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VorworC. 

Es ist del' Wagemut eines deutschen Verlegers, von dem die Anregung zu 
diesem Werk ausging. Herr FERDINAND SPRINGER hat uns zwar VOl' eine schone 
und reizvolle, abel' auch unendlich schwere Aufgabe gestellt, und manchmal 
hat sich unter del' redaktionellen Arbeit del' Wunsch geregt, wir konnten diese 
Burde auf andere Schultern legcn, wenn auch del' Verlag uns an Arbeit abnahm, 
was er konnte, und unsere Wunsche, besonders auch in bezug auf Umfang und 
Ausstattung, in weitestem MaBe erfullte. 

22 Jahre liegen zwischen dem Erscheinen des letzten Bandes von HERMANNS 
Handbuch del' Phytiiologie (1883) und del' Herausgabe des ersten Bandes von 
NAGELS "Handbuch del' Physiologie des Menschen" (1905); 1910 erschien des sen 
letzter Band. Nach weiteren 15 Jahren wieder das ~Wissen del' Zeit zusammen
zufassen, mag berechtigt erscheinen; ja die Frage ist aufzuwerfen, ob bei del' 
uberwaltigendell ZUllahme wissenschaftlicher Produktion uberhaupt noch mit 
Erfolg von neuem ein QuerschniU durch unser Wissen zu legen ist. 

Und dennoch geht unser Ziel wei tel' ! Nicht nur die normale Physiologie 
soIl im neu erscheinendell Werke behandelt werden, sondern auch die Pathologie 
und Pharmakologie, soweit sie pathologische Physiologie - odeI' richtiger viel
leicht - funktionelle Pathologie sind, sollen mit ihr zu einem einheitlichen Ganzen 
zusammengefaBt werden. Das liegt im Sinne einer Zeit, in del' die Wechsel
wirkungen zwischen physiologischcm Dcnken und klinischer Arbeit so rege ge
worden sind, daB es miiBig erscheint, danach zu fragen, wieviel die Physiologie 
del' Klinik, wieviel die Klinik del' Physiologie zu danken hat. Nichts liegt uns 
freilich ferner, als in del' Klinik lediglich die Projektion biologischer Forschung 
und Denkweise auf den kranken Menschen zu sehen. 

\Veiterhin schien uns abel' vieles nicht nul' aus del' vergleichenden Physiologie 
del' wirbellosen Tiere, sondern auch aus del' Physiologie del' Pflanzen fur das 
Verstandnis del' Vorgangc iIll Organismus del' hoheren Tiere 80 wichtig, daB wir 
unseren Arbeitsplan auch nach diesel' Richtung hin ausgebaut haben. Auch VOl' 
psychologischenErgebnii:lsen wollten wir nicht Halt machen, wenn WiT uns 
auch beschrankt haben auf das, was in die Grenzgebiete zwischen Physiologie 
del' Sinnesorgane und des Zentl'alnel'vensystems einel'seits und experimentelle 
Psychologie andererseits fallt. 

In del' Anol'dnung des Stoffes haben wir uns nach Moglichkeit von dem 
anatomischen Eillteilungsprinzip fl'eigcmacht, das noch so vielfach die Phy
siologie von den Zciten hcr beherrscht, in dencn die Lehre von den Funktionen 
cine Tochter del' mol'phologischcn Betrachtungsweise war. Die Funktion wil'd 

1 Dieses V orwort war dem zuerst ersr hienenen 2. Bande beigelegt und wird hier 
fast unverandert wiederholt. Inzwischen sind noch erschienen die Bande: III, VII/I, 
VII/2, VIII/I, XI, XIV/I, XIV/2 und XVII. 1m Druek befinden sieh die Bande VlIIj2 
und X. Die noeh fehlenden Bande werdpn wir wie bisher immer dann in Satz geben, 
wenn alle Beitl'agc eingelauff'n sind. Wir hoffen bis zum Ende des Jahres 1928 das 
'IVerk abschlieBen zu konnell. 



VI Vorwort. 

als Prinzip der Anordnung in den Vordergrund gesteUt, ahnlich wie das, un
abhangig von uns, der so fruh uns entrissene BRAUS in seinem Lehrbuch der 
Anatomie versucht hat. Wie unser Einteilungsplan zeigt, scheint die Los16sung 
von morphologischen Prinzipien uns aber durchaus noch nicht restlos moglich, 
ja nicht einmal uberall richtig. 

Den ersten 14 Banden, welche der Besprechung der Einzelfunktionen ge
widmet sind, werden 3 Bande folgen, denen wir die Uberschrift "Correlationen" 
gegeben haben. Hier soIl auf den verschiedensten Gebieten der Zusammenhang 
der Einzelorgane und ihrer Funktion zu den groBen, das Leben des Individuums 
beherrschenden Funktionseinheiten synthetisch zusammengefiigt werden. Wah
rend wir auf der einen Seite den Organismus gleichsam in Stucke zerreiBen und 
spezialistisch die Erscheinungen in jedem Einzelteil zu ergrunden bestrebt sind, 
wird hier der Versuch gemacht, aus den Bausteinen das Ganze zusammen
zusetzen. 

Unsere Zeit will auch in der Wissenschaft durch allen - heut wie immer -
unvermeidbaren Spezialismus hindurch vordringen zum allgemeinen Ganzen. 

1m angedeuteten Sinne ein Handbuch herauszugeben, war fur einen einzelnen 
unmoglich, und so wurden aus dem ursprunglich einen Herausgeber vier, die die 
Aufgabe ubernahmen, obwohl sie ihnen fast nicht zu bewaltigen schien. An 
BETHES Seite traten daher v. BERGMANN, EMBDEN und ELLINGER als Mitheraus
geber. Aus dieser Gemeinschaft wurde ALEXANDER ELLINGER am 26. Juli 1923 
zu unserem Schmerz herausgerissen. 

Unsere Zuversicht, daB es vielleicht doch gelingen moge, ein solch groBes 
Werk zu einem gedeihlichen Ende zu fuhren, wurde gestarkt, als wir bei unseren 
zahlreichen Mitarbeitern so viel Verstandnis fur das gesetzte Ziel fanden. Zu 
ihrem groBten Teil gehoren sie dem deutschen Sprachgebiet an, aber dankens
werterweise haben sich auch einige Forscher aus fremden Sprachgebieten in den 
Dienst der Aufgabe gestellt. 

Dem Entgegenkommen aller unserer Mitarbeiter schulden wir es dank bar, 
wenn so kurze Zeit nach Beginn der Arbeit ein Werk erscheinen darf, das fast 
die gesamten, naturwissenschaftlich faBbaren Lebenserscheinungen zu einem 
Ganzen vereinigen mochte, alles das, was im weitesten Sinne Biologie ist. 

Frankf1lrt a. M., im Februar 1925. 

A. BETHE . G. v. BERGMANN· G. EMBDEN. 



Der Tod, der in diesen drei letzten Jahren cine so reiehe Ernte unter den 
Gelehrten gchalten hat und so manehen mitten aus seiner besten Sehaffens
periode herausnahm, hat aueh in die Reihe der Mitarbeiter unseres Hand
buehs empfindliehe und sclrwer auszufullende Lueken gerissen. Es starben von 
unseren Mitarbeitern: 

LEO ADLER 
HEINRICH BOlWTTAU 
SIEGFRIED GARTEN 
RUDOLF GOTTLIEB 
CARL HART 
CARL v. HESS 
HANS KOLLNER 
PAUL MATHES 
ARNOLD PICK 
EMIL REISS 
ROBEHT TWERSTEDT. 

Von diesen haben L. ADLER, C. Y. HESS, H. KOLLNER und A. PICK ihren Beitrag 
noeh vor ihrem Tode vollenden kiinnen. Es gereieht uns zur Ehre, diese letzten 
Arbeiten der Verstorbenen in unserem Handbueh veriiffentliehen zu durfen. 

Februar 1\)2;). 

Seitdem diese Totenliste abgesehlossen wurde, haben uns von neuem sehwere 
Verluste getroffen. Et; "tarben: 

RICHARD CASSIRER 
W. EINTHOVEN 
F. B. HOFl\IANN 
RUDOLF MAGNUS 
ERICH MEYER 
CEORG :VlONCKEBERG 
FRITZ ROHRER 
E. H. I:-)TARLING 
WILHEL.vI eH1'HOFF. 

Frankf1ITt a. JJ. u. Berlin, im September 1£)27. 
Die Herausgeber. 
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Definition des Lebens und des Organismus. 
Von 

J. VON UEXKULL 

Hamburg. 

Z usammenfassende Darstellungen. 
DRIESOH, H.: Philosophie des Organischen. 2. Aufl. Leipzig: W. Engelmann 1921. 

DRIESOH, H.: Geschichte des Vitalismus. 2. Aufl. Natur- u. kulturphilosoph. Bibl. Bd. III. 
Leipzig: J. A. Barth 1922. - EHRE~.BERG, R.: Theoretische Biologie. Berlin: Julius 
Springer 1923. - GOTTSOHALK, A. :Uber den Begriff des Stoffwechsels in der Biologie. 
Abhandl. zur theoret. BioI. (SCHAXEL) Heft 12. Berlin: Gebr. Borntrager 1921. -
HELMHOLTZ, H. v.: Vortrage und Reden. 4. Aufl. Braunschweig: Vieweg & Sohn 1896. -
PETERSEN, H.: Histologie und mikroskopische Anatomie. Miinchen: J. F. Bergmann 1922. 
- TSOHERMAK, A. Y.: Allgemeine Physiologie. Berlin: Julius Springer 1916. - UEX
KULL, J. v.: Theoretische Biologie. Berlin: Gebr. Paetel 1920. - UEXKDLL, J. v.: Tech
nische und mcchanischc Biologie. Ergcbn. d. Physiol. (ASHER-SPIRO). Miinchen: J. F. Berg
mann 1922. 

I. Definition des Lebens. 
Wenn ein Naturforseher vor die Aufgabe gestellt wird, das Leben zu defi

nieren, so kann es sieh fur ihn nieht darum handeln, logisehe Begriffe uber das 
Wesen des Lebens 7;U entwiekeln, sondern nur darum, die wissensehaftlieh ge
siehteten Erfahrungen darzulegen, die als Kennzeiehen fur das Leben dienen. 

Das Leben selbst tritt uns in zweierlei Gestalt entgegen, einmal als Quelle 
un serer gesamten Gemutstatigkeit und zweitens als Erseheinung in der auBeren 
Welt. Um diese aus der [iuBeren Erfahrung gesehopfte Kenntnis handelt es 
sieh in erster Linie, wenn wir als Naturforseher das Leben zu definieren ver
suehen. 

Wir wollen wissen, welehe Rolle das Leben in der wirklichen Welt spielt, 
in der wir selbst leben. Da zeigt sich bereits, bevor wir uberhaupt an das Leben 
selbst herantreten konnen, ein Hindernis, das nur sehr schwer zu beseitigen 
sein wird. 

Die Naturforscher sind sieh namlieh durchaus nicht daruber einig, was 
unter der "wirkliehen Welt" zu verstehen sei. Daher wird man auch nicht 
erwarten durfen, eine allgemein gultige Definition des Lebens zu erhalten, sondern 
muB darauf gefaBt sein, die abweiehende Weltauffassung in der Definition des 
Lebens wiederzufinden. 

Was man aber wird verlangen durfen, ist eine klare und prazise Antwort, 
mag sie aueh einmal in dem einen, ein andermal im entgegengesetzten Sinne 
ausfallen. Grundbedingung dafur ist eine eindeutige Erkenntnis dessen, was 
die versehiedenen Forseher unter der "wirkliehen Welt" verstehen. 

Handbuch der Physiologie I. 1 
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EWALD HERING!) beginnt seine uniibertreffliche Einleitung zum Raumsinn 
in HERMANNS Handbuch der Physiologie mit den Worten: "Wir sehen die Dinge 
in sehr vielen Fallen in einer anderen Gestalt und an einem anderen Orte, als 
ihrer wirklichen Gestalt und ihrem wirklichen Orte entspricht. 

Der Mond ist fiir unseren Gesichtssinn eine kleine flache Scheibe in einer 
Entfernung, die jedenfalls nicht erheblich iiber die Entfernung hinausgeht, 
in welcher uns der fernste noch sichtbare Berg am Horizont erscheint. Gleich
wohl sind wir zu dem Schlusse berechtigt, daB der Mond Kugelgestalt und eine 
GroBe und Entfernung hat, die seine scheinbare weit iibertrifft. Wir denken 
uns also den Mond ganz anders, als wir ihn sehen. Den Mond nun, wie wir ihn 
uns denken, nennen wir wirklichen Mond. Die fernen Baume einer geraden 
Allee, die wir durchschreiten, erscheinen uns kleiner und einander nahergeriickt, 
als die gleich groBen Baume in unserer Nahe. Wir denken uns aber aus guten 
Griinden jene fernen Baume ebenso groB und in demselben gegenseitigen Ab
stande voneinander wie die nahen. Den Raum denken wir uns unendlich, 
aber wir sehen ihn stets begrenzt durch den Horizont, den FuBboden und das 
Himmelsgewolbe oder sonstwie. Unsere tTberzeugung, daB der Mond viel groBer 
und ferner ist als alles lrdische, daB die fernen Baume so groB sind wie die nahen, 
kann uns nicht dazu verhelfen, Mond und Baume auch entsprechend groB und 
fern zu sehen. 

Den Raum, wie er uns in einem gegebenen Augenblicke erscheint, wollen 
wir den jeweiligen Sehraum nennen, und die Dinge, wie wir sie diesen Raum 
erfiillen oder begrenzen sehen, die Sehdinge. Die Form dieser Sehdinge und 
ihre Anordnung im Sehraume konnen also, wie obige und zahllose andere Tat
sachen lehren, andere sein als die Form und Anordnung der wirklichen Dinge 
im wirklichen Raume. Diese Unterscheidung zwischen Sehraum und wirklichem 
Raum, zwischen den Dingen, wie sie raumlich sind, und den Dingen, wie sie 
uns beim Sehen raumlich erscheinen, muB durchaus gemacht werden, und man 
muB sich hieriiber ganz klar sein, wenn man eine richtige Einsicht in die Gesetze 
des Sehens gewinnen will. Es handelt sich hierbei nicht um irgendwelche meta
physische Spekulation, sondern um einen leicht zu fassenden Fundamentalsatz 
der Sinnenlehre." 

Hier ist die Lehre von den zwei Welten mit aller Scharfe entwickelt, und 
es wird danach niemand in Zweifel ziehen konnen, daB es tatsachlich zwei Welten 
mit zwei verschiedenen Raumen gibt. Es handelt sich nun darum zu entscheiden, 
welche von diesen beiden Welten die wirkliche ist, und nicht, wie HERING es 
tut, die eine der beiden Welten von vornherein als die wirkliche zu bezeichnen. 

lch werde daher die Ausdriicke: Anschauungswelt und Anschauungsraum 
brauchen und ihnen die Vorstellungswelt und den V orstellungsraum gegeniiber
stellen, um nichts iiber die Wirklichkeit der einen oder der anderen Welt im 
voraus festzulegen. 

Anstatt Sehraum sage ich Anschauungsraum, weil ich damit den gesamten 
Raum umfassen will, der uns umgibt, wenn wir nicht bloB unsere Augen in ver. 
schiedenen Richtungen wandern lassen, sondern auch unseren Kopf wenden 
und ein geschlossenes Panorama rings um uns entstehen lassen. 

Der Anschauungsraum hat ganz feste, einfache und iibersichtliche Gesetze, 
die eng mit der Organisation unserer Sinne zusammenhangen. Das Grundelement 
des Anschauungsraumes ist der Ort. AIle Orte des sichtb&ren Raumes sind 
nebeneinander gelagert und bilden zusammen eine Flache, die sich rings um uns 

1) HERING, E.: Der Raumsinn und die Bewegungen des Auges, in Hermanns Handb. 
d. Physiol. Bd. III. Leipzig: Vogel 1879. 
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sehlieilt. Die 2:ahl <leI' Orte, die ~ieh in diesel' Fhiche befinden, hiingt von del' 
Zahl del' lichtempfindliehpll Element<> in del' Nctzhaut unseres Auges ab, deren 
:Erregung ein ,.Lokalzeichen" in unN wachruft, das dann als Ort hinausverlegt 
wird. Die Zahl del' O)'t(' ist daher cine yon vornherein festgelegte und be
grenzte. 
. Die Zahl del' Orte, die <lurch dic Zahl del' Netzhautelemente gegeben ist, 
yenieWiltigt sieh dureh die Fiihigkeit um;eres AugeR, sie nieht bloil nebeneinander 
in piner .Fliiehe. sondern <[neh hinteI'einander in piner Am-:ahl yon konzentrisehen 
Kugelfliichen zu ordllCll, (lie <lurch dell Erdboden, auf dem wir 8tehen, halbiert 
erscheinen. Den }littelpullkt aller Halbkugeln bildet ein jeder von uns selbst. 
Diese merkwiirdigC' Fiihighit ist an den Akkommodationsapparat und die auileren 
Augenmutlkelll llllsere,; AllgCS gebulldell. <lessen Muskeln dureh eine bestimmte 
Anzahl nervotler IrnpuiRe der Linse eine ganz bestimmte Zahl von Kriimmungs
radien zu erteilen \'ermiigell. DieRe Impulse liisen wie alIe der willkiirlichen 
Muskulatur crteilten Impulse .. Richtungszeiehen'·l) in uns aus, die wir als "Rieh
tungssehritte" hinall~\"('rlcf!t·lJ. Auf diese Weise werden die ortetragenden 
:Flachen Sehritt fiir :-Ichritt hillall~verlegt 1lnd bilden das System konzentrischer 
Hohlkugeln urn unt'o 

Eine Erhohung (leI' ortetragendell Fliiehen entsteht durch unsere _Fahigkeit, 
den sichtbaren GegE'IlRtilllden Entfernungszeichen zu verleihen, wodureh jene 
iiber die iiul3erste yon del' Akkommodatioll gesetzte Ebenc hinam;geriiekt werden. 

Aber auch die,,!, Fiihigkeit hat ihre Grenzen, und in jedem Fall ist unser 
sichtbarer Ra1lm nm einer fernstell Ehene begrenzt, die als Himmelsgewolbe 
den Raum alh;eitig Illllschlielh. 

Eine jede del' konzC'lltritlehen Halbkugeln triigt die gleiehe Anzahl vou Orten. 
Dementtlpreehend nillllllt die Dicht1:gkeit del' Orte mit zunehmender Entfernung 
yom Zentrum ah. fnfolgedessen \linl der gleiche Gegenstand. del' sieh in del' 
Nahe des lVlittelpullkte~ befindet, lllE'hr Orte auf sich vereinigen als in groilerer 
Entfernung. Er nim mt. wenn er sieh yon llns entfernt, nicht bloil an Groile ab, 
sondern yerliert illllller mehr an Einzelheiten. 

In tIas ~ystelll kotlzentrischer Halbkugeln entwerfen wir dank eines be
sonder·en Sinnesapparatef; "tets ein fiihlbares Koordinatensystem, auf dm; wir 
trotz seiner Unsieht barkeit alle ge~ehenen Gegenstiinde beziehen. Von dem 
Vorhandenseill die~('R Koordinatensysterns kann sieh ein jeder 80fort iiberzeugen, 
wenn er hei gesehlossencn Augen Heiner Hanrlfliiche befiehlt, 8ieh abwechselnd 
auf die Grellze z\\i~chen Heeht:;; und Links - Oben und Unten - Vorn und 
Hinten einzustellell. Er wirel fetltstellen, daf3 sich drei reehtwinklig aufeill
anderstehende ElwllCll in der Gegpnd ;.;einer Nasenspitze oder innerhalb des 
Kopfes kreuzell. YOIl "-0 nn" sie da,; gesamte System von Hohlkugeln dureh
schneiden. 

Das KoordinatensYHtem folgt den Bmyegungen des Kopfes unci mu13 daher 
an ein iIll Kopf befincUiehes Sinnesorgan gebunden sein. leh bin daher trotz 
aller Einwancie der eberzeugung, daB der geniale Gedanke CYONS2), wir hiitten 
cs hier mit einer Auswirkung der hnlhzirkelformigen Kanale zu tun, zu Reeht 
besteht. Doeh ist <lie" hier neben"iiehlieh. Es geniigt festzustellen, daB cin 
jeder von uns umgeben i"t von einem festen tlystelll yon Orten, in das wir bei 
jeder vVendung des Kopfes yon je(ler :-Itelle aus ein Koordinatensystem ent
werfen. 

1) UEXKiiLL, J. V.: Theoretische Biologie. Berlin: Gebr. Paetel 1920. 
2) CYON, E. v.: Das Ohrlabyrinth als Organ der mathematischen Sinne fiir Rauill und 

Zeit. Berlin: .JlIliuR Springer 1908. 

1* 
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Das ganze System macht den Eindruck eines Kontinuums, weil nach der 
WEBERschen1) Lehre die benachbarten Lokalzeichen untermerklich voneinander 
verschieden sind. Ebenso sind die Richtungszeichen unserer Bewegungsimpulse 
untermerklich miteinander verbunden. Dadurch werden wir die festen MaBe 
des ganzen Systems nicht unmittelbar gewahr, sondern erkennen sie erst am 
Schwellenwert, der Ort von Ort und Richtungsschritt von Richtungsschritt 
trennt. 

Das Kontinuum nennen wir Raum. Es ist aber damit nur der subjektive 
Anschauungsraum gemeint. Als solcher hat er ganz bestimmte Eigenschaften: 
1. besitzt er feste MaBeinheiten - Orte und Richtungsschritte; 2. bilden die 
MaBeinheiten zugleich sein Geriist; 3. nehmen die Orte mit der Entfernung 
an Dichtigkeit ab; 4. ist ihre Zahl begrenzt; 5. wird der Raum durch ein ver
stellbares Koordinatensystem durchschnitten; 6. ist der Raum selbst begrenzt; 
7. ist er fest an das Subjekt gebunden und wandert lnit ihm mit. 

Es ist der subjektive Anschauungsraum nur ein Erzeugnis unserer eigenen 
Sinnesorganisation und dient uns als Reizreservoir. Allen in ihm befind
lichen Gegenstanden gegeniiber wirkt er durch sein allumfassendes Geriist der 
MaBeinheiten wie ein fein abgestimmter MeBapparat, der die Dinge ordnet und 
ihre Lage bestimmt. Vor allem sorgt er dafiir, daB die uns naheren und daher 
bedeutungsvolleren Gegenstande groBer sind als die weit abgeriickten, die weniger 
Wichtigkeit fiir uns haben. 

Waren wir wie die festsitzenden Tiere an einer Stelle festgebannt, von der 
aus wir wohl Umschau halten, die wir aber nicht verlassen konnten, so besaBen 
wir nur diesen einzigen Raum, und ein zweiter kame fiir uns niemals 
in Frage. 

In dem einzigen Raume eines festsitzenden Wesens herrscht dauernde Ruhe. 
Niemals verschieben sich die 'zum Erdboden gehorigen Gegenstande gegenein
ander. Der Horizont bleibt ewig yom gleichen Kranz von Bergen umrahmt. 
Nur einzelne bewegliche Objekte nahern und entfernen sich und werden dabei 
groBer und kleiner. Am ewig festen Himmelsgewolbe gehen Sonne und Mond 
auf und unter. Beide befinden sich durchaus in der gleichen Ebene wie die 
Sterne. 

Man kann wohl verstehen, daB eine friihere Weltanschauung, die auf wenig 
bewegliche Menschen abgestimmt war, im Himmelsgewolbe eine blaue Mauer 
sah, die uns von einer Lichtwelt trennte, deren Reich jenseits der blauen Mauer 
begann und die uns nur durch groBere oder kleinere Liicken in der Mauer Anteil 
an ihrem Glanz gewahrte. 

Nun ist der Mensch aber im Lauf der Zeiten ein sehr bewegliches Wesen 
geworden, das immer groBere Reisen unternahm. Da er iiberall seinen subjek
tiven Raum lnitnahm, in dem nun aIle Gegenstande wechselten, schien es ihm, 
als sei der gleiche Raum iiberall vorhanden und umfasse gleichzeitig alle nur 
denkbaren Gegenstande. Er dehnte daher seinen subjektiven Raum in der Vor
stellung nach allen Seiten aus und machte ihn zu einem ruhenden unabanderlichen 
Gebilde, in dem er selbst sich frei bewegte. Dadurch wurde der Raum aus einem 
subjektiven Reizreservoir zu einer alle MaBe iiberragenden objektiven GroBe. 

In diesem neuen Raum waren die Gegenstande in ihrer GroBe nicht mehr 
abhangig von ihrer Entfernung zum menschlichen Subjekt, sondern erhielten 
ihre eigene objektive Gestalt, die aus einer bestimmten Anzahl von Orten be
stand. 

1) WEBER, E. H.: Tastsinn und Gemeingefiihl. Ostwalds Klassiker d. Wissensch. 
Nr.149. Leipzig: Engelmann. 
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Das war nur moglich durch eine innere Umlagerung der Orte im Raum, 
deren Dichtigkeit uberall die gleiche wurde1). Sobald die Dichtigkeit der Orte 
als gleich angenommen wurde, war es moglich, objektive MaBstiibe anzulegen, 
die man uberall anwenden konnte, ganz gleichgtiltig, welche Dichtigkeit die 
Orte im subjektiven Anschauungsraum von Fall zu Fall besaBen. 

Durch Anwendung von VergroBerungsglasern, die es uns ermoglichen, die 
Anzahl der Orte auch in der Anschauung zu steigern, gelang es, Gegenstande, 
deren Ausdehnung dem unbewaffneten Auge unsichtbar blieben, weil sie inner
halb eines Ortes fielen, mit zahlreichen Orten zu versehen. Dadurch stieg in 
der Vorstellung die Zahl der Orte immer mehr. Das Atom (das Unteilbare), 
das ursprnnglich die GroBe eines Ortes des unbewaffneten Auges hatte (der ja 
nicht geteilt werden kann), muBte in der Vorstellung immer·kleineren Gebilden 
weichen, und dementsprechend stieg die Zahl der Orte und ihre Dichtigkeit ins 
ungemessene. 

Trotz der inneren Umgestaltung des Raumes und seiner sich stiindig steigern
den Ausdehnung blieb er doch auch in der Vorstellung das, was er in der An
schauung gewesen, ein Kontinuum von Orten. Er konnte aber nicht mehr auf 
ein einzelnes Subjekt bezogen werden, sondern umfaBte sie aIle in gleicher Weise, 
da sie sich frei in ihm bewegten. 

Die Anschauung des subjektiven Raumes, die ja nicht verlorengehen konnte, 
war anfangs noch so stark, daB man ohne einen Mittelpunkt des Vorstellungs
raumes nicht glaubte auskommen zu konnen. So trat die Erde, der feste Ur
grund, auf dem sich aIle Subjekte bewegen, in den Mittelpunkt des Itaumes. 
Der geozentrische Raum hatte den anthropozentrischen abgelOst. 

Aber die Beweglichkeit des Menschen hatte damit nicht aufgehOrt. Die 
Astronomen, die sich in die Bewegung der Planeten vertieft hatten und in der 
Vorstellung mit ihnen wanderten, setzten an Stelle der Erde die Sonne (helio
zentrischer Raum), und dann trat das fur die menschliche Weltanschauung grund
stiirzende Ereignis ein. Das "Weltenei", das immer noch von der Fixsternebene 
wie von einer Schale umgeben war (die nichts anderes war als das immer weiter 
zurnckgedriingte und uber die MaBen ausgedehnte Himmelsgewolbe der An
schauungswelt), zersprang, und der Raum konnte sich nun ungehindert bis zur 
Grenzenlosigkeit ausdehnen. 

Aus dem beschrankten Reizreservoir, der dem einzelnen Menschen zu seinem 
personlichen Gebrauch in seiner Organisation mitgegeben ist, war der grenzen
lose absolute Raum geworden, der das Universum umfaBte. Die Anzahl der 
Orte hatte sich ins unendliche gesteigert. 

Selbst KANT2). cler im Raum die Form der menschlichen Anschauung er
kannte, konnte sich von der grandiosen V orstellung eines unendlichen Raumes 
nicht 10sreiBen, wenn er ihm auch seine objektive Gultigkeit absprach. 

1m unendlichen Raum konnte sich auf die Dauer die Sonne nicht als Mittel
punkt behaupten. So ging die Vorstellung eines Weltmittelpunktes uberhaupt 
verloren. Damit fiel aber auch, wie EINSTEIN 3 ) nachwies, die Vorstellung der 
Gleichzeitigkeit. Sobald das Eintreten zweier Ereignisse nicht mehr auf das 
gleiche Subjekt bezogen wird, hat die Behauptung, daB sie gleichzeitig eintreten, 
keinen Sinn. Bisher hatte man die Zeit unangetastet gelassen. Man hatte selbst 
nach dem Untergang def'! Welteneies noch angenommen, daB ein einheitlicher 

1) Eine solche Pmlagerung ist bereits vorhanden in dem Raum, der uns bei ge
schlossenen Augen als Spielraum unserer Bewegungen dient (Wirkraum). 

2) KANT: Kritik der reinen Vernunft. 
3) EINSTEIN: Uber die spezielle und die allgemeine Relativitatstheorie. 10. Auf!. 

Sammlung Vieweg Heft 38. Braunschweig: Vieweg & Sohn 1920. 
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Zeitstrom die Welt durchpulste, so daB die gleiche Weltsekunde fiir den Mars 
wie fiir den Sirius gelte. 

Auch diese Vorstellung stammte aus der subjektiven Anschauungswelt, auf 
die ich daher wieder zuriickgreifen muB. Der geschlossene subjektive Raum 
besitzt nur Merkmale fiir die Ausdehnung und die Richtung. Ein Merkmal 
fUr die Geschwindigkeit der Fortbewegung in irgendwelcher Richtung fehlt ihm. 
Ohne Eigenbewegung des Subjektes kann der Raum zwar nicht aufgebaut 
werden, denn nur mit Hilfe der Richtungszeichen, die bei der Bewegung der 
Apperzeptionsmuskeln auftreten, erhalten wir die Tiefe des Raumes. Aber ein 
Merkmal fiir die Geschwindigkeit der Fortbewegung im Raum ergibt sich aus 
den raumbauenden Richtungsschritten nicht. Da sich jede Fortbewegung aus 
Richtung und Geschwindigkeit zusammensetzt, muB sowohl fiir die Richtung 
wie fiir die Geschwindigkeit ein Merkmal vorhanden sein. Das Merkmal fiir 
die Richtung ist der Richtungsschritt, das Merkmal fiir die Geschwindigkeit 
ist der Moment. 

Seit KARL ERNST VON BAERl) .wissen wir, daB die Menschen ca. aIle Zehntel
sekunden ein neues merklich verschiedenes Momentzeichen erhalten. Was sich 
innerhalb einer Zehntelsekunde abspielt, wird nicht als Bewegung empfunden. 
Innerhalb eines Momentes bleibt die ganze Welt in Ruhe. 

Wir diirfen annehmen, daB auch die Momentzeichen untermerklich mit
einander verbunden sind und daB hieraus die Kontinuitat der Zeit sich ableitet. 

Dies Vt'ird durch die Erfindung des Kinematographen bestatigt, der dem 
Auge eine Reihe distinkter Bilder vorfiihrt, die sich aber in Zeitabstanden folgen 
miissen, welche kiirzer sind als eine Zehntelsekunde. Die modernen Apparate 
arbeiten mit je Achtzehntelsekunden. Dann erscheint uns der Vorgang auf 
der Leinwand in kontinuierlicher Folge. 

Das ist nur deshalb moglich, weil auch unser angeschauter Raum einem 
steten Wechsel unterworfen ist wie die Bilder im Kinematographen. Der Raum 
ist, wie wir wissen, ein Erzeugnis unserer Sinne, und das Erzeugen des Raumes 
durch die Sinne erfolgt in einem bestimmten Rhythmus, der uns durch ein 
besonderes Merkzeichen bekanntgegeben wird. Dies "Momentzeichen" verlegen 
wir ebenfalls hinaus und sprechen dann von den Momenten der Zeit. Dadurch 
wird es verstandlich, daB samtliche Dinge im subjektiven Anschauungsraum 
der gleichen Momentfolge unterworfen sind. Die Gleichzeitigkeit zweier Vor
gange bedeutet im subjektiven Raum das Zusammenfallen in den gleichen Ent
stehungsmoment des Raumes; sie hat hier ihren guten Sinn. 

Mit der aHmahlichen LoslOsung des VorsteHungsraumes yom Subjekt als 
Weltmittelpunkt wurde der Moment in seiner selbstandigen SteHung erschiittert. 
HELMHOLTZ 2) wies darauf hin, daB ein Wesen, welches in einer zweidimensionalen 
Welt lebte, die dritte Dimension des Raumes nur als Zeit wahrnehmen konnte. 
Bei ihm miiBte das Nebeneinander der Orte in der mitten Dimension eines Gegen
standes, sobald dieser die Weltebene des zweidimensionalen Wesens durch
schneidet, zu einem Nacheinander von Momenten werden. Jeder dreidimensionale 
Gegenstand miiBte zu einem Zeiterlebnis von bestimmter Dauer werden und 
besaJ3e keine Gleichzeitigkeit wie im dreidimensionalen Raum. 

Diese Betrachtungen sind seit der Erfindung des Kinematographen sehr 
erleichtert worden. Man braucht bloB die einzelnen Momentbilder des Filmbandes 
herauszuschneiden und iibereinanderzuschichten, dann erhiilt man, wenn man 

1) BAER, K. E. v.: Reden 1. Teil V, 5. T. Petersburg: Schmitzdorff 1864. 
2) HELMHOLTZ, H. v.: Vortrage und Reden. 4. Aufl. Braunschweig: Vieweg & Sohn 

1896. 
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die Tiefendimension \'ernachlassigt. ein anschauliches Bild del' Bewegungsvor
gange in Zeit und Raum. 

Jedes Bild zeigt die gleichen Orte, wie sie in jedem Moment neu entstehen. 
Die Bewegungen in zwei Raumdimensionen lassen sich in del' hierbei mitgegebenen 
Zeitdimension verfolgen lind ihre GeRchwindigkeit bestimmen. Die Zeitdimension 
unterscheidet sich in einem sehr weseutlichen Punkt von den Raumdimensionen: 
es gibt in ihr keine riiekliillfige Bewegung, die auf den Anfangsmoment zuriick
fiihrte. 

Legt man die Filmbilder so iihereinander, daB stets die identischen Orte 
sich decken, so ist. die R ldw del' kiirzcste Weg zwischen zwei identischen Orten 
in verschiedenen }lomenten. 

1st ein Gegenstand ill Ruhe, wahrend auch del' photographische Apparat 
stillesteht, so befindt't t'l' "ich auch am SchluB del' kinematographischen Auf
nahme am gleiehen Ort. Wird del' gleiehe Gegenstand gleichzeitig von einem 
zweiten Apparat uufgenommen, del' 8ich in Bewegung befindet, so wechselt 
del' Gegenstand auf den Bildern dieses Apparates seinen Ort. Dnd schichtet 
man diese Hilder entspreehend ihrer identischen Orte iibereinander, so steUt 
man fcst, d~1Ll del' UegeIlstand vou Ort zu Ort gewandert ist. 

~Welches ist UUll die riehtige Welt, die mit dem bewegten odeI' die mit dem 
unbewegten Gegem;t.aude'l 

Diese Frage ist vom ~tandpunkt del' subjektiven Anschauungswelt sinnlos. 
Alle Welten, so ver"ehieden sie seiu mogen, sind gleich richtig. 

Yom Standpullkt del' objektivell Vorstellungsweit aus hatte die Frage einen 
Sinn und wurde dahin beantwortet, daLl diejenige Welt die richtige sei, die mit 
del' des Weltmittelpllnkt.eR zusammenfiele, del' immer in Ruhe verharrte. 

2\'Iit dem Verschwinden des lVIittelpunktes aus der Vorstellungsweit wurde 
die Frage akut und gehi>tt !loch heute Zll den brennenden Tagesfragen der Physik. 

Fiir uns geniigt es, festzllstelIen, dal3 der Vorstellungsraum mit Orten voll
gestopft ist und daf3 die Zeit nichts Neues hinzubringt als die endlose Wieder
holung identiseher Ortc. So wird das ganze Universum mit Orten angefiillt. 
AuBerhalb der Orte gibt es nicht8. 

Da sieh alles, was sich in der Welt ereignet, in Raum und Zeit abspielen 
muB, so folgt daralls, daB cine jede Veranderung auf eine Bewegung von Ort 
zu Ort zuriiekfiihrbar sein muLl. Selbst Veritnderungen, die keine sichtbare 
Fortbewegung aufweisen, wie die chern is chen Bindungen, werden daher auf 
Ortsverauderungen kleinstcr Teile, Atome, lonen, Elektronen usw, zuriick
gefiihrt, 

Dadurch gewinnt die ganze Welt in hohem Grad an Verstandlichkeit aber 
alleh an Einseitigkeit, denn alles, was gesehieht, wird letzten Endes als mecha
nisehes Problem behandelt. 

Damit ist aueh die Stellungnahme der meisten Forscher, die die V orstellungs
welt als ohjektiv existierend annehmen, dem Leben gegeniiber von vornherein 
festgelegt: Da8 Leben u)/:rd zu einem mechani8chen Problem. 

Die Hauptmerkmale des Lebens kann man wie folgt zusammenfassen. 
AIle Lebewesen stellen Mechanismen dar, deren Teile Einzelleistungen ausiihen, 
welche Zll einer gemeillsamen Gesamtleistung zusammengeschlossen sind. Die 
Stoffe, aus dem das Gefiige der Mechanismen besteht, befinden sich in einem 
immerwahrenden \Vechsel. Einerseits gleichen die Lebewesen den menschlichen 
Masehinen, anderen;eits einer Kerzenflamme, die ebenfalls trotz dauerndem 
Stoffwechsel ihre Gestalt bewahrt. 

Dabei sind aUe Lebewesen aus Zellen aufgebaut, die nicht bloB auBere 
Bewegungen iibertragt'll. sondern auch durch chemische oder physikalische 
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Reize zur Tatigkeit angeregt werden. Es beruht daher die Gesamtleistung des 
Mechanismus nur zum geringen Teil auf Bewegungsubertragung der Haupt
sache nach auf Reizubertragung, die auch innerhalb der Zellen eine wenig durch
forschte Rolle spielt. 

AIle Lebewesen bestehen aus Protoplasma und seinen Abkommlingen. Das 
Protoplasma, das bald als Emulsion, bald als Schaumgebilde beschrieben wird, 
ist kein chemischer Stoff, sondern selbst bereits Maschine mit Stoffwechsel. 

Aus einer protoplasmatischen Keimzelle gehen aIle lebenden Gebilde hervor. 
Zahlreiche Einzelleistungen der Lebewesen hat man kunstlich nachahmen 

konnen. Sie zu einer Gesamtleistung zu verbinden ist aber nicht gelungen. 
Die Uberzeugung der meisten Physiologen geht nun dahin, daB, wenn es 

gelange, die einzelnen Teile eines Lebewesens entsprechend ihrer naturlichen 
Anordnung aufzubauen, damit auch ein Lebewesen hergestellt ware. 

Es ist dieselbe Lehre, die bereits im 18. Jahrhundert unter dem Stichwort 
,,l'homme machine" bekannt war und damals zahlreiche gelehrte Mechaniker 
zur Herstellung von Maschinenmenschen anspornte, die freilich nicht zum ge
wtinschten Resultat fUhrte. 

Hiermit sind wir an die scharfe Grenzscheide gelangt, welche die mechanische 
von der vitalistischen Weltanschauung trennt. Die Vitalisten behaupten namlich, 
der Bauplan, den wir bei Erforschung der Lebewesen entdecken und den wir 
beim Aufbau eines kunstlichen Lebewesens anwenden mussen, sei nur eine be
griffliche Abstraktion und daher ganz unfahig, ein Lebewesen zusammenzuhalten. 
Auch wenn wir eine mit Stoffwechsel begabte, durch Reiz- und Bewegungs
ubertragung arbeitende Maschine herzustellen vermochten, die Nahrung auf 
nehmen und sich bewegen konnte, so ware damit doch kein Lebewesen ge
schaffen, weil der Bauplan der Lebewesen keine bloB passiv anwendbare mensch
liche Regel sei, sondern ein aktiver Naturbefehl, der den ganzen Korper beherrscht. 

Niemals werden die Vitalisten zugeben, daB mit der Weltmechanik auch 
der Weltinhalt erschopft sei. Diejenigen unter ihnen, die noch die objektive 
Existenz der V orstellungswelt anerkennen und ihre Lehre im AnschluB an die 
physikalische Weltanschauung entwickeln [wie dies durch REINKE!) in klarer 
und leicht faBlicher Form geschehen ist], weisen darauf hin, daB viele Physiker 
den Kraftbegriff nicht entbehren konnen. Wer aber Krafte anerkennt, geht 
uber die V orstellung eines mit Orten angefUllten Weltalls hinaus und fUhrt 
unraumliche Qualitaten als wirksame Faktoren ein, die jenseits der sich im 
Vorstellungsraum betatigenden Bewegungserscheinungen verborgen sind. 

Wahrend nun die Physiker nur die in der anorganischen Natur waltenden 
Krafte anerkennen, deren Zahl sie moglichst zu verkleinern suchen, fUhrt REINKE 
neue Krafte ein, welche die physikalischen Krafte beherrschen und die er deshalb 
"Dominanten" nennt. Diese macht er fUr die Lebenserscheinungen verantwort
lich. Die Dominanten behandelt er vollig im Sinne der Physik als objektiv 
gegebene Naturfaktoren und nennt die Lehre ihres Wirkens: Diaphysik. Sie 
schlieBt sich eng an die Physik an, wahrend sie von der Metaphysik abruckt, 
die nicht mit Kraften, sondern mit Ideen arbeitet. 

Aber auch der Diaphysiker wird zugeben mussen, daB in dem grenzen
losen und endlosen Weltraum der Vorstellungswelt das Leben eine durchaus 
untergeordnete Rolle spielt. Wie oft ist die Erde als Staubkorn im ungeheuren 
Weltraum bezeichnet worden, und das Leben findet sich nur als dunne Staub
schicht auf diesem Staubkorn. Auch in der unermeBlichen Zeit ist das Leben 

1) REINKE: Grundlagen einer Biodynamik. AbhandI. zur theoret. BioI. (SCHAXEL). 
Heft 16. Berlin: Gebr. Borntrager 1922. 
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nur an eine verschwindend kleine Spanne gebunden. Wie viel Jahrmillionen 
hat die Erde bestanden, bevor sic ein Lebewesen trug und wieviel Millionen 
Jahrhunderte wird sie noeh bestehen. wenn einmal das Leben erloschen sein 
wirel ~ 

1st es da zu verwundern, daB man das Entstehen und Fortbestehen des 
Lebens einem gliicklichen Zufall zuschreiben mochte. Nur einmal in einem 
entlegenen Weltwinkel fanden sich die giinstigen Vorbedingungen, um die hohere 
Mechanik der Lebewesen hervorzubringen, die sich aber von der iibrigen Welt
mechanik grundsatzlich nicht unterscheidet. 

Ein vollig anderes Gesicht gewinnt das Leben, wenn man es von der sub
jektiven Anschauungswelt aus betrachtet. Um den richtigen Eindruek von der 
Bedeutung des Lebens Zll erhalten, geniigt es aber nicht, sich auf die Anschauungs
welt des Menschen zu beschranken, man muB auch die Anschauungswelten 
der Tiere hinzunehmen, soweit dies mit unseren beschrankten Mitteln moglich ist. 

Wer nur die Anschauungswelt der Menschen kennt, geriit immer in die 
Gefahr, sich durch einen beliebten Vergleieh irrefUhren zu lassen. Das mensch
liche BewuBtsein, so sagt man, gleieht einem Licht, das die Dinge der AuBen
welt nur bis zu einem gewissen Umkreis beleuchtet. Dieses Licht tragen wir 
iiberall mit uns herum und erblicken daher erst diese, dann jene Gegenstande, 
wobei die vorher betrachteten Gegenstande ins Dunkel versinken. Dadurch 
biiBen sie aber ihre Realitiit nicht ein, sondern sind, wenn wir mit unserer Be
wuBtseinsleuchte von nellem an sie herantreten, immer wirklich vorhanden. 
Daraus ergibt sich dann wieder mit Notwendigkeit die Annahme einer allumfassen
den Vorstellungswelt. 

Dieser Vergleieh wird hinfallig, wenn wir es versuehen, uns an die Stelle 
eines Tiersubjekte8 zu denken und mit Hilfe der Merkmale, die ihm zuganglich 
sind. seine 'Velt zu erbauen. 

Ein jedes Tier findet in seiner Umwelt auDer dem Medium fUr seine Fort
bewegungsorgane !loeh Hindernisse und Gegenstande, die seinen Sinnesorganen 
(Receptoren) durch bestimmte Merkmale zuganglich werden. 

In manehen FMlen besteht die ganze Welt nur aus Medium und Hindernissen 
wie bei Paramaecilllll. <las dureh sein stetes Ausweichen vor allen Hindernissen 
mit Sicherheit zu seiner Nahrung gelangt, die kein Merkmal aussendet und 
daher kein Hindernis darstellt. 

Alle Gegenstiinde der Umweh eines Tieres sind niehts anderes als Trager 
einer Gegenleistung, zu der das Tier durch seine eigene Leistung den Sehliissel 
besitzt. 

Da das gleiehe Objekt zahlreiehen Tiersubjekten dank seinen zahlreichen 
Eigenschaften als Trager ihrer Gegenleistungen dienen kann, so verwandelt es 
sieh in jeder neuen Umwelt in einen neuen Gegenstand. 

Es wird dadurch verstiindlich. daG jede subjektive Tierwelt andere Gegen
stande enthalt, die durchalls unvergleichbar sind. Fiir jede dieser subjektiven 
Anschauungsweltell kann man eine entsprechende Vorstellungswelt entwerfen, 
die aber wahrscheinlich bei keinem einzigen Tier eine Rolle spielt. 

Aber nicht blofJ die Ciegenstilllde wechseln von Welt zu Welt, sondern auch 
Raum und Zeit. 

Die wenigsten Tiere entwerfen ein Koordinatensystem in ihren Anschauungs
raum. Die Zahl der Hohlkugeln beschl'ankt sieh bei sehr vielen auf eine einzige, 
die ihre Wolt allseitig umsehlieDt und die nur einige Hunderte von Orten tragt, 
so daD der ganze Inhalt des Raumes nur aus wenigen Flachen besteht. Der 
Ansehauungsraum kann schlieBlich auf eine einzige Reihe von Orten herab
sinkel1. 
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Ja, wir konnen mit Sicherheit annehmen, daB manche festsitzenden augen
losen Tiere gar keine ortliche Differenzierung in ihrer Welt vorzunehmen im
stande sind. 

Sehr schwierig ist die Feststellung der Zeit. Aber auch in bezug auf sie kann 
man sagen, daB die Momente bei den Mollusken, die wenig Orte besitzen, 
erheblich an Zahl ab- und an Dauer zunehmen, wodurch langsame Bewegungen 
in ihrer Umwelt erst sichtbar werden. 

Uberall finden wir die gleichen Beziehungen zwischen Anschauungsraum 
und Anschauungszeit zu der Organisation des Sinnesapparates der Tiere aus dem 
einfachen Grunde, weil Raum und Zeit keine objektiv gegebenen GroBen sind, 
sondern Erzeugnisse des lebenden Tieres, das entsprechend seiner Merkfahigkeit 
die Merkmale seiner Welt bestimmt. 

Versuchen wir es nun, bald mit diesem, bald mit jenem Tiersubjekt die 
Welt zu durchwandern. Immer wieder werden wir in eine ganzlich andere Welt 
hineingeraten mit anderem Raum und anderer Zeit. Es ist nicht wahr, daB wir 
bloB mit der Fackel unseres BewuBtseins hinauszugehen brauchen, urn die 
wirkliche Welt zu erkennen. 1m Schein einer jeden anderen Fackel taucht 
eine neue Welt empor, weil die Fackel des BewuBtseins in Wahrheit der Welt
baumeister seIber ist. 

Nur solange ein Tiersubjekt lebt, gibt es seine Umwelt, deren Raum es dauernd 
neu erbaut in dem Tempo, den seine Momente angeben. 

Das gleiche gilt auch von der Menschenwelt. Auch ihr Raum wird immer 
von neuem im Tempo des Momentrhythmus erbaut. Es ist daher keine objektive 
GroBe vorhanden, die iibrigbliebe, wenn der letzte Mensch seine Augen geschlossen 
hatte. Die gesamten Menschenwelten sind Erzeugnisse des Lebens. Nicht in 
einem verlorenen Weltwinkel ist durch blinden Zufall das Leben erstanden, 
sondern jede Welt ist ein Erzeugnis des allgewaltigen Lebens. Das Verhaltnis 
zwischen Leben und Leblosem hat sich vollig umgekehrt. In allen Tierwelten 
gibt es nichts Lebloses. Es gibt wohl den Unterschied zwischen Bewegtem und 
Unbewegtem, aber einen Unterschied zwischen Leblosem und Lebendigem gibt 
es nicht. 

Erst in der Anschauungswelt des Menschen tritt der Unterschied zwischen 
Lebendigem und Leblosem auf. Erst in diesem Weltwinkel des Lebens kommt 
das Leblose zum Vorschein. 

Damit ist auch das Schicksal des Vorstellungsraumes besiegelt. Wenn selbst 
der Anschauungsraum keine objektive GroBe ist, urn wieviel weniger ist es der 
von ihm abgeleitete Vorstellungsraum. Von dieser Seite aus betrachtet ist 
der Vorstellungsraum zwar eine fUr den Menschen notwendige Fiktion - aber 
doch nur eine Fiktion. Ein "gedachter" Raum, wie schon HERING sich ausdriickte, 
aber gerade darum kein wirklicher. 

Wir bediirfen wohl des Vorstellungsraumes, urn unsere Erfahrungen, die 
iiber den augenblicklichen Anschauungsraum hinausgehen, iibersichtlich zu 
ordnen und urn diejenigen Gegenstande, die sich nicht in einem Raumabschnitt 
mit gleicher Dichtigkeit an Orten befinden, miteinander zu vergleichen und 
zu messen. 

Trotzdem bleiben die entfernten Baume, solange sie eine Allee bilden, 
kleiner und einander nahergeriickt als die nahen Baume. Das ist die im gegebenen 
Moment allein vorhandene Wirklichkeit. Der Mond ist eine flache Scheibe, 
und das Himmelsgewolbe schlieBt unsere Wirklichkeit ein. 

Es gibt eben nur eine relative und keine absolute Wirklichkeit. 
Ein jeder von uns wird von seiner Wirklichkeit umgeben, deren Schauplatz 

seine begrenzte Umwelt ist. 
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Fassen wir die Umweltcn del' Lehewesen, daren Zeit, Raum und Inhalt 
von Ort zu Ort wechseln Ilnd die dabei wie Reifenblasen entstehen und vergehen, 
als Elemente des Univl'fsuml'l auf, flO erhalten ,vir einen fliichtigen Schimmel' 
davon, was Leben heiBt. lfehr ist es nicht, denn auch die kiihnste Phantasie 
vermag sich nicht da;; IneinHlldcrgreifen der verschiedenen Vmwelten auszumalen, 
weil jeder Gegcnstalld dahei ein vielfaches Gesicht erhalt. Ein Grashalm z. B., 
von verschiedenen l'Ill\H-Ikll all" angeRehcn, kann gleichzeitig Weg, Wohnung 
und Nahrung sein. 

Dazu kommt, daB keill einzigcs Lebewesen wiihrend der Dauer seines Lebens 
seine Kiirpcrgest~Llt bewahrt, sondern daB sie aIle, als einfacher, einzelliger Keim 
beginnend, an Gliederung zunehmen. biH Rie die fertige Gestalt gewonnen haben, 
und auch die::;e kalln 110eh wechseln: wir brauchen nur an Raupe, Puppc und 
Imago der NchmettE'rlinge zn denken. Diese zeitliche Vmgliederung des Korper
gefUges ist genau ,,0 gesetzmiiBig festgelegt wic die raumliche Gliederung (fer 
Organe im Kikper. DadUl'ch erhalt jedes Lebewesen auBer einer Raumgestalt 
auch eine Zeitgcstalt lllld ihr entsprechcnd cine feste Folge von Umwelten. 

Es ist unmi:iglich, <licsen Reichtum an Gestalten und Umwelten in einer 
noch so gesteigertpn An:-:challung festzuhalten. Rchon deswegen nicht, weil jede 
Umwelt eincn anderCll Raum besitzt. 

ZUI' Bildung \"(JIl An"chauungen lind Vorstellungen ist der Raum als Grund
lage notwcndig. Da diesel' sclbRt aber alt; yerschiedenartig gedacht werden solI, 
kann man nUl" !loeh \"1m ('iner Id{'(' des Raumes, einer Idee des Universums 
nnd des Lebens r£'dcll. 

Das bedeutet die Zuriickverlegung del' Wirklichkeit in eine Welt von Ideen, 
ill del' die Idee de;; 1.('bens mit del' Idce der Natur zusammenfallt. 

Dics anzunehmen ist notwendig, weil das Leben die anorganische wie die 
organische Natur in gleichem }I[aJ.le beherrscht. Nicht allein die Stoffe und Krafte 
des Kiirpenl ('iues jedell Subjekts werden vom Leben bestimmt, das aus diesem 
Baumaterial das Protoplar-;ma herstellt und aus dem Protoplasma das GefUge 
des Ki:irpers erbaut auch aIle Beziehungen des Subjektes zu dem Medium, 
in dem es wei It, und Zll allen Stoffcn und Kraften, deren es bedarf, werden vom 
Leben gekniipft. 

Das Leben und Heine Gesetze hat bereits vor 70 Jahren SCHULTZ-SCHULTZEN
S'l'EIN1 ) in ebcnso origincller wie folgerichtiger Weise zur Grundlage der ge
samten Naturlehre gemacht. Nach ihm hatten wir die anorganischen Stoffe 
ohne Ausnahmc als Lebensstoffe anzusprechen und die Krystalle als unvoll
standige Lebensbildungcn. AIle physikalischen Krafte rechnet er zu den Lebens
kraften, die sich gegem;eitig steigernd zur Lebensgestaltung fiihren. 1m Proto
plasma ist die erstc Lehensstufe erreicht, und von hier aus schreitet das Leben 
durch immer erne ute Verjiingungen cillem immer hoher gesteckten Ziele ent
gegen. 

SCHULTz-ScHrLTZENSTEIN steht nUll keineswegs allein. Es hat immer eine 
Anzahl von Forschern gcgeben, die sich zur Deutung der Lebensvorgange, wie 
sie uns die Anschauung hietet, in das Gebiet der Ideen begaben. Ich brauche 
nur an LAMARK, .JOH. MtLLER und KARL ERNST YON BAER zu erinnern, 
wahrend die grOf3cre Zahl del' Forscher zum gleichen Zweck sich der Vor
stellungswelt zuwandten. Sic verzichteten damit von vornherein auf die Be
griindung des Raumes. den sie als gegeben hinnahmen und der fUr sie die 
gesamte objektive Wirklichkeit umfaBte. 

1) S(,HUL,],Z-SCHULTZ~JNSTEIN: Der organisierende Geist der Schiipfung, und: Die Ver
jiingung im Tierreiche. Berlin: Aug. Hirschwald 1851-1854. 
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Durch das Heranziehen der Zeit als einer weiteren Ausdehnungsmoglichkeit 
des Raumes verliert aber auch hier der Raum seine Vorstellbarkeit, und damit 
betreten neuerdings auch die Lebensforscher ein Gebiet, das bisher den 
Mathematikern vorbehalten war, namlich die Welt der Formeln und Be
ziehungen. 

So wird jetzt das Problem des auBeren Lebens1) von vier verschiedenen 
Seiten umfaBt, das, je nachdem in welcher Welt die Forscher heimisch sind, 
verschieden definiert wird. In der einen ist das Leben reine Anschauung, in 
der anderen reine Idee, in der dritten reine V Drstellung und in der vierten reine 
Beziehung. In· dem Reich der Ideen herrscht die bis zur Uberanschaulichkeit 
gesteigerte Anschauung, im Reich der Vorstellung gesichtete Anschauung, nur 
im Reich der Beziehungen fehlt die Anschauung vollig. 

Die Anschauung bleibt aber der Ausgangspunkt aller Forschung. 
Mit der Anerkennung der vier verschiedenen Ausgangspunkte bei der Er

forschung des Lebens kann der prinzipielle Streit wohl zur Ruhe gebracht werden 
- der Streit um konkrete Einzelfragen ist damit keineswegs behoben. Denn das 
Gebiet, auf dem jeder Streit zur Entscheidung gebracht wird, ist letzten Endes 
immer die Anschauung. 

Hier drangt der brennende Streit zwischen Vitalisten und Mechanisten 
um so mehr zu Entscheidung, weil die Vitalisten sich aus den verschiedensten 
Lagern rekrutieren. 

Die These der Mechanisten, daB alle Lebenserscheinungen mechanische 
Propleme seien, wird von den Vitalisten neuerdings auf Grund einer ganzen 
Reihe von Experimentalforschungen angegriffen. 

Die Streitfrage habe ich naher dahin prazisiert, daB zwar samtliche Lei
stungen des Korpergefiiges bei allen Lebewesen aJ.s mechanische Probleme an
zuerkennen sind, daB aber die Gefiigebildung unter allen Umstanden ein iiber
mechanisches, d. h. vitalistisches Problem darstellt. Ich trenne die Biologie 
als die allgemeine Lehre yom Leben in eine mechanische und eine technische2 ) 

Biologie, weil die Technik im engeren Sinne nur die Herstellung von Mechanismen 
umfaBt. Den mechanischen Naturgesetzen, die man am fertigen Korpergefiige 
zu studieren Gelegenheit hat, stelle ich die technischen Naturgesetze gegeniiber, 
die man nur am sich gestaltenden Korpergefiige erforschen kann 3). 

Den Beweis, daB es sich bei den eigentlichen Lebensvorgangen nicht um 
ein mechanisch auf16sbares Naturgeschehen handelt, hat DRIEscH4) in seiner 
"Philosophie des Organischen" angetreten. Dieses Buch, das sich auf ein aus
gedehntes experimentelles Tatsachenmaterial stiitzt und in groBter logischer 
ScMrfe aIle Griinde und Gegengriinde eingehend behandelt, bildet die Grund
lage der neovitalistischen Lehre. 

1) Das innere Leben der SUbjekte gehOrt in das Gebiet der Psychologie und scheidet 
hier aus. Es ist nur insoweit notwendig darauf zUriickzugreifen, alB es ohne die Hinaus
verlegung von Sinnesempfindungen iiberhaupt keine Merkmale in der Anschauungswelt 
eines Tieres gabe. Maschinen besitzen keine Merkmale und keine eigene Welt. Da wir die 
Sinnesempfindungen der Tiere nicht kennen und mithin auch ihre Merkmale nicht angeben 
konnen, sind wir gezwungen, ihre Welten aus unseren Merkmalen aufzubauen, deren Wirkung 
wir aus dem Verhalten der Tiere erschlieBen. Diese Welten bezeichnen wir besser alB Merk
welten. 

2) UEXKULL, J. v.: Technische und mechanische Biologie. In Ergebn. d. Physiol. 
Miinchen: J. F. Bergmann 1922. 

3) Es muB aber noch darauf hingewiesen werden, daB nach JOR. MULLER (Phantastische 
Gesichtserscheinungen) weder von einer mechanischen noch von einer technischen Biologie 
die Rede sein kann, weil dieser Forscher aIle Lebenserscheinungen in einer Wechselwirkung 
von Subjekten erblickt, von dem jedes seine spezifische Lebensenergie besitzt. 

4) DRIESCR, H.: Philosophie des Organischen. 2. Aufl. Leipzig: W. Engelmann 1921. 
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Drei Beweise stellt DRIESCH in den Vordergrund, von denen die beiden 
ersten sich auf die Gefiigebildung des Keimlings der Tiere stiitzen, wahrend 
der dritte die plastischen Handlungen zum Ausgangspunkt hat. 

Wenn man die These der Mechanisten, daB aIle Lebensvorgange bei den Tieren 
einschlieBlich die GefUgebildung und die plastischen Handlungen Leistungen 
von Mechanismen seien, widerlegen will, muB man sich dariiber Rechenschaft 
geben, welche Arten von Mechanismen iiberhaupt in Frage kommen. 

Nun gibt es nur zwei mogliche Arten von Mechanismen mit Bewegungs
iibertragung oder mit Reiziibertragung. 

Bei der Bewegungsiibertragung miissen die bewegenden Teile mit den be
wegten Teilen fest verbunden sein. Ein solcher Mechanismus kann ohne Starung 
seines GefUges nicht beliebig geteilt werden. Nun stammen aIle Keimzellen 
eines Tieres stets aus einer einzigen Urkeimzelle her, die sich vieltausendmal 
teilt. Daher ist es ganz unmoglich, in der Urkeimzelle einen Mechanismus mit 
Bewegungsiibertragung allzunehmen. 

Dieser zweite Beweis von DRIESCH ist, solange man an einen unseren Ma
schinen analogen Mechanismus mit Bewegungsiibertragung denkt, zwingend. 

Weniger einleuchtend ist er, wenn man einen Mechanismus mit Reiziiber
tragung im Sinne hat. Bei der Reizubertragung sind zwar auch festumschriebene 
Teile notig, die aufeinander einwirken. Ihre Verbindung braucht aber keine 
feste zu sein. Es genugt, wenn die vom Reiz aussendenden Teil - dem Sender -
ausgehenden Wirkungen (die in irgendwelchen chemischen Stoffen oder phy
sikalischen Bewegungen bestehen konncn) auf irgendwelchen Wegen durch ein 
beliebiges Medium zu dem reizempfangenden Teil - dem Empfanger - gelangen. 
Der Mechallismus mit Reizubertragung besitzt daher wohl ein zwanglaufiges, 
aber kein festes Gefuge. 

Es geniigt, wenn die Urkeimzelle die notwendigen Gefiigeteile: Sender und 
Empfanger gesondert und unabhangig voneinander hervorbringt, urn sie bei 
der Teilung ihren Tochterzellen zu ubermittehl. Auch dann werden die Keim
zellen mit einem vollstandigen Mechanismus ausgeriistet sein. 

Die einzelne Keimzelle bildet immer einen Mechanismus mit Reiziiber
tragung, deren Sender im Kerne und deren Empfanger im Zellprotoplasma 
sitzen. Daruber besteht keille Meinungsverschiedenheit. 

Der Streit beginnt erst mit der li'rage: W ovon ist die geregelte Abfolge 
der Reizaussendungen abhangig, die sich in dem gesetzmaBigen Ablauf der Gefuge
bildung kundtut? Sind die Sender in den Kernen der Keimlingszellen unter
einander ebenfalls durch Reizubertragung derart mechanisch verbunden, daB 
der zweite Sender zugleich Empfanger fUr den ersten, der dritte zugleich Emp
fanger fur den zweiten ist usf., oder sind die Sender durch keine mechanische 
Bindung miteinander verknupft? 

Darauf antwortet DRIESCH durch folgende einfache Uberlegung. Eine jede 
Zelle des Keimlings besitzt, wenn man den normalen Ablauf der Gefiigebildung 
verfolgt, eine prospektive Bedeutung hinsichtlich des Organes oder des Organ
teiles, der aus ihr hervorgehen wird. 1st die prospektiveBedeutung der Keim
lingszelle mechanisch begriindet, so ist damit auch der aus ihr hervorgehende 
Gefiigeteil eindeutig und zwanglaufig festgelegt. Nun zeigt aber das Experiment, 
daB z. B. selbst im Tausendzellenstadium des Keimlings der Seeigel aIle Zellen 
beliebig miteinander vertauscht werden konnen. Eine jede dieser tausend Zellen 
vermag jeden beliebigen Korperteil aus sich hervorgehen zu lassen. Es ist, wie 
DRIESCH sich ausdriickt, die prospektive Potenz der Zellen viel groBer als ihre 
prospektive Bedeutung. 
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Dadurch wird die Annahme eines Mechanismus irgendwelcher Art, del' 
die Sender in den Kernen del' Keimlingszellen miteinander verbindet, hinfallig. 
Die Zellen des Keimlings sind ebensowenig an den kiinftigen Gefiigeteil gebunden 
wie die Ziegelsteine eines zu erbauenden Rauses. Sie konnen aIle ihre RoUen 
gegeneinander vertauschen. Das ist die experimentell festgelegte Tatsache. 

Del' Theorie bleibt es iiberlassen, den unbekannten Faktor zu suchen, del' 
die gesetzmaBige Abfolge del' ReizauBerungen beherrscht. Riel' gehen die Wege 
del' Vitalisten gleich auseinander, entsprechend ihrer Stellung zur wirklichen 
Welt. 

DRIESCH sieht im unbekannten Faktor eine neue Beziehung, die er als Kon
stante E in die Formel einsetzt, welche die Beziehungen zwischen den Keimzellen 
und dem fertigen Korpergefiige ausdriicken soll. Die Unbekannte E hat er zu 
Ehren von Aristoteles "Entelechie" genannt. 

Fiir REINKE ist del' unbekannte Faktor eine Dominante, d. h. eine die 
physikalisch-chemischen Krafte beherrschende Kraft. 

Man kann abel' ebensogut den unbekannten Faktor eine Idee nennen, wenn 
man die in Raum und Zeit gegebene Anschauung del' Gefiigebildung zu einer 
"Zeitgestalt" zusammenfaBt und das die Zeitgestalten beherrschende Gesetz 
als "Erbauungsplan" odeI' ,;Entstehungsmelodie" als "wirksamen Faktor ein
setzt. 

Del' unbekannte Faktor, del' bei del' Gefiigebildung festzustellen war, spielt 
beim fertigen Gefiige gleichfalls eine entscheidende Rolle. Del' Bauplan einer 
Maschine und "del' eines Lebewesens unterscheiden sich (worauf die Vitalisten 
immer hingewiesen haben) in einem sehr wesentlichen Punkt. Del' Bauplan 
del' Maschine tragt in sich keinerlei Gewahr fiir die Erhaltung des Mechanismus, 
del' Bauplan del' Lebewesen abel' wohl. Jedes Lebewesen vermag geringere 
Schadigungen seines Korpergefiiges seinem Bauplan entsprechend wieder aus
zugleichen. Auch vermag es seinen Bauplan selbst in weitem MaBe veranderten 
auBeren Verhaltnissen gegeniiber neu einzustellen. 

DRIESCH hat nun zur Deutung diesel' zweiten Fahigkeit die Lehre von del' 
historischen Reaktionsbasis ausgearbeitet, auf die er seinen dritten Beweis von 
del' Eigengesetzlichkeit des Lebendigen griindet. 

Keine einzige Maschine vermag auf veranderte auBere Einwirkungen hin 
ihr Gefiige umzugestalten, was von den Lebewesen angenommen werden muB, 
wenigstens fiir aIle die FaIle, in denen die Tiere nicht bloBe Reflexhandlungen 
ausiiben (die von jedem irgendwie mechanisch festgelegten Nervensystem immer 
in del' gleichen Weise wiederholt werden), sondern auch plastische Handlungen 
vollbringen, die von keiner Maschine ausgefiihrt werden konnen, weil ihr mecha
nisch festgelegtes Gefiige immer nur zwanglaufig arbeitet. 

Das mit einer historischen Reaktionsbasis begabte Nervensystem besitzt 
zwar ebenfalls ein zeitweilig festgelegtes Gefiige, vermag abel' dieses Schritt 
fiir Schritt entsprechend den auBeren Einwirkungen zu andern. 

So laufen aIle Beweise del' Vitalisten darauf hinaus, fiir die Gefiigebildung 
und Gefiigeerhaltung bei den Lebewesen einen unbekannten Faktor anzunehmen, 
den sie jedoch je nach ihrer Stellung zur "wirklichen Welt" andel'S bewerten. 

Die scheinbar einfache Aufgabe, eine Definition des Lebens zu liefern, 
hat sich als abhangig von verschiedenen Umstand6n erwieseJ;l., die sich gegen
seitig beeinflussen. Erstens wird die Definition des Lebens davon abhangig 
sein, welche Stellung del' einzelne Forscher del' "wirklichen Welt" gegeniiber 
einnimmt, zweitens wird sie davon abhangen, ob ihm die Beweisfiihrung del' 
Vitalisten odeI' del' Mechanisten mehr einleuchtet, und drittens wird sie sich 
danach richten, ob del' betreffende Forscher mit Bildern, Worten, Vorstellungen, 
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Beziehungen oder ldecll Zll denken gewohnt ist. Deml fUr das gemeinsame 
VerstandigungsmitteI. den " Begriff " , i8t es ausschlaggebend, welehem dieser 
Denkelemente er seinell l 1rsprung verdankt. 

Die angeborene Anlage winl ktzten Endes fUr den einzelnen aussehlag
gebend sein, worin e)" die Wirklichkeit sucht, ob er dazu neigt, sie in meehanischen 
odei' ubermechalliseh(']] ZllRarmncnhiingen zu finden. Danach wird sich auch 
seine Definition de>: Lelwnf< I'ichten, ob er in ihr dem Leben eine eigene odeI' 
nur eill(' abgeleitek \VirklichkE'it zuspricht. 

Das EntRChE'idpl](le fiir cine gedeihliche Forschung aber liegt darin, daG 
clas gemeinflfullP "er~tiilldllif< fiir die yenwhierlE'IlPn Forschungsrichtungen nicht 
verlorengehe. 

II. Beschreibung des Organismus. 
Vom Leben kallll mall eine Definition geben, die je nach dem Standpunkt 

des Forflcherfl anders ausfallen wird, wcil wir mit dem Wort "Leben" einen 
Begriff verbinden. l 'nter Begriff ven.,tt,ht man ein wenn auch verworren ge
dachtes Ganzes, cIas <lurch Aufziihlullg spinel' Eigenschaftell, die man durch 
eineRegel Zll verbillden sucht, definiPl-t wire!. 

.Mit dem ~Wort.,Organismui-;" abel' yerbinden wir keinen bloGen Begriff, 
sondeI'll herpib; eill in dell }{,allm hinansgm-;telltes, aus Teilen bestehendes Ganzes 
- cine Vorstdillng. l<:ilH:' VorstrUllllg kann uicht blo13 definiert, sondeI'll muG 
boschrieben werden. 

Das wire! an eill(,IlI Beispiel ganz klar werden. loh kann wohl den Begriff 
del' Zeitmcssling odeI' eines Zeitmesserf' definieren. leh kann aber nieht den 
riiumlich gedachten Zeitmesser, d. h. die Uhr, unter der ich einen auf einer 
Scheibe sich gleichmiil.lig hewcgenden Zriger verstehe, definieren. 1ch muG die 
Uhr durch Darlegung der rilllmliehen Zusammenhiinge ihrer Teile besehreiben. 

Den blo13en Begriff pi nes Zcitmossers definiere ieh aus seinen in Beziehung 
stehenden Eigenschaften. Von einer bestimmten VOl' mir stehenden Dhr kann 
ieh ein ansehauliehes Bilt! elltwerfell. Die Vorstellung einer Dhr im allgemeinen 
besitzt wedel' die in allen Einzelheiten gehonde Deutliehkeit eines Bildes noeh 
bpsteht sie nur aus Eigenschaften, sondeI'll aus 'j'eilen. Sie steht zwischen Begriff 
uncl Anschauung, ist abel' lw1'eits 'Tollkommen raumlich. 

No winl man alt("h den Begriff eines Lebewesens aus seinen in Beziehung 
zueinandcr stehendpll 11;igensehafton definieren. Von einem bestimmten Tier 
oder einer bestimllltcm Pflanze wird IlIan ein ansehauliehes BiId entwerfen. 
Den OrganifHnus, ullter dern man sowohl ein Tier wie eine Pflanze versteht, 
kann man nur als '·orstellung behandeln, weil er aus raumliehen Teilen, den 
Organen, besteht, die "ieh in bestimmten riiumlichen Abstanden voneinander 
hcfinden wie die '1\,;18 riner Dhr. 

Da ur::;priinglich Organ llichts anderes bedeutet als Werkzeug oder Werk
teil, so bedelltet Organismus ursprunglich aueh nichts anderes als Mechanismus, 
d. h. ein aus verschiedpnen ineinander greifenden Teilen zusammengefugtes 
Ganzes, das dank diesnl1 Inein:mdergreifen eine einheitliehe Leistung zu voll
bringen vermag. Nnwohl }'[eehanismw-l wie Organismus stelIen ein Gefuge 
dar, das dip Lei"tungen del' e!llzelnen Gefiigeteile zu einer Gesamtleistung 
vereinigt. 

SolI irgendein }lechanismus odeI' Organism us vollstandig besehrieben 
werden, so genugt es nieht, ihre Werkteile einfaeh aufzuzahlen, sondeI'll man 
muG sie aueh in ih1'em rilumliehen Zusammenhange darstellen, d. h. einen Grund
riB VOll ihnen entwerfen. 
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Den dreidimensional vorgestellten GrundriB, der die Verbindungen aIler 
Werkteile miteinander aufzeigt, nennt man den Bauplan. Aus dem Bauplan 
ergibt sich dann auch der Betriebsplan, der das Ineinandergreifen der Werk
teile wahrend ihrer Tatigkeit dartut. Sowohl Mechanismen wie Organismen 
sind dank ihrer Bau- und Betriebsplane befahigt, die Einzeltatigkeit ihrer Werk
teile zu· einer Gesamtleistung zusammenzufassen. 

Wer nur die hoheren Tiere im Auge hat, wird leicht geneigt sein, die Einheit 
der Leistung ihres Organismus auf Rechnung des den Korper beherrscbenden 
Nervensystems zu setzen und diesem Werkteil jene ·zusammenfassende Tatigkeit 
zuzuschreiben, die den Organismus zu einer Betriebseinheit verbindet - wie dies 
SHERRINGTON in seiner pragnanten Ausdrucksweise ,.The integrative action of 
nervous system" getan hat. 

Wie boch man auch die integrierende Wirkung des Nervensystems an
scblagen mag, sie bleibt dennoch immer eine beschrankte, denn neben del' 
nervosen Beherrschung der Teile geht stets eine zweite durch die Hormone 
oder Botenstoffe (PETERSEN) parallel, deren groBe Bedeutung immer sicht
barer wird. 

Bei den niederen Tieren tritt die integrierende Wirkung des Nervensystems 
deutIich in den Hintergrund. Der hohie Tentakel einer Seeanemone z. B. be
herbergt drei getrennte Reflexbogen: erstens die Sinneszellen fur mecharusche 
Reize, die mit den Langsmuskeln in nervoser Verbindung stehen, zweitens die 
Sinneszellen fUr allgemeine chemische Reize, die mit den Ringmuskeln nervos 
verbunden sind, und drittens die Sinneszellen, die auf spezielle Nahrungsreize 
antworten und auf bestimmte Drusen wirken, weiche einen klebrigen Schleim 
absondern. Die Leistungen dieser drei voneinander unabhangigen Reflexbogen 
sind derart miteinander verbunden, daB daraus die einheitliche Leistung des 
Nahrungsfanges hervorgeht. Auf die allgemeinen chemischen Reize, die ein 
sich naberndes Tier aussendet, verlangern sich die Tentakel und werden dem 
Nahenden entgegengestreckt. EntlaBt das fremde Tier auch noch spezielle 
Nahrungsreize, so bedecken sich die Tentakel mit dem klebrigen Schleim, um 
auf den mecharuschen Reiz, bei erfolgter Beruhrung, mit der angeklebten Beute 
zuruckzufahren und sie dem Munde zuzufUhren. 

In diesem Falle ist es offenbar nicht das N ervensystem, das die Betriebs
einheit schafft, denn es ist selbst in lauter einzelne Werkteile zerlegt, sondern 
der Bauplan beherrscht das Ineinandergreifen der Organe. 

Darin unterscheiden sich die Organismen nicht von den Maschinen oder 
sonstigen Mecharusmen, denn auch bei diesen wird die Betriebseinheit nicht 
durch einen besonderen Werkteil, sondern durch den Bauplan geschaffen. 

Wenn es auch keinem Zweifel unterliegt, daB ein Mechanismus nur so lange 
seine geregelten Leistungen vollbringen kann, als der Bauplan seiner Teile un
verletzt und unverandert vorhanden ist., so ist doch damit noch keineswegs 
gesagt, daB der Bauplan einen aktiv eingreifenden Faktor darstellt. 1m Gegen
teil handelt es sich bei ihnen offenbar nur urn eine ihnen passiv aufgezwungfme 
Ordnung, die sich nicht von selbst wieder herstellen kann, wenn das GefUge 
der Werkteile in Unordnung geraten ist. 

Eine jede Maschine bedarf daher als notwendige Erganzung eines Betriebs
leiters, der ihren Betrieb uberwacht, weil ihre Betriebseinheit nicht durch einen 
inneren aktiven Bauplan gesichert ist. 

In diesem Punkt offen bart sich die Uberlegenheit des Organismus uber den 
Mechanismus. AIle lebenden Organismen vermogen die gestorte Ordnung ihrer 
Organe in weitem MaBe wieder herzustellen. Diese Fahigkeit ist bei allen Pflanzen 
und bei vielen Tierarten in erstaunIichem MaBe ausgebildet. Sie wurde denn auch 
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immer als Argument von denjenigen Forsehern herangezogen, die die Existenz 
einer besonderen Lebenskraft behaupteten. 

Es war naheliegend, <laG man (bei DurehfUhrung des Vergleiehes der lebenden 
Organismen mit den toten Masehinen) die Organismen fur Meehanismen + Be
triebsleiter erkliirte. NIan geriet dabei aber in Versuehung, dem unsiehtbaren 
Betriebsleiter wunderbare Eigenschaften und eine tiefe Einsieht zuzusehreiben, 
die dureh die Annahme ciner Lcbenskraft zwar nieht begrundet, aber aueh nieht 
abgelehnt waren. An die8em Punkt konnten die Angriffe gegen den Vitalismus 
mit Erfolg einsetzen, weil die unklare FaRsung des Begriffes einer Lebenskraft 
allen Vermutungen Tor Hnd Tur ()ffnete. 

Als nun die ersten Versuehe bekannt wurden, die es zweifellos erwiesen, 
daf3 die Lebenskraft hei der Wiederherstellung gestorter Organismen unter 
Umstiinden ganz offenkuudig in die griibsten Irrtiimer verfiel, war es urn das 
Ansehen des unsichtbaren Betriebsleiters geschehen, dessen hohere Weisheit 
gerade in den Wirkungen der Lebenskraft zutage treten soUte. 

Die Planarien zeigen die Fiihigkeit. ihren ganzen Organismus selbst aus 
einem sehmalen Querbande, das man an beliebiger Stelle aus ihrem Korper 
heraussehneiden kallll, yollkommen wiederherzustellen; wobei die hintere Wund
fliiehe den Hinterkijrper lind die vordere Wundfliiehe den V orderkorper regene
riert. Es kann daher yon jocler Stelle des Korpers aus das jeweilig Fehlende er
setzt werden. mag ('8 Rich urn ein Von1er- oder Hinterende handeln. 

Dies sprach fiir das Vorhandensein eines inneren Betriebsleiters, der einen 
Dberbliek iiber dell GC'samtorganisIllus und seine Bediirfnisse be8a13, und der 
entspreehend handelte. Nun zeigt flieh abel' folgendes: Wenn man bloB den 
Vorderkorper dureh einell Liingssehnitt spaltet, so ersetzt jede Wundfliiehe, 
llnbekiimmert urn die andere. das ihr Fehlende, und es entsteht ein doppel
kiipfiges Tier. Noeh auffiilliger ist der Regenerationsfehler, del' sieh naeh Ent
femung des vordersten Kopfteiles zeigt, denn diese regeneriert sieh seIber noeh 
einmal, so daB ein lebemunfiihiger Januskopf erzeugt \vird. Solehe Regenerations
fehler sind allch bci vielen anderen Tieren entdeckt worden und als Hetero
morphose bzw. Psclldomorphose beRchrieben wurdc. 

Die Durchforschung (lieses Gebietes hat nun die Grenzen der moglichen 
Fehler bei del' Regeneration aufgezeigt, die man selbst ziehen kann, wenn man 
z. B. annimmt: ein :'ltllhl besiiGe einen aktiven Bauplan, der ihm die Fiihig
lwit verliehe, Regenerationen auszufiihren. Dann konnte es unter Umstiinden 
gesehehen, daB RtaU cines abgeschnittenen Bcines deren zwei entstehen oder 
statt eines HeineR cine Lehne regeneriert wird, oder daB ein Bein sich selbst 
noeh einmal erzeugt. - Kurz, es stiindcn aUe Mogliehkeiten fUr Fehlbildungen 
offen, die dureh das Eingreifen des Bauplanes an falscher Stelle entstehen konnen, 
niemitls aber anden>! 

Dadurch ist uns ein deutlieher Hinweis gegeben, wo wir den unsiehtbaren 
l3etriebsleiter del' Organismen zu suchen haben, niimlich im aktiven Bauplan 
des jeweiligen OrganismuR splbst, del' iiberall in gleicher Vollkommenheit vor
handen ist, aber dureh die ihm zur Verfiigung stehenden Mittel in seinen Regene
rationsmoglichkeiten beschrankt ist und auBerdem durch besondere Umstiinde 
bei seiner Regenerationstiitigkeit in eine falsehe Riehtung abgelenkt werden kann. 

Wenn wir die Lebenskraft mit der Aktivitiit des Bauplanes gleichsetzen, 
so gewinllt die Lebenskraft eine groBe Bestimmtheit und der unsiehtbare Betriebs
leiter verliert seinen mystisehen Boigeschmaek. Er wird zu einem deutlieh 
umrissenen Gebilde, das wir nachzeiehnen konnen und des sen Wirkungsmoglieh
keiten wir iibersehen, wenn wir aueh vorliiufig iiber seine Wirkungsart niehts 
auszusagen vermiigen. Donn eins steht fest, del' Bauplan behiilt trotz seiner 

Handbuch der Physiologic 1. 2 



18 J. von UEXKDLL: Definition des Lebens und des Organismus. 

raumlichen Ausdehnung, auch wenn er aktiv gedacht wird, seinen immateriellen 
Charakter bei. 

Diese Darlegungen waren notig, um die Frage nach den Beziehungen zwischen 
Organismus und Protoplasma klar formulieren zu konnen, welche unausgesprochen 
oder halbausgesprochen allen Erorterungen uber das Wesen des Lebendigseins 
zugrunde liegen. Ohne ihre Beantwortung wird man niemals zu einer eindeutigen 
Stellungsnahme gelangen. Wir kennen das Leben nur in der Form lebendiger 
Organismen, die sich von den Mechanismen durch zweierlei Grundeigenschaften 
unterscheiden: einmal durch ihre sich selbst schaffenden und sich selbst wieder 
herstellende Organisation und zweitens durch den Lebensstoff oder Protoplasma. 

Es fragt sich nun: sind die Organismen deswegen lebendig, weil das Proto
plasma die Organisation schafft und erhalt, oder weil die Organisation das Proto
plasma nach ihren Gesetzen gestaltet 1 

Das Protoplasma ist kein Stoff im gewohnlichen Sinne, sondern ein in 
dauerndem Stoffwechsel begriffenes Gemenge von Stoffen. 

Sollen wir die physikalischen Gesetze des Stoffwechsels fur die Ausbildung 
der Organismen verantwortlich machen, oder sollen wir umgekehrt in der Or
ganisation den Faktor suchen (aktiver Bauplan), der dem im Stoffwechsel be
findlichem Gemenge seine Gesetze vorschreibt 1 

Zu dieser Grundfrage wird ein jeder Forscher Stellung nehmen mussen, 
wenn er die Ergebnisse seiner Forschung theoretisch verwerten will. Die Grund
lage der gesamten Biologie ist namlich eine durchaus andere, je nachdem der 
Forscher diese Frage beantwortet. 

Nehme ich an, das Leben sei an die Existenz des Protoplasmas allein ge
bunden, so sehe ich einen seit Urzeiten daherflieBenden Lebensstrom v,or mir, 
der, sich immer wieder teilend und vergroBernd, in zahllose Zellen (gleich dem 
Wasser in Tropfen) zerfallt, die er mit seinen Stoffwechselprodukten erfullt. 
Stoffwechselprodukte sind es, die den verschiedenen Gewebszellen ihr inneres 
Gefuge und damit die Fahigkeit verleihen, als Werkteile im Gefiige des ganzen 
Organismus mitzuarbeiten. Aus jedem Organismus entquillt der Lebensstrom 
von neuem und ergieBt sich unter immer erneuten Teilungen weiter von Gene
ration zu Generation. 

1m anderen FaIle sehe ich im Protoplasma ein Stoffgemenge vor mir, das 
in jedem Augenblick dem Zerfall preisgegeben ist, und das nur deshalb in ge
regelten Bahnen weiterkreisen kann, weil ihm beherrschende Organisations
gesetze immer neue Gestaltung aufzwingen. 

1m ersten Fall ist der Stoff das Lebendige und die Gestalt das Tote, im 
zweiten Fall ist die Gestalt das Lebendige und der Stoff das Tote. 

Diese zwei sich gegenseitig ausschlieBende Auffassungen, die keinen Kom
promiB dulden, fordern eine klare Parteinahme. Fur die Wissenschaft als 
Ganzes ist, es vom groBten Vorteil, wenn beide Lehren ihre Vertreter finden, 
denn nur im scharfen Geisteskampf wird wirkliche Erkenntnis erzielt. 

Betrachten wir die Lehre vom lebenden Protoplasma und der toten Gestalt 
naher, so sehen wir, daB sie nach beiden Seiten mit Eifer ausgebaut wird, je 
nachdem die Forscher mehr die Analyse des Stoffwechsels oder die von ihm 
erzeugte innere Ausgestaltung der Zelle im Auge haben. 

Ais Beispiel fur die Analyse des Stoffwechsels zitiere ioh aus GOTTSCHALKS 
Arbeit: "Uber den Begriff des Stoffwechsels in der Biologie." 

"So reiht sich im Geschehen der Zelle ein ProzeB an den anderen an, hier 
fester, einen stets gleichen Ablaufsmechanismus zum Ausdruck bringend, dort 
lockerer, um je nach den funktionellen Erfordernissen bald in diese, bald in jene 
Richtung abschwenken zu konnen, schnell aIle Etappen durchmessend, damit 
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groBere Konzentrations- und osmotische Schwankungen vermieden werden, 
giftige Wirkungen intermediiir gebildeter differenter Stoffe nicht zur Entfaltung 
kommen. Dabei sind nicht nur die Grenzen zwischen Bau- und Betriebsstoff
wechsel bis zur Unkenntlichkeit verwischt, sondern auch Abbau- und Aufbau
reihen nicht als ganze miteinander gekuppelt; von den mannigfachsten Abbau
stufen aus kann erncute Synthese erfolgen. 

Stoffwechsel ist die Gesamtheit jener sich in der lebendigen Substanz ab
spielenden, mit einer Andprung des chemischen Substrats, der Affinitaten und 
des physiko-chemischen Zustandes einhcrgehenden, sich selbst regulierenden, an 
Fermentbesitz und Kolloidcharakter des Substrats gebundenen Energieumwand
lungen entsprechenden Vorgange, die einerseits unter Aufnahme und Ver
arbeitung von elementaren Nahrungsstoffen die Erhaltung bzw. den Aufbau 
der organisierten Substanz bedingen und die andererseits unter Abbau chemise her 
Verbindungen oder Komplexe zu nach auBen abzugebenden Zerfallsprodukten 
fiihren, hierdurch die allgemeinen und spezifischen Funlctionen der lebendigen 
Substanz ermoglichend." 

Das Verstandnis fUr diese Funktionen kann aber ganz unmoglich aus dem 
Stoffwechsel aIle in gewonncn werden. Dazu gehort vor allen Dingen die raum
liche Darstellung des Zellorganismus, innerhalb dessen sich der Stoffwechsel 
vollzieht. Erst diese bietet uns die Moglichkeit, die Zelle als lebende Maschine 
zu betrachten. Dieser Aufgabe hat sich PETERSEN in seiner neu erschienenen 
"Histologie und Mikroskopische Anatomie" unterzogen: 

"Wenn wir uns ein anschauliches Bild der Sache machen wollen, so konnen 
wir an das Labyrinth des Minos im Gebiet groBer, oder an ein Ameisennest 
im Gebiet kleiner Dimensionen denken. Ein Gewirr unzahliger Raume, Kammern, 
Gange, Sale, Galerien und Saulenhallen steht in durchgangiger Verbindung mit
einander. In ihm befindet sich das Wasser, teils in Stromung, teils in Ruhe. 
In diesem Wasser schieBen Ionen mit groDer Geschwindigkeit umher, Zucker
molekiile. Molekiile VOll Amiden und zahlreichen anderen Substanzen sind 
darin enthalten. 

Das wichtigste aber sind die Geriistteile selbst, die Wande der Labyrinth
kammern. Eigentlich bilden sie zusammen ein Riesenmolekiil, denn die Kriifte, 
die die sie aufbauenden Atomgruppen zusammenhalten, sind zwischen allen 
Wandteilen von dersellwIl Art (VaIenzkrafte). Die Wande sind keineswegs 
starr, sondern deformierbar zu denken. Wie die einzeinen Mizellkonstituenten 
in der \Vand verteilt sind, braucht nicht genauer vorgestellt zu werden. Jedoch 
wird man wohl daran Zll denken haben, daB man den Lipoidkorpern vielfach 
die Rolle einer Tapete zlIzuschreiben hat, und daB man sich mit ihrer Hilfe 
vor allem den AbschluB von Kammern und ganzen Labyrinthabschnitten gegen 
andere Teile bewirkt dellkt. In den Kammern und Galerien ragen nun reak
tionsfahige Atomgruppen wie Polypenarme hinein, wie die organise he Chemie sie 
so vielfach in ihren Struktllrformeln kennen lchrt. Mit ihrer Hilfe werden aus 
der intermizellaren Losung standig die verschiedensten Dinge herausgefischt, 
die in die Wand pinwandern. Dafiir wandern andere aus usw. 

Ein AbreiBen und Einschmelzen ganzer Wande und Wandsysteme kann 
zu groBen mit echten Rolen erfiillten Raumen fUhren, ebenso wie solche durch 
ein sich bildendes MizPllargeriist in Gang- und Kammersysteme zerlegt werden 
konnen. Gewahrt bleibt trotz allen Umbaues die hisiorische Kontinuitat im 
Aufbau des ganzcll Gt'b~iudes." 

\Veder GOTTSCHALK noch PETERSEN zweifeln wie die Mehrzahl del' Stoff
wechselforscher an del' Tatsache, daB ein nur chemisch-physikalischen Gesetzen 
gehorchender Stoffwechsp] sich dauernd erhalten kann, wenn er von auGen 

2* 
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standig neue Stoffe und neue Energie aufzunehmen vermag. Er ist nach dieser 
Auffassung durchaus fahig, sich durch perpetuelle Regeneration in einem Gleich
gewicht zu erhalten, das ihn vor dem endgiiltigen Zerfall bewahrt. 

Es ist aber der physikalische Beweis dafiir, daB, und unter welchen Be
dingungen, die perpetuelle Regeneration eines beliebigen Gebildes durch seinen 
Stoffwechsel theoretisch uberhaupt moglich ist, noch gar nicht erbracht worden. 
Die perpetuelle Regeneration wird von den nieisten Forschern einfach hin
genommen, wie man fruher an der Moglichkeit eines Perpetuum mobile auch 
nicht gezweifelt hat. Und doch ist die Sicherheit, daB das Resultat sich 
dauernd wiederholender physikalisch-chemischer Prozesse immer gleichbleiben 
muB, nur dann gegeben, wenn es sich um identische Prozesse handelt. Es tritt 
aber, sobald die Prozesse nicht identisch sind, sondern sich nur in hohem MaBe 
gleichen, die Moglichkeit ein, daB aus ihrer Konvergenz, die das innere Gleich
gewicht sichert, durch Summation kleinster Unterschiede eine Divergenz resultiert, 
die das innere Gleichgewicht aufhebt. Je groBer die Zahl der Wiederholungen 
wird, um so mehr wird diese Moglichkeit zur Wahrscheinlichkeit. Damit ware 
aber "die historische Kontinuitat" unterbrochen, die allen Erklarungen der 
Lebensvorgange durch den Stoffwechsel zugrunde liegt. 

Man wird es daher verstehen, daB A. v. TSCHERMACK, dem wir eine sehr 
sorgfaltige Analyse des Stoffwechsels in seiner "Allgemeinen Physiologie" ver
danken, zu einem sehr skeptischen SchluB gelangt. Er schreibt: "Ja, man kann 
geradezu sagen: Ratte die Physiologie die Aufgabe, Lebensvorgange durch 
restlose Zuruckfuhrung auf Erscheinungen am unbelebten Stoff zu "erklaren", 
sie hatte heute so gut wie noch nicht mit der Arbeit begonnen! - Dieser kritische 
Standpunkt sei noch durch eine Darstellung der Autonomie des Lebendigen 
eingehender begrundet." 

Die Anerkennung der Autonomie oder Eigengesetzlichkeit der Lebens
vorgange bedeutet aber nichts anderes als die Anerkennung des vitalistischen 
Standpunktes. 

Merkwiirdigerweise hat der Darwinismus gerade die Divergenz der phy
sikalisch-chemischen Prozesse des Protoplasmas zur Grundlage seiner Variations
lehre gemacht, in der Annahme, daB auch die Divergenz der Protoplasmaprozesse 
stets zu einem neuen lebensfahigen inneren Gleichgewicht konvergieren muBte. 
So nimmt er an, daB die variierenden Lebensprozesse bei der Befruchtung stets 
zu einem lebensfahigen Keim fuhren muBten und daB der Kampf ums Dasein 
nachtraglich aus diesen Keimen die "passenden" auswahle. 

Fur die Annahme, daB die Stoffwechselprozesse beider Eltern bei ihrer 
Vereinigung unter allen Umstanden ein Gebilde erzeugen mussen, daB seinen 
eigenen geregelten Stoffwechsel besitzt, liegt auch nicht der mindeste Anhalts
punkt vor. 

Je weiter man sich in die Stoffwechselprobleme vertieft, um so zahlreichere 
und verwickeltere Prozesse treten zutage, so daB man, wie GOTTSCHALK es getan, 
annehmen muB,. es gebe sich selbst regulierende Prozesse, die der Aufrecht
erhaltung der Ordnung dienen. Wer aber reguliert die regulierenden Prozesse, 
wenn diese selbst in Unordnung geraten 1 

AIle Schwierigkeiten sind verhaltnismaBig gering, solange man bloB den 
Stoffwechsel innerhalb der Zellen im Auge behalt und man sich mit dem Bilde 
der lebenden Maschine begnugt, wie es PETERSEN entworfen hat. Sie werden sehr 
groB, sobald man an die Frage herantritt: Was leisten die lebenden Maschinen 
nach auBen hin 1 Eine jede Maschine ist doch nicht bloB fUr sich allein da, sie 
steht immer in Beziehungen zur AuBenwelt, in der sie ihre Tatigkeit entfaltet. 
Fur ihre auBere Leistung sammelt die lebende Maschine Stoff und Energie. 
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Entsprcehend del' aul.leren Leistung ist ihr Gefiige geformt. Del' Organismus, 
fiir sich aUeill betraehtet, wiire eine bloBeZufaUserseheinung, in seinenBeziehungen 
zur AuBenwelt ellthiiUt er seine PlanmaBigkeit. 

Die Frage naeh der Auf3enwelt del' Organism en ist bislang als nieht vor
handen behandelt worden. Es sehien sclbstverstandlieh, anzunehmen, daB die Orga
nismen in derselben vVelt kbten wie die Masehinen und del' Ausdruck "lebende 
Maschine" fiir OrganiDlllw, gibt diesel' tTherzeugung unmittelbaren Ausdruek. 

Nun ist abel' cine jede :vraschine iIll Grunde nichts anderes als eine Fort
setzung ment;e:hlie:her Organe, die: von )lenschen und fiir Menschen gemaeht 
und von ihnen in die 111 cIl8chenwelt hineingestellt worden ist. Davon kann bei 
den Organism en keitw [{<,de sein. Betrachtet man die Beziehungen del' Organis
men zur AuBenwelt genallcr, \Vic sic "ieh in ihren Leistllngen ausdriicken, so 
crkcnnt man bald, daLl die ::Ylensehenwelt, die uns umgibt, fiir andel'S gebaute 
Organismen gar nieht vorhanden ist, sOlldern dal3 jeder Organismus von seiner 
eigenen Um/celt umgf'lwll ist. 

Die Reize, die von den Reeeptoren cines Tieres aufgefangen und in Er
regung verwandelt \\'pnif>n, sind andere, als die uns zugangliehen Reize. Aue:h 
die vVirkllngen, die yon ihren Effektoren ansgeiibt werden, sind andere als die 
von nns ausgeiibten Wirkungen. Die Eigensehaften eines Gegenstandes, die 
dureh Reizwirkung einC'1Il Organismns zuganglie:h werden, behandeln wir als 
seine Jll erkmale. Ihdureh winl del' Gege:nstand ZIIm ~/III erkmaltrager des be
treffenden Organismuf'. 

Es zeigt sleh nUll, daB del' gleiche Gegenstand, der dank gewisser Eigen
sehaften ZUlll Merkmaltriiger eines Organismus berufen ist, aueh ausnahmslos 
Eigensehaften besitzt, die ihn zum W irknng8trager des gleiehen Organismus mae:hen. 

Um nur ein einzigf's Beispiel anzufiihren, besitzen die Seeigel einerseits 
Ree:eptoren fiir den Se:hleim der Seesterne und andercrseits in ihren Giftstae:heln 
Effektoren, die genau auf die FiiBchen de:r Seesterne eingestellt sind. 

N Ill' d1ll'ch diese doppeJt,citige Beziehung wird es clem Seeigel moglie:h, die 
einheitliehe Leistung (iPr Ahwehr diese:,; Feindes auszuiibel1. 

il,wise:hen dem merkmaltragenden und dem wirkungstragenden Eigen
sehaften des Seesternes ]jPgt aber seine gesamte Organisation, die niemals in 
irgenrlwelche Beziehung ZlIIll Seeigpl tritt, und die de:nnoe:h gemde dureh ihren 
Seesternbauplan dip Abwehrleistnng de:s Seeigels ermoglie:ht. 

1st nun, wie angellommen wird, der gesamte Organismus des Seeigels nul' 
ein Erzeugnis SeitH'S Stoffwcchsels lind eine blol3e: lebende Mase:hine, wie ist 
es dann moglie:h, dal3 del' ihm vollig llllzugiingliehe Bauplan des Seesternes auf 
seine Gestaltung so prfolgreieh einwirktl 

Da die Beziehungen von Organismm; zu Organismus in der ganzen Lebe
welt iiberall die gleiehen ratselhafteIl Probleme aufweisen, so fragt es sie:h immer 
von neuem, ob man Illit del' Mase:hincntheorie, die auf den Stoffwee:hsel begriindet 
ist, anskommen kann? 

Einerseits laBt (,,, 8ie:h beweisen, daB ein jeder Organismus eine andere 
Umwelt besitzt, in die: e1' auf das Genaueste eingepaBt ist, andererseits sind 
seine Beziehungen zu ande1'en Organislllen derart, daB nieht bloB die auBeren 
Eigense:haften, sondern aueh die Bauplane aufeinander eingcstellt sind. 

Dies ist eine \yeitere Stiitze fiir dip Annahme, daB die Bauplane aktiv ein
greifende Naturfaktoren sind, dure:h deren Besitz sie:h die Organism en grund
satzlieh von jedem 1'leehanismus nnterseheiden. 

Die groBte Sehwierigkeit, die Lehensvorgange auf den Stoffweehsel zuriie:k
zufiihren, erhebt t;ieh, w{'nIl man es versue:ht, die Keimesgestaltung als einen 
sie:h steigernden physikali8ch-chemise:hen Proze13 zu begreifen. Zwar darf man 
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annehmen, daB im Kern des Keimes Fermente bereitliegen, deren geregeltes 
Eingreifen den Prozessen die Richtung vorschreibt, welche sie einschlagen sollen. 
Aber wer regelt das Eingreifen der Fermente? 

J e weiter die Forschung der Keimesgestaltung vordringt, um so gr6Ber 
werden die Schwierigkeiten. Es ist unzweifelhaft, daB alle vielzelligen Tiere 
mit dem gleichen Organisationsentwurf beginnen, der zur Ausbildung eines 
Magensackes mit Mundoffnung fiihrt. Aber nur ein Teil der mehrstrahligen 
Tiere bleibt auf dieser Stufe stehen und baut den Sack in seinen Einzelheiten 
aus. Bei den anderen Tieren setzen auf dieser Stufe neue Organisationsentwiirfe 
ein, die nach verschiedenen Richtungen der Gestaltung fiihren. Einer fiihrt 
zur Ausbildung der Fiinfstrahler, ein anderer zur Ausbildung der Bilateralen. 
Bei diesen scheint sich der gleiche V organg noch mehrmals zu wiederholen, der 
die Bilateralen von Stufe zu Stufe emporfiihrt. 

Da die Vorgange beim Aufbau eines Organismus sich prinzipiell von den 
Leistungen eines fertigen Organismus unterscheiden, habe ich vorgeschlagen, 
um die Analogie mit den Maschinen m6glichst festzuhalten (deren Aufbau von 
der Technik im engeren Sinne gelehrt wird, wahrend die Leistungen der Maschineu 
der Mechanik zugehoren), die technische Biologie von der mechanischen Biologie 
zu trennenund der technischen Biologie aIle V organge zuzuweisen, die sich 
nicht auf die Leistungen des fertigen Ge£iiges der Organismen zuriickfiihren 
lassen, sondern die die Umgestaltung des Gefiiges selbst betreffen und darum 
nicht als mechanische angesprochen werden diirfen. 

Wenn man schon den fertigen Organismus einen Mechanismus + Betriebs
leiter gleichsetzen muBte, so ist man um so mehr gezwungen, den in Bildung 
begriffenen Organismus gleich Stoff + Bauleiter zu setzen. Der dem Organismus 
zur Verfiigung stehende Stoff ist stets das Protoplasma, d. h. ein im Stoffwechsel 
befindliches Gemenge, das sowohl Stoff wie freie Energie enthalt, und das durch 
den Bauleiter, in dem man den "aktiven Erbauungsplan" erkennen kann, seiner 
Gestaltung zugefiihrt wird. 

Erst wenn der Organismus vollig ausgebildet ist und seine Leistung ein
gesetzt hat, lOst der aktive Bauplan, der die Regenerationsvorgange beherrscht, 
den aktiven Erbauungsplan abo Der Unterschied zwischen den Generationsvor
gangen des in Bildung begriffenen und den Regenerationsvorgangen des aus
gebildeten Organismus ist darin begriindet, daB die Teile des sich bildenden 
Organismus voneinander unabhangig sind und noch keinen gemeinsamen Bau
plan, noch keine gemeinsame Leistung aufweisen. 

Entsprechend dem Worte MOLTKES: "Getrennt marschieren, aber vereint 
schlagen" kann man sagen, daB die bei der fortgesetzten Teilung des einzelligen 
Keimes immer neuentstehenden Zellen gruppenweise auf verschiedenen Bildungs
wegen einem gemeinsamen Ziele entgegeumarschieren. Erst wenn dieses er
reicht ist, werden sie zu gemeinsamer Leistung be£ahigt sein. 

Die Marschorder entspricht dann dem Erbauungsplan, die Schlachtorder 
dem Bauplan. 

Wir sehen nun, wenn wir bei diesem Bilde bleiben wollen, daB samtliche 
Tiere anfangs die gleiche Marschorder erhalten, die aber dann in spateren Stadien 
des Bildungsmarsches bei den verschiedenen Tierarten durch spezielle neu her
ausgegebene Marschorder erganzt werden. Auf Grund ihrer eigenen Marsch
order marschieren die Zellgruppen der verschiedenen Tierarten auf verschiedenen 
Bildungswegen ganzlich verschiedenen Zielen zu und erzeugen ganzlich ver
schiedene Organismen. 

Das Beispiel der Truppen, die auf getrennten Wegen einem gemeinsamen 
Ziele entgegenstreben, ist besonders gut geeignet, uns das Verstandnis der Keimes-
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gestaltung zu erleichtern. Nehmen wir an, die einzelnen Gruppenverbande 
befanden sich anfangs an einzelnen Punkten in einem groHen Halbkreise im 
Gelande. Die Aufgabe besteht nun darin, sie auf verschiedenen Wegen dem 
Treffpunkt zuzufiihren, wo sie eng aneinandergeschlossen in einem kleinen 
Halbkreis ihre Aufstellung zur Schlacht nehmen sollen. Dieses ergibt eine ein
fache Figur, namlich einen kleinen Halbkreis, auf den strahlenfOrmig mehrere 
Radien von auHen einmiinden. 

Diese einfache Figur ist nun keine Raumgestalt, sondern eine Zeitgestalt, 
denn sie besagt nichts anderes, als daH die Einzelfaktoren innerhalb einer be
stimmten Zeit eine andere Verteilung einnehmen. Der kleine Halbkreis der 
Schlachtordnung liegt in der Zukunft. Erst nach Anpassung an das, Gelande 
wird es sich herausstellen, wo er seinen Platz im Raum erhalten solI und auf 
welchen Wegen die Radien zu fUhren sein werden. Entsprechend den vorhandenen 
Wegen und den Terrainschwierigkeiten werden taglich neue Marschorder an 
die verschiedenen Truppenteile ausgegeben werden, die ihnen die tagliche Marsch
route vorschreiben. Dadurch entsteht aus der einfachen Figur, die den Gesamt
plan des Marsehes darstellt, eine verwickelte Figur, in der die einzelnen Marsch
plane ihre Wiedergabe finden. Auch die zeitlich aneinandergereihten Marsch
order geben eine reine Zeitgestalt. Setzt man statt des sen die einzelnen raumlichen 
Marschrouten aneinander, so entsteht eine reine Raumgestalt, wie wir sie auf 
den Kriegskarten finden. 

Erst beide zusammen geben das wirkliche Geschehen in Raum und Zeit 
wieder, das aber unser beschranktes Vorstellungsvermagen bereits iibersteigt. 

Wahrend es sieh in diesem Beispiel nur urn Vorgange handelt, die sich 
in einer Ebene abspielen, spielen sich die Vorgange der Zellverschiebungen 
wahrend der Keimesgestaltung in allen drei Richtungen des Raumes ab, die 
ebenfalls zeitlich gcgliedert sind, und daher noch graHere Anforderungen an unser 
mangelhaftes V orstellungsvermagen stellen. 

Wenn es Organismen gabe, die uur aus einer einzigen Zellschicht bestiinden, 
ware der Vergleich mit den marschierenden Truppen ein schlagender und der 
Vorgang leidlich iibersichtlich. So sind wir gezwungen, die Zellen in allen drei 
Richtungen des Raumes in ihrem Aufmarsch zu beobachten und kannen nur 
feststellen, daH der gesamte Aufmarsch sein Ziel in der Zukunft hat, das durch 
die regelmi:U3igen Versehiebungen der Zellgruppen unter-, iiber- und gegen
einander erreicht wird. Die Marschrouten sind derart verwickelt, daH ihre Ent
wirrung noch lange Zeit in Anspruch nehmen wird. 

Trotzdem kann man schon jetzt sagen, dl1H wir es hier ebenfalls mit einer 
Zeitgestalt zu tun hallen, deren Beschreibung (wie die hahere Mathematik der 
niederen) der niederen Anatomie cler Korperformen als eine hOhere Anatomie der 
Bildungsformen gegeniibertritt. 

Dariiber kann gar keine Meinungsverschiedenheit herrschen, daH es eine 
hahere Anatomie geben mul.\, die sich mit Gebilden befaHt, welche nicht nur 
eine raumliche, sondern auch eine zeitliche Gestalt besitzen. Ein jeder Organismus 
beginnt als eine einfache Zelle und endet als ein vielfaltiges GefUge vielzelliger 
Organe. Urn sein Endziel zu erreichen, muH der werdende Organismus ein bisher 
uniibersehbares Gewirr von Marschrouten durchmessen, die nicht bloH raumliehe, 
sondern auch stoffliche Verschiebungen abstecken. 

-ober die Marschrouten kann gar kein Zweifel herrschen - es fragt sich 
nur, ob wir fUr dieselben auch Marschorder anzunehmen haben, die einer ge
meinsamen Zeitgestalt angeharen. 

Vergleichen wir die Entstehung der Organismen mit der Entstehung der 
Maschincn, so ist die Annahme von verschiedenen Marschordern, die eine Zeit-



24 J. von UEXKULL: Definition des Lebens und des Organismus. 

gestalt bilden, nicht von der Hand zu weisen, denn ein jeder Gebrauchsgegen
stand verdankt sein Dasein einer zeitlich festgelegten Reihenfolge von Hand
griffen, von denen jeder auf einen selbstandigen Impuls oder Order zuriickgeht. 

Die Technik, die von den Gesetzen des entstehenden GefUges handelt, unter
scheidet sich von der Mechanik, die die Gesetze des entstandenen Gefiiges be
handelt - was man viel zu wenig beachtet hat - dadurch, daB auch sie mit 
einer Zeitgestalt rechnet, die das Entstehen des Ge£iiges wiedergibt. Zwar ist 
die Zeitgestalt, die dem auBeren Baumeister der leblosen Dinge zur Richtschnur 
dient, ganzlich verschieden von der Zeitgestalt des inneren Erbauungsplanes, 
der das Werden der Organismen unmittelbar beherrscht. Aber vorhanden ist, 
die Zeitgestalt in allen Fallen. 

In der Tat gibt es nirgends ein Beispiel dafiir, daB ein aus gemeinsam ar
beitenden Werkteilen zusammengesetzter Mechanismus, der zu einer einheitlichen 
Leistung nach auBen befahigt ist, ohne eine beherrschende Zeitgestalt durch 
das bloBe Zusammenspiel chemischer und physikalischer Faktoren seines Stoff
wechsels entstehen kann. 

Die beidenBeispiele: Die Kerzenflamme (HELMHOLTZ) und der Strahl des 
Springbrunnens (BUTSCHLI), die immer angefiihrt werden, weil sie ihre Gestalt 
und Leistung ihrem Stoffwechsel verdanken, sind hinfallig, weil sie selbst keine 
Mechanismen, sondern nur Erzeugnisse von Mechanismen sind, die ihrerseits 
einer Zeitgestalt ihr Dasein verdanken. 

Treten wir nach Priifung aller an Organismen und Mechanismen gewonnenen 
Erfahrungen an die Grundfrage heran: ob bei den Organismen der gestaltbildende 
Stoffwechsel oder die den Stoffwechsel beherrschende Gestalt der Trager des 
Lebens sei 1 Dann willden sich die Forscher ohne weiteres fiir die Gestalt ent
scheiden, die dank ihres inneren aktiven Erbauungsplanes und dank ihres inneren 
aktiven Bauplanes zur Beherrscherin der toten Meterien und ihrer Krafte aus
ersehen ist. Damit wiirden sie sich fUr den Vitalismus entscheiden. 

Aber der vitalistischen Losung der Frage stehen uniiberwindliche Schwierig
keiten gegeniiber, die in der Weltanschauung der meisten heutigen Forscher 
begriindet sind. Um diese zu wiirdigen, muB ich darauf zuriickgreifen, was ich 
iiber den Streit um die wirkliche Welt gesagt habe. Die Vorstellungswelt, die 
von· den meisten Forschern als die einzig wirkliche Welt angesprochen wird, 
besitzt einen unendlichen Raum mit eiller unendlichen Zahl von Orten und ist 
zugleich ewig. Ihr Raum bleibt unverandert, mogen auch unzahlige Jahrmillionen 
seinen Inhalt umgestaltet haben. Neuere Astronomen versichern uns, daB unser 
Planetensystem einem raumlich abgeschlossenen MilchstraBensystem angehort, 
in dem aIle Gestirne im Verlauf von Hunderten von Jahrmillionen ihren Kreis
lauf vollenden und an die gleiche Stelle zuriickkehren. Die Spiralnebel sollen 
nichts anderes sein als benachbarte MilchstraBensysteme, in denen die zu ihnen 
gehorigen Gestirne sich gleichfalls in einem dauernden Kreislauf befinden. So 
gleichen diese Systeme den ins Riesenhafte erweiterten Zellen von Tradescatia, 
die durch unsichtbare Zellwande geschieden ihren Inhalt in steter Bewegung 
erhalten. 

Wie ins GroBe ist auch ins Kleine ein beliebiges Fortschreiten moglich, 
denn die Elemente, mit denen die heutige Physik rechnet, sind so klein, daB ihnen 
gegeniiber der Raum einer Tradescatiazelle wie uns der Raum eines MilchstraBen
systems gegeniibersteht. 

Aile diese Betrachtungen gehen von dem Grundsatze aus, daB der Raum 
sowohl unendlich wie ewig ist. Sie verlegen die Zeit in den Raum. Alles was 
in der Zeit geschieht, ist an diesen einen Railm gebunden. 'Jede Bewegung 
an irgendeiner Stelle des Raumes ist immer nur die Folge einer anderen vorher-
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gegangenen Bewegung im gleichen Raume. Stoff und Energie bleiben sich in 
jedem abgeschlossenen System des Raumes ewig gleich. Es kann nichts Fremdes 
hineindringen und auf die Bewegungen im Raume irgendwelchen EinfluB aus
iiben. Daher ist es auch ausgesehlossen, den LebensprozeB andel's als physikaliseh 
zu bewerten. Wir sind, wenn wir konsequent bleiben und den Vorstellungsraum 
nicht verlassen, gezwungen, nicht bloB die Leistungen des Gefiiges eines jeden 
Organismus dem eines Mechanismus gleichzusetzen, sondern ebenfalls das Ent
stehen des Gefiiges auf ein physikalisches Agens zuriickzufiihren. Dieses Agens 
kann nichts anderes sein als del' Stoffwechsel, del' daher als einzig zulassige Er
klarung del' Lebensyorgiinge zu gelten hat. Demtensprechend sind auch aIle 
Versuehe del' VitaliKten, die auBerraumliche Faktoren einzufiihren, mogen sie 
nun Dominanten, Impulse, aktivel' Bauplan, Entelechie odeI' sonstwie heiBen, 
von vornherein ahzlliehnen. 

Diesel' ganzen Beweisfiihrung laf3t sich nun die Behauptung entgegen
stellen, es sei keineswegs hewiesen, daB del' V orstellungsraum del' wirkliehe 
Raum ist. Del' Am;ehauungsraum ist, wie ieh ausgefiihrt habe, ganz anderer 
Art und seine Wirkliehkeit wird uns dureh nnsere Sinne gewahrleistet. Del' 
Ansehauungsraum mit seiner besehrankten Anzahl von Orten nnd seinem nns 
rings umsehlieBenden Horizont ist keineswegs unendlieh und noeh viel weniger 
ewig. Er wird im Gegenteil von Moment zu Moment neu erzeugt, und die Zeit 
miBt sieh naeh del' Anzahl von Raumen, die in ihr erzeugt werden. 1m Gegensatz 
zum Vorstellungsramn, del' die Zeit in sieh besehlieBt, besehlieBt die Zeit die 
Ansehauungsraume in sich. Die einzelnen Orte haben nieht, wie im Vorstellungs
raum, nur zwei Naehbarn in jeder del' drei Riehtungen des Raumes, sondern 
auBerdem noeh zwei zeitliehe Naehbarn, die mit ihnen wohl raumlieh identiseh 
sind, zeitlieh abel' nieht, und die dem voraufgegangenen wie dem folgenden 
Momente angehoren. 

Alles, was iiber physikalisehe, ehemisehe odeI' meehanisehe Notwendig
keiten ermittelt worden ist, erstreekt sieh nur auf die Beziehungen, die dureh 
die raumliehe Naehbarsehaft del' Orte gegeben sind, keineswegs abel' auf ihre 
zeitliehe Naehbarsehaft. Niemand wird leugnen konnen, daB die zeitlieh auf
einanderfolgenden Tone einer Melodie gesetzmaBig gebunden sind. Eine ahnliehe 
gesetzmaBige Bindung tritt uns iiberall dort entgegen, wo Gefiige gebildet wird. 
Sie bezieht sich direkt nur auf Orte, die sie zu einer Zeitgestalt zusammenfiigt, 
dagegen hat sie keincn unmittelbaren EinfluB auf die Materie und deren Energie, 
die sie wedel' vermindert noeh vergroJ3ert. 

Wie man sieh die Beziehungen del' Zeitgestalt del' Orte auf die an den Orten 
befindliche Materie im einzelnen denken mag, gehort nieht hierher. 

Was ieh zeigen wollte, ist nur dieses, daB bei Zugrundelegung del' Ansehau
ungswelt an Stelle der Vorstellungswelt die vorher postulierte Existenz von 
Zeitgestalten keine Sehwierigkeit mehr macht, sondern sieh als notwendige Folge 
del' Ansehauungswelt von selbst ergibt. 

Die Ansehauungswelt beherbergt eine weitere Mannigfaltigkeit, welehe die 
Vorstellungswelt nieht enthalt, und diese gestattet uns die Organismen nieht 
bloB mit cinem Spielraum zu umgeben, in dem ihre masehinellen Leistungen 
zutage treten, sondern sie in eine R,eihe von Gestaltungsraumen einzubauen 
und ihrem Gefiigeweehsel feste Riehtungslinien vorzusehreiben, die bisher nul' 
die im Raum ausgedehnten Gestalten besessen haben. 

Letzten Endes wird aueh die V orstellung des Organismus davon abhangig 
sein, welcher Weltanschauung del' einzelne Forseher huldigt. 
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1. Einleitung. - Die abbaufabigen cbemischen Substanzen. 
Seit LAVOISIER besteht die bisher kaum bestrittene Annahme, daB aIle fiir 

auBere oder innere Arbeitsleistungen des Organismus gelieferte Energie ebenso wie 
die dabei auftretende Warme aus chemischer Energie herriihrt, daB also z. B. zu
gefiihrte Licht-, elektrische oder mechanische Energie fiir die normale tierische 
Zelle direkt nicht nutzbar gemacht wird. Friiher glaubte man, daB die in chemi
schen Molekiilen enthaltene Energie primar eine Transformation in Warme er
leide, die ihrerseits erst wieder in mechanische Energie iibergehe ("das Tier als 
Warmemaschine"), doch hat sich in neuerer Zeit die Anschauung durchgesetzt, 
daB im Gegenteil eine direkte Umwandlung von chemischer Energie in mechani
sche, elektrische oder Warme stattfindet, daB also der Organismus nach Art 
einer "chemodynamischen Maschine" funktioniert. Der GesamtprozeB der 
Transformation von chemischer Energie in andere Energieformen im Organismus 
stellt in seinen Hauptziigen eine Folge von freiwillig verlaufenden Prozessen mit 
Abnahme der freien Energie dar, der nur endotherme Teilvorgange entgegen
stehen. Diese, die haufig dem Aufbau dienen, sind energetisch also unmittelbar 
mit den Abbauvorgangen verkniipft. 

Als Trager solcher warmegetonter chemischer Zellprozesse kommen ganz 
iiberwiegend Kohlenstoffverbindungen in Betracht, wenn auch Ionenreaktionen 
mit Warmebildung oder-bindungeinhergehen,z. B. (H+ aq., OH- aq.) = 13700 cal. 
In einet interessanten Skizze hat kiirzlich A. STOCK2) die chemischen Griinde fiir 
den "Triumph des Kohlenstoffes" auseinandergesetzt: das Element Kohlenstoff 
zeichnet sich vor allen iibrigen chemischen Grundstoffen durch Menge und Wand-

1) Abgeschlossen Pfingsten 1926. 
2) Naturwissenschaften Bd. 13, Nr. 49/50, S. 1000. 1925. 
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lungsfahigkeit (Zersetzlichkeit) seiner Verbindungen aus; so entsteht durch gering
fiigige Ein£liisse jener Kreislauf, der von der Kohlensaure der Luft durch Reduktion 
in der Pflanze und Oxydation im Tierkorper iiber die verwickeltsten C-Ver
bindungen wieder zur einfachen gasformigen CO2 fiihrt. Neben dem Sauerstoff, 
Wasserstof£ und Stickstoff ist der Kohlensto££ der eigentliche Trager des organi
schen Lebens. DaB ein grundsatzlicher Unterschied zwischen den chemischen 
Eigenschaften des C und denen anderer Elemente nicht besteht, sondern nur eine 
quantitative Verschiedenheit, ergibt sich aus seiner SteHung im periodischen 
System. Durch systematisches Arbeiten wurde klar, daB die Chemie der nachsten 
Nachbarn des Kohlenstoffes: Sticksto££, Silicium und Bor, in mancher Hinsicht 
der Kohlenstoffchemie mehr ahnelt, als man noch vor kurzem wuBte. Auch die 
charakteristische Fahigkeit des C, Ketten zu bilden, findet sich beim Stickstoff, 
Silicium und Bor wieder - freilich nur in beschranktem MaBe; daher sind be
sondere experimenteHe MaBnahmen notwendig, urn sie zu erzwingen. Der Kohlen
stoff nimmt im periodischen System einen bevorzugten Platz ein; in der Mitte 
der ersten Reihe stehend, ist er mit gleichen Affinitaten zu den negativen Ele
menten, z. B. dem Sauerstoff, wie zu den positiven, z. B. dem Wassersto££, 
begabt; demgemaB sind die Zwischenstufen zwischen der Kohlensaure, dem Mch
sten Oxydationsprodukt, und dem Methan, dem hochsten Reduktionsprodukt, 
relativ bestandig: CO2 -+ HCOOH -+ HCHO -+ CHaOH -+ CH4 • - DaB die 
Lebensprobleme weitergehend chemisch au£losbar erscheinen als zu der noch 
nahen Zeit, in der man die Atome und Molekiile als starre unveranderliche Gebilde 
au£faBte und sie formelmaBig zu erschopfen glaubte, ergibt sich aus den gewal
tigen Fortschritten der Atomforschung. Zwei Molekiile eines Sto££es, deren Elek
tronensysteme verschiedenen Ein£Iiissen ausgesetzt sind und sich daher von
einander unterscheiden, sind nur im alten Sinne chemisch gleich, nicht aber in 
Feinheiten und demgemaB sicher nicht biologisch gleichwertig; das eine mag 
"aktiviert" sein und viel schneller reagieren als das andere, das durch Katalysa
toren noch nicht verandert worden ist. Der das Kausalitatsbediirfnis immer noch 
unbefriedigt lassende intermediare Stoffwechsel wird durch das Studium des 
"intermediaren Energiewechsels" vertieft werden. lJber diesen aber ist ab
gesehen von den Verbrennungswarmen einiger physiologisch wichtiger Sto££e noch 
auBerst wenig bekannt. 

Ais Zellnahrungsstoffe, d. h. Substanzen, die bei Zerfall zu Energiebefreiung 
fUhren, konnen prinzipieH aIle organischen Molekiile dienen, wie kompliziert die 
vorbereitenden Prozesse auch sein mogen, die direkt abbau£ahiges Material 
liefern. Es sind vor aHem die groBen Korperklassen: EiweiB, Nucleoproteide, 
Fett und Kohlenhydrate, von denen die letzte die quantitativ bedeutungsvollste 
ist. Bei allen kommt als einleitende chemische Reaktion hydrolytische Spaltung 
in Betracht, die an sich wenig warmegetont ist, deren Tempo aber naturgemaB 
das Tempo der nachfolgenden energieliefernden Prozesse mitbestimmt. Die 
Hydrolyse der EiweiBkorper fiihrt bekanntlich iiber die Peptone und Polypeptide 
- evtl. Diketopiperazine - zu den Aminosauren, die Hydrolyse der Fette zu 
Glycerin und Fettsauren, die der Kohlenhydrate von den Polysacchariden, z. B. 
dem Glykogen, zu den Monosacchariden. Diese verhaltnismaBig einfachen 
Substanzen: Aminosauren, Fettsauren, Hexosen nun sind die Energiespender der 
Zelle oder des Organismus; doch sind sie weder fiir die verschiedenen Zellarten 
gleichwertig, noch ist der Mechanismus ihres Abbaues identisch. Fiir die Amino
sauren kommt vor aHem Desaminierung in Betracht; auch diese kann noch rein 
hydrolytischer Art sein, d. h. Austausch von NH2 durch OH zur Folge haben; 
so wurde von DAKIN aus Phenyl-p-alanin Phenyl-p-oxypropionsaure gewonnen. 
Aber auch die wohl als Hauptweg anzusehende oxydative Desamidierung fiihrt 
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zu Substanzen, die als wichtige Abbaustufen den Fettsauren und Kohlenhydraten 
gemeinsam sind, namlich den Ketosauren, von denen die 3 C·Yerbindung Brenz
traubensaure CHs · CO . COOH im Mittelpunkt des Interesses steht. Wahr
scheinlich bilden sich primar (NEUBAUER, KNOOP, DAKIN) durch Dehydrierung 
Iminosauren, die hydrolytisch in iX-Ketocarbonsauren ubergehen; diese werden 
dann durch Decarboxylierung zu Aldehyd abgebaut. 

Es ist aber zu erwahnen, daB nach H. WIELANDSl) Modellstudien zwar in der 
ersten Phase der Aminosaurendesamidierung durch Dehydrierung die Imino
sauren entstehen, die CO2-Abspaltung (Decarboxylierung) jedoch noch vor der 
Desaminierung stattfinden soll, so daB als Zwischenprodukt statt Ketosauren 
Aldimine auftreten: 

R· CH· COOH 
I 

NH2 

R . C . COOH R . CH = NH + CO2 ---* RCHO + NH3 
---* ,I ---* 

NH 

Auch der Hauptabbauweg der Fettsauren mundet in den der Kohlenhydrate. 
Fur die normalen wie aromatischen Fettsauren mit gerader C-Zahl in der Kette 
resp. Seitenkette gilt weitgehend die Regel der tJ-Oxydation (KNOOP), wobei unter 
iX-C das der COOH-Gruppe benachbarte zu verstehen ist. DemgemaB zeigte 
EMBDEN, daB die normalen Fettsauren mit gerader C-Zahl zu Acetessigsaure 
CH3 · CO . CH2 • COOH abgebaut werden, wahrend aus ungeraden C-Ketten die 
Bildung dieser Substanz ausbleibt. DaB die Regel der tJ-Oxydation ihre Grenzen 
hat, sei durch die Beispiele der N-monomethylierten Aminosauren, der verzweigten 
wic ungesattigten Fettsauren nur gestreift (FRIEDMANN). Fur die Tatsache, daB 
der Abbauweg gesattigter Sauren auch uber ungesattigte fiihren kann, ist die 
Umwandlung der Bernsteinsaure in Fumarsaure: 

CH2 • COOH CH . COOH 
I + 0 ---* II + H 20 das klassische Beispiel. 
CH2 • COOH CH . COOH 

Yon den Kohlenhydraten gelten die Hexosen, vor allem die Glucose als be
fahigt, direkt das Material fur energieliefernde Zellprozesse zu bilden. Es ent
steht Milchsaure, bei deren Bildung bereits erhebliche Energiemengen frei werden, 
weiter vielleicht uber Brenztraubensaure Acetaldehyd; dieser kann in ver
schiedener Weise umgewandelt werden; ein Teil wird zu Acetessigsaure syntheti
siert, ein anderer in Essigsaure und Alkohol dismutiert: 

CH3 . CHO + HOCCH3 + H 20 -+ CHa . COOH + CH3 . CH2 • OH 
Der Athylalkohol kann wieder zu Acetaldehyd oxydiert, dieser wieder dismutiert 
werden usf. Uber den Abbau der Essigsaure ist nichts Sicheres bekannt: ob der 
Weg wirklich uber Bernsteinsaure, Fumarsaure, Apfelsaure fiihrt 

CH3 . COOH - 2 H CH2COOH - 2 H Cll· COOH + H 20 CHOH· COOH 
-----* I -----* II -----* I 

+ CH3 · COOH 
CH2COOH CH . COOH CH2 • COOH 

und gar weiter uber: 

CO . COOH - CO2 CO . COOH - CO2 + 0 ----* I -----* I --~ CH3 CHO 
CH2 • COOH CHa 

Oxalessigsaure Brenztraubensaure Acetaldehyd, 

ist experimentell noch recht wenig geklart. 

1) WIELAND, H. u. F. BERGEL: Liebigs Ann. d. Chern. Bd. 439, S. 196. 1924. - S. auch 
M. BERGMANN u. F. STERN: TIber Dehydrierung von Arninosauren. Liebigs Ann. d. Chern. 
Bd. 448, S. 20. 1926. 
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Eine der wichtigsten energieliefernden sauerstofflos verlaufenden Reaktionen 
ist die sog. Glykolyse. Es ist die Umwandlung von Hexosen in Milchsaure; 
sie geschieht in Zellen oder Organprodukten fermentativ, doch ist nicht nur der 
Mechanismus des biologischenGeschehens, sondern auch der feinereChemismus 
recht dunkel. Es ist zweifelhaft geworden, ob iiberhaupt der Traubenzucker die 
wahre "Reaktionsform" der Kohlenhydrate ist, oder nicht vielmehr eine Enol
form, der die Lavulose nahersteht. 1m Zusammenhang damit zeigte sich, daB 
der Ubergang Kohlenhydrat ~ Milchsaure wohl keine einfache Spaltung dar
stellt, sondern unter intermediarem Eingreifen von Phosphorsaure und Ester
bildung - vielleicht obligatorisch (Lactacidogen des Muskels) - vor sich geht. 
Jedenfalls iibertreffen Glykogen, Lavulose und Hexosediphosphorsaure die 
Glucose in vielen Fallen hinsichtlich der Geschwindigkeit der Milchsaurebildung, 
doch ergaben die Versuche an verschiedenen Zellarten und unter verschiedenen 
experimentellen Bedingnngen wechselnde Resultate. 

So bildet z. B. dic glykogenarme iiberlebende Leber aus Lavulose groBe 
Mengen Milchsaure, aus Dextrose weniger]), was sehr bemerkenswert ist, da nach 
lSAAc2 ) Lavulose in der Leber rasch stereokinetisch in Dextrose umgelagert wird. 
Der phosphatgepufferte Froschmuskelbrei bildet am meisten Milchsaure aus 
Glykogen und Hexosephosphorsaure, weniger aus Lavulose, Glucose und Maltose3 ). 

Beim Froschmuskel besteht sogar zwischen iX- und ~-Glucose ein nicht unbetracht
Hcher Unterschied beziiglich derGlykolysegeschwindigkeit4), und zwar zugunsten 
der iX-Form. Auch im Blut scheint die 0; -Modifikation beim Abbau bevorzugt zu 
werden5). Wahrend d-Mannose von Erythrocyten nur selten zu Milchsaure ab
gebaut wird6 ), ist die Umwandlung durch Leukocyten sehr stark. d-Galaktose 
wird durch Erythrocyten, Leukocyten, Kaninchenherz, Darmzellen6), recht lang
sam auch durch Carcinomzellen in Milchsaure gespalten. WARBURG und Mit
arbeiter7) machen folgende Angaben fiir Carcinomglykolyse: 

Zuckerart: 
d-Glukose (o.:-Form wenig starker als (I-Form) 
d-Mannose . 
d·Fructose . 
d-Galaktose 
Rohrzucker 

Nur Hexosen werden angegriffen. 

Geschwindigkeit: 
23,9 
21,6 

3,3 
1,3 
0 8 ) 

Aus alledem geht hervor, daB die biologische Reaktionsform der Kohlen
hydrate noch aufklarungsbediirftig ist. Die hypothetische l'-Glucose diirfte von 
den Tatsachen zu Spekulationen fiihren9 ). Auch die Cs-Verbindungen und Milch
saure verkniipfenden Intermediarsubstanzen haben sich experimentell noch nicht 

1) EMBDEN, G. U. F. KRAUS: Biochem. Zeitschr. Bd.45, S. 1. 1912. 
2) IS.tAC, S.: Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 89, S. 78. 1914. 
3) LAQUER, F.: Zeitschr. f. physioi. Chem. Bd. 116, S. 169. 1921; Bd. 122, S. 26. 1922. 

- S. auch O. MEYERHOF: zum Beispiel Pfhlgers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 185, S. 11. 1920. 
- LAQUER, F. U. P. MEYER: Zeitschr. f. physioi. Chem. Bd. 124, S. 211. 1923. 

4) LAQUER, F. U. K. GRIEBEL: Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 138, S. 148. 1924. 
5) THANNHAUSER u .• lENKE: Miinch. med. Wochenschr. Bd. 71, S.196. 1924. 
6) GRIESBACH, W. u. S. OPPENHEIMER: Biochem. Zeitschr. Bd.55, S.323. 1913. 
7) WARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 152, S.309. 

1924. 
8) WARBURG, O. u. S. MINAMI: Klin. Wochenschr. Jg.2, S.776. 1923; Biochem. Zeit

schrift Bd. 142, S. 334. 1923. 
9) LAQUER: Klin. Wochenschr. Jg.4, Nr. 13, S.604. 1925. - DENIS, W. U. UPTON 

GILES: Journ. of bioI. chem. Bd.56, S.739. 1923. 
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sicherstellen lassen; in dieser Rinsicht verdient Erwahnung, daB ebenso der von 
EMBDEN als in Betracht kommend angenommene Glycerinaldehyd CR20R 
. CROR . CHO unspezifisch angegriffen wird, wie das vonNEUBERG und DAKIN in 
den Vordergrund geriickte Methylglyoxal CH3 · CHOR· CHO. Nach A. LOEBl) 
lagern Schweine- und Rindererythrocyten, die den Blutzucker oder zugesetztes 
Kohlenhydrat sehr schlecht angreifen, Glycerinaldehyd in groBem Umfange in 
Milchsaure urn. Nach WARBURG2) verwandelt das glykolytisch zehnmal unwirk
samere Lebergewebe Methylglyoxal mit der gleichen Geschwindigkeit wie das 
hochwirksame Carcinomgewebe in Milchsaure. 

Sichergestellt ist die groBe Bedeutung der Phosphorsa ure fUr den Kohlen
hydratabbau, die in der Entdeckung des Lactacidogens (EMBDEN), eines Hexose
phosphorsaureesters, gipfelt. DaB in der Muskelzelle diese Veresterung fiir den 
Abbau obligatorisch ist, kann als auBerst wahrscheinlich gelten, da Phosphat
losung als Milieu durch nichts anderes gleichwertig ersetzt werden kann, aber auch 
fur andere Zellarten gibt es eine Reihe von Grunden, die eine intermediare Ver
esterung von Kohlenhydrat und Phosphorsaure nahelegen. Es seien hier aus den 
Arbeiten von EMBDEN und seinen Mitarbeitern nur einige pragnante Beobachtun
gen tabellarisch aufgefUhrt3): 

I 
I 

bildet Milchsaure bildet Hexose-
Diphosphorsaure 

Organ 

I 
Bedingungen aua Hexose- aua 

I Gly-
Dex- diphos- Gly- Dex-

kogen troae phor- kogen trose 
saure 

'Uberlebende Leber durchblutet + + + 
Muskelbrei bei 18-20°. in Phosphatpuffer + + + 
Muskelbrei bei 45 ° . in Phosphatpuffer + 0 + 
Muskelbrei aus gealtertem Muskel in Phosphatpuffer 0 0 + 
MuskelpreBsaft 2% Bikarbonat + 0 + 
MuskelpreBsaft NaF und Bikarbon. + 0 
Hodenbrei 0 0 + I 

Lactacidogensynthese und -spaltung stehen in dynamischem Gleichgewicht, das 
in starkster Weise durch Ionen zu beeinflussen ist. Synthese wird begunstigt 
durch Sauerstoff, Fluorid, Oxalat, Lac tat, Citrat, Tartrat, Chlorcalcium, der 
Abbau besonders durch Rhodanid. 

Auch fur den Abbau von Glucose und Lavulose durch die Niere ist (1 %) 
Phosphat als Milieu bedeutungsvo1l4); vielleicht ist hier die Tatsache entscheidend, 
daB Hexosephosphorsaure gleichfalls leicht in Milchsaure uberfUhrt wird5). 

Fur das Blut liegen entsprechende Beobachtungen vor: BIERRY und MOQUET6 ) 

fanden parallel mit dem Verschwinden von freiem Zucker Bildung von Milch
saure und anorganischer Phosphorsaure; MARTLAND7) nimmt ein in den Blut
zellen wie im Plasma vorhandenes Enzym an, das bei PH < 7,3 (z. B. Durch
leiten von CO2) unbekannte Kohlenhydrat-Phosphorsaureester spaltet, bei 
PH> 7,35 synthetisiert. 

1) LOEB, A.: Biochem. Zeitschr. Bd.49, S.413. 1913. 
2) WARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd.152, S.309. 

1924. 
3) Einzelheiten s. GOTTSCHALK: Oppenheimers Handb. d. Biochem. Bd.2; B. 6. -

EMBDEN, G.: Handb. d. normal. u. pathol. Physiol. Bd. 8. 
4) LEVENE, P. A. u. G. M. MEYER: Journ. of bioI. chern. Bd. 15, S.65. 1913. 
5) WATERMAN, N.: Arch. neerland. de physioI. de l'homme et des animo Bd.9, S.573. 

1924. 
6) BIERRY, H. u. L. MOQUET: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 91, S.250. 

1924; Bd.92, 8, S.593. 1925. 
7) MARTLAND, M.: Biochem. journ. Bd. 18, S.765, 1152; Bd. 19, S.17. 
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Ahnlich zeigte kiirzlich LAWACZECK1), daB anorganische Phosphorsaure 
aus dem Serum in die Blutkorperchen eintreten und in organische Bindung 
iibergehen kann, was durch Entfernen der Kohlensaure, Zufuhr von Phos
phat oder Bicarbonat begiinstigt, durch CO2 und Chlorionen zuriickgedrangt, 
durch Temperaturen von 44-45° aufgehoben wird; wahrscheinlich steht 
Synthese und Spaltung von Phosphorsaureestern auch im Blut in dynamischem 
Gleichgewicht. 

Zur Vorsicht beziiglich der Aussage iiber die Natur solcher Phosphorsaure
ester mahnen folgende neue Beobachtungen. 

KAY und ROBISON2 ) machten im Blut mehrere Ester wahrscheinlich, deren 
groBerer Teil von Muskel- oder Knochenenzym nicht gespalten wird, und die auch 
keine reduzierenden Eigenschaften besitzen, neben diesen eine kleinere, teils durch 
Muskulatur, teils Knochenenzym spaltbare Esterfraktion: Hexosemono- resp. 
Diphosphorsaure. GREE~WALD3) gewann dann aus Blut einen Bleiniederschlag, 
der nach den Analysen Diphosphoglycerinsaure darstellt. Diese Saure wurde 
dann jiingst von J OSTi) in reiner Form als Brucinsalz zur Krystallisation gebracht; 
sie wird durch Blutkorperchen und Nierenenzym gespalten. 

Bei den Milchsaurebakterien kommt wahrscheinlich keine intermediare Ver
esterung des Zuckers mit Phosphorsaure in Frage; ja fructosediphosphorsaures 
Natrium selbst wird durch das Acetondauerpraparat nicht meBbar vergoren5). 

SCHMITZ und CHROMETZKA 6) fanden, daB in der Driise andere Milchsaure und 
Phosphorsaure bildende Prozesse vorliegen als Lactacidogenspaltung, und mach
ten darauf aufmerksam, daB der Kohlenhydratabbau in der Leber vielleicht gar 
nicht an Phosphorsaurekuppelung gebunden sei, und daB im glatten Muskel der 
Abbauweg sicher andersartig, aber noch ganz unbekannt sei. 

Sehr bemerkenswert ist7), daB schwach glykolytische Gewebe wenig Ammo
niak, stark glykolysierende viel bilden, und daB diese Ammoniakbildung zu einem 
wesentlichen Teil unabhangig von Sauerstoff ist, jedoch durch Gegenwart von 
Zucker zuruckgedrangt wird. Eine anoxydative EiweiBspaltung ersetzt 
also die anoxydatiye Kohlenhydratspaltung, wenn in stark spaltungs
fahigen Zellen Zuckermangel eintritt; andererseits schutzt Zucker EiweiB nicht 
nur vor der Verbrennung. sondern auch vor dem anaeroben Zerfa1l8). 

b) Energielieferung. 

Die Energielieferung bei dem Vorgang C6R 120 6 -+ 2 C3R sOa ist nicht gering, 
wenn sie auch weit hinter der durch Oxydation frei werdenden Energie zuriick
bleibt. Da die Verbrennungswarme des Zuckers pro Gramm 3734 cal., die der 
Milchsaure 3601 cal. betragt, werden durch Glykolyse pro Gramm Traubenzucker 
133 cal. frei, pro Gramm Glykogen 190 caP). Fur Carcinomzellen, die im Vergleich 
zu ihrer Sauerstoffatmung sehr stark glykolysieren, bedeutet das, daB 42% ihrer 

1) LAWACZECK, H.: Biochern. Zeitschr. Ed. 145. S.351. 1924. 
2) KAY u. ROBISON: Biochern. journ. Bd. 18, Nr.3/4, S.755. 1924; Nr.5, S. 1139. 

1924. - S. auch EIC'HHOLTZ: Verhandl. d. dtsch. pharmakol. Ges. Aug. 1925, S. 22 u. 73. 
3) GREE~WALD: .JoUI'll. of bioI. chelll. Bd. 63, S.339. 1925. 
4) JOST, H.: Hoppe-8eylers Zeitschr. f. physiol. Chern., i. Druck. 1926. 
5) VIRT.~NE~, A .. .1.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Ed. 134, S.300. 1924. 
6) SCH~IlTZ, E. 11. F. ('HlW~IETZKA: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Ed. 144-

8. 196. 1925. 
7) WARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Eiochem. Zeitschr. Bd. 152, S. 309. 1924. 
8) S. auch O. MEYERHOF: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.182, S. 295.1920; Ed. 185, 

S. 11. 1920; Bd. 188, S. 114. 1921. 
9) MEYER, R.. 11. n . .\fEYERHOF: Biochern. Zeitschr. Ed. 150, S.233. 1924; Ed. 129, 

S. 594. 1922. 
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Lebensenergie durch Zuckerspaltung geliefert wird 1); durch Glykose von 1 mg 
Tumor werden 0,017 cal., durch seine Atmung 0,04 cal. pro Stunde frei. Diese 
Spaltungsenergie reicht tatsachlich fUr eine gewisse Dauer aus: Halt man Tumor
zellen 24 Stunden streng anaerob unter Zuckerzusatz, so sind sie transplantabel; 
enthalt die Ringerlasung keinen Zucker, so sind sie nicht mehr mit Erfolg trans
plantabel. Es ist von graBter Bedeutung, daB starke Glykolyse eine allgemeine 
Eigenschaft wachsenden Gewebes ist, also als energieliefernde Reaktion 
des Wachstums in Betracht kommt. Die anaerobe Glykolyse ruhendenEpithels 
betragt 2-4, die von wachsendem etwa das Zehnfache2). 

Wie schon die angefUhrten Beispiele zeigen, sind nicht nur aIle wachsenden 
Zellen, sondern auch die ruhenden der Glykolyse fahig, aber ihre Geschwindigkeit 
ist sehr verschieden, besonders, wenn man sie auf gleiche Gewichtsmengen 
trockenen Organs berechnet2 ). 

c) Das fermentative System. 

Es laBt sich heute mit graBter Wahrscheinlichkeit annehmen, daB unter 
geeigneten Bedingungen aIle lebenden intakten Zellen glykolysieren. Wenn noch 
bis vor kurzem bei einzelnen Organen Glykolyse vermiBt wurde, so lag das nur an 
ungunstiger Versuchsanordnung oder der Anwendung nicht hinreichend feiner 
Methoden, denn die Glykolyse ist ein weitgehend an Zellstrukturen gebun
dener ProzeB - im Gegensatz z. B. zur Autolyse. 

In dieser Hinsicht haben altere Angaben und Auffassungen nur noch histori
sches Interesse, so wenn einer der Entdecker des Vorganges, LEPINE3 ), Glykolyse 
als den nichtoxydativen zuckerspaltenden ProzeB "im Blute" definiert, so wenn 
FLETCHER4 ) meint, im Muskel sei wohl kein glykolytisches Ferment vorhanden, 
das zu Milchsaurebildung fUhrt, auf Grund der Tatsache, daB Zuckerzusatz zu 
zerkleinerter Muskulatur Bildung von nicht mehr Milchsaure veranlaBt, als im 
zuckerfreien Kontrollversuch entsteht. 

Es muB aber hervorgehoben werden, daB die Milchsaurebildung aus den 
verschiedenen Kohlenhydraten und Zwischenstufen nicht in gleichem MaBe 
strukturempfindlich ist, und daB z. B. Lactacidogenspaltung unter Bildung von 
Milchsaure neb en Phosphorsaure den vielleicht am wenigsten empfindlichen Vor
gang darstellt. 

Wiederholt wurde fur die Glykolyse im Blut gezeigt, daB Schadigung der 
Blutzellen den ProzeB hemmt, und daB zellfreies Serum oder Plasma nicht glyko
lysiert5); ebenso sind die Blutplattchen (AIBARA) unwirksam. Jedoch ist wichtig 
zu wissen, daB auch der Zuckerspiegel im Serum gelegentlich sich andern kann. 

Allerdings ist nach STASIAK6 ) diese Serumzuckerabnahme nicht fermentativ 
bedingt, auch nicht durch Inkrete zu beeinflussen und wahrscheinlich uberhaupt 
nur kolloidchemischer Art; es zeigte sich namlich, daB eine Globulin-Dextrose-
16sung oder ein Cholesterin-Dextrosegemisch Anderungen des meBbaren Zucker
gehaltes erleidet, die nach dem Autor auf kolloide Zustandsanderungen zuruck
zufuhren sind. 

1) WARBURG U. MINAMI: Klin. Wochenschr. Jg.2, S.776. 1923; Biochem. Zeitschr. 
Bd.142, S.334. 1923. 

2) WARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd.152, S.309. 
1924. 

3) LEPINE, R.: S. 152ff. Paris 1909. 
4) FLETCHER, W. M.: Journ. of physiol. Bd.43, S.286. 1911. 
5) No ORDEN, K. v.: Biochem. Zeitschr. Bd. 45, S. 94.1912. - KAWASffiMA, Y.: Journ. 

of biochem. Bd.2, S.131. 1922. - AIBARA, CH.: Ebenda Bd.l, S.457. 1922. 
6) STASIAK, A.: Biochem. Zeitschr. Bd. 140, S. 420. 1923. 
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Wird Blut, dessen Erythrocyten1) wie Leukocyten2) glykolytisch wirksam 
sind - 1 Leukocyt setzt so viel Zucker um wie 100 Erythrocyten3) -, durch 
Herabsetzung seiner Salzkonzentration oder durch Gefrieren und Wiederauftauen4) 

hamolysiert, so sinkt die glykolytische Kraft auf sehr kleine Betrage; EDELMANN5) 

gibt an, daB lackfarbenes Blut in den ersten 3 Stunden schwacher wirkt als 
normales; auch KAWASHIMA6 ) spricht gelegentlich nur von Abschwachung durch 
Erythrocytenzerstorung; RONA7) fand lackfarbenes Blut glykolytisch unwirk
samS), beobachtete aber mit ARNHEIM1) Restitution der Glykolyse, wenn nach 
der Hamolyse sofort wieder die ausreichende Menge Phosphat und Carbonat zu
gefiigt wurde; dies wird aber von ArBARA9 ) nicht bestatigt. 

Andererseits zeigte sich, daB Erythrocyten, auf Eis aufbewahrt, ihre glyko
lytische Kraft lange, bei 37 0 gehalten, aber nur kurze Zeit bewahren 10). Ebenso 
wie die Glykolyse in den Blutzellen wird sie in Gewebsfragmenten durch Gefrieren 
zerstortll, 12); OrganpreBsiifte glykolysieren im allgemeinen nicht oder auBerst 
schwach, spalten aber noch Lactacidogen. Auch gegeniiber hoheren Temperaturen 
ist das fermentative System empfindlich. KONINGI3 ) und BURGER14) fanden, daB 
die Blutglykolyse bei Erwarmen iiber 56 0 aufhOrt. 

Besonders eindeutig erweist sich die Glykolyse als eine Strukturkatalyse 
durch ihre Hemmbarkeit mittels allgemeiner Narkotica; die Empfindlichkeit 
diesen gegeniiber ist etwa ebenso groB wie die Sauerstoffatmung oder wie die' 
alkoholische Garung der lebenden Hefezelle (W ARBURG und MINAMI 12) , z. B. 
hemmt Heptylalkohol als gesattigte Losung urn 100%). Doch wird von KAWA
SIDMA 11;) angegeben, daB Alkohol, .Ather und Chloroform erst in hamolytischen 
Konzentrationen die Blutglykolyse hemmen - ebenso wie HCN, Toluol, Chinin. 
Aceton in kleinen Konzentrationen fordert nach BURGERI4 ) die Hamoglykolyse, 
in hohen Konzentrationen hemmt es. 

Von der Sauerstoffatmung in ihrem Mechanismus prinzipiell verschieden ist 
die Glykolyse durch ihre geringe Empfindlichkeit gegeniiber Blausaure; z. B. wirkt 
n/lOoo-HCN unter anaeroben Bedingungen nicht auf die Glykolyse der Carcinom
zelle oder von Muskulatur, unter aeroben Bedingungen nur deshalb - und zwar 
steigernd z. B. imKaninchenblut16 ) -, weil die Atmung fast vollstandig gehemmt 
wird und der Wert der anaeroben nicht gleich dem der aeroben Glykolyse ist17). 
Die Glykolyse ist also keine Eisenkatalyse. 

1) RONA, P. U. F. ARNHEIM: Biochem. Zeitschr. Bd. 48, S. 35. 1913. 
2) LEVENE, P. A. u. G. M. MEYER: Journ. of bioI. chem. Bd. 11, S. 361; Bd. 12, S.265. 

1912. - Siehe A. SLOSSE: Arch. internat. de physioI. Bd. 11, S. 154. 1911. - LOEB, A.: 
Biochem. Zeitschr. Bd. 49, S. 413. 1913. - FUKUSHIMA, K.: Journ. of biochem. Bd. 1, S. 151. 
1922. - KAWASHIMA, Y.: Journ. of biochem. Bd.2, S.131. 1922. 

3) STEENIS, P. B. VAN: Dissert. Utrecht 1924. 
4) KAWASHIMA: Journ. of biochem. Bd.3, S.273. 1924. 
5) EDELMANN, J.: Biochem. Zeitschr. Bd. 40, S. 314. 1912. 
6) KAWASHIMA, Y.: Journ of biochem. Bd.2, S.131. 1922. 
7) RONA, P. U. A. DOBLIN: Biochem. Zeitschr. Bd.32, S.489. 
B) GRIESBACH, W.: Biochem. Zeitschr. Bd.50, S.457. 1913. 
9) AIBARA, CH.: Journ. of biochem. Bd. 1, S.457. 1922. 
10) KAWASHIMA, Y.: Journ. of biochem. Bd.2, S.131. 1922. 
11) WARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd.152, S.309. 

1924. 
12) WARBURG, O. u. S. MINAMI: Klin. Wochenschr. Jg.2, S.776. 1923; Biochem. Zeit· 

schrift Bd. 142, S. 334. 1923. 
13) WITTOP·KONING, J.: Nederlandsch tijdschr. v. geneesk., 2. Halfte, Bd. 65, S. 19. 1921. 
14) BURGER, M.: Zeitschr. f. d. ges. expo Med. Bd. 31, S. 1 u. 98. 1923 •. 
15) KAWASHIMA, Y.: Journ. of biochem. Bd.2, S.131. 1922. 
16) NEGELEIN, E.: Biochem. Zeitschr. Bd. 158, S. 121. 1925. 
17) WARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd.152, S.309. 

1924. 
Handbuch der Physio\ogie I. 3 



34 W. LIPSCffiTZ: Ubersicht iib\lr die chemischen Systeme des Organismus. 

Wie die Zelloxydationen und die Hefegarung ist auch die Glykolyse von der 
Gegenwart thermostabiler kofermentartiger Stoffe abhangig; werden sie aus der 
Zelle mit destilliertem Wasser extrahiert, so wird Zucker nicht mehr gespalten. 
Das lieB sich fiir die Froschmuskulatur1 ) wie fUr Carcinomgewebe2 ) zeigen. 

d) Verkniipfung von Glyko1yse, oxydativem Abbau und Kohlenhydratresynthese. 

Wie schon in der Einleitung betont, ist die Verkniipfung der "vorbereitenden" 
anoxydativen "Spaltungs"reaktionen mit den stark energieliefernden oxydativen 
Zellprozessen derart innig, daB nicht nur die Geschwindigkeit der letzteren von 
der Geschwindigkeit der Spaltungen abhangt, sondern auch der Ablauf der Spal
tungen vom Ablauf der Oxydationen (PASTEUR). Das trifft nun in hohem MaBe 
fUr das Verhaltnis von Glykolyse zu Kohlenhydratverbrennung zu. Es findet 
namlich in den meisten lebenden Zellen nicht nur der freiwillige Vorgang der 
Spaltung von Kohlenhydrat in Milchsaure statt, sondern auch - abhangig von 
der durch Oxydation gelieferten Energie - die Resynthese von Milchsaure in 
Kohlenhydrat. Zuerst wurde diese Beziehung fiir den Muskel quantitativ von 
MEYERHOF geklart, nachdem schon friiher PARNAS und BAER3 ) in der kiinstlich 
durchstromten Schildkrotenleber4), sowie BALDES und SILBERSTEIN5) in der 

. Saugetierleber Zucker-(Glykogen-)Bildung aus Milchsaure beobachtet hatten 
und EMBDEN6) wiederholt auf die Tatsache des "chemischen Kreislaufes" der 
Kohlenhydrate im Organismus hingewiesen hatte. 

MEYERHOF7 ) zeigte, daB von der bei der Erholung des Muskels in Sauerstoff 
verschwindenden Milchsaure nur der kleinere Teil verbrennt, wahrend der groBere 
.. . . VI' insges. verschw. Milchsaure 

glelChzeitIg anoxydat1v verschwmdet; das erha tms b t Mil h .. 
ver rann e c saure 

wurde je nach den besonderen Bedingungen wechselnd zwischen 3/1 und 
6/1 gefunden. Die anoxydativ verschwundene Milchsaure wurde quantitativ 
als Kohlenhydrat wiedergefunden. Auch wenn Muskeln in milchsaures Natrium 
(iibrigens auch Brenztraubensaure) eingelegt wurden, entstand Atmungssteigerung 
und entsprechende Glykogensynthese, wobei der "Oxydationsquotient" normal, 
d. h. ca. 4,3 warS). W ARBURG entdeckte9), daB die Verkniipfung von Glykolyse, 
Atmung und Resynthese eine allgemeinere Zellfunktion ist, und formte den Aus
druck dieser Beziehungen zwischen Atmung und verschwindender Milchsaure um. 

h f Q . zum Verschwinden gebrachte Milchsaure . h 
Der Meyer 0 - uotIent: A 1st nac 

tmung 
WARBURG bei allen untersuchten Zellen etwa gleich - zwischen 1 und 2 (nur ein 
Drittel so groB wie das oben urspriinglich von MEYERHOF selbst berechnete Ver
haltnis, da 1 Mol. Sauerstoff einem Drittel Mol. oxydierter Milchsaure aquivalent 
ist). Es besteht also eine zahlenmaBige Bindung zwischen GroBe der Atmung und 

1) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 188, S. 114. 1921. 
2) GOTTSCHALK, A. U. C. NEUBERG: Biochem. Zeitschr. Bd.I54, S.492. 1924. 
3) PARNAS, J. U. J. BAER: Biochem. Zeitschr. Bd.41, S.386. 1912. 
4) BARRENSCHEEN: Biochem. Zeitschr. Bd.58, S.299. 1913. 
5) BALDES, K. u. F. SILBERSTEIN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 100, 

S.34. 1917. 
6) Zum Beispiel EMBDEN: Therap. Monatsh. Bd.32, S.315. 1918. - EMBDEN, GRIES

.BACH, UQUER: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd.93, S.142. 1914. 
7) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.182, S.295. 1920; Bd.185, 

S.I1. 1920; Bd. 188, S. 114. 1921. - MEYERHOF, O. U. R. MEYER: Pfliigers Arch. f. d. ges. 
Physiol. Bd. 204, S. 448. 1924. 

B)MEYERHOF, 0., K. LOHMANN U. R. MEYER: Biochem. Zeitschr. Bd. 157, S. 459.1925. 
9) W ARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 152, S. 309.1924. 
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ihrer resynthetisierenden Wirkung in der Weise, daB 1 Mol. veratmeter Sauerstoff 
1-2 Mol. Milchsaure zum Verschwinden bringt. 

Von graBter zellphysiologischer und -pathologischer Bedeutung scheint 
nun die GroBe der Atmung im Vergleich zur GIykolyse. Kernhaltige Erythro
cyten, wie Muskelzellen und Huhnerembryonen, zeigen eine so starke Atmung, 
daB unter anaeroben Bedingungen Milchsaure fast gar nicht auf tritt, weil sie zwar 
glykolytisch intermediar gebildet wird, aber - bei normalem Meyerhof-Quotien
ten - so gut wie vollstandig zum Teil oxydiert, zum Teil resynthetisiert wird. 

. . aerobe GIykolyse 
Z. B. ergab slCh der Quotlent- A ------ fur den Embryo zu 0,1. Um-

tmung 
gekehrt betragt er fUr Carcinomgewebe 3,9, dessen Stoffwechsel also im Gegen
satz zu dem normaler Organzellen kein reiner Oxydationsstoffwechsel, sondern 
eine Mischung von Oxydations- und Spaltungsstoffwechsel ist: Von 13 an
gegriffenen Zuckermolekulen wird 1 oxydiert, 12 glykolysiert. Gutartige mensch-

aerobe Glykolyse . 
Hche Tumoren nehmen mit dem Quotienten --A--- -------- = ca. 1 erne 

tmung 
Mittelstellung zwischen normalen Epithelzellen und bosartigen Tumoren ein; 
auch Saugetiernetzhaut zeigt einen abnorm hohen Quotienten von 1,5, Keim
epithel und lymphadenoides Gewebe bildet gleichfalls in Sauerstoff noch Milch
saure. Ebenso glykolysieren kernlose Erythrocyten auch aerob, weil ihre Atmung 
zu klein ist. 

c) Glykolysc und loncnmilieu. 

Wie andere Fermentvorgange zeigt auch die GIykolyse in ihrer Geschwindig
keit starke Abhangigkeit von gewissen physiologisch vorhandenen lonen. Er
hOhung des Calciumgehaltes der Ringerlosung wirkt hemmend1). 

Auf die Bedeutung des Bicarbonats weisen schon altere Versuche von 
RONA und ARNHEIM2) hin; neuerdings haben WARBURG, POSENER und NEGE
LEIN3 ) eine spezifische Wirkung des Bicarbonats bei konstantem PH bewiesen; 
ist seine Konzentration 0, so ist die GIykolyse sehr klein und kann iibersehen 
werden4); das Optimum liegt bei 2,5 . 10 - 2 Mol. WARBURG gibt an, daB Bicarbonat 
durch Phosphat ersetzt werden kann, doch spielt das Phosphat wiederum eine 
ganz besondere Rolle, auf die noch einzugehen sein wird. Spater fand NEGE· 
LEIN5 ), daB Rattentumoren in Rattenserum etwa ebenso stark glykolysieren 
wie in RingerlOsung. 

Die Abhangigkeit der GIykolyse von der h ist sehr groB, aber im einzelnen 
je nach Wahl der Zellart etwas verschieden. 

Nach RONA und WILENK06) ist im Blut Glykolyse unter PH = 6,3 nicht 
mehr nachweisbar und schon bei h = 2 bis 3 . 10 -7 stark abgeschwacht; das 
Optimum liegt bei PH = 7,52; bringt man die h nachtraglich auf diesen Wert, 
so tritt ungeminderte Zuckerspaltung ein. Auch am isolierten Kaninchenherz 
zeigte sich die ungunstige Wirkung hoherer h. LAQUER7) bewies, daB das kon
stante Milchsaurebildungsmaximum bei Warmestarre und Ermudungsstarre8 ) 

1924. 
1) WATERMAN, N.: Arch. neerland. de physiol. de l'homme et des animo Bd. 9,'~S. 573. 

2) RONA, P. U. F. AR~HEIl\I: Biochem. Zeitschr. Bd.48, S.35. 1913. 
3) W ARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 152, S. 3091. 924. 
4) RUSSEL U. GYE: Journ. of pathol. a. bacteriol. Bd. I, Nr.4. 1920. 
5) NEGELEIN, E.: Biochem. Zeitschr. Bd. 158, S. 121. 1925. 
6) RONA, P. U. WILENKO: Biochem. Zeitschr. Bd.62, S. 1. 1914. 
7) LAQUER, F.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 93, S. 60. 1914. 
$) FLETCHER u. HOPK!:!'S: JOUI'll. of physiol. Ed. 35, S.247. 1906/07. 

3* 
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nur ein scheinbares, aufEigenhemmung durch gebildeteH-Ionen beruhendes ist, 
und daB man es durch deren Beseitigung mittels 2% NaHC03 hochtreiben kann. 
MEYERHOF1) zeigte, daB es unter optimalen Bedingungen iiberhaupt kein Bil· 
dungsmaximum gibt. MAURIAC und SERVANTIE2) fanden als Optimum der 
Blutglykolyse PH = 8,0. Wegen der Pufferung entstehender Milchsaure erweist 
sich dementsprechend Serum oder Phosphatgemisch als giinstigere Milieufliissig
keit bei der Glykolyse von Erythrocyten als NaCl3). An Carcinomgewebe fanden 
WilBURG, POSENER und NEGELEIN4 ), daB zwischen PH = 6 und 8 die Glykolyse 
mit wachsendem PH zunimmt, der definitive fiir weitere V~rsuchsreihen ge· 
wahlte PH war 7,415). Vielleicht hangt damit zusammen, daB BURGER6) bei 
Diabetikern je nach dem Grad der Acidose niedrige Blutglykolyse fand und urn· 
gekehrt Annaherung an die Norm nach AIkaliinfusionen. So kamen DENIS 
und GILES?) zu der Auffassung, daB im Coma diabeticum das Blut "kein glyko. 
lytisches Ferment" enthalte. 

f) Fermentkinetik. 
NaturgemaB hii.ngt die Glykolysegeschwindigkeit und ihr Umfang ceteris 

-paribus stark von der Substratkonzentration abo EMBDEN und KRAUSS) fanden 
schon £rUh, daB die normale glykogenreiche Leber auch bei Durchstromung mit 
zuckerarmer Nii.hrlosung Milchsaure bildet - Hochstwert bei Durchstromung 
mit Zuckerblut: 0,007-0,01 mg pro Milligramm Leber und Stunde -, daB 
aber die glykogenarme bei Durchstromung mit zuckerarmem Blut keine, mit 
zuckerreichem Blut (ca. 60 / 00 Traubenzucker) reichlich Milchsaure bildet. Noch 
klarer wurde die Beziehung zwischen Zuckerkonzentration und Glykolyse in 
einer Untersuchung von A. LOEB9) an Blut; es zeigte sich, daB Z. B. beim Schwein 
sich fast der gesamte Blutzucker im Serum befindet, wahrend die Erythrocyten 
sehr arm daran sind, und daB dementsprechend die Glykolyse eine kaum meB
bare GroBe besitzt. Die Blutglykolyse hangt also stark von dem Gehalt der 
Erythrocyten an Zucker ab, und dieser wiederum steht mit der Permeabilitat 
der Blutzellen fiir Traubenzucker in Zusammenhang. 

MAURIAC und SERVANTIE10 ) fanden als optimale Glucosekonzentration fiir 
Blut- und Organglykolyse 0,3%, wobei Konzentrationen von 0,2-0,5% gepriift 
wurden. RONA und WILENKOll) fanden andererseits Glykolyseanstieg im Blut 
bis zu 0,5% Zucker, erst bei noch hoherer Konzentration (bis zu 10/0) starkere 
Hemmung. 

WARBURG, POSENER und NEGELEIN12) beobachteten, daB die Glykolyse des 
Carcinoms mit der Konzentration der Glucose wachst, urn so langsamer, je 
groBer die Glucosekonzentration; der Hochstwert wird zwischen 0,2 und 0,3% 
Traubenzucker erreicht. 

1922. 

1) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 188, S. 114. 1921. 
2) MAURIAC, P. U. L. SERVANTIE: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 87, S. 200. 

3) KAWASHIMA: Journ. of biochem. Bd.3, S.273. 1924. 
4) W ARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd.152, S. 309.1924. 
fi) W ARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd. 160, S. 311. 1925. 
6) BURGER, M.: Zeitschr. f. d. ges. expo Med. Bd. 31, S.1 u. 98. 1923. 
7) DENIS, W. U. UPTON GILES: Journ. of. bioI. chem. Bd.56, S.739. 1923. 
8) EMBDEN, G. U. F. KRAUS: Biochem. Zeitschr. Bd. 45, S. 1. 1912. 

• 9) LOEB, A.: Biochem. Zeitsc.hr. Bd. 49, S. 413. 1913. - S. auch G. DENEcKE U. K. 
EIMER: Zeitschr. f. d. ges. expo Med. Bd.42, S.667. 1924. 

10) MAURIAC, P. U. L. SERVANTIE: Cpt. rend. des seances de la BOO. de bioI. Bd. 87, S. 200. 
1922. 

11) RONA, P. U. WILENKO: Biochem. Zeitschr. Bd.62, S.1. 1914. 
12) WARBURG, 0., K. POSENER u. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 152, S. 309. 1924. 
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Als Einfluf3 der Temperatur stellten die gleichen Autoren fest, daB die pro-
zentische Zunahme der Reaktion pro Grad Temperaturerhohung betragt: 

bei 20° 10,5% 
" 25 c 1l,0% 
" 30 2 10,8% 
" 37° 2,8% 

BURGERI) beobachtete Stillstand der Glykolyse bei Eisschranktemperatur. 
Der feinere Mechanismus der Glykolyse ist nicht nur beziiglich der Kohlen

hydrat und Milchsaure verbindenden Zwischenstufm noch aufklarungsbediirftig, 
sondern auch in bezug auf seine Kinetik. 

VANDEPUT2), A. KANITZ3) und kiirzlich FUKUSHIMA4 ) meinen, daB die 
Glykolyse des Blutes im wesentlichen nach der Formel fiir die Reaktionen erster 
Ordnung verlauft. Schon RONA und WILENK05) auBerten diese Auffassung, 
jedoch zeigte FUKUSHIMA, daB die Forme! dadurch komplizierter wird, 1. daB 
die Reaktion in einem mikroheterogenen System verlauft und die Adsorptions
gesetze in Frage kommen, 2. daB das glykolytische Ferment als Biokatalysator 
der zeitlichen Abschwachung seiner Wirksamkeit unterliegt. Die Glykolyse 
des Kaninchenblutes ist in den ersten 3 Stunden am starksten, nimmt dann 
allmahlich ab und kann nach 30 Stunden auf 0 gesunken sein, bei Gegenwart 
von Phosphat aber auch noch nach 96 Stunden vorhanden sein6). 

Er stellt folgende Formel auf, die den Experimenten befriedigend geniigt: 

(Lc 
dt = K (a - x)~ . (b - t) , 

wobei a die anfiingliche Substratkonzentration bedeutet, x die zur Zeit t noch 
vorhandene, b die Zeit, innerhalb derer das Ferment noch wirkt. 

An Krotenblut fand er, daB die Glykolyse bei 15° ihr Optimum hat, bei 
25° aufgehoben ist und auch im Optimum nur 3-6 Stunden deutlich meBbar 
ist; Erhohung der Fermentkonzentration steigert die Wirksamkeit. KONING7 ) 

beobachtete, daB der Blutzuckergehalt nur 3-5 Stunden abnimmt, dann sogar 
wieder ansteigt. LaSt man Leukocyten vor Zuckerzusatz 24-48 Stunden im 
Brutschrank, so ist die glykolytische Fahigkeit aufgehoben; setzt man den 
Zucker sofort zu, findet zuerst Abnahme statt, nach 48 Stunden aber wieder 
Zunahme, so daB nach 96-120 Stunden der urspriingliche Wert wieder er
reicht wirdB). WARBURG, POSENER und NEGELEIN9 ) beobachteten jedoch, daB 
Carcinomgewebe in Zucker-Ringerlosung, die mit kohlensaurehaltigem Sauer
stoff durchliiftet ist, tagelang unverminderte glykolytische Wirksamkeit besitzt 
und auch nach 3 Tagen unverandert transplantabel ist. CAJORI und CROUTERIO) 
sind der Meinung, daB die Blutglykolyse nicht der Gleichung fiir monomolekulare 
Reaktionen folgt. VIRTANENll) betrachtet umgekehrt die Zuckergarung durch 
Streptoc. lactis als monomolekulare Reaktion; das Garungsvermogen pro Zelle 
ist: Gv." 0 = 25,9 . 10 - 16. 1m intakten Gewebe wird der Umfang der Glykolyse 

1) BURGER, M.: Zeitschr. f. d. ges. expo Med. Bd. 31, S. 1 u. 98. 1923. 
2) V ANDEPUT, E.: Arch. internat. de physiol. Bd. 9, S. 292. 1910. 
3) KANITZ, A.: Biochem. Zeitschr. Bd.57, S.437. 1913. 
4) FUKUSHIMA, K.: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 205, S. 344. 1924. 
5) RONA, P. U. WILENKO: Biochem. Zeitschr. Bd.62, S. 1. 1914. 
6) FUKUSHIMA, K.: Journ. of biochem. Bd. 2, S. 447 u. 455. 1923. 
7) WITTOF KONING, J.: Nederl. Tydschr. V. Geneesk. Bd. 65, II, S. 19. 1921. 
8) FUKUSHIMA, K.: Journ. of biochem. Bd. 1, S. 151. 1922. 
9) W ARBURG, 0., K. POSENER U. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 152, S. 309. 1924. 

10) CMORI, F. A. u. C. J. CROUTER: Journ. of bioI. chem. Bd. 60, S. 765. 1924. 
11) VIRTANEN, A .• J.: Hoppe·Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 134, S. 300. 1924. 
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weitgehend auch durch die Organtiitigkeit bestimmt, was aus den umfangreichen 
Versuchsreihen am Muskel von FLETCHER und HOPKINs1), MEYERHOF2) und 
EMBDEN und seinen MitarbeiternS) hervorgeht. 

3. Die Oxydationen und Reduktionen. 
a) Theorien. 

Wenn die Glykolyse ein typisches Beispiel fiir eine nichtoxydative, d. h. 
ohne Eingreifen von Luftsauerstof£ verlaufende energieliefernde Reaktion 
darstellt, so sind noch zahlreiche andere Reaktionen in dem Zellgeschehen reali
siert, die "sauerstofflos" zu Energiegewinn fiihren, die sog. "Spaltungen". Der 
Name ist zweifellos ungliicklich gewahlt und irrefiihrend,. da es sich meistens 
nicht urn einfache Spaltungen handelt, sondern um Oxydationen mittels des 
in einem anderen Molekiil atomar gebundenen Sauerstof£s, also Oxydoreduktionen. 
Wie eng deren Verkniipfung mit den echten "Oxydationen" ist, und wie sehr zu 
Unrecht man geneigt ist, glatte Oxydationen zu vermuten, wo es sich in Wirk
lichkeit urn einen Zickzackweg von gekoppelten Oxydationen und Reduktionen 
handelt, zeigt das scheinbar einfachste Beispiel einer Oxydation, die "Essig
garung": 

Bruttoformel: CHs ' CH2 • OR + O2 = H 20 + CHs . COOH . 

+ O2 

In Wahrheit: 2 CHs . CH2 • OH ------>- 2 CHs . C<~ 
o dismutiert 

2 CHs . CH + H
2
0 ~ CH3CH2 • OR + CH3 • COOH . 

Also Riickbildung von 1/2 Mol. Alkohol neben Bildung von 1/2 Mol. Saure!4) 
Es sind also die Spaltungen nicht nur die vorbereitenden Stadien des oxy

dativen Abbaues, wie man es haufig schematisch und daher falsch ausgedriickt 
hat, sondern die Messung des 02-Verbrauches stellt die Stoffwechselbilanz dar, 
wahrend das Studium der Oxydoreduktionen das des intermediaren Geschehens 
anbahnt. Aber eshandelt sich dabei um mehr, namlich um die Auf£assung von 
dem We8en der ,;Oxydationen" selbst. 

Von friiheren Hypothesen sei erwahnt, daB SCHONBEIN als Oxydationsagens 
polymerisierten Sauersto£f, Ozon, betrachtete, umgekehrt M. TRAUBE Hydro
peroxyd und spater organische Peroxyde, die entweder selbst in O-reiche Bruch
stiicke zerfallen oder dysoxydable organische Molekiile oxydieren: 

C6H5CHO + O2 ~ C6H5CO . 0 . OH 
Benzoylperoxyd 

C6HsCO . 0 . OH + C6H5COH ~ 2 C6H5COOH 
C6H5CO . 0 . OH + Indigoblau ~ C6H5COOH + Indigo-Oxydationsprodukte. 

(nicht autoxydabe\) 

Solche Peroxyde k6nnten aus Elementen: P, Zn, Mn, Fe, aber auch Kohlen
wasserstoffen, Terpenen, Alkoholen, Aldehyden, Sauren, Athern5), Phenolen, 
aromatischen Basen, Alkaloiden entstehen. 

1) FLETCHER U. HOPKINS: Journ. of physiol. Ed. 35, S.247. 1906/07. 
2) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.182, S.295. 1920; Bd.185, 

S. ll. 1920; Bd. 188, S. 114. 1921. - MEYERHOF, O. U. R. MEYER: Ebenda Bd. 204, S. 448. 
1924. . 

a) .Zum ~eispiel H. HENTSCHEL: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd.141, 
S. 272. 1924. 

4) NEUBERG, C.: Klin. Wochenschr. Jg.4, Nr.13,.S. 598. 1925. 
5) VgI. das kiirzlich von H. WIELAND ~us altem Ather isolierte Di-oxyathylperoxyd 

CHa ' :a:(Om· C-O-O-CH(OH)· CHao 
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Uberraschend ist nach DAKIN die Ubereinstimmung des chemischen Reak
tionsverlaufes in der Zelle durch die hypothetischen Peroxyde und in vitro 
durch H20 2 (wahrend andere Oxydationsmittel haufig andere Oxydations
produkte entstehen lassen): 

Buttersaure --+ Acetessigsaure, Milchsaure -->- Brenztraubensaure, 
Glucose --+ Glukuronsaure, 
Amino- und Ketonsauren --+ niedere Fettsauren + CO2 + NHa resp. H 20 

/ Brenzcatechin 
Indol --+ Indoxyl, Benzol --+ Phenol"H dr h' y oc mono 

Andererseits ist Oxalsaure sowohl im Tierkorper als gegeniiber H 20 2 viel 
bestandiger als die hoheren Homologen: Malonsaure, Bernsteinsaure, Glutar
saure. Die Hypothese ist auch deshalb beachtenswert, weil organische Peroxyde 
im Gegensatz zu Hydroperoxyd gegen Katalase bestandig sind. 

Auf Basis ahnlicher Vorstellungen entwickelte O. WARBURG die spezielle 
Theorie, daB Eisen in der Zelle den molekularen Sauerstoff durch Bildung hOherer 
Eisenoxyde aktiviert und mit organischen Molekiilen reagieren laBt. Trotz 
fundamentaler Bedeutung fiir den Oxydati(msvorgang in der Zelle als Ganzes 
sagt diese Theorie nichts iiber den Ablauf charakteristischer Partialvorgange 
aus, namlich der intermolekularen Sauerstoff-Wasserstoffwanderungen, die zu 
Oxydation eines Molekiils, Reduktion eines gleichen oder andersartigen fiihren 
und auffallende Ahnlichkeit mit Teilvorgangen der alkoholischen Garung 
zeigen. 

1m Gegensatz zu W ARBURG und unter Hervorhebung gerade dieser Pro
zesse stellte H. WIELAND1) die Theorie auf, daB der Mechanismus der Oxy
dationsvorgange auf der Wasserstoffaktivierung beruht, und daB der gas
formige Sauerstoff nur die Rolle eines Wasserstoffacceptors spielt. Das inter
mediar entstehende Hydroperoxyd werde wieder in Wasser und 1/2 Molekiil mole
kularen Sauerstoff zersetzt. Die Theorie ist bis zu der Aussage getrieben worden, 
der Wasserstoff sei das elementare gemeinsame Brennmaterial der Zelle; infolge
dessen werde der veratmete Sauerstoff nur in Form von Wasser wiedergefunden, 
wahrend der Sauerstoff der produzierten CO2 von Zellmaterial oder von an
gelagerten H 20-Molekulen herruhre2). 

Die Oxydation CH4 + 2 O2 = CO2 + 2 H 20 verlauft nach W. A. BONE 
und J. DRUGMAN3 ), v. WARTENBERG und SIEG4), H. WIELAND5) in folgender 
Weise: 

II. CO + H20 --+ H· COOH ---+ H2 + 1 CO2 1 

nachgewiesen nach-
gewiesen 

III. H2 + O2 --+ H20 2 ---+ IH20 1 + 1/2 O2 . 

Daraus geht hervor, daB fiir die katalytische Umwandlung von CO in CO2 

(z. B. durch Pd bei 20°) nicht Gegenwart von Sauerstoff, wohl aber von Wasser 
notig ist, daB primar Wasser angelagert und Wasserstoff abgestoBen wird, sekun-

1) WIELAND, H. U. A. WINGLER: Liebigs Ann. d. Chern. Bd.431, S.301. 1923. 
2) THUNBERG, T.: Naturwissenschaften Bd.lO, S.417. 1922. 
3) BONE u. DRUGMAN: Transact. of the chern. soc. Bd.89, S.660. 1906. 
4) v. W ARTENBERG: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd. 53, S. 2192. 1920. 
5) WIELAND, H.: Zitiert nach H. D. DAKIN. 
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dar dieser aktivierte Wasserstoff sich mit Sauerstoff zu Hydroperoxyd vereinigt, 
das schlieBlich wieder in Wasser und molekularen Sauerstoff zerfalltl). 

DAKIN weist darauf hin, daB, wenn schon die einfachste Oxydation in vitro 
so kompliziert verlauft, wir alle Ursache haben, die biologischen erst recht in 
dieser Weise aufzufassen: Die Labilitat des Wasserstoffes sei die Wurzel der 
meisten Oxydationen. 

W ARBURG hat in letzter Zeit den Teil der WIELANDSchen Theorie energisch 
angegriffen, der sich mit der Wasserstoffaktivierung als Mechanismus der Oxy
dationen beschaftigt: 1. In der Zelle finde sich keine Substanz, die - ahnlich 
dem Palladium - wasserstoffaktivierende Eigenschaften besitze2). Solange 
Natur und Konstitution der Zellfermente nicht weiter geklart sind, kommt 
diesem Einwand wohl nicht mehr Gewicht zu als der angegriffenen Hypothese, 
zumal nach W ARBURG einerseits Fe den wesentlichen Bestandteil des Atmungs
ferments wie des oxydationskatalysierenden Kohlemodells darstellt, anderer
seits aber auch Fe-freier Kohlenstoff Aminosauren verbrennen, also 0 aktivieren 
kann. 

2. Die Theorie, daB die HCN-Hemmung der Oxydationen durch Hemmung 
der Katalase und dadurch bedingte H 20 2-Vergiftung der Zelle verursacht werde, 
sei eine Hypothese ohne Tatsachen. Dieser Kritik mochte Verfasser sich durch
aus anschlieBen, zumal die Hypothese wenig biologische Wahrscheinlichkeit hat. 

3. Ein weiterer Einwand W ARBURGS betrifft die Ersetzbarkeit des Sauer
stoffs durch andere Wassersto££acceptoren: Da z. B. die Bernsteinsaureoxydation 
durch O2 HCN-empfindlich, die durch Methylenblau aber HCN-unempfindlich 
ist, schlieBt W ARBURG, es verhalte sich also Methylenblau, Chinon usw. wie 
,,02 + Fe", d. h. wie aktivierter Sauerstoff. Diese Bemerkung WARBURGS 
scheint Verfasser mehr eine Umschreibung des zu lOsenden Problems darzustellen 
als einen Weg zur Klarung; ihre Richtigkeit ist auch nicht einzusehen, denn 
aktiver Sauerstoff baut Brennsto££e ohne Zelle oder Katalysator ab; die zur Ver
wendung kommenden Wasserstoffacceptoren aber sind im Reagensglas gegen
iiber den Zellinhaltssto££en oder Bernsteinsaure usw. wirkYngslos, oxydieren 
sie aber anaerob an Zellen oder geeigneten Katalysatoren. Auch diese Wasser
stoffacceptoren also werden erst durch Katalysatoren aktiviert, geradeso wie 
Sauerstoff. In diesem Zusammenhang ist vielleicht wichtig, daB manche Zell
reduktionen gegen Blausaure sehr empfindlich sind, z. B. die Reduktion von 
Nitrat zu NH3 durch Chlorella 20000mal mehr als ihre Atmung (W ARBURG) -
andere unempfindlich, z. B. N03 ~ N02 (WARBURG), Methylenblau ~ Leuko
base (THUNBERG), Nitroanthrachinon ~ Aminoantrachinon (BIELING, LIP
SCliTZ) -, die o-Dinitrobenzolreduktion endlich durch atmende Zellen teilweise 
hochgradig HCN-empfindlich, teils ganz resistent (LIPSCHITz). 

NeuHch beobachteten WARBURG und S. TODA3), daB auch die Cystein
oxydation durch Methylenblau 2 RH + M = 2 R + MH2 eine durch Blausaure 
hemmbare Eisenkatalyse darstellt -, entsprechend der Cystein"autoxydation". 

Da bis auf weiteres nicht anzunehmen ist, daB die Zelle unter experimentellen 
Bedingungen Leistungen entfaltet, zu denen sie normal nicht befahigt ist, diirften 
die Beobachtungen mit diesen "Atmungsindicatoren" auf allgemein bedeutungs
volle Vorgange hinweisen. Dabei bleibt die Bemerkung W ARBURGS beachtens
wert, man diirfe aus der A.hnlichkeit zweier chemischer Reaktionen nicht auf 

1) Anmerkung bei der Korrektur: Ernsthafte experimentelle Einwande gegen diese 
Auffassung sind kiirzlich von W. TRAUBE U. W. LANGE erhoben worden. Ber. d. dtsch. 
chem. Ges. Bd. 58, S. 2773. 1925 u. Bd. 59, S. 2860. 1926. 

2) WARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd.l42, S.518. 1923. 
3) TODA, S.: Biochem. Zeitschr. Bd.172, S.34. 1926. 
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Gleichheit ihrer Mechanismen schlieBen; gerade aber das Moment der Verschieden
heit in seinem U mfange und seiner Bedeutung zu klaren, diirfte wesentlich sein. 
In dieser Hinsicht scheint allgemein noch nicht geniigend Beachtung gefunden 
zu haben, daB auch rein garende Zellen sehr starke Reduktionswirkungen aus
iiben, und daB man vielleicht mittels Reduktionsindicatoren in den Stand gesetzt 
wird, den Mechanismus der Sauerstoffatmung und der Garungsvorgange naher 
zu differenzieren. 

Kurz gesagt, nimmt die W ARBURGSche Auffassung: Aktivierung organischer 
Molekiile und Sauerstoffaktivierung speziell durch Fe, die von WIELAND her
geleitete und hier weiter entwickelte: Aktivierung speziell des H organischer 
Molekiile und Aktivierung von Sauerstoff oder anderen H-Acceptoren an. 

Die WIELANDSche urspriingliche Annahme der Reaktion von aktiviertem 
Wasserstoff mit molekularem Sauerstoff diirfte nach TANAKA!) auf erhebliche 
Schwierigkeiten stoBen, der gezeigt hat, daB zwar die Knallgasreaktion an Pd 
sich durch HCN-Zusatz bis zu einer H 20 2-Ausbeute von mehr als 60% treiben 
laBt, daB aber die Dunkelatmung von Chlorella trotz volliger Aufhebung der 
H 20 2-Spaltung mittels Blausaure zu keiner Spur von H 20 2-Bildung fiihrt, daB 
schlieBlich umgekehrt reichlich H 20 2 bei Belichtung der Alge entsteht als Pro
dukt der Photooxydation des Chlorophylls. Diese also ebenso wie die Knall
gasreaktion an Palladium verlauft nach der TRAUBE-WIELANDSchen Gleichung 
- H - H + O2 = H 20 2 , die Atmung aber nicht. 

Stellen die Versuche von TANAKA auch noch keinen allgemein giiltigen 
Beweis gegen die WIELANDSche Hypothese dar, so haben doch auch andere 
Autoren darauf hingewiesen, daB die erste Annahme von der Identitat der 
Oxydasen und Reduktasen zwar gut gestiitzt, die andere aber von der H-Akti
vierung unbewiesen sei2 ). Am wenigsten Riickschlage sind zu erwarten, wenn 
der Reaktionsverlauf in Zellen oder an Fermenten unter Mitwirkung von 
Wasserstoffacceptoren vorlaufig ohne Festlegung auf eine bestimmte Theorie 
studiert und nur experimentell unmittelbar priifbare Schliisse gezogen werden. 

ROGER3 ) faBt die direkte Oxydation (Verwertung von Luftsauerstoff) sogar 
als eine urspriinglich nur akzessorische Funktion auf, die auf die Grundfunktion 
der Anaerobiose aufgesetzt sei; sie stelle keinen allgemeinen Zellvorgang dar: 
die anaeroben Bakterien lassen nur Oxydationen erkennen, die Reduktions
vorgangen folgen (indirekte Oxydationen). 

Bereits jetzt werden vermittelnde Auffassungen laut, daB es sich bei den 
biologischen Oxydationen urn Aktivierung von molekularem Sauerstoff durch 
das Zelleisen und urn dessen Reaktion mit aktiviertem Wasserstoff der organi
schen Molekiile handele. 

b) Verkniipfung von Oxydation und Reduktion. Energetisches. 

Die Notwendigkeit der Annahme von H- und O-Aktivierung durch diE' 
Zelle ist in neuester Zeit besonders von FLEISCH4) und v. SZENT-GYORGYI5 ) her
vorgehoben worden. Beide fanden, daB wasserextrahierte Muskulatur in Bern
steinsaure suspendiert, Sauerstoff verbraucht, daB die Katalyse unter Blau
saure aufhort, daB sie aber durch nachtraglichen Methylenblauzusatz wieder 

1) TANAKA, K.: Biochem. Zeitschr. Bd. 157, S. 425. 1926. 
2) BATTELLI, F. U. L. STER}[: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 83, S. 1544. 

1920. ABELOUS, J. E.: Ebenda. Bd.84, S.7. 1921. - BATTELLI, F. U. L. STERN: Arch. 
internat. de physioI. Bd. 18, S. 403. 1921. 

3) ROGER, H.: Presse med. Jg. 28, Nr. 84, S. 825. 1920. 
4) FLEISCH, A.: Biochcm. Journ. Bd. 18, S. 294. 1924. 
5) SZENT-GYORGYI, A. V.: Biochem. Zeitschr. Bd. 150, S. 195. 1924. 
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einsetzt. Die H-Aktivierung sei HON-fest, die O-Aktivierung empfindlich; 
daher komme der O:x:ydationsvorgang wieder in Gang, wenn der in seiner Bildung 
gehemmte physiologische H-Acceptor: aktiver Sauerstoff durch Methylenblau 
ersetzt werde; die Reoxydation von intermediar gebildetem Leukomethylenblau 
wird durch HON nicht gehemmt. Umgekehrt liege bei der p-Phenylendiamin
oxydation durch extrahierte Muskulatur keine H-Aktivierung vor; daher wird 
nach dem Autor Methylenblau anaerob durch Phenylendiamin nicht reduziert 
[s. auch THUNBERG l )] und die HCN-Vergiftung der Diaminoxydation 

NH 

No~6 
NHa !H 

also der Sauerstoffaktivierung, werde durch Methylenblau nicht iiberwunden. 
v. SZENT-GYORGYI gibt folgende Kurven: 

30 

5 10 15 zoMin. 

Abb. 1. Oxydationsgeschwindigkeit 
extrahierter Muskulatur. (Aus Hand

buch derBiochemie Bd. II.) 

Es sei aber erwahnt, daB nach ASCH
MAIUN2 ) Methylenblau die Indophenol- und 
Phenylendiaminreaktion 5-20mal beschleu
nigt, was eine intermediare Reduktion und 
Reoxydation in sich schlieBt. 

Von anderer Seite her steht im Gegen
satz zu den Befunden von FLEISCH und von 
V. SZENT-GYORGYI die Angabe von MEYER
HO~), daB die Atmung von Froschmusku
latur sowohl normal als bei Steigerung 
durch Zusatz von Methylenblau - respira
torischer Quotient: ca.l - durch n/2000 HON 
gleichma.Big um 70% gehemmt werde. 

Ein weiterer Gesichtspunkt noch scheint fiir die allgemeine Kennzeichnung 
des Zusammenhanges der biologischen Reduktionen mit den Oxydationen von 
Bedeutung: das Quantitative der Vorgange. MEYERHO~) fand schon, daB 
gleiche Gewichtsteile lebender Hefe in Bouillon Methylenblau langsamer redu
zieren als Acetonhefe, aber 30mal so stark atmen, und ferner, daB die Normal
atmung der Acetonhefe fur Temperaturoptimum bei 30 0 , die Methylenblau
atmung aber bei 40 0 hat. 

Lri>SCIDTZ und P. MEYER5) zeigten, daB die absolute Geschwindigkeit der 
durch Froschmuskulatur katalysierten Reaktionen 

Muskelbrennstoffe 
Methylenblau 

Nitroanthrachinon 
Muskelbrennstoffe 

etwa gleich ist, aber ebenso wie 
o-Dinitrobenzol 

Muskelbrennstoffe 

wesentlich geringer als: 

Muskelbrennstoffe 

1) ,THUNBERG, T.: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd.35, S.163. 1918. 
2) ASCHMARIN, P. A.: Russk. physiol. journ. Bd. 4, S. 171. 1922. 
3) MEYERHOF, 0.: Pflfigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 175, S.20. 1919. 
4) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 149, S. 250. 1912. 
6) LIPSCHITZ, W. U. P. MEYER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.205, S.366. 1924. 
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Bezuglich experimenteller Klarung der energetischen Verhaltnisse steht das 
meiste noch aus, nur fur die Methylenblau-Atmung hat MEYERHOF1) angegeben, 
daB, da M + H2 ~ MH2 + 25,7 Cal., die Oxydation z. B. des Methylalkohols 
durch Sauerstoff und Methylenblau ganz verschiedene Energiemengen frei 
werden laBt: 

CH30H + 0 
63,4 

CH30H + M 
63,4 

.-~ HCHO + H20 
40,4 68,4 

~ HCHO + MH2 
40,4 25,7 

Also: 
45,4 Cal. frei 

2,7 Cal. frei 
= 1/20 der obigen Warmemenge. 

MEYERHOF macht selbst darauf aufmerksam, daB zwar die Methylenblau
Mehratmung MH2 + 0 ~ M nicht der Zelle zugute kommt, also unphysio
logisch ist, daB aber, wenn etwas Ahnliches wie Methylenblau in der Zelle vor
kame, das methylenblaureduzierende Enzym im normalen Atmungsvorgang 
eine Rolle spielen und diese Energie der Zelle nutzbar gemacht werden wurde. 
Diese Vermutung (1912) hat durch die Entdeckung des Glutathions und seines 
Umwandlungsmechanismus Aktualitat gewonnen. 

Mittels der Goldelektrode fanden DIXON und HIRSCH-QUASTEL2) fur Cystein 
ein Potential gcgcn die H-Elektrode: 

:70 = + 0,176 Volt, 
fur reduziertes Glutathion: 

:70 = + 0,228 Volt, wenn 
RT + RT 

:7 = JT 0 + -}i' log [H ] - Flog c 

(.7 = beobachtetes Potential 
.iT" = norrnales Reduktionspotential 

c = Konzentration der SH-Verbindung). 

Schon fruher bestimmtc MANSFIELD CLARK3 ) die Reduktions-Oxydations
potentiale von Gemischen aus Methylenblau-Leukomethylenblau und Indigo
IndigoweiB. 

THUNBERG4 ) benutzte die CLARKschen Zahlen, U1p das "Redox-P" eines 
Gemisches von Succinat-Fumarat zu messen, und fand bei PH = 6,7 einen "Vert 
von etwa + 0,005 Volt. 

Aus den Verbrennungswarmen einer Reihe von reduzierbaren Substanzen 
und ihrer Reduktionsprodukte, die gleichzeitig evtl. als biologisches Oxydations
(Dehydrierungs-) material dienen konnen, hat H. WIELAND5 ) energetische Be
ziehungen herzuleiten gesucht; wenn sie auch nur bedingt gultig sind und erst 
zu genauen Resultatcn fiihren werden, wenn die Affinitatsbetrage der in Betracht 
kommenden Reaktionen bekannt sind, charakterisieren sie doch das Problem. 

Die Hydrierungswarme gibt in Calorien die Energiemenge an, die bei An
lagerung von 1 Molekul Wasserstoff an ein Molekul der ungesattigten Verbindung, 
des Wasserstof£acceptors, frei winl. Fur die Aufnahme von gebundenem Wasser
stoff, wie sie bei cler hiologisehen Funktion cler Wasserstoffacceptoren in Er-

1) lVbnmHOF, 0.: Pflilgel's Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 149, S. 250. 1912. 
2) DIXOK, M. U. J. HIRSCH-QUASTEL: Journ. of the chern. soc. (London) Bd. 123/24, 

S. 2943. 1923. 
3) MANSFIELD CLARK, W., Journ. of the Washington acado of science Bd. 10, S.255. 

MANSFIELD CLARK, "vV., B. COHEN U. H. D. GIBBS: Public health reports U. S. A. Bd.40, 
S. 1131. l!126. 

4) THUNBERG, T.: Skandinay. Arch. f. Physiol. Bd. 46, S. 339. 1925. 
5) WIELAND, H.: Erg-ebn. d. Physiol. Bd. 20, S. 616. 
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scheinung tritt, andern sich die Hydrierungswarmen urn die Energiemenge, mit 
der der Wasserstoff am Dehydrierungssubstrat haftet. Die Hydrierungswarmen 
aber geben gleichzeitig diese Haftfestigkeit des gebundenen Wasserstoffs an. 
Infolgedessen kann kein Hydrierungsprodukt von einem Wasserstoffacceptor, 
der unterhalb seiner Reihe steht, dehydriert werden, wohl aber theoretisch von 
allen oberhalb stehenden, also nicht z. B. Hydrochinon von Olsaure oder Athylen, 
wohl aber Alkohol von Ohinon und aIle - auBer Kaliumsulfat und Wasser -
von Sauerstoff und Peroxyden. Die Energie, mit der die Dehydrierung durch 
Sauerstoff erfolgt, ist gleich der Differenz aus der Bildungswarme des Wassers 
(68,4) und der Hydrierungswarme. 

Wasserstoffacceptor 

KaliumpersuHat . 
Hydroperoxyd 
Sauerstoff . 
Chinon ... 
Olsaure 
!thylen •.. 
Fumarsaure. 
Salicylaldehyd 
Acetaldehyd . 
Stickstoff. . . 
Bernsteinsaure 

Hydrierungs
wirme in 
Calorien 

+100 
+ 92 
+ 45 
+42 
+ 38 
+ 37 
+ 31 
+ 30 
+21 
+ 22 
+ 6 

Hydrierungsprodukt 

prim. KaliumsuHat 
Wasser .... 
Hydroperoxyd 
Hydrochinon . 
Stearinsaure . 
!than .... 
Bernsteinsaure 
Saligenin ... 
!thylalkohol . . 
Ammoniak (2 Mol.) 
Essigsaure . . . . 

Dehydrierungswirme 
durch Sauerstoff 

- 32 (2 Mol.) 
- 24 (2 Mol.) 
+23 
.+ 26 
+30 
+ 31 
+ 37 
+ 38 
+47 + 91,5 pro Mol. 
+ 62 (fiir 2 Mol.) 

mer Zellei8tungen, die auf Grund von ,,8auer8tottlo8en" Oxydationen zu
stande kommen, ist bisher - wohl im Zusammenhang mit den erwahnten 
energetischen Verschiebungen - keine sichere Beobachtung gemacht worden. 
Der Sauerstoff konnte weder bei der Reflexerregbarkeit des Strychninfrosches 
noch bei der Tatigkeit des Froschherzens durch andere Wasserstoffacceptoren 
ersetzt werden; auch die Beweglichkeit von Froschspermatozoen konnte an
aerob nicht durch Methylenblau wieder hergestellt werden; die gegenteilige 
Beobachtung von LIPSCHITZ und HERTWIG1) bei Verwendung von Dinitrobenzol 
wurde bestatigt, aber beziiglich ihrer Beweiskraft angefochten2); die letzte 
Entscheidung steht noch aus; siehe auch ABDERHALDEN und WERTHEIMER3). 

Nach MEYERHOF4) spielt bei obligat aeroben Zellen die intramolekulare Atmung 
energetisch eine sehr geringe Rolle, doch ist bemerkenswert, daB Reduktions
kraft und Virulenz bei Milzbrand und B. bipolaris septicus deutlich parallel 
gehen6); andererseits wird von den Autoren zugegeben, daB Methylenblau auch 
durch leblose Bakterien reduziert wird. 

c) "Verbrennnngs"mittel oder Wasserstoffacceptoren. 
An Sub8tanzen, die in bezug auf chemischen Abbau in Zellen oder an Kata

lysatoren ahnliche Wirkungen entfalten wie Sauerstoff (Verbrennung8mittel), 
wurden studiert: verkiipende Farbstoffe, die zu Farbbasen reduziert werden, 
z. B. Methylenblau, Thionin, Indophenol (EHRLICH, THUNBERG, BATTELLI und 

1) LIPSOffiTZ, W. U. G. HERTWIG: Pfliigers Arch. f. d. gee. Physiol. Bd. 191, S. 51. 1921. 
- LIl'SOIDTZ, W.: Ebenda Bd. 198, S. 648. 1923. 

2) WINTERSTEIN, H.: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioL Bd. 198, S. 504. 1923. 
3) ABDERHALDEN, E. U. E. WERTHEIlI:IER: Pfliigers Arch. f. d. gee. Physiol. Bd.199, 

S. 336. (1923). 
4) MEYERHOF, 0.: Zur Energetik der Zellvorgange. Gottingen 1913. 
6) GOZONY, L. U. E. KRAMAR: Zentralbl. f. d. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh. 

Abt. 1, Orig. Bd. 89, S. 193. 1922. 
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STERN); im speziellen Falle des Hydroperoxydzerfalles bediente sich WIELANDl) 
des Dehydroindigo, der zu Indigo reduziert wird, um seine Auffassung zu begriin
den, daB die H 20 2-Spaltung eine Dehydrierung darstellt: 

H20 2 -4- 2 H + O2 
H20 2 + 2 H -4- 2 H20 . 

J edoch ist bemerkenswert, daB der Versuch mit Pd gelang, mittels Katalasen aber 
o 

miBIang. Fernerwurdenin entsprechendenModellversuchenPersauren RC(O "OH, 

Kaliumpersulfat2) und Diacyl- oder Dialkylperoxyde benutzt. Eine andere 
Gruppe von Wasserstoffacceptoren, an denen mit biologischem Material experi
mentiert wurde, stellen die aromatischen Nitrokorper dar, so das m-, p- und 
vor allem o-Dinitrobenzo13), die iiber farbloses Nitronitrosoprodukt in gelbe 
Phenylhydroxylamine (Aufnahme von 4 H) und eventuell weiter in Amine 
(Aufnahme von 6 H) iibergehen4,5). 

Um prinzipiell den gleichen Vorgang handelt es sich bei Verwendung von 
Nitroanthrachinon, das durch lebende Zellen in rotes Aminoanthrachinon ver
wandelt wird6, 7). Auch Pikrinsaure (Trinitrophenol) wird intravital- am stark
sten durch Lebergewebe, schwacher durch Niere und Milz - zu Pikraminsaure 
reduziertS). Uber die Reduktion von telluriger Saure (KEYSSER-WEISE), Nil
blau A und 2 B, Brillantreinblau (DOLD) siehe P. ROSTOCK9). 

Eine Mittelstellung zwischen molekularem Sauerstof£ und Substanzen mit 
atomar gebundenem Sauerstof£ nehmen die Blutpigmente ein, deren O-Ver
bindungen ja schon bei vermindertem Gasdruck dissoziieren: die Verwendbar
keit von Oxyhamoglobin als Atmungsindicator wurde z. B. von DREW10), die von 
Oxyhamocyanin von OSTERHOUTll) erwiesen. 

Um einen neuen, wohl physiologisch wichtigen Wassersto£facceptor handelt 
es sich beim Nitrat: Es wird durch Milch12) die sog. Xantinoxydase der Ge
webe13),dieBAcHsche14)Perhydridase[ausMilch15)isoliert],durchanaerobgehaltene 
griineZellen16) zu Nitrit reduziert - 1 Sauersto£f wird veratmet -, durch aerob 
gehaltene mittels eines anderen Mechanismus16) in Ammoniak umgewandelt. 
In vielen Fallen kann fiir Nitrat Methylenblau oder O2 bei gleichem oder ahn
lichem Reaktionsverlauf eintreten. 

DaB endlich oxydiertes Glutathion oder allgemein S-S-Verbindungen im 
normalen Atmungsmechanismus als Wasserstoffacceptoren wirksam werden, 
wird noch erortert werden, geht aber auch Z. B. daraus klar hervor, daB nach 

1) WIELAND, H.: Ber. d. dtsch. chem. Ges. Bd.54, S.2353. 1921. 
2) WIELAND, H.: Liebigs Ann. d. Chem. Bd. 434, S. 185. 1923. 
3) LIPSCHITZ, W. U. A. GOTTSCHALK: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.191, S.1. 

1921. - LIPSCHITZ, W. U. A. GOTTSCHALK: Ebenda Bd. 191, S.33. 1921. - LIPSCHITZ, W. 
U. J.OSTERROTH: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.205, S.354. 1924. 

4) WATERMAN, N. u. J. KALFF: Biochem. Zeitschr. Bd.135, S.174. 1923. 
5) LIPSCHITZ, W.: Biochem. Zeitschr. Bd. 138, S. 274. 1923. 
6) BIELING, R.: Zeitschr. f. Hyg. Bd. 100, S. 270. 1923. 
7) LIPSCHITZ, W. U. P. MEYER: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 205, S. 366. 1924. 
8) GIORGI, G.: Policlinico, sez. med. Bd. 31, S. 184. 1924. 
9) ROSTOCK, P.: Fermentforschung Jg. 8, S. 73. 1924 u. Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. 

Bd. 199, S.217. 1923. 
10) DREW, A. H.: Brit. journ. of expo pathol. Bd. 1, Nr. 2, S. 115. 1920. 
11) OSTERHOUT: Journ. of gen. physiol. Bd. 1, S. 167. 1919. 
12) HAAS, P. U. TH. G. HILL: Biochem. Journ. Bd. 17, S.671. 1923. 
13) DIXON, M. U. S. THURLOW: Biochem. Journ. Bd.18, S.989. 1924. 
14) BACH, A.: Biochem. Zeitschr. Bd. 58, S. 205. 
15) SBARSKY, B. u. D. M!CHLIN: Biochem. Zeitschr. Bd.155, S.485. 
16) WARBURG, O. u. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd.110, S.66. 1920. 
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WIELAND und BERGEL1) Bernsteinsaure + Dithioglykolsaure durch Zellen 
zu Fumarsaure + Thioglykolsaure umgesetzt werden: 

HOOO . OH2 S . OH2 . OOOH OH . OOOH 
I + I --+ II + 2HS' OH2000H 

HOOO . OH2 S . OH2 • OOOH OH . OOOH 

Ebenso hat sich in manchen Versuchen [z. B. WIELANDl)] Ohinon als brauchbarer 
H-Acceptor erwiesen; es geht uber Ohinhydron in Hydrochinonuber. 

Einer der schlagendsten Versuche bezuglich der Ahnlichkeit von Sauer
stoHatmung und WasserstoHacceptoratmung scheint der Nachweis ihrer Kon. 
kurrenz zu sein: Die Dinitrobenzolreduktion durch atmende Zellen - maximal 
bei strenger Anaerobiose - wird durch steigende Sauerstoffversorgung der 
Zellen zuruckgedrangt, durch optimale hintangehalten, setzt jedoch sofort wieder 
ein, sobald 02-Mangel herbeigefuhrt wird2). 

d) Die Oxydationskatalyse: Struktur und Strukturgifte. 
Die Oxydationen sind, wie die Garungen, von der Zelle abtrennbare, durch 

Enzyme bedingte Prozesse; beider GroBe aber sinkt dabei so stark ab, daB sich 
eine zellfreie Atmung lange dem Nachweis entzog. HARDEN und MACLEAN3) 

hatten vergeblich versucht, atmende MuskelpreBsafte zu erhalten; auch mecha
nisch zerstorte Vogelblutzellen atmen nicht mehr4). Umgekehrt beobachtete 
schon KOSTYTSCHEW5), daB Acetonbehandlung von Pilzhauten (Asperg. niger) 
Praparate mit sehr schwacher aber noch erhaltener Atmung ergibt. Ahnlich ist 
wohl die von BATTELLI und STERN6) neben der "Hauptatmung" beschriebene 
"akzessorische Atmung" au£zufassen. Unbefruchtete Seeigeleier zeigen nach 
Zerreiben zuerst fast unveranderten SauerstoHverbrauch bei allerdings auf
gehobener 002-Produktion, der aber in der 3. Stunde schon auf ein Viertel bis 
ein Drittel absinkt7); in einer spateren Untersuchung beobachtete W ARBURG8) 

sogar eine anfangliche Steigerung der Atmung. Wenn auch durch das Atmungs
ferment allein ohne Mitwirkung sichtbarer Struktur die reaktionstragen Brenn
stoHe mit dem Sauerstoff zur Reaktion gebracht werden, steigert sich doch die 
Geschwindigkeit der Oxydationsprozesse auBerordentlich, wenn Oberflachen 
geboten werden, an denen die Reaktionsteilnehmer adsorptiv konzentriert 
werden. So wird die chemische Katalyse mit physikalisch-chemischer verknupft 
und durch sie verstarkt. Oeteris paribus wird, je mehr Struktur vorhanden, um 
so starker geatmet; an verschieden stark atmenden kernlosen Erythrocyten 
zeigte sich, daB die Stromamenge entsprechend stark schwankte und in gewissen 
Fallen das 1O-15fache von anderen betrug. Ubrigens atmen auch die Blut
plattchen9). Wenn das unbefruchtete Seeigelei am reinsten das Beispiel chemischer 
Oxydationskatalyse darstellt, andert sich schlagartig der Oharakter der Reaktion 
im Moment der Be£ruchtung: Es entsteht in reichlicher Menge Struktur (z. B. 

1) WIELAND, H. U. F. BERGEL: Liebigs Ann. d. Chern. Bd.439, S.196. 1924. 
2) LIPSCHITZ, W. U. A. GOTTSCHALK: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 191, S.1. 

1921. 
3) HARDEN u. MACLEAN: Journ. of physiol. Bd.43, S.34. 
4) WARBURG, 0.: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.145, S.277. 
5) KOSTYTSCHEW: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.22, S.207. 1904. 
6) BATTELLI, F. U. L. STERN: Ergebn. d. Physiol. Bd. 10, S. 531. 1910 u. Bd. 12, S. 226. 

1912. 
7) WARBURG, O. U. O. MEYERHOF: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.148, S.295. 

1912. 
8) W ARBURG, 0.: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 158, S. 189. 1914. 
9) ONAKA: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.71, S. 193. 1911. 
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Befruchtungsmembran), und parallel dazu schnellt die Oxydationsgeschwindig
keit urn Hunderte von Prozent hoch. DaB die Atmung des Spermas selbst keine 
quantitative Bedeutung hat, geht daraus hervor, daB auch entsprechende Ver
anderungen der Zellgrenzschicht mit chemischen Agenzien und gleichem Erfolg 
gesetzt werden konnen (W ARBURG). 

Ferner stellte WARBURG1) fest, daB die zur Befruchtung einer bestimmten 
Eimenge notige Spermamenge 1500-2000mal so schwach atmet wie die be
fruchtete Eimenge, wenn auch - pro 20 mg N - Sperma wie befruchtetes Ei 
etwa gleichviel (60 cmm) Sauerstoff bei 23 0 in 20 Minuten verbrauchen. Der 
Anstieg der AtmungsgroBe im Laufe der Befruchtung geht aus folgender Kurve 
hervor: Abb. 2. 

Ahnlich fand SHEARER2), daB 
durch Befruchtung die Atmung 
in der ersten Minute auf das 
80fache ansteigt, dann etwas ab
sinkt, wobei das Spermatozoon 
noch nicht ins Ei eingedrungen, 
sondern in Kontakt mit der Mem
bran ist und 25 Minuten konstant 
bleibt. Ganz entsprechend steigt 
der Gehalt an SH-Gruppen ge
waltig an. Wascht man die Eier 
mit Wasser, so gehen die Sul£hy
drilkorper ins Wasser und die 
Atmung sinkt auf o. 

Bei Verschmelzung der Pro
nuclei findet ein deutliches Ab
sinken statt; im Beginn der Zwei
teilung neuerdings Anstieg. 
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Abb. 2. OxydationsgeBchwindigkeit deB SeeigeI
eies wahrend der Entwickelung. (Aus Handbuch 

der Biochemie Bd. II.) 

Auch fiir Paramaecium wurde entsprechendes beobachtet3). Der O2-Verbrauch 
betrug pro 1000 Individuen und 1 Stunde unmittelbar vor Konjugation 0,737 cmm, 
mit ihrem Beginn 3,481 cmm, gegen Ende nur mehr 0,737 cmm. Einen Tag 
nach der Konjugation, also wahrend Rekonstruktion des Makronucleus wachst 
der 02-Verbrauch wieder an, noch nach 7 Tagen betragt er 2,142 cmm und bIeibt 
4-5 Monate konstant. An den Eiern von Sabellaria alveolata L. wurde bei Be
fruchtung und nach Cytolyse nur ganz geringe Atmungssteigerung beobachtet4). 

Doch ist nach MEYERHoF5) die Membranbildung bei der Befruchtung nicht die 
ausschlieBliche Ursache fUr die Atmungssteigerung. 

Wird nun das befruchtete gefurchte Seeigelei zerrieben, also seine Struktur 
zerstOrt, so sinkt der SauerstoHverbrauch sehr stark ab und erreicht Werte, die 
dem des unbefruchteten entsprechen; er ist ebenso wie die CO2-Produktion an 
abzentrifugierbare Kornchen gebunden6). 

Auch bei der Atmung der Leber hat sich nachweisen lassen7,8), daB ihr 
Hauptteil an intracelluHi,re Granula gebunden ist, und daB im granulafreien 

1) WARBURG, 0.: Pfliigers Arch f. d. ges. Physiol. Bd. 160, S,324. 1915. 
2) SHEARER, C.: Proc. of the roy. soc. of London, Ser. B, Nr. 93, B 651, S. 213. 1922. 
3) ZWEIBAUM, J.: Arch. f. Protistenkunde Bd. 44, S. 99. 1921. 
4) FAURE-FREMIET, E.: Cpt. rend. des seances de Ia soc. de bioI. Bd.86, S.20. 1922. 
5) MEYERHOF, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd. 35, S. 246. 1911. 
6) W ARBURG, 0.: PfIiigers Arch. f. d. geB. PhysioL Bd. 158, S. 189. 1914. 
7) W ARBURG, 0.: PfIiigers Arch. f. d. ges. PhysioL Bd. 154, S. 599. 1913. 
8) WARBURG, 0.: PfIiigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 158, S. 19. 1914. 
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Leberextrakt Atmung gemessen werden kann, die hochstens ein Viertel der 
Granulaatmung betragt. 

Die Struktur macht die Fermente der energieliefernden Reaktionen empfind
licher gegen allgemeine Narkotica: Wie die Garung des HefepreBsaftes erst durch 
viel hohere Konzentrationen von Narkoticis gehemmt wird als die Garung der 
Hefezelle, so ist die Atmung in strukturarmem Saft viel unempfindlicher als die 
Atmung von an Struktur gebundenem Ferment. 

Atmungshemmung um 50% 
in granulafreiem der Lebergranula 

Leberextrakt 
durch ¥.ethylurethan . 2000 960 Millimol 

" Athylurethan . 740 360 
" 

" 
Propylurethan 500 150 

" 
" 

i-Butylurethan . 90 33 " 
" i-Amylurethan . 40 14 " 

Es gilt nach W ARBURG1) die Regel, daB die Strukturwirkungsstarken der 
Narkotica fiir die Oxydationen verschiedener Zellarten: Vibrio, intakte Leber, 
Zentralnervensystem, Blutzellen, Muskelzellen annahernd gleich sind; aIle werden 
durch 0,33-0,45 Mol. Athylurethan gleich stark gehemmt, aber auch ihre Struk
turwirkungsstarken fiir verschiedene energieliefernde Reaktionen: Atmung, Ga
rung der Hefezelle, Glykolyse sind gleich. 

FUr die Theorie der N arkose scheint von groBer Bedeutung, daB die Verteilung 
von Narkoticis (Thymol und Heptylalkohol) auf Erythrocytenstromata die gleiche 
ist, gleichgiiltig ob sie lipoidhaltig oder lipoidfrei gemacht sind2), daB ferner auch 
die Oxydationen an Blutkohle, also an lipoidfreiem Katalysator, in typischer 
Weise durch Narkotica hemmbar sind3), endlich, daB die Fe-Oxydationskatalyse 
des Lecithins - also eines "Lipoids" - nicht durch Narkotica hemmbar ist. Die 
Lipoidlos1ichkeit als Ursache der Narkose ist also sehr in Frage gestellt, und die 
von J. TRAUBE in den Vordergrund geriickte Capillaraktivitat gibt bessere Er
kJ.ii.rungsmoglichkeiten: Die Narkotica hemmen die Zelloxydationen reversibel, 
indem sie an den Verbrennungsorten, Strukturteilen der Zelle, adsorbiert werden 
und die Zellbrennstoffe von dort verdrangen. Sie hemmen um so starker, je starker 
sie adsorbiert werden - also gleich stark nicht in gleicher Konzentration, sondern 
bei gleich starker Adsorption; die prozentische Verdrangung ist etwa gleich der 
prozentischen Atmungshemmung. 

Die quantitativen Verhaltnisse gingen besonders klar aus Studien am Kohle
modell hervor4): Oxalsaure oder Cystin6) wird an Blutkohle adsorbiert und ent
sprechend dieser adsorbierten Menge bei 38 0 durch Luftsauerstoff zu CO2, H20 
evtl. Schwefelsaure und NH3 oxydiert: 2 [COOH]2 + O2 -+- 4 CO2 + 2 H 20. 
Es lieB sich zeigen, daB Narkotica deshalb hemmen, weil sie Oxalsaure oder Cystin 
von der Kohleoberflache adsorptiv verdrangen. 

W ARBUBG hat auf Grund gewisser vereinfachender Annahmen eine Formel 
fiir die Wirkungsstarke c eines beliebigen Narkoticums abgeleitet: 

Bezeichnet man die von den adsorbierten (x) Narkoticummolekiilen bei ein
facher Schichtung bedeckte Kohleoberflache mit xF (F ist die von einem Molekiil 
eingenommene Flache), so sind Narkotica gleich wirksam,wenn xF = K. 

1) WARBURG, 0.: Pfliigers Arch. f. d. gas. PhysioL Bd.155, S.547. 1914. 
2) W ARBURG, 0.: Ergebn. d. PhysioL Bd. 14, S. 253. 1914. 
3) W ARBURG, 0.: Pfliigers Arch. f. d. gas. Physiol. Bd. 158, S. 19. 1914. 
4) WARBURG, 0.: Pfliigers Arch. f. d. gas. PhysioL Bd.155, S.547. 1914. 
6) WARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd.119, S.134. 1921. 
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Fist gleich der Wand des Wiirfels, den das kugelformig gedachte Molekiil 
erfiillt; daher F proportional (V m)i (V m = Molekularvolum). 

Also: x (Vm)~ = K. 

Da nach FREUNDLICH l ) zwischen der adsorbierten Menge x eines Stoffes und 
seiner Konzentration in der Losung die Beziehung besteht: 

I 

X = k . c ii- (k und n sind Konstanten), 
ergibt sich: k· c~ (Vm)~ = K. 

Die Wirkungsstarke c kann fiir ein beliebiges Narkoticum berechnet werden, 
wenn K, die Adsorptionskonstanten und die Molekularvolumina, gegeben sind. 

Die Konzentrationshemmungskurven der allgemeinen Narkotica sind im 
allgemeinen linear; sie verlaufen am Kohlemodell viel flacher als an Zellen, weil 
die gequollenen Zellgele anders adsorbieren als die Kohleoberflachel ). Die Quell
barkeit von Gelen selbst wird durch Narkotica verandert: AuBer Methyl- und 
Athylalkohol begiinstigen sie in niedrigen Konzentrationen die Quellung von 
Muskelbrei, in hoheren hemmen sie; daher faBt KOCHMANN Narkose als Ent
quellung der Zellkolloide und Verminderung der Zellpermeabilitat2) auf. Dem 
entspricht etwa umgekehrt, daB nach EMBDEN und LANGE3) durch Rohrzucker 
eine reversible Quellung des Muskelsarkoplasmas, eine reversible Atmungs
steigerung und reversible Lahmung des Muskels hervorzurufen ist. DaB auch 
strukturfreie atmende Safte durch Narkotica gehemmt werden, beweist, daB auch 
das im Solzustand befindliche Ferment selbst verandert wird; sein Dispersitats
grad wird vermindert4 ). 

Nicht in jedem FaIle braucht geradliniger Verlauf der Atmungshemmungs
kurven einzutreten; das geht aus Versuchen MEYERHOFS an nitrifizierenden 
Bakterien hervor5): Die Atmung der Nitratbildner wird durch Narkotica in 
steigenden Konzentrationen viel starker als proportional gehemmt, die Atmung 
der Nitritbildner ist gegen diese Substanzen abnorm empfindlich. Umgekehrt 
ist die Narkoticahemmung der Atmung von lebenden und abgetoteten Staphylo
kokken normaI6 ), die intracellulare oxydative Indophenolblausynthese ist weder 
durch Alkohol noch Harnstoffe und Urethane narkotisierbar7 ). 

Nach WARBURG8 ) steigern nichtspezifische lipoidlosliche Stoffe nie direkt die 
Oxydationen, wohl aber in manchen Fallen, wenn sie als Nahrstoffe hungernden 
Zellen dienen, oder indirekt, wenn sie den AnstoB zur Entwicklungserregung 
ruhender Zellen geben und wieder entfernt werden; so wenn sie zur Furchung des 
unbefruchteten Seeigeleies fiihren, Flieder treiben, die Bewegung von Sperma
tozoen steigern9). 

Trotzdem liegt aus neuester Zeit eine Reilie von Beobachtungen iiber At
mungsstimulation durch Narkotica vor, bei denen wohl keine der beide~ Voraus-

1) W ARBURG, 0.: Zeitschr. f. Elektrochem. Bd. 28, S. 70. 1922. 
2) DETTE, K.: Biochem. Zeitschr. Bd. 149, S. 136. 1924. 
3) EMBDEN, G. U. H. LANGE: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.125, S.258. 1923. 
4) W ARBURG, 0.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 14, S. 253. 1914. - MEYERHOF, 0.: Pfliigers 

Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 157, S.251. 1914. 
6) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 164, S. 353. 1916; Bd. 165, 

S.229. 1916; Bd. 166, S.240. 1917. 
6) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 169, S. 87. 1917. 
7) GRAFF, S.: Beitr. z. pathol. Anat. u. z. aUg. Pathol. Bd. 70, S. 1. 1922. 
8) WARBURG, 0.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 14, S. 253. 1914. 
9) HERTWIG, G. U. W. LIPSCHITZ: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.183, S.275. 

1920. 
Handbuch der Physiologie I. 4 
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setzungen zutrifft: MEDES und Me CLENDON I ) fanden, daB alle Narkotica in 
reversibel wirkenden Konzentrationen die Atmung und die Chloridexosmose von 
Elodeazellen steigern, wahrend die Assimilation stark gehemmt ist und die Chloro
plasten etwas schrumpfen. 

Ronz. 

I 
0,· co,· Proto- I Photo-

I 
GroBe der 

Narkoticum Exosmose plasma Chloro-
% 

Verbr. Produkt. Stromung synthese plasten 

Alkohol ... - 100 
I 

100 100 100 
I 

100 100 
1,0 112 105 100 100 75 100 
1,5 135 125 150 105 62 99 
3,0 189 140 500 135 44 79 

Ather ... 1,5 150 117 200 90 49 76 
3,0 186 133 

I 

1000 30 12 

I 
68 

Chloroform 0,05 113 100 1500 130 47 91 
Chloreton 0,05 117 I 150 150 71 100 100 

G.B. RAy2) beobachtete sowohl an lebenden Algen (Uva lactuca, latiss.) 
zuerst Anstieg del' CO2-Produktion durch 0,25proz. Chloroform als auch an durch 
80 0 abgetoteten, die mit 0,0005 m Ferrisulfat und H 20 2 in Beriihrung waren, 
durch 1proz.; ist del' Eisengehalt groBer, so findet sofort durch das Chloroform 
Hemmung statt; die lebenden Algen werden durch 0,5% sofort gehemmt. Un
gesattigte Substanzen: Olsaure, Fumarsaure, Zimtsaure, Lecithin, die bei Zu
satz von H 20 2 und Fe2(S04)3 Kohlensaure liefern, zeigen bei Zusatz von Narkoticis 
meistens Oxydationssteigerung, die gesattigten Substanzen: Gerbsaure, Bernstein
saure, Hydiozimtsaure, Pyrogallol, Glykokoll waren beziiglich der CO2-Pro
duktion gegen Narkotica ganz indifferent3); die CO2-Produktion aus Olsaure 
unt~r Chloroform betrug bis zu 60 Minuten Versuchsdauer 150% del' Norm, spater 
unter 100%4). 

Fiir die Wirkung allgemeiner Narkotica auf die Oxydation gilt die Regel del' 
homologen Reihen - sowohl fUr die an Struktur wie strukturfrei verlaufenden5 ). 

Substanz 

?t;£ethylalkohol • 
Athylalkohol .. 
Propylalkohol . 
n-Butylalkohol 
i-Butylalkohol. . . . 
Garungs:Amylalkohol. 
¥.ethylurethan 
Athylurethan 
Propylurethan 
i-Butylurethan. 
Phenylurethan 

V ogelerythrocyten. 

A tmungshemmung 
30-70% 

hemmende Ron
zentration 

Mol. 

5 
1,6 
0,8 
0,15 
0,15 
0,045 
1,3 
0,33 
0,13 
0,043 
0,003 

Substanz 

Aceton ..... . 
Methylpropylketon 
Methylphenylketon 
Acetonitril . . . . 
Propionitril . . . . 
Valeronitril . . . . 
Dimethylharnstoff (as.) . 
Diathylharnstoff (s.) 
Phenylharnstoff . . 
Tolylsulfoharnstoff. . . 

Atmungshemmung 
30-70% 

hemmende Ron
zentration 

Mol. 

0,9 
0,17 
0,014 
0,85 
0,36 
0,06 
1,4 
0,52 
0,018 
0,015 

1) MEDES, G. u. J. F. Me CLENDON: Proc. of the nat. acado of sciences (U. S. A.) Bd. 6, 
S. 243. 1920. 

2) RAY, G. B.: Journ of gen. physiol. Bd. 5, Nr. 4, S. 469. 1923. 
3) RAY; G. B.: Journ. of gen. physiol. Bd.5, Nr.5, S.611. 1923. 
4) RAY, G. B.: Journ. of gen. physiol. Bd.5, Nr.5, S.623. 1923; Bd.5, Nr. 6, S.741. 

1923. 
6) WARBURG, 0.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 14, S.253. 1914. - WINTERSTEIN, H.: Die 

Narkose. Berlin 1919. 
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DaB die Atmung des Nitritbildnersl) gegen Methylalkohol empfindlicher ist 
als gegenuber Athylalkohol, ist wohl keine typische Ausnahme, sondem beruht 
auf indirekten Wirkungcn. 

Die Wirkung der Narkotica ist unabhiingig von der Sauerstoffkonzentration 
des Wassers2 ). 

Kombination von Narkoticis ergibt Additionswirkungen oder leichte Ver
starkung. 

Fur spezifisch wirkende lipoidlOslichc Stoffe, wie Aldehyde, gilt die Regel der 
homologen Reihe nichP). 

F ogelerythroryten. 

FOl'maldehyd. . 
Acetaldehyd . . 
l'ropional;{chyd . 
n-Blltvraldehvd . 
i-Bllt,-:raldeh,-;d 
i -Val~raldeh,-;d 
Furfnrol . : 

30-70% Hemmung 
0,001 Mol. 
0,013 
0.01 
0.008 
0,01 
0,0035 " 
0.003 

e) Die chemische Oxydationskatalyse: Eisen als 02-Ubertdiger. Die Peroxyde. 
Nach einer bekannten Theorie WARBlTRGS ist Eisen der Sauerstoff ubertragende 

Teil des Atmungsfermentes. Diese Auffassung grundet sich einerseits auf die 
Tatsache, daB in allen Zellen Eisen vorkommt, zweitens darauf, daB Schwer
metallgifte: Blausaure, arsenige Saure, Pyrophosphat, Schwefelwasserstoff in 
Mengen, die zur stochiometrischen Reaktion mit dem Zelleisen geeignet sind, die 
Oxydationen hemmen, drittens darauf, daB Eisenzusatz zu Zellen oder Kohle
modellen Oxydationsgcschwindigkeiten bewirkt, die zu den biologischen in defi
nierter Beziehung stehen und daB solche Kohle-Eisenmodelle in charakteristischer 
Weise durch Blausiiure vergiftet werden, endlich viertens darauf, daB mehrere 
langst bekannte oder nen gefundene Autoxydationsvorgange sich als typische 
Eisenkatalysen entlarven lieBen. 

Wenn also auch nach Meinung des Verfassers u. a. nicht aIle Teilvorgange 
der "Oxydationen" sich als Eisenkatalysen auffassen lassen - Peroxydase
wirkungen, gewisse Oxydoreduktionen, die HON-feste Oxydation des Hypo
xanthins durch Xanthinoxydase und O2 .1) - haben viele unzureichende Angriffe, 
die die WARBURGSche Theorie erfuhr, gerade dazu gefUhrt, daB sie infolge einer 
glanzend durchgefiihrtctl experiment ellen BeweisfUhrung fUr die meisten typischen 
Vorgiinge als gesichert und als besonders fruchtbar gel ten kann. 

Damit solI nicht gesagt sein, daB nicht manche der z. B. von H. WIELAND 
vorgebrachten Einwiinde noch ihrer biindigen Widerlegung harren. 

Die aus SeeigeJeiem gcwonnene atmende Fliissigkeit enthiilt pro 0,1 g N 
0,02-0,03 mg Eisen in Icmen- oder leicht ionisierbarer Form; fiigt man zu ihr 
weitere kleine Mengen Feff - oder FellI-Salz in der GroBenordnung der im Ei vor
kommenden Menge, so steigt die Atmung proportional an5). Uber die in anderen 
Zellen gefundenen Fe-Mengen siehe YABlTSOE6 ). Die Oxydation von Oystin, das 
an Fe-haltiger Tierkohl{' verbrennti ) und dabei ahnliche Mengen O2 pro Gewichts-

1) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 166, S. 240. 1917. 
2) IssEKuTZ, B. v.: Biouhem. Zeitschr. Bd. 88, S. 219. 1918. 
3) WARBURG, 0.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 14, S. 253. 1914. 
4) DIXON, M. U. S. THURLOW: Biochem. joum. Bd. 19, 4, S. 672. 1925. 
5) WARBURG, 0.: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 92, S. 231. 1914. 
6) YABUSOE: Biochem. Zeitschr. BeL ID7. S. 388. 1925. 
7) WARBURG, O. 11. E. NEGELEI!'f: Biochem. Zeitschr. Bd. 113, S.257. 1921. 

4* 
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einheit verbraucht und auch ahnliche Endprodukte liefert wie die lebende Zelle, 
wird durch n/10000 bis n/1000 HON, also eine Konzentration gehemmt, die 1/10000 

bis 1/100000 der bei Annahme unspezifischer, d. h. adsorptiv verdrangender Wirkung 
erforderlichen betragt; HON unter n/10 verdrangt Oystin nicht mehr meBbar1). 

W ARBURG stellt sich die Oberflache der festen Zellbestandteile als ein Mosaik von 
vielen Fe-freien und wenigen Fe-haltigen Bezirken vor; die Ursache der Re
aktionsbeschleunigung in lebenden Zellen liege in der Adsorption der Brennstoffe 
an den eisenhaltigen Oberflachen. 

PH. ELLINGER und LANDSBERGER2) beobiwhteten, daB bei Abkiihlung von 
Zelltriimmern aus Ganseerythrocyten und Bestrahlung mit ultraviolettem Licht 
Fluorescenz angeregt wird, die auf ihrem Fe-Gehalt beruht und durch HON in 
Konzentrationen unterdriickt wird, welche die Oxydation von Aminosauren kom
plett hemmen. Es handle sich um Umwandlung des 02-Molekiils in das elektrizi
tatstragende Atom = O-Aktivierung. 

Die HON-Atmungshemmungskurve zeige einen bei hoher HON-Konzentration 
wieder aufsteigenden Teil, weil HON steigend selbst verbrannt werde. Die Spon
tanoxydation von HON an Tierkohle nimmt mit der Temperatur stetig zu -
etwa nach der RGT-RegeP). Auch die LENARDschen Phosphore wirkten als 
Oxydationskatalysatoren4 ). Die Richtigkeit der tatsachlichen Beobachtungen 
aber wird von W ARBURG und MEYERHOF5) bestritten. Immerhin ist bemerkens
wert, daB auch EVANS6) am atmenden Uterus inkomplette und mit steigender 
Konzentration sich vermindernde HON-Hemmung beobachtete. 

In einer neuen sorgfaltigen Studie haben kiirzlich PH. ELLINGER und LENZ
BERG7) das Prinzipielle der Tatsache gesichert, daB trotz hoher HON-Konzentra
tionen wirklich noch Blausaure an Kohle oder Muskulatur verbrennt, und zwar 
hauptsachlich zu Oyanat; siehe auch WARBURG8). 

Am Kohlemodell wurde das Verhaltnis von Fe-Gehalt und Blausaureeffekt 
we iter studiert9): Wahrend HON die Oxydation von Leucin und Oxalsaure an 
Fe-reicher Blutkohle stark hemmt, ist sie gegeniiber Kohle, die mit konzentrierter 
HOI erhitzt und danach noch katalytisch wirksam war, viel schwacher wirksam; 
die Oxydation an sehr Fe-armer Rohrzuckerkohle wird durch HON nicht mehr 
spezifisch gehemmt. Hier wird Sauerstoff durck C allein aktiviert, - was auch 
meines Erachtens fiir gewisse Zellkatalysen zutreffen diirfte, von denen HON
Unempfindlichkeit festgestellt ist! - Aminosauren sind gegen aktiven Sauerstoff 
sehr empfindlich; so wird Leucin (schwach alkalisch) durch diinnes H 20 2 ohne 
Katalysator unter Desamidierung oxydiert. Neuerdings haben WARBURG und 
BREFELD10) festgestellt, daB die Aktivierung von Eisen sich nur auf N-haltige 
Kohlen bezieht, und daB Ou, 00 und Mn dazu nicht imstande sind. 

Der katalytisch wirksame blausaureempfindliche Komplex besteht aus 
I 0, N < Fe i; jedes Fell-Atom reagiert im Optimum alle 2 Minuten mit einem 
02-Molekiil, indem es iiber die oxydierte Form zu Fell zuriickkehrt. 

1) WARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd. 119, S. 134. 1921; Zeitschr. f. Elektrochem. 
Bd. 28, S. 70. 1922. 

1922. 
2) ELLINGER, PH. U. M. LANDSBERGER: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 123, S.246. 

3) ELLINGER, PH.: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 136, S. 19. 1924. 
4) ELLINGER, PH. U. M. LANDSBERGER: Klin. Wochenschr. Bd.2, S.966. 1923. 
6) W ARBURG, 0.: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd. 58, S. 1004. 1925. 
6) EVANS, C. LOVATT: Journ. of physiol. Bd.58, S.22. 1923. 
7) ELLINGER, PH. u. LENZBERG: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 154, S.85. 1926. 
8) W ARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd. 119, S. 134. 1921. 
9) WARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd. 136, S. 266. 1923. 

10) WARBURG, O. U. W. BREFELD: Biochem. Zeitschr. Bd.145, S.461. 1924. 
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Folgende Ubersicht illustriert die Verhaltnisse: 

Adsorptions' Oxydations- Hemmbarkeit 
Kohle gewonnen au' kraft kataJyse durch 

v. Leucin n/20 "/1000 HeN 

Blut (kaufl.) ++ ++ + 
Zucker (N-, Fe-frei) ++ -+-+ 0 
Zucker + Silikat +-'- (-+-) 
Zucker + Silikat , :B'e +, (+) 
Zucker + Silikat -+- Hamin ++ ++ ++ 
Hamin (+) +++ +++ 
Anilinfarbstoffen -L-L-L 

I ; I +++ 

Prinzipiell ahnliche Beobachtungen machte ROSENMUND 1) mit AI20 a, das 
dann Alkohole katalytisch oxydiert, wenn es Eisenoxydverunreinigungen enthalt 
und in Gegenwart von N.Verbindungen wirkt. 

W ARBURG2 ) faBt zusammen, der Sauersto££ werde durch chemische Krafte, 
die Summe aller in der Zelle vorkommenden katalytisch wirksamen Fe-Verbin
dungen, die organischen Molekiile durch Oberflachenkrafte aktiviert. 

Eine iiberraschende Stiitze hat diese Vorstellung durch die Entdeckung
gewonnen, daB als typisch geltende "Autoxydationen" Schwermetall- speziell 
Eisenkatalysen sind und als solche hohe BIausaureempfindlichkeit zeigen. Dieser 
Nachweis hat sich fUr die bekannte Autoxydation des Oysteins erst durch be
sondere Reinigungsmethoden erbringen lassen: Das beste Praparat zeigte nur 
mehr 1/200 der iiblichen Oxydationsgeschwindigkeit, die sich umgekehrt durch 
Zusatz von 1/10000 mg Fe pro 10 ccm Fliissigkeit - eine chemisch nicht mehr nach
weisbare Menge - bereits verdreifachte. HON und Pyrophosphat hemmen 
durch Komplexbildung mit dem Fe 3). Einwande von ABDERHALDEN und WERT
HEIMER sind wirkungslos!). 

Ganz Entsprechendes gilt fiir die Autoxydation der Thioglykolsaure in 
alkalischer L6sung, die neb en Fe auch z. B. durch Ou-Spuren katalysiert wird und 
durch BIausaure unter Bildung von (OuON)-Komplexsalz gehemmt wird5). 

Schon viel fruher war von THUNBERG6 ) beobachtet worden, daB 1/1000000 Mol. 
Mangansalz die Oxydationsgeschwindigkeit der Thioglykolsaure vervierfacht, die 
der iX-Thiomilchsaure vordoppelt, und daB Lecithin (Linolensaure) + Fe + H 
rasch oxydiert winP). Die Autoxydation des Systems: Lecithin + SH-Substanzen 
ist als MetalIkatalyse durch HON hemmbar8 ). Rhodanidbildung als Hemmungs
ursache kommt schon aus st6chiometrischen Grunden nicht in Frage. 

Von allgemeiner Bedeutung ist die Folgerung und experimentelle Begriindung, 
daB auch die Autoxydation des HOPKINsschen Glutathion auf Fe-Katalyse be
ruht; schon 1/10000 mg Fe-Salz ist wirksam; die Oxydation wird durch HON typisch 
gehemmt9). 

1) ROSENMUND, K. W.: Zeitschr. f. angew. Chem. Bd. 38, S. 145. 1925. 
2) WARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd. 152, S.479. 1924. 
3) SAKUMA, S.: Biochem. Zeitschr. Nr. 142, S. 68. 1923. - WARBURG, O. U. S. SAKUMA: 

Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 200, H. 1/2, S. 203. 1923. 
4) ABDERHALDEN, E. U. E. WERTHEIMER: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 197, 

S. 131. 1922; Bd. 198, S. 122. 1923; Bd.200, S.649. 1923. 
5) MEYERHOF, 0.: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 200, S. 1. 1923. 
6) THUNBERG, T.: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd.30, S.285. 1913. 
7) THUNBERG, T.: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 24, S. 90. 1911. 
8) ABDERHALDEN, E. U. E. WERTHEIMER: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 197, 

S. 131. 1922. 
9) HARRISON, D. C.: Biochem. jaurn. Bd. 18, S.1009. 1924. - SZENT-GYORGYJ. A. v.: 

Biochem. Zeitschr. Bd. 1;)7. S. 50. 1925. 
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Die "Spontanoxydation" von Fructose in konzentrierten Phosphat16sungen, 
meBbar schon bei PH = 6,2, steigend bei steigendem OH-Ionengehalt, respir. 
Quotient 0,31), ist eine Metallkatalyse, durch HCN und Pyrophosphat stark 
hemmbar, durch Fe-, Cu-, Mn-Salz zu steigern2 ). Phosphat ist durch Arseniat 
ersetzbar; Hexosephosphat wird nicht oxydiert. 

Die Reaktion HJ03 + Oxalsaure + Wasser schien nach WARBURG und 
TODA3 ) gleichfalls an Fe-Verunreinigungen geknupft; mit steigender Befreiung der 
Reagenzien von Fe sinkt die Reaktionsgeschwindigkeit, bei Fe-Zusatz steigt sie; 
HCN hemmt. Da die Blausaurehemmungen in der Zelle reversibel sind, sollte 
es sich urn Bildung von lockeren Eisenverbindungen handeln, nicht urn solche vom 
Typus der Eisencyanwassersto£fsauren. Doch stehen zu einem Teil dieser Be
obachtungen und Au££assungen neue Versuche von WIELAND und FISCHER4) 

in scharfem Gegensatz: Die Reaktion 2 HJ03 + 5 C20 4H 2 -+ J 2 + 10 CO2 + 6H20 
verlauft bei 75-98 0 so rasch, daB der Umsatz in 10 Minuten an der Menge ent
standenen Jods bequem bestimmt werden kann. Dabei zeigte sich, daB durch 
Zusatz von Eisenionen keine groBere Geschwindigkeit, durch weitestgehende 
Reinigung der Reagenzien keine Verminderung zu erzielen war, obwohl HCN 
typisch hemmte. Umgekehrt wirkte Cl' und Br' erheblich beschleunigend. Die 
Autoren fassen die Blausaure-Antikatalyse als eine Wirkung auf, die durch Zu
sammentritt von HCN mit "erregten" (aktiven) Jodsauremolekulen zustande 
kommt. Das stochiometrische MiBverhaltnis werde dadurch erklart, daB in einer 
Jodsaure16sung neben vielen inaktivenMolekulen nur wenige aktive vorhanden 
seien, und daB die Einstellung des Gleichgewichtes: 

J03H i ~ J03Ha 

durch ein Gleichgewicht: 

J03Ha, HCN ~ J03H i + HCN 

verhindert werde. Die Autoren erinnern daran, daB ahnliche Vorstellungen von 
MOUBEU fUr die oxydationshemmende Wirkung der Phenole entwickelt worden 
seien. 

WARBURG5 ), der sich kurzlich nochmals mit der Reaktion zwischen Jod
saure und Oxalsaure beschiiftigte, andert auf Grund von WIELANDS und seinen 
eigenen Versuchen seine Au£fassung von der Bedeutung des Eisens und der Blau
saure bei dieser Reaktion in dem Sinne, daB Ferrosalz einfach von Jodsaure oxy
diert wird und zu Jodabscheidung fUhrt, das nach MILLON seinerseits die Jod
saure-Oxalsaurereaktion beschleunigt; HCN hemmt dann durch Umwandlung 
des freien J ods in J odcyan. 

MOUREU und DUFRAISSE6 ) erklaren den Mechanismus der Oxydations
hemmung durch Phenole und manche andere Substanzen derart, daB diese den 
Zusammentritt der autoxydablen Korper mit Sauersto££ hemmen, umgekehrt 
aber den Zerfall einmal gebildeter Peroxyde katalysieren; so sei die Oxydations
antikatalyse von Jodid in Modellversuchen folgendermaBen zu verstehen: 

A + O2 -+ A [02] A [02] + MJ -+ A [0] + MJ [0] 
MJ [0] + A [0] -+ MJ + A + O2 

1) WARBURG, O. U. M. YABUSOE: Biochem. Zeitschr. Bd.146, S.380. 1924. 
2) MEYERHOF, O. U. K. MATSUOKA: Biochem. Zeitschr. Bd. 150, S. 1. 1924. 
3) WARBURG. O. U. S. TODA: Naturwissenschaften Bd. 13, S.442. 1925. 
4) WIELAND, H. U. F. G. FISCHER: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd. 59, Nr. 6, S. ll7l. 

1926. 
5) WARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd.174, S.497. 1926. 
6) MOUREU CH. U. CH. DUFRAISSE: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences 

Bd. 176, S. 624. (1923). 
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odeI' auch: A + O2 + A [02] B + O2 --+ B [02] 
( AntikataJysator) 

A [0 2] + B [0 2] --+ A + B + 2 O2 , 

Wesentlich ist also die eigene Autoxydabilitat und wiederum der leichte 
Zerfall der Sauerstoffverbindung des Antikatalysators. DemgemaB macht der 
Zusatz von geringen }Iengen Polyphenolen zu stark autoxydablen Substanzen 
diese fast absolut bestandig. GILLETl), MOUREU2) sind der Meinung, daB die 
Vergiftung von Katalysatoren als "Antioxygen"reaktion aufzufassen ist. 

Zu erwahnen ist, daB auch die intracellulare Indophenolblausynthese durch 
einen blausaureempfindlichen Oxydationskatalysator bewirkt wird3 ). 

Kurzlich zeigte TODA"), daB auch die Blausaureester, z. B. das Athylcarbyl
amin oder Propio-isonitril C2H5 - N =0, die mit Schwermetallen komplexe 
Verbindungen bilden, die Oxydation von Aminosauren an Fe-haltiger Kohle und 
die Fructose-Oxydationskatalyse in Phosphat hemmen, daB dagegen die nicht 
komplexbildenden Nitrile (Propio-, Valeronitril) H,C = N ca. 500mal schwacher 
hem men als ihre Isomeren. Die Tatsache, daB Athylcarbylamin die peroxydati
sche Kraft der H,attenleber nicht hemmt, ist demgegenuber hervorzuheben. 

Von den im tierischen Organism us vorkommenden C, N < Fe-Verbindungen 
ist der Blutfarbstolf die einzige bekannte; das Hamoglobin aber gilt bekanntlich 
als auBerstande, Sauerstoff zu aktivieren. 

Urn so bemerkenswerter scheint es, daB bei del' Autoxydation des Cystein
Glutaminsaure-Dipeptid (Glutathion) auch Hamatin-Fe katalytisch wirksam 
ist5), daB ferner nach M. E. H,ORJNSON6 ) [siehe auch?)] Hamoglobin, Methamo
globin, Kohlenoxydhamoglobin und Hamin (nicht aber das Fe-freie Hamato
porphyrin) die Oxydation ungesaUigter Fettsauren (Linolensaure) katalysieren; 
jedoch hemmt Zusatz yon (dem Fe selbst 5fach aquivalenter Menge) Blausaure oder 
Umwandlung von Methamoglobin in Cyanhamoglobin die Katalyse nur sehr wenig. 
Ein weiteres ahnliches Beispiel ist die Katalyse des Hydroxylamins durch Blut
farbstoffe, das teils zu Ammoniak reduziert, teils zu Stickstoff, Nitrit, Nitrat 
oxydiert wird; auah hier hemmt Blausaure uncharakteristisch8). In diesem Zu
sammenhang interessiert, daB die Atmung get6teter Staphylokokken lOOmal 
schwacher durch HeN gehemmt wird als die lebender9). Entsprechend der ganz 
verschiedenen Wirkungsweise verursacht Kombination von allgemeinen Narko
ticis und Blausaure keinen additiven Effekt, sondern die Hemmung bleibt hinter 
der Summe der Hemmungswirkungen zuruck, ja haufig wird sogar die Wirkung 
der Blausaure durch dm; Narkoticum odeI' auch die Wirkung des Narkoticums 
durch hohe Blausaurekonzentration absolut vermindert [Erythrocyten lO ), Mus
kelzellen 11)]; diese Erscheinung ist wohl als gegenseitige Verdrangung auf
zufassen. 

1) GILLET, A.: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des seiences Bd. 176, S. 1402. 
1923. 

2) ::\IouREU, Clf., Clf. J)UFRAISSE U. M. RmoclfE: Cpt. rend. hebdom. des seances de 
l'acad. des sciences Bd. 179, S. 237 u. 1229. 1924. - MOUREU, CR. U. CR. DUFRAISSE: Journ. 
of the chern. soc. (London) Bd. 127, S. 1. 1925. 

3) GRAFF, S.: Beitr. 7,. pathol. Anat. u. z. aUg. Pathol. Bd. 70, S. 1. 1922. 
4) TODA, S.: Biochern. Zeitschr. Bd. 172, S. 17. 1926. 
5) HARRISON, D. C.: Biochern. journ. Bd. IS, S. 1009. 1924. 
6) ROBINSON, }1. E.: Biochern. journ. Bd. IS, Nr. 1, S. 255. 1924. 
7) HILL, A. V.: Laneet Bd. 206, S. 994. 1924. 
8) LIPSCHITZ, W.: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 146, S. 1. 1925. 
9) MEYERROF, 0.: PfHigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 169, S. S7. 1917. 

10) WARBURG, 0.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 14, S. 253. 1914. 
11) LIPSCHI'TZ, W. U. A. GOTTSCIL\LK: Pfhigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 191, S. 1. 

1921. 
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Garungsvorgange scheinen durch Eisensalze nicht gesteigert zu werden 1 ) ; 

andererseits werden sie durch Blausaure erst in hoheren Konzentrationen ge
hemmt2). Die Reduktion aromatischer Nitroverbindungen im StoHwechsel der 
garenden Ascariszellen ist gegen Blausaure auBerst unempfindlich3). 

Die Unzahl beobachteter Katalysen mit anderen Metallen an unphysio
logischem Material kann hier ubergangen werden. Nur sei erwahnt, daB die 
Autoxydation der Brenztraubensaure und Phenylbrenztraubensaure nicht nur 
durch Pd, sondern auch metallhaltige Kohle katalysiert wird4). Auch die 
BERTRANDsche Theorie von dem Mangangehalt der Oxydasen scheint nicht die ur
sprunglichen Erwartungen zu erfullen5). Die katalytische Wirkung von Cu-Salzen 
ist wohl gleichfalls zu begrenzt, um Bedeutung fur den allgemeinen Oxydations
mechanismus zu beanspruchen: Die nicht komplexen wasserloslichen Cu-Salze 
bewirken sowohl durch Luft-02 wie Rydroperoxyd rasche Oxydation von Rydro
chinon zu Chinhydron, von Pyrogallol zu CO2 und setzen dabei die 100 OOOfache 
Menge Substanz urn, als ihrer eigenen Menge entspricht; Luciferin wird durch 
Cu-haltiges Blut oxydiert, doch werden andere biologisch wichtige Oxydationen 
nieht katalysiert6); wirksam sollen unbestandige Peroxyde des Kupfers sein. 

Uber die Entstehung organischer Peroxyde als Oxydationsvermittler ist 
nicht viel Tatsachliches beobachtet worden; es wurde in neuerer Zeit von ONSLOW7) 

durch die J odstarkereaktion bewiesen, daB in manchen Pflanzenteilen aus den in 
ihnen enthaltenen Brenzkatechinen ("Catechol-Substanzen") durch Autoxydation 
Peroxydgruppen intermediar entstehen. Mit der Gegenwart solcher organischer 
Peroxyde, die also einen gewissen SauerstoHvorrat darstellen, erklart COLLIP8) 

die Tatsache, daB auch bei Sauerstoffmangel die CO2-Bildung von Mya arenaria 
noch fortdauert. 

Wichtig sind die Beobachtungen von AVERY und NEILL9) und HAGAN10) 

uber die Peroxydbildung durch anaerob gehaltene Kulturen von Pneumokokkus 
oder daraus gewonnene Extrakte oder endlich Actinomyces necrophorus bei Zu
tritt von Luft. Das Peroxyd bildet sich aus Bestandteilen des Zelleibes mit 
molekularem O2, Hier ist also die TRAUBE-WIELANDsche Gleichung realisiert 

-R HO 
+02 = I 

-H RO, 

und es verdient Beachtung, daB auch bei Luftoxydation von Purinen oder 
Aldehyd oder Cystein durch Xanthinoxydase sich ein Peroxyd bildetll), wobei 
nur noch nicht entschieden ist, ob es sich um ein organisches oder Rydroperoxyd 
handelt. Siehe aber die Versuche von W ARBURG und TANAKAI2). AVERY und NEILL 

1) HODEL, P. U. N. NEUENSCHWANDER: Biochem. Zeitschr. Bd. 156, S. lI8. 1925. 
2) WARBURG, 0.: Ergebn. d. PhysioI. Bd.14, S.253. 1914. 
3) LIPSCHITZ, W. U. A. GOTTSCHALK: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 191, S. 33. 

1921. 
4) WIELAND, H.: Liebigs Ann. d. Chem. Bd. 436, S. 229. 1924. 
5) VAN DER HAAR, .A. W.: Biochem. Zeitschr. Bd. 113, S. 19. 1921. - THUNBERG, T.: 

Skandinav. Arch. f. PhysioI. Bd. 33, S.228. 1916. 
6) V ALDIGUIE, .A.: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 88, S. 1091. 1923. -

DUBOIS, R.: Ebenda Bd. 89, S. 10. 1923. 
7) ONSLOW,M. W.: Biochem. journ. Bd. 13, S.1. 1919; Bd. 14, S.535, 541. 1920. -

Vgl. WESTER, D. H.: Chem. Weekblad Bd. 18, S.700. 1921. 
8) COLLIP, J. B.: Journ. of bioI. chem. Bd.49, S. 297. 1921. 
9) AVERY, O. T. u. J. M. NEILL: Journ. of expo med. Bd. 39, S. 347, 357, 543, 757. 1924. 

10) HAGAN, W. A.: Proc. of the soc. f. expo bioI. a. med. New York Bd. 21, S. 570. 1924. 
11) THURLOW, S.: Biochem. journ. Bd. 19, Nr.2, S.175. 1925. 
12) TANAKA, K.: Biochem. Zeitschr. Bd. 157, S. 425. 1925. 
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haben bewiesen, daB Peroxydbildung und Methylenblaureduktion in ihren Ver
suchen auf dem gleichen System beruhen: 

M + H2 = Leuko - M 

O2 + H2 = H20 2 • 

Sie haben aber weiter gezeigt, daB diese Reaktionen auch unter Bedingungen 
eintreten, bei denen die Zellen nicht mehr wachsen oder sogar rasch zugrunde 
gehen; umgekehrt handelt es sich um eine gegen bestimmte Eingriffe empfindliche 
Fermentreaktion: sie wird durch Erwarmen auf 65 0 zerstOrt, durch Waschen der 
Kokken (Coferment) aufgehoben, durch Zufiigen des Waschwassers oder von Hefe
extrakt restituiert. Auf dieser Peroxydbildung beruht die Zersetzung des Blut
farbstoffes zu Methamoglobin durch Pneumokokken oder autoxydable Extrakte 
daraus. H. WIELAND und FISCHERl) endlich konnten bei Schiitteln von Hydro
chinon, Brenzkatechin, Pyrogallol, Guajacol, Anthrahydrochinon in alkoholischer 
Lasung mit Sauerstoff und Phenoloxydase aus Lactarius vellereus reichliche Mengen 
von Hydroperoxyd nachweisen, wofern das Pilzpraparat von Katalase befreit 
war oder die Katalasewirkung durch HCN gehemmt wurde. 

Einen eigenartigen Mechanismus von Oxydationen und Reduktionen ohne 
Katalysator hat GmARD entdeckt2). Trennt man durch eine Pergamentmembran, 
die stark durchlassig fiir CI, weniger fUr OH und undurchlassig fiir Cu-Ionen ist, 
alkalische Fumarlasung von CuCI2-Lasung, so entsteht Cu2Cl2 und Dichlor
bernsteinsaure; priift man das System CuCl2 + Na2S, Fe2(S04)3 + Fumar
saure, so entsteht oxydativ Tartrat, entsprechend reduktiv auf der anderen 
Seite der Membran Ferrosalz. Die Ionenauslese durch die Membran ruft ein 
elektrostatisches Ungleichgewicht in den getrennten Lasungen hervor. Dieses 
sucht sich durch Ubergang von Elektronen von gewissen Anionen auf gewisse 
Kationen auszugleichen; so kommt Valenzwechsel zustande. 

Die Katalase ist kein oxydierendes Ferment3). Sie hat mit Oxydationen 
nichts zu tun; dem entsprechend laBt Befruchtung des Seeigeleies die Katalase
wirkung nicht wesentlich steigen (AMBERG und WINTERNITZ, STEHLE und 
MCCARTY, SEYMOUR). Uber die eisenfreie resp. -arme Peroxydase bei hoher 
Aktivitat siehe WILLSTATTERS Arbeiten. 

f) Das Coferment und das Glutathion. 
Es ist zweifellos, daB in der lebenden Zelle das einfache System Eisenkataly

sator, Brennort, Brennstoff, Sauerstoff, das im Modellversuch durch Eisen
kohle, Aminosauren, Sauerstoff dargestellt wird, nicht ausreicht, um die in der 
Zelle hauptsachlich vorhandenen Nahrstoffe zu verbrennen, wobei der Schwierig
keit des spezitischen oxydativen Angriffs noch gar nicht gedacht werden solI. 

Ein wesentlicher Schritt vorwarts war deshalb die Beobachtung MEYER
HOFS4), daB der kochbestandige Teil eines Wasserextrakts aus Acetonhefe im
stande ist, die durch das Extrahieren verlorengegangene Atmung der Hefe zu 
restituieren; dabei ist festzuhalten, daB die reaktivierende Fliissigkeit selbst 
nicht atmet (Coterment der Atmung). Sie gibt stark positive Reaktion auf SH
Gruppen, deren Konzentration auf 1ll/3000 geschatzt wurde5). DaB diese Sauer-

1) WIELAND, H. u. F. G. :FISCHER: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd.59, Nr. 6, S. 1180. 
1926. 

2) GIRARD, P. U. M. PLATARD: Cpt. rend. des seanc.;s de la soc. de bioI. Bd. 90, S. 932, 
933, 1020, 1236, 1238, 1406. 1924; Bd. 178, S. 1393. 1924. 

3) MORGULIS, S.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 23, S. 308. 1924. 
4) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 170, S.367. 1918. 
5) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 170, S.428. 1918. 
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stoff ubertragen und nicht etwa nur durch Ubergang in - S - S - Sauerstoff 
verbrauchen, geht aus den quantitativen VerhiHtnissen hervor: Es wurde durch 
zugefiigte extrahierte Hefe lOOmal so viel O2 verbraucht, als der Disulfidbildung 
entspricht. Ersatz dieses unbekannten "Atmungskorpers" durch chemisch 
definierte Substanzen hatte folgendes Ergebnis: 

Aldehyde 
EiweiBk6rper . 
organ. Sauren 
Cystein ... 
Hexosephosphat. 
Thioglykolsaure . 
£x-Thiomilchsaure 

Atmungsrestitution 

° ° ° ° + 
+ } Vgl. THUNBERG l ). doch war 
+ Atmung nicht narkotisierbar! 

die so restituierte 

Wurde andererseits atmender Hefemacerationssaft durch Ultrafiltration 
in Ruckstand und Filtrat zerlegt, so atmeten beide nicht mehr; das Filtrat - oder 
Hexosephosphat, nicht aber die Thiosauren! - restituierte die Atmung des Ruck
standes. 

Endlich zeigte MEYERHoF2), daB das Coferment der Atmung mit dem 
Coferment der alkoholischen Garung wahrscheinlich identisch ist, daB jeden
falls in allen tierischen Organen auBer Serum und Milch ein gleichfalls thermo
stabiles Coferment der Garung vorkommt und daB, wie die Garung durch Muskel
kochsaft, so die Muskelatmung durch Hefekochsaft zu reaktivieren ist; siehe auch 
LIPSCHITZ3). v. SZENT-GYORGYI4) hat wahrscheinlich gemacht, daB das wirk
same Prinzip neben der Coctostabilitat die Eigenschaft hat, saurefest, mit Blei
acetat fallbar und in 80proz. Aceton l6slich zu sein, und kein EiweiB, sondern wahr
scheinlich ein ziemlich einfacher Korper ist. Bemerkenswert ist, daB im Kalt
wasserextrakt der Organe - auBer im Serum - ein thermolabiler Hemmungs
k6rper sich findet, der die Zymase selbst angreift und durch Aufkochen zu zer
storen ist. 

Isolierung des lange gesuchten5), fur den Oxydationsvorgang bedeutungs
vollen schwefelhaltigen Komplexes gelang dann HOPKINS6} in dem sog. Ghaathion, 
Glutaminsaure-Cysteindipeptid. Es fehlt im Serum, Plasma, Bindegewebe und 
Vogeleiern, ist in auffallend geringer Menge in stark wachsenden Carcinomzellen 
vorhanden, reichlich bereits in 30 Stunden alten Vogelembryonen und im ubrigen 
in allen untersuchten tierischen und pflanzlichen Zellen und in Bakterien. 

Organ Gehalt % [TUNNICLIFFE] 
Skelettmuskel (Ratte). . . 0,034 

(Kaninchen) 0,04 (5) 
Leber (Ratte) 0,18 

(Kaninchen) . . 0,24 
Frische Hefe . . . . . . . 0,18 
Pferdemuskel. . . . . . . 0,02 (ABDERHALDEN U. WERTHEIMER7)]. 

Es wurde unter Bedingungen isoliert, die eine Herausspaltung aus groBeren 

1) THUNBERG, T.: Skandinav. Arch. f. PhysioI. Bd. 30, S. 285. 1913. 
2) MEYERHOF, 0.: Zeitschr. f. physioI. Chern. Bd.101, S.165. 1918; Bd.102, S. 1. 

1918; Med. KIin. 1918, Nr. 18. 
3) LIPSCHITZ, W.: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 109, H. 5. 1920. 
4) SZENT-GYORGYI, A. V.: Biochem. Zeitschr. Bd. 157, S.50. 1925. 
5) DE REy-PAILHADE, J.: Philothion. Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des 

sciences Bd. 106, S. 1683. 1888. - HEFFTER: Med.-naturw. Arch. Bd. I, S. 81. 1908. 
6) HOPKINS, F. G.: BioI. journ. Bd. 15, S. 286. 1921; Bull. of the John Hopkins hosp. 

Bd. 32, S. 321. 1921. 
7) ABDERHALDEN, E. U. E. WERTHEIMER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.198, 

S.122. 
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EiweiBkomplexen ausschlieBen und findet sich in der Zelle fast nur in reduzierter 
Form. Seine Konstitution wurde durch Synthese1 ) kiirzlich erhartet: 

OH2· SH 

OH·NH-OO 

OOOH OH2 

OH(NH2) 
I 

OOOH 

Das oxydierte (S - S) Dipeptid stellt ein amorphes weiBes, nicht hygro
skopisches Pulver dar, das s. L 1. in Wasser ist, sauer gegen Lackmus reagiert, 
unloslich in Alkohol, Ather und anderen organischen Losungsmitteln ist. Es 
zeigt (165 - 70°) F. P. 187 0 und 

[1\]ii';J = - 98,3° 

in lO% HOI: [1\]A~oJ = - 89,2°. 

Es funktioniert sowohl als Wasserstoff- wie Sauerstoffacceptor und durch den 
leichten Ubergang in beiden Richtungen: 

-SH + 0 S-
- -, 
~ ___ I 

-SH +H2S-

als ein wahres Ooferment oder ein Katalysator [HOPKINS2)]; doch ist daran zu 
erinnern, daB nach HARRISON3) die Oxydation unter Vermittlung von Eisen 
zustande kommt, durch HON hemmbar ist und auch durch Kupfer stark kata
lysiert wird (v. SZENT-GYORGYI). 

DemgemiW geht die SH-Verbindung durch iiberlebendes Gewebe sehr rasch 
in S-S iiber. Von gr6Btem EinfluB ist die h: bei PH = 6,8 konkurriert das S-S
Dipeptid mit zugesetztem Methylenblau nur als Acceptor um den Wasserstoff, 
d. h. die Methylenblaureduktion wird vermindert; jedoch bereits bei PH = 7,4 
wird die Methylenblaureduktion durch Gewebe selbst durch S-S-Dipeptid be
schleunigt, weil dieses intermediar reduziert wird, aber (alkalisch) seinen Wasser
stoff an Methylenblau weiter abgibt. Die Beziehungen zu MEYERHOFS Atmungs
k6rper sind noch unklar; wahrscheinlich ist das Glutathion in ihm als wesentlicher -
nicht einziger - Bestandteil enthalten. 

Prinzipiell wichtig ist, daB das Glutathion mit einem thermostabilen System 
des Gewebes zusammenwirkt4): Fein zerschnittene, wasserextrahierte, alkohol
gewaschene, im Vakuum getrocknete Muskulatur stellt ein Pulver dar, das mit 
Glutathion pro 1 g trockener Muskulatur bis zu 400 cmm O2 aufnimmt und zuerst 
etwa aquivalente 002-Mengen produziert. Dabei geht das Glutathion unverandert 
aus der Reaktion hervor; seine Konzentration hat nur Bedeutung fUr die Ge
schwindigkeit der 02-Aufnahme, nicht fUr den Endzustand! Es handelt sich 
um keine Oberflachenkatalyse. Das Muskelpraparat ist empfindlich gegen O2 

und vor aHem gegen H 20 2• Auf welchen Gewebsbestandteil die Reduktion 
einmal oxydierten Glutathions·zuriickzufiihren ist, bleibt offen; jedenfalls liell sich 
Linolensa ure a usschlieI3en 5). 

1) STEWART, C. P. u. H. E. TUNNICLIFFE: Biochern. journ. Bd. 19, S.2, 207. 1925. 
2) HOPKINS, F. G.: BioI. journ. Bd. 15, S. 286. 1921; Bull. of the John Hopkins hosp. 

Bd. 32, S. 321. 1921. 
3) HARRISON, D. C.: Biochern. journ. Bd. 18, S. 1009. 1924. 
4) HOPKINS, F. G. u. M. DIXON: Journ. of bioI. chern. Bd.54, S.527. 1922. 
5) TUN~I(,LIFFE, H. E.: Biochem. journ. Bd. 19, Nr. 2, S. 199. 1925. 
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Fraglos spielt es auch eine Rolle im normalen Atmungsmechanismus: der 
aufgenommene Sauerstoff entspricht etwa dem 02-Verbrauch der gleichen 
Menge intakter Muskulatur und einem Zehntel der ganzen Sauerstof£menge, die 
ausgeschnittenes Muskelgewebe aufnehmen kann. 

Ein Gemisch von 2,5 Tellen Disulfid und 1 Tell Sulfhydrll hat nach DIXON 
und TUNNICLIFFE1) die groBte Oxydationsgeschwindigkeit bei einem optimalen 
PH = 7,5, wahrend z. B. die Thioglykolsaureoxydation an Muskelpulver mit 
steigender Alkalinitat zunimmt; auch Cystein iibertragt O2 auf den hitzebestan
digen Tell der Zelle. DaB aber auch Thioglykolsaure imstande ist, ein autoxydables 
System der Zelle mitzubilden, geht aus einer Mitteilung von MEYERHOF2) hervor: 
Das System Lecithin-Thioglykolsaure nimmt bis 10mal soviel Sauerstoff auf, 
als 2 HS - + 0 --+ S - S + H20 erfordert; das Optimum liegt bei PH = 3; 
wirksam ist die Linolensaure (ClsH3002); es verschwinden bei der Reaktion 
Fettsauredoppelbindungen, ahnlich wie in dem autoxydablen System Lecithin
Eisen. Wendet man aber das Glykolsauredisulfid an, so wird nur sehr wenig 
Sauerstoff aufgenommen, obgleich anaerob Methylenblau reduziert wird. 

Gegeniiber diesem experimentellen Material stehen Einspriiche von HOL
DEN3), der den "Atmungskorper" von MEYERHOF einfach fur ein Gemisch von 
oxydablen, durch die Atmung zerstOrbaren Substanzen halt - Behandlung 
von Muskelkochsaft ebenso wie von Hefecoferment mit Muskulatur und Kohlen
saure wirke zerstorend - und findet, daB weder Glutathion noch Insulin die 
Atmung ausgewaschener Acetondauerhefe reaktiviert: Glutathion konne kein 
Coferment der Milchsaureoxydation sein. DaB Glutathion + Milchsaure + ex
trahierte Muskulatur kein System darstellt, das Milchsaureoxydation oder Reduk
tion von oxydiertem Glutathion bewirkt, behauptet auch v. SZENT-GYORGYI4); 

letztere Reduktion wird nicht einmal in dem System oxyd. Glutathion + ex
trahierte Muskulatur + Bernsteinsaure hervorgerufen, obwohl ihr Wasserstoff 
unter gleichen Umstanden so leicht auf Methylenblau iibertragen wird. Alles 
in allem: Glutathion ist ein sehr wichtiger, aber nicht der einzige wirksame Be
standteil des Komplexes, der als Atmungscoferment zusammengefaBt werden mag. 

g) Die BrennstoUe und ihre Abbaustufen. 

Welches eigentlich die normalen direkten Brennstoffe der Zelle sind und 
welches ihre oxydativen Abbaustufen sind, bleibt noch weitgehend zu klaren. 
In allen Modellversuchen haben sich Aminosauren als am leichtesten verbrennbar 
gezeigt, aber auch hier sind die quantitativen Verhaltnisse noch unbefriedigend: 

Blutkohle, mit Cystin und Sauerstoff bei 40° geschiittelt, zeigt 02-Verbrauch 
und Bildung von CO2, NH3 und S04' aber bei einem Sauerstoffdruck von 147 mm 
betragt der Endwert der 02-Aufnahme nur 31 % der bei vollstandiger Oxydation 
berechneten, bei dem 02-Druck von 684 mm auch nicht viel mehr: 38%, und 
vor allem ist die Bilanz nicht gleichmaBig: z. B. entsprachen in einem Versuch5) 

einem 02-Verbrauch von 32% 
eine CO2-Bildung ,,20% 
eine NH3-Bildung ,,29% 
eine S04-Bildung ,,11 % 

1) DIXON" M. U. H. E. TUNNICLIFFE: Proc. of the roy. soc. of London, Ser.IB,'Bd. 94, 
S.266. 1923. - -

2) MEYERHOF, 0.: Pfltigers .Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 199, S. 531. 1923. 
3) HOLDEN, H. F.: Biochem. journ. Bd. 18, S. 535. 1924. 
4) SZENT-GYORGYI, A. v.: Biochem. Zeitschr. Bd.157, S.67. 1925. 
5) WARBURG, O. u. E. NEGELEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 113, S.257. 1921. 
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Auch MEYERHOF und WEBERl) fanden am Kohlemodell Aminosauren am 
starksten oxydabel, fur Glykokoll und Alanin durch GOMPEL, MAYER und WURM
SER2) bestatigt, die CO2-Bildung feststellten. Von ungesattigten Fettsauren 
hat Linolensaure oft die Aufmerksamkeit erregt: 

1st die Atmung des Seeigeleies schon abgesunken, bewirkt Zusatz der Saure 
Wiederanstieg3). TIber die Oxydation von Linolensaure durch das System: 
HS - + Fe + 0 24 ) wurde oben schon gesprochen. Auch Fumarsaure steigert 
die Atmung, wahrend die stereoisomere Maleinsaure sie stark herabsetzt - bei 
unverandertem respiratorischen Quotienten5); selbst bei starkster Wasser
extraktion von Froschmuskulatur restituiert Fumarsaure die Atmung: respira
torischer Quotient 1,36). 

Sehr wahrscheinlich aber wird Fumarsaure nicht direkt, sondern auf dem 
Umweg uber .Apfelsaure abgebaut7). 

RegelmaBige Verbrennung wurde wiederholt bei der zur Fumarsaure ge
horigen gesattigten Saure, der Bernsteinsaure, festgesteIlt: BATTELLI und STERN 
geben an, daB zwischen dem Gehalt eines Gewebes an "Succinoxydon" und 
seiner Atmungsintensitat strenge Parallelitat bestehe, und halten Bernsteinsaure 
fUr eine Intermediarsubstanz beim Abbau sowohl der Amino- wie Fettsauren 
wie Kohlenhydrate. 

Erschopfend extrahierte Muskulatur, in Bernsteinsaure suspendiert, zeigt 
pro 1 g Gewebe und 1 Stunde einen O2- Verbrauch von 350 cmm, also in seiner 
GroBe der Normalatmung etwa gleich6); diese Oxydation ist gegen Fluorid 
empfindlicher als der Fumarsaureabbau. 

Bernsteinsaure verbrennt an Blutkohle nach GOMPEL, MAYER, WURMSER8) 

unter CO2-Bildung ebenso wie Oxalsaure, Ameisensaure, Essigsaure, Citronen
saure, Milchsaure, Glucose. Einige dieser Befunde stehen in direktem Wider
spruch zu denen anderer Autoren: So gibt W ARBURG9 ) an, daB Haminkohle 
weder Fett noch Kohlenhydrate angreift, die in Form noch unbekannter Derivate 
mit Fe + O2 reagierten; MEYERHOF und WEBERlO ) finden, daB an Kohle Glucose 
und Fructose nicht, Milchsaure fast nicht, Hexosephosphorsaure etwas verbrennt. 
Uber die Fructoseoxydation in PhosphatlOsung durch Eisen wurde schon berich
tet. An schwach extrahierter Froschmuskulatur reaktiviert Milchsaure, Glyoxal
saure und Glycerinphosphorsaure die Atmung kraftig; im letzten FaIle wird -
durch HCN hemmbar - CO2 und H 3P04 gebildet; auch Hexosephosphorsaure 
restituiert die Oxydation, wenngleich schwacherll). In dem kohlensaureprodu
zierenden System Thioglykolsaure + Milchsaure + O2 wird die Milchsaure am 
Schlussc quantitativ wiedergefunden; sie "katalysiert" die Zersetzung der 
Thioglykolsaure selbst12). 

1) lVIEYERHOF, O. u. H. WEBER: Biochem. Zeitschr. Bd. 135, S.558. 1923. 
2) GOMPEL, lVI., A. lVIAYER u. R. WURMSER: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. 

des sciences Bd. 178, S. 1025. 1924. 
3) W ARBURG, 0.: Hoppe·Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 92, S. 231. 1914. 
4) WARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd.152, S.479. 1924. 
5) GRONVALL, H.: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd.45, S.303. 1924. 
6) lVIEYERHO.lf, 0.: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.175, S.20. 1919; Bd.175, 

S. 88. 1919. 
7) BATTELLI, F. U. L. STERN: Cpt. rend. de Ia soc. de phys. et d'hist. natur. de Geneve 

Bd.37, Sept. 1920 u. Okt. 1920. 
8) GOMPEL, lVI., A. lVIAYER, R. VVURl\lSER: Cpt. rend. hebdom. des seances de I'acad. 

des sciences Bd. 178, S. 1025. 1924. 
9) WARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd.152, S.479. 1924. 

10) lVIEYERHOF, O. U. H. WEBER: Biochem. Zeitschr. Bd.135, S.558. 1923. 
11) lVIEYERHOF, 0.: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 175, S.,20. 1919. 
12) :MARK, R. E.: Biochem. Zeitschr. Bd. 154, S. 43. 1924. 
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An zerschnittener Muskulatur macht Brenztraubensaure keine Oxydations
steigerung, wohl aber an intakter1). Frische zerkleinerte Rattenleber zeigt bei 
Zusatz von Acetessigsaure oder P-Oxybuttersaure groBeren 02-Verbrauch2), 
Froschmuskulatur bei Zusatz verschiedenster Substanzen, von denen Citronen
saure und Tartronsaure herausgegriffen seien3). Oxydation des .Athylalkohols 
laBt sich durch Leberbrei oder auch durch den getrockneten und gepulverten 
PreBsaft erzielen; Kochen des Organs, Sublimat- oder KCN-Zusatz hemmt 
stark, wahrend Fluorid indifferent ist4). 

Ammonsalze werden durch nitritbildende Bakterien nach der Gleichung 
NHs + 3 0 --+ HN02 + H20 + 79 cal umgesetzt; in 24 Stunden konnen 
pro Liter Kulturfliissigkeit 4 g Ammonsulfat oxydiert werden; schon 0,25 g 
Nitrit hemmt5,6). 

Nitrit wird durch Nitratbildner oxydiert: 

KN02 + 0 --+ KN03 + 21,6 cal; 

es werden gleichfalls in 24 Stunden pro 1 Liter 4-5 g Nitrit umgewande1t7). 
Interessant ist auch, daB in alkalischem Milieu Blutkohle eine Selbstoxy

dation erleidet, die 1/2-1 .AquivalentC02 liefert und mit der normalen Warme
bildung von ca. 4 cal pro 1 ccm O2 einhergeht; der Temperaturkoeffizient 
liegt bei 1,758). 

Von intermedidren Abbauprodukten der Kohlenhydrate ist durch NEUBERG 
und Mitarbeiter fiir die tierische wie pflanzliche Zelle Acetaldehyd sichergestellt: 
J. HIRSCH9 ) erhielt aus 800 g zerschnittener, in Phosphat suspendierte'r Frosch
muskulatur mittels des Dimethylhydroresorcin-Abfangverfahrens 0,3 g AIdo
medon (F. P. 139-140°). Bei Verwendung eines Trockenpulvers von Aceton
leber, das noch einen 02-Verbrauch von 3,1-3,9% des frischen Organs zeigt, 
wurde sogar ohne Abfangmittel Acetaldehyd angehauft - durch HCN hemm
bar -, weil die Weiterverarbeitung geschadigt ist lO). 

In dem System Linolensaure + Thioglykolsaure + O2 solI nach v. SZENT
GYORGYIll) das Oxydationsprodukt der Linolensaure ein .Athylenoxyd, das 
intermediare Oxyd der Thioglykolsaure ein Peroxyd sein. 

Auf Grund von Abbaustudien mit H20 2 ist H. WIELAND12) im Gegensatz 
zu DAKIN der Meinung, daB niedere Sauren aus hoheren nicht in der Haupt
sache durch weitere Oxydation niederer Aldehyde, sondern iiber die durch 
DehYdrierung intermediar gebildeten cX-Ketocarbonsauren entstehen. Weitere 
vergleichende Versuche mit Buttersaure, P-Oxybuttersaure und Crotonsaure, 
Hydrozimtsaure und Zimtsaure lassen nach WIELAND den Abbauweg iiber die 
ungesattigte Verbindung als den unwahrscheinlicheren erkennen; so fiihre der 
Weg von der Bernsteinsaure zum Acetaldehyd wohl nicht iiber Fumarsaure, 
sondern iiber .Apfelsaure und Malonaldehydsaure; vgl. jedoch THUNBERG13). 

1) MEYERHOF, LOHMANN U. R. MEYER: Biochem. Zeitschr. Bd.157, S.470. 1925. 
2) WIGGLESWORTH, V. B.: Biochem. journ. Bd. IS, S. 1217. 1924. 
3) THUNBERG: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 22, S. 406; Bd. 23, S. 154. 1909; Bd. 24, 

S.23. 1910; Bd.25, S.37. 1911. 
4) HIRSCH,J.: Biochem. Zeitschr. Bd.77, S.129. 1916. 
5) GODLEWSKI: Anz. d. Akad. d. Wiss. i. Krakau lS95, S. 17S,zitiert nach MEYERHOF 

auf S.49. 
6) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.166, S.240. 1917. 
7) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 164, S. 353. 1916. 
8) MEYERHOF, O. U. L. WEBER: Biochem. Zeitschr. Bd. 135, S. 55S. 1923. 
9) HIRSCH, J.: Biochem. Zeitschr. Bd.117, S.113. 1921. 

10) NEUBERG, C. U. A. GOTTSCHALK: Biochem. Zeitschr. Bd. 151, S.169. 1924. 
11) SZENT-GYORGYI, A. v.: Biochem. Zeitschr. Bd.146, S.245.1924. 
12) WIELAND, H. U. H. LOVENSKIOLD: Liebigs Ann. d. Chem. Bd. 436, S. 241. 1924. 
13) THUNBERG, T.: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 35, S. 165.1917; Bd .. 40, S. 1. 1920. 
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h) Sauerstoffdruck. Temperaturkocffizicnt. Encrgctik. 
Abhdngigkeit der Oxyrlationen vom 02-Dnlck. Die Auffassung WARBURGS1), 

daB isolierte Zellen weitgehende Unabhangigkeit ihres Sauerstoffverbrauches 
von der 02-Konzentration der Milicufhissigkeit zeigen, hat sich prinzipiell 
weiter bestatigt, ",pnn auch einzelne Ausnahmen beobachtet wurden. Man 
dad sagen, daB die' ruhendc Zelle deshalb ihre Verbrennungen unabhangig 
vom 02-Druck reguliert, weil sic lTberschul3 an Saucrstoff enthalt2). Auch 
die Oxydationsgesch windigkeit des p-Phellylendiamin durch extrahierten, 
fein zerriebenen ZWl'rchfellmuskel ist zwischen 1 und 1/20 Atmosphare O2 
identisch3). Umgekdlft kann in den tiefer liegenden Gewebszellen hoherer 
Organismen auch Sauerstoffmangel herrschen; so erklart sich wohl die 
wiehtige Beobaehtullg yon VrmziRJ ), daB im intakten Muskel Proportionalitat 
zwischen O2. Tension und Gas,yechsel herrscht. Blutgasanalysen am Gastro
cnemiuspraparat del' Katze ergaben: Der 02-Verbrauch sinkt bei verminderter 
Durchstromung, verringerter Blutkonzentration, Abnahme des 02-Druckes im 
Blut. Nach MEYERHOFf,), der gleiehfalls am intakten Muskel arbeitete, ergab 
sich, daB die Abna!; me der Atmung beim Ubergang von reinem Sauerstoff zu 
Luft nieht direkt ahhangig vom 02-Partialdruek ist, sondcrn nur wegen schlechter 
Versorgung der inncren Muskelpartien eintritt. Auch Kaulquappen zeigen bei 
Zunahme des 02-P"rtialdruckes wesentliehe Atmungssteigerung6). 

Aber aueh an Einzelzellen und in Modellversuehen wurde derartige Ahhangig
keit gefunden: 
Nitl'atbildendc Bakkrien. deren Atmung bei 1 Atm. Luft normal ist, zeigen bei: 

1h Atm. Luft 20% Hemmung 
1/5 43% 
1/10 " 66%" 
1/12" " 80% " 7) 

umgekehrt bei 1 " Sauel'stoff 10% Hemmung. 

Auch die Nitritbildner8) zeigen bei 1/20 Atmosphare Luft 84% Hemmung, die 
reversibel ist, dagegen in reinem Sauerstoff eine irreversible Atmungsschadigung. 

PUTTER9) hat erhebliches experimentelles Material besonders von THUN
BERG10), HENZEl!) und ihm selbst zusammengefaBt und mathematisch ausgewertet: 
Wenn die grol3te Sauerstoffmenge, die ein Organismus in der Zeiteinheit ver
brauchen kann, in erster Linie von inneren Zellbedingungen abhangt, also ein 
beliebig hoher 02-Druck den einen Grenzfall darstellt, der Fall, dal3 der 02-Druck 
und damit der 02-Verbrauch Null ist, den zweiten Grenzfall, so ist im dazwischen
liegenden Gebiet der Sauerstoffverbrauch eine Exponentialfunktion des O2-
Druckes: 

Y = 02-Yel'brauch bei O"·Druck: p, 
B = Grenzwert des 02·Yerbrauches, 
K = Konstante, Kennzahl del' Kurve, 
e = Basis del' natiirlichen Logarithm en, 
c = Dissoziationsspannung des Sauerstoffes mit dem Oxydationsmaterial. 

---~ 

1) WARBURG, 0.: Ergehn. d. Physiol. Bd. 14, S. 253. 1914. 
2) MEYERHOF, 0.: .Pfliigcrs Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 149, S. 250. 1912. 
3) HAMBURGER, R. J. u. A. v. SZENT·GYORGYI: Biochem. Zeitschr. Bd. 157, S. 298. 1925. 
4) YERZAR, F.: Journ. of physiol. Bd. 45, S. 39. 1912. 
5) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 175, S.20. 1919. 
6) ISSEKUTZ, B. v.: Biochem. Zeitschr. Bd.88, S.219. 1918. 
7) MEYERHOF, 0.: Pflligers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 164, S. 353. 1916. 
8) MEYERHOF, 0.: Pihigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 166, S. 240. 1917. 
9) PUTTER, A.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 168, S. 491. 1917. 

10) THUNBERG, T.: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 17, S. 133. 1905. 
11) HENZE, M.: Biochpll1. Zeitschr. Bd.26, S.255. 1910. 
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Die Oxydationsgeschwindigkeit der Thioglykolsaure ist nach THUNBERG l ) 

etwa proportional der Wurzel des 02-Partialdruckes. 
Der Temperaturkoeffizient der Oxydationen ist haufig keine konstante GroBe, 

sondern andert sich erheblich mit der Temperatur; seine Angabe hat daher nur 
beschrankten Wert. Das gleiche gilt aber auch far den TemperaturkoeHizienten 
fur die Garungsgeschwindigkeit: 

Erythrocytenatmung [W ARBURG')] Hefegarung [SLATOR')] 

Tempera turin tervalll Koeffizient Temperatur I Koeffizient 

0-16,4° 5,0 5° I 5,6 
16,4-28° 3,2 10° 

I 
3,8 

28-38° 2,4 20° 2,2 
30° I 1,4 

Der TemperaturkoeHizient der Atmung von V ogelerythrocyten betragt 
nach MEYERHOF4) 2,0-2,1 pro 10° zwischen 18,6° und 38,1°. Die Atmung 
des isolierten Froschmuskels wird bei Ubergang von 10° auf 20° um 84% gestei
gert5). Der Temperaturkoeffizient des uberlebenden Uterus sinkt von 2,9 zwischen 
15° und 25° auf 1,3 zwischen 35° und 45°6). Die Verbrennung der Oxalsaure 
an Blutkohle verlauft mit einem Koeffizienten von 2,1 pro 10°7). Auch die 
02-Aufnahme der Thioglykolsaure hat einen der normalen Zellatmung sehr 
ahnlichen Koeffizienten, wahrend der bei iX-Thiomilchsaure gefundene viel 
hoher liegt8). 

Die Warmeproduktion lebender Zellen stammt ganz uberwiegend aus der 
Warmetonung der energieliefernden Reaktionen; daher falit bei Sauerstof£
entziehung die Warmeproduktion steil abo 

An Vogelerythrocyten, bei denen der "kalorische Quotient" der Sauer-

stoffatmung cQ = ~aOl mit 3,2-3,3 zwischen EiweiB- und Fettverbrennung 
mg 2 

liegt, bewirkt mehrstundiger AbschluB von Sauerstoff einen nicht mehr meBbar 
kleinen Energieumsatz; nachtragliche Sauerstoffzufuhr zeigt nur wenig gescha
digte AtmungsgroBe; auch bei Vibrio Metschnikof£ ist bei nachtraglicher O2-
Zufuhr weder AtmungsgroBe noch Vermehrungsfahigkeit vermindert9). Un
befruchtete Seeigeleier produzieren pro 140 mg N 0,90 cal - die Befruchtung 
= Membranbildung hat keine merkliche Warmetonung 

pro 140 mg N: 
in der 1. Stunde nachher . 
" ,,2. " (2-Teilung)... 

,,3. " (4-Teilung)... 
" ,,4. " (8-Teilung)... 
" ,,5. " (16-32-Teilung) 
" ,,6. " (32-64-Teilung) 

4,0-4,2 cal 
· 4,5-5,0 " 
· 5,3-5,8 " 
· 6,0-6,5 " 
· 7,8-9,5 " 
· 9,8 " 

Die Atmung = Warmeproduktion hat 
zum 64-Zellenstadium etwa verdoppelt. 

sich also von der Befruchtung bis 

1) THUNBERG, T.: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 30, S. 285. 1913. 
2) W . .ffiBURG, 0.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 14, S. 253. 1914. 
3) SLATOR: Journ. of chem. soc. Bd. 89, S. 128.1906; zitiert nach WARBURG. 
') MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.146, S.159. 1912. 
5) WEISS, R. U. H. REBENFELD: Zeitschr. f. d. ges. expo Med. Bd.38, S.443. 1923. 

Genauere Untersuchung AHLGREN: Skandinav. Arch. f. Physiol. Suppl. 1925. 
6) EVANS, C. L.: Journ. of physiol. Bd.58. S.22. 1923. 
7) WARBURG, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 155, S.547. 1914. 
8) THUNBERG, T.: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd.30, S.285. 1913. 
9) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 146, S. 159. 1912. 
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In der 13. Stunde Verdreifachung der urspriinglichen Atmung; Larven 
zu Beginn des Schwimmens zeigen bis aufs Vierfache gesteigerte Atmung. Der 
kalorische Quotient bei sich normal furchenden Eiern betragt 2,65-2,85 und 
bleibt konstant. Obwohl der Quotient hinter dem fiir Fett- (3,3), EiweiB- (3,2) 
und Kohlenhydratverbrennung (3,5) zuriickbleibt, ist nach MEYERHOF1) zu 
schlieBen, daB sich keine Strukturenergie auf Kosten chemischer bildet. [Uber 
den Stoffwechsel von Froschei und Larve siehe PARNAS und KRASINs:ru2).] 

Diese Annahme stimmt mit der Beobachtung von SHEARER iibereina), daB der 
kalorische Quotient befruchteter Eier den Wert 3,22, der unbefruchteter 3,07 zeigt. 

Nach einer Studie von MOLLIARD4) an ganz anderem Material dient die 
Oxydationsenergie zur Bildung von Warme, Elektrizitat, mechanischer Ar
beit usw., wird aber nicht als chemische Energie im Mycel zur Reserve gespeichert. 
Fakultativ anaerobe Zellen, die bei 02-AbschluB alkoholische Garung hervor
rufen (Hefe, Aspergillus), konnen bei 02-Zufuhr nach KOSTYTSCHEW und ELIAS
BERG5) ihre gesamte vitale Energie durch Atmung decken; trotzdem konnen 
unter Umstanden Produkte der Garung dabei noch zum Vorschein kommen 
(Verhaltnis der Geschwindigkeiten). 

Durchsichtigere Verhaltnisse liegen beim Atmungsvorgang nitrit- und nitrat
bildender Bakterien vor6): 

I NHa + 3 0 = HN02 + H20 + 79,0 Cal. (in wasseriger Losung) 
20,3 30,8 68,5 

II KN02 + 0 = KNOa + 21,6 Cal. 
88,9 nO,5 

Aus der Energie beider Vorgange wird die Chemosynthese des Kohlenstoffs 
(C02-Assimilation) bestritten; die Ausnutzung (ca. 5%) ist in beiden Fallen 
fast identisch; insbesondere ist keine weitere energieliefernde Reaktion vorhanden; 
auf 135 Teile oxydiertes N02 wird I Teil C assimiliert. 

4. Energielieferung und Zellarbeit. 
Eine enge Verknupfung von sichtbarer Arbeit und Oxydationsgeschwindigkeit 

der Zelle ist nicht erkennbar; quaIitativ - nicht quantitativ - besteht wohl 
ein Zusammenhang zwischen Energieumsatz und Entwicklung: hemmt man 
z. B. die Atmung befruchteter Seeigeleier partiell durch Blausaure, so ist die 
Zellteilungsgeschwindigkeit ahnlich herabgesetzt7). Uber eine andere inter
essante Parallele zwischen Oxydations- und Entwicklungsgeschwindigkeit bei 
Sterigmatocystitis nigra s. AUBEL und WURMSER8). 

Haufig aber sind die auBeren Zelleistungen empfindlicher als die oxydativen 
Stoffwechselvorgange; so wird die Atmung nitratbildender Bakterien noch nicht 
durch m/a Glucose beeinfluBt, wahrend das Wachstum bereits durch m/400 ge
hemmt wird9); durch Chloroform lassen sich nach J. LOEB und WASTENEYS10) 

1) MEYERHOF, 0.: Biochern. Zeitschr. Bd.35, S.246. 1911. 
2) PARNAS, K. J. u. Z. KRASINSKA: Biochern. Zeitschr. Bd.116, S.108. 1921. 
3) SHEARER, C.: Proc. of the roy. soc. of London, Ser. B, 654, S. 410. 1922. 
4) MOLLIARD, M.: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 87, S.219. 1922. 
5) KOSTYTSCHEW, S. U. P. ELIASBERG: Zeitschr. f. physioI. Chern. Bd. Ill, S. 141. 1920. 
6) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 164, S. 353. 1916. 
7) MEYERHOF, 0.: Zur Energetik der Zellvorgange. Gottingen 1913. 
B) AUBEL, E. U. R. WURMSER: Cpt. rend. hebdorn. des seances de l'acad. des sciences 

Bd. 179, S.17, 848. 1924. 
9) MEYERHOF, 0.: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 165, S.229. 1916. 

10) LOEB, J. U. WASTENEYS: Journ. of bioI. Chern. Bd.14, S.517. 1913. 
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Fundulusembryonen ohne Oxydationsminderung lahmen, nach WARBURG1) 
kann Phenylurethan ohne Atmungshemmung die Furchung von Seeigeleiern 
zum Stillstand bringen. 

Mit Aceton-Ather behandeIte, bei 100 0 getrocknete Staphylokokken sind 
"abgetotet" = nicht mehr vermehrungsfahig, zeigen aber - bei erhaItener 
sichtbarer Struktur - in Bouillon 1/30 bis 1/3 der Normalatmung mit dem respi
ratorischen Quotienten 0,65-0,92). Die Atmung von Staphylokokken, die in 
ihrer Entwicklung durch Chininderivate, Sublimat, Fuchsin, Acridinfarbstoffe 
gehemmt sind, ist nicht meBbar vermindert; der Atmungsabfall in solchen 
Kulturen stimmte weitgehend quantitativ mit der Bakterienabtotung iiberein3). 
Die mechanische Leistung des Warmbliiterherzens nimmt unter HCN schneller 
ab als seine Atmung4). 

Umgekehrt: Cyankali hemmt die Atmung von Fundulusembryonen oder 
Kaulquappen um 30-40%, ohne daB die Tiere Lahmungserscheinungen zeigen5• 6), 

Calciumchlorid in gewissen Konzentrationen hemmt den Gaswechsel des Frosch
riickenmarks - nicht aber seine Reizbarkeit7). Durch KCN laBt sich der 02-Ver
brauch des Froschherzens vollig aufheben, ohne daB synchron seine Leistung 
aufhOrt: 

O,mm 

24 

o 

CO,mm 

21 

o 

Dauer 
Min. 

39 

56 

I Zahl der I 
Kontraktionen 

1000 

1400 

KCN 
Mol. 

o 
m 

2750 

Arbeit 
g. em 

7030 

2890 

v. WEIZSACKER8 ) formuliert: Herzarbeit und Muskelkontraktion kann auch 
ohne Gaswechsel stattfinden; nur das, was die Tatigkeit auf die Dauer unterhii1t 
und zu dem Gleichgewicht der Funktion gehort, ist mit Oxydationen untrennbar 
verkniipft. Auch die elektrische Erregbarkeit ist vom Grade der HCN-Vergiftung 
unabhangig9). Der Erregungs- und Leitungsvorgang im Froschischiadicus soIl 
von keiner Oxydation von C zu CO2 abhangig sein10). 

Trotzdem behauptet GARREyll), daB das AusmaB des Herzrhythmus von einer 
chemischen Reaktion im Ganglion abhangt, die mit CO2-Produktion einhergeht. 

Zur Leuchtfunktion von Luciola vitticollis geniigt 1 % O2 in Stickstoff12); 
die isolierten Leuchtorgane von 60 Weibchen verbrauchten in 24 Stunden 
6,01 ccm O2 und produzierten 5,66 ccm CO2. 

Die Dauerkontraktion von glatten Muskeln geht ohne besondere Stoffwechsel
vorgange vor sich [Seeanemone13)]; bei erhohtem Tonus von Uterus- und Darm-

1) WARBURG, 0.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 66, S. 308. 1910. 
2) WARBURG, O. u. O. MEYERHOF: Pfltigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 148, S. 295. 1912. 
3) LIPSCHITZ, W.: ZentralbI. f. BakterioI., Parasitenk. u. Infektionskrankh., ~I\.bt. 1, 

Orig., Bd.90, H.7/8, S.569. 1923. - LIPSCHITZ, W.: Klin. Wochenschr. Bd.2, Nr.36, 
S. 1689. 1923. 

4) RHODE, E. u. OGAWA: Arch. f. expo PathoI. u. PharmakoI. Bd.69, S.200. 1912. 
5) LOEB, J. u. WASTENEYS: Journ. of bioI. chem. Bd.14, S.517. 1913. 
6) ISSEKUTZ, B. v.: Biochem. Zeitschr. Bd. 88, S. 219. 1918. 
7) UNGER: Biochem. Zeitschr. Bd. 61, S. 103. 1914. 
8) WEIZSACKER, V.: Pfltigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 141, S. 457. 1911; Bd. 147, 

s. 135. 1912. 
9) BODENHEIMER, W.: Arch. f. expo PathoI. u. Pharmakol. Bd. 80, S, 77. 1917. 

10) MOORE, A. R.: Proc. of the pathol. soc. of Philadelphia Bd. 23, N. F. Bd. 24. 1921. 
11) GARREY, W. E.: Journ. of gen. physioI. Bd.3, S.41. 1920; Bd.4, S.149. 1921. 
12) KANDA, S.: Americ. journ. of physioI. Bd. 53, S. 137. 1920. 
13) PARKER, G. H.: Americ. journ. of physioI. Bd. 59, S. 466. 1922; Journ. of gen. physioI. 

Bd.5, S.45. 1922. 
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stucken ist sogar der 02-Verbrooch geringer, dagegen gehen rhythmische Kon. 
traktionen mit erhOhtem einher1). 

Auf Grund von Geschwindigkeitsberechnungen kommt CROZIER2) zu dem 
allgemeinen Ergebnis, daB komplizierte biologische Prozesse, wie Herzrhythmen, 
Darmbewegungen usw., von Oxydationsprozessen abhangig sind; ausgenommen 
seien die Wachstumscrscheinungen. Dazu wurde vielleicht auch stimmen, daB 
sich die gesteigerte Empfindlichkeit von Darmstucken gegen O2 nach kleinen 
Adrenalingaben nach HOSKINS und HUNTER3 ) auf Steigerung der Oxydationen 
zuruckfuhren lal.\t. 

Der Wirkungsgrad der Oxydation beim Froschgastrocnemius betragt nach 
PARNAS4) 41,3-44,3%; beim pankreasdiabetischen Tier ist er etwas verschlech
tert: 19-34%5). 

Wenn somit die aus den Oxydationen stammende Energie nur zum aller
geringsten Teil sich in sichtbarer Zellcistung ausdruckt, ist ihre Bedeutung fUr 
Erhaltung der inneren Zellstruktur gar nicht abzuschatzen. 

Die Erhaltung der fur das Zelle ben notwendigen osmotischen, Dif£usions- usw. 
Ungleichgewichte erfordert wohl sehr groBe Energiebetrage. 

1) EVANS, C. L.: .Journ. of physiol. Bd.58, S.22. 1923. 
2) CROZIER, W. J.: Journ. of gen. physiol. Bd.7, S. 189. 1924. 
3) HOSKINS, R G. u. E. S. HUNTEl1: Americ. journ. of physiol. Bd. 70, S. 613. 1924. 
4) PARNAS, J. K.: Biochcm. Z"itschr. Bd. 116, S. 102. 1921. 
5) PARNAS, J. K.: Biochcm. Zeitschr. Bd. 116, S.89. 1921. 

5* 
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Zusammenfassende Darstellungen. 
SCHMIDT, W. J.: Die Bausteine des Tierkorpers in polarisiertem Lichte. Bonn: 

Fr. Cohen 1924. - TSCHERMAK, A. v.: Allgemeine Physiologie. Bd. 1. Berlin: Julius Springer 
1924. - HOBER, R.: Physikalische Chemie der Zelle und der Gewebe. 6. Aufl. Leipzig: 
W. Engelmann 1926. - BAYLISS, W. M.: GrundriB der allgemeinen Physiologie. Nach der 
3. engl. ins Deutsche iibertragen von L. MAAss u. E. J. LESSER. Berlin: Julius Springer 1926. 
- LECOMTE DU Nouy, P.: Surface equilibria of biological and organic colloids. The chemical 
catal. company. New York 1926. - CLAYTON, W.: Die Theorie der Emulsionen und der Emul
gierung. Ubersetzt von L. FARMER-LOEB. Berlin: Julius Springer 1924. - FREUNDLICH, 
H.: Kapillarchemie. 3. Aufl. Akad. Verlagsgesellschaft. - BAYLISS, W. M.: The nature of 
enzyme action. 5. Aun. London: Longmans Green & Co. 1925. - EULER, H. V.: Chemic 
der Enzyme. 1. und 2. Teil. Miinchen: J. F. Bergmann 1925. - EULER, H. V.: Enzyme und 
Co-Enzyme als Ziele und Werkzeuge der chemischen Forschung. Stuttgart: F. Enke 1926. 
- OPPENHEIMER, C.: Die Fermente und ihre Wirkungen, nebst einem Sonderkapitel: Physi
kalische Chemie und Kinetik von R. KUHN. 5. Aun. Leipzig: G. Thieme 1925/26. -
C. OPPENHEIMER (unter Mitarbeit von R. KUHN): Lehrbuch der Enzyme. Leipzig: 
G. Thieme 1927. - WALDSCHMIDT-LEITZ, E.: Die Enzyme. Wirkungen und Eigenschaften. 
Braunschweig: Fr. Vieweg & Sohn 1926. - R. WILLSTATTER: Probleme und Methoden der 
Enzymforschung. Faraday-Vorlesung. Naturwissenschaften, 15, 585, 1927. - FALK K. G.: 
The chemistry of enzyme action. The chem. cataI. compo New York 1924. 

Uber die Struktur der lebenden Substanz. 
Die Frage nach der Grundstruktur der lebendigen Substanz, deren Bau 

die elementaren funktionellen Eigentiimlichkeiten: Formbestandigkeit und 
Elastizitat (Reizbarkeit) dem Verstandnis naher bringen solI, hat durch die 
neueren kolloidchemischen Untersuchungen eine Klarung erfahren. Stiitzte 
man sich bei der Beurteilung der Strukturverhaltnisse vordem auf Aussagen 
der mikroskopischen Bilder und somit auf Gebilde ganz anderer GroBenordnung 
als es bei den Elementarteilen in der Physik und Chemie der Fall ist [HEIDEN

HAIN1)], so brachte das Studium kolloidaler Systeme, der Sole und der Gele, 
unter Anwendung des Polarisationsmikroskops, des Ultramikroskops und der 
Rontgenspektroskopie die Erkenntnis, daB wir bei den protoplasmatischen Struk
turen mikroheterogene, mehrphasige Gebilde vor uns haben: Micelle (Molekiil
aggregate), wie sie bereits NAEGELI angenommen hat, durch Hautchen fliissiger 
"Intermicellarsubstanz" voneinander getrennt, oder auch eine emulsionsartige 
Verteilung, in der eine "innere Phase" und eine zusammenhangende "auBere 
Phase" zu unterscheiden ist. Letztere Anordnung mit ihrer leichten Phasenumkehr 

1) HEIDENHAIN: Plasma und Zelle. Jena 1907. [So 489]. 
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bildet wohl die strukturelle Grundlage mancher Erscheinungen der Permeabilitat 
solcherart aufgebauter Membrane l ). 

Immermehr haufen sich die Beobachtungen, daB diesen Formelementen, den 
Micellen, eine gerichtete (krystallinische) Struktur zukommt. HABER2) wies 
darauf hin, daB es iiberall dort, wo die "Haufungsgeschwindigkeit", womit 
die entstehenden Molekiile der betre£fenden schwerlosIichen Verbindung zu
sammentreten, langsam ist gegen die Ordnungsgeschwindigkeit, mit der die 
Verbande in geordneter gittermaBiger Lagerung ge£iigt werden, zur Bildung 
krystallinischer Strukturen £iihrt. Diese Bedingung ist nun gerade bei dem Ent
stehen der organisierten Gebilde haufig erfiillt. 

Solche gerichtete Anordnung der Molekiile hat man auch mittels der Rontgen
spektrogramme nach DEBYE und SCHERRER in mehreren Fallen in der organi
sierten Materie auffinden konnen3). 

Auch andere optische Eigenschaften der Bausteine des Gewebes weisen auf 
eine krystallinische Anordnung hin. Die oft beobachtete Doppelbrechung 
organischer Substanzen (eine Eigendoppelbrechung) ist ein sicherer Beweis 
der krystallinischen N atur der kleinsten Strukturelemente. Der Grad der Ordnung 
ist aber bei diesen Feinbauteilchen geringer als bei dem Raumgitterbau der echten 
Krystalle. Sie ahneln darin den fliissigen Krystallen, und SCHMIDT bezeichnet 
sie als "halbisotrope Strukturen". "Es ergibt sich eine kontinuierIiche Stufen
£olge der Bausteine vom Atom bis zur histologischen Struktur. Die struktur
gebenden Kriifte bleiben innerhalb dieser Reihe die gleichen; auch die histolo
gischen Strukturen entstehen durch eine Art KrystallisationsprozeB, durch 
Micellarkrystallisation. In einem solchen Micellargebaude werden die Micelle 
nicht mehr in Raumgitterstellung iibergefiihrt, sondern es herrscht ein geringerer 
Grad der Ordnung, der aber eine freiere Gestaltung der AuBenform zulaBt"4). 

Das kolloidale System, wie es das Protoplasma darstellt, erfiillt aIle Bedin
gungen £iir die Grunderscheinungen der lebenden Substanz. Annahme h6herer 
Strukturformen ist hierfiir zunachst unnotig. Wir finden in der Beschaf£enheit 
der in Betracht kommenden kolloidalen Systeme einen "funktionellen Struktur
ersatz" und die Bildung h6herer, weiter fortgeschrittener Strukturen als den 
Ausdruck der strukturbildenden Wirkung der Funktion selbst, die aber bereits 
durch die kolloidale Mikro- und Metastruktur ermoglicht wird5). 

Struktttr und Funktion. 
So ergeben sich innige Beziehungen zwischen Struktur und Funktion. Bei 

den einfachen Emulsionen, wie etwa Wasser-Olgemischen, haben wir es mit 
einem mehrphasischen System einfachster Anordnung zu tun, gewissermaBen 

1) Vgl. hierzu H. ~.TUBEL: Histophysiologie in den Jahresber. d. ges. Physiol. Bd. 1, 
S. 1. 1923. - SPEK, J.: Uber den heutigen Stand der Probleme der Plasmastrukturen. Natur
wissenschaften Bd. 13, S. 893. 1925. - CLAYTON, W.: Die Theorie der Emulsionen und der 
Emulgierung. Berlin: Julius Springer 1924. - FREUNDLICH, H.: Capillarchemie, S.830ff. 
1922. - CLOWES, G. H. A.: Journ. physic. chem. Bd. 20, S. 407. 1916. 

2) HABER, FR.: Ber. d. dtsch. chem. Ges. Bd. 55, S. 1717. 1922. - Vgl. auch V. KOHL
SCHUTTER: Naturwissenschaften Bd. 11, S.865. 1923. 

3) Vgl. R. O. HERZOG, W. JANCKE U. M. POLANYI: Zeitschr. f. Physik. Bd. 3, S.343. 
1920. - HERZOG, R. O. u. W. JANCKE: Ber. d. dtsch. chem. Ges. Bd. 53, S.2162. 1920. -
HERZOG, R. 0.: Naturwissenschaften Bd.12, S. 955. 1924. - HERZOG, R. O. u. H. W. GONELL: 
Ebenda Bd. 12, S. 1153. 1924. - ETTISCH, G. U. A. SZEGVARI: DerFeinbau der kollagenen 
Bindegewebsfibrille. Protoplasma Bd. 1, S. 214. 1926. 

4) SCHMIDT, W. J.: Die Bausteine des Tierkiirpers in polarisiertem Lichte (speziell 
S. 496f£.). Bonn: Fr. Cohen 1924. - Vgl. auch W. J. SCHMIDT: Feinbau tierischer Fibrillen. 
Naturwissenschaften Bd. 12, S. 269. 1924. 

5) VgI. hierzu A. v. TSCHERMAK: AUg. Physiologie (speziell S. 394f£.). Berlin: Julius 
Springer 1924. 
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mit einem Modell der hoheren cellularen Zerteilung. Ein in der wasserigen 
oder in der Olphase nicht mischbarer Emulgator trennt die 01- von der wasserigen 
Phase nnd bildet eine Art Membran, die die Selbstandigkeit des Chemismus der 
getrennten Phasen gewahrleistet. In der hoheren Stufe der Organisation wird 
die von der "Membran" umgebene Zelle von der Umgebung weitgehend un
abhangig gemacht, jedoch ihr Chemismus von der physikalisch-chemischen 
Natur eben dieser Membran wesentlich beeinfluBt. Wie oben bereits angedeutet, 
wird die Permeabilitat dieser Membran von ihrer jeweiligen Phasenanordnung 
bestimmt. Die Grenzflache der Phasen wird weiterhin teils infolge der sehr ent
wickelten Oberflache derselben, teils der molekular-chemischen Natur der Ober
flachenlage wegen1 ), teils als Sitz elektrischer Phasengrenzkrafte maBgebend sein 
fur aIle physiologischen Funktionen der Zelle. 

Auf die Beeinflussung des Zellmechanismus durch die Struktur hat besonders 
WARBURG2 ) hingewiesen. Manche wichtige Funktionen der Zelle sind an Struk
turen gebunden. Zerstort man rote Vogelblutkorperchen durch wiederholtes 
Gefrieren und Auftauen, so zeigt die so gewonnene Suspension fiir einige Stunden 
normale Atmung. Zentrifugiert man, so zeigt es sich, daB die gesamte Atmung 
an die festen ZellbestandteiIe gebunden ist; die obere klare, von den Zellbestand
teilen freie Schicht atmet nicht mehr. Auch die Garwirkung zerstorter Hefe
zellen ist im Vergleich zu der intakter Zellen nur eine geringe. 

Diese an Strukturen (Grenzflachen) gebundenen Reaktionen sind an Ad
sorptionsvorgange gekniipft. Chemische Reaktionen, wie Oxydation der Amino
sauren, der Oxalsaure, die in wasserigen Losungen, im homogenen Medium, 
nicht in nachweisbarer Menge vor sich gehen, verlaufen im Adsorptionsraum 
an den festen Grenzflachen mit meBbarer Geschwindigkeit; sie werden dort 
reaktionsfahiger. 1m Adsorptionsraum ist das Zusammentreffen der miteinander 
reagierenden Molekiilarten begiinstigt, ihre Konzentration dort erhoht, moglicher
weise ihre Dissoziation vermehrt3 ). 

DaB man es bei diesen besonders von W ARBURG studierten Vorgangen 
wirklich mit Adsorptionen zu tun hat, dafiir spricht die hemmende Wirkung 
oberflachenaktiver Korper auf sie. Vergleicht man z. B. die hemmende Kon
zentration der Narkotica auf die Atmung der roten Blutzellen in einer homologen 
Reihe, so findet man, daB die "Wirkungsstarke" (die reziproken Werte der wirk
samen Konzentrationen) entsprechend der TRAuBEschen Regel mit dem Aufstieg 
in der homologen Reihe erheblich wachsen. Da die Adsorptionskonstanten der 
Narkotica beim Aufstieg in der homologen Reihe von Glied zu Glied ebenfalls 
erheblich anwachsen, so besteht ein Parallelismus zwischen den Wirkungsstarken 
und Adsorptionskonstanten der Narkotica. Die Hemmung kann auf eine "Ober
flachenverdrangung" der an der Oberflache sich abspielenden Reaktionen der 
Atmung zuriickgefiihrt werden. Diese Auffassung konnte W ARBURG auch an 
Modellversuchen erharten. Das sonst bestandige Cystin wie auch andere Amino
sauren verbrennen an Kohle suspendiert bei Zimmertemperatur unter BiIdung 
von Kohlensaure, Ammoniak und Schwefelsaure. Die sonst sehr bestandigen 
Aminosauren werden durch Adsorption an Kohle unbestandig Sauerstoff gegen
iiber, wie in der lebenden Zelle. Die Ahnlichkeit dieses Modells mit del' ZeIl-

1) VgI. hierzu LANGMUIR: Journ. of the Americ. chem. soc. Bd.39, S. 1848. 1917. -
HARKINS, W. D., E. CR. DAVIES U. G. L. CLARK: Ebenda Ed. 39, S. 541. 1917. - Vgl. ferner 
LECOMTE DU Nouy, P.: Surface equilibria of biological and organic colloids. Journ. of the 
Americ. chem. soc. Monograph Series. 1926. - LILLIE, R. S.: Protoplasmic action and ner 
vous action. Univ. of Chicago press. 

2) Vgl. O. WARBURG: tJber Oberflachenreaktionen in lebenden Zellen. Jahresber. f. d. 
ges. Physiol. Bd. 1, S. 136. 1923. Hier auch Literatur. 

3) Vgl. M. POLANYI: Zeitschr. f. Elektrochem. Bd.27, S. 142. 1921. 
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atmung wird noch groBer dadurch, daB der Sauerstoffverbrauch jm Modell durch 
Narkotica ebenfalls gehemmt wird, und zwar nach derselben GesetzmaBigkeit. 

Je groBer die Adsorbierbarkeit der hemmenden Stoffe, desto kleiner ihre 
wirksame Konzentration. Wahrend bei der Hemmung der Atmung durch Nar· 
kotica die gesamte adsorbierende Oberflache vermindert wird, werden bei der 
Blausaurehemmung nur bestimmte (eisenhaltige) Bezirke der Oberflache davon 
getroffen, die sog. Wirkungsorte, die durch indifferente Stellen getrennt sind. 
Um merkliche Aminosauremengen von der Kohlenoberflache zu verdrangen, 
braucht man lOOOmal groBere Mengen von Blausaure als zur Hemmung der Amino 
saurenoxydation durch Blausaure. Der Sitz der chemischen Vorgange der Atmung 
und Assimilation sind eisenhaltige Bezirke der Zelloberflache, deren Wirksamkeit 
durch Bildung reversibler Komplexverbindungen mit Blausaure ausgeschaltet ist. 

Die Katalyse. 
Die chemischen Vorgange an Oberflachen (Grenzflachen) erfahren einen 

beschleunigten Verlauf: sie werden dort katalysiert. Unter Katalyse versteht man 
eine Anderung der Reaktionsgeschwindigkeit (im positiven oder negativen 
Sinne) von selbst verlaufenden Reaktionen durch Stoffe, die in den Endprodukten 
der Reaktion nicht erscheinen und keine neuen Energiebetrage in das System 
bringen1). Die oben angefuhrten FaIle sind Adsorptionskatalysen: die zum 
Ablauf der Reaktion mit meBbarer Geschwindigkeit notige Konzentration 
der beteiligten Verbindungen wird erst im Adsorptionsraum erreicht. 

Katalysatoren, deren sich der Organismus bedient, um sonst unmeBbar lang. 
sam verlaufende chemische Reaktionen, die fur die energetischen Leistungen und 
den Stoffwechsel des Organismus notig sind, zu beschleunigen, sind die Fermente 
oder Enzyme. Sie sind Katalysatoren biologischer Herkunft; Naturprodukte, die 
bisher kunstlich nicht hergestellt werden konnten2). Die im mikroheterogenen Sy. 
stem verlaufenden Enzymreaktionen und die durch die chemisch genau bekannten 
Katalysatoren anorganischer und organischer N atur bedingten Katalysen konnen 
unter gleichen Gesichtspunkten betrachtet werden 3). Die Abweichungen jedoch, 
die neb en den Ubereinstimmungen gefunden werden 4), dienen dazu, um eine 
tiefere Einsicht in das Wesen der fermentativen Vorgange zu gewinnen. 

Der Versuch, den Verlauf eines fermentativen Vorganges auf bekanntere 
physikalisch-chemische Prozesse zuruckzufuhren, ist von zwei prinzipiell ver· 
schiedenen Gesichtspunkten aus unternommen worden. Einmal wird die kol· 
loidale Natur der Enzyme in den Vordergrund gesteHt und fur den Ablauf der 
enzymatischen Vorgange, da sie in mikroheterogenen Systemen vor sich gehen, 
die Anwendung von Gesetzen, die fUr homogene Systeme gelten, abgelehnt. 
Dieser Standpunkt wurde vor aHem von BAYLISS 5) vertreten. FUr die koHoidale 
.. 1) Vgl. hierzu W. OSTWALD: Grundzuge der allgemeinen Chemie, S.514. 3. Aun. -
Uber Katalyse. Leipzig, Akad. VerI. 1912. - BREDIG, G.: Anorganische Fermente. Leipzig: 
Engelmann 1901. - lYlITT_\SCH, A.: Bemerlmngen zur Katalyse. Ber. d. dtsch. chem. Ges. 
Bd. 59, ~. 13. 1926. Vgl. hierzu R. WILLSTATTER. Faraday-Vorlesung, 1. c. S.587. 

2) "Uber genauer definierte organische Verbindungen (Chlorophyll, Oxyhaemglobin, Hae
min) mit fermentartiger Wirkung vgl. R. WILLSTATTER und A. STOLL: Urt. fib. d.Assirnilationder 
Kohlensaure. Berlin 1918; R. WILLSTATTER U. A. POLLINGER. Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd.I30. 
S. 281. 1923; R. KUHN U. L. BRANN, Ber. d. dtsch. chem. Gts. Bd. 59, S. 2370. 1926. 

3) Uber Zusammenhange zwischen H-Ionen- und fermentativer Katalyse vgl. H. EULER: 
Ber. d. dtsch. chem. Ges. Bd. 55, S. 3589. 1922 u. Enzyme und Co-Enzyme usw., S. 39. 
- KUHN, R. U. H. SOBOTKA: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd. 109, S.65. 1924. - Ferner 
H. EULER U. K. JOSEPHSON: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd.I33, S.294. 1924. 

4) Vgl. J. H. NORTHROP: Naturwissenschaften Bd. n, S.713. 1923 . 
• ) BAYLISS, W. M.: The nature of Enzym action. 3. Aufl .. London 1914. - Vgl. auch 

BAYLISS, W. M.: Naturwissenschaften Bd. 10, S. 983. 1922. "Uber wichtige Beziehungen 
zwischen Sekretion der Fermente und ihrem Adsorptionszustand vgl. E. J. LESSER. 
Biochem. Zeits(Jhr. Bd. 102, S. 304. 1920; Bd. 184, S. 125. 1927. 
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Natur der Fermente sprechen viele Beobachtungen. Ihre leichte Adsorbier
barkeiti), ihre langsame Diffusion, ihre beschrankte Dialysierbarkeit, ihre 
Wanderung im elektrischen Feld u. a. Fermentwirkungen sind auch im makro
heterogenen System zu beobachten. So z. B. finden wir eine Invertasewirkung 
in an Kohle oder Tonerde adsorbierter Invertase2). BAYLISS zieht daher zur 
Erklarung der enzymatischen Vorgange die in der Kolloidchemie obwaltenden 
Verhaltnisse heran: die enorm entwickelte Oberflache der Fermentphase, als 
wesentlichstes Moment fur die Katalysierung der betre££enden Reaktion, die 
Abhangigkeit der Kinetik von dem Dispersionszustand des Fermentes, der durch 
verschiedene Ionen, namentlich durch H-Ionen, beeinfluBt wird und so auf den 
Ablauf des Fermentprozesses einen wesentlichen EinfluB hat, die Entstehung 
lockerer reversibler Adsorptionsverbindungen zwischen Ferment und Substrat, 
eine Verbindungsart, die bei biologischen Prozessen haufig angenommen wird. 

Diese Auffassung der Fermentwirkungen von einseitig kolloidchemischem 
Gesichtspunkt verzichtet auf eine quantitative Analyse der Vorgange. Die 
Mehrzahl der Forscher auf diesem Gebiet teilen jedoch diese Ansicht nicht. 
Die Arbeiten von EULER, MICHAELIS, WILLSTATTER, KUHN u. a. haben ge
zeigt, daB die Anwendung des Massenwirkungsgesetzes auch hier, wenigstens 
in einer groBen Reihe der FaIle, angebracht ist. Wir verdanken dieser An
wendung der Gesetze homogener Systeme, wonach das Gleichgewicht zwischen 
Ferment, Substrat und Reaktionsprodukten durch eine Gleichgewichtskon
stante ausdruckbar ist3), eine tiefere Einsicht in den Verlauf fermentativer 
Prozesse, als dies bei der bloB en Berucksichtigung kolloidaler Verhaltnisse 
moglich ware. Auch der groBen Spezifitat der Fermente wird der rein kol
loidchemische Standpunkt nicht gerecht. Die fur die Entstehung der Bin
dung Ferment-Substrat notigen spezifischen chemischen Atomgruppen sind 
maBgebend fUr die fermentative Wirkung. Beide Vorstellungen schlieBensich 
jedoch nicht aus4). Zwar sind die Fermente an groBe kolloidale Komplexe 
verankert und mussen daher kolloidale Eigenschaften besitzen, die fermen
tative Wirkung selbst haftet jedoch an ganz bestimmten chemischen Atom
gruppen, so daB die rein chemischen (stochiometrischen und stereometrischen) 
Verhaltnisse die Grundlage bei der Analyse der Fermentprozesse bilden. Von 
den kolloiden Begleitsto££en scheint jeder einzelne unter Erhaltung der spezi
fischen Wirksamkeit abtrennbar zu sein, und es ist wahrscheinlich, daB die Natur 
der kolloiden Trager veranderlich ist. "Ein einzelner kolloider Trager scheint 
also entbehrlich zu sein, wenn dem Enzym ein anderer geeigneter zur Verfiigung 
steht. Das Enzym vermag seine Aggregate zu wechseln" [WILLSTATTER5)]. 

1) Uber Enzymadsorption vgl. H. KRAUT U. S. WENZEL: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. 
physiol. Chem. Bd. 133, S. 1. 1923. 

2) Vgl. hierzu O. MEYERHOF: Pfliigers. Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 157, S.251 (271). 
1914. - MICHAELIS, L. U. T. ROTHSTEIN: Biochem. Zeitschr. Bd. 115, S. 269. 1921. - WILL
STATTER, R. U. R. KUHN: Hoppe-Sey1ers Zeitschr. f. d. physiol. Chem. Bd. 116, S. 53. 1921. -
WILLSTATTER, R., J. GRASER, R. KUHN: Hoppe·Sey1ers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 123, 
S.48. 1922. - NELSON, Z. M. u. D. J. HITSCHCOCK: Journ. of the Americ. chem. soc. Bd. 43, 
S. 1956. 1921. 

3) Vgl. L. MICHAELIS: Biochem. Zeitschr. Bd. 115, S. 269. 1921. - KUHN, R.: Hoppe
Sey1ers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 125, S. 1. 1923. - EULER, H. U. K. JOSEPHSON: Ebenda 
Bd. 133, S. 279. 1924. - HEDIN, S. G.: Ebenda Bd. 146, S. 122. 1925; Bd. 154, S. 252.1926. 
- JOSEPHSON, K.: Ebenda Bd. 147, S. 48 u. 155. 1925. - MICHAELIS, L.: Ebenda Bd. 152, 
S.133. 1926. - R. KUHN und H. MUNCH: Ebenda Bd. 163, S. 1. 1927. 

4) Vg1. auch BAYLISS: Zitiert auf S. 71. - WILLSTATTER, R., J. GRASER U. R. KUHN: 
Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physio1. Chem. Bd. 123, S. 1. 1922. 

5) WILLSTATTER, R.: Ber. d. dtsch. chem. Ges. Bd. 59, S. 12. 1926. Die Unabhiingig
keit der fermentativen Wirkung von den Dispersitatsverhaltnissen konnte WILLSTATTER 
in vie1en Fallen zeigen. 
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Reinigung der Fermente. 
Die leichte Adsorbierbarkeit der Fermente spielt eine wesentliche Rolle 

bei der Reinigung und Isolierung der Fermente. "Es gibt nur eine einzige viel
faltige, anpassungs- und entwicklungsfahige allgemeine Methodik fur die Iso
lierung der Enzyme, die Anwendung der auf kleinen Affinitatsbetragen, auf 
Affinitatsresten beruhenden Adsorptionsvorgange"l). Die verschiedenen Fer
mente werden von verschiedenen Adsorbentien verschieden stark adsorbiert, 
und auch fur die Begleitstoffe der Fermente besitzen die verschiedenen Adsor
bentien eine verschiedene Adsorbierbarkeit. Auch die Elution, die Ablosung 
des adsorbierten Fermentes vom Adsorbentum erfolgt durchaus "auswahlend". 
So ist man in der Lage, durch passende Auswahl und Kombination der adsor
bierenden und eluierenden Mittel die Fermente weitgehend von ihren Begleit
stoffen zu befreien, zu reinigen, wie auch aus Fermentgemischen einheitliche 
Fermente zu isolierell. So konnte man, um nur einige Beispiele zu bringen2), 

die durch Tonerdeadsorption vorgereinigte Hefesaccharose durch eine darauf
folgende Adsorption an Kaolin vollstandig von dem begleitenden Hefegummi 
befreien und bei der Lipase des Pankreas durch Anwendung von Aluminium
hydroxyd und von Kaolin nacheinander eine hohe Stufe der Reinigung erzielen, 
wenn es auch noch in keinem Falle gelungen ist, die chemisch wirkende aktive 
Gruppe, die man als das eigentliche Enzymmolekul ansehen kann, unter Er
haltung der Wirksamkeit von den schutzenden Kolloiden vollkommen abzu
trennen. 

Wesentliche Dienste hat die Methode der auswahlenden Adsorption und 
Elution bei Trennullg von Fermentgemischen, wie sie in den Organsaften ge
wohnlich vorliegen, geleistet. So konnte aus dem Gemisch der drei pankrea
tischen Fermente Lipase, Amylase und Trypsin die Lipase durch bestimmte 
Sorten von Tonerde von den beiden begleitenden Fermenten abgetrennt werden, 
Trypsin wiederum von Amylase durch Adsorption mit Kaolin. Von groBer 
Bedeutung fUr die EiweiBchemie ist die WALDSCHMIDT-LEITZ gelungene Ab
trennung des TrypsillS vom Erepsin, wodurch zum ersten Male die Wirkung reinen 
erepsinfreien Trypsins auf die EiweiBkorper untersucht werden konnte (vgl. Bd. III, 
S. 943). Neuerdings ist es WILLSTATTER und E. BAMANN3 ) auch gelungen, in 
den Refeautolysaten durch selektive Adsorption eines Tonerdegels (von der Zu
sammensetzung einflS Metahydroxyds AlO OR) Saccharase und Maltase voll
standig zu trennen. Dieses Tonerdegel hat nun weder saure noch basische Eigen
schaften. Es sind demnach fur die Eignung eines Adsorbens zur Trennung 
einheitlicher Fermente Affinitatsverhaltnisse bestimmend, die sich in elektro
chemischem und in kolloidchemischem Sinne noch nicht genauer definieren 
lassen4). Die ursprungliche Ansicht von MICHAELIS, daB bei der Adsorption 
der Fermente die elektrochemische Polaritat maBgebend ist, so daB z. B. das 
elektronegative Invertin wohl von der elektropositiven Tonerde, nicht aber 
von Kaolin adsorbierbar ware, ist demnach fallen zu lassen. 

MafJeinheiten tilr die Fermentwirkung. 
Zur Bestimmung der Ausbeute an Ferment im Verlaufe der verschiedenen 

Reinigungsverfahren im Vergleich zum Ausgangsmaterial, wie auch zur Priifung 

1) WILLSTATTER, R.: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd.55, S.3601. 1922. 
2) Vgl. R. WILLSTATTER: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd.59, S. 1. 1926. 
8) WILLSTATTER, R. U. E. BAMANN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.151, 

S. 273. ] 925. 
4) Vgl. R. WILLSTATTER: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd.59, S.10. 1926. 
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des Reinheitsgrades, der enzymatischen Konzentration in den erhaltenen Losungen 
wahrend der Reinigung sind von WILLSTATTER und :von EULER MaBeinheiten 
eingefuhrt worden. Die Enzymeinheiten WILLSTATTERS1) sind Enzymmengen, 
die unter gleichen, festgelegten Bedingungen in einer bestimmten Zeit einen 
bestimmten Umsatz des Substrates bewirken. Die Enzymwerte geben die Enzym
einheiten in gewissen Substanzmengen an. So wird z. B. als Lipaseeinheit diejenige 
Menge Lipase bezeichnet, die unter ganz bestimmten Bedingungen (in 13 ccm 
Volumen, enthaltend 2 ccm NHs NH,CI Puffer von PH 8,9, mit 10 mg CaCl2 

und 15 mg Albumin) bei 30° in 1 Stunde 24% von 2,5 g Olivenol (von der Ver
seifungszahl 185,5) spaltet. Die Anzahl solcher Lipaseeinheiten in 1 cg des Pra
parates ist der Lipasewert, EULER und JOSEPHSON schlagen ala MaB der fermen-

t · Ak·· d A dru k k . g Substrat . k· h ta Iven tlvltat en us c E vor, worm m manc en 
g nzympraparat 

Fallen die Reaktionskonstante einer Reaktion erster Ordnung bedeutet. 
In einzemen Fallen kann die Enzymmenge in einfache Beziehung zu der 

Konstante der (monomolekularen) Reaktion gebracht werden, da im allgemeinen 
zwischen Reaktionsgeschwindigkeit und Fermentkonzentration einfache Pro
portionalitat herrscht, wonach die Zeit eines bestimmten Umsatzes in umgekehr
tern Verhaltnis zur Fermentmenge steht [Ferment-Zeitgesetz2)]. So wurde 
ala die Einheit der pankreatischen Amylase das Hundertfache derjenigen Enzym
menge bezeichnet, fur die sich unter den genau angegebenen Bedingungen und 
nach optimaler Aktivierung durch genau vorgeschriebene Mengen Kochsalz 
die Konstante der monomolekularen Reaktion von 0,01 ergibt. Die Reaktions
konstante einer Bestimmung gibt also gleichzeitig den Gehalt der Analysen
probe an Amylaseeinheiten an. 

Erst die Untersuchungen der WILLSTATTERSchen Schule haben den groBen 
EinfluB aktivierender und hemmender Begleitstoffe auf die Geschwindigkeit 
der Fermentreaktionen aufgedeckt. Bei dem Vergleich der Aktivitat des Fer
mentes muB ihr EinfluB natiirlich ausgeschaltet werden. Dies geschieht nach der 
Methode der "ausgleichenden Aktivierung bzw. der ausgleichenden Hemmung", 
wonach aktivierende oder hemmende Stoffe in solcher Menge dem Ferment
Substratgemisch zugesetzt werden, daB sie den EinfluB der in wechselnden 
Mengen bereits vorhandenen fordernden oder hemmenden Stoffe im betreffenden 
Praparat auszuschalten vermogen. Solche Aktivatoren sind im obigen Beispiel 
der Lipase das CaC~ und Albumin. In diesem ZusammenlJ.ange sei erwahnt, 
daB KUHN zeigen konnte, daB nur fiir unendlich groBe Substratkonzentration 
extrapolierte Reaktionsgeschwindigkeiten ein wahres MaB der Fermentmengen 
darstellen, weil unter diesen Bedingungen der "Hemmungskorper" mit dem 
Substrat nicht mehr erfolgreich urn das Ferment konkurrieren kann. 

K inetische Betrachtungen. 
Die sehr stark ausgepragte Spezifitat der Fermente dem Substrat gegenuber, 

auf die wir weiter unten zuruckkommen werden, (uber Einzelheiten vgl. Bd. 3, 
S. 910) spricht fur die Entstehung einer intermediaren Ferment-Substrat
verbindung. Die Bildung solcher Zwischenprodukte ist aber nicht nur fiir den 
Chemismus der betreffenden Reaktion maBgebend, sondern auch fiir die Kinetik 
des Prozesses. 1st das Substrat in groBem Uberschufl, oder hat das Ferment 

1) VgI. R. WILLSTATTER u. R. KUHN: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd.56, S.509. 1923 
u. R. KUHN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.125, S.1. 1923. 

2) Vgl. hierzu u. a. MICHAELIS u. DAVlDSOHN: Biochern. Zeitschr. Bd.35, S.386. 1911. 
- HEDIN, S. G.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 146, S. 122. 1925. 
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groBe Affinitat zum Substrat, so wird die Gesamtmenge des Fermentes an das 
Substrat gebunden: es werden zu gleicher Zeit gleiche Substratmengen um
gesetzt. In diesem FaIle ist die umgesetzte Substratmenge der Einwirkungszeit 
proportional. "Wenn man an der Annahme festhalt, daB unter gleichen auBeren 
Bedingungen die Geschwindigkeit fermentativer Vorgange der jeweiligen Kon
zentration der Ferment-Substratverbindung proportional ist, kann man aber 
eine Reaktion nullter Ordnung dann erwarten, wenn die Affinitat des Enzyms 
zum Substrat so groB ist, daB das Enzym, auch wenn der groBte Teil des Um
satzes schon stattgefunden hat, noch immer vollstandig an das Substrat gebunden 
ist"l). Bei groBer Af£initat des Fermentes zum Substrat wird man also einen 
geradlinigen Verlauf der Spaltung auch wahrend langer Beobachtungszeit £inden, 
wie z. B. bei der Leber- und Blutlipase. Dies ist aber auch in den meisten Fallen 
am Anfang der fermentativen Spaltung zu beobachten, wo die Substratmenge 
gegenuber der Fermentmenge in groBem UberschuB ist und die Menge der Spalt
produkte noch keinen hemmenden EinfluB ausuben kann. So haben MICHAELIS 
und MENTEN bei ihren Studien der Kinetik der Saccharose als Grundlage ihrer 
Messungen den ersten geradlinigen Teil ihrer Kurve benutzt. Verschiebt sich 
im Verlauf der Spaltung das Verhiiltnis Substrat: Ferment zugunsten des 
letzteren, so wird, falls mit der Abnahme der Substratkonzentration die hydro
lysierte Menge des Substrates dessen Konzentration direkt proportional ist, 
der Verlauf einer monomolekularen Reaktion resultieren. Ein solcher mono
molekularer Verlauf wurde z. B. bei der ereptischen Spaltung des Glycylglycins 
von EULER2) beschrieben. Es muB aber darauf hingewiesen werden, daB die 
Ubereinstimmung des Verlaufs der fermentativen Spaltung innerhalb eines 
Spaltungsbereiches mit einer gesetzmiiBigen Formel der chemischen Kinetik 
in vielen Fallen keinen AufschluB uber das wahre Wesen der Reaktion gibt, 
sondern nur eine empirische Formel darstellt mit einer rechnerisch bequem 
anwendbaren Reaktionskonstante. Das ist schon deshalb der Fall, da viele 
fermentative Prozesse, wie z. B. die Garung oder die Spaltung des Amygdalins, 
nicht einheitlich sind, sondern durch das Zusammenwirken mehrerer Fermente 
in verschiedenen Etappen erfolgen3). 

Tritt nun im weiteren Verlauf der Spaltung die hemmende Wirkung der 
Spaltprodukte auf, und zwar proportional ihrer Konzentration, so kommt 
man, wie dies ARRHENIUS gezeigt hat, in den Geltungsbereich der SCHuTzschen 
Regel. Nach dieser ist der Umsatz in gleichen Zeiten den Quadratwurzeln der 
Fermentmengen bzw. bei gleicher Fermentmenge der Quadratwurzel aus der 
Zeit proportional. Dies ist z. B. bei der peptischen Spaltung beobachtet worden. 
1m allgemeinen kann man sagen, daB in dem MaBe, wie sich die Konzentration 
des Substrates vermindert, groBere Fermentmengen eine verhaltnismaBig ge
ringere Wirkung besitzen. Die Regel von SCHUTz ist nur ein Spezial£all dieser 
Verhiiltnisse. 

Unter der allgemein angenommenen Voraussetzung, daB die Reaktions
geschwindigkeit der Konzentration der Fermentsubstratverbindung proportional 
ist, haben MICHAELIS und MENTEN die Rohrzuckerspaltung durch Invertase 
in Abhiingigkeit von der Rohrzuckerkonzentration genau £estgestellt4). Dabei 

1) KUHN: Fermente, S. 235. - Vgl. S. v. ARRHENIUS: Zeitschr. f. angew. Chern. Bd. 36, 
S.455. 1923. 

2) EULER: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.51, S.213. 1907. 
3) Vgl. hierzu S. KOSTYTSCHEW: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.154, 

S.262. 1926. - NEUBERG, C.: Ebenda Bd.157, S.299. 1926. 
4) MICHAEllS, L. U. M. MENTEN: Biochem. Zeitschr. Bd. 49, S. 333. 1913. - Vgl. auch 

H. EULER U. J. LAURIN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. no, S.55. 1920. 
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konnten sie die Affinitat des Fermentes zu seinem Substrat auf Grund des Massen
wirkungsgesetzes zum ersten Male bestimmen. Diese ergab sich zu 0,0165. Diese 
Zahl besagt, daB, wenn man die Rohrzucker-Invertinverbindung in reinem 
Zustande isolieren konnte und sie in einer solchen Konzentration lOsen konnte, 
daB von dem undissoziierten Anteil derselben 1 Mol pro Liter enthalten ware, 
dann waren in der Losung auBerdem 10,0165 = 0,128 Mole freies Invertin 
und ebensoviel freier Rohrzucker. Nach EULER!) wird die Mfinitat der Saccharase 
zum Rohrzucker gleichzeitig durch zwei Stellen dieses Substrates vermittelt, 
von dem die eine im Fructose-, die andere im Glucoserest sich befindet. Es 
kommen also hier zwei Atfiuitaten in Betracht, die durch zwei Mfinitatskonstanten 
bestimmt werden. 

Diese Mfinitat zum Rohrzucker erwies sich fur rohes und gereinigtes In
vertin gleich, war aber bei Invertin aus verschiedenen Hefearten verschieden. 
KUHN nimmt an, daB die wechselnden Mfinitaten des Fermentes zum Substrat 
nicht durch einfache Konkurrenz von Substrat und Begleitstoffen zustande 
kommen, sondern vielmehr die Unterschiede des Wirkungsvermogens durch 
verhaltnismaBig feste Assoziationen inaktiver Beimengungen an solchen Stellen 
der Fermentteilchen zu erklaren sind, die fur die Bindung des Substrates un
mittelbar in Betracht kommen und so die Aktivitat der spezifischen Gruppe des 
Fermentes beeinflussen. 

Die groBe Bedeutung der Substratkonzentration fur die Kinetik der Ferment
reaktion haben Untersuchungen von MICHAELIS und MENTEN und von KUHN 
gezeigt. Diese Abhangigkeit der Reaktionsgeschwindigkeit von der Substrat
konzentration wie auch von der der Spaltprodukte fiihrt ebenfalls dazu, Bindung 
des Fermentes sowohl"mit dem Substrat als mit den Spaltprodukten anzunehmen. 
Die reaktionsvermittelnden Molekule sind die Ferment-Substratverbindungen, 
die Geschwindigkcit der fermentativen Spaltung ist der Konzentration dieser 
Verbindung proportional. Die beobachtete Reaktionsgeschwindigkeit setzt sich 
aber zusammen einmal aus der Geschwindigkeit der Bildung der Ferment-Sub
stratverbindung und deren Konzentration, zweitens aus der Zerfallsgeschwin
digkeit dieser Verbindung2). 

Die die fermentative Reaktion hemmenden Stoffe werden einen der beiden 
Faktoren oder beide beeinflussen konnen. Bei Maltase und bei Invertase haben 
MICHAELIS und RONA3) und MICHAELIS und PECHSTEJN4) die Mfinitaten der 
Spaltungsprodukte und anderer Hemmungskorper zu dem Ferment auf Grund 
des Massenwirkungsgesetzes berechnet. 

Erst, wenn die Natur der untersuchten Hemmung klargestellt ist, ist man 
jedoch berechtigt, Affinitatsmessungen auf Grund der Hemmung anzustellen. 
Bei der "Hemmung durch Affinitat" ist der Hemmungskoeffizient bei konstanter 
Menge des Hemmungskorpers von der Substratkonzentration abhangig. Dieser 
Fall liegt bei Saccharase-Fruktose vor. Hemmt der Zusatz hingegen die Zer
fallsgeschwindigkeit (vielleicht auch die Bildungsgeschwindigkeit) der Ferment
Substratverbindung, so ist das AusmaB der Reaktionsverzogerung bei gegebener 
Hexosemenge unabhangig von der Rohrzuckerkonzentration. Dies liegt im FaIle 

1) EULER: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.143, S.79. 1925. - Vgl. 
ferner K. JOSEPHSON: Ebenda Bd. 136, S.62. 1924; Bd. 147, S. 1; Bd. 149, S.71. 1925 u. 
H. EULER: Enzyrne und Co-Enzyme usw., S.26ft Stuttgart: Enke 1926. - Ferner KUHN 
u. MUNCH: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 150, S.226. 1926. 

2) VgI. u. a. H. EULER u. K. JOSEPHSON: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. 
Bd. 133, S. 279. 1924. 

3) MICHAELIS u. RONA: Biochern. Zeitschr. Bd. 60, S. 62. 1914. 
4) MICHAELIS u. PECHSTEIN: Biochern. Zeitschr. Bd. 59, S. 77. 1914. 
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der Saccharase- IX -Glucose vor 1). - K UHN2) findet folgende Beziehungen zwischen 
der Affinitat des Fermentes zum Substrat und zu den Spaltprodukten: 1. Ein 
nicht spaltbares Glucosid oder Disaccharid wird vom Ferment auch nicht ge
bunden. Hefesaccharase wird nicht oder kaum me13bar gehemmt durch Laktose, 
Maltose, Gentiobiose, Melibiose und Cellobiose; diese Disaccharide sind durch 
Saccharase auch nicht spaltbar. 2. Liegt Affinitat zu einer Hexose vor, so 
brauchen die davon abgeleiteten Hexoside und Disaccharide nicht ebenfalls das 
Ferment zu binden. Hefesaccharasen zeigen starke Affinitat zu ~-Glucose, IX-Ga
laktose, ~-Arabinose, Gleichgewichtsfructose. Aber die ~-Glucoside, IX-Galak
toside, Arabinoside und Yfethylfructosid werden nicht gespalten. 

Bei den polypeptidspaltenden Fermenten aus dem HefepreBsaft wird die 
Spaltung von Glycyl.Glycin, wie es die Untersuchungen von ABDERHALDEN und 
GlGONa) zeigen, ebenfalls spezifisch beeinfluBt: die in der Natur vorkommenden 
Aminosauren d-Alanin, d-Valin, l-Leucin, l-Tyrosin, Tryptophan, d-Glutamin
saure hemmen die Spaltung, l-Alanin und d-Leucin sind ohne Wirkung. 

Spezijitat. 
Die Verbindung des Fermentes mit dem Substrat, deren Bildung das Zu

standekommen der fermentativen Wirkung bedingt, ist chemisch ausgepragt 
spezifisch. Wenn auch spezifische Unterschiede in der katalytischen Wirkung 
nicht etwa auf die Fermente beschrankt sind4), so ist das spezifische Verhalten 
bei diesen so betont, daB es den Fermentwirkungen das charakteristische Ge
prage aufdruckt. Die Einteilung der Fermente geschieht hauptsachlich auf 
Grund der Substanzen, auf die sie eingestellt sind. So entstehen die groBen 
Gruppen der eiweiBspaltenden, der kohlehydratspaltenden, der fettspaltenden 
Fermente. Innerhalb dieser Gruppen geht aber die spezifische Einstellung 
noch weiter. Je feiner die Methoden zur Prufung der Fermentwirkung ausgebildet 
sind, desto feinere Unterschiede konnten in der Wirksamkeit sonst nahestehender 
Fermente aufgedeckt werden. Systematische Untersuchungen uber die Ferment
spezifitat verdanken wir in neuerer Zeit vor allem KUHN5). Er unterschied 
die Falle, bei denen das spezifische Verhalten bei der Wirkung eines und des
selben Fermentes auf verschiedene Substrate in Erscheinung tritt, von denen, 
bei welchen verschiedene Fermente sich einem bestimmten System gegentiber 
verschieden verhalten. 

1m speziellen Teil tiber die Verdauungsfermente (Bd. III, S. 910) ist das 
spezifische Verhalten der betreffenden Fermente im einzelnen besprochen. Man 
ersieht daraus, daB bestimmte Atomgruppierungen nur von bestimmten Fermen
ten angegriffen werden, von anderen, selbst nahe verwandten, nicht. So ist, 
um nur einige Beispiele zu geben, die Polypeptidbindung NH-CO nur dem 
ereptischen Ferment zuganglich, nicht dem peptischen oder dem tryptischen6); 

bei den Polysacchariden werden die IX- und die /3-Bindungen durch verschiedene 
Amylasen7) gespalten usw. Trotz dieser weitgehenden Spezifitat haben reaktions
kinetische Messungen von WILLSTATTER, KUHN wiederum gezeigt, daB es Falle 

1) R. KUHN und H. MUNCH. Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 163, S. 1. 1927. 
2) Vgl. hierzu jedoch H. EULER U. K. JOSEPHSON: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 166, 

S. 294. 1\)27. 
3) ABDERHALDEN, E. u. GIGON: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.53, 

S. 251. 1907. 
4) Vgl. hierzu A. MrTTASCH (zitiert auf S. 71) iiber "Mischkatalysatoren". 
5) Vgl. KUHN: Die Ferrnente, S.167ff. 
6) W'ALDSCHMIDT-LEITZ, E. U. A. HARTENECK: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. 

Chern. Bd. 149, S.203. 1925. 
7) Kum., R.: Liebigs Ann. d. Chern. Bd.444, S. 1. 1925. 
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gibt, wo auf verschiedene, allerdings chemisch nahe verwandte Substrate dasselbe 
Ferment wirksam seinkann. Die iX--Glykoside Maltose, iX-Methyl und das iX-Phenyl
glykosid werden durch dasselbe Ferment gespalten, ebenso die aliphatischen 
und die aromatischen P-Glykoside. Kinetische Messungen von KUHN sprechen 
fUr die Identitat des saccharose- und des ra££inosespaltenden Fermentes der 
He£e. Wir hatten hier FaIle einer nicht absoluten, sondem nur relativen Spezifitiit. 

Die "Enzymfestigkeit", die Unangreifbarkeit durch das Enzym, beruht 
darauf, daB die betre££ende Ferment-Substratverbindung uberhaupt nicht 
gebildet wird, und nicht etwa darau£, daB die Zerfallsgeschwindigkeit der 
Reaktionszwischenverbindung unmeBbar gering ist1). 

Bedeutungsvoll ist, daB nicht nur mehr oder weniger eingreifende Struktur
unterschiede maBgebend fUr die Angreifbarkeit durch das Ferment sind2 ), son
dem auch das stereochemische Verhalten der Verbindungen, die sterische An
ordnung gewisser Atomgruppen im Molekul. Das spricht mit einiger Wahr
scheinlichkeit fUr eine optisch aktive Orientierung auch des Fermentkomplexes. 
Von Fallen, bei denen die eine optische Modifikation yom Ferment uberhaupt 
nicht angegrif£en wird, bis zu solchen, wo nur ein gradueller Unterschied 
in der Spaltungsgeschwindigkeit der beiden optischen Antipoden statthat, 
finden sich aIle Ubergange. Eine scharfe Einstellung auf nur eine optische 
Modifikation zeigt z. B. die He£ezymase, die bei der Glucose, Fructose, Mannose 
nur die d-Form, nicht aber die I-Form vergart3). Bemerkenswerte stereochemische 
Einstellung bei den Lipasen verschiedener Organe4) zeigt folgende Tabelle 
(vgl. femer Bd. III, S. 914). 

Drehung der rascher verseiften Komponente. 

Rae. Substrat Pan.kr. -I Leber IMagen LIp. (Hund) 
Magen IMagen 

(Sehwein) (Pferd) Taka 

Mandelsaureathylester - + + --l... I + I T 
Mandelsauremonoglycerid . - + 0 0 0 0 
Phenylmethoxyessigsauremethylester . - + 0 0 0 + 
Phenylchloressigsauremethylester - - + ? 0 -
Phenylbromessigsauremethylester - - 0 0 0 0 
Phenylaminoessigsaurepropylester + + 0 0 0 I 0 
Tropasauremethylester + - 0 0 0 I -
Leucinpropylester + + 0 0 0 I 0 

o = nicht untersucht. 

Die Lipasen verschiedener Herkunft verhalten sich demnach den ver
schiedenen optischen Antipoden gegenuber verschieden. In dieser Hinsicht ist 
es bemerkenswert, daB die Schwein-Leberlipase, die im Racemat Mandelsaure
methylester die d-Form vOfzieht, wenn die reinen optisch aktiven Modifikationen 
vorliege:iJ., die I-Form am schnellsten spaltet, die d- und dl-Ester gleich schnell, 
aber Iangsamer als die I-Form. Die ebenfalls rechtsorientierte Takalipase verseift 
hingegen aIle 3 Formen mit gleicher Geschwindigkeit5). Dies steht mit Beob-

1) KUHN, R.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.125, S.1. 1923; Natur
wissenschaften Bd. 11, S.732. 1923. - VgI. auch K. JOSEPHSON: Hoppe-Seylers Zeitschr. 
f. physiol. Chern. Bd. 136. S. 62 (73). 1924; Bd. 147, S. 1. 1925. 

2) Vgl. hierzu u. a. E. FISCHER, M. BERGMANN U. H. SCHOTTE: Ber. d. dtsch. chern. 
Ges. Bd.53, S.509. 1920. 

3) FISCHER, E.: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd. 23, S. 2137. 1890; Hoppe-Seylers Zeitschr. 
f. physio!. Chern. Bd. 26, S. 61. 1898. 

4) DAKIN, H. D.: Journ. of gen. physio!. Bd. 30, S. 253. 1903; Bd. 32, S. 199. 1905.
WILLSTATTER, R., H. HA.UROWITZ und F. MEMMEN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physio!. 
Chern. Bd. 140, S. 201. 1924. 

5) RONA, P. U. R. AMMON: Biochem. Zeitschr. Bd. 181, S. 49. 1927. 
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achtungen von R. WILLSTATTER und H. SOBOTKA l ) in Ubereinstimmung, wonach 
die IX- und die Ii-Glucose, jede fUr sich aHein, gleich schnell vergoren werden, 
im Gemisch jedoch die IX-Glucose del' (-J vorgezogen wird. Das optisch auswahlende 
Verhalten ist auch wichtig fiir die Entscheidung, ob die verschiedenen Lipasen 
als verschiedene Fermentindividuen zu betrachten sind oder nieht. AIle sonst 
fUr die Eigenart cines Fermentes herangezogenen Eigensehaften, selbst die 
optimale H-Ionenkonzentration, enviesen sich als stark von den Begleitstoffen 
des betreffenden Fermentes abhangig2 ), nur die optische Konfiguration scheint 
dem Fermentmolekel selbst zuzukommen. "Diese Konfigurationsspezifitat 
kann bis jetzt als eine Enzymkonstante gelten. Man hat noch in keinem FaIle 
einen den Drehungssilln der vorgezogenen Komponente bestimmenden EinfluB 
von Fremdkorpern beobachtet" [WILLSTATTER3)]. Andere Beispiele einer stereo
ehemisehen Spezifitat sind: die :-lpaltung von iX-Methyl-d-Glucosid von Hefe und 
deren Unwirksamkeit auf iX-Methyl-l-Glucosid (E. FISCHER), die Spaltung des 
('l-Methyl-d-GlucOflides yon Emulsin, wiihrend das fi-Methyl-l-Glucosid gegen 
Emulsin resistent ist; die Spaltung von racemischem Arginin dureh Arginase in 
d-Ornithin und l-Arginin4), die schnellere Oxydation von l-Tyrosin als die 
der d-l- und der d-Form clurch die Tyrosinase cler Russula delica5 ) u. a. m. 
Absolute stereochemische Konfigurationsbeweise lassen sieh jedoeh auf diesem 
Wege nieht erbringen, da ein bestimmtes Ferment nicht immer jene Molekiile 
bevorzugt, die in bezug auf die Lage der Substituenten am asymmetrisehen Koh
lenstoffatom iibereinstimmen. Man kann die Fermente nicht etwa einteilen in 
solehe, clie die rechtsdrehende Komponente und solche die die linksdrehende 
schneller zerstoren, da sie sieh versehiedenen Raeematen gegeniiber in diesel' 
Hinsieht verschieden verhalten6). 

MaBgebend fUr die Spezifitat dieser Fermentreaktionen sind die verschie
denen Reaktionsgesehwindigkeiten der entstehenden Fermentverbindungen. 
Das Ferment-d-Snbstrat und das Ferment-l-Substrat sind nieht optisehe Anti
poden, ihre Bildungs- und Zerfallsgeschwindigkeit ist verschieden. 

In Fiillen, wo verschiedene Fermente auf dasselbe Substrat wirken, kann es 
dadureh, daB die verschiedenen Fermente an versehiedenen Stellen des Sub
strates angreifen, zu versehiedenen Spaltprodukten fUhren. So wird Raffinose 
dureh Invertin in Melibiose und Fructose, dureh Emulsin in Rohrzucker und 
Galaktose gespalten. In neueren Venmehen ist es sogar gelungen, Untersehiede 
des Reaktionsverlaufes hei Fermenten verschiedener Herkunft bei Gleiehheit 
des Substrates 1tnd del' Spaltprodukte aufzudecken ("Konvergenz spezifischer 
Reaktionswege" llach KUHN). KlTHN7) konnte zeigen, daB die Spaltung des 
Rohrzuekers durch die Saccharase del' Lowenbriiuhefe und die des Aspergillus 
Oryzii iiber verschiedenartige Zwischenprodukte fUhrt. Invertin aus Lowenbriiu
hefe wird dureh :x-Glucose nieht, dureh Fructose stark gehemmt; Invertin aus 
Aspergyllus Oryztt hingegen wire! gerade umgekehrt durch iX-Glucose stark, 
dureh Fructose nicht gehemmt. Z1I iX-Glucose (diejenige Form del' Glucose, die 

1) WILLSTA'l'TER, R. U. H. SOBOTKA: Hoppe-Seylers Zeitschr. Bd.123, S. 164. 1922. 
2) Vgl. R. WILLSTATTER, HAUROWITZ U. MERMEN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. 

Chern. Bd. 140, S.205. 1924. 
3) WILLSTATTlm, R.: Naturwisscnschaften Bd.14, S.937. 1926. 
4) RIESSER, 0.: L':eitschr. f. physiol. Chern. Bd. 49. S. 210. 1906. 
5) ABDERHALDEN, E. und GUGGENHEIM. Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 54, S. 331. 1907 
6) Vgl. A. R. CUSHNY: Biological relations of optically isomeric substances. Baltimore 

John Hopkins Univ. Williams a. Wilkens Company. 1926. 
7) KUHN, R.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 127, S. 234.1923; Bd. 129, 

S. 57. 1923. - KUHN, R. U. H. MtiNCH: Ebenda Bd. 150, S. 220. 1926. - EULER, H. U. K. 
JOSEPHSON: Ebenda Bd. 132, S. 301. 1923. 
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im Rohrzucker vorkommt) hat die Hefesaccharase gar keine Affinitat. "Daraus 
muB man per exclusionem schlieBen, daB die starke Verlangsamung der Inver
sionsgeschwindigkeiten, die man bei Zusatz von gewohnlicher Lavulose beob
achtet, auch bei Zusatz der im Rohrzucker vorliegenden Form dieser Ketohexose, 
die im freien Zustande noch unbekannt ist, zu finden sein wird1). Aber nicht aIle 
Heferassen verhalten sich so wie die erwahnten. Die Saccharasen verschiedener 
Hefen verhalten sich bald wie Gluco-, bald wie Fructosaccharasen2). Die Hefe
saccharase spaltet aIle die bisher bekannten Glucoderivate des Rohrzuckers, 
in denen die fUr die Vereinigung mit dem Ferment maBgebende Fructosehalite 
des Rohrzuckermolekiils unberuhrt ist (wie bei Gentianose, Raffinose, Stachyose, 
Hesperonal), wahrend Melezitose, ein Fructoderivat des Rohrzuckers, durch 
Hefesaccharasen nicht angegriffen wird3). - Ein weiteres, sehr bedeutungsvolles 
Beispiel fUr diese "Konvergenz spezifischer Reaktionswege" ist ebenfalls von 
R. KUHN4) bei der Starkespaltung durch verschiedene Amylasen aufgedeckt 
worden. Bei dieser Spaltung entsteht immer Maltose, bei Malzamylase aber 
primar die /l-Modifikation, bei Pankreas- oder Takadiastase hingegen die ex-Maltose. 

Der Nachweis spezifischer Fermentwirkungen auf Grund des Vergleichs 
der Reaktionsgeschwindigkeiten ist jedoch bei ungleicher Affinitat des Fermentes 
zum Substrat nicht moglich. "Wenn die Quotienten der Reaktionskonstanten 
(oder der Enzymwerte), die sich beim Vergleich von zwei Substraten ergeben, 
mit der Herkunft und dem Reinheitsgrade des angewandten Fermentes wechseln, 
so ist dies noch kein Beweis fUr die Existenz von zwei absolut spezifischen En
zymen. Nur wenn die Affinitaten des Fermentes zu beiden Substraten, die ver
glichen werden, zufallig untereinander immer ubereinstimmen, oder wenn die 
Substratkonzentration, bei der der Vergleich angestellt wird, so groB ist, daB 
in beiden Fallen, unabhangig von Schwankungen der beiden Dissoziations
koeffizienten, praktisch das gesamte Ferment an das Substrat gebunden ist, 
kann man Konstanz der Enzymquotienten erwarten." So konnte man bei dem 
oben erwahnten Vergleich der Hydrolysengeschwindigkeit des Rohrzuckers 
und der Raffinose fur unendlich groBe Substratkonzentration (also wenn es sich 
bei den Hydrolysen urn die Wirkungen ein und desselben Fermentes handelt, 
fur aquimolekulare Mengen der Ferment-Rohrzucker- und Ferment-Raffinose
verbindungen) finden, daB Saccharase und Raffinase in jedem der untersuchten 
Invertine in ein und demselben Mengenverhaltnis enthalten ist5). 

Temperatureintlu{3. 
Wie bei den nichtfermentativen chemischen Reaktionen, so wird auch 

bei den fermentativen Prozessen die Geschwindigkeit, mit der die Gleichgewichts
lage der Reaktion erreicht wird, durch Erhohung der Temperatur erhoht, ohne -
wenigstens bei den hydrolytischen Prozessen mit auBerst geringer Warme
tonung - die Gleichgewichtslage zu verschieben. Die Lage des Gleichgewichtes 
Rohrzucker-Saccharase fanden EULER und LAURIN6 ) fast unabhangig von der 
Temperatur. Der Temperaturkoeffizient, d. h. die ErhOhung der Reaktions-

1) R. KUHN und H. MUNCH: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 163, S. 1. 1927. und 
zwar S. 11. 

2) R. KUHN und H. MUNCH: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 150, S. 220. 1925. 
3) R. KUHN und H. MUNCH: I. c. und J. LEIBOWITZ und P. MECHLINSKY: Ber. 

Chern. Ges. Bd. 59. S. 2738. 1926. 
4) R. KUHN: Ann. der Chern. Bd. 443, S. 1. 1925. VgI. Bd. III. 
5) R. KUHN in Oppenheimers Ferrnente. - Vgl. auch JOSEPHSON: Hoppe-Seylers Zeit

schrift f. physiol. Chern. Bd.147, S. 140. ]925. 
6) EULER u. LAURIN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 1l0, S.91. 1920. 
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geschwindigkeit bei einer um 10° hoheren Temperatur, bewegt sich zwischen 
2 und 3. Bei den Fermenten kommt aber noch hinzu, daB sie mit zunehmender 
Temperatur einer Zerstorung unterliegen. Der Punkt oder das Gebiet, wo die 
durch die Temperaturerhahung verursachte Inaktivierung die fordernde Tempe
raturwirkung tiberwiegt, gibt das Temperaturoptimum des betreffenden Fer
mentes. In diesem wird die Geschwindigkeitszunahme der Spaltung durch die 
Zunahme der Fermentzerstorung gerade ausgeglichen. Von einem scharf be
grenzten Optimum kann jedoch keine Rede sein, da die Temperaturwirkung 
je nach Erhitzungsdauer, Begleitstoffen, Salzen, H-Ionenkonzentration bei einem 
und demselben Ferment variiert. Begleitstoffe schtitzen das Ferment, und in 
Verbindung mit dem Substrat oder mit den Spaltprodukten kann das Ferment 
hahere Temperaturen vertragen als in gereinigtem Zustande1). 

Ionenwirkungen. 
Nach den grundlegenden Untersuchungen von SORENSEN 2) ist die Aciditat 

(die H-Ionenkonzentration) der Lasung, in der das Ferment tatig ist, maBgebend 
fUr die Wirksamkeit des Fermentes. Bei einer bestimmten H-Ionenkonzentration 
oder innerhalb eines bestimmten mehr oder weniger breiten Bereiches der H-Ionen
konzentration entfaltet das Ferment seine optimale Wirkung, bei allen anderen 
ist diese geringer. Angaben tiber die Fermentwirkung ohne Angabe der H-Ionen
konzentration, bei der die Wirkung untersucht wurde, sind wertlos. Die Be
stimmung der optimalen H-Ionenkonzentration ftir die verschiedenen Fermente 
ist daher der Gegenstand vieler Untersuchungen gewesen. 

Tragt man die relativen Wirksamkeiten (die Wirkungen im Verhaltnis zur 
optimalen Wirkung) auf die Ordinate eines rechtwinkligen Koordinatensystems, 
die negativen Logarithmen der H-Konzentration auf die Abszisse, so erhalt man, 
wie es MICHAELIS gezeigt hat, eine Kurve von der Form einer Dissoziationskurve 
(bzw. Dissoziationsrestkurve) einer schwachen Saure oder einer schwachen Base. 
Ein Beispiel sei das Verhalten des Invertins. Auf Grund dieser Tatsache nahm 
MICHAELIS3 ) an, daB die Fermente schwache Basen oder schwache Sauren bzw. 
amphotere Stoffe sind, deren wirksamer Teil das Kation oder das Anion oder der 
undissoziierte Anteil ist. Ob man mit einer Base oder mit einer Saure zu tun hat, 
sollten die Kataphorese- und Adsorptionsversuche mit demselben Ferment er
geben. Der Sinn der Wanderung im elektrischen Strom soUte zeigen, ob das 
Ferment bei der jeweiligen H-Ionenkonzentration als Anion oder als Kation oder 
im unelektrischen Zustande sich befindet. Bei den Adsorptionsversuchen war der 
leitende Gedanke die Annahme, daB die negativen Adsorbentien die Ferment
Kationen, die positiven Adsorbentien die Ferment-Anionen adsorbieren. Doch hat 
sich spater gezeigt, daB sowohl die Richtung der elektrischen Wanderung wie auch 
die Adsorbierbarkeit stark von den Begleitstoffen abhangen und bei sehr unreinen 
Fermentlosungen iiber die Natur des Fermentes nichts aussagen4). Abb.3 (S. 82). 

1) Vgl. z. B. WILLSTATTER, GRASER u. KUHN: Uber die Temperaturempfindlichkeit 
der Saccharase in Abhangigkeit vom Reinheitsgrad. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. 
Chern. Bd. 123, S. 1. (72) 1922. - EULER: Ebenda Bd. 108, S. 64. 1919. Hier (S. 76) auch 
die Definition der "Tatungstemperatur" als diejenige Temperatur, bei der das Ferment 
in waBriger Lasung (ohne Substrat, bei festgelegtem bzw. optimale~ PH) nach 60 (bzw. 30) 
Minuten langer Erhitzung auf die Hiilfte seiner Aktivitat sinkt. Uber Temperaturinakti
vierung der Fermente vgl. EULER u. A. UGGLAS: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. 
Bd.65, S. 124 U. EULER U. KULLBERG: Ebenda Bd.71, S. 134. - Vgl. auch hierzu KUHN: 
Fermente, S. 146ff. 

2j SORENSEN, S. P. C.: Biochem. Zeitschr. Bd. 7, S.45. 1908. 
3) Vgl. MICHAELIS: Die Wasserstoffionenkonzentration. Berlin: Julius Springer 1914. 
4) WILLSTATTER, GRASER u. KUHN: Hoppe.Seylers Zeitschr. f. physio!. Chern. Bd. 123. 

S. 1 (73). 1922. - Vgl. auch A. PEKELHARING U. W. E. RINGER: Ebenda Bd. 75, S. 282. 1911. 
Handbuch der PhysioJogie I. 6 
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Die Theorie von MICHAELIS nahm zunachst auf die Rolle des Substrates 
fur das H-Optimum keine Rucksicht. Weitere theoretische Uberlegungen fuhrten 
MICHAELIS dazu, seine ursprungliche Auffassung aufzugeben und nicht den 
Dissoziationszustand des Fermentes, sondern den der Fermentsubstratverbin
dung fur den Wirkungsgrad verantwortlich zu machen1). 1m Falle des Invertins 
ware demnach der Invertin-Rohrzuckerverbindung die Saurenatur zuzuschreiben. 
Die Unabhangigkeit der PH-Aktivitatskurve von der Substratkonzentration 
wie auch die der ps-Kurve (die die Abhangigkeit der Fermentwirkung von dem 
negativen Logarithmus der Substratkonzentration darstellt) von der H-Kon
zentration spricht aber gegen diese Vorstellung2). Deshalb nimmt KUHN an, 
daB es prinzipiell nicht richtig ist, die PH-Kurve als eine Dissoziationskurve 
zu deuten, und daB auch die ps-Kurven keinen AufschluB uber die wahren Dis
soziationskonstanten der Enzym-Substratverbindung geben. Nach seinen 
Untersuchungen ist das Gleichgewicht zwischen Ferment und Zucker von der 
t Wasserstoffzahl unabhangig. Vom 
T PH-Optimum bis ins alkalische Ge-
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tionsgeschwindigkeit trotzdem von 
h3 ) abhangt, so muB angenommen 
werden, daB die h die Zerfallsge
schwindigkeit der Invertin-Rohr
zuckerverbindung bestimmt4). 

NORTHROP5) nimmt eine Be
einflussung des Substrates und nicht 
des Fermentes durch die H-Ionen 

.3 2 an. Er konnte zeigen, daB bei der 
-log{!tJ9 trypt.ischen und der peptischen Ver

Abb. 3. Die Abhangigkeit der Invertinwirkung dauung die H-Ionenkonzentration 
von der Wasserstoffionenkonzentration. Die des groBten Dissoziationsgrades des 

Reaktion wird reguliert durch 1 
D Gemisch von OHa + NH4 Cl, 0 Phosphat- Substrates mit der optima en Fer-
gemische, + Acetatgemische, x Essigsaure, mentwirkung zusammenfallt; im iso-

f:, Salzsaure. elektrischen Punkt des Substrates 
(Nach L. MIOHAELIS und H. DAVIDSOHN.) ist die Wirkung die geringste. Hier 

bestimmt also die fur die optimale 
Fermentwirkung erforderliche H-Konzentration den Dissoziationszustand des 
Substrates, nicht den des Fermentes. Das Pepsin soli nur mit den EiweiB
kationen, das Trypsin nur mit den EiweiBanionen wirken. Fur eine andere 
Gruppe der proteolytischen Fermente bei gewissen pflanzlichen Proteasen 
ist dagegen gerade im isoelektrischen Punkt die beste Spaltung nachge-

1) Vgl. L. MIOHAELIS: Biochem. Zeitschr. Bd. 60, S.9l. 1914. 
2) 'Vgl. hierzu EULER, JOSEPHSON u. MYRBAOK: Hoppe.Seylers Zeitschr. f. physiol. 

Chem. Bd. 134, S. 39. 1924, wobei unter Beriicksichtigung des elektrochemischen Charakters 
des Fermentes ti'bereinstimmung der Theorie mit den experimentellen Tatsachen erreicht wurde. 

3) h = Wasserstoffionenkonzentration. 
4) KUHN: Naturwissenschaften, zitiert auf S. 83; ferner: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. 

f. physiol. Chem. Bd. 125, S. 28 (49). 1922/23 u. Zeitschr. ~. physikal. C~em. Bd. 109, S. 68. 
1924. - VgI. auch EULER u. MYRBAOK: Hoppe-Seylers Zeltschr. f. phYSlOI. Chem. Bd. 120, 
S. 61. 1922. ' 
, jj) VgI. NORTHROP: Journ. of gen. physiol. Bd.2, S.471; Bd.3, S.715. 1921; Bd.4, 
~. 261i :ad. 5, K 263. 1923 u. Naturwissenschaften Rd. 11, S.713. 1923. 
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wiesen1 ). Das pwOptimum ist hier gar nicht dem Ferment eigentumlich, 
sondern wechselt mit dem Substrat. Fibrin wird durch die Carica- und Ana
nasproteastopimal hoi 7,2, Gelatine nnd Pepton bei 5,0 hydrolysiert. 

Die NORTHRop,.;che Ansicht kann jedoch nicht verallgemeinert werden. 
So finden wir h('i den kohlehydrab-ipaltenden Fermenten das H-Optimum, 
unabhangig VOIl deL' Natur del' Substrate, wenn diese durch dasselbe Ferment 
gespalten werden, giPi('h. Kl;H~ erortert den Gedanken, daB Enzym und H-Ion 
gleichzeitig und all Yl'rsehiedenen Stellen das Substratmolekul angreifen. "Die 
kohlehydrat- und glyko,.;idspaltenden Fermente erscheinen als Katalysatoren 
infolge der gro13eren Empfindlichkeit, die der Enzym-Zuckerverbindung im 
Vergleich mit dell Zuckern selbst den vVasserstoffionen gegenuber zukommt. 
Die Ursaehe hierVOll llmg die Verstarkung der basischen Natur der atherartig 
gebundenell Sauerstoffatome sein, die mit der Bindung des Enzyms im Zucker
molekiil erfolgt.2)", So win! daR Problem der enzymatischen Hydrolysen mit 
dem del' n~inen H-KataJysc verkniipft. In dies em Zusammenhange sind Unter
suchungen von ErLER 7:111n Vergleich der H-Ionen und der Fermentkatalyse 
lehrreieh. Es war bei dieRen zur Erreiehung desselben Umsatzes bei der Rohr
zuckerhydrolyse die zehmnillionenfaehe Konzentration des Fermentes an H-Ionen 
erforderlich. ,,1m Falle der Fermentkatalyse ist die Hydrolyse das Ergebnis 
einer kleinen Katalysatorkonzentration und einer hohen Affinitat zum Substrat; 
bei dE)r HCI-Katalyse jst eine groBe Konzentration des Katalysators, der zum 
Substrat eine annahernd zehmnillionenmal geringere Affinitat besitzt, zur 
Erzielung', derselben Reaktionsgesehwindigkeit erforderlieh.3)" 

Eine allseitig hefriedigende Erklarung der H-Ionenwirkung steht jedenfalls 
noeh aus. Feststehend bleibt die ausRehlaggehende Rolle der H-Ionenkonzen
tration hei del' Fermentwirkung: der elektroehemisehe Charakter von Ferment 
und Substrat ist von wesentlicher Bedeutung fur die Fermentreaktion. 

Hier sci cine Tabelle der B-Ionenoptima der wichtigsten Fermente mit
geteilt, die dem \Verk yon WALDSCHMIDT-LgITZ (S. II) entnommen ist. 

HnZYln 

Pankreaslipase 
Magenlipase . 
gicinuslipase . 
Pepsin 
Trypsin 
Erepsin 
Urease 

pwOptimum 

S 
4 ---.J 

4,7 
1,;")- 1,6 
7,8--8,7 

7,8 
7,0 

Enzym 

Saccharase. . . 
::\faltase . . . . 
P' -Glucosidase 
Pankrcasamylase 
Malzamylase 
Katalase 

PH"Optimum 

4,2 
6,1-6,8 

5 
6,7-7,0 
4,6-5,2 

7 

Nehen der Rolle del' H-Ionen darf die anderer Ionenarten nicht vernach
lassigt werden, wenn diese aueh hinter der Bedeutung der H-Ionen zuruektreten. 
Seit langem bekannt ist die Unentbehrliehkeit der Caleiumionen fur die Lab
wirkullg und die Fibringerinnung, ferner die gewisser Anionen, namentlich des 
Chlors, fur die tierisehe Diastase (vgl. Bd. 3, S. 937). Niemals darf aber die 
Wirkungsweise eines Ions alleill betrachtet werden, sondern stets in Verbilldung 
mit der der (stets anwesenden) B-Ionen: mit Anderung der Reaktion konnen 
Rich die Wirkungen anderer Ionenarten aueh andern. So hemmt nach HAHN, 

1) V gl. W ILLSTATTER U. UMSSMANN: Hoppe-Deylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Rd. 138, 
S. 184 (198). H124. - ABDERHALDEN, E. U. A. FODOR: Fermentforsch. Rd. 1, S. 533. 1916. -
Vgl. auch R. WILLSTATTER u. CSANYI: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Rd. 117, 
R. 172 (Emulsin-pwOptimum). 

2) KUHN: Naturwissenschaften Bd.3;"), S. n2. 1923. 
3) Vgl. ELLER: Rer. d. dtsch. chem. Ges. Rd. 55, S.3589. 1922. 

6* 
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HARl'UDER und MICHALIKl) Salzzusatz die Malzamylase bei saurer Reaktion und 
fordert sie bei alkalischer. Diese Beobachtung steht nicht vereinzelt. Auch 
bei der Autolyse, bei der peptischen Verdauung, bei der Katalasewirkung ist 
eine verschiedene Beeinflussung des fermentativen Vorganges durch die Salze 
bei verschiedener H-Ionenkonzentration festgestelit worden. So ist die hem
mende Wirkung der Anionen S04' CI, NOs auf die Katalase bei saurer Reaktion 
(PH 3-5) sehr ausgesprochen, bei a.lkalischer (PH 7,3-8) ist sie schwach bzw. 
kaum nachweisbar2). Bei der peptischen Verdauung zeigten Na, K, Ca auf der 
sauren Seite des Optimums und im Optimum selbst (PH 2,1-2,2) in schwacher 
Konzentration keinen meBbaren, in starkerer Konzentration einen hemmenden 
EinfluB, auf der a.lkalischen Seite des Optimums fordern sie in geringer Kon
zentration, um bei steigender Konzentration wieder in hemmende Wirkung 
iiberzugehenS). Auch bei der Autolyse (von Lebern) war die Beeinflussung durch 
Neutralsalze deutlich nachweisbar. CI, S04' Citrat hemmten bei optimaler 
Reaktion (PH etwa 3,6) deutlich; bei Anderung der Aciditat (bei PH 5-6) trat 
aber eine vollige Umkehr der Wirkung ein: Forderung statt Hemmung bei 
gleichbleibender Salzkonzentration. Von den Kationen hemmten Na, K, Ca in 
starkeren (in bis n/2n), forderten in schwacheren (n/4 bis n/lO) Konzentrationen4). 

Aber nicht nur das AusmaB der Fermentwirkung, sondern auch ihre Richtung 
kann durch Ionen beeinfluBt werden. Bemerkenswerte Untersuchungen von 
EMBDEN und seinen Mitarbeitern haben gezeigt, daB die Spaltung des Lact
acidogens im zellfreien Muskelsaft durch die Ionen CNS, J, CI wie auch durch das 
Magnesium gefordert wird, wahrend Ca und F die Synthese des Phosphatesters 
begiinstigt. Besonders F wirkt in minimalsten Mengen bis zum volligen Ver
schwinden der freien Phosphorsaure5). 

Aktivatoren. 
Die verschiedenen Salze bilden nach dem Vorangehenden eine Gruppe der 

Aktivatoren, :von Stoffen, die die fermentative Wirkung in positiver oder nega
tiver Richtung beeinflussen. Diese Aktivierungen konnen sehr verschiedener 
Natur sein. So beruht die Aktivierung, die (Pankreas-)Lipase durch CaCl2 

und Albumin erfahrt, auf Adsorptionsvorgangen: es wird dadurch ein besonders 
giinstiger Zustand des Kontaktes des wasserloslichen Enzyms mit seinem wasser-

unloslichen Substrat erreicht. Adsorbate wie AlbUmin(LF~tt nennt WILL-Ipase 
STATTER "komplexe Adsorbate", solche, die durch Zusammenwirken mehrerer 
Aktivatoren entstehen, wie z. B. Calciumoleat--Albumin, hingegen "ge-

I I 
Fett Lipase 

koppelte". "Ober Einzelheiten vgl. Bd. 3, S. 919). 
Wahrend diese auf Adsorptionsvorgange zuriickfiihrbaren Aktivierungen 

ganz unspezifisch sind, haben wir es bei den Cofermenten des Trypsins oder 
der Zymase mit spezifisch chemischen Beeinflussungen der Affinitat des Fer~ 
mentes zu tun. Namentlich durch die Untersuchungen von W ALDSCHMIDT-

1) HAHN, HARpUDER u. MICHALIK: Zeitschr. f. BioI. Bd. 71, S. 287 u. 302. 1919; Bd. 73, 
S.lO. 1921; Bd.74, S.217. 1922. - WILLSTATTER, WALDSCHMIDT-LEITZ u. A. R. HESSE: 
Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd.126, S.143 (150). 1922/23. 

2) RONA, P., A. FIEGEL U. Y. NAKAHARA: Biochem. Zeitschr. Bd.160, S.272. 
3) RONA,P. U. H. KLE1NMANN: Biochem. Zeitschr. Bd.150, S.444. 1924. 
') RONA, P. u. E. MIsLOWlTZER: Biochem. Zeitschr. Bd.146, S.1. 1924. 
5) VgI. Handb. d. Physiol. Bd. VITI/I, S.396. Dort auch Literatur. - VgI. auch H. 

EULER: Svenska kemisk Tidskr. Bd.35, S.229. 1923. . 
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LEITZ1) ist die Aktivierung des Trypsins durch die Enterokinase aufgeklart 
worden (s. Bd. 3, S. 953). Sie erfolgt nach stochiometrischen Verhaltnissen, 
sie ist keine Fermentwirkung, wie man dies vorher namentlich auf Grund der 
Arbeiten von BAYLISS und STARLING annahm. Die Enterokinase hat die Bedeutung 
eines Hil£ssto£fes fiir die Spaltung gewisser besonderer struktureller Verbindungen, 
ebenso wie die Aktivierung des Papains durch Blausaure fiir die Hydrolyse 
einfacher gebauter Substrate, wie z. B. Pepton spezifisch ist. Sie erweitert den 
Wirkungsbereich diesel' Fermente, die aber auch ohne sie auf andere Substrat
gruppen wirken konnen. Auch bei der Garung ist ein Aktivator, die Co-Zymase, 
tatig2). Diese ist kochbestandig und dialysierbar. Wird sie durch Auswaschen 
mit Wasser oder durch Dialyse der Hefo entzogen, so hort die Garwirkung auf, 
11m nach Zusatz zur zuriickbleibenden Hefemasse wieder aufzutreten. Dber ihro 
Wirkungsweise liegoll Untersuchungen von EULER und MYRBACK3 ) vor. Nach 
dies en greift sie in die orsten Stufen der Garung ein und ist fUr die BiIdung von 
Zuckerphosphatestern erforderlich. Dber den Zusammenhang des Cofermentes 
der Garung und Atmung vgl. MEYERHOF, dieses Handbuch Bd. 8,1. Teil, S. 4954 ). 

Fermentgifte. 
Erst durch Festlegung der Wasserstoffionenkonzentration und Gleich

haltung anderer Bedingungen wie auch durch die Moglichkeit, Fermente in 
verschiedenen Reinheitsstufen herzustellen, war man in der Lage, den EinfluB 
"fremder Stoffe", hemmender wie fordernder, aus 
wirkung zu studieren. 

Zahlreich sind die Untersuchungen iiber den 
EinfluB verschiedener anorganischer und organischer 
Verbindungen auf die 'Fermente. Diese sind aus 
mannigfachen Grunden von Wichtigkeit. Der Ein
fluB von Verbindungen mit bekannten wirksamen 
Atomgruppen versprach gewisse Anhaltspunkte zur 
Charakterisiorung bestimmter Atomgruppen im Fer
mentmolekiiI5). Menge und Grad der Wirkung des 
betreffenden "Giftes" lieferten Grundlagen fUr Dber
legungen iiber stochiometrische Beziehungen und 
fur Vorstellungen betreffs MolekulargroBe del' Fer
mente6). Die groBe Spezifitat del' hemmenden 
Verbindungen selbst bei nahe verwandten Ferment
arten laBt vorher iibersehene Unterschiede gleich
artig wirkender Fermente offenbar werden. Um-

dem Verlauf der Ferment-
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Abb.4. Inaktivierung der 
Saccharase durch Sublimat
Absc. Wirksamkeit in Proz. 
des Anfangswertes, Ordin: ng 

Hg C12 • 

1) WALDSCHMIDT-LEITZ, E.: Hoppe-Seylors Zeitschr. f. physioI. Chern. Bd. 132, fl. lSI. 
1924. - VgI. auch Natllrwissenschaften Bd. 12, S.133. 1924. 

2) HARDEN, A. U. W. J. YOUNG: Proc. of the roy. soc. of London, Ser. B, Bd. 77, S. 405; 
Bd.7S, S. 36S. 1906; Bd. SO, S.299. 1905; Bd. SI, S.336. 1909. - Vgl. auch A. HARDEN; 
Alcoholic Fermentation. 3. Auf I. London 1923. 

3) EULER u. MYRBXCK: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 139, S. 15. 1924 
li. S. 2SI. 1924. 

4) Vgl. ferner Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 101, S, 165. 1918 u. Bd. 102, 
S. 1. 1915; dann Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. ISS, S. 184. 1921. 

5) EULER u. SVANBERG: Fermentforsch. Bd.3, S.330. 1920; Bd.4, S.29. 1920/21. 
Ferner EULER u. MYRBACK: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 125, S. 297.1922/3. 
- MYRBACK: Ebenda Bd. 15S, S. 160. 1926. (Hier wurden von inaktivierenden Stoffen 
auf Saccharase u. a. untersucht Metalle, verschiedene Sauren, aromatische Amine. Die Unter
suchungen zeigen, daB in der Saccharase ein Aldoserest vorhanden ist. Diese Aldehydgruppe 
tritt mit dem vergiftenden Amin in Reaktion.) 

6) EULER U. MYRB;(CK: Zeitschr. f. d. ges. expo Med. Bd. 33, S: 483. 1923. 
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gekehrt konnen Giftwirkungen mit Hilfe der Fermente analysiert werden, da 
schon geringe Abweichungen von der normalen VerIaufskurve der Ferment
wirkung die "Giftwirkung" zu messen und die Art derselben quantitativ fest
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zustellen gestatten. Manche Probleme der 
sog. "Zellgifte", in den meisten Fallen wohl 
"Fermentgifte", waren so der experimen
tellen Forschung zuganglich. 

Zwischen folgenden Arten der Inak
tivierung durch zugesetzte fremde Stoffe 
ist zu unterscheiden (MYRBAOK): 1. Die 
reversible Inaktivierung, durch ein Gleich
gewicht zwischen Ferment und Hemmungs
stoff bedingt. 2. Eine irreversible Zer
storung des Fermentes unter Einwirkung 
derselben Wirkungsstoffe, infolge geringer 
Stabilitat der Fermentverbindung, wie die 
des freien Fermentes. 3. Eine irreversible 
Inaktivierung durch gewisse Hemmungs
stof£e, die in einer zeitlich fortschreitenden 
Reaktion an das Ferment gebunden werden. 

Untersuchungen tiber die vergiftende 
Wirkung von Schwermetallen, Hg, Ag, auf 
Fermente, speziell auf Saccharase, liegen 

5 6 7 8 
-f/H 

Abb. 5. Abhangigkeit der Wirkung 
einer gegebenen Chininkonzentration 

fI vor allem von EULER, SVANBERG und 
MYRBAOK1 ) vor. Eine solche Inaktivierungs
kurve der Saccharase durch Sublimat illu
striert Abb. 4. Es bildet sich in der Losung 
ein Gleichgewicht zwischen Ferment und 
Metallsalz aus. Die Inaktivierung ist voll
standig reversibel: durch Einleiten von 

von deren H-Jonen-Konzentration. 
Abszisse: PH der Chinin - Intervase
Lasung. Ordinate: Hemmung der In
vertasewirkung in Proz. der totalen 

Hemmung. 
Schwefelwasserstoff wurden 96% der ur

sprtinglichen fermentativen Wirkung wieder erhalten. Die Ag- bzw. Cu-, Pb-, 
Cd-, Zn-Inaktivierung dtirfte darin bestehen, daB die Saccharasesaure bzw. die 
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Abb. 6 und 7. Abhangigkeit der Chininwirkung. (Hemmung der Invertasewirkung) von 

der Chininkonzentration. 

Fermentlactatsaure ein schwach dissoziiertes Ag- usw. Salz bildet, wahrend das Hg 
an die basischen Gruppen des Fermentes gebunden wird (MYRBAOK). Ebenso ist 

I) EULER u. SVANBERG: Fermentforschung Bd.3, S.320. 1920. - MYRBACK, K.: 
Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 158, S. 160. 1926. 
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die Vergiftung durch Phosphorwolframsaure, Pikrinsaure auf die Bildung schwach 
dissoziierter Saize zwischen den betre££enden Sauren und einer schwachbasischen 
Gruppe des Saccharasemolekiils zuriickzufiihren. Bemerkenswert ist, daB die In
aktivierung des Fermentes mit der Zeit von selbst zuriickgehtl). Diese Selbstrege
neration bIeibt jedoch in hochgereinigten Saccharaselosungen aus; derVorgang 
wird durch die Anwesenheit von £ermentativ unwirksamen Beimengungen veran
IaBt. Die nachstIiegende chemische Deutung des Vorganges ist nach EULER die, daI3 
das Hg bzw. Ag-Ion von der Saccharase mit verhaitnismaBig groBer Geschwindig
keit gebunden wird, daB abel' sofort eine mit geringerer Geschwindigkeit verIaufende 
Reaktion einsetzt, durch die die Verunreinigung mit den vergiftenden Metallionen 
reagiert und diese dadurch der Saccharase entziehtZ). Die Vergiftung der Katalase 
durch Blausaure3 ) ist ebenfalls reversibel; nach Wegoxydation der Blausaure durch 
H Z0 2 erlangt das Ferment seine vorherige Wirksamkeit fast ganz zuriick 4, 5). 

Bei del' Vergiftung der Invertase durch Chinin tritt die Bedeutung del' 
Wasserstoffionenkonzentration deutlich zutage. Eine und dieselbe Chininkon
zentration wirkt aber unter denselben Versuchsbe-
dingungen, nur bei variierter H-Ionenkonzentration 
ganz verschieden. Dies zeigt Abb. 5. Mit wachsen
dem PH, d. h. je aikalischer die Reaktion wirkt, 
steigt die Chininwirkung an, entsprechend del' zu
nehmenden Dissozia tion des Chininsaizes 6) . 

Wahrend bei dem System Invertase-Chinin del' 
Verlauf der Giftwirkung nach dem Typus einer 
Adsorptionsisotherme vor sich geht und die Ver
giftung auch sonst aIle Eigenschaften eines Ad
sorptionsvorganges au£weist, verlauft die Vergiftung 
bei dem System Lipase-Chinin (Abb. 6-8) nach einer 
ganz anderen GesetzmaBigkeit: bei Zunahme del' 
Giftkonzentration nach cineI' geometrischen Reihe 
nehmen die Geschwindigkeitskonstanten del' Fer
mentwirkung nach einer arithmetischen Reihe abo 
Hier liegen Verhaltnisse vor, wie sie in del' Reizphy
siologie beobachtet worden sind. Einen dritten 
Vergiftungstyp stellt die Vergiftung del' Invertase 
durch p- oder m-Nitrophenol dar (Abb. 9). Die 
Wirkung hat einen Schwellenwert; von diesem an 
ist die Hemmung proportional del' Gi£tkonzentration: 
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Abb. 8. Abhangigkeit del' 
Chininwirkung (Hemmung 
del' Lipasewirkung) von del' 

Chininkonzentration. 
Abszisse: Logarithmus del' 

Chininkonzentration. 
Co = 0,102 g Chinin. hydro
chlor im Liter. Ordinate: 
Geschwindigkeitskonstanten 
del' Lipasewirkung. (Katzen-

serum). 

die Konzentrationshemmungskurve hat einen geradIinigen VerIau£. Die "Gift
breite " , d. h. die Spanne zwischen del' eben wirksamen und del' eben todlichen 
Konzentration ist sehr eng; bereits die doppelte Hohe del' eben wirksamen 
Konzentration bewirkt eine totale Hemmung der Invertasewirkung, wahrend 

1) EULER u. SVANBERG: Fermentforschung Bd.3, S.330. 1919/20. 
2) Vgl. hierzu MYRBACK: Zitiert auf S. 85 (S. 226). 
3) Vgl. RONA, FIEGEL u. NAKAHARA: Biochem. Zeitschr. Bd.160, S.272. 1925. Vgl. 

auch H. v. EULER und K. .JOSEPHSOHN. Lieb. Ann. Bd. 455, S. 1. 1927. 
4) Uber die aktiv-ierende Wirkung von Blausaure (und H 2G) auf Saccharase und Papain 

vgl. MENDEL U. BLOOD: Journ. of bioI. chem. Bd. 8, S. 177. 1910. - WILLSTATTER, GRASS
MANN u. AMBROS: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 151, S. 300. 1926. - EULER 
u. SVANBERG: Fermentforschung Bd. 3, S.336. 1920/21. 

5) Neuere Versuche von MYRBACK tiber die Salzwirkung mit Amylasen (Speichel-, 
Pankreas- und Malzamylase) vgl. Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chell!: Bd. 159, S. 1. 1926. 

6) RONA u. BLOCH: Biochem. Zeitschr. Bd. ll8, S.185. 1921. - Uber die Bedeutung 
del' Aciditat ftir die Aminvergiftung vgl. ErLER U. MYRBACK: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. 
physioI. Chem. Bd. 125, S.297. 1923. 
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bei dem durch den Fall "Chinin-Lipase" vertretenen Typ die todliche Konzen
tration die eben wirksame urn das Tausendfache ubertrifft. 

Diese Beeinflussung der Fermentwirkung durch verschiedene Alkaloide, 
speziell durch Chinin, zeigt eine sehr stark spezifische Einstellung. So wirkt 
Chinin auf Menschenserumlipase bereits in sehr geringen Konzentrationen (in 
der gewahlten Versuchsanordnung in Hundertstel Milligramm), wahrend Leber
lipase selbst gegen lOOOmal hahere Konzentrationen als unempfindlich gefunden 
wurde. Gegen Atoxyl ist hingegen die Leberlipase viel empfindlicher als die 
Serumlipase und auch als die Pankreaslipase. Es erhebt sich nun die Frage, 
wie weit diese Unterschiede in der Giftwirkung auf die Fermente selbst oder auf 
die die Fermente begleitenden Beimengungen zu beziehen sind. DaB die eventueIl 
maBgebenden Beimengungen auf aIle FaIle sehr fest mit dem betreffenden 
Ferment verbunden sein mussen, zeigen Versuche, bei denen Fermente, die sich 
gegen das angewandte Alkaloid verschieden verhalten, in ihrem naturlichen 
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Abb.9. Wirkung des m- und 
p-Nitrophenols auf Inver
tase. Abszisse: Konzentra
tion der Nitrophenolliisung 
in g Mol/Liter. Ordinate: 
die Hemmungskoeffizienten. 

Medium, z. B. im Serum, vermischt wurden: Das Ver
halten des einen Fermentes gegen das Gift wurde nicht 
auf das andere ubertragen, sondern jedes Ferment 
verhielt sich so, als wenn es allein in der Lasung 
ware. Untersuchte man das Verhalten des nach 
WILLSTATTER gereinigten Fermentes gegen das Gift 
und verglich dies mit dem des Fermentes im unge
reinigten Zustande, so fand man in vielen Fallen 
nur einen geringgradigen Unterschied. So konnte bei 
der Serumlipase und bei Anwendung von 1- und 
V'-Cocain kein Unterschied zwischen dem Verhalten 
des gereinigten und des ungereinigten Fermentes ge
funden werden. Bei der Leberlipase hemmte Atoxyl 
das gereinigte Ferment urn 6% weniger, Trypaflavin 
urn denselben Betrag mehr, Homatropin urn 13% 
weniger. Gegen Coffein und Pilocarpin war aber die 
gereinigtere Lipase deutlich empfindlicher geworden, 
bei Coffein urn 22%, bei Pilocarpin urn 25%. Oft sind 
die Unterschiede noch deutlicher. So wird die unge

reinigte, gegen Chinin refraktare Magenlipase vom Schwein nach weitgehender 
Reinigung gegen dieses Alkaloid sehr empfindlich, wahrend die gegen Atoxyl in 
ungereinigtem Zustande sehr empfindliche Leberlipase vom Kaninchen in stark 
gereinigtem Zustande gegen Atoxyl fast unempfindlich ist. Mischt man die 
einzelnen Fermentarten in verschiedener Reinheitsstufe oder die gereinigten, 
die sich gegen ein Gift different verhalten, so behalt jedes Ferment in der 
Mischung seine Eigenart dem Gifte gegenuber. Mit dem weiteren Ausban der 
Methoden der Fermentreinigung wird man das Problem, wie weit die "Begleit
stoffe" nnd wie :weit das "Ferment selbst" fur die Vergiftung in Betracht kommt, 
weiter verfolgen mussen. 

Es besteht jedenfalls eine "physiologische" Organspezifitat der Fermente, 
die mit der Giftanalyse nachgewiesen werden kann. Dieses Verhalten wurde 
vielfach benutzt, urn blutfremde, organspezifische Lipasen bei gewissen, mit 
Organeinschmelzung einhergehenden Erkrankungen nachznweisen 1). 

1) Vgl. hierzu P. RONA, H. PETOW u. SCHREIBER: Klin. Wochenschr. 1922, Nr.48. -
PETOW u. SCHREIBER: Ebenda 1923, Nr. 27. - MEYER, W. B. u. J. JAHR: Mitt. a. d. Grenzgeb. 
d. Med. u. Chir. Bd. 38, S. 223.1922. - H. SIMON: Klin. Wochenschr.1924, Nr.16. 1925, Nr. 48; 
Zeitschr. f. d. ges. expo Med. Bd. 39, S. 407. 1924; Zeitschr. f. d. ges. physikal. Therapie 1924, 
Nr.29. - KROMEKE: Klin. Wochenschr. 1923, Nr. 34. - Vgl. auch die Beobachtung 
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Fermentsynthesen. 
Die idealen Katalysatoren beschleunigen die Gleichgewichtsreaktionen 

nach beiden Richtungen: die Gleichgewichtslage wird dabei nicht verschoben. 
Fur die fermentativen Katalysen ist dieses Verhalten in einer Reihe von Fallen 
ebenfalls gefunden worden. Bemerkenswerte Unterschiede, wie der von BODEN
STEIN und DIETZ!) studierte Fall der fehlenden Ubereinstimmung der Gleich
gewichtslage bei der Hydrolyse bzw. Synthese des Athylbutyrats, einmal bei der 
Katalyse durch OH-lonen, einmaf bei der fermentativen Katalyse mittels Pan
kreaslipase, steht mit dem zweiten Hauptsatz der Warmelehre nicht in Wider
spruch. Die geringe Energieverschiebung dieses mit geringer WarmetOnung 
verlaufenden Vorganges stammt hier wohl aus Energiebetragen, die mit dem 
im heterogenen System ablaufenden ProzeB zusammenhangen: Grenz£lachen
krafte, Adsorptionswarme, Konzentrationsanderungen des Wassers in den 
Reaktionsorten2 ). Die Bindung des Fermentes an die Reaktionsprodukte muB 
ebenfalls, falls nicht die Affinitaten des Fermentes zu den Spaltprodukten ebenso 
groB ist wie die zu dem Substrat, zu einer Verschiebung des Gleichgewichtes 
fuhren3 ). Die eventuell auftretende Veranderung der Affinitaten mit der Aci
ditat des Mediums muB hier ebenfalls berucksichtigt werden4). 

So verlangt die Theorie der Fermentwirkungen eine Reversibilitat der Wir
kung: bei demselben Ferment gleichzeitig eine hydrolysierende und eine syn
thetisierende, wobei das Gleichgewicht oft sehr zugunsten der einen Richtung 
liegen kann. Tatsachlich sind synthetische Fermentwirkungen in groBer Zahl 
beobachtet worden. Namentlich auf dem Gebiete der Glucoside5) sind zahlreiche 
FaIle beschrieben, ebenso bei den Estern. Bei den EiweiBkorpern ist ein exakter 
Beweis fermentativer Synthesen in vitro schwieriger als bei den Fetten und den 
Kohlehydraten, doch sprechen einige Untersuchungen ebenfalls in diesem Sinne6). 

Ob es auch nur synthetisch wirkende Fermente gibt, wie einige Autoren 
annehmen, ist vorlaufig nicht mit Sicherheit zu entscheiden. 

Die Fermentsynthesen spielen im Stoffwechsel keine geringere Rolle als die 
SpaItungen. Auch selbst wenn das Gleichgewicht sehr zugunsten der Hydrolyse 
verschoben ist, . kann die geringe Menge des synthetischen Produktes physio .. 
logisch eine groBe Bedeutung erfahren, wenn sie infolge Schwer16slichkeit oder 
durch Wegdialysieren aus dem Reaktionsraum entfernt und es zur Herstellung 
des Gleichgewichtes von neuem gebildet werden muB7). 

von O. LOEWI (Klin. Wochenschr. 1926, Nr. 20 u. 15. Internat. Physiologenkongr.), 
wonach Vorbehandlung des Herzens mit Eserin und 'Ergotamin die Wirkung des "Vagus
stoffes" verlangert, indem die Zerst6rung dieses K6rpers durch eine Esterase, infolge der 
Vergiftung des Fermentes durch diese Alkaloide verhindert wird. 

1) BODENSTEIN u. DIETZ: Zeitschr. f. Elektrochem. Bd.12, S.605. 1906. - DIETZ: 
Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd.52, S.279. 1907. 

2) Vgl. FREUNDLICH: Capillarchemie, S.1055. - Ferner HABER in Oppenheimel's 
Fermente, S.937. 4. Auf!. 1913. 

3) EULER, H. U. K. JOSEPHSON: Hoppe-SeylersZeitschr. f. physiol.Chem. Bd.136, S.30.1923. 
4) Vgl. H. EULER U. K. JOSEPHSON: Arkiv f. kamie Bd. 9, Nr. 7. 1924; H. v. EULER: 

Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 52, S. 146. 1907. 
5) Vgl. E.BoURQUELOT: Ann. dechim. (9)Bd. 7, S.153. 1917. - Vgl. K. JOSEPHSON: 

Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd.147, S. 155. 1925 (Synthese von Gluco
siden). Hier auch Literatur. In dieser Arbeit wurde auch die Affinitat des synthetisieren
den Fermentes zum Substrat (Glucose) ermittelt und die nahe Vbereinstimmung dieser 
Affinitat mit der unter Anwendung des Massenwirkungsgesetzes ermittelten Affinitat des 
spaltenden Fermentes zum selben Substrat nachgewiesen. 

6) Von neueren Untersuchungen in dieser Richtung vgl. H. BORSOOK u. H. WASTENEYS: 
Journ. of bioI. chem. Bd.62, S. 15, 633, 675; Bd.63, S.563, 575. 1925; ferner P. RONA 
und FR. CHROMETZKA: Biochem. Zeitschr. 1927. 

7) Vgl. BAYLISS: Zitiert auf S.71. 
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Einteilung der Fermente. 
Das Einteilungsprinzip friiherer Fermentforscher, die zwischen den frei

gelosten "Exo-Enzymen" und den unloslichen mit der Zelle verankerten "Endo
Enzymen" unterschieden haben, muB nach den Untersuchungen von BUCHNER 
iiber die LoslOsung der Zymase von der Hefezelle fallen gelassen werden. Vor
teilhaft ist die Einteilung von C. OPPENHEIMER!) in zwei groBe Gruppen, in dio 
Hydrolysen, die nur hydrolytische Spaltungen, die ohne nennenswerten Gewinn 
an freier Energie verlaufen, katalysieren, und in die Desmolasen, die die Bin
dungen zwischen Kohlenstoffatomen lOsenden Prozesse beschleunigen. ,Zu der 
ersten Gruppe gehoren aIle Verdauungsfermente und ein groBer Teil der Stoff
wechsel£ermente2). Sie umfaBt die fettspaltenden Fermente, die Esterasen, 
die eiweiBspaltenden Fermente, die Proteasen (mit der Untergruppe der Amino
acylasen: Urease, Hystozym und Arginase), die kohlehydratspaltenden Fermente, 
die Carbohydrasen. Zu der Gruppe der Desmolasen gehoren die eigentlichen 
Stoffwechsel£ermente; sie fordern diejenigen Vorgange, "in denen die Zelle sich 
die chemische Energie der ihr zugefiihrten Nahrstoffe oder auch der eigenen 
Leibessubstanzen nutzbar macht, sie in andere Energieformen, vor allem Warme 
und mechanische Leistung umsetzt". Als Hauptvertreter dieser Gruppe sind die 
Oxydoredukasen (Dehydrasen nach WIELAND) zu betrachten, Fermente, die an 
den Verschiebungen von Wasserstoff und Sauerstoff Anteil haben und zur Ent
stehung von Carboxylgruppen einerseits, von reduzierten Phasen andererseits 
fiihren. Hierzu gehoren auch die Fermente des Zuckerabbaues, die Zymasen, 
mit ihren Teil£ermenten: Aldehydasen, Ketonaldehydmutase, Carboxylase, Car
boligase. Weitere Stoffwechsel£ermente sind die Purinoxydase, die Phenolasen, 
Tyrosinasen und die Katalase. Das glykolytische Ferment bewirkt den ersten 
Angriff auf die Hexosen und die Uberfiihrung in Milchsaure3). 

1) Vgl. hierzu C. OPPENHEIMER: Fermente, S. 1213 u. C. NEUBERG U. C. OPPENHEIMER: 
Biochem. Zeitschr. Bd. 166, S. 4151. 1925. 

2) Vgl. C. OPPENHEIMER: Stoffwechselfermente. Sammlung Vieweg. 1915. 
3) tiber ihre Rolle im anoxybiontischen Abbau vgl. Bd. 8, S. 476 ff. 



Die physikalische Cheluie del' kolloiden Systenle. 
Von 

GEORG ETTISCH 
Berlin-Dahlem. 

Mit 10 Abbildungen. 

Zusammellfassellde Darstellullgell. 
Als Naehschlagewerkt>, die weiter in die Einzelheiten fUhren, sind hier zu nmnen: 

FREUNDLICH, H.: Capillarehemie. 3. Auf I. 1923. - FREUNDLICH, H.: Fortschritte der 
Kolloidchemie. Dresden 1926. - ZSIG:\IONDY, R.: Kolloidchemie. 5. Auf I. 1. Allgemeiner 
TeiI. 1925. - Als Versuch rein theoretisch-physikaliseher Darstellung: GY};lVIANT, A.: Grund
ziige der Kolloidphysik. Braunschweig Ul25. -- Als einfiihrende Werke kommen in Betracht: 
FREUNDLICH, H.: Kolloidlehre. Leipzig 1 !)24. - FREUNDLICH, H.: Kolloidchemie und 
Biologic. Leipzig 1925. f-iYEDBERG, TH.: Kolloidchemie. 1926. -- HOBER, R.: Physi
kalische Chemie der Zelle und der Gewebe mit den beiden Kapiteln "Die Grenzflachen
ersehcinungen" und "Die Kolloide". 6. Aufl. 1926. -- BECHHOLD, H.: Die Kolloide in Bio
logie und Medizin. 4. Aufl. Dresden 1\)22.- Alll3erdem sei noeh auf folgende DarstclIungen 
von :~;inzelgebieten der Kolloidehemie hingewiesen: FmwNDLICH, H.: Die Capillarchemie. 
erscheint in AUEHllACH-H<lIU: Handb. d. :\Ieehanik. --- v. SlVIOLUCHOWSKI: Elektrische 
b~ndoslllose und Striilllungsstrome, in U]{,\TZ: Handb. d. Elektrizitiit u. d. Magnetismus 
Bd. IT. --- ETTISCH. U.: "Elektrokinetik" und "Elcktrocapillaritiit" in GEIGEH-SCHlCEL: 
Handb. d. Physik Bd. XUl. 

I. Die GrenzfHichenerscheinungen. 
A. Vorbemerkungen iiber Erscheinungen, die aus dem allgemeinen 

Zustand der Materie sich ergeben. 
1. Einleitung. 

Ein junger Zweig del' exakten Naturwissensehaften hat sieh fiir das gesamte 
Gebiet del' Biologie in den letzten J ahren von besonderer Wiehtigkeit erwiesen. 
Es ist del' Wissensehaftszweig, dessen Gegenstand ein besonderer Zustand ist. 
Diesel' besondere Zustand ist von dem piner echten, homogenen Losung grund
siitzlieh nicht unterseheidbar. Er bietet abel' in denjenigen Systemen, die fiir 
ihn besonders typisch sind, Erscheinungen von ausgepriigter Eigenart und Eigen
gesetzlichkeit dar. Es handelt sieh um das Gebiet del' heterogenen odeI' kolloiden 
Systeme. Sie werden lw/progen genannt, weil bei ihnen in del' Volumeneinheit 
versehiedene Snbstanzcn ("Phasen"), die in sich homogen sind und einen be
stimmten Zertcilungsgrad besitzen, illl Gleichgewieht nebeneinander existieren 
(s. unton 8.150, Anm.). 1m Gegensatz zu den homogenen Systemen macht sieh hier 
infolge des bcsonderen Zerteilungsgrades die Grenzjlache von Losungsmittel und 
darin verteiltcr 8uhstanz in mannigfaltigen Beziehungen wesentlieh bemerkbar. 
Hci den echten Lijsungpn, ,YO die gel osten Substanzen bis zu Molekiilen odeI' 
Ionen aufgeteilt sind, fallen diese Grenzfliieheneinfliisse fort bzw. spielen eine 
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verschwindende Rolle l ). Die Bezeichnung kolloide Systeme entstand in einer 
Zeit, wo man glaubte, Erscheinungskomplexe einer besonderen Art von Stoffen, 
den leimahnlichen, vor sich zu haben. 

Stellt sich somit heraus, daB fUr die Erkenntnis der Erscheinungen an hetero
genen Systemen die Grenzflache von hervorragender Bedeutung ist, so ware 
zunachst einmal dariiber Klarheit zu schaffen, welchen Inhalt man dem Begriff 
Grenzjlache zu geben, bzw. was es mit den sog. Grenzflachenkrajten auf sich hat. 

2. Allgemeiner Zustand der Materie. 
Allen Erorterungen iiber jenen wichtigen Gegenstand jedoch, - sei es also 

iiber die Konstitution der Grenzflache zweier Phasen, sei es iiber die Herkunjt 
der an den Grenzflachen auftretenden Krajte oder gar iiber die Entstehung 
selbst der Grenzflache, - liegen notwendigerweise gewisse Vorstellungen und 
Annahmen zugrunde iiber den allgemeinen Zustand der Materie, der gasformigen, 
fliissigen wie auch festen, samt dem ihrer verschiedenen Kombinationen wie 
Mischung, Losung usw. Zum vollen Verstandnis der Grenzflachenerscheinungen 
ist daher die Kenntnis dieser Dinge Voraussetzung. Da aber die Frage des all
gemeinen Zustandes der Materie nicht nur fiir die eben genannten Dinge das 
Fundament bildet, sondern auch bei gewissen speziellen Erscheinungen im Ge
biete der Lehre von den heterogenen Systemen sich von ganz besonderer Bedeutung 
erwiesen hat, seien einige kurze Bemerkungen tiber diesen Gegenstand sowie die 
aus ihm sich unmittelbar ergebenden Erscheinungen den Erorterungen iiber die 
Grenzflachenerscheinungen vorausgestellt. 

Ausgehend von den Erscheinungen an Gasen lehrt die kinetische Theorie der Materie, 
daB diese sich aufbaut aus bestimmten Einheiten, den MolekiHen2), sowie ferner, daB diese 
Einheiten sich nicht im Ruhezustand befinden, sondern in standiger Bewegung sind. Bei 
den Bewegungen spielen die ZusammenstiiBe der Molekiile eine besonders wichtige Rolle. 
Sie erfolgen nach den Gesetzen des elastischen StoBes, - was als eine etwas weitgehende 
Annahme angesehen werden kiinnte, - wahrend den Bewegungen im iibrigen die Gesetze 
der Mechanik zugrunde gelegt sind. 1hre Anwendung allein fiihrt jedoch nicht vollstandig 
zum Ziele. Statistische, sowie Wahrscheinlichkeitsbetrachtu~gen miissen weiterhelfen. Es 
kiinnte ferner von vornherein fraglich erscheinen, ob die Ubertragung der Verhaltnisse, 
die sich bei der Bewegung von Kiirpern makroskopischer Dimensionen ergeben haben, 
unmittelbar auf das molekulare GriiBengebiet mit den hier wiTksamen auBerordentlich 
starken Kraften ohne weiteres zulassig ist. Da diese Dinge jur die hier darzulegenden Ver
hiiltnisse sich bisher ohne Bedeutung erwiesen haben, sei nicht naher darauf eingegangen. 
Auch darauf nicht, wie im einzelnen der Unterschied zwischen festem, fliissigem und gas
fiirmigem Zustand festzulegen ist. 

Zu den Vorstellungen iiber den Aufbau der Materie kommen ferner die iiber ihre Grund
beziehungen zur Warmeenergie. Die Warme wird reprasentiert durch die kinetische Energie, 
die jene Einheiten, die MolekiHe, besitzen. Die absolute Temperatur eines Kiirpers - (etwa 
eines Gasvolumens) - ist proportonal dem Quadrat der Geschwindigkeiten der Molekiile. 
Der Druck, den ein Gas auf seine Wande ausiibt, ist identisch mit der Zahl der MolekiH
stiiBe, die auf die Wande treffen 3). Ein Gasvolumen von Zimmertemperatur wird daher 
gemaB der kinetischen Energie seiner MolekiHe einen ganz bestimmten Warme-, also Energie
inhalt haben. Beim absoluten Nullpunkt (-273°) hiirt die Warmebewegung der Molekiile 

1) Sie sind bei gewissen Phanomenen zwar noch nachweisbar (etwa i. B. a. Licht
abbeugung u. a.), aber dann bereits von auBerst geringer 1ntensitat (s. daruber Naheres 
unten S. 201 ff.). 

2 ) Es ist hier zunachst nicht von Belang, daB man in weitergreifenden Fallen die An
nahme des Aufbaues des Molekiils aus noch kleineren Einheiten zu machen gezwungen ist. 
Es geniigt hier, das Molekiil als ein Gebilde zu betrachten, das ein Raumelement eines Kiirpers 
vollkommen ausfiillt. 

3) Die in elastischem StoBe auf die Wande treffenden Molekiile werden ihre Energie 
an diese abgeben. Vermiigen die Wande nicht Widerstand zu leisten, so werden sie sich 
unter dem Bombardement der MolekiHe fortbewegen mussen. 1st dieses dagegen nicht der 
Fall, so erleiden sie durch die StiiBe eine Kraft, die, auf die Flacheneinheit bezogen, eben 
den Gasdruck darstellt. 
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allf. Die Hauptsatze der Thermodynamik sind mit Hille dieser Theorie mit einem anschau
lichen molekularkinetischen Inhalt erfiillt worden. Von den Ergebnissen dieser Theorie 
wird ausgegangen bei den molekularkinetischen Ansatzen zu fast allen einschlagigen Pro
blemen der Physik. Dabei stellte sich die Notwendigkeit heraus, dariiber AufschluB zu 
besitzen, wie sich bei bestimmter Temperatur die Geschwindigkeitswerte zwischen 0 und 00 

iiber samtliche Molekiile verteilen. Diese haben namlich bei bestimmter Temperatur keines
wegs aile die gleiche Geschwindigkeit, vielmehr muB diese von Molekiil zu Molekiil variieren. 
Die erste Lasung des Problems gelang MAXWELL. BOLTZMANN konnte ihre Richtigkeit auf 
aligemeinster Grundlage erweisen. Der sog. MAXWELL-BoLTZMANNsche Verteilungssatz sagt 
I1US, daB die graBte Zahl der Molekiile einen gewissen mittleren Geschwindigkeitswert besitzt. 
Je mehr man sich aber von diesem Werte nach gra/3eren oder kleineren Geschwindigkeiten 
hin entfernt, desto kleiner wird die Zahl der Molekiile, die solche a,bweichende Geschwindig
keitswerte aufweisen. 

3. BROWNsche Bewegung. 
Auf dem Boden dieser Vorstellungen gelang es nun vor alI em EINSTEIN sowie 

auch v. SMOLUCHOWSKI, ein Phanomen aufzuklaren, das fur die heterogenen 
Systeme besonders charakteristisch ist. Es handelt sich dabei um jene regellose, 
wimmelnde Bewegung, die der Botaniker ROBERT BROWN 1828 entdeckte und 
zuerst beschrieb. Er glaubte damals die Molekule der verteilten Materie ent
deckt zu haben. Diese Vermutung hat sich nicht bestatigen lassen. Dennoch 
erwies sich seine Entdeckung in der Folgezeit als von grundlegender Bedeutung, 
deren volle Auswirkung fiir die Biologie noch der Zukunft vorbehalten bleibt. 
Wenn auch eine exakte Herleitung der Gesetze der BRowNschen Bewegung nur 
mit Hille der statistischen Mechanik moglich ist, so sei doch der Gedanken
gang einer solchen hier kurz wiedergegeben. Er geht zuriick auf eine Arbeit 
von LANGEVIN, in der dieser ebenfalls zur EINSTEINSchen Gleichung gelangte. 

Bringt man ein Teilchen von nicht zu groBem Halbmesser « "" 10 - 4 cm) in 
eine reine Fliissigkeit, so unterliegt es den Einwirkungen der Fliissigkeitsmole
kule, die sich ja in standiger Bewegung befinden. Es werden alsdann diese 
Fliissigkeitsmolekule bei ihrer Warmebewegung auf das Teilchen stoBen und ihm 
ihre Energie mitteilen. Da nach dem oben erorterten MAXWELL-BoLTZMANNschen 
Prinzip der Geschwindigkeitsverteilung die Molekule bei bestimmter Temperatur 
in iiberwiegender Zahl die gleiche mittlere Geschwindigkeit besitzen, werden sich 
im allgemeinen die von allen Seiten her erfolgenden StoBe auf das Teilchen gegen
seitig aufheben. Diese TeilchenstoBe sind so auBerordentlich zahlreich, daB es 
unmoglich ist, sie im einzelnen zu beobachten. Man bemerkt allein zitternde 
Bewegungen des suspendierten Aggregates. Bei hinreichend langer Beobachtungs
zeit jedoch werden auch einmal Molekule von abweichender Geschwindigkeits
groBe auf das Teilchen stoBen, seien es solche mit groBen Geschwindigkeitswerten 
oder solche mit kleinen. In diesem Falle wird dem Teilchen alsdann ein Impuls 
zu fortschreitender Bewegung mitgeteilt. Verbindet man die resp. Lage des 
Teilchens am Anfange, mit seiner Lage am Ende einer geniigend langen Be
obachtungsdauer, so wird man hiernach diesem Teilchen eine bestimmte sicht
bare Ortsveranderung zuordnen mussen, die sich in der Lange der genannten 
Verbindungslinie ausdruckt. Diese StoBe werden aber dem Teilchen nicht nur 
einen translatorischen Bewegungssinn vermitteln, sondern infolge entsprechenden 
Auftreffens auch einen rotatorischen. Dabei verteilen sich die rotatorischen Ge
schwindigkeiten nach demselben Gesetz, wie es von den translatorischen be
schrieben worden ist. Sehen wir zunachst von dieser Rotation ab, so ist von 
den obengenannten Autoren gezeigt worden, um welche Strecke ein Teilchen 
sich in einer bestimmten Beobachtungszeit fortbewegen muB, sowie auch, wovon 
die Lange dieser Strecke abhangt. Die mathematisch-physikalische Behandlung 
erfolgt - wie bemerkt - nach den Grundsatzen der statistischen Mechanik. Es 
wird dabei so verfahren, daB zunachst die Bewegungsgleichung des Teilchens 
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in bezug auf eine bestimmte Richtung (x-Richtung) aufgestellt wird unter dem 
EinfluB 1. der Molekiile des umgebenden Mediums, der von der Art ist, wie er 
soeb.en beschrieben wurde, sowie 2. der Reibung am Medium; denn es leuchtet 
ein, daB das Teilchen bei seiner Bewegung an dem Mittel, durch das es sich 
bewegt, einen Widerstand erfahren wird. Dieser wird der Geschwindigkeit 
des Teilchens einfach proportional gesetzt. Die GroBe dieser hemmenden Kraft 
ergibt sich sodann aus dem bekannten STOKEsschen Gesetz1 ). Es ergibt sich 
schlieBlich der Ausdruck 

Bier bedeuten: 
R die Gaskonstante, 
T die absolute Temperatur, 
17 die innere Reibung, 
r den Radius des Teilchens, 

N die A VOGADRosche Zahl. 

(1) 

.A.z ist die mittlere Verschiebung des Teilchens in der x-Richtung in der Zeit i, 
so wie dieses oben dargelegt wurde. Man erhiilt diese GroBe, indem man immer 
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wahrend der Zeit i be
obachtet, die Einzel
werte Ax1 , AX2 ... 
Axm , Axn ••• usf. ein
zeIn quadriert, aus 
dem Quadrat das Mit
tel nimmt und dann 
die Wurzelzieht. Nach 
den vorangegangenen 
Erorterungen kann 
wohl kaum die Ver
mutung aufkommen, 
daB man bei Anein
anderreih~g der .A.z-
Werte ein getreues 
Abbild der Teilchen
bewegung erhalt, viel
mehr hat ein solches, 
wie es auch Abb. 10 
nach PERRINS klas-
sischen experimentel

len Untersuchungen darstellt, nur noch recht lose Beziehungen mit der eigent
lichen Teilchenbahn, die fiir uns vollkommen unzuganglich ist. Die Theorie 
beschaftigt sich daher auch allein mit der GroBe Az • Das Auffallende an 
dem Ergebnis ist nun, daB Az von der Masse fL des Teilchens vollkommen 
unabhangig ist. SED DIG, PERRIN und SVEDBERG haben als erste eingehende 
Untersuchungen iiber diese Formel angestellt. Sie hat sich in allen ihren Be
ziehungen als zu Recht bestehend erwiesen. Auch die Bedeutungslosigkeit der 

1) Diese Analyse LANGEVINS in die beiden genannten Krafte erscheint nicht recht ein
leuchtend, da ja fraglich bleibt, welches im Grunde der Unterschied der beiden Kriiftearten 
ist. Ferner muB im Auge behalten werden, daB auch der STOKEssche Satz unter ganz be
stimmten Annahmen abgeleitet worden ist, die es erforderlich machen, zu erwagen, ob in 
jedem Einzelfalle diesen Annahmen auch geniigt wird. Mit Bezug auf die BRoWNsche Be
wegung kann man in diesem und jenem Sinne Zweifel hegen iiber ihr tatsachliches Zutreffen. 



BROWNsehe Bewegung. 95 

elektrischen I~adung (s. w. n. S. 100, 125 ff., 177 f£,) des Teilchens sowie seiner 
chemischen Natur konnten festgestellt werden. DaB die translatorisehe Bewegung 
urn so lebhafter ist, je kleiner der Teilchenradius, ist schon lange bekannt gewesen. 
Es ist ja leicht einzusehen, daB, wenn das Teilchen kleiner wird, die Molek"iil
stoBe es seltener treffen werden. Damit sinkt aber die Wahrseheinlichkeit, daB 
die momentanen EinzelstiH3e sich gerade aufheben, d. h. das kleinere Teilehen 
wird lebhaftere translatorische Bewegung vollfiihren. Bis zu etwa einem Radius 
von 4.10- 4 em hat man noeh BRow~sehe Bewegung feststellen konnen. Ais Bei
spiel sei erwahnt, daH, wenn man fUr N den Wert aus der kinetischen Gastheorie 
zu 6.1023 setzt, ferner Wasser von 17 0 zugrunde legt und ein Teilehen von 10- 4 em 
Radius 1 Sekunde beobachtet, dann }'x cc= 8.10- 5 em ist. Die Gleichung liefert 
aber auch eine nene Methode zur Bestimmung der Zahl N, was man wohl als 
den sichersten Priifstein fUr die Richtigkeit der Theorie bezeiehnen kann. 
Samtliche Beobachter erhielten Ergebnisse, die mit denen vollauf iiberein
stimmten, die man auf ganz anderen Wegen ermittelt hatte. Selbst bei weit
gehender Variation der Telcheinmassen konnte PERRIN iibereinstimmende 
N-Werte erhalten. 

Etwas schwierigcr gestaltete sich die Frage nach dem Betrag der rotatorischen 
Komponente del' BRow~schen Bewegung. Riel' ergab sich aus den EINSTEIN
schen Darlegllngen fiir die mittlere Drehung eines kugel£ormigen Teilehens um 
einen seiner Durchmesser 

- - R·T·r ~
-

Ar = R = 4-~-;Jr3N' (2) 

Legt man demnach Wasser von 17 0 zugrunde, so betragt die mittlere Drehung 
eines Teilchens von r = 0,05 em in 1 Sekunde etwa 11 Bogensekunden. Man 
erkennt, daB das Quadrat der mittleren Drehung sich umgekehrt mit der dritten 
Potenz des Radius andert, wahrend dasjenige der reinen Versehiebung eine lineare 
Funktion des Radius darstellt. Daraus ergibt sich, daB bei Kleinerwerden des 
Teilchens die rotatorisehe K omponente in erheblieh starkerem MaBe zunimmt 
als die der fortsehreitenden Bewegung. Auch hier wieder war es PERRIN, der 
dureh geistvolle Versuehsanordnungen die theoretischen Ergebnisse dureh das 
Experiment vollanf bestatigen konnte. 

Der Translation wie aueh der Rotation der suspendierten Teilehen kommt 
im besonderen aueh bei den kolloiden Systemen besondere Bedeutung zu, von 
der noch ausfUhrlieh zu reden sein wird. 

Die wesentliehste Bedeutung der Klarstellung der Erscheinungen der BRowNsehen 
Bewegung geht aber weit hinaus iiber die fiir die heterogenen Systeme allein. Zeigt doch 
die volle Bestatigung dureh die Erfahrung, daB samtliehe Voranssetzungen, die der kine
tisehen Theorie der Materie entnommen sind, und von denen wir oben beriehtet haben, zu 
Recht bestehen. Daraus haben sieh fiir unsere Naturerkenntnis die wiehtigsten Folgerungen 
ergeben. Von ihnen kann naturgemaB hier nieht die Rede sein. Nur das sei kurz bemerkt, 
was fiir die weitere Darstellung der Erscheinungen an Ergebnissen folgt. Zunaehst ist fest
zustellen, daB samtliche Zustande der Materie als Bewegungszustande anzusprechen sind. 
Dort, wo uns statische entgegenzutreten seheinen, etwa bei den Gleichgewiehten, ergibt sich 
(lieses nur aus ciner besonderen Art der Betrachtung, die uns einen Mittelwert darbietet, 
der allein unserer Beobaehtung zuganglieh ist. Bei eingehenderem Eindringen lost er sich 
dagegen in einen dynarnischen Zustand auf. Dieses wird sogleich noeh im einzelnen zu zeigen 
sein. Dann wird sich aueh die besonderc Bedeutung dieser Auffassung dartun. 

Es muB uoeh grundsatzlich bemerkt werden, daB die obige Ableitung unter 
del' vereinfaehenden V oraussetzung stattfand, daB die suspendierten Teileheu 
weitgehend unabhangig voneinander sich bewegen, daB sie sieh in der Fliissig
keit etwa so verhalten, wie es von den Molekiilen eines idealen Gases gefordert 
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wird1). Es miissen, mit anderen Worten, die suspendierten Teilchen so weit von
einander entfernt sein, daB sie keine Krafte aufeinander ausiiben, die von der 
Art der VAN DER W AALsschen Krafte der Molekularattraktion oder noch anders
artiger sind. Fiir solche Zustande waren dann neue Bedingungen einzufiihren, 
die vollstandig zu iibersehen man gegenwartig noch nicht ausreichend imstande 
ist. Die GesetzmaBigkeiten gelten also nur fiir verdiinnte Suspensionen. Da
gegen war in der oben mitgeteilten Ableitung dem EinfluB der Molekiile des 
Mediums auf das Teilchen Rechnung getragen. 

4. Dichteschwankungen. 
Betrachtet man nun einmal die Volumeneinheit eines Gases, so enthalt sie 

cine gewisse Anzahl von Molekiilen. Durch diese Zahl ist die Dichte des Gases 
bestimmt bzw. sein spezifisches Volumen. 1m thermodynamischen Gleich
gewicht gehort bei konstanter Temperatur zu diesem Volumen ein konstanter 
Druck. Die kinetische Auffassung der Materie lehrt aber, daB der Druck nur 
der zeitliche Mittelwert aus den samtlichen auf die GefaBwand aufprallenden 
Molekiilen ist. Zieht man nun den MAXWELL-BoLTZMANNschen Satz von der 
Geschwindigkeitsverteilung der Molekiile heran, so folgt daraus, daB in Wirklich
keit ein standiges Schwanken des Druckes urn eine mittlere Lage stattfinden 
muB. Betrachtet man andererseits die Anzahl der in jener Volumeneinheit 
befindlichen Molekiile, so wird festgesteHt werden miissen, daB diese Zahl sich 
ebenfaHs standig andert. Neben den - meisten - Molekiilen, die in jenem 
Volumenteil verbleiben, gibt es solche, die infolge ihrer groBeren Geschwindig
keit sich daraus entfernen. Daher findet ein standiges Schwanken in der Zahl 
der Molekiile je Volumeneinheit statt, d. h. man erhalt standige Dichteschwan
kungen im Gase2). Dieselben Verhiiltnisse linden sich bei ge16sten Molekulen wie 
auch bei suspendierten Teilchen. Nach einer Angabe von v. SMOLUCHOWSKI kann 
man diese Dichteschwankungen berechnen. Sie betragen etwa den 4· 10 -lOten 
Teil der normalen Dichte. SVEDBERG und WESTGREEN konnten in ausgedehnten 
Untersuchungen die Richtigkeit der SMOLUCHOWsKIschen Ableitung erweisen. 

5. Osmose. 
Es werde das Verhalten suspendierter Teilchen in einer Fliissigkeit verfolgt, 

die durch eine Wand von einem anderen Fliissigkeitsvolumen getrennt ist. Wieder
um sei die gegenseitige Unabhangigkeit der Teilchen in ihrer Bewegung voraus
gesetzt. AuBerdem seien sie groB gegen die Molekiile der Fliissigkeit, so daB diese, 
wie fruher, als ein Kontinuum angesehen werden kann. 1st die Wand durch
lassig fiir die Teilchen, so werden sich diese zufolge ihrer BRowNschen Bewegung 
durch die Wand hindurch auf das andere Fliissigkeitsvolumen ausdehnen konnen. 
Vermogen sie jedoch nicht hindurchzudringen, so werden sie an die Wand an
prallen und damit einen Druck auf sie ausiiben. Die kinetische Theorie sagt 
nicht, daB der AnpraH der Teilchen von einer bestimmten GroBe ab keinen 
Druck mehr ausiibt. Sind nun n Teilchen im Volumen V enthalten, so wiirde der 

1) Hierzu sei bemerkt, daB auch noch gewisse Voraussetzungen tiber die, GroBe 
von ~ in (1) bzw. (2) enthalten sind. Sie stehen im Zusammenhang mit der Annahme, daB 
die Bewegung des Teilchens im Zeitintervall ~ auch unabhangig ist von der, die es in dem 
diesem voraufgegangenen Intervall ausfiihrte. L. DE HAAS-LoRENTZ sowie auch R. FURTH 
haben eine allgemeinere Ableitung gegeben, die fUr geeignete ~ die EINSTEINSche Formel 
iiefert. 

2) Dabei spielt neben einer "Schwankungsgrof3e" auch eine "Schwankungsgeschwindig
keit" eine Rolle, die zu der Diffusion in Beziehung steht. 
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osmotische Druck p, - falls wir es mit den Molekiilen eines idealen Gases zu 
tun haben, - betragen: 

R·T·n 
p =---~-

N·V' 
(3) 

wie es dem BOYLE-MARlOTTEschen Gesetz entspricht. Es ist nun von EINSTEIN 
gezeigt worden, daB £iir suspendierte Teilchen dasselbe Gesetz gilt. Dieselbe 
GesetzmaGigkeit findet sich aber auch als VAN 'T HOFFsches Gesetz fUr ideale 
verdiinnte Losungen wieder. Es wird daher unter den oben erorterten Bedingungen 
eine bestimmte Anzahl 8uspendierter Teilchen denselben osmotischen Druck aus
iiben wie die gleiche Anzahl echt geloster Molekiile. Somit zeigt sich, daB hier 
zwischen Gasmolekiilen, ccht geliisten Molekiilen und suspendierten Teilchen ein 
Unterschied nur in ihren unterschiedlichen GroBcnabmessungen besteht1). 

6. Diffusion. 
Geht man wiederum von den obigen Voraussetzungcn aus, Bowie von unserer 

bisherigen Kenntnis vom We sen der BRowNschen Bewegung und fragt, wieviel 
Teilchen bei der Temperatur T in der Zeiteinheit durch die bestimmt gelegte 
Querschnittseinheit eincr Grenzschicht hindurchgehen, die cine solche Losung 
von der rcinen Fliissigkeit trennt, so erhiilt man eine Beziehung zum sog. Diffu
sionskoeffizienten D2). Dieser ergibt sich aus dieser Betrachtung zu 

R·'P 
D= W 

6::r~7rN 

Denselben Ausdruck erhiilt man aber auch fiir die Diffusion bei verdiinnten 
Losungcn, fUr die die VAN 'T HOFF8chen Gesetze Giiltigkeit haben. Es zeigt sich 
also, daB auch hier wiederum zwischen Gasmolekiilen, geliisten Molekiilen und 
suspendierten Teilchen kein grundsatzlicher Unterschied besteht. Vergleicht 
man ferner Gleichung (I) mit Gleichung (4), so erhalt man die Beziehung 

Ax = V J x 2 = V 2 D; . (5) 

Dieses Ergebnis der Theorie ist von SVEDBERG experimentell bestatigt worden. 
Wir haben damit eine anschauliche Beziehung zwischen Diffusion und Brownscher 
Bewegung erhalten. Wie der osmotischc Druck laBt sich also auch die Diffusion 
auf die ungeordnete Bewegung zuriickfUhren. Zum Unterschiede von jenem 
aber vermogen sich die Teilchen bei der Diffusion - etwa in einer bestimmten 
Richtung - ungestort auszubreiten. 

7. Sedimentationsgleichgewicht. 
Es wurde bisher das Verhalten einer Suspension erortert unter der Annahme 

der Abwesenheit aufJerer Krafte. Da wir im allgemeinen stets kleine Volumina 
betrachteten, die sich 110ch dazu im Gleichgewicht befanden, ging das wohl an. 
Unterwirft man aber ein geniigend groBes, frisch hergestelltes Volumen einer 
Beobachtung, so kann man nicht mehr bei jener vereinfachenden Annahme be
harren, da als auBere Kraft die Schwerkraft wirksam wird. In diesem Fane 
konnen sich die Teilchen im Gleichgewichte nicht mehr auf das ganze Volumen 
gleichmaGig, - unter Beachtung natiirlich der oben beschriebenen statistischen 

1) Es muE aber hierbei im Auge behalten werden, was auf S. 92 Zeile 30-34 bemerkt 
worden ist. 

2) Mit den allgemeinen Schwankungserscheinungen ist der Zusammenhang gegeben 
durch die Beziehung, die zwischen der Diffusion und der "Schwankungsgeschwindigkeit" 
besteht. Diese Dinge ki:innen naturgemaE an dieser Stelle keine weitere Behandlung finden. 

Handbuch der Physiologie I. 7 
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Schwankungen, - verteilen, vielmehr erhalten sie in der Richtung nach dem 
Boden des GefiiBes zu (negative x-Richtung) eine potentielle Energie 'ljJ von der 
GroBe 

(6) 

wo eo die Dichte der Fliissigkeit ist, e die der verteilten Substanz, v das Teilchen
volumen, g die Schwerebeschleunigung, x die Hohe iiber dem GefiiBboden, in 
der man beobachtet. Die Teilchen erhalten demzufolge eine Beschleunigung 
nach dem Boden des etwa zylindrisch gedachten GefiiBes zu. Nach einiger Zeit 
werden sich, so sollte man zuniichst erwarten, siimtliche Teilchen am Boden 
einfinden. Es soUte freiwillige Sedimentation eingetreten sein. Das ist jedoch 
nicht der Fall, da jener potentiellen Energie die Energie der StoBe der Molekiile 
des Mediums entgegenwirkt. Aus der Konkurrenz beider Einfliisse ergibt sich 
das Gleichgewicht. Allerdings ist der Zustand zuniichst der wahrscheinlichste, bei 
dem alle Teilchen sich am Boden befinden. Fiir keine der irgend moglichen 
Schichten ist aber die Anwesenheit von Teilchen ausgeschlossen, sondern die 
Rechnung ergibt nur, daB die Lage eines Teilchens desto unwahrscheinlicher 
ist, je groBer die x-Werte sind. Man wird also in jeder Schicht Teilchen antreffen, 
nur je nachdem in verschiedener Zahl. Diese Zahl ist aber konstant, abgesehen 
von den iiblichen - statistischen, oben dargelegten - Schwankungen. Sie wird 
nach dem Boden zu immer groBer und nimmt nach der Oberfliiche zu immer 
mehr abo Es tritt ein Zustand ein, wie wir ihn bei der Verteilung der Dichte der 
Atmosphiire iiber der Erdoberfliiche vorfinden. Diese nimmt bekanntlich mit 
wachsender Hohe nach logarithmischem Gesetze abo Genau die gleiche Gesetz
miiBigkeit ergibt sich fiir das Sedimentationsgleichgewicht. Genau das gleiche 
Verhalten zeigt aber auch eine im Gleichgewicht sich befindende Fliissigkeit, bei 
der die Dichte nicht konstant ist, sondern von Ort zu Ort variiert. Auch bei ihr 
finden wir eine Anordnung der Dichten, die logarithmischem Gesetz gehorcht. Die 
Theorie ergibt nun fiir die Zahl mx der Teilchen zwischen der Hohe x und x + L1 x, 
wo L1 x einen kleinen Zuwachs an Hohe bedeutet: 

'P (1!-/20)vgx 4n(e-eo)r'·g·x 

mx = o· e -TT L1 x = a e--~ L1 x = a e 3kT llx. (7) 

a ist eine Konstante, k die BOLTzMANNsche Konstante, 1,3717 .10- 10 Erg/Grad, 
T die absolute Temperatur. Der Sinn der Konstanten a ergibt sich, wenn x = 0 
gesetzt wird, zu 

m(o) = konst. , 

d. h. dieses ist die Teilchenzahl zwischen der Hohe 0, dem Boden des GefiiBes, 
und der Hohe L1 x, praktisch also die am Boden vorgefundene. Dividiert man 
durch das Fliissigkeitsvolumen V, so erhiilt man die Teilchenzahl pro Volumen, 
einheit, niimlich 

mx . mo nx=V SOWle no=V' (7a) 

Fiihrt man statt der BOLTzMANNschen Konstanten k = B/N ein, wo B die Gas
konstante ist und geht zum natiirlichen Logarithmus iiber, so wird 

In [nx] = (eo - e)gvxN = 4n(eo-e)gr3 x • N . 
no BT 3RT 

(8) 

Diese Gleichung liefert ebenfalls eine Methode zur Bestimmung der AVOGADRO
schen Zahl. PERRIN sowie WESTGREN haben durch Versuche die Gleichung 
vollkommen bestiitigen konnen. 
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Man kann sich im Pinzelnen das Zustandokommen dieser Verteilung aueh noeh so vor
stellen: Der Zylinder sei mit den Teilchen zunaehst gleiehmaBig erfiillt, und sodann erst 
wirke die Sehwere cin. Die Teilehen werden, bei Beobachtung einer bestimmten Schieht, 
in iiberwiegendor Zahl nach unten fallen. Wenn sie nun in die nachsttiefere Sehicht gelangen, 
wird hier ihre Konzentration zunehmen. Damit aber, nach den Gesetzen der Statistik, auch 
die Zahl der ZusammenstOBe mit den Molekiilcn. Je weiter naeh unten hin man nun solche 
Schichten beobachtet, desto haufiger werden diese Molckiilzusammenstiil3e sein, desto groBer 
aber auch die Wahrseheinlichkeit, dall neiJen den sich gegenseitig aufhebenden StOBen solche 
von grafJerer oder gerilliJerer kinetischen I'~nergie auf die suspendierten Teilehen erfolgen, 
desto groBer aber aueh die Wahrsrheinlichkcit des Eintretens sole her ZusammenstiiBe, die 
die Teilehen nach oben treil)(,ll .. le wciter abel' nach oben zu man solehe Sehieht beobaehtet, 
desto seltener werden (iicBe Ereignisse cintrPien. Es herrseht demnach ein Wettbewerb 
zwischen den Kraften del' .\Iolekiilsto/3e' Howie' der Anziehung durch die Sehwerkraft. 1m 
Gleichgcwichtszustand werden aus jeder heliebigen Schicht genau soviel Teilchen herab
fallen, als von der nachst tieferen nach oben gestoBen werden. Je hoher man nun in dem 
Zylinder eine Schieht allszahlt, desto kleiner wird die Teilchenzahl sein, da die Einwirkung 
der Schwerkraft hier starki'r ist als in ticfen'n Schichten. Daher tritt der Energieaufnahme 
durch die Molekiilst6Be hief eine griH3ere Kraft entgegcn. In den obersten Sehichten haben 
die Teilchen ja die gr(iBte potentielle Energie, wie man aus Gleichung (6) entnehmen kann, 
rIa hier x am grollten ist. Ihr Streben abel' geht dahin, an den Ort kleinster Energie zu ge
langen. Man ersieht allH den obigen Beziehungen (6), (7), (8) sofort, daB, je schwerer die 
Teilchen einer Suspension, d. h. jre groBer der nadills bzw. del' Dichteuntersehied gegen das 
Medium ist, desto raschcr alleh ihre Zahl in den einzelnen Sehichten in der Riehtung 
11[lOh wachsendem x zu aiJnehrnen mull. So werden sehr grobe Teilchen praktisch ganz am 
Boden liegen. Bci sehr kleinen M.olekiilen, etwa denen cines Gases, wird man sehr groBe Hahen
unterschiede dllrchsehn·itell miissen, wenn Illan Dichtellnterschiede wird auffinden wollen. 
Dieser riiumlichen A!lordnung der Teilchen steht nun anch cine bestimmte zeitliche gegeniiber 
von ('twa del' folgenden Art: Wiirdc man pin einziges Gas- odeI' Kolloidteilchen zeitlich vcr
folg('n, so wiirde man lwml'rken. daB das Teilchen sich sowohl nach dem Boden bewegen 
wiirdc, als auch darauf wieder mn dort ZUl' Oberflache. AIle Lagen sind also auch hier wieder 
gleich Illoglich. Dip \\'alu'Heheinlichkeit riel' einzelnen Lagen ist jedoch verschieden groB. 
Dcrn entspricht nun, daB <las Tcilchell after in {kr Tiefe anzntreffen soin wird, und daB seine 
r er1l'eilzeit dort auch griiBcl' sl,in wini als in hoberen Schichten. So entspricht einer gewissen 
ranmlichen Verteilung illleh pine zeitliclw. 

Auch hier muB danwf hingewiesen werden, daB die oft erwahnten, verein
fachenden Bcdingungen der Teilchenbewegung zugrunde gelegt sind. Wiederum 
aber bemerkt man, daB, wie bei den Rchwankungserscheinungen, dem osmotischen 
Druck und der Diffusion, ein grundsatzlicher Unterschied zwischen Gasmolekiil, 
gelOstem Molekiil, wie suspendiertem Teilchen hier nicht besteht. Auch hier wieder 
HiJ3t sich die ErsclH'illlmg in wesentlichen Zusammenhang bringen mit der BROWN
schen Bewegung, d. h. aber mit dem funclamentalen Bewegungszustand cler 
Materie. Zmmmmenfastlend und charakterisierend kann man daher sagen: Be
obachtet man ein geeiglletes RyRtern materieller Teilchen - gleichgiiltig, ob Gas
molekiile, ge/bste .vlolekiile oder suspendierte Partikel - in seiner zeitlichen 
Veranderung ohm' Eillwirkung auBerer Krafte, so erhalt man die Brownsche 
Bewegung. Beobaehtet man dagegcn die Volumeneinheit desselben Systems 
unter denselhen Bedingullgen, so stellen wir die Schwankungserscheinungen fest. 
Rat ein geeignetes Systelll materieller Teilchen die Moglichkeit der ungest6rten 
A1.lsbreit1mg ohne Eillwirkllng iiuf.lerer KriiJte, so ist es in Diffusion begriffen. 
Stellt sich aber dieflel11 System ein Rindernis in Form einer fUr die Teilchen 
1lndurchliis81:grm TVanrl plltgegen, so hewirkt ihr Anprall einen osmotischen Druck. 
Rteht ein ebensolehes System materieller Teilehen unter der Wirkung einer aufJeren 
Kraft, Z. B. der Sehwerkraft, so onlllet ('s si('h nach logarithmischem Gesetz in der 
K raftrichtullg all. 

Die \Ton SVEDBERG neuestens ausgearbeitete Methode der Bestimmung des 
.Molekulargewichts hochkomplexer Molekiile griindet sich auf einer Art von 
Sedimentationsgleichgewicht. Es tritt bei ihr in Konkurrenz mit den Kraften 
der BRf)WNSchen Bewegllng (Diffu~ion) nur an Stelle der Schwerkraft die Zentri
fugalkraft, derell (iroLk willklirlich variiert werden kann. 

7* 
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Die bisher betrachteten Systeme muBten - wie wiederholt betont worden 
ist - sich im VAN 'T HOFFschen Zustande befinden, d. h. sie muBten weitgehend 
verdiinnt sein. Nun ist aber der ideale Zustand nicht der fiir gewohnlich vor
liegende. Die realen Systeme aber besitzen in der iiberwiegenden Zahl der FaIle 
groBere Konzentrationen. Es war daher vorauszusehen, daB bei diesen letzt
genannten die oben abgeleiteten Terme den experimentellen Befunden nicht 
mehr entsprechen wiirden. Um eine nachste Annaherung zu finden, wird man 
wohl dazu iibergehen, an Stelle der BOYLE-MARIOTTEschen Gleichung die von 
VAN DER WAALS einzufiihren. An die Stelle von 

p'v = RT 
miiBte treten: 

( a) RT 
p + v2 (v - b) = M' 

wo p den Druck, v das Volumen, a eine Konstante bedeutet, die sich herleitet 
von den Kraften, die die Teilchen nunmehr aufeinander ausiiben. b ist eine 
weitere Konstante, das Kovolumen, das sich daraus ergibt, daB das Eigen
volumen der Teilchen jetzt nicht mehr vernachlassigt werden kann. b betragt 
das Vierfache desjenigen Volumens, das die Molekiile an sich einnehmen wiirden1). 

PERRIN2) hat iiber die Einfiihrung der VAN DER W AALsschenGleichung in 
dieses gesamte Gebiet theoretische Betrachtungen angestellt, die zu experimentell 
realisierbaren Gleichungen fiihrten. 1m AnschluB daran hat COSTANTIN3 ) Unter
suchungen iiber Dichteschwankungen angestellt. Fiir niedere Konzentrationen 
fand er Verhaltnisse, die vollkommen den obigen Gleichungen entsprechen. In 
einem bestimmten, groBeren Konzentrationsbereich dagegen zeigte die Schwan
kungsgrofJe Abweichungen von der normalen Dispersion nach kleineren Werten 
hin. Die Ergebnisse standen in guter Ubereinstimmung mit den PERRINschen 
Deduktionen, denen nunmehr die reale Zustandsgleichung zugrunde gelegt war. 
Von noch groBerer Bedeutung waren dagegen weitere Versuche COSTANTINS an 
Gummiguttsolen iiber die Verteilung im Sedimentationsgleichgewicht, die eben
falls im AnschluB an die Gedankengange PERRINS ausgefiihrt waren. Solche 
konzentrierten Sole zeigten augenfallige Abweichungen von der oben angegebenen 
Verteilungsfunktion. Die PERRINsche Gleichung im Zusammenhange mit dem 
experimentellen Befunde zeigte, daB sich die Annahme des VAN DER WAALS
schen Zustandes fiir einen weiteren Konzentrationsbereich rechtfertigen laBt. 
Die AVOGADROsche Zahl ergab sich wiederum aus diesen Versuchen mit hin
reichender Genauigkeit. Weiterhin aber ergab sich das iiberraschende Resultat, 
daB fiir die a-Konstante ein negativer Wert herauskam, was gleichbedeutend 
ist mit dem Vorliegen abstofJender K ralte zwischen den Teilchen. Teilchen mit 
einem realen Radius von ('.J 5 . 10 - 5 cm verhalten sich in destilliertem Wasser 
wie solche von 1,7fachem Radius, zwischen denen aber dann keine Kraftwir
kungen aufeinander bestehen. Fiir die Ursachen dieser AbstoBung wird wohl in 
erster Linie die Bildung von elektrischen Doppelschichten infolge Oberflachen
ladung verantwortlich zu machen sein (s. weiter unten im Abschnitt "Elektro
kinetik"). Da dieauBeren Schalen dieser Doppelschichten samtlich Ladungen 
gleichen Vorzeichens tragen, die zu einem Teil nach auBen wirksam sind, stoBen 

1) Es sei bell16rkt, daB sich die Konstante b der VAN DER WAALsschen Gleichung nach 
H. A. LORENTZ theoretisch herleitet von den abstof3enden Kriiften, die im Augenblick des 
ZusammenstoBes zweier Molekiile auftreten. 

2) PERRIN: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Ed. 158, S. 1168. 1914. 
3) COSTANTIN: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Ed. 158, S. 1171. 

1914; Ann. de phys. (9) Ed. 3. S. 101. 1915. 
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sie sich gegenseitig abo Wir haben oben feststellen konnen, daB die Teilchen
ladung bei der BRoWNschen Bewegung ohne EinfluB bleibt. Das gleiche ergab 
sich bei allen Vorgangen, die mit dieser im Zusammenhang stehen, sobald ideale 
Zustande herrschten. Es zeigt sich aber, daB dieser Faktor sich bemerkbar 
macht, sobald man zu solchen Zustanden gelangt, bei denen die mittleren 
Teilchenabstande klein genug sind, d. h. sobald man zu hoheren Konzentrationen 
gelangt. Damit scheint ein Weg gegeben, wie man aIle jene elementaren Vor
gange, die an die BRowNsche Bewegung sich anschlieBen, auch quantitativ ver
folgen konnte, sobald man konzentriertere Systeme vor sich hat. Man brauchte 
alsdann nur die VAN DER W AALssche Gleichung an Stelle der BOYLE-MAR:rOTTE
schen einzufUhren, so wie es PERRIN fur das Sedimentationsgleichgewicht und 
COSTANTIN fUr die Dichteschwankungen getan hatte. Die Verhaltnisse liegen 
indes doch wohl nicht ganz so einfach. In den Gleichungen sind ja auch noch 
andere Voraussetzungen enthalten als die des idealen Zustandes (so z. B. die 
Giiltigkeit des STOKEsschen Gesetzes u. a. m.). Auch darf nicht aus dem Auge 
gelassen werden, daB WESTGREN bei ausgedehnten Untersuchungen an hydro
phoben Solen (Rg-, So, 8e-, Au-Solen) bis in recht erhebliche Konzentrations
bereiche hinein keinen Anhalt dafUr gefunden hat, in diesen Fallen von den 
einfachen Gleichungen abzugehen. Offenbar spielt hier eine beachtenswerte Rolle 
das Verhalten des einzelnen Kolloidteilchens zu seinem Dispersionsmittel; denn 
dort, wo solche Beziehungen bestehen, also bei den lyophilen Systemen, lieBen 
sich die eben erorterten Abweichungen klar aufzeigen. Die Gummigutt- und 
Mastixsole, die hierbei Verwendung fanden, sind, wenn auch nicht direkt hydro
phil, so doch starker hydratisiert als etwa die Metallsole. Davon wird im zweiten 
Teil noch ausfUhrlich die Rede sein. 

B. Die GrenzfIachenenergie (OberfIachenspannung). 
1. Vorbereitende Bemerknngen. 

Es wurde bereits oben darauf hingewiesen, daB bei den heterogenen oder 
kolloiden Systemen, die in der iiberwiegenden Zahl zweiphasige Systeme sind, 
die Grenzflache der beiden Phasen von ganz besonderer Bedeutung ist fUr das 
Verstandnis und die Behandlung aller einschlagigen Erscheinungen. Es fragt 
sich nun, welche Bedeutung diese Aussage besitzt. Warum kann iiberhaupt eine 
Grenzflache eine besondere Rolle spielen ~ Was hat es mit einer Phasengrenz
kraft auf sich ~ Die Beantwortung dieser Frage soIl hier so vor sich gehen, daB 
zunachst das erfahrungsmaBige Bestehen von an Flachen gebundenen Kraften 
aufgezeigt wird. Dann soIl erortert werden, wie aus gewissen Grundannahmen 
heraus ihre Existenz theoretisch folgt, und schlieBlich soIl noch dargelegt werden, 
auf welche Weise man sich ihr Zustandekommen anschaulich klarmachen kann. 

Schon lange ist an dieser Stelle das Vorwalten besonderer Krafte allge
mein bekannt. Die besondere Form, die manchmal die Grenzflache eines Korpers 
gegen einen anderen annimmt, z. B. Kugelflache, fUhrte dazu. Ebenso das An
steigen von Fliissigkeiten in capillaren Rohren. (Daher auch die Bezeichnung 
"Capillaritat".) War dieses aber tatsachlich der Fall, so muBte bei den kolloiden 
Systemen, bei denen j a die eine Phase in ungeheuer feiner Verteilung in der anderen 
vorhanden war, diese Grenzflache bei relativ kleinem Volumen der dispersen Phase 
auch ungeheuer groB sein, die Wirksamkeit der jener zuzuordnenden Krafte also 
auch entsprechend hervortreten. D. h. aber wiederum, daB schon an jeder be
liebigen, gar nicht allzu ausgedehnten Trennungsflache zweier Phasen eine solche 
Kraft erweisbar sein mnB. In Wirklichkeit ist der Verlauf auch der gewesen, 
daB man diese Krafte und ihre weiteren Eigenschaften zuerst an makroskopischen 
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Flachen nachgewiesen hat und spater dann erst auf die kolloiden Systeme iiber
tragen, an denen man sie direkt nicht studieren konnte. 

W ohl am langsten hat sich die Physik beschaftigt mit gewissen mechanischen 
Erscheinungen an den Phasengrenzen, zumeist an der Grenze der Systeme fliissig
gasformig und fest-fliissig. War das Erkennen der Vorgange der ersten Gruppe 
'mit groBen, ja bis heute theoretisch noch nicht vollig iiberwundenen Schwierig
keiten verkniipft, so ist dieses bei der zuletzt genannten Gruppe in noch viel 
starkerem MaBe der Fall. 1st hierbei doch zu bedenken, daB auBer der Grenz
flache fest-fliissig fiir gewohnlich auch noch die fest-gasformig und fliissig-gas
formig gleichzeitig mit im Spiele ist. Dementsprechend ist sowohl die theoretische 
Durchdringung wie auch das Versuchsmaterial fUr diese Systeme bis auf den 
heutigen Tag noch auBerst diirftig. 

2. Die Vorstellungen von der Herkunft der Energie an der Grenzfliiche, 
fliissig-gasformig. 

a) Die Theorie von VAN DER WAALS. 

Am besten fundiert sind, wie bemerkt, die mechanischen Erscheinungen an der Grenz
flache fliissig-gasfOrmig, d. h. die Grenzflache einer Fliissigkeit gegen den mit ihrem eigenen 
Dampf gesattigten Raum. Die erste allgemeine Theorie ist von LAPLACE und spater eine von 
GAUSS gegeben worden, nachdcm bereits von CLAIRAULT, auf Grund sehr weit zuriickreichen
der Versuche, vorbereitende Schritte zu einer solchen unternommen waren. Sie gingen 
von der Annahme aus, daB die Molekiile ruhen. AuBer der Gravitationskraft nahm LAPLACE 
noch die Wirksamkeit einer besonderen Kraft zwischen den weichartigen Molekiilen einer 
reinen Fliissigkeit an. Diese sollte auf sehr kleine Abmessungen von erheblicher GroBe sein, 
dagegen mit wachsender Entfernung vom Molekiil sehr stark abnehmen. Welche Ent
fernungsfunktion in Betracht kam, konnte er nicht unmittelbar angeben, jedenfalls war sie 
von einer erheblich hoheren Potenz als die N EWToNsche 1). Bei merkbaren Entfernungen sollte 
sie bereits verschwinden. Fiir LAPLACE befand sich auch die Grenzflache der Fliissigkeit im 
statischen Gleichgewicht mit ihrem Dampf. Er nahm eine scharfe diskontinuierliche Grenze 
an zwischen den beiden Phasen. Beim Durchschreiten der Grenzflache sollte ein plotzlicher 
Sprung im Werte der Dichte stattfinden. Nach unseren obigen Darlegungen sind derartige 
Voraussetzungen nicht mehr zulassig. 

Eine Theorie, die auf der Grundlage unserer gegenwartigen Vorstellungen 
vom Wesen der Materie beruht, hat 1. D. VAN DER WAALS gegeben. Sie ist von 
seinen Schiilern spater weiter ausgebaut worden (BAKKER, HULSHOF). Sie 
nimmt zunachst zwischen den Molekiilen wirksame Krafte an von der Art, wie 
sie bei LAPLACE gefunden wurden. Weiterhin fuBt er, wie auch schon W. GIBBS, 
auf der Vorstellung von der Warmebewegung der Molekiile. Er zieht aber noch 
eine wesentlich weiter gehende Folgerung aus dieser Vorstellung und geht damit 
iiber GIBBS hinaus. Aus der Vorstellung von dem dynamischen Zustande des 
Gleichgewichts (s. oben) an der Phasengrenze entnimmt er die Annahme vom 
kontinuierlichen Ubergang zwischen Fliissigkeit und Gas. Es sei dazu bemerkt, 
daB sowohl POISSON wie auch MAXWELL und auch Lord RAYLEIGH Versuche zu 
einer Capillaritatstheorie unter diesen Voraussetzungen bereits unternommen 
hatten. 

Gleichgewicht an der Grenze zweier Phasen stellt demnach einen Zustand 
vor, bei dem von einem Flachenelement der Grenzflache in einer bestimmten Zeit 
im Mittel ebensoviel Molekiile aus dem fliissigen Anteil in den Dampfraum treten 
als umgekehrt aus dem Dampfraum in die Fliissigkeit. D. h. also das Gleich
gewicht ist ein dynamisches. Weiter nimmt aber daraufhin - wie soeben er
wahnt - VAN DER WAALS an, daB der Ubergang vom fliissigen Zustand in den 
gasformigen nicht sprunghaft vor sich geht,sondern stetig. Nach welchem Ge-

l) Deren Potential 'P bekanntlich von der Form 'P = k/r ist. r bedeutet die Entfernung, 
k eine Konstante. 
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setz diese Dichteanderu.ng illnerhalb del' Phasengrenze erfolgt, muS sich dann aus 
del' weiteren Behandlung de;; Problems selbst ergeben1). Es kann sich natiirlich 
nicht darum handeln, die vollstiindige mathematische Theorie hier nachzu· 
zeichnen. Nul' ihre Hauptgesichtspunkte seien herausgehoben. Die Grundlage 
fUr seine Betrachtnngen tiber das Gleic:hgewicht zwischen reiner Fliissigkeit und 
ihrem gesiittigten Dampfc licferte ihm del' z\yeite Hauptsatz del' Thermodynamik. 
Er verwendet dabci die Entropievort-ltellung sowie eine eigene Modifikation eines 
bereit::; von W. GIBBS hergeleiteten t-latzes von dem Verhalten del' freien Energie 
cineI' gegebenell t-lu/Jstanz in cinem gegebenen Raum hei gegehener Temperatur. 

Die entsprechcndcn fnmlamentalen Gleichungen lauten: 

(5/C(u. - Ts)dT = 0 (9) 
lind /e dT = c. (10) 

Die zweite Gleiehllng stellt die gegebene Suhstanzmenge dar, wiihrend die erste 
das eigentlic:he Prinzip aussprieht: Die Variation der /reien Energie - einer ge· 
gehenen Suhstanz illl gegehenen Raulll hei einer Temperatur T - mufJ ein 
M'inimu.m sein. Dahei ist (] die Dichte, dT das Volumelement del' Substanz, 
c die Suhstanzmenge, u die spezifisc:he Gesamtenergie und s die spezifisc:he 
Entropie, ('U - T s) hedeutet sodann die spezijische /reie Energie. 

Berec:hnet man nun weiter die freie Energie des Systems, so findet man, 
daB die Grenzfliic:he im Mittel einen EnergieiiberschuB iiber den del' Fliissigkeit 
in Masse besitzt, d. h. es herrscht Oleichgewicht gegen den Damp/raum dann und 
nur dann, 'Wenn an der Grenz/lache das thermodynamische Potential (dieses etwa 
in del' Form II = /I -- Ts -+ p l') einen hOheren Wert besitzt als in der Fliis,sig. 
keit ,in Masse2). Diese hier auftretende Energie ist die Ober/lachenenergie. Zufolge 
(liescr Obcrfliichenenergie ist die Oberfliiche bestrebt, sich auf ein Minimum zu· 
sammenzuziehen. Die Vergr6fJernng del' Oberfliiche ist daher mit ErhOhung ihrer 
Energie verbunden. :-;011 nun eine solche Vergrol3erung del' Oberfliiche isotherm 
Rtattfinden, so ist noch cine Zu/uhr von Warrne erforderlich, d. h. del' Energie. 
zuwachs, den die Oherfliic:he bei del' itlOthermen VergroHerung erfiihrt, ist nicht 
einfach gleich dem bei del' VergroHerung geleisteten Arbeitsaufwand, da namlich 
del' Umgebung noch cine' gewisse Wiirmemenge entzogen worden ist. Von diesel' 
Oesarntenergie ist aber die freie Oberfliicbenenergie zu unterscheiden, von del' 
allein hier die Rede i:-;t. Fur dic Placheneinheit ergibt sic sich zu 

Ie(u-Ts + p V-p,)dh, (11) 

wo h die Dicke dcr capillaren Schicht bedeutet, del' Ubergangsschicht, It eine be· 
o1jJ 

stimmte Energiegrijf.k fiir jeden Punkt des Haumes darstellt, niimlich 1p -+ c -,,-, 
O(] 

wo 1jJ die freie Energie i:-;t. 1st nun del' Qucnlchllitt del' Fliissigkeit S, die Fliichen· 
eillheit del' Energie (j, ";0 wird 

S (j = /'I I c(u - 'I' 8 + P V -II) dh. (12) 

DarauH ergibt sich illl wciteren Verlaufe del' Hcchnung fiir die Obcrflachen. 
energic del' Fliic:heneinhpit: 

(j = C ((dZ ?)2 elh = - c (e ell:; dh = cfc (~leh- d (]. (13) 
oJ (,/~ • (,/~ C" 

1) Dabci ist naturp:cllliif3 au/3er acht gclasscn jene Dichteanderunp:, die gemiiJ3 den 
obigen Ausfiihrungcn von (ll'r t-;chwerkrllft brwirkt wiirde. Sic ist hier zu vernachlassigen. 

2) Dieses Ergebnis der Theorie ist aus clem Gruncle von erheblicher Wichtigkeit, wei! 
fiir gewohnlieh die Gkichgewichtsbcdingungen fiir das Inncrc zwcier Phasen die Gleich· 
heit ihrer thcrmodynamischcn Potentiale ist. 
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~ ~ bedeutet hierbei die Dichteanderung in der Ubergangsschicht zwischen beiden 

Phasen bei senkrechter Durchschreitung. Von dieser GroBe wird noch zu reden 
sein. Man erkennt, dafJ die fr,!:ie Energie der Fliicheneinheit desto grofJer ist, je 
grofJer der Dichteabfall in der Ubergangsschicht ist. Weiterhin sei bemerkt, daB 
sich auch das Gesetz ergibt, nach welchem die Dichteanderung an der Phasen
grenze stattfindet. 

Es ist namlich 

00 C2~~; = f(e) + e ~.~ - fk = - [(u - Ts) + f pdV], (14) 

wo C2 =jy2 1p(y)dy, f(e) ergibt sich aus der Zustandsgleichung zu-jpdV, 
o 

wahrend hier y die Entfernungen von Schichten bedeutet, im besonderen auch 
diejenige Schicht, in der sich das Teilchen mit der Masseneinheit befindet. Die 
Theorie zeigt weiterhin, - was fur die Kolloidchemie von besonderer Wichtig
keit erscheint -, daB fUr eine kugelformig angeordnete Flussigkeit die freie 
Energie der Oberflacheneinheit von der gleichen GroBe ist, solange der Radius 
der Kugel von hoherer GroBenordnung ist im Vergleich zur Dicke dieser Grenz
schicht. Die Frage nach der Dicke dieser capillaren Schicht ist nunmehr von 
besonderer Bedeutung. Die Theorie bringt sie in Zusammenhang mit dem Radius 
der Attraktionssphare des Molekuls1). Sie ergibt sich fur Athyloxyd etwa zu 
U 1 = 2,5 ·lO-8 cm, ist also etwa vom doppelten Molekuldurchmesser. In der 
Folge wird dann fiir h C'V lOO u1 , also etwa lO - 6 cm. Da nun zwischen lO-7 
und lO-5 cm das Gebiet der kolloiden Losungen liegt, darf man nur mit Vor
sicht die makroskopisch festgelegten Verhaltnisse auf das ultramikroskopische 
Gebiet ubertragen 2). Daran muB aus dem Grunde besonders erinnert werden, 
weil eine der Fundamentalmethoden der Erforschung der Eigenschaften der 
heterogenen Systeme eben darauf beruht, die Verhaltnisse, die an makro
skopischen Grenzflachen studiert worden sind, auf die ultramikroskopischen 
Verhaltnisse bei den heterogenen Systemen zu ubertragen. 

Wenn auch diese Theorie keine unmittelbare plastische Vorstellung davon 
vermittelt, was das Wesen der Oberflachenkrafte ausmacht, kann man ihr 
dennoch gewisse wichtige Folgerungen entnehmen. Zuniichst zeigte sich schon, 
daB aus dem kontinuierlichen Ubergang von flussiger Phase in Dampf fur die 
Ubergangsphase besondere Energieverhaltnisse folgen, die mit der Dichteande
rung zusammenhangen. Das System der Gleichungen (13), deren eingehende 
mathematische Diskussion hier unterbleiben muB, zeigt aber noch gewiss·e 
weitere aufschluBreiche Einzelheiten. Aus (13) geht hervor, daB keineswegs 
aIle Schichten der Ubergangsphase hinsichtlich ihres Beitrages zur capillaren 
Energie gleichwertig sind. Es folgt vielmehr, daB dieser Beitrag auch mit Bezug 
auf sein Vorzeichen verschieden sein wird. Durchschreitet man die Grenze der 
flussigen Phase in Richtung auf die Ubergangsschicht zu, so trifft man auf 

Schichten aufgelockerter Flussigkeit. Hier wird ~2h~ < 0, sie tragen zur Er

hohung der Oberflachenenergie bei. Schreitet man weiter vor, so trifft man 

auf Schichten verdichteten Gases (der Ubergangsphase). Hier wird ~2h~ > 0, ihr 

1) Die Attraktionssphii.re (s. oben) umfaBt denjenigen Raum um das Molekiil herum, 
in dem die Molekularanziehung wirksam ist. 

2) Das bezieht sich naturgemiiB auch nur auf die Grenzflache fliissig-gasformig. Immer
hin erscheint dieser Wert doch reichlich groB. 
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Beitrag zur Ellergie ist negativ. Es zeigt sich also, daB bei derartigem Aneinander
grenzen von Phasen in gewissem Sinne Encrgieunterschiede zwischen ihnen be
stehen. Der Gesamtzustancl jedoch ist stabil. Dieses ist aber nur clann der Fall, 
wenn eben ein derartiger Ubergang zwiKchen den homogenen Phasen vorhanden 
ist. Flir sieh allein ware naturgemiil3 die lTbcrgangsschicht nicht stabil. 

b) Die molekularkinetische, elektrische Theorie von DEBYE. 

Es ist von DEBYE1 ) der Versuch unternommen worden, die von VAN 
DER WAALS begrundete und von seinen SchUlern fortgefUhrte thermodynamische 
Theorie nun auch molekularkinetisch abzuleiten. Er ist sich dabei der Schwierig
keiten bewuBt, die einem solchen Unternehmen gegenwartig noch im Wege stehen. 
Dennoch liiJ3t sich zumindest qualitativ angeben, auf welchem Wege man zum 
Verstalldnis eines Energieiiberschusses in der Grenzflache gelangen kann. 

Die Voraussetzungen fUr die molekularkinetische Ableitung der GroBe des 
Energieuberschusses der Grenzflache uber den der Flussigkeit in Masse sind 
zunachst dieselben wie die fUr die Ableitung der VAN DER WAALsschen a-Kon
stante2). Diese ist bekanntlich der Ausdruck fur die gegenseitigen Attraktions
krafte der Molekule, die in der oben mitgeteilten TheOI'ie von VAN DER WAALS 
schon eine wiehtige Rolle spielten. DEBYE vermag fUr die GroBe dieser Kraft 
eine einleuchtende Beziehung zu finden. Er macht dabei aber besondere Angaben 
uber das Verhalten der MolekUle. Es genugt dazu die bekannte Tatsache, daB 
diese aus einem positiven Kern und der negativen Elektronenhulle bestehen. Diese 
beiden Gebilde sind aber nicht starr miteinander verkniipft, sondern in be
stimmter Weise gegeneinander verschiebbar. Kommt ein MolekUl in ein elek
trisches Feld, so wird es durch Polarisation deformiert, d. h. es wird derart ver
andert, daB der positiv geladene Kern sich dem negativen Pol des Feldes mog
liehst nahert, der wiederum die negativ geladene Elektronenhulle abstoBt. Diese 
wird aber vom positiven Pol des Feldes angezogen, wahrend der negative Teil 
des Molekuls abgestoBen wird. Fielen vorher Schwerpunkt der positiven und nega
tiven Ladungen des MolekUls zusammen, so tun sie es jetzt nicht mehr. Es ent
steht ein Dipol von bestimmtem elektrischen Moment 3). Dieser Zustand der 
Polarisationsdeformation tritt ebenfalls ein, sobald die Molekule in ihr gegen
seitiges Feld gelangen. Gewisse physikalische Erscheinungen geben die Be
rechtigung zu Bolcher Annahme. Unter diesen Umstanden haben aber die Mole
kUle eine gegenseitige Energie. Aus ihr laBt sich das Anziehungsgesetz berechnen, 
wodurch die VAN DER 'V AALssche Kohiisionskonstante molekularkinetisch be
grundet ist. Von hier aus geht dann DEBYE zur Berechnung der Oberflachen
energie uber, indem or weiterhin ebenfalls die VAN DER WAALssche Annahme 
des stetigen Dichteuberganges von Flussigkeit zu Dampf aufnimmt. Dieses 
geschieht unter der stark vereinfachenden Annahme, dal3 die Warmebewegung 
der MolekUle vernachlassigt werden kann. Damit gilt diese Betrachtung exakt 
nur bei T = O. Die Rechnung ergibt auch hier einen EnergieuberschuB fUr die 
Grenzflache gegenuber :Flussigkeit in Masse und Dampf. Es ist namlich zu 
bedenken, daB die Lagerung in der Grenzschicht eine andere sein muB als in der 
Flussigkeit in Masse. Rier liegen die MolekUle im mittleren Gleichgewichts
abstand zwischen anziehenden und abstoBenden, d. h. deformierenden Kraften. 
Dort jedoch, in der Ubergangsschicht. ist die FlUssigkeit eine solche von ge-

1) DEBYE: Physikal. Zeitschr, Bd.21, S.178. 1920. 
2) Die a-Konstante entstammt der VAN DER \VAALsschen Zustandsgleiehung fiir "reale" 

Gase: (p + ajv2). (v -- b) = R'l'/M. 
3) Das dektrischc Moment des Dipols if ist gleich dem Produkt aus Ladung e und Ent

fernung l der beiden Pole: tt = e . I. 
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ringerer Dichte gegeniiber der in Masse, das Gas dagegen ist von groBerer Dichte 
als das im eigentlichen Dampfraum. Daraus ergeben sich besondere Lagean
ordnungen, bei denen den Molekiilen noch eine potentielle Energie im Uber
schuB verbleibt. Ferner ist zu beachten, daB bei Wasser bereits praformierte 
Dipole vorliegen. Fiir solche Gebilde ergeben sich aber ebenfalls besondere 
energetische Verhaltnisse, sobald eine besondere gegenseitige Lagerung der 
Dipole ermoglicht wird. Ohne hier naher auf diese Dinge, die mathematisch 
nicht einfach sind, einzugehen, muB bemerkt werden, daB die Dipole durch ein 
au Beres Feld neben ihrer Orientierung ebenfalls eine gewisse Deformation er
leiden werden. Es werden sich also beim Wasser beide Momente iiberlagern. 
Auf diesem Wege ist also auch molekularkinetisch die Existenz einer Ober
flachenspannung sichergestellt. 

c) Die - mehr chemischen - Vorstellungen von HABER und LANGMUIR. 
Gegeniiber diesen rein physikalischen Vorstellungen muB aber noch eine 

Auffassung Erwahnung finden, die mehr chemischer Betrachtungsweise entspricht 
und die von HABERl) und auch von LANGMUIR2) vertreten wird. Sie hat sich auch 
bei der Deutung weiterer Erscheinungen (s. Adsorption) recht gut bewahrt. Nach ihr 
bedingt der Zustand im Innern der Losung, wo jedes Molekiil allseitig wiederum 
von Molekiilen in gleicher Weise umgeben wird, ein vollstandiges Absattigen samt
licher yom Molekiil ausgehender Valenzkrafte. An der Oberflache, in der Ubergangs
schicht, beim Angrenzen an den Gasraum ist dieses nicht mehr der Fall. Nach 
dem Fliissigkeitsinnern zu liegen fiir die Grenzschichtmolekiile die Verhaltnisse 
noch weitgehend so wie im Innern selbst. Nach dem Gasraum zu aber ist der Zu
stand ein anderer. Hier bleibt infolge der wachsenden Entfernung voneinander 
ein Teil der Nebenvalenzen unabgesattigt. Sie ragen in den Dampfraum und 
suchen sich abzusattigen. Daher ergibt sich eben jener EnergieiiberschuB, jene 
hohere potentielle Energie in der Grenzflache, die danach strebt, irgendeine 
Arbeit zu leisten. Es muB hierbei bemerkt werden, daB diese Betrachtung sich 
zunachst allein auf krystalline Korper bezog, also auf eine Grenzflache fest
gasformig oder fest-fliissig. 

3. Erorterung der Beziehung zu anderen GroBen. 

a) Freie OberfUichenenergie der FUicheneinheit. 
1m vorstehenden ist nun iiberwiegend die Rede gewesen von der freien 

Oberflachenenergie. Sie ist das Produkt aus der Energie der Flacheneinheit 
Ao und der FlachengroBe ill; 

(15) 

Die Oberflachenenergie der Flacheneinheit ist aber die Oberflachenspannung; 
A 

(J = Ao = - (16) 
ill 

Mit anderen Worten, die Oberflachenspannung ist diejenige mechanische Arbeit, 
die man aufwenden muB, um die Oberflache um eine Einheit zu vergroBern. 

Schon oben ist darauf hingewiesen worden, daB es sich stets nur um die freie 
Energie handelt, nicht etwa um die Gesamtenergie pro Flacheneinheit. Will man zu 
dieser gelangen, so muB man noch die Warmeaufnahme bzw. -abgabe mit in Rech
nung setzen, die bei VergroBerung oder Verkleinerung der Oberflache sich ergibt. 

1) HABER: Zeitschr. f. Elektrochem. Bd.20, S.521. 1914. 
2) LANGMUIR: Journ. of the Americ. chem. soc. Bd. 38, S.2221. 1916; Bd.39, S. 1848. 

1917; Bd. 40, S. 1361. 1918. 
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b) Binnendruck. 

Ferner ist zu Lemerken, daB die Oberflache auBerdem noch unter del' 
Wirkung del' sehr erheblichen, von del' Molekularattraktion herriihrenden 
Kraft des Binnendrucks steht. Diesel' ist nieht, wie die Oberflachenspannung, 
eine an FHiehen gebundene Kraft, vielmehr wirkt er naturgema13 an den Raum
elementen. Er wirel hervorgerufen dureh die Anziehungskraft del' MolekUle unter
einander. Er ist also del' eharakteristische, makroskopische Reprasentant del' VAN 
DER WAALssehen a-KonRtantc, von del' oben mehrfach die Rede war. Es sei daher 
auf das dort Erorterte verwiesen. Del' Binnendruek wirkt von del' Oberflaehe aus 
normal naeh dem Innern del' Fliissigkeit. Hat die Oberflaehe eine Kriimmung, so 
kommt zu dies em Binnendruek noeh del' von dem Kriimmungsradius abhangige und 
mit del' Oberflaehenspannung zusammenhangende Oberflaehendruek hinzu. Er ist 
die Normalkomponente der Oberflac:henspannung. Er verschwindet bei horizon
taler Oberflache. EB versc:hwindet dabei abel' nicht die tangentiale Komponente 
der Oberflaehenspannung, d. h. also allc:h bei horizontaler Oberflac:he existiert 
eine Oberflaehenspannung. Del' Binnendruek iiberwiegt zahlenmaBig die Ober
flac:henspannung bei weitem. Infolge del' starken gegenseitigen Anziehung der 
Molekiile wircl das FluHHigkeitsvolumen sieh maximal zu kontrahieren suchen. 
Diese Kontraktion winl 11m so Htarker sein, je groBer clie Attraktionssphare del' 
MolekUle und je graDer ihr .Fold ist. Daraus ergeben sieh einige wichtige Gesetz
maGigkeiten, von denen jecloch hier nieht die Rede sein solI. Es sei nul' erwahnt, 
daB alIe GraBen, die direkt mit del' Molekularattraktion zusammenhangen 
(Binncndruek, 0 berfliichenspannung, V erdam pfungs warme, Dielektrizitatskon
stante) aueh eincll gemcinsamen VerlaHf zeigen werden. Dagegen gibt es eine 
Reihe anderer Gri5f3t'1l, die gcrneillsam der Mnlekularanziehung entgegen laufen, 
z. B. Losefiihigkeit, Kompressibilitiit 1I. a. m. Je grijDer also im ersten :Falle 
die a-Konstante, desto grijGer aueh die entspreehende GroDe. 1m z1yeiten Falle 
abel' ist entgegengesetzk Abhangigkeit zu erwarten. 

c) Die lliessung del' OberfHichenspannung. 
Was die Messung der Oberf\iichenspannung anlangt, so gibt es eine graBe Zahl gut 

verwendungsfiihiger Methaden. Uber diese soll hier nicht beriohtet werden, da eine graBe 
Anzahl von \Verkcn, vor aHem das von H. EREUNDLICH, ausflihrlich davon handelt. Rs sei 
nur darauf hingewiesen, daB van LENARDl) kiirzlich ein Verfahren ausgearbeitet wurde, 
das neben iiuBerster Handliehkeit nud Einfachhoit ein graBes MaB van Exaktheit besitzt. 
Es handelt sich dahei lJlll cine Abrei13methade. 

d) Die Bedeutung des kritischen Temperaturpunktes. l\'Iolare freie 
Oberfllichenenergie. 

VAN DER WAALS konnte aU:-l seiner Theorie aueh wiehtige Beziehungen 
del' Temperaturabhangigkeit dOl' Oberflaehenspannung ableiten. Zunaehst er
gibt sieh, daB bei OberflachenvergroDerung eine bestimmte Warmemenge zu
gefiihrt werden mu13, :,;oIl diesel' Vorgang hei konstanter Temperatur verlaufen. 
Davon ist sehon ollen bpi Erikterung der GroBe der Gesamtenergie del' Flachen
cinheit die Rede geWl'sell. Er kann dann weiter zeigen, daB bei del' kritischen 
Temperatur del' Fliissigkeit die Oberflaehenspannung versehwindet. Dieses muDte 
sich ergeben. 1st dneh die kritisolw Telllperatur diejenige Temperatur, wo Fliissig
keit und Gas unmittelbar ineinamler iibergehen konnen. 

1) LENARD: Ann. d. Phys. Bd. 74, S. ;381. 1924. 
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Fur die Warmemenge Q, die bei isothermer OberflachenvergroBerung zu

gefuhrt werden muB, findet sich die Beziehung (~~t,v = - T(~;). Wird, was 

vorher bewiesen worden war, a = 0 bei T = Tko WO Tk die kritische Temperatur 
. vQ. va. 

bedeutet, so wrrd v S = O. Es 1st aber dann auch v T = 0, d. h. dIe a- T-Kurve 

gelangt an die Temperaturachse im kritischen Punkt mit verschwindender 
Tangente. Dieses stimmt mit der Erfahrung annehmbar ubereinl ). Die Ab
weichungen, die sich zahlenmaBig ergeben, hangen naturgemaB zusammen mit 
dem Umstand, daB die VAN DER WAALssche Zustandsgleichung nicht fUr aHe 
Flussigkeiten gilt, eigentlich ja nur fur "reale" Gase. 

Aus dieser Erkenntnis ergibt sich nun aber der SchluB auf die schatzungs
weise GroBe der Oberflachenspannung einer reinen Flussigkeit. 1st diese namlich 
ihrer kritischen Temperatur sehr nahe, so wird sie eine niedrigere Oberflachen
spannung besitzen als eine solche, die weiter von diesem Punkt entfernt ist. 
Aus diesen Beziehungen ergeben sich die GesetzmaBigkeiten fUr die Anderung 
der Oberflachenspannung mit der Temperatur. Sie wird mit steigender Tem
peratur geringer werden2). Dieses geschieht in linearer Form. 1st ao die Ober
flachenspannung bei der Temperatur To, r ihr Temperaturkoeffizient, so wird 
sie bei der Temperatur T sich ergeben zu: 

aT = ao[1 - r (T - To)]. (17) 

Da bei der kritischen Temperatur Tk aTk = 0 wird, ergibt sich fur 

1 
r = -=----=-T k - To' 

(17a) 

Es wird somit 
(17b) 

Eine Beziehung, die in nicht zu weiten Bereichen gut zutrifft. Dabei ist stets 
vorausgesetzt, daB die betreffende Flussigkeit bei der Temperaturanderung keine 
Anderung in wer Molekillkonfiguration eingeht. Dieses wurde namlich neue 
Bedingungen fUr die GroBe der Oberflachenspannung schaffen, da jedesmal die
jenigen Molekulkonfigurationen in die Oberflache gelangen, die der freien Ober
flachenenergie den kleinsten Wert erteilen, d. h. die groBte Oberflachenspannungs
erniedrigung ergeben. Dies muB hier deshalb besonders erwahnt werden, weil 
gewisse Erscheinungen beim Wasser auf solche Molekillassoziationen hinweisen. 

In einer Reihe von Fallen bedient man sich nicht der GroBe der freien Energie pro 
Flacheneinheit, sondern der molaren freien Oberflachenenergie. Die Verwendung dieses 
Begriffes ist oft von besonderem Vorteil. Er stellt das Produkt aus der freien Energie der 
Oberflacheneinheit und einer Oberflache dar. Namlich der Oberflaehe einer Kugel, gebildet 
aus einem Mol der betreffenden Substanz. 1st also M das molare Gewieht, e die Dichte, 
so wird diese GroBe 

oder auch unter Verwendung des spezifisehen Volumens v = lie: 
fl = o(M. V}lo5. 

(IS) 

(lSa) 

1) Dabei darf natiirlieh nieht vergessen werden, daB bei Zugrundelegung der VAN DER 
W AALsschen Gleiehung fur die behandelten Erscheinungen auch eine Beziehung gewahlt 
wurde, die gerade dem kritischen Zustand besonders angepaBt ist. 

2) Der innere Zusammenhang zwischen Oberflachenspannungsanderung bei Temperatur
anderung wird wohl unter Heranziehung von (13) uber die Diehte, die ja temperaturabhangig 
ist, herzustellen sein. Daruber sei aber hier niehts Naheres ausgefiihrt. 
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Die Oberflachenspallnung an del' Grenze flussig-gasfarmig hat naturgemaB 
noeh eine Reihe wichtiger Beziehungen zu Binnendruck, Kompressibilitat und 
Dampfdruck (s. oben). ER wiirde zu ,veit fuhren, an diesel' Stelle naher darauf ein
zugehen, um so mehr, als vollstiindige Klarung del' in Betracht kommenden 
Erscheinungen noch keineswegs erreicht ist. Hier wie an vielen anderen Stellen 
macht sich besonders die Unsicherheit bemerkbar, die uns noch hinsichtlich des 
flussigen Zustandes lllngibt. In dem FREUNDLlcHschen Werke findet man eine 
eingehende Darstellung und Diskussion del' hier vorliegenden Tatsachen. 

4. Die Grenzflachenenergie bei den System en fliissig-niissig. 
Fur die Verhiiltnisse an del' Phasengrenze £lussig-£lussig gelten zunachst 

grundsatzlich dieselben Beziehungen. Daher eignen sich auch fast alle dort an
wendbaren MeBverfahren auch fiir diesen Zustand unter Einsatz und Beachtung 
del' vertinderten Umstande. Was jedoch hesonders zu diesem Zustand oft hinzu
kommt und eine exakte Betrachtungswcise sehr schwierig macht, ist die Tatsache, 
daB sich fast Rtets ein-- wenn aueh noeh so kleiner - Teil del' einen Flussigkeit 
in del' anderen lOst. Diesel' Betrag del' gegenseitigen Laslichkeit kann alle mag
lichen Grade his zur volligen Mischbarkeit in samtlichen Verhaltnissen annehmen. 
Aus diesel' Tatsaehe geht nun sofort klar hervor, daB sieh eine Grenzflachen
spannung fHissig-flussig nieht einfaeh ergehen wird aus del' algebraischen Summe 
del' Grenzflitchenspannungen jeder einzelnen Komponenten gegen Vakuum. 
Von diesel' Summe wird vielmehr ein Zusatzausdruck abzuziehen sein, durch 
den die Aufeinanderwirkung del' Molekule del' Komponenten erscheint. Mit 
einer solchen Beziehung kann man in del' Tat unter Umstanden recht gut 
rechnen. Es leuchtet ein, daB, je weitergehend die Molekule del' Einzelphasen 
aufeinander zu wirken vermogen, je starker sie sich also anziehen, jener Zusatz
ausdruck dann um so groBer, die Grenzflachenspannung urn so kleiner werden 
muB. Desto grof3er abel' stellt sich daraufhin die Loslichkeit del' einen Kompo
nente in del' anderen heraus, und umgekehrt. Bei vollkommener Mischbarkeit 
beider Phasen wira eR unmoglich sein, eine statische (s. weiter unten) Grenz
flachenspannung zu messen, wahrend eine dynamische wohl denkbar ware. Es 
sei noeh erwahnt, daB bei J\lIischungen auch noch andere Faktoren (z. B. die 
Hydratation) mit ihrer Wirkung auf die Oberflachenspannung beachtet werden 
mussen. Man kommt also oft im Grunde dazu, das Verhalten del' Grenzflache 
von Losungen zu ermitteln. Dazu bedarf es abel' vorher einer Klarstellung del' 
Adsorptionsverhaltnisse. Es solI daher weiter unten nach Erledigung diesel' 
Frage darauf eingegangen werden. Dort, wo die gegenseitige Mischbarkeit, d. h. 
also die Aufeinanderwirkung del' ;\!Iolekularten, sehr gering ist, trifft man, wie 
betont, auf Vcrhaltnisse, die denen am System £lussig-gasfarmig sehr ahnlich 
sind. So kann man fur die Temperaturabhangigkeit in gewissen engen Grenzen 
ebenfalls lineares Verhalten feststellen [s. Gleichungen (17) und (17 b)J. In anderen 
Fallen dagegen liegen die Verhiiltnisse erheblich komplizierter. Bereits bei den sog. 
Ausbreitungserscheinungen eines Tropfens auf einer Flussigkeit spielen die gegen
seitigen Losungsverhaltni"i:-ic eine erhebliche Rolle. Hinsiehtlieh naherer Einzel
heiten uber diese Erscheillungen sci auf die Lehr- und Handbueher verwiesen. 

5. Die Grenzflachenenergie bei den System en fest-gasformig und fest-fliissig. 
Aueh bei den Systemen fest-gasformig treffen wir auf eine Grenzflachen

energie sowohl bei den sog. amorphen Korpel'll wie auch bei denen, die Raumgitter
anordnung del' Molekule zeigen. Bei den krystallisierten Stoffen lieB sich del' 
Vorgang del' Rekrystallisation mit der Oberflachenspannung in Zusammenhang 
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bringen. 1m ubrigen sind aber gerade diese Fragen gegenwartig noch in vollem 
FluB und haben hochstens zu Naherungswerten fuhren konnen. Ihre Bedeutung 
fUr die Biologie ist keineswegs zu ubersehen, ist ja die Krystallstruktur bei vielen 
biologischen Gewebsteilen durch die Rontgenspektroskopie sichergestellt worden. 

Recht ahnlich den eben geschilderten Verhaltnissen sind die an der Grenze 
fest - flussig. Auch hier weisen die Erscheinungen eindeutig auf das Bestehen 
einer Grenzflachenspannung hin. Vor allem die groBere Loslichkeit kleiner 
Krystalle. Das Verhaltnis von Oberflache : Volumen ist ja, wie ohne weiteres 
einleuchtet, bei zwei Krystallen desselben Stoffes kleiner bei dem groBeren 
Krystall. Dieser groBere Krystall ist daher der stabilere. Da nach allgemeinen 
physikalischen Grundsatzen die stabilere Form unter Aufgabe potentieller 
Energie erreicht wird, und die Systeme dem Minimum an potentieller Energie 
zustreben, so ergibt sich damit auch die Tendenz zum ZusammenschluB ganz 

Abb.lOa. 1 fester Korper, 2 Fliissig
keit, 3 Luft- bzw. Dampfraum 
des Losungsmittels. a12 = Grenz
flachenspannung fest-fliissig, a23 

= Grenzflachenspannung fliissig
gasformig, a13 = Grenzflachen-

spannung fest-gasformig. 

kleiner Krystalle l ) , bei denen die Oberflachen
spannung noch die Festigkeit an GroBe uber
trifft. Aus Dampfdruckbetrachtungen ergab 
sich dasselbe auch fur das ZusammenflieBen 
kleiner Tropfchen zu groBeren. Es konnte fur 
Gips die Oberflachenspannung zu 370 dynjcm, 
fur BaS04 1250 dynjcm festgestellt werden. 

Hierher gehoren auch die sog. Benetzungs
erscheinungen, die groBe Ahnlichkeit mit den 
Ausbreitungserscheinungen im System flussig
flussig besitzen, die oben schon erwahnt waren. 
Befindet sich namlich ein Flussigkeitstropfen 
auf einem festen Korper, so haben wir drei 
Krafte zu unterscheiden (s. Abb. lOa), die an 
einem Punkte angreifen: die Oberflachenspan
nung des festen Korpers gegen Luft 0 13 , die des 

festen gegen Flussigkeit 0 12 sowie die der Flussigkeit gegen Luft 0 23 , Offenbar 
muB, wenn der Tropfen im Gleichgewicht mit einem Winkel rp auf dem festen 
Korper liegenbleiben soll: 

0 13 - 0 12 = 0 23 cosrp (19) 

sein. Die Differenz der Oberflachenspannung des festen Korpers gegen Luft und 
die gegen Flussigkeit bezeichnet man auch als Ha!t8pannung. Aus dieser Gleichung 
ergeben sich als spezielle Grenzfalle die verschiedenen Arten der Benetzung 
unmittelbar. Auch die Verdrangungserscheinungen schlieBen sich hier an. 

c. A.u6erungen der GrenzfIachenenergie. 
1. Die Adsorption und deren mechanische Effekte. 

a) Die Systeme fliissig-gasfOrmig. 
IX) Bemerkungen iiber den gelD8ten ZU8tand. Bisher ist nur von den Verhalt

nissen an der Grenzflache zweier homogener Phasen die Rede gewesen. Es ist 
darauf hingewiesen worden, daB fur gewohnlich bei Phasenkombinationen dieser 
einfache Zustand nicht so klar als vorliegend angenommen werden kann, wie er 
z. B. an der Phasengrenze Wasser-Wasserdamp£ besteht. Es muB vielmehr an 
derartigen Grenzen fast stets damit gerechnet werden, daB eine, wenn auch noch so 
geringe gegenseitige Loslichkeit besteht, daB also die beiden Molekelarten sich 
mischen. Es entsteht danach zunachst die grundsatzliche Frage, wie die Ober-

1) Fiir solche allein gilt naturgemaB auch praktisch allein die Stabilitatsbetrachtung. 
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£liichenspannungsverhaltnisse von Losungen sich gestalten. Nun werden aber 
die Eigenschaften der reinen Fliissigkeiten durch das AuflOsen eines Korpers iiber
haupt prinzipiell beeinflufJt. Fur die theoretische Klarung der hier auftauchenden 
Fragen besteht jedoch ein groBes Hindernis, die Unkenntnis von dem Zustand 
des gelDsten Molekiils. Die BOYLE-MARIOTTEschen Gesetze gelten nur fur ideale 
Gase, d. h. fUr Gase in hinreichend groBer Entfernung von ihrem kritischen 
Punkt, d. h. also bei KO geringer Verdunnung, daB die Molekule usw. so weit von
einander entfernt sind, daB sie sich gegenseitig nicht mehr beein£lussen. Die 
VAN 'T HOFFschen Gesetze, die mit dem eben genannten Gasgesetz korrespon
dieren, haben auch nur fUr verdiinnte, ideale Losungen Gultigkeit, d. h. fUr 
Losungen, wo fUr die gelOsten Einheiten dasselbe gilt wie dort fur die Gase. Das 
trifft aber nur von Hehr wenigen Losungen zu. Gerade die, mit denen der Biologe 
zu arbeiten pflegt, gehoren nicht zu ihnen. Jene Theorie macht also weder An
gaben uber die Wechselwirkung der gel osten Einheiten (seien es Molekiile oder 
Ionen) mit ihrem Medium, noch fUr die Wirkungen der gelOsten Teile aufeinander. 
Nun hat aber jedes Molekul bzw. in noch starkerem MaBe jedes Ion ein Kraftfeld 
um sich herum, das man sich nach den oben gemachten AusfUhrungen als ein 
elektrisches vorstellen muB. Es wird daher in starkerem oder geringerem MaBe 
auf seine Umgebung wirken. Bei wasserigen Losungen wird es etwa die Wasser
molekule anziehen. und dadurch in seiner Umgebung ein ziemlich starkes Druck
gefalle erzeugen. Damit sind, was hier nur erwahnt werden kann, wichtige Be
ziehungen von Konzentration zu Binnendruck und Volumen der Losung vorhanden. 
Weiter sei cIarauf hingewiesen, daB auch die Dielektrizitatskonstante der reinen 
Flussigkeit durch Auflosnng eines Korpers eine Anderung erfahrt u. a. m.l) Uber 
alle V organge, die mit einem derartigen Z ustand verbunden sind, wie Wasseranlage
rung (Hydratation), Binnendrucksteigerung, Kompressibilitat, Losefahigkeit, Di
elektrizitatskonstante erhalten wir bei jener Theorie keinen AufschluB. Nun 
sind aber jene idealen Losungen weniger bedeutungsvoll als die sog. realen, 
also als die, die weniger verdunnt sind, die stark, ja wahrscheinlich voll
standig dissoziiert sind. bei denen also die positiven und negativen Teilchen 
einander so nahe sind, daB sie sich gegenseitig beeinflussen. Zu all dem kommt 
nun noch die unbedingt vorhandene Wechselwirkung dieser Teilchen mit den 
Molekulen des Losungsmittels und was nach den obigen Darlegungen eng damit 
verknupft ist. Es liegt ein anscheinend unentwirrbares Feld von Moglichkeiten 
vor, in das man eben einzudringen beginnt. Da man sich klar sein muB, wieweit 
man bei der Inangriffnahme einer Arbeit auf wissenschaftlich noch gesichertem 
Boden steht, ergibt sich die Notwendigkeit, an dieser Stelle kurz die Frage nach 
dem augenblicklichen Stand des Problems der Losung zu erortern. Fur eine ein
gehendere Orientierung mussen die einschlagigen Monographien nachgeschlagen 
werden2). 

In neuester Zeit haben, auf den Vorarbeiten einer stattlichen Zahl von 
Forschern fuBend, DEBYE und HUCKEL den Versuch unternommen, zunachst eine 
Theorie der verdunnten realen Losungen zu geben. Es handelt sich dabei um die 
Ralze usw. derjenigen Ionen, die nach ubereinstimmender Annahme als vollstandig 
dissoziiert anzunehmen sind, und die daher als starke Elektrolyte bezeichnet werden. 

1) Es ist hier nicht d!:'r Ort, gerade auf den zuletzt genannten Umstand naher einzu
gehen, doch sei nachdriicklich darauf hingewiesen, daB etwa der Erhohung der Dielektrizitats
konstanten einer reinen Fliissigkeit nach AuflOsen eines Korpers keineswegs jene Erschei
nungen auf dem FuBe folgen miissen, die piner hoheren Dielektrizitatskonstanten an sich 
zuzuordnen sind, und dip sich zeigen wiirden, falls eine reine Fliissigkeit hoherer Dielektrizi
tatskonstanten vorlagf'. 

2) Z. B. ]<;. Hi'f'K~'r.: ZlIr ,}'hf'orie ,kr Elf'ktrolyt,f', in Ergehn. d. exakt. NatnrwiRs. 
Bd. :1, I:-l. lOll. Hl24. 
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Die Grundlage bildet die schon lange vertretene Ansicht von der elektrostatischen 
Anziehung der Ionen untereinander, die bei den genannten starken Elektrolyten 
einen erheblichen EinfluB kundgeben muBte in den Eigenschaften der Losungen. 
Bei einer ganzen Reihe von Erscheinungen (GroBe der elektromotorischen Krafte 
von Ketten, Gefrierpunktserniedrigung, Untersuchung von elektromotorischen 
Kraften unter Wechsel der Dielektrizitatskonstante des Mediums usw.) konnten 
der Theorie Werte entnommen werden, die an die Versuchsergebnisse desto 
naher herankamen, mit je verdiinnteren Losungen man arbeitete. Die neuesten 
Messungen der Verdiinnungswarmen, die N. BJERRUM1) sowie NERNST und 
W. ORTHNER2) vorgenommen haben, zeigen dagegen, daB dennoch der eine 
oder andere Faktor in dieser Theorie noch nicht in der notwendigen Weise 
Beachtung gefunden hat. MuB man auch der Theorie ein groBes MaB 
von Berechtigung zuerkennen, so ist doch zu beachten, daB sie iiber die 
Beziehungen des gelosten Teilchens zum Losungsmittel fast nichts aussagt. 
Das Hydratationsproblem bleibt unberiicksichtigt und damit die ganze Folge 
der sog. lyotropen Eigenschaften, von denen schon die VAN 'T HOFFsche Theorie 
schwieg. Zudem ist zu beriicksichtigen, daB fiir den Fall der meisten biologischen 
Verhaltnisse Konzentrationen von "'" n/5 vorliegen. Hierauf darf die Theorie 
aus elementaren physikalischen Griinden, deren Aufzahlung und Auseinander
setzung hier zu weit fiihren wiirde, auf keinen Fall Verwendung finden. Bei 
derartigen Konzentrationen findet nicht nur eine Anziehung unter den Ionen 
statt, vielmehr ergibt sich aus besonderen dielektrischen Verhaltnissen eine Ab
stoBung. Diese AbstoBung, die sich den anziehenden COULoMBschen Kraften 
unter den Ionen iiberlagert, wird hervorgerufen durch die starkere elektrische 
Polarisierbarkeit der Wassermolekiile gegeniiber der Polarisierbarkeit der iibrigen 
10nen. Die Folge davon ist u. a. - im Gegensatz zu den verdiinnten starken 
Elektrolyten, wo der osmotische Druck kleiner ist als die Summe der Drucke 
der Komponenten -, daB er hier, im Bereich der konzentrierten Losungen, 
groBere Werte annimmt, als der Summe der Komponenten entspricht. Die von 
HUCKEL3) gegebenen theoretischen Ausfiihrungen iiber konzentrierte starke Elektro
lyte haben sich bis jetzt aus mathematischen und physikalischen Schwierigkeiten 
heraus nicht vollig durchsetzen konnen. Sie halten theoretisch nicht jeder Kritik 
stand. Einige neuere experimentelle Arbeiten4) jedoch zeigen, daB auch sie im 
wesentlichen einen berechtigten Kern besitzen miissen.· Dieses war voraus
zuschicken, ehe die Losungen in den Bereich unserer weiteren Betrachtungen 
treten konnten. 

fJ) Mechanische Arbeitsleistung der freien Oberfliichenenergie, das Theorem von 
Gibbs-Thornsen-Warburg. Nach den Herleitungen von TAN DER WAALS, DEBYE, 
HABER und LANGMUIR ist die Oberflache einer reinen Fliissigkeit Sitz eines 
Energieiiberschusses gegeniiber der Masse der Fliissigkeit. Davon ist weiter oben 
ausfiihrlich die Rede gewesen. Bringt man nun einen Korper in die Fliissigkeit, 
so wird er sich darin infolge der Warmebewegung - Diffusion - homogen ver
teilen5), d. h. von woher auch aus der Fliissigkeit ein Volumenteil herausgegriffen 
wird, iiberall wird man im Mittel die gleiche Zahl von gelOsten Molekiilen finden. 
In der Oberflache haben wir jedoch einen EnergieiiberschuB gegeniiber der Masse 
der Fliissigkeit. 1m Vergleich mit der reinen Fliissigkeit liegt nunmehr ein ver
anderter Zustand vor. Dort war die freie Oberflachenenergie der Flacheneinheit 

1) BJERRUlII, N.: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd.119, S.145. 1926. 
2) ORTHNER, W.: Berlin. Akad. d. Wissensch. Bd. 51. 1926. 
3) HUCKEL, E.: Physikal. Zeitschr. Bd. 25, S. 93. 1926. 
4) Siehe z. B. HARNED: Journ. physic. chemistr. Bd.30, S.433. 1926; Journ. Americ. 

chem. soc. Bd. 48, S. 326. 1926. 
5) Aus WILLARD GIBBS: Thel'modynamische Studien. 
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als konstante GroBe festgestellt. Bei einer Losung jedoch kann dem Bestreben 
der freien Oberflachenenergie (- wie jeder potentiellen Energie -) zu einem 
Minimum zu gelangen, dadurch geniigt werden, daB ein bestimmter Arbeitsbetrag 
von der Oberflachenenergie geleistet wird. Dieser besteht darin, daB eine be
stimmte Anzahl von Molekiilen usw. in die Oberflache hineingeholt, diese Ober
flache also um jenen Molekiilbetrag konzentrierter wird, als die Fliissigkeit in 
Masse. Die freie Oberflachenenergie nimmt aber dadurch pro Flacheneinheit 
um den dieser mechani8chen Arbeit entsprechenden Betrag ab, d. h. die Ober
flachenspannung sinkt. Diesen Vorgang der Anreicherung der gelOsten Substanz 
in der Oberflache bezeichnet man als Adsorption. In dem genannten Fall liegt 
positive Adsorption vor. Winl nun eine I'lubstanz nicht in der Oberflache an
gereichert, sondem findet sie sich dort in geringerer Konzentration als im Inneren 
cler Losung, so steigt die Oberflachenspannung und man spricht von negativer 
Adsorption. GIBBS gelangt von demselben Standpunkt aus, der - wie weiter 
oben dargelegt ist - auch von VAN DER WAALS benutzt worden ist (Entropie
maximum beim Energieminimum) zu einer Fundamentalgleichung, durch die 
der Zustand in einer solchen Grenzflache charakterisiert ist. Sie lautet: 

n 

do = -s"dT-li r"d/lv • 
1 

(20) 

o ist die freie Energie der Oberflacheneinheit, S8 die Entropie der Oberflachen
cinheit, J:, bedeuten die Substanzmengen in der Oberflache pro Oberflachen
cinheit, dic pv sind die chemischen Potentiale der jeweils gelOsten Substanzen, 

d. h. ~ f , WO E die Energie bedeutet unrl m die Masse, mit der der jeweils be-
em 

trachtete Stoff in der Grenzflache gegenwartig ist. Hierbei ist das Losungsmittel 
mit in die Betrachtung eingeschlossen. Bei konstanter Temperatur und unter 
Vcmachlassignng der Oberflachenverdichtung des Losungsmittels (H20) ergibt 
sich ans (20) 

~=I' 
Oft 

(21) 

unter der Annahme, daB nur ein Stoff gelOst ist. Die Gleichung sagt aus, daB 
der Zunahme der Konzentration der Substanz in der Grenzflache eine Herab
setzung der Oberflachenspannung entspricht. Es leuchtet ein, daB die Anreiche
rung an Molekiilen in der Oberflache entgegen den osmotischen Kraften statt
findet. Der entsprechende Arbeitsbetrag da ergibt sich fUr die Menge de sehr 
einfach aus thermodynamischen Prinzipien zu: 

da = R Td (Inc) = dft. (22) 

Unter Heranziehung von Gleichung (21) wird: 

I' = _ e 00 1 00 
RT oe = - RT' olne (23) 

Gleichung (23) stellt das eigentliche Adsorptionsgesetz dar. Es besagt, daB einer 
Anreicherung von Molekiilen in der Oberflache bei steigender Konzentration 
cine Herabsetzung der Oberflachenspannung entspricht und umgekehrtl). Es sei 
hier nur erwahnt, daB unabhangig von GIBBS diese GesetzmaBigkeit sowohl von 
W. THOMSEN als auch von E. WARBURG entwickelt worden ist. 

1) Dabei ist natiirlich Loslichkeit der betreffenden Substanz vorausgesetzt. 

Hanflhnch fler Phy~iologie I. 8 
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Es darf nicht auGer acht gelassen werden, unter welchen Bedingungen die 
GIBBssche Formel abgeleitet worden ist. Es wurde dabei vorausgesetzt, daB 
die Losung von einer Konzentration ist, bei der die VAN 'T HOFFschen Gesetze 
giiltig sind, d. h. es kommt nur der Bereich der verdiinnten idealen Losungen 
in Betracht. Ferner ist vorausgesetzt, daB die Losung an den Dampfraum des 
Losungsmittels grenzt, bei wasserigen Losungen also an Wasserdampf. Der 
Fehler, den man macht, sobald man die Losung gegen Luft miBt, ist jedoch ein 
auBerst geringer. 

y) Die Adsorptionsgeschwindigkeit. Der Adsorptionsvorgang ist ein Vorgang 
mit endlicher Geschwindigkeit. Entsprechend der dynamischen Vorstellung vom 
Wesen der Materie, - auch bei Gleichgewichtszustanden, - werden standig Mole
kiile sowohl in die Oberfache eintreten als auch aus ihr herauswandern. Zuerst 
werden beim Adsorptionsvorgang infolge des herrschenden Energiegefalles viel 
mehr Molekiile nach der Grenzflache wandern, als von dort nach dem Innern 
der Losung. Mit der Zeit wird aber dieser UberschuB geringer werden, bis schlieB
lich im Mittel in bestimmter Zeit ebensoviel Molekiile in die Grenzflache treten 
als aus ihr heraus. Dann ist der Zustand des Adsorptionsgleichgewichtes ein
getreten. Untersucht man nun wahrend der Einstellung dieses Gleichgewichtes, 
so erhalt man naturgemaB einen anderen Wert fiir die Oberflachenspannung, 
als nach seinem Eintritt. Jener wird als der Wert der dynamischen, dieser als 
der der statischen Oberflachenspannung bezeichnet. 

Aus den obigen Darlegungen heraus ist es wohl verstandlich, daB die negative 
Adsorption fiir gewohnlich mit viel groGerer Geschwindigkeit verlauft als die 
positive. Eine Verarmung an gelOstem Stoff kann aus der diinnen Grenzschicht 
auBerst rasch zum Adsorptionsgleichgewicht fiihren. LENARD fand bei Messung 
solcher negativen Adsorption in Rohrzuckerlosung, daB das Gleichgewicht sich 
in schatzungsweise 10- 8 sec zu etwa 95% eingestellt hatte. Wird ein Stoff 
aber stark positiv absorbiert, so wird das Gleichgewicht sich in langerer Zeit 
erst einstellen, da. dann aus den angrenzenden Schichten erst wieder Molekiile 
nachdiffundieren miissen, ehe sie in den Bereich der Adsorptionskrafte gelangen. 
Es spielt also hierbei noch die Diffusionsgeschwindigkeit der Molekiile eine Rolle. 
Rier fand derselbe Autor, daB bis zum Eintritt von etwa 95% des Gleichgewichtes 
10- 2 bis 1 sec gebraucht wurde. Man muB sich also bei der Messung dieser 
GroBe stets klar sein, welchen Zustand der Grenzflache man in jedem FaIle vor 
sich hat. 

Hierher gehort auch noch der Satz von GIBBS, daB eine kleine Substanzmenge die 
Oberflachenspannung wohl stark herabsetzen kann, nicht aber stark erhohen. Es wird bei 
geringer Konzentration die denkbar starkste Verarmung der Oberflache, - wenn sie namlich 
gar keine Molekiile mehr enthalt, - nur geringen Konzentratio~unterschied gege~ das 
lnnere der Losung aufweisen. Daher kann nach der GIBBsschen Gleichung (23) die Ande
rung der Oberflachenspannung auch nur gering sein. Bei stark positiver Adsorption konnen 
aber umgekehrt unter Umstanden fast aIle gelOsten Molekiile in der Grenzflache sich befinden. 
Dann wiirde die Abnahme der Oberflachenspannung sehr groB werden miissen. 

Es sei besonders hervorgehoben, daB sich das Theorem von GIBBS allein 
mit der statischen Oberflachenspannung befaBt. 

<5) Experimentelle Prufung des Adsorptionstheorems von Gibbs-Thomson- War
burg. Die experimentelle Priifung des Theorems innerhalb der zulassigen Grenze 
hat recht gute Ergebnisse geliefert. Schon DONNAN und BARKER konnten unter 
Verwendung von Nonylsaure zeigen, daB die GIBBssche Gleichung der GroBen
ordnung nach erfiillt war. Aus den Untersuchungen von FRUMKIN1), der Laurin
saure in Petrolather gelOst auf eine bestimmte Wasseroberflache tropfte, ergab 

1) FRUMKIN: Zeitschr. ·f. physikal. Chem. Bd.116. 1925. 
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sieh, daB die Oberflaehe bis zur Sattigung 5,2· 10 -10 Mol/qem aufnehmen konnte. 
Aus dem GIBBssehen Theorem ergibt sieh fUr die Oberflaehenkapazitat 5,7.10- 10 

Mol/qem. Damit hat der GIBBssehe Satz eine sehr schone Bestatigung gefunden. 
E) Ober die Obprjliichenspannllng von Losungen, die Capillaraktivitiit und 

Capillarinaktivitiit. Ell wird sich naturgemaB die Frage erheben, ob die Ober
fliichenspannung einer Uisllng sieh ergibt aus ihren beiden Bestandteilen, aus 
del' Oberflaehenspannllng des Losungsmittels Bowie der des gelOsten Korpers. 
NaturgemaG spielt heim Verlauf del' o-I'-Kurve einer Losung die GroGe der Ober
flaehenspannung jPde der Lii,.;ungskomponenten cine erhebliehe Rolle. Man wini 
eine starke Erniedrigung nur finden, wo das Lo,mngsmittel an und fUr sieh 
ein hohes 0 hat, d. h. dort, wo die frt'ie Oberflaehenenergie einen hohen Wert 
besitzt, wird eine Ahnahme, nach der ja das System streht, aueh von groGem Aus
nmBe sein ki5nnen. SoldH' Fhif.;sigkeiten aber, die eine kleine Oberflachenspannung 
besitzen, werden aueh nur ('ill(' geringe Erniedrigung dieser GroBe aufweisen 
kiinnell. "Viederllm werden soleh<, geiiisten Kiirper, die eine hohe Eigenober
fliiehem;panmmg hesitzell, die einc's Ui,mngsmittels mit groBem 0 nur wenig be
pinflu:,;sen,- erniedrigell oder erhohen. Dagegen wird eine starkere Erhohung 
moglieh sein, wenn \wi niedrigen 0 des Mittel" die Oberfliiehenspannung des 
GelOsten gro/3 ist. Danaeh ,.;ollten also reine Fhissigkeiten, die weit von ihrem 
kritisc:hen Plinkt pntfernt sind. alleh stiirkere Erniedrigungen aufweisen konnen 
als solche, die ihm niiher Rind. Sind daher die Oberflac:henspannungen zweier 
~toffe wenig vonein<indeI' versehipdpn, ';0 wird auch die der Lo,mng aller Vor
allssicht llach kcillP Bpsonderheiten darbieten. I ndessen ist durehaus nic:ht der 
linearp VeI"lanf al" typiseh anzusehen. Diesel' ist vielmehr von einer Art, die 
einer modifizierten ExpOlwntialfunktion nahekommt. Man findet jedoch auc:h 
o-c-Kurven, die Extrenmertp besitzen. lind zwar sowohl Maxima als aueh Minima. 
Fur gewi>hnlic:h wrlaufen sie jedoeh in der Weise, - \vie es Abb. 10 b angibt -, daD 
hereits der Zusatz einer rdativ kleinen Menge de8 Stoffes mit der kleineren Ober
f1aehenspannung die des anderen ;.;tark erniedrigt. Mit steigender Konzentration 
des zugesetzten Stoffps nimmt aber die Erniedrigung des anderen etwa expo
nentiell abo Der Abfall ist in solehen Systemen 
urn so starker, je griil3er der UnterRchied der 
heiden OberflacllPlli-;pallllllllgeni,;t. In etwa 
asymptotischer Weise gelangt man daher bis 
zum 0 del' Sub"tanz VOII niedrigerer Ober
fUichenspannllng. 

Diejenigen Stoffe, die die Oberflachen
spannung einer gegebenen Suhstanz, .- meist 
handelt eH Hieh lim Wasser, - erniedrigen, 
werden gemeinhin aueh als oberfhic:henaktive 
bezeichnet, Hokhl' dit' sic erhtihen, als ober
flac:heninaktive, eine Bezeic:hnung, die recht 
branch bar i8t. ~ ur muB man im Auge be
halten, daB von den fitarksten oberflaehen
aktiven zu den stiirksten oberflacheninaktiven 

0% Gewichfsprozente 
Buttersiiure 

100% 

Abb.lOb. (Nach A. EUKEN.) 

eine stetige Eeihe VOIl Kiirpern dan.;tell bar ist. Sodann aber vor allem, daB Ober
flac:henaktivitiit einen relativen Begriff darstellt; denn nach den obigen Aus
fUhrungcn muf3 man anch die Eigenoberfliiehenspannung des Losungsmittels 
beachten. Es ware Z. B. cine Reihe von Systemen denkbar, bei denen cine gelOste 
Substanz alIe Grade der Oberflachenaktivitiit bis zur Oberflac:heninaktivitat 
durehlauft. DieHl'S wurde geschehen, Hobald man diese Substanz in Medien mit 
fallender Eigenn llPrfliichenspannllng v('['hrite-hte. 

8* 
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Wie aus der Kurve Abb. 5 ersichtlich, ist der Anstieg der Oberflachen
spannung von Losungen oberflacheninaktiver Korper sehr angenahert eine Ge
rade. Dementsprechend konnte auch eine lineare Beziehung die Anderung in 
wei ten Grenzen richtig angeben: 

oder °L-Om mc=----
am 

(24) 

WO 0L die Oberflachenspannung der Losung am die des Mittels, c die Konzen
tration des gelOsten Korpers bedeutet. Von der Konstanten mist noch nicht klar, 
wie sie mit der Natur der betreffenden Substanz zusammenhangt. Hat ein 
Losungsmittel selbst eine kleine Oberflachenspannung, so werden sich natur
gemaB die meisten darin gelOsten Stoffe, - wie schon bemerkt, - wie oberflachen
inaktive verhalten. Bei ihnen gilt die lineare GesetzmaBigkeit besonders gut. 
Ferner ist oben bemerkt worden, daB ein Korper, je weiter er sich von seinem 
kritischen Temperaturpunkt entfernt befindet, eine um so groBere eigene Ober
flachenspannung besitzt. Je groBer nun die Oberflachenspannung bei bestimmter 
Temperatur ist, desto hoher wird auch der Schmelzpunkt der betreffenden Sub
stanz liegen, desto weniger fluchtig wird sie sein. Wenn nun beim Schmelzpunkt 
der Substanz bereits hohe Oberflachenspannungswerte vorliegen, werden solche 
Korper die Oberflachenspannung der gewohnlichen Losungsmittel erhOhen. 
Dieses tut Zucker, ferner die anorganischen Salze, wie die folgende Tabelle I 

Tabelle 1. Oberflachenspannung von wall
rigen NaCl-Losungen (n. HEYDWEILLER). 

Mol i. L. 

1 
00 

0,020 
0,121 
0,290 
0,544 
0,713 
I,ll 
2,06 
3,04 
4,00 
5,43 

m = 0,0228, t = 18°. 

a (beob.) 

73,0 

73,04 
73,20 
73,44 
73,81 
74,19 
74,77 
76,34 
78,42 
79,86 
82,87 

a (berechet) 

73,03 
73,20 
73,48 
73,91 
74,19 
74,85 
76,43 
78,06 
79,66 
82,04 

fur NaCI zeigt. Die oben angegebene 
lineare Beziehung (24) stellt auch hier 
die Veranderung gut dar. 

Fur die Eigenoberflachenspannung 
der reinen anorganischen Salze findet 
sich, daB sie weitgehend additiv her
vorgeht aus der ihrer Konstituenten. 
Dabei bilden die Saurereste die Reihe 

F> S04 > CI > Br> N03 > J > eNS. 

Ihnen steht gegenuber die Reihe 

Li> Na > K> Rb > Cs. 

In dieser Folge erhOht auch die jeweilige 
Kombination beider Reihen die Ober
flachenspannung des reinen Wassers. 
Nach allen bisherigen Untersuchungen 

ist es auBerst wahrscheinlich, daB in dieser Stufenfolge auch die Hydratation 
der Ionen verlauft, da sich jene Reihen auch im Zusammenhang mit anderen Er
scheinungen finden, bei denen das Losungsmittel selbst mit in Aktion tritt. 
Weiter unten werden wir noch einmal auf den Zusammenhang der Oberflachen
aktivitat mit der Loslichkeit zuruckkommen. FREUNDLICH hat fUr die genannten 
Reihen den Namen lyotrope Reihen eingefUhrt. Auf Grund des Dargelegten laBt 
sich auch, das Verhalten gewisser anderer Korper verstehen, das hinsichtlich 
ihrer Beeinflussung der Oberflachenspannung z. B. des Wassers auf den ersten 
Augenblick eigenartig erscheinen mag, wie etwa das der starken anorganischen 
Sauren. Die Lage ihres kritischen Temperaturpunktes gibt auch hier Aufschlu13. 
Sauren mit hohen kritischen Temperaturen, also solche, die bei mittleren Tem
peraturen geringen Dampfdruck besitzen, werden hohe Eigenoberflaohenspan
nungen aufweisen und daher die Oberflachenspannung von Medien mit hoher 
Eigenspannung entweder erhohen oder doch nur wenig herabsetzen. Solche da
gegen mit niedrigen kritischen Temperaturen werden infolge geringer Eigen-



Vip ~.Y~teme flii~~ig-ga~fijrlllig. 117 

oLerflachem;pannung ~ieh als mehr oder weniger capillaraktiv darstellen. Das 
gleiche ist bei den Alkalien der Fall. Die folgende Tabelle 2 zeigt, daB diese 
Uberlegung zu Recht besteht1). 

Bei Salzen, - hauptsachlich den orga
nischen, die Hydrolyse zeigen, ergibt sich, 
daf3 jeweils das undissoziierte Hydrolyse
produkt oberflachenaktiv ist. Dieses tritt 
besonders bei den niedrigen fettsauren Salzen 
hervor, die 8elb8t 'wenig oberflachenaktiv 
sind, wahrend die undi8soziierten Hiiuren 
die Oberflachenspannung des Wassers fltark 
herabsetzen. Bei den Aminen und den Salzen 
der organischen Oxysauren findet man das
selbe. Bei hohere11 fett8auren Salzen ist dieses 
nicht mehr der Fall. Bei den Oleaten und Ste
reaten 8ind auch die Halze oberfliichenaktiv. 

Die eapillaraktivpn Hubstanzen zeigen 
cine GesetzmaBigkeit im Verlaufe der 

Tabelle 2. Oberfliichenspannungen 
del' wii8rigen Losungen einiger 
Siiuren und Basen (n. RONTGEN 

und SCHNEIDER). 
Konzentration 1,498 Mol, t = 18°. 

Wasser 
H2S04 • 

Hel .. 
HBr .. 
HNOa • 
LiOH . 
NaOH. 
KOH. 
NH!OH 

:,ltoff 

73,0 
73,7 
72,6 
72,3 
71,9 
75,5 
75,0 
75,7 
70,0 

a-c-Kurve, die oben KchoB erortert worden ist, und auf die hier nur noeh verwim;en 
werden 8011. Wir haben weiterhin in Gleichung (24) eine Beziehung fUr die 
Wirkung8weise eapillarinaktiver Korper angegeben. Es findet sich eine ahnliche 
empirische Beziehung naeh SZYSZKOWSKI auch fUr den Fall der Herabsetzung 
der Oberflachenspannung: 

aJ1-(lf, = hln(C + 1). 
0,11 k 

(:!i5 ) 

wo die Bezeichnungell diesel be Bedeutung haben wie in Gleichung (24). b und k 
sind Konstanten. Diese empirische Beziehung trifft mehr odeI' weniger exakt 
die experimentell ermittelten Werte. Bei Substanzen, die nicht sehr stark capillar 
wirksam sind, findet man starkere Abweichung. 

Es sei noch einige8 uber die Konstanten del' SZYSZKOWSKIschen Gleichung 
Lemerkt. b andert sich fur verschiedene Substanzen in ganz geringem MaBe. 
Dagegen ist k fUr einen bestimmten Stoff charakteristiseh. Betrachtet man eine 
Konzentration, die diesel' Konstanten l.~ gleich ist, c = k, so wird aus (25) 

am - 0L --- = b In2 = 0,1387, 
OM 

(26) 

d. h. also, es liegt dann eine Erniedrigung del' Oberflachenspannung um etwa 
14% vor. kist del' sog. Capillarwert des betreffenden Stoffes. Er errechnet sich 
auf die eben angegebene Weise. Rein reziproker Wert 0 = 11k wird als spezi
lische Capillaraktivitat bezeichnet. 

o Die Regel von J. Traube und ihre theoretische Deutung nach Langmuir. 
Die V orstellung vom Wesen del' Grenzflachenkriifte, wie sie im AnschluB an 
VAN DER WAALS von DEBYE u. a. entwickelt worden ist, hat eine weitgehende 
Bestatigung und Vertiefung erfahren durch eine experimentelIe Entdeckung 
J. TRAUBES, die dann von LANGMUIR auch theoretisch aufgeklart worden ist. 
Es handelt sich um die Anderung del' Obreflachenspannung - vornehmlich des 
Wassel's - durch Korper, die einer sog. homologen Reihe angehoren. Steigt 

1) Bei alledem ist naturgemaB auf den EinfluB zu achten, den hinzutretende Faktoren 
ausiiben konnen. Hierher gehort vor aHem die Hydratation, durch die z. B. das Maximum 
in der o-c-Kurve von H 2S04 in Wasser bedingt ist. 
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man z. B. bei den Alkoholen von einem Glied solcher Reihe zu dem nachst hoheren, 
so nimmt die Kette bekanntlich jedesmal um ein CH2-Glied zu, wahrend die freie 
Oberflachenenergie des Wassers jedesmal um einen bestimmten Betrag in star
kerem MaBe herabgesetzt wird. Beim Wachsen des Molekulargewichts des Korpers 
in arithmetischer Reihe nimmt also die spezifische Capillaraktivitat in geome
trischer zu. Es besteht demnach die Beziehung: 

O=eY.M, (27) 

wo 0 wie oben den spezifischen Capillarwert bedeutet, x eine Konstante, M das 
Molekulargewicht ist. Bevor darauf. aber naher eingegangen wird, sei noch ein 
Blick geworfen auf die Tabelle 3. 

Tabelle 3. Oberfliichenspannung reiner Fliissigkeiten homologer Folge samt ihren 
kritischen Temperaturen. 

Substanz " t" Bemerkungen 

~ethylalkohol 22,.03 (2.0°) 249,3 Die Zahlen sind LANDOLT-BoRN-
Athylalkohol . 23,.02 (2.0°) 24.0,2 STEIN entnommen. Die einge-
n-Propylalkohol 23,82 (16°) 263,.0 klammerten Zahlen neben den 
n-Butylalkohol 24,42 (17,4°) 27.0,5 Angaben fiir die Oberflachenspan-
Methylformiat 24,62 (2.0°) 214,.0 nung a bedeuten die Temperatur, 
Athylformiat . 22,9 (24,9°) 235,3 bei der diese gemessen worden 
Propylformiat 25,.04 (10°) 

} 264,.0 
ist. tx ist die kritische Tempe-

2.0,69 (46°) ratur. 

Man erkennt aus ihr, daB die Oberflachenspannung der reinen Substanzen 
der homologen Reihen keine auffalligen Abweichungen voneinander zeigen, daB 
vielmehr dieser physikalische Parameter weitgehend der Regel von der kritischen 
Temperatur gehorcht. 

Bringt man dagegen derartige homologe Korper in Wasser, so wird hei 
gleichen Konzentrationen die Oherflachenspannung des Wassers um so starker 
erniedrigt, je weiter man in der Reihe aufsteigt. Die oben aus der SZYSZKOWSKI
schen Gleichung bekannte Konstante k ergibt bei aufeinander folgenden Alkoholen 

kn On+l 11 demnach -k- = -0-' stets etwa 3 (s. Tabe e 4). 
n+l n 

Tabelle 4. 
TRAuBEsche Regel bei den wiiBrigen Losungen der Fettsiiuren (n. H. FREUNHUCH). 

Stoff 

meisensaure . 
ssigsaure . . 

A 
E 
P ropionsaure . 
n 
n 
n 
n 
n 
n 

-Buttersaure 
-Valeriansaure. 
-Capronsaure 
-Heptylsaure 
-Octylsaure 
-Nonylsaure . 

b k 

(.0,1252) 1,38 
.0,1252 .0,352 
.0,1319 .0,112 
.0,1792 .0,.051 
.0,1792 .0,.0146 
.0,1792 .0,.0.043 
.0,2575 .0,.0.018 
.0,3489 .0,.0.0.045 

(.0,2389) . .0,.0.0.014 

0 
On+l Beobachter 
On 

.0,73 - J.TRAUBE 15° 
2,84 3,9 

" 
15° 

8,93 3,1 
" 

15° 
19,6 2,2 v. SZYSZKOWSKI 18-19° 
68,5 3,5 

" 
17,5° 

233,.0 3,4 
" 

19° 
555,.0 2,4 FORCH 18° 

2222,.0 4,.0 
" 

18° 
7144,.0 3,2 

" 18° 

Zur theoretischen Klarung dieser Erscheinung ging LANGMUIR von der 
spezifischen Capillaraktivitat der betreffenden Substanz aus. Er betrachtete 
weiterhin die Arbeit, die aufzuwenden ist, um 1 Mol davon vom Inneren der 
Flii.ssigkeit in die Oberflache zu bringen. Aus der GIBBsschen Gleichung (23) 
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folgt nun fUr das Verhaltnis der Konzentration der f-lubstanz in der Oberflache 
zu ihrer Konzentration im Inneren der Losung: 

r 2a 
(28) 

(,a 
Man kann nun aus der f-lZYSZKOWSKIschen Gleichung (25) --- erhalten. Setzt DC 
man kleine Konzentrationen voraus, so wird aus (28) in Kombination mit dem 
genannten Wert aus der SZYSZKOWSKIschen Gleichung: 

r b~ ) 
c = RT ·0. (29 

Die oben erwahnte Arbeitsleistung a entgegen den osmotischen Kriiften, die zu 
eben dieser Konzentration r in der Oberflache gegenuber der Konzentration c 
im Innern der Losung fUhrt, betragt: 

"r 
a = RT f dIne, (30) 

WO f einen Umrechnungsfaktor darstellt, da r Konzentration pro Flachencin
heit bedeutet, caber solche im Flussigkeitsinneren. Daraus aber wird fUr 
r a 

= Oe WL'. Diese8 im ZU8ammenhang mit (29) ergibt fUr: 
c 

RT Ra", O=-.O.e .L • 

bam 
(31) 

Bei zwei aufeinander folgenden Korpern einer homologOll Reihe wird: 
o all + I-lin 

n+1 _ • R T 
-k- - 0 - e , 

·,,+1 n 

kn 
(32) 

alldererseits aber auch im Zusammenhang mit (27): 

On+1 = ek(~)/n+l-9.lln). 
On 

(33) 

Daraus ergibt sich aber: 

A = an+! - an = RT" (IJRn+! -lJRn) • (34) 

Es folgt nun aus dieser letzten Gleichung (34), daB die freie Energie der Grenz
flache bei zwei aufeinanderfolgenden Korpern einer homologen Reihe bei dem 
hoher molekularen um einen bestimmten Betrag starker herabgesetzt ist als bei 
dem niedriger molekularen. Es wird daher eine um einen bestimmten Betrag 
hohere Arbeit erforderlich sein, um den erstgenannten aus der Oberflache wieder 
in das Innere der Losung zu bringen, als bei dem letztgenannten. Um diesen selben 
Betrag wachst aber die Arbeit weiter an bei weiterem Aufstieg in der homologen 
Reihe. Aus den zuverlassigsten Messungen ergab sich: 

A = 700 cal. 

Fur einen beliebigen Stoff einer homologen Reihe, der n-CH2-Gruppen besitzt, 
fand LANGMUIR: 

A=).o+nA, (35) 

wo ).0 eine fUr die Gruppe charakteristische Konstante darstellt. 1m An
schluB daran gaben LANGMUIR und HARKINS auch eine weitere Erklarung dafUr, 
daB Korper von genannter Art sich in der Losung so ganz anders verhalten, 
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als wie wenn sie als reine Fliissigkeiten vorlagen. Sie fiihren dieses zuriick auf 
die Verschiedenartigkeit der Lagerung der Molekiile in den beiden Systemen. 
In reiner Fliissigkeit liegen die Molekiile mit ihrer langsten Achse senkrecht zur 

Grenzflache. Die CH2-Gruppen ragen dabei in den Dampfraum, die C(~H und 

andere hydrophilen Gruppen kehren sich dem Inneren der £liissigen Phase zu. 
In wasseriger Losung dagegen findet sich eine solche Anordnung, daB die CH2-

Gruppen auf der Oberflache des Wassers ausgebreitet sind. Es ist aber zu 
beachten, daB bei der Theorie die Hydratation unberiicksichtigt geblieben ist, 
d. h. es ist angenommen, daB diese sich von Glied zu Glied innerhalb einer 
homologen Reihe nicht andert. Ferner wurden Verhaltnisse zugrunde gelegt, 
die dem VAN 'T HOFFschen idealen Zustand entsprechen. Es ist jedoch die 
Tatsache wichtig, daB sich die TRAUB Esche Regel noch bei hOheren Konzen
trationen findet. 

Es sei noch bemerkt, daB, wenn die Arbeit sehr erheblich ist, die aufgewendet werden 
muB, urn einen bestimmten Betrag eines Stoffes von der Oberfliiche in das Innere der L6sung 
zu bringen, seine L6slichkeit offen bar klein sein wird. 1st er dagegen gut 16slich, so wird er 
relativ schwer in die Oberfliiche zu bringen sein, d. h. er wird dann weniger capillaraktiv 
sein. Beim Anstieg in homologer Reihe findet man bei zunehmender Aktivitiit ab
nehmende L6slichkeit, z. B. bei den Alkoholen1). 

rJ) Temperaturabhiingigkeit der Oberflachenspannung von Losungen. Bei der 
Erorterung des Einflusses der Temperatur auf die Ober£lachenspannung von 
Losungen ist das thermische Verhalten der betreffenden Losung von Bedeutung. 
Vor aHem der Temperaturkoeffizient der Loslichkeit der betreffenden Substanz. 
1st dieser gering, So gilt die einfache Beziehung, die man auch oben fUr die 
Temperaturabhangigkeit der Ober£lachenspannung der reinen Fliissigkeiten ge
funden hatte, namlich Gleichung (17), (17a) und (17b). 

l T" - T] °T = °0 Tic - To . 

Liegt jedoch ein groBerer Temperaturkoeffizient vor, so ergibt sich mit steigender 
Loslichkeit zunachst geringere Capillaraktivitat. Hier liegen jedoch die Ver
haltnisse oft recht kompliziert. 

b) Adsorption bei Vorliegen einer festen Phase (fest.gasfOrmig und fest.niissig). 

ex,) Vorbemerkungen. 1st die eine Phase fest, die andere gasfOrmig oder £liissig, 
so treten Verhaltnisse auf, die besondere Umstande im Gefolge haben. Bei 
£liissig-£liissig ist die Grenz£lache hinsichtlich ihrer GroBe recht gut definiert. 
Bei festen Korpern dagegen besteht die Moglichkeit sperriger Anordnung der 
Molekiile. Die Ober£lache kann durch Entwickeln einer sog. inneren Ober£lache 
erheblich vergroBert sein. Ferner besteht hier die Schwierigkeit, die Ober£lachen
spannung zu ermitteln. Damit aber auch die Schwierigkeit, die Adsorptions
vorgange zu verfolgen - wenigstens auf dem Wege, auf dem dieses mittels des 
GIBBS-THOMsENschen Theorems moglich war. Dag:gen ist es hier leichter, die 
adsorbierten Mengen gut zu bestimmen. Von den Uberlegungen, die es dennoch 
ermoglichten, auf diesem Wege die Adsorptionserscheinungen zu verfolgen, soIl 
gleich noch die Rede sein. 

fJ) Die Geschwindigkeit der Adsorption im System: fest-gasformig. Es leuchtet 
sofort ein, daB infolge der groBeren Ober£lachenentwicklung der Eintritt des 

1) Es muB an dieser Stelle auf die interessanten Ergebnisse der Arbeit von FURNER 

Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd.57, S.51O. 1924) hingewiesen werden. 
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Adsorptionsgleichgewichtes an der Phasengrenze fest-gasformig langere Zeit be
anspruchen wird als an denen von flussig-gasfOrmig und flussig-fliissig. Die 
Adsorptionsgeschwindigkeit wird also hier kleiner sein als bei den eben genannten 
t-lystemen. Tritt nun ill hinreiehend langen Zeiten an der Phasengrenze fest
gasformig kein Gleichgewicht ein, so kann mit ziemlicher f-licherheit angenommen 
werden, daB nchen der Adsorption noch seknndare Prozesse im Gange sind, 
bzw. an die Adsorption sich ansehlicBen. Es kann sich dabei entweder nm 
eine Absorption handeln, oder aber es gehen ehemisehe Reaktionen vor sich. 

Die ehen erwhhlltell Schwierigkeiten bei Vorliegen einer festen Phase haben 
die N otwendigkeit im (jefolge gehabt, sich nach einer anderen V orstellungsweisc 
fiir die Anderung der Oberflachem;pannung umzusehen, als wie sie aus dem 
GIBBsschen Theorem ullmittelbar "ieh ergab. Gehoren doeh gerade die Grenz
fliichenzustande fe,;t-gasfiirmig und fest-flussig zu den praktisch bedeutungs
vollsten. 

1') Theorie iiber die Ad8orption beim Vorliegen einer je8ten Pha8e (Polanyi, 
Langmuir). EH ist ohen die Rede gewesen von der DEBYESchen molekular
kinetischen, elektrischcn Deutung der Oberflachenkrafte. LANGMUIR und HABER 
ha,ben, wie ebenfalls schon erortert, darauf hingewiesen, daB sie sich, besondcrs bei 
krystalliner fester Phast" als von N ebenvalenzen der im Raumgitter angeordneten 
Molekule ausgchend, geltend machcn, die auf die Molekule der angrenzenden Phase 
anziehcnde Wirkung ausuben. Von diesem Standpunkt aus wird man also, wie 
<lieses von EUCKE~, POI-ANYI und auch von LANGMUIR geschehen ist, die Ober
flachenspannung als eine Anziehungskraft auffassen konnen, die von der festell 
Phase auf die Molekulc der anderen ausgeiibt wird. Diese Betraehtung ist bei 
(len System en feHt-gaHformig und auch fest-flussig durchgefiihrt worden. Legt 
man eine solche Auffassung der Adsorptionskrafte zugrunde, so wird sich darau:,; 
der f-lchluB crgeben, daB ihre Wirksamkcit sieh aueh auf einen Raum erstrecken 
wird, wie er oben den "AN DER WAALssehen Kraften zugeschrieben ,vorden ist 
(s. oben S. 104 Zeile :W). 1nnerhalb dieses Raumes werden die Adsorptionskriifte 
in bestimmter Weise his auf Null abnehmen, wenn man von der Oberflache der 
festen Phase aus :-;ieh nach dem 1nneren del' anderen bewegt. Dieser Raum wird 
als Adsorptionsraum bezeichnet. Bringt man ein Mol eines Gases aus hinreichend 
weiter Entfernung in diesen Raum, so wird ein bestimmter Arbeitsbetrag geleistet. 
Es herrseht also an jeder :-;telle de,; AdRorptionsraumes ein beHtimmtes Potential, 
daH Adsorptionspotential. 1£s1) betragt 11\, wenn man ein Mol einer Substanz 
an die Stelle ides AdNorptionsraumes gebraeht hat. 1st dementsprechend der 
Dampfdruck auBerhalh des Acli:;orptionsraumes p", darinnen, an del' Stelle i 
aber Pi, so wire! 

P 1/\ = R T In .....!... • 
p" 

(36) 

Handelt es Hieh um ein Gas als zweite Phase, so werden sieh in bezug auf sein 
Verhalten im Adsorptionsraum verschiedene Zustande ergeben mussen, je nach
dem man sich oberhalb der kritischen Temperatur oder unterhalb davon be
findet oder aber am Nullpunkt der absoluten Temperatur. trber eine Reihe 
von interessanten Beziehungen, die sich thermodynamiseh aus dieser von POLANYI 
abgeleiteten Theorie ergeben, kann hier nicht eingehender berichtet werden. 
Es sei nur mitgeteilt, daB die cxperimentellen Ergebnisse einer Reihe von For
schern sieh dies en Vorstellungen gut ansehlieBen. Dabei ist die Annahme zu
grunde gelegt, daB jene Adsorptionssehicht sich erstreckt auf mehr als eine 
Molekellage. Es ergiht sieh ferner aus ihr, daB das Adsorptionspotential in ziem-

1) Hz\\,. die Arbcit. dip Illall leiHtell llluB. 
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lichem Bereiche temperaturunabhangig ist. Dieses ist zunachst verwunderlich. 
Auf der anderen Seite sei aber hervorgehoben, daB, wie schon erwahnt, die 
POLANYISche Auffassung in gewissen Fallen sich gut bewahrt hat. 

b) Die Adsorptionsisothermen von Freundlich, Szyszkowski und Langmuir 
fUr Systeme fest-gasformig. Verfolgt man die Menge eines Gases, die bei 
wachsendem Druck adsorbiert wird, so zeigt sich eine ganz bestimmte Ab
hangigkeit, fur die sich rein empirisch die Beziehung aufstellen lieB: 

1 x -
a=-=kpn, 

m 
(37) 

wo x die adsorbierte Menge und m der Betrag des Adsorbens ist. a stellt dann 
die pro Gramm des festen Stoffes adsorbierte Menge dar. p bedeutet den Druck 

in Zentimeter Quecksilber. kist ein Faktor, ~ der Adsorptionsexponent. Er ist 
n 

abhangig von der Natur des betreffenden Stoffes sowie von der Temperatur. 
n liegt zwischen 1 und 5. Betrachtet man die Gasmenge, die beim Druck von 

Tabelle o. Die Adsorption von Argon an 
CocosnuBkohle bei -78,3° (n. Versuehen 

von H01UFRAY). 
IX = 3,698; lin = 0,6024. 

p (em Hg) 

0,8 
1,9 
2,4 
5,42 
9,84 

a (beob) 

1,6 
3,7 
5,0 
9,9 

I a (bereehnet) 

1 cm Hg adsorbiert wird, so ist diese 
gleich der Konstanten k, gleich dem 
Adsorptionswerte, einer fUr das be
trachtete System charakteristischen 
Konstanten. Die Gleichung (37), die 
sog. FREUNDLICHsche Adsorptionsiso
therme, ist Gegenstand vieler Unter
suchungen gewesen. In den genannten 
Lehrbuchern und Werken, vor allem 
in dem von FREUNDLICH, wird ausfuhr
lich uber sie berichtet. Tabelle 5 gibt 
die Adsorption von Argon an Cocos
nufJkohle wieder. 

Es wurde oben gezeigt, wie SZYSZ
KOWSKI den Zusammenhang zwischen 
Oberflachenspannung des Mittels und 

der Losung in Abhangigkeit von der Konzentration darlegte. Es fragt sich 
nun, ob sich nicht auch unter Zugrundelegung des GIBBsschen Theorems eine 
Beziehung zur adsorbierten Menge auffinden lieBe, die fUr unsere Systeme 
brauchbar ware. Die Differentiation der SZYSZKOWSKIschen Gleichung (25) er

12,9 
21,8 
29,5 
56,4 
75,8 

15,4 
18,6 
24,0 
28,8 
39,4 
46,9 

10,2 
14,7 
17,3 
23,7 
28,4 
41,9 
50,1 

gibt zunachst: dO 1 ----bo ,--
de - m C + k' (38) 

Beachtet man nun, daB die Konzentration c proportional ist dem Druck, so er
gibt sich im Zusammenhang mit der GIBBsschen Gleichung (23) die Beziehung: 

r= bOm,_P_=K -p-, (39) 
RT p+k °p+k 

Wir gewinnen also damit eine Relation zwischen der Konzentration in der Ober
flache und dem herrschenden Druck. Diese Gleichung wird als SZYSZKOWSKIsche 
Adsorptionsisotherme bezeichnet. Man erkennt, daB wenn p sehr groB ist, man 
k dagegen vernachlassigen kann. Dann wird r eine Konstante. Man spricht dann 
vom Sattigungszustand der Oberflache. Dieser ist aber bei fest-flussigen System en 
besser bekannt als bei fest-gasformigen. Liegen dagegen kleine Drucke vor, so er
halt man das ebenfalls zutreffende Resultat, daB r dem Druck proportional ist. 
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Mit steigender Temperatllr nimmt bekanntlich die Oberflachenspannung abo 
E~ ist daher einlellchtend. daB auch die Adsorption abnimmt. 

LANGMUIRS Anschallung fiihrte zu einer anderen Form der Adsorptionsiso
thermen. 1m Gegemlatz zu POLANYI nimmt er nur eine einmolekulare Adsorptions
schicht an. Werden nun Gasrnolekiile an die Oberflache des festen Adsorbens 
herangezogen, das Gai-l also dort venlichtet, so wird hier auch der Druck des 
betreffenden Oases "teigen. Zwischen dpn anziehenden Kraften der Adsorption 
und den Verdampfungi-lkriiften tritt ein Gleichgewichtszustand ein, aus dem 
LANGJVll'IR dann ::;ei]]e Folgerllngpn fiir die lsotherme zieht. Unter Zugrunde
legung der killeti::;elwll Theorie del' Gase herechnet er denjenigen Bruchteil von 
allen auf die Fliieheneinheit dps Adsorbens auftreffenden Gasmolekiilen pro 
t-lekunde, die dort haftenbleiben. DarauR ergibt Rich die Geschwindigkeit der 
Gasverdichtung an del' Ob(~rfliicll('. Dipser steht die Verdampfungsgeschwindig
keit gegeniiher. Er erhiilt fiir den Brnehteil i\ der Oberfliiche, der besetzt ist: 

H = iX ,II 

1 n+iXfI' 
(40) 

iX bedeutet d('ll Brlll'litcil der allftreffenden Molekiile, del' haftenbleibt. It ist 
Anzahl del' Gasmoll'. die pro t-lekullde auf den Quadratzentimeter auftrifft, b ist 
die Verdampfungsge8chwindigkeit yon voll besetzter Oberfliiehe. Er berechnet 
weiter die Zahl del' adsorbiertenl\Tole. t-lie muG gleich sein der Zahl del' im Gleich
gewicht besetzten Rei-ltvalenzen. f-\o findet er fiir ein Adi-lorbens, dessen Molekiile 
regelmiiBig im RaulIlgitkr angeordnet ~ind, fiir die Zahl der Gramm, die auf 
1 gem adsorbiert Hind: 

wobei aN gleieh dcr Zahl del' hesdzten Re;;tvalenzen i"t, No die Zahl aller pro 
Quadratzentimeter yorhalldcnen Restvalenzell. Nun iHt ja II, dem Drucke p 
proportional. Man ('{'hiilt schlieBlich durch Einfiihrung der neuen Konstanten 

iX', fI': iX' fI' P 
a==I+iX'f/'p (41) 

fiir VerhaltniHse, \\0, wie bereits bemerkt, das Adsorbens krystallin ist und an 
jede freie Stelle !lUI' jc ein Molekiil adsorbiert werden kann. Die Versuchsergeb
nisse haben diese LANUMFIRSchen Gedankengiinge reeht gut bestatigt, vor allem 
im Gebiete kleiner Drllcke und niedriger Temperaturen. Etwas andel'S werden die 
Verhiiltnisse, sob aid im Adsorbens die Molekiile regellos angeordnet sind. .Fur 
diesen Fall erreehnete LANG~lUm fiir 

a == Ii + iX2 fl2 P (42) 
1 1 + iX2 p 

lKt nUll die eine Phase kein Gas, sOlldern liegt die Grenzflaehe fest-flussig 
VOl', so i-lind die Verhiiltnisse im Grunde von den eben fiir Gase erorterten nicht so 
8ehr verschieden. Indes ergeben Rich doeh aus dem geli:i8ten Zustand mit seinen 
mannigfaltigen theoretisehen Unklarheiten gewiRse Sehwierigkeiten bei der 
exakten Durchfiihnmg del' Prohleme. 

E) Die Geschll'indigkeit der Ad8orptl:on 80wie die Ad8orption8isotherme bei Vor
liegen von SY8temen: fest-flii88ig. Was die Gesehwindigkeit der Adsorption anlangt, 
so findet sich prinzipiell daRselbe Verhalten, wie es bei den Systemen fest-gas
fcirmig beschrieben wnrde, d. h. die ersten Mengen werden relativ rasch in die 
Oberflache hineingeholt, die darauffolgenden immer langsamer. So wird die 
gro13te Menge del' adsorbierten t-lubstanz der unmittelbaren Naehbarschaft der 
festen Wand sehr "dmell entzogc'n. Die anderen mussen dann durch Nach-
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diffundieren erst wieder in den Wirkungsbereich der Adsorptionskrafte gelangen. 
Wo dieser Verlauf sich nicht einstellt, und solche FaIle sind'bekannt, haben sich 
die Ursachen in dem besonderen Bau des Adsorbens auffinden lassen. Entweder 
ist die innere Oberflache fiir die adsorbierbaren Molekiile nur sehr schwer zu
ganglich gewesen, oder aber es blieb nicht bei der primaren reinen Adsorption. 
Vielmehr wurden die Molekiile weiter in das Innere der betreffenden Substanz 
hineingeholt unter chemischer Veranderung des Adsorbens oder unter Absorption. 
Hier miissen die Versuche von C. G. SCHMIDT, LAGERGREN u. a. genannt werden. 

Die Ubereinstimmung mit dem Gaszustand zeigt sich auch im Verhalten 
der FREUNDLICHschen Adsorptionsisotherme fiir verdiinnte Losungen: 

a 

IL....---__ 
--"..c 
Abb.lOc. Adsorptionsisotherme von Losungen. 

(Nach H. FREUNDLICH.) 

x 
a = - = lXC n , 

m 
wo c die Gleichgewichtskonzentration 
nach der Adsorption ist. Hier liegt 
der Adsorptionsexponent gewohnIich 
zwischen 0,1 und 0,5, er ist also merk
Hch kleiner als bei den Gasen. 

In vielen Arbeiten mit den ver
schiedensten Phasenkombinationen hat 
sich die Isotherme als giiltig erwiesen. 
Als Beispiel sei hier auf Abb. lOc ver
wiesen. In konzentrierten Losungen 
gestalten sich die Verhaltnisse jedoch 
komplizierter. Hier tauchen aIle jenen 
Schwierigkeiten auf, die gerade diese 

Losungen ihrer Natur nach bieten. AuBerdem ist zu beachten, daB man auf 
Grund der neueren Arbeiten iiber die VerteiIung des Losungsmittels auf den 
gelOsten AnteiI Zustande kennt, wo alles ehemals freie Losungsmittel von be
stimmten Konzentrationen ab vollstandig auf das GelOste verteiIt ist. Man 
hat dann gewissermaBen eine Umkehr der Verhaltnisse. Dann ist das Wasser 
bzw. das friihere Losungsmittel als Gelostes zu betrachten. Aber schon bevor 
dies eintritt, wird die Adsorption sich auch auf die Wassermolekiile erstrecken. 
Die Losungen werden dann konzentrierter werden. WILLIAMS hat es unter
nommen, auch fiir die konzentrierteren Losungen eine Isotherme aufzustellen. 
Wir verweisen hinsichtlich ihrer Ableitung usw. auf die genannten Lehr- und 
Handbiicher. 

C) Allgemeines iiber die Adsorption an tester Phase. Die Frage der Abhangig
keit der Adsorption an festen Stoffen yom Losungsmittel und gelostem Korper 
kann nach den bisherigen Erorterungen beantwortet werden. Wir werden dort 
auf starke Adsorption stoBen, wo starke Erniedrigung der Grenzflachenspannung 
erfolgt, d. h. wo Medien hoher Eigenspannung mit stark erniedrigenden Sub
stanzen als gelOsten Korpern vorliegen. Wasser hat ein relativ hohes o. Daher 
findet sich hier auch unter Umstanden starke Adsorption. Desgleichen etwa bei 
Schwefelsaure. Wo aber die Eigenoberflachenspannung gering ist, pflegt auch 
die Adsorption gering zu sein. Dieses alles wird noch unterstrichen, sobald der 
gelOste Korper selbst ein 0 besitzt, das von dem des Losungsmittels je nachdem 
sehr stark oder sehr wenig abweicht. 

Bei der Adsorption von Losungen an festen Adsorbentien findet sich wieder
um die TRAuBEsche Regel beim Ansteigen in der homologen Reihe. 

Es sei noch bemerkt, daB die aliphatischen Korper in der Regel weniger stark 
-adsorbiert werden als die aromatischen. 
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Manche ~toffe erniedrigt'll die Oberflachenspannung des Wassers wenig, werden aber 
dennoch stark adsorbiert. Es hangt dieses auBer von dem spezifischen AdsorptionspotentiaJ 
der betreffenden ~toff(' a neh zusammm mit der Konstitution der Grenzschicht bei Stoffen 
mit stark unterschicdlichem Dampfdrnck. 

Beim Vorliegen mehrerer Stoffe entscheidet die Adsorbierbarkeit jedes ein
zelnen von ihnen. Man kann auf dieHe Weise einen Karper durch einen anderen 
aus der Oberflache ver<irangen, tlobald dieser zweite Karper starker adsorbierbar 
ist. Fragt man nach del' GraGe del' Uesamtadwrption, d. h. nach der Zahl der 
adsorbierten Molekiile im Oemisch versehieden stark adsorbierbarer Karper, so 
win[ sich aneh hier mit groHer Wahrscheinlichkeit voraussagen lassen, daB ins
gesamt etwa HO viel adsorbiert werden wirel, wie wenn der am starksten adsor
bier bare Rtoff bei gleicher Konzentration in del' Lasnng vorlage. Freilich gilt 
dicfles in del' Wirklichkeit Ilur etwa angeniihert. 

I)) Die AdsorptioIl8u·dnne. Es ist flchon oben (8.112 ff.) die Rede gewesen von 
clem Energiewechsel an der Grenzfliiche bei del' Adsorption. Capillaraktive Stoffe 
~;;etzen die freie Energie der Fliieheneiuheit herab. Betraehtet man dagegen die 
Anderung der Gesarntenergie, so ist uoeh die positive oder negative Warme
entwieklung dietlefl Vorganges in Rechnung zu stellen. Es war aueh dargelegt, 
daG die Herabsetzung der OberfHichenspannung mit Wiirmeabgabe erfolgt. 
Damit stimmt iiberein. dal3 mit steigender Temperatur die Adsorption abnimmt. 
DieHe Wiirmemenge, die bei AdwrptioIUlVorgangen auf tritt, wird als Adsorp
tionswarme bezeichnPi. Man unterscheidet eine integrale von del' differentiellen 
Adsorptiollswiirme, .ie nach der Art, wie man sie bestimmt. LaBt man bei be
stimmtem Druck unci bei betltimmter Tcmperatur bis zum Gleichgewicht ads or
hieren unc! miLlt die auftretende Wiirmemenge, so erhilt man die erstgenannte 
GriiBe. Geht man dagegen von einem Adsorptionszustand bei bestimmter 
Temperatur lind bestilllmtem Drucke zu einem zweiten liber und miBt hier die 
Wiirmemenge, so bestimmt man die differentielle Adsorptionswarme. Aus 
weiteren Herleitungen ergiht tlich, daB im Bereiche niedriger Drucke die Adsorp
tionswiirme groHe i:-;t llild mit ,vachsendem Drucke abnimmt. Bei den ersten 
adsorbierten MengPIl hat man demnach die meiste Warmeentwicklung zu er
warten. 

Es mug nun aber auch eine Beziehung bestehen zwischen Adsorptions
warme unci Adsorptionspotential; denn dieses bewirkt ja die Arbeitsleistung 
an der Grenzflache. POLANYI hat im AnschluB an seine Theorie hierflir einen 
quantitativen Ausdruck elltwickelt. Auch O. STERKl) hat im Zusammenhang 
mit der molekularkinetiHchen Darlegung der elektrokinetischen Verhaltnisse 
(s. weiter unten) an Phasengrenzcn das Verhalten der Adsorptionswarme dar
gelegt. Es kann auf ([iese Dinge hier nicht naher eingegangen werden. Es sei 
nur noch bemerkt, daB bpi den Systemen flussig-gasfarmig diese Erscheinungen 
am besten zu verfolgen silld. Tritt an RteHe der Gasphase die flussige, so ergeben 
sich grane 8chwierigkciten del' Messung. 

2. GrenzfHichenenergie und elektrische Erscheinungen an Phasengrenzen 
(Elektrokinetik) . 

aj Vorbemerkungeniiber den Zusamrnenhang von mechanischen und elektrischen 
W irkungen an Phasengrenzen. 

Es konnte oben gezeigt werden, daH jede Grenzfliiche zweier Phasen Sitz 
eines Energieuberschusses gegenuber dem Inneren del' Phasen und daher auch 
8itz einer Kraft ist. Es konnte ferner gezeigt werden, daB diese zunachst rein 

1) NTEHN. 0.: Zeitschr. f. Elektroc:hem. Ed. 30, S.507. 1924. 
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thermodynamische Feststellung sich auf die Wirksamkeit elektrischer Krafte 
zuriickfiihren laBt, die als identisch mit den Restvalenzen angesehen werden 
konnen. Infolge des Bestrebens aller physikalischen Systeme, in den Zustand 
maximaler Stabilitat, d. h. de!3 Minimums der potentiellen Energie zu gelangen, 
sucht sich auch die freie OberfHichenenergie auf ein Minimum einzustellen, indem 
sie Arbeit leistet. Es wurde bisher allein diese Arbeitsleistung sowie deren mecha
nischer Effekt erortert. Dieselben Krafte treten jedoch auch in Erscheinung, 
wenn sie zusammen mit anderen vorkommen, selbst wenn diese anderen von 
hoherer GroBenordnung sind. Eine besonders wichtige Gruppe von Erscheinungen 
ist eben die, wo die AuBerung capillarer Krafte im Zusammenhang auftritt mit 
elektrischen. Hier sind aber wieder zwei groBe Gruppen zu unterscheiden. Die 
eine, bei der die mechanische AuBerung der Grenzflachenkrafte im Vordergrund 
steht, ist dabei zu trennen von der, wo diese gegeniiber elektrischen Erscheinungen 
zu vernachlassigen ist. Damit ist keineswegs gesagt, daB in dem ersten Fall keine 
elektrischen Vorgange stattfinden. 1m Gegenteil, bei der Behandlung der elektro
capillaren Vorgange wird sich klar ergeben, daB sie nur verstiindlich sind auf der 
Grundlage der Wirkung von elektrischen Ladungen. Wiederum fehlen natur
gemiiB im zweiten FaIle nicht die mechanische Anderung der Spannung und 
GroBe der Grenzflachen. Diese Vorgange spielen nur infolge der Eigenart der 
Betrachtungsweise zu einem Teile eine untergeordnete Rolle. 1m anderen FaIle 
aber wird der Effekt der mechanischen Arbeitsleistung (Anderung der Grope 
nnd Spannung der Grenzflache) zur Grundlage der Erscheinungen. Es wurde 
schon bemerkt, daB die oben zuerst genannte Gruppe die der elektrocapillaren 
Erscheinungen ist, wiihrend die zweitgenannte als die der elektrokinetischen 
bezeichnet wird. Es ist noch zu bemerken, daB diese Vorgange vorzugsweise 
von Bedeutung sind an der Phasengrenze fest-fliissig. Sie fehien keineswegs 
bei der fliissig-gasformig, fliissig-fliissig und fest-gasformig. Sie sind nur an dem 
zuerst erwahnten System am eingehendsten bekannt, wie ja auch dieses System 
praktisch von iiberwiegender Bedeutung ist. 

Nun wird man fragen, ob hierfiir nicht im Grunde rein elektrochemische Gesichts
punkte mal.3gebend zu sein haben. Prinzipieil mul.3 man dem zustimmen, da es eine Willkiir 
ware, woilte man diesem Gebiete an dieser Stelle eine Grenze setzen. Indes stehen in diesem 
Faile neben den eigentlichen reinen elektrochemischen Vorgangen gerade die spezifisch 
capillaren Vorgange gleichberechtigt, und nur eine besondere Betrachtungsweise vermag 
sie aus dem elektrochemischen Gesamtphanomen herauszuholen. Da diese aber von einer 
Bedeutung ist, die iiber das eigentlich elektrochemische Gebiet hinausgeht, die sich auf 
die gesamten Grenzflachenerscheinungen erstreckt, ist dieses Gebiet bisher auch immer 
gesondert behandelt worden. Es wird sich auch bald herausstellen, warum die eigentliche 
Elektrochemie im ailgemeinen iiber die elektrokinetischen V organge hinwegzugehen be
rechtigt ist. 

Zuerst werden die elektrischen Effekte der Grenzflachenkrafte im Zusam
menhang mit anderen elektrischen Kraften erortert. Dabei sei die nahere 
Kenntnis der Thermodynamik der Elektrodenvorgange als bekannt voraus
gesetzt. 

Taucht ein Metallplattchen etwa in destilliertes Wasser, so kommt es nach 
den NERNsTschen Darlegungen zu einem Gleichgewicht zwischen dem elektro
lytischen Losungsdruck im soliden Metall und den in kinetischer Bewegung 
befindlichen lonen, die bereits aus dem Blech herausgetreten sind, sobald der 
osmotische Druck der Metallionen in der Losung jenem Losungsdruck gleich 
ist. Dieses geschieht in etwa der folgenden Weise. Zu Anfang werden nur Ionen 
aus dem Metall in die Fliissigkeit treten. Hier werden sie sich dann freier be
wegen und durch den Anprall auf Wand bzw. Metall einen Druck ausiiben. 
Je mehr Ionen in die Fliissigkeit treten, desto mehr prallen gegen die Elek-
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trode, desto mehr treten aber auch wieder in diese hinein. SchlieBlich gelangen 
yom Flachenelement des Metalles in bestimmter Zeit im Mittel ebensoviel 
positive Metallionen in die Flussigkeit als von der Flussigkeit in dieses Flachen
element hinein. Treten keine weiteren Krafte hinzu, so herrscht nunmehr 
Gleichgewicht zwischen der Lasungstension und dem osmotischen Druck, den 
diese lonen wiederum auf das Metall ausuben. Beide Krafte sind dann gleich 
groB. Umgekehrt werden sich Metallionen auf der Elektrode niederschlagen, wenn 
das Metallblech in eine Lasung seiner eigenen lonen taucht, deren osmotischer 
Druck, - denn der ist ja identisch mit dem lonananprall, - graBer ist als die 
elektrolytische Lasungstension. Die beiden Falle sind nur dadurch voneinander 
verschieden, daB im ersten die Lasung infolge der eingewanderten Kationen 
positiv geladen, das Metallblech dagegen negativ geladen sein wird. 1m zweiten 
aber gibt jedes Kation seine positive Ladung gewissermaBen an das Elektroden
blech ab, das dadurch positiv aufgeladen wird. In sehr naher Entfernung1) yom 
(positiv oder negativ geladenen) Blech aber wird infolge der elektrostatischen 
Anziehung jeweils die entgegengesetzt geladene lonenart sich anordnen. So wird 
eine Rulle von entgegengesetzten Ladungen um jenes Plattchen entstehen. Man 
spricht hier auch von einer lonendoppelschicht. Dadurch aber ist das Gebiet 
um eine Elektrode herum nach au Ben hin neutral. Nichtsdestoweniger aber be
steht eine Potentialdifferenz, ein Potentialsprung zwischen Blech und Lasung, 
der thermodynamisch bestimmt ist, - wie aus dem Obigenhervorgeht, - durch 
die Konzentration der in der Lasung anwesenden lonen des betreffenden Elek
trodenmetalls. 

Zunachst ist hierzu nun zu bemerken, daB die geschilderten Verhalt
nisse nur Gultigkeit haben und zutreffen, solange man es mit verdunnten idealen 
Lasungen zu tun hat, d. h. solange die VAN 'T ROFFschen Gesetze anwend
bar sind, solange also nicht mit den elektrostatischen Kraften gerechnet zu 
werden braucht, die die lonen aufeinander ausuben, d. h. sobald sie nicht in 
graBerer Konzentration vorhanden sind. Fur diese letztgenannten Verhaltnisse 
muB dann die lonenaktivitat an Stelle der Konzentration treten. Ferner aber 
geht hieraus hervor, daB, - solange man innerha.lb der eben gezogenen Grenzen 
der Gultigkeit der einfachen Gesetze bleibt, - nur die Konzentration an lonen 
des Elektrodenmetalls fUr die GraBe des Potentialsprunges in Betracht kommt. 
Andere in der Lasung gegenwartige lonen uben in jenem VAN 'T HOFF-Bereich 
keine elektromotorische Wirkung aus. Auch dieses wird anders, sobald man in 
andere Konzentrationsbereiche tritt. Es ist hier nicht der Ort, naher auf diese 
Dinge einzugehen. E:,; muBte jedoch wegen der groBen Bedeutung, die diese 
Dinge fur die Biologie besitzen, dieses Gebiet gestreift werden. 

Es wurde oben ausdrucklich bemerkt, daB das Fehlen weiterer Krafte als 
der, die sich auf den Lasungsdruck und auf die BRowNsche Bewegung, - neben 
den oben erwahnten elektrostatischen, - zuruckfuhren lassen, zur Grundlage 
der darauffolgenden Erarterungen gemacht war. In Wirklichkeit liegen jedoch 
die Verhaltnisse etwas anders. AuBer den eben genannten Kraften werden natur
gemaB unausweichlich die aus dem Potential der Grenzflachenkrafte sich auBern. 
Die ersten sind vollkommen bestimmt durch die Konzentration bzw. Aktivitat der 
in der Flussigkeit vorhandenen Eigenkationen des Elektrodenmetalles. Fur die 
zweitgenannten Kriifte kommen alle in der Lasung gegenwartigen lonen in Be
tracht. Nur insofern findet unter diesen eine gewisse Auswahl statt, als auf die
jenigen unter ihnen die Grenzflachenkrafte besonders wirken, die die stabilsten 

1) Hochstwahrscheinlich in der Entfernung cines Ionenradius, also von der GroBen
ordnung 10 - 8 ern. 
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GrenzflachenverhliJtnisse bedingen. Diese werden also am starksten adsorbierl. Die 
GroBe dieses Einflusses· der Grenzflachenkrafte kann bedeutender oder geringer 
sein, sie kann aber nie willkiirlich liminiert werden. Sie kann in gewissen Fallen 
praktisch Null sein, namlich wenn, - was kaum oft vorkommen wird, - die 
Adsorption Null ist. In allen anderen Fallen wird sie aber in den iiblichen elek
tromotorisehen Kraften an den Phasengrenzen mit enthalten sein. Sie wird sich 
zu dem Effekt der Erscheinungen, die zu Eingang des Kapitels erortert wurden, 
q,lgebraisch summieren1). Der durch die Thermodynamik festgestellte Ausdruck 
fiir die GroBe des Potentialsprunges Elektrode-Losung, der sog. thermodyna
misehe oder E-Potentialsprung enthalt also stets noch einen zweiten, der vor
wiegend dureh die Krafte aus der Grenzflachenenergie bedingt ist. Man bezeichnet 
ihn als den elektrokinetischen oder ~-Potentialsprung. AIle Sondererscheinungen, 
die sich speziell auf diesen Potentialsprung zuriickfiihren lassen, faBt man als 
elektrokinetische Erseheinungen zusammen. 

b) Die theoretischen Vorstellungen von Helmholtz, Gouy, Freundlich und O. Stern. 
Der E- und der ~-Potentialsprung. 

Wie ist ein derartiger Zustand an der Phasengrenze denkbar, und wie leiten 
sieh von ihm die elektrokinetischen Erscheinungen ab 1 GOUY und H. FREUND
LICH haben zuerst die Wege gewiesen, auf denen sich die mathematisehe Theorie 
bewegen miiBte, solI sie dem recht weitlaufigen Tatsachenbereich geniigen. Auf 
Grund dieser FREUNDLICHschen Gedankengange und dem theoretischen Funda
ment, das DEBYE und HUCKEL neuerdings fiir die Theorie der starken Elektrolyte 
geliefert haben, konnte O. STERN eine erste, das ganze Gebiet umfassende Theorie 
geben im Zusammenhang auch noch mit den Erscheinungen der Elektrocapilla
ritat. 

Obwohl hier nicht der Ort ist, die Geschichte der Elektrokinetik wieder
zugeben, sei doch bemerkt, daB eine erste Losung bereits von HELMHOLTZ gegeben 
worden ist. Sie ist als ein Grenzfall der allgemeinen, hier zu schildernden Theorie 
zu betrachten. 

Taucht ein Metall in eine Losung, die seine Ionen in hinreichender Kon
zentration enthalt, so werden sich diese Ionen in bestimmter Anzahl auf dem 
Metall niederschlagen bis zum Eintritt des oben charakterisierten Gleichgewichts
zustandes. Seine Oberflache wird positiv aufgeladen. Durch elektrostatischen 
Zug wird eine Hiille bzw. Doppelschieht von gleieher Zahl entgegengesetzt 
geladener Ionen gebildet im Abstande von etwa einem Ionenradius, d. h. man 
denkt sich die elektrischen LadungEm von den eigentlichen kugelformigen Ionen 
heruntergenommen und in einer Ebene ausgebreitet, die von der Oberflache des 
Metalles, auf dem die positiven Ladungen sitzen, um einen mittleren Ionen
radius entfernt 1st. Diese Ladungen liegen in der Fliissigkeit. Dieses ist die ur
spriingliche, HELMHoLTzsehe Vorstellung. Man findet sie als die Vorstellung 
vom molekularen Kondensator bezeichnet, weil die beiden flachenhaft ver" 
teilten Ladungen sich wie zwei Kondensatorplatten gegeniiberstehen. Wir be
gegnen demnach bei HELMHOLTZ einem Zustande, den man als statisches Gleich
gewicht bezeichnen kann. Aus den Darlegungen zu Anfang dieses Kapitels geht 
aber hervor, daB eine derartige Vorstellung nicht mehr zulassig ist. Wir miissen 

1) Es sei ausdriicklich darauf hingewiesen, daB diese Superposition sich allein in dem 
Verlauje des Gesamtpotentialsprunges auBern wird. Die Grope des Gesamtsprunges ist 
aHein bestimmt, - wie oben ausgefiihrt, - durch die Konzentration der Ionen des Elek
trodenmetalls in der Losung. Das wird auch aus den sich anschlieBenden Darlegungen 
noch hervorgehen (s. S. 132 Anm.l). 
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samtliche Gleichgewichte vielmehr als dynamische verstehen kannen, d. h. es 
mu13 die kinetische Bewegung der Materie mitberucksichtigt werden. Damit kommt 
ein neues Moment in die ganze Betrachtungsweise. GOUY und CHAPMAN haben 
sie zuerst eingefUhrt. Sind die von HELMHOLTZ angefUhrten elektrostatischen 
Krafte bemuht, den eben ausfUhrlich geschilderten Zustand herbeizufuhren, also 
an der Phasengrenze lonen anzureichern, so wird die Warmebewegung dahin 
Htreben, - wie oben allseinandergeHetzt -, jedem Volumelement im Mittel die 
gleiche Zahl von 'ylolekiilen zuzukilen, d. h. eine homogene Verteilung anzu
Htreben. Hier bereit" winl erkenntlich, was die ursprungliche HELMHOLTzsche 
Theorie darstellt. Beim ah:lOlnten Nullpunkt der Temperatur hart die kinetische 
Wiirmebewegung auf. Dann beherrschen die elektrostatischen Krafte allein das 
Feld, dann "tellt "ich in del' Tat der Zustand des molekularen Kondensators 
an del' GrenzfUiche ein. 1m mittleren Temperaturbereich jedoch wird die Warme
bewegung dietlen ZUHtalld "Wren. Die ideale Ebene del' negativen Ladungen 
kann nicht bmltehen bleiben. :-lie winl Zll einem Gebilde von bestimmter Tiefe 
umge:-ltaltet, flie wird Zll del' diftu8en, riiumlichen t-Ichicht negativer Ladungen. 
Kommen niimlich die 10nen auf die Entfernllng eines Radius an die Oberflache 
heran, so sind sie \'orzug~weise unter del' elektrostatischen Wirkung der in der 
Oberflache befindlichen positiven Ladung. In etwas weiterer Entfernung (etwa 
:~ Ionenradien) ist (lie elektrol:ltatitlche Kraft geringer, die der Warmebewegung 
abel' grei13er. I'lo gelangt man tlchliel3lich in eine Entfernung von del' Metallober
flache, wo praktisch nur noch die Wiirmebewegung wirksam ist. Von dieser Ent
fernung ab herrscht praktisch homogene Verteilung. Naher an die Elektrode 
heran jedoch findet tlieh ein DhersehuJ.1 negativ geladener lonen je Volumen
element. Auf diese Weise kommt es eben zu jener diffusen negativen Schieht. 
Diese Darlegungswei::;e hat, wie tiehon bemerkt, GOUY eingefUhrt. Von der 
Metalloberflache all nimmt von I'lehieht zu i-lehieht der Uber8chu13 del' einen 
Ladungtlart, hier del' negativen, abo [m Tnnern del' Lasung ist der Uberschu13 
Null. Mit anderen Worten: Von dem Elektrodenblech ab findet asympto
tische Ahnahme (ks Ladung::;ubersehm;se::; nach dem Lasungsinnern zu stattl). 

Daraus ergeben sich abel' gewiHse Folgerungen fUr die Kapazitat der Doppel
schieht. Die Me8wngen nun, die daraufhin angetltellt worden sind, zeigten, 
daB die Gouysc!w Ansicht fur gewohnlich nieht zutreffend sein kann. Erhalt 
man doeh unter Zugrllndelegung der alten HELMHOL'l'Zschen Vorstellung bessere 
Ubereinstimmung mit clem Experiment als auf Grund del' Gouysehen Theorie. 
Auf del' anderen Seite llluBtc abel' in dem GouYSchen Ansatz ein riehtiger Kern 
stecken. Weiter unten (S. 134, Zeile 26) wird noch erartert werden, fUr welchen 
Grenzfall die GOUYHchp Verteihmg::;art tatsaehlich zu Recht besteht. Hier greift 
die Theoric von O. STERN glUcklieh cill. Wenn beim absoluten Nullpunkt die 
diffuse Schicht zur idealen Ebene (HELlVIHoLTzsehe Doppelsehicht) wird, so wird 
dann bei einer beliebigen mittleren Temperatur sich nieht einfach jene GOUY
sehe asymptotisehp Verteilllng del' Ladungen eintltellen, sondeI'll der wesentlichste 
Teil del' negativen Ladungen winl in jener ersten Flache im Abstande von einem 
fonenradius bleibcn, wahrend del' andere in die Bildung der raumlichen Verteilung 
eingeht. Abb. 11 gibt dip versehiedenen Vorstellungen zusammengefa13t wieder. An 
del' Abszisse sind die Ladungen angemerkt, auf der Ordinate die dazugeharigen 
Potentiale. Nach links von 0' Y' befindet sich die Oberflache des festen Karpers. 
Zwischen 0' Y' und 0 Y liegt die llnverschiebliche Flussigkeitsschieht, von der 
gleieh noeh die Rede "ein soIl. 

") Das ElItsteheu der di//usen Ladungsyc,rteilung ist also nicht notwendig an eine Ad
Horption !,cbunden. 

Hnndbnch der Physiologic 1. 9 
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Tragt demnach die Metallflache die Ladung + eo pro Flacheneinheit, so 
wird in der zweiten Belegung die Ladung - eo in der Weise verteilt sein, daB 
- e1 , der groBte Teil davon, in der HELMHOLTZSchen Flache angeordnet ist, die 
im Abstande von einem Ionenradius von der Metalloberflache liegt, wahrend der 

!I' !I 

¥,"o 

t 

- - - - - Potentialverlauf 
nach HELMHOLTZ. 

-.----- Potentialverlauf 
nach Gouy. 

---- Potentialverlauf 
nach o. STERN. 

Abb.ll. 

Rest - e2 sich in groBerem oder ge
ringerem AusmaBe - raumlich an
geordnet - in das Innere der Fliis
sigkeit erstrecktl). Es ist daher 

eo = - (e1 + e2 ) • (43) 

Hat die Metalloberflache entspre
chend der Ladung + eo das Poten
tial 1J'o' so wird das der nachst
gelegenen, also negativ geladenen 
Schicht, von der GroBe 1J'1 sein 
gegeniiber dem Inneren der Losung, 
wo, wie schon bemerkt, Gleichver
teilung der Ladungen herrscht. 

Die bisherige Darstellung laBt 
aber die Verhaltnisse ganzlich auBer 
acht, die durch die Existenz der 
Grenzflachen als einer eigenen Kraft
quelle bedingt sind. Es gibt ja 
Zustande - nach den vorausgegan
genen Erorterungen sind sie ohne 
weiteres vorstellbar -, wo der 
GrenzflacheneinfluB verschwindend 

ist. Uberall dort, wo Systeme vorliegen, bei denen auBerst kleine Oberflachen
energie vot:liegt, wo die Adsorption von Ionen gering ist, werden die geschilderten 
Grenzflachenverhaltnisse nicht wesentlich geandert. Sobald aber oberflachenaktive 
Ionen vorliegen, machen sie sich, - wie aus dem nachsten Kapitel noch besonders 
deutlich sich ergeben wird, - in erheblichem MaBe bemerkbar. Es wird also 
der gesamte, an der Phasengrenze sich einstellende Potentialsprung in seinem 
Verlaufe bedingt sein: 1. durch die Ladungen, entsprechend den elektrostatischen 
Kraften nach den NERNsTschen Gedankengangen, sowie 2. aus den Ladungen, 
die hierher geholt sind durch die Krafte aus dem EnergieiiberschuB der Grenz
flache als solcher, gemaB den Darlegungen von VAN DEB WAALS bzw. GmBS
THOMSON. Die Grope des gesamten Potentialsprunges dagegen ist allein durch 
das Verhaltnis von Konzentration der Ionen des Elektrodenmetalles zu deren 
elektrolytischem Losungsdruck im Metall selbst bestimmt. Dementsprechend 
sind nunmehr auch die in Gleichung (43) zusammengefaBten LadungsgroBen zu 
deuten. Bevor auf die nahere Darstellung eingegangen wird, seien einige 
hydrodynamische Bemerkungen eingefiigt, die zur Prazisierung der Vorstellungen 
notwendig sind. 

c) Hydrodynamische Grenzbeziehungen. 

Bewegt sich eine Fliissigkeit von der Zahigkeit 'YJ gegen einen festen Korper, 
so liiBt sich zeigen, daB wahrend der Bewegung eine feine Flussigkeitshaut an 
dem festen Korper haften bleibt. Wahrscheinlich sind es die sehr starken Kriifte 

1) Er hat hier eine Verteilung, die, - wie die von GOUY, C1IA.PlIIAN fiir die gesamte 
zweite Belegung geforderte, - in asymptotisch abnehmendem Ladungsiiberschul3 gegen das 
Innere der Fliissigkeit verlauft. 
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der Molekularattraktion (VAN DER W AALssche Kriifte, s. unten), die diese Schicht 
von vielleicht nur einer :Molekellage hier festhalten. Dort, wo man glaubte, 
andere Verhiiltnisse als diese an der Grenze fest-£1iissig nachgewiesen zu haben, 
hat sich dieses als Irrtum herausgestellt. Seitdem wird in der Hydrodynamik 
stiindig mit dieser unvorsehiebliehen, an der Wand festhaftenden Fliissigkeits
schicht gerechnet. Ferner muB darauf hingowiesen werden, daB auch der spezielle 
Bewegungszustand cineI' stromenden Fliissigkeit von Bedeutung ist. Man unter
scheidet hierbci zwischen der langsamen Stromung, del' sog. laminaren und der 
ungeordneten Wirbelbewegung. Die erstgenannte ist dadurch gekennzeichnet, 
daB, etwa bei Stromung dureh ein zylindrisehes Rohr, axiale Symmetrie herrscht, 
d. h. daB in gleiehen Entfernungen von der Achse des Rohres die Geschwindig
keit der Stromung (tberall die gleiche ist. Es besteht also diese FliiEsigkeit gewis
sermaBen aus lauter Fliissigkeitslamellen gleieher Stromungsgeschwindigkeiten, 
die ineinandergesteekt sind. Daher aueh der Name laminare Bewegung. Woher 
dieses kommt, und was es fiir Folgen hat, lohrt die Hydrodynamik. Es kann hier 
davon nicht eingehender geHprochen werden. Diese laminare Bewegung ist physi
kaliseh vollstiindig definiert durch die NAVIER-SToKEssehen Gleichungen. Anders 
die zweitgenannte, die turbulente odeI' hydraulisehe Bewegung. Sic ist nur teil
weise lind in gewissen SpezialfiiIlen bekannt, im allgemeinen dagegen bis heute 
noeh iiuBerst problematisch. Es beziehen sieh daher aIle von uns bisher an
gefiihrten und noch anzufiihrenden GesetzmiiBigkeiten allein auf die wohldefi
nierte laminare Bewegullg, d. h. auf die langsame Stromung. Es wird sieh natur
gemiiB sofort als Notwendigkeit ergeben, klarzustellen, wo die Grenze zwischen 
beiden Bewegungsarten liegt. Hier haben die klassischen Arbeiten von REY
NOLDS uns ein Mittel an die Hand gegeben, diese Grenze zu bestimmen. Das 
sog. REYNoLDssche Gesetz hat sich bis in die neuesten Untersuchungen hinein als 
giiltig erwiesen. Die (jrenzgeschwindigkeit der laminaren Bewegung, die kritische 
Geschwindigkeit Ck, ist erreicht, wenn 

(44) 

ist. Hier ist C eine Zahl (",,1000), del' sog. REYNoLDssche Parameter, It ist der 

k · . h R'b k ff" (innere Reibung) d Fl . k . . d ~nemat~sc e CI ungs oe lZlent ---c--:----------- er iiSSlg CIt, r 1St er 
DlChte 

Radius des Rohres. Die GroBe des REYNoLDssehen Parameters sehwankt nach 
diesen odeI' jenen Angaben. Immerhin kann man ihn so gering annehmen, daB 
man sichel' ist, im laminaren Stromungsbereieh sieh zu befinden. Es ergibt sieh 
also, daB sieh bei Stromung liings einer festen Wand stets nur Fliissigkeit gegen 
Fliissigkeit bewegt, niemals die Fliissigkeit unmittelbar gegen die Wand. Weiter
hin sei erwiihnt, daB bei Fliissen, Kaniilen usw. in del' Regel turbulente Stromungs
form vorliegt. 

d) Die Theorie von O. Stern 1, 

Naeh del' STERNsehen Auffassung liegen die Ladungen, die aus dem Metall 
heraustreten, durch den elektrostatisehen Zug jedoch davon zuriickgehalten 
werden, sieh in del' Fliissigkeit homogen zu verteilen, in unmittelbarer Niihe del' 
Ober£1iiche, im Abstande von einem Ionenradius. Hier befinden sieh abel' auch 
diejenigen Ionen, die <lurch die Arbeit der Grenz£1iiehenkriifte hierher geholt 
wurden. In del' darauffolgenden zweiten Schicht sind die elektrostatisehen Kriifte 
bereits merklieh geringer, auBerdem werden sich dort auch die lonen finden, 
die einen entgeg"mgesetzten Ladungssinn aufweisen, gegeniiber denen, die dureh 

1) STERN, 0.: Zeitschr. f. Elektrochem. Bd.30, S,507. 1924. 

9* 
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die Adsorption in die erste Ionenlage gebraeht sindl). GemaB dem oben ausein
andergesetzten Prinzip wird sieh infolge der kinetisehen Warmebewegung bei 
allen Temperaturen T > - 273 0 eine raumliehe Verteilung eines Teiles der 
in der versehiebbaren Fliissigkeit gelegenen Ladungen einstellen. So ist dann 
vom Innern des Metalls bis zum Innern der Fliissigkeit der eigentliehe thermo
dynamische gesamte Potentialsprung meBbar. Er ist es, der durch die NERNS'l'schen 
Darlegungen festgelegt ist. In ihm ist aber mit enthalten derjenige Sprung im 
Potentialwert, der durch die Adsorptionskrafte bedingt ist. Zwar sind die erst
genannten von hoherer GroBenordnung als die letztgenannten. Dennoch sind 

/I 

I: 

FaIle vorhanden, wo dieser sich gegeniiber jenem als 
erheblich erweist, so daB in gewissem Konzentrations
bereich der Potentialsprung, der durch die Adsorp-
tionskrafte hervorgerufen ist, gegeniiber den rein 
thermodynamischen gut sich darstellen laBt. Dariiber 
wird noch weiteres mitgeteilt werden. Aus den hydro
dynamischen Erorterungen geht hervor, daB die erste 

)~ Molekellage fest anhaftet. Dasselbe gilt natiirlieh 
~ auch von den Ionen. Verschiebt man nun die Fliissig-

keit tangential, d. h. parallel zur Wand, so bleibt 
}~ ff eben die ersteLage derLadungen an der Wand haften, 

.,-:-- E:h die zweite dagegen Wird mit fortgefiihrt. Man trennt 
somit Ladungen von entgegengesetztem Vorzeiehen, 
etwa rein mechanisch durch Druck. Dabei konnen 

-3: 

Abb. lla. Potentialabfall an 
der Grenzflache einer festen 
Wand gegen eine Fliissig
keit. A feste Wand, B Fliis
sigkeit. Zwischen den beiden 
punktierten senkrechten 
Linien befindet sich die 
unverschiebliche Fliissig
keitslage. e thermodyna
mischer, l; elektrokine-

tischer Potentialabfall. 
(AusFREuNDLICH: Capillar

chemie, 3. Aufl.) 

sie, iiber eine Elektrode geleitet, zu einem MeBinstru-
ment gelangen. In diesem Fall miBt man dann allein 
den Potentialsprung zwischen der ersten, der fest
haftenden Schicht und der zweiten, die fortgefuhrt 
worden ist. Dieser Potentialsprung nun ist der sog. 
elektrokinetische, hervorgerufen in der Hauptsache 
durch die' dureh Adsorptionskrafte herangeholten 
Ladungen aus der Losung. Gegeniiber dem thermo
dynamischen Sprung miBt man diesen also durch 
tangentiale Verschiebung der Ionenbelegungen. Fur 
gewohnlich bezeichnet man den thermodynamischen 
Potentialsprung, wie schon erwahnt, als e-Sprung, den 

elektrokinetischen dagegen als C-Sprung. Diese Darstellung hat bereits FREUND
LICH gegeben. Sie kommt in der Abb. lla zur Darstellung. 

Die quantitative mathematische Verfolgung dieser Vorstellungen dureh 
O. STERN ergab sich im AnschluB an die Theorie del' starken Elektrolyte 
von DEBYE und RUCKEL, die weiter oben gestreift worden ist. Unter Zu
grundelegung der eben gemachten Ausfiihrungen muB also die Ladungsdiehte 
in den verschiedenen Schichten berechnet werden, ferner auch der Potential
sprung zwischen der ersten und zweiten Sehicht, also zwischen den festhaftenden 
und den ersten frei bewegbaren Ladungen, d. h. also gerade eben der elektro
kinetische Potentialsprung. Die Dichte eo ergibt sich nach den Elementen der 
Elektrizitatslehre zu 

(45) 

1) Da also die adsorbierten Ionen ebenfalls Veranlassung zur Bildung einer Art Doppel
schicht geben, die nach auBen hin neutral ist, tragen sie zur Grope des gesamten Potent,iai· 
sprunges nicht bei, sondern nur zu seinem Verlauf. Dabei ist naturgemaB von interionischen 
Einfliissen abgesehen. 



wo d die DielektrizitiitskOlHltante del' 1 anen i::>t, die in del' unverschieblichen 
~'lus8igkeits8chicht liegen, 6 ist die GroBe eines mittleren 10nenradius und 1fJo ,!PI 
Hind die Potentialwerte, die den Ladungen auf dem fe8ten Karpel' bzw. in cler 
unver8chieblichen FliissigkeitsHchicht entsprechen. 

Die LadungHvl'rkiitlllg in dem diffuH{'n 'reil del' Doppelschicht ergibt sich auf 
folgende WeiHe. All jedel' ~telle dieKer ~ehicht wircl die negative Ladung in be
Htimmtem C'berschuLl \'orhanden Heill. Diesen bereehnet man nun genau so, wie 
eH GOUY fUr die Gm-:amtHehieht getan hat, aus clem Potential an diesel' Stelle mit 
Hilfe del' PorHsoNsehen Gleiehung ulld clem BOLTZMANNschen Verteilungssatz. 
~lan findet auf diei.wlll Wege fiir 

lJRl'c 
;{O n 

( 4(j) 

Hier ist F ellU3 elektroehemiHehe Aquivalent, R die Ga:.;konstante, T die absolute 
Temperatlll', lJ die Dielektrizitiitskonstante del' L6sung, c die Konzentration. 
Die lwderen Bezeidmungen Hind bercit:.; oben er(jrtert. In dem Ausdruek fur el , 

del' GroBe cler- Ladung in del' erflten ~ehieht, muB abel' die AuBerung del' Grenz
flaehenkrafte mit er:-;cheinen: dellll clieHe Krafte werden gegebenenfalls 10nen in 
die erste Sehieht hineinfUhren. DiesE's gesehieht abel' naeh MaBgabe des Adsorp
tiOllRpotentialN, d. h. Ilach MaBgabE' del' Arbeit, die erforderlieh ist, eine be
Htimmte Menge eiller loncnart in die Crenzflaehenschieht hineinzuholen. Man 
findet auf iihnliehe WeiHe wie fiir e2 die Fliiehendiehte del' Ladung in dem 
flaehenhaften Anteil del' zweiten Belegung el unter Berueksichtigung del' be
Hon<1eren hier hern-;ehenden Verhiiltni"st', wie ;;ie eben erartert worden sind, zu: 

FZ . I 1, -r"" + .. I 1~1' 
~ + _{' R l' ~ -+- -e 11 T 

(47) 

C C 

Hier iHt Z die Zahlmax imal ad:oorbierter lonen, cP + und if> _ sind die Adsorptions
potentiale del' 1onen. Die anderell Bezeiehnungen sind oben gegebcn worden. 

1m Zusammenhang mit Gleichullg (4£)), (46) und (47) ergibt sieh nun am; (4:l) 
die Gesamtverteilung der Ladungcn naeh del' "Adsorptionstheorie del' elcktro
Iyti;;ehen Doppelschieht .. IIU: 

I 1 
1 '1'_ -p,l', + 1 

~+-e 111' ~+ e 
C c 

(/J++P'I'l 
RT 1 

f 

j 

(48) 

Mit cler ~ iIll Nenner de::> t'rsten AusdrllckH del' rechtell Seite hat e:-; folgende Be
wandnis: Liegt als AdsorbellH ein Karpel' wie Glas zugrunde, bei clem angenommen 
werden kann, da(3 die beiden Ionenarten weitgehend unabhangig voneinander 
adsorbiert werden, so ware an diesel' Stelle eigentlieh eine 1 zu setzenl ). Fur Metalle 
jedoch, - von diesen ging man ja aus, - wi I'd dieses nicht zutreffen. Hier 
werden etwa gleiehviel positive und negative Ionen in die Grenzflaehe hinein
gcholt, daher die~. EH spielt abel' gegenuber dem zahlenmaf3igen Gewieht des 
IIweiten Nennergliedes keine erhebliehe Rolle, ob eine 1 odeI' eine 2 gesetzt wird. 

1) Es handplt Hieh also 11m ein h£'t£'ropolarcs Adsorbens. 
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Entsprechend der Definition des elektrokinetischen Potentialsprungs muB 
nun VJl = C sein. Dabei ist vorausgesetzt, daB es sich urn eine monomolekulare 
Flussigkeitsschicht handelt. Es liiBt sich aber zeigen, daB die Ergebnisse nicht 
wesentlich anders ausfallen, wenn es sich nicht urn streng monomolekulare Schichten 
handelt, wenn etwa mehrere davon fest an der Wand haften. Hat man eine un
endlich verdunnte Losung, so muB e1 = e2 = 0 sein. Dann muB aber das be
treffende Losungsmittel bzw. seine Ionen mit in Rechnung gestellt werden. 
Fur Wasser wird sich beispielsweise der Fall c = 0 nicht realisieren lassen, da 
stets seine Eigenionen noch wirksam sein werden, in die das Wasser ja bei jeder 
Temperatur entsprechend seiner Dissoziationskonstanten zerfiillt. 

Aus Gleichung (48) ergibt sich sofort, daB die Doppelschichtdicke keines
wegs allein abhangt von der Konzentration der anwesenden Elektrolyte. Neben 
dieser ist noch maBgebend das Adsorptionspotential der resp. Ionen1 ), der elektro
kinetische Potentialsprung sowie auch noch die Dielektrizitatskonstante. Die 
letztgenannte GroBe tritt sogar zweimal auf. Einmal als die der Ionen d in der 
unverschieblichen Flussigkeitsschicht, das zweitemal als die der Losung D im 
diffusen Teil der zweiten Doppelschichtbelegung. Von beiden GroBen ist es uns 
bisher so gut wie unmoglich, sie zu bestimmen. Es wird sich aber sogleich ein 
Fall ergeben, wo Gleichung (48) sich vereinfacht und damit auch das Problem. 

Betrachtet man namlich den Gang der Doppelschichtdicke in Abhangigkeit 
von der Konzentration, so sieht man, daB bei sehr kleinen Konzentrationen beiden 
Gliedern der rechten Seite von (48) ihre Bedeutung zukommt. Ja, je weiter man 
herabgeht mit der Konzentration, desto bedeutungsvoller wird der zweiteAusdruck, 
der fur e2 • Mit anderen Worten: es gewinnt der diffuse Teil der zweiten Doppel
schichtbelegung an Ausdehnung, die Doppelschichtdicke nimmt zu. 1m Grenzfalle 
wird dann die Ladungsverteilung von GOUY resp. CHAPMAN (s. oben S.129, Zeile 38) 
realisiert sein. Steigert man dagegen die Konzentration, so wird das erste Glied 
starker wachs en als das zweite. Schon in mittleren Bereichen kann dann dieses 
gegen jenes vernachliissigt werden, d. h. aber: bei steigender Konzentration, 
- unter sonst gleichen Verhiiltnissen -, geht die Doppelschichtdicke zuruck. Die 
Hauptmenge der Ladungen ordnet sich £liichenhaft in der ersten Schicht des ver
schieblichen Teils der Doppelschicht an. Dann macht man keinen wesentlichen 
Fehler, wenn man das zweite Glied fortliiBt. Fur diesen Fall aber entfiillt auch die 
Notwendigkeit der Kenntnis der Dielektrizitatskonstanten der Losung. Es steht 
in der Gleichung dann nur noch die der Ionen oder richtiger: die desjenigen 
Korpers, der dann hier in der in Frage kommenden Schicht sich aufhalt. Es sei 
hier nur erwahnt, daB damit an ein Kapitel von allerhochster Problematik fUr 
die heutigen Kenntnisse geruhrt ist. 

Bei kleinen Konzentrationen macht sich dann der C-Potentialsprung 
der GroBe nach bemerkbar. Kommt man jedoch in den Bereich von 10- 4 bis 
10-3 Mol, so ist er bereits schwierig zu messen, da eben dann die diffuse Doppel
schicht praktisch nicht mehr vorhanden ist, aIle Ladungen vielmehr in die Flache 
eingetreten sind. 1m Bereich von 10- 7 bis 10- 4 aber sind dieVerfahren, die es 
gestatten, das C-Potential zu messen, und die unten noch naher charakterisiert 
werden sollen, gut brauchbar2). In diesem Bereich nun beginnt aber e2 gegen e1 

zuruckzutreten. Legt man fur einen mittleren Konzentrationsbereich, in dem 
gemeinhin die Untersuchungen erfolgen, dann auch nur el zugrunde, so ergibt 

1) O. STERN setzt in Gleichung (47) das Adsorptionspotential als eine konstante GroBe 
an, was in Wirklichkeit kaum zutreffen diirfte, da dieses sicherlich auch konzentrations
abhangig ist. Es ware demnach anstelle <I> + und <I> _ besser zu setzen <I> + (c) und <I> _ (c). 

2) Siehe z. B. FREUNDLICH U. G. ETTISCH: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd. 116, S. 401. 
1925. 
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sich hier ein Term, der vom zweiten Grade in c ist. Es muB sich also in der C-c
Kurve ein Maximum einstellen. Von einer Reihe von Untersuchern hat sich 
dieses klar zeigen lassen. 

e) Die Erscheinungen, bei denen der elektrokinetische Potentialsprung auftritt. 
Einer besonderen Auseinandersetzung bedarf noch die Frage, wie bzw. wann 

dieser ~-Potentialsprung sich kundgibt. Das Zustandekommen sowie auch seine 
Lokalisation an der Grenzflache wurde bereits dargelegt. In den hydrodyna
mischen Bemerkungen war von dem Zustand und von dem Verhalten der Grenze 
fest-fliissig die Rede. Aus alledem geht aber hervor, daB man die beiden Be
legungen, innerhalb deren der Potentialsprung erfolgt, dann voneinander trennt, 
wenn man die Fliissigkeit tangential zur Wand fortfiihrt. Das kann auf ver
schiedene Weise geschehen. Man kann dieses rein mechanisch bewirken dadurch, 
daB man etwa in einem Rohr eine Fliissigkeit durch Druck in Bewegung setzt. 
Dabei findet dann ein ZerreiBen der Fliissigkeit in der Weise statt, wie es oben 
kurz dargelegt worden ist, d. h. also die eine Molekellage haftet an der RohIen
wand fest, die nachstfolgende erst bewegt sich unter dem Druck fort. In der haften
gebliebenen Schicht aber liegen neben den rein elektrostatisch angezogenen 
Ionen auch die adsorbierten, also e1 , wahrend die diesen entgegengesetzt ge
ladenen mit der Fliissigkeit fortgefiihrt werden, e2 • Dadurch wird ein Strom er
zeugt, der durch geeignE'te Anordnung gemessen werden kann. Es ist der sog. 
Stromungsstrom. 

1m AnschluB an seine oben erwahnte Theorie hat HELMHOLTZ auch gezeigt, 
von welchen GroBen die hier auftretenden Strome bzw. elektromotorischen 
Krafte abhangig sind, sowie in welchem Betrage dieses der FaH ist. Wir haben 
oben den strengen Giiltigkeitsbereich der HELMHOLTzschen Theorie gekennzeich
net. Wir haben aber auch gesehen, daB in dem fiir gewohnlich in Betracht 
kommenden Konzentrationsbereich die diffuse Doppelschicht nur noch auBerst 
schwach ausgebildet ist, daB also die Ladung praktisch fast ganzlich bereits in 
der HELMHOLTzschen Schicht liegt. Daher findet der Ausdruck der HELM
HOLTzschen Theorie anch heute noch fUr alle quantitativen Bestimmungen An
wendung, wenngleich man auf Grund der STERNschen Darlegungen immer im 
Auge behalten muB, daB sie ganz streng nicht zutreffen. 

Bei seinen diesbezliglichen Darlegungen setzte HELMHOLTZ voraus, - und 
mit aHem N achdruck sei auf diese V oraussetzungen hingewiesen -, daB es sich 
um rein laminare Ntromungen handelt, daB ferner im ganzen Fliissigkeitsbereich 
die NAVIER-STOKEsschen hydrodynamischen Gleichungen Giiltigkeit haben, d. h. 
aber, daB im Bereiche der uns vor aHem interessierenden Doppelschicht dieselben 
Gesetze der Stromung zaher Fliissigkeiten Giiltigkeit haben, wie an jeder anderen 
Stelle des Querschnittes.Ferner nimmt er an, daB sich liber die elektromoto
rischen Krafte der Doppelschicht diejenigen eines etwa angelegten elektrischen 
Feldes einfach zu ii berlagern vermogen. Die Bedeutung dieser V oraussetzung 
wird sich noch in der Folge zeigen. Es ergibt sich daraus zunachst, daB bei 
Stromungsversuchen bzw. bei der Messung von Stromungspotentialen die Stro
mungsgeschwindigkeit keineswegs beliebig sein darf. Man muB sich vielmehr 
streng innerhalb des Bereiches des REYNOLDSSchen Gesetzes bewegen (s. oben). 
Fiir die elektromotorische Kraft E, die sich bei einer solchen laminaren Stromung 
an den Enden einer Capillare einstellt, findet sich nunmehr die Beziehung: 

(49) 

Hier bedeutet D die Dielektrizitatskonstante der Losung, P den Uberdruck an den 
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Capillarenenden, f; den elektrokinetischen Potentialsprung, 17 die innere Reibung, 
.1. die spezifische Leitfahigkeit der Lasung. 

Man kann aber offenbar auch so verfahren, daB man an die Enden der 
Capillare ein elektrisches Feld legt. In diesem FaIle solI sich, - und hier treffen 
wir wieder auf die HELMHOLTzsche, oben erwahnte, Voraussetzung der einfachen 
Superposition der elektromotorischen Krafte, - dieses angelegte Feld so der 
Doppelschicht iiberlagern, daB vom positiven Pol ihre negative Belegung und 
vom negativen Pol die positive Belegung fortzuziehen versucht wird. 1st nun, 
wie wir oben annahmen, die eine Belegung fest in der unverschieblichen Schicht 
gelegen, so wird der betreffende Pol an den in der verschieblichen Fliissigkeits
schicht liegenden lonen angreifen und mit ihnen die Fliissigkeit fortfiihren. 
Auch hierfiir hat HELMHOLTZ den quantitativen Ausdruck gefunden. Die Menge V 
des elektrisch iiberfiihrten Wassers ergibt sich zu 

V=g:!J·r§;f;. 
4n17 

(50) 

Hier bedeutet q den Querschnitt des Rohres, r§; das von auBen angelegte Feld, 
17 die innere Reibung der Fliissigkeit. Die anderen Bezeichnungen sind bereits 
erartert. Man spricht in diesem FaIle der elektrischen Wasseriiberfiihrung von 
einer elektrischen Endosrnose oder kurz von der Elektroendosmose. 

Diese beiden Methoden legen unbedingt klar dar, daB beim Passieren von 
Elektrolytlosungen durch Capillaren stets ein elektrischer Effekt auftreten muI3, 
der seinen Ursprung hat in den Adsorptionskriiften: Man wird also dabei mit 
geringen Konzentrationsverschiebungen in der durchgegangenen Fliissigkeit zu 
rechnen haben. Von diesen Erscheinungen wird noch bei den Bemerkungen iiber 
die praktische Bedeutung des elektrokinetischen Potentialsprunges zu reden sein. 

Es ist ferner von v. SMOLUCHOWSKI dargelegt worden, daB die HELMHOLTzschen Glei
chungen auch auf Capillaren von beliebigem Verlauf anwendbar sind, d. h. auch auf Systeme 
von Capillaren, wie etwa porase Platten, sobald man ihrem hydrodynamischen Widerstand 
Rechnung tragt. 

Von diesen Verallgemeinerungen der HELMHOLTzschen Theorie durch SMO
LUCHOWSKI aus lieB sich nun auch folgendes Phanomen theoretisch auflasen. Liegt 
namlich nicht mehr wie bisher eine einzelne makroskopische Wand eines festen 
Korpers vor, sondern ein System einer beliebig groBen Zahl submikronischer oder 
amikronischer Flachen, so kann man auch hier die Doppelschicht, die um diese 
Teilchen liegt, zerreiBen dadurch, daB man ein elektrisches Feld an die Lasung 
legt. Jetzt ist das System der Teilchen frei beweglich. Die Teilchen, die urn 
sich herum eine unverschiebliche Fliissigkeitshiille haben, in der die lonen des 
eines Ladungssinnes sich befinden, werden durch die Fliissigkeit hindurch nach 
der Elektrode bewegt, die entgegengesetzten Ladungssinn hat. Die auBere lonen
hiille dagegen, die wie bisher als verschieblich angenommen wird, bewegt sich 
nach der entgegengesetzten Richtung. Verhindert man nun die mit dieser lonen
bewegung zusammenhangende Wasserfortfiihrung, so bewegen sich allein die 
suspendierten Teilchen des Soles. Man erhalt die sog. Kataphorese suspendierter 
Teilchen. Der mathematische Ausdruck, den SlVIOLUCHOWSKI fUr ihre Wanderungs
geschwindigkeit fand, ist neuerdings von DEBYE1) einer theoretischen N achpriifung 
unterzogen worden. Es ergab sich dabei die Berechtigung des allgemeinen von 
SMOLUCHOWSKI gefundenen Ausdrucks von der Form: 

u=ODEf; , 
17 

1) DEBYE U. RUCKEL: Physikal. Zeitschr. Bd.25, S.49. 1924. 

(51 ) 
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wo u die Wanderungsgeschwindigkeit der suspendierten Teilchen bedeutet, 0 
eine Konstante, wahrend die anderen Bezeichnungen ihre Bedeutung wie vorher 
haben. Von der Konstante Gaber konnte DEBYE zeigen, daB sie, entgegen 
der Annahme SMOLUCHOWSKIS, nicht unabhangig von der Teilchenform war. 

1 1 
Fur kugelige Aggregate betragt sie -. -, fUr langliche, zylindrische dagegen . 

6n 4.7l 
Schlief3lich mnf3 noch darauf hingewiesen werden, daf3 die urn solche sub

oder amikroni!:!chen Teilchen befindliche Doppelschicht auch mechanisch zerris!:!en 
werden kann, namlich dann, wenn die Teilchen in einer Flussigkeit im Schwere
felde fallen. Dann entsteht ganz entsprechend dem Stramungsstrom ein elek
triseher "Strom durch fallende Teilchen". v. SMOLUCHOWSKI fand den folgcndell 
Au!:!druck fur den Potentialabfall (f: 

_ D.g.n.r3(e-r/) 
(i; = .. ...!;, (52) 

3 '11,2 

wo g die Schwerebeschleunigung bedeutet, n die Anzahl del' fallenden Teilchen, 
r deren Radius, e deren Dichte, e' die des Medium!:!, wah rend die anderen Be
zeichnungen dieselbe Bedeutung haben wie bisher. 

f) Allgemeine Bemerkungen uber die Bedeutung und den Gultigkeitsbere'ich der 
Gropen, von denen der elektrokinetische Potentialsprung abhiingt. 

Zu allen die!:!en Ableitungen sei bemerkt, daB sie, wie schon oft erwiiJmt, 
nur fur langsame, stationare Bewegung gelten. Es sind Versuche bekannt, bei 
<lenen sich die Abweichungen von den obigen Gleichungen vollkommen haben 
erklaren lassen aus der Nichtbeachtung des Bewegungszustandes, del' in den be
treffenden Fallen vorlag. Ferner taucht in allen Gleichungen die Dielektrizitiit!:!
konstante auf. Man nimmt fUr gewahnlich dabei die des destillierten Wasser!:! 
odeI', wenn bekannt, die del' Lasung an. In Wahrheit abel' bewegt sich eine 
Ionenschicht mit nur relativ wenig mitgeschlepptem Wasser unmittelbar gegell 
eine zweite Ionenschicht, Hierfur muBte also, wie es auch in del' STERNschen 
Gleichung geschah. die Dielektrizitatskonstante del' Ionen eingefuhrt werden, 
die uns leider gegenwartig noch unbekannt ist. Ferner ersehen wir aus del' STERN
;;chen Theorie, daf3 die Dielektrizitiitskonstant,e auch noch ein zweites Mal auf
tritt. Niimlich als solche del' Lasung im Bereiche des raumlichen Anteils del' 
zweiten Belegung del' Doppelschicht, in dem Ausdruck fUr e2 nach Gleichung (46). 
Leider kannen wir auch die Dielektrizitiitskonstante einer solchen Lasung nicht 
stets mit Sicherheit ermitteln. Auf del' anderen Seite abel' wissen wir (s. oben), daB 
(lieses 2. Glied nur bei sehr geringen Konzentrationen eine Rolle spielt. 1m etwas 
graf3eren Konzentrationsbereich dagegen verschwindend wird gegen e1 . Ferner 
;;pielt eine wichtige Rolle die innere Reibung. Bei Versuchen mit hydrophoben 
Holen kann man sie recht gut eindeutig bestimmen. Neuerdings hat man bei sehr 
vie len hydrophilen Holen und auch bei solchen, die den Ubergang zwischen beiden 
bilden, bei niedrigen Hchergeschwindigkeiten eine Abhiingigkeit del' Viscositat 
eben von del' Schergeschwindigkeit gefunden. Besonders neigen dazu aIle Sole 
mit langlichen Teilchen, in denen sich unter Umstanden, wie z. B. bei den Seifen, 
ganze Faden und Htrauchwerke ausbilden kannen. Man hat diese Eigenschaft 
als FlieBelastizitat bezeichnet (s. dariiber weiter unten). Den eigentlichen Visco
sitatswert findet man dann erst bei relativ hohen Schergeschwindigkeiten. Nun 
liegen abel' die Geschwindigkeiten, die bei del' Feststellung des elektrokinetischen 
Potentialsprungel'l auftl'eten, ungefahr in demselben Bereiche, in dem die ge
nannten Role ein!' Ahhangigkeit ihrer Viscositat von del' Schergeschwindigkeit, 
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eben jene FlieBelastizitat, zeigen. Bis jetzt ist dieser EinfluB, der aus theore
tischer Betrachtung sich ergibt, auf seine experimentelle Auswirkung noch nicht 
untersucht worden. Damit kommt also ein weiterer Unsicherheitsfaktor in die 
Gesamtbetrachtung. Es ergibt sich also, daB bei Anwendung der vorgenannten 
Gleichungen, die zur Bestimmung des elektrokinetischen Potentialsprunges 
dienen, man stets ein gewisses MaB von Kritik aufwenden muB. Man darf nicht 
ihre Anwendung wahllos betreiben, muB sich vielmehr iiber das Gebiet klar sein, 
in dem eine Anwendung moglich ist, sowie auch iiber den Charakter usw. jeder 
einzelnen GroBe. 

Zusammenfassend ware also zu sagen, daB es sich bei dem Stromungsstrom, 
bei der Elektroendosmose, der Kataphorese, dem Strom durch fallende Teil
chen stets um eine .A.uBerung des C-Potentialsprunges handelt. Bewegt man 
mechanisch die beiden Belegungen tangential in entgegengesetzterRichtung 
voneinander fort, so erhalt man den Stromungsstrom, sobald man bei dieser 
Bewegung die feste Wand fixiert halt. Man erhalt den Strom durch fallende 
Teilchen, wenn bei einem System von festen Korpern die Fliissigkeit festgehalten 
wird. Sucht man dagegen die beiden Belegungen durch ein elektrisches Feld 
gegeneinander zu verschieben, so tritt die Elektroendosmose ein, wenn man die 
feste Wand fixiert, die Kataphorese dagegen, wenn man die Fliissigkeit fixiert. 

g) Uber die experimentelle Trennung von E- und 1;-Potentialsprung. 

Gegeniiber dem oben Dargelegten iiber den Zusammenhang zwischen E- und 
1; -Potentialsprung ware noch die Frage zu erortern, ob es moglich ist, an einem und 
demselben System beide Spriinge getrennt zu messen. Dieses haben FREUNDLICH 
und RONAl) und FREUNDLICH und ETTISCH getan. Es konnte dabei nicht nur 
die Moglichkeit getrennter Messung an einem und demselben System aufgezeigt 
werden, vielmehr lieB sich zeigen, daB jeder Potentialsprung seinen eigenen Ver
lauf hat hinsichtlich der Abhangigkeit von der Konzentration und Art der ver
wendeten Ionen. So zeigte es sich, daB der thermodynamische Sprung des 
Potentialwertes allein abhangt von der Konzentration der Eigenionen des 
Elektrodenmaterials. Dagegen war der C-Sprung, - an und fiir sich von niederer 
GroBenordnung, - durchaus abhangig von der Wertigkeit des betrachteten 
Ions, so daB man z. B. bei Verwendung des vierwertigen Thoriumions bereits 
bei kleinsten Konzentrationen glatt eine Umladung erhielt. Ferner stellte sich 
im Verlauf der l;-c-Kurve auch das Maximum ein, das die STERNsche Theorie 
fordert2). 

h) Weitere Erscheinungen, die mit dem l;-Potentialsprung zusammenhiingen. 

1m Gefolge der eben behandelten Erscheinungen an der Ionendoppelschicht 
treten noch gewisse Phanomene auf, die wegen ihres Zusammenhanges mit dem 
elektrokinetischen Potentialsprung hier kurz erortert werden sollen. 

Zunachst leuchtet ein, daB bei der Bewegung der Doppelschicht (wahrend 
der Elektrosmose und der Kataphorese) eine Zusatzleitfahigkeit zu der iiblichen 
galvanischen treten muB. Findet die zuletzt genannte Leitung im Inneren des 
Fliissigkeitsraumes statt, so ist jene an den Oberflachen lokalisiert; denn hier ist 
ja eine Anreicherung von Ionen gegeniiber dem iibrigen Fliissigkeitsinneren vor
handen, die als eine Schicht von besserer Leitfahigkeit sich iiber die in der Fliissig
keitsmasse iiberlagert. Bei konzentrierter Losung wird dieser Effekt von verschwin-

1) FREUNDLICH U. RONA: Ber. d. Berlin. Akad. Bd.20, S.397. 1920. - FREUNDLICH 

u. ETTISCH: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.116, S.401. 1925. 
2) Was iibrigens auch schon POWlS und auch KRUYT gefunden hatten. 
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dender GroBenordnung sein, anders aber bei schwach leitenden oder verdiinnten, 
da hier ja die Anreicherung in der Oberflache eine relativ viel groBere ist. SMOLU
CHOWSKI hat diese Erscheinung theoretisch bearbeitet, und die im Gefolge dieser 
Theorie von STOCK ausgefiihrten Experimente ergaben, daB unter Umstanden 
eine recht erhebliche Erhahung der Gesamtstromstarke resultieren konnte. Diese 
Methode ist darum von besonderem Interesse, weil sie es gestattet, aus experi
mentell festgestellten GraBen die Doppelschichtdicke zu bestimmen. Aus den 
STocKschen Untersuchungen ergab sie sich zu 4,5.10- 4 cm (Naheres dariiber 
u. S. 183). 

Durch die geschilderten Vorgange werden sich aber auch Anderungen in der 
Zusammensetzung der Lasung einstellen. Sie sind bei allen Erscheinungsformen, 
die auf AuBerung der elektrokinetischenDoppelschicht beruhen, moglich, am besten 
bekannt und auch ausgewertet sind sie bei der Elektrosmose. Hier sind vor aHem 
die Arbeiten von BETHE und TOROPOFF bahnbrechend gewesen. Ihnen schlossen 
sich in gewissem Sinne in letzter Zeit die von LEONOR MICHAELIS!) und seinen 
Schiilern an, die die Permeabilitatsverhaltnisse kiinstlicher Membranen zum 
Gegenstand haben. Ohne hier naher darauf eingehen zu konnen, sei nur kurz 
angedeutet, worum es sich dabei handelt. Liegt eine Membran vor, so wird diese 
stets einen gewissen Ladungszustand zeigen, d. h. sie wird durch Adsorption 
eine gewisse Ionenart aus der Losung in den Adsorptionsraum hineinbringen. 
Um die Zahl dieser Ionen verarmt das Innere der Losung. Es werden auBerdem 
Ionen von entgegengesetztem Vorzeichen in der unmittelbaren Nahe der erst
genannten Ionenschicht gebunden, so wie es in den obigen Erorterungen dar
gelegt ist. Legt man jetzt ein Feld beiderseits der Membran an, so wird die zweite 
Ionenschicht gegen die erste verschoben werden. Es befinden sich aber unter 
den verschobenen Ionen auch die des Losungsmittels, also des Wassers. Man 
hat daher neben der Konzentrationsanderung auch eine Reaktionsverschiebung 
in der Umgebung der Membran zu erwarten. In eingehenden Untersuchungen 
konnten BETHE und TOROPOFF diese Verhaltnisse in der Tat darlegen. Sie konnten 
sogar bis zu einem gewissen Grade die Erscheinung quantitativ verfolgen. Ihre 
Ermittlungen haben weitgehende Bestatigung gefunden, besonders bei ihrer 
praktischen Verwendullg 2). 

Stellen sich nun unter den genannten Verhaltnissen Konzentrationsverschie
bungen ein, so werden bei den inversen Vorgangen elektrische Effekte zu er
warten sein. PreBt man namlich einen Elektrolyten durch ein Diaphragma, 
so wird die Doppelschicht mechanisch zerrissen und durch den bewirkten 
Ionentransport werden elektrische Krafte auftreten miissen. So wie die auf 
diese Weise hervorgerufenen elektrischen Krafte von Konzentrationsverschie
bungen begleitet sind. sind wiederum hei den elektrosmotischen Konzentrations
verschiehungen sekundare elektrische Effekte zu erwarten. Erscheinungen 
dieser Art in der Umgebung von Memhranen konnen zu Lokalstromen Ver
anlassung geben, sobald die betreffende Membran kein vollkommener Isolator 
ist. Als Folge davon aber kann eine Umkehr der osmotischen Erscheinungen 
bewirkt werden von der Art, daB Losungsmittel von der konzentrierteren Losung 
zur verdiinnteren flieBt, und umgekehrt. Es liegt sodann die sog. negative 
Osmose vor. Hierzu ist naturgemaB nicht das Vorliegen einer semipermeablen 
Membran notwendig, vielmehr tritt dieses hei allen Arten porosen Materials 

1) Veriiffentlicht in der iiberwiegenden Mehrzahl in der Biochem. Zeitschr. sowie auch 
in Journ. of gen. physiol. 

2) Siehe dazu FREUNDLICH U. L. F. LOEB: Biochem. Zeitschr. Bd. 150, S. 522.1924. -
ETTISCH u. BECK: Dtsch. med. Wochenschr. Bd.47. 1925 u. Biochem. Zeitschr. Bd.l71, 
S.443. 1926. - ETTISCH: Biochem. Zeitschr. Bd. 171, S.454. 1926. 
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auf, wie Porzellan, Steinzeug, Pergament, Kollodium, Schweinsblasen u. a., 
wenn zu beiden Seiten Elektrolyt16sungen verschiedener Konzentration sich be
finden. Diese Erscheinung der negativen Osmose zeigt sich, wie JACQUES LOEB 
in schonen Versuchen nachwies, besonders auffallend bei niederen Konzentra
tionen. Dieses entspricht ja auch den Erwartungen. Da aIle Effekte des ~-Poten
tialsprungs sich, wie oben ausfuhrlich dargelegt wurde, ganz klar nur in diesem 
Konzentrationsbereich finden. 

Auch die von MICHAELIS und seinen Schiilern dargelegten Verhaltnisse, 
hauptsachlich an Kollodiummebranen, gehoren mit in dieses Gebiet und geben be
sonders schOne Beispiele fUr die Wirksamkeit des elektrokinetischen Potential
sprungs. Auf der anderen Seite sind sie aber auch fUr das Verstandnis der biolo
gischen Permeabilitatsverhaltnisse von besonderer Bedeutung. Nur kurz sei 
hier auf sie hingewiesen. Das Bild, das sie bieten, ist in gewissen Konzentrations
bereichen recht klar, in anderen dagegen stellen sich Abweichungen ein, die viel
leicht nicht so sehr dem fundamentalen Membranvorgang zuzuschreiben sind, 
als vielmehr zu einem Teile den recht komplizierten Verhaltnissen in Losungen 
hoherer Konzentration. Schlie13lich muB noch in Betracht gezogen werden, daB 
die jeweilige Membransubstanz den Losungen gegenuber nicht immer indifferent 
bleibt (Korrosion der Kollodiummembran bei alkalischen Losungen). Er trennte 
zwei verschieden konzentrierte Losungen von KCI durch eine Kollodiummem
bran. Wahrend normalerweise ohne Membran eine solche Kette kein Diffusions
potential zeigt, konnte dennoch eines nachgewiesen werden, sobald eben jene 
Membran zwischen die beiden Losungen geschoben wurde. Die GroBe der EMK 
war naturgemaB abhangig von der Art der Membran sowie von ihrer Zubereitung 
usw. LaBt man jedoch diese Momente beiseite und erortert allein das Verhalten 
der getrockneten Kollodiummembran, so lieB sich bei einwertigen, neutralen und 
auch sauren Elektrolyt16sungen im Bereich von lO-3 bis lO-1 normal zeigen, 
daB, wenn man KCI-Losungen im Verhaltnis 1 : lO gegeneinander schaltet, man 
hier nahezu an die thermodynamisch zu erwartenden Maximalwerte von 58 m V 
herankam. MICHAELIS macht zur Erklarung die Annahme, die auch schon BETHE 
und TORoPoFF ihren Untersuchungen zugrunde legten, daB namlich an die Wand 
der Membran das eine Ion adsorptiv herangeholt wird und der Membran auf 
diese Weise das Vorzeichen des Ladungssinnes erteilt. Fur dieses Ion wird 
aber, - immer im Bereiche verdunnter Losungen, - die Membran nahezu 
impermeabel bzw. seine Wanderungsgeschwindigkeit stark herabgesetzt, die des 
anderen dagegen relativ erhoht. Die ehemalige Gleichheit der Wanderungsge
schwindigkeiten der betreffenden Ionen (K und C1') ist stark verandert. Auf 
diese Weise wird die Gleichheit der Wanderungsgeschwindigkeit der Ionen in 
wasseriger Losung beim Durchtritt durch die Membran aufgehoben, als deren 
Folge sich dann eine EMK einstellte. 

Bei hoherwertigen Ionen sind die Verhaltnisse nicht so eindeutig zu er
kennen, wenngleich die Tendenz der Wirkung dieselbe bleibt. MICHAELIS hat 
dieses Gebiet noch weiter ausgebaut und dabei weitgehende Annaherungen an 
biologische V organge erreichen konnen. 

In allen genannten Fallen geht in die Gleichung, die die elektrokinetischen 
Erscheinungen quantitativ festlegen, eine GroBe ein, die erst in allerletzter Zeit 
im Begriff ist, klarer erkannt zu werden, die Dielektrizitatskonstante (DK). 
Grenzen zwei Substanzen verschiedener DK aneinander, so ladt sich gemiW der 
COEHNschen Regel der Stoff mit der hoheren Dielektrizitatskonstante positiv 
auf. Es kommt auf diese Weise zur Ausbildung eines c-Potentialsprunges an 
der Grenze der beiden Korper. Nur wenn der c- und der ~-Potentialsprung in 
derselben Richtung verlaufen, gilt die Regel auch fur den elektrokinetischen 
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Potentialsprung. Die elektrosmotischen Untersuchungen von COHEN und RAYDT 
an nichtwasserigen Losungsmitteln haben eine weitgehende Bestatigung der 
theoretischen Vorstellungen ergeben. Man besitzt somit ein Mittel, die D.K. 
von nichtwasserigen U)Sllllgsmitteln auf elektrosmotischem Wege unter recht 
guter Anniihrung zu bestimmen. 

i) Elektrokinetische Erscheinungen bei anderen Phasenkombinationen. 

Die bisherigen Erorterungen beziehen sich auf die Verhaltnisse an der Grenze 
fest-flussig. Es konnte von FREUNDLICH und GYEMANT gezeigt werden, daB 
auch an der Grenze flussig-flussig neben einer Phasengrenzkraft (I'-Potential
Rprung) ein elektrokinetischer Potential sprung besteht. Grundsatzlich zeigten 
Rich hier dieselben Erscheinungen wie an der Grenze fest-flussig. Aueh hier waren 
f- und t-Rprung weitgehend unabhangig voneinander. McTAGGERT konnte sehlieB
lich zeigen, daB dieRer Potentialsprung sich auch an der Grenze flussig-gasformig 
findet. Dabpi liegt cler ~--Potentialsprung in der Flussigkeit_ KENRIC und spater 
A. FRUMK1N konnten in pingehenden Versuehen naehweisen, daB an dieser eben 
genannten Phasengrenzp auch ein thermodynamiseher Potentialsprung vor
handen ist. 

il. Grenzmi.chrnrnrrgie und elektrische Erscheinungen, sowie auch mechanische 
an Phasengrenzen, Elektrocapillaritat. 

a) Vorbemerkungen. 

Den Ausgangspunkt fur die Darlegungen der Erscheinungen der Elektro
capillardiit bilden wiederum die Verhaltnisse an Phasengrenzen. Danaeh ware 
nun zu erwarten, daB die besondere Art der Phasengrenze dabei zunaehst unerheb
lich ware, daB jede denkbareGrenzflaehe zugrunde gelegt werden konnte. Dagegen 
1St grundsatzlich niehts einzuwenden. Praktiseh jedoeh sind die elektroeapillaren 
Erseheinungen fast allein erforseht und aueh von Bedeutung fur die Grenzc 
fest-flussig, bei der Quecksilber die eine Phase bildet, die andere dagegen von 
wasserigen Losungen dargestellt wird. An einem derartigen System wird sieh 
zunaehst entsprechend den oben ausgefuhrten Grundsatzen der Elektroehemie eine 
Tonendoppelschicht ausbilden, ohne daB damit aber ein besonderer Erscheinungs
komplex eharakterisierbar ware. Fur gewohnlieh ist dann das Augenmerk allein 
gerichtet auf die Anderung der Doppelsehicht, ihrer Struktur, der Ladungs
verteilung UAW., namlich solange man allein die elektrokinetischen Phanomene 
im Auge hat. Ein Moment jedoeh wird bei allen diesen Betraehtungen unberuck
sichtigt gelassen, das allerdings bei den meisten an dieser Stelle stattfindenden 
Vorgangen von verschwindender Bedeutung ist, bei den elektroeapillaren Pha
nomenen aber in den Vordergrund der Betrachtungen ruekt. Es handelt sieh nam
lieh urn die Anderung mechanischer Art der Phasengrenze. Dieses kann gesehehen 
in Anderungen der GroBe sowie der der freien Oberflaehenenergie (Oberflaehen
spannung) der Grenzflache. Weiter oben, bei Behandlung des GIBBS-THOMSON
WARBURGSchen Theorems ist" in ausfiihrlicher Weise die Rede davon gewesen, 
daB durch Hereinholell von Molekiilen usw. in die Grenzflaehe die potentielle 
Energie, die hier im UberschuB gegenuber dem Phaseninnern vorhanden ist, 
dureh diese Arbeitsleistung erniedrigt wird. Eben diese Erscheinung, die er
fahrungsgemaB schon lange bekannt war, ihre volle theoretisehe Klarung aber 
erst in neuester Zeit erfahren hat, ist Gegenstand der Elektroeapillaritat. Sie 
umfaBt demnach diejenigen elektrisehen Erseheinungen an der Grenzflaehe 
Quecksilber-Ltisullg. die einhergl'hen mit Anderung der GroBe und Spannung 
der Qllecksi I hproi){'rflii('iH' . 
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b) Der Zustand an der Grenz/liiche Quecksilber-L6sung. 
Zur besseren Klarung der in Betracht kommenden Verhaltnisse ist es erforderlich, den 

Zustand an jener Grenzflache hier noch einmal kurz zu fixieren. Es stellt sich naturgemaB 
jener Zustand her, den wir weiter oben beschrieben haben, und der der STERNschen Theorie 
entspricht, sowie zugleich auch den fundamentalen NERNsTschen Darlegungen. Sind in der 
wasserigen Lasung Hg-Ionen in einer Anzahl vorhanden, die graBer ist, als der elektro
lytischen Lasungstension entspricht, so werden sie die Quecksilberoberflache positiv auf
laden. E. WARBURG konnte zeigen, daB dieser Zustand bei H 2S04 als fliissiger Phase tat
sachlich realisiert ist. Dieser positiv geladenen Metalloberflache gegeniiber findet sich im 
Abstand eines mittleren Ionenradius die zweite, negativ geladene Schicht (d. h. die erste 
Molekellage der Fliissiykeit), die den graBten Teil der negativ geladenen (S04-)Ionen ent
halt. Der Rest der negativ geladenen Ionen liegt in den auf diese erste Molekellage folgenden 
~.chichten raumlich verteilt in asymptotisch nach dem Fliissigkeitsinnern abnehmendem 
UberschuB der negativen Ladung. Dieser diffuse Teil der Doppelschicht ist gegen den erst
genannten, flachenhaften, unverschieblichen, tangential zur Phasengrenze verschieblich. 
Jene unverschiebliche, erste, in der Fliissigkeit gelegene Ionenlage enthalt aber auch die 
durch Adsorption in die Grenzflache gelangten Ionen. In einer Lasung wird sich also zu 
dem Effekt, den die, z. B. in der H2S04-Lasung vorhandenen Eigenionen des Quecksilbers 
bewirken, und der durch die NERNSTsche Theorie thermodynamisch vollkommen bestimmt 
ist, derjenige algebraisch summieren1), der durch die Arbeit der freien Oberflachenenergie 
hervorgerufen ist. 

c) Vorgiinge an der Grenzschicht. 
Damit ist der Zustand an dieser Phasengrenze festgelegt, wie er sich von 

selbst einstellt. Fiihrt man nun der positiv geladenen Hg-Oberflache einen ge
wissen kleinen Betrag negativer Ladungen zu, - etwa durch Anlegen des 
negativen Poles einer beliebigen Elektrizitatsquelle -, so findet Neutralisation 
einer entsprechenden Menge positiver Ladungen auf der Metallober£lache statt. 
Damit muB aber die Oberflachenspannung steigen. Das ergibt sich einmal rein 
thermodynamisch aus allen bisherigen Darlegungen. Waren namlich Molekiile 
usw. in der Oberflache angereichert, und mit ihnen Ladungen, so muBte die freie 
Oberflachenenergie sinken. Wurden dagegen Ladungen, - etwa durch Neutrali
sation, - wieder aus der Oberflache entfernt, so muB die Oberflachenspannung 
wiederum steigen. Man kann sich diesen Vorgang aber auch molekularkinetisch 
verstandlich machen. Die Molekiile in der Oberflache unterliegen der Molekular
attraktion (V.AN DER W.A.ALssche Krafte). Das Hereinholen, besonders von gleich
sinnig geladenen Teilchen (Ionen), muB dieser Molekularattraktion entgegen
wirken, da ja die gleichgeladenen Ionen sich abstoBen. Bei Ionenanwesenheit 
stellt sich also zwischen beiden antagonistischen Kraften ein Gleichgewicht ein. 
Fiihrt man entgegengesetzte Ladungen in die Oberflache, so findet Neutralisation 
der vorher vorhandenen Ladungen statt, die Krafte der Molekularattraktion 
iiberwiegen, die freie Oberflachenenergie nimmt zu. Bei weiterer Zufuhr nega
tiver Ladungen zur Hg-Oberflache muB die Oberflachenspannung weiterhin 
steigen. Diese wird ihren gr6Bten Wert, - ganz allgemein gesprochen, - dann 
haben, wenn alle positiven Ladungen der Oberflache neutralisiert sind, wenn also 
die Quecksilberoberflache die Ladung Null besitzt. Dies ist auch die analytische 
Bedingung fiir das Maximum der Oberflachenspannung. Fiihrt man weiter 
negative Ladungen zu, so wird die Quecksilberober£lache negativen Ladungssinn 
annehmen, und entsprechend dem soeben Ausgefiihrten muB jetzt die Ober
flachenspannung wieder sinken. Von einem bestimmten negativen Ladungs
zustand ab kommt es zur H 2-Entwicklung, wodurch der weiteren genauen Ver
folgung des Phanomens eine Grenze gesetzt ist. Fiihrt man dagegen der Hg
Oberflache von vornherein positive Ladungen zu, so kommt es von einem be
stimmten Ladungszustand ab zur Bildung schmieriger Oxyde. Hier liegt dann 

1) Natiirlich nur in bezug auf den Verlauf des gesamten (thermodynamischen) 
Potentialabfalls (s. oben S. 132, Anm. 1). 
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die andere Grenze des Phanomens. Es ergibt sich nun sogleich, daB ein Vor
gang vorliegt, bei dem die Metalloberflache selbst die Hauptrolle spielt. Ladungen 
treten in sie ein und haben dort verschiedene, aber genau definierte Wirkungen 
auf die mechanischen Konstanten der Hg-Oberflache. Es ist also zunachst ein 
Vorgang am thermodynam'ischen oder Gesamtpotentialsprung, am Potentialsprung, 
der wesentlich bestimmt ist durch die Zahl der Quecksilberionen, d. h. der Eigen
ionen des Elektrodenmetalls. Man sieht nicht ein, wieso hier der elektrokinetische 
Teil des Gesamtpotentialsprungs zunachst iiberhaupt besonders in Erscheinung 
treten konnte, - wie man es bisweilen dargestellt findet. Handelt es sich demnach 
prinzipiell um Vorgange am Gesamtpotentialsprung, so kann doch der elektro
kinetische Teil von hervortretender Bedeutung werden. Es kann naturgemaB 
hier nicht eingehend alles das erortert werden, was dieses wichtige und inter
essante Erscheinungsgebiet bis in aIle Einzelheiten umfaBt. Dieses muB auf die 
Lehr- und Handbiicher der Physik beschrankt bleiben. Dennoch sei hier wenig
stens ein UmriB dessen gegeben, worin sich der elektrokinetische Potentialsprung 
kundgibt. 

Es wurde bei den elektrokinetischen Erscheinungen ausgefiihrt, daB gegen
iiber der Anzahl der - etwa - positiven Ladung in der Metallwand, in der 
ersten unverschieblichen Fliissigkeitsschicht der groBte Teil der entsprechenden 
negativen Ladungen sich befindet, und zwar in flachenhafter Anordnung, wahrend 
der Rest der entgegengesetzt geladenen 10nen sich raumlich verteilt, so daB 

eo = - (e1 + e2) 
ist [so Gleichung (43)]. Denken wir uns fUr den Augenblick keine Adsorption in 
e1 inbegriffen1), so wird sich folgendes ereignen: Wird eo durch zugefiihrte negative 
Ladung neutralisiert, so verschwindet auch e1 und e2 von der Grenzflache. Diese 
wird in den ungeladenen Zustand iibergefiihrt, hat also das Maximum an freier 
Oberflachenenergie. Wie werden die Verhaltnisse sich aber gestalten, wenn in 
der ersten unverschieblichen Molekellage der wasserigen Phase noch die Ladungen 
hinzukommen, die durch Adsorption dorthin gelangt sind, mit anderen Worten, 
wenn die wasserige Phase capillaraktive Stoffe, vorzugsweise natiirlich freie 
elektrische Ladungen besitzt ~ Dann wird naturgemaB die Neutralisation von 
eo nicht vollkommene Entladung der Grenzflache bewirken konnen, denn fiir 
eo = 0 wird aus (43) e1 = - e2 , also keineswegs aus eo = 0 e1 = e2 = 0, wie vor
her. Sind also in jener ersten Moiekellage der Losung stark adsorbierbare posi
tive Ladungen, so werden nach Neutralisation von eo die iiberschiissigen Ladungen 
in der ersten Fliissigkeitslage ein Potential '!fJl = 1; erzeugen. Bei ihrem Ladungs
zustand eo = 0 hat also die Oberflache bei Anwesenheit adsorbierbarer positiver 
10nen in der Adsorptionsschicht noch ein positives Potential. Umgekehrt, sind 
negative Ladungen stark adsorbiert, so werden diese im Ladungszustand eo = 0 
der Hg-Oberflache deren Potential bestimmen. Auf diesem Wege macht sich in 
gewissen Fallen der elektrokinetische Potentialsprung bei den elektrocapillaren 
Vorgangen bemerkbar. 

Man wird auch hier nicht vergessen diirfen, daB der e-Potentialsprung den 
elektrokinetischen mit enthalt. 1st also der Potentialsprung der festen Wand 
gegen das Losungsinnere e, der der unverschieblichen Fliissigkeitsschicht gegen 
das Losungsinnere dagegen 1;, so ist der Potentialabfall innerhalb dieser unver
schieblichen Lage (f' - .:), und der thermodynamische Potentialsprung wird 
je nach der Richtung des elektrokinetischen Potentiaiabfalles (e =f 1;) ± 1;, da er 
ja nach den obigen Darlegungen in seinem Vorzeichen von dem des e-Sprunges 
unabhiingig ist. 

1) Es ist dieses auch keineswegs notwendig. 
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d) Die Lippmannsche Elektrocapillarkurve und ihre Bedeutung. 
Es muB schlieBlich noch von der praktischen Bedeutung der Erscheinungen 

der Elektrocapillaritat die Rede sein. Der erste, der hierher geharige Erscheinun
gen eingehend experimentell und theoretisch untersuchte, war LIPPMANN. Sein 
System war ein relativ einfaches. Eine Glasrahre, die in eine Capillare auslief 
und mit Hg gefiillt war, tauchte in H 2S04-Lasung so, daB der Hg-Meniscus 
an die Saure grenzte. Am Boden des GefaBes, das die Saure enthalt, befindet sich 
ebenfalls Hg, das hier in breiter Flache an die Saure grenzt. An diese letzt
genannte Hg-Masse legte er den positiven Pol, an die in der Glasrahre den nega
tiven. In dem MaBe nun, als er die Hg-Masse in dem Rohre kathodisch polari
sierte, erhOhte sich die Oberflachenspannung, d. h. der Meniscus in der Capillare 
stieg in die Hahe. Durch ein Manometer wurde der Hg-Meniscus in der Capillare 
immer wieder an die alte Stelle verbracht, so daB der aufgewandte Druck d der 
Oberflachenspannung a proportional war: 

a = kd. (53) 

Bei der Spannung von 0,90 Volt war die Druckhahe und daher die Oberflachen
spannung ein Maximum. Hier war die Hg-Oberflache entladen. Ging man nun 

weiter, so sank die Oberflachenspannung 
wieder. Abb. lIb gibt diese LIPPMANN
sche Elektrocapillarkurve wieder. Auf der 
Ordinate sind die d-Werte (resp. k· d), 
auf der Abszisse die elektrischen Span
nungen eingetragen. Man sieht, daB die 
Kurve nicht ganz symmetrisch verlauft, 

0,3 0,5 D,7 0,91,0 2 daB vielmehr der aufsteigende Ast (aus 
Abb.ll b. LIPPMANNsche Elektrocapillar. naheliegenden Griinden auch positiver 

kurve. 
Ast genannt) steiler verlauft als der 

absteigende. Da das Phanomen absolut reproduzierbar ist, konnte es sofort in 
zweierlei Gestalt praktisch Verwendung finden. In der LIPPMANNschen Kombi
nation Hg-H2SO 4 gibt es ein empfindliches Elektrometer ab, das mit seiner Kapazi
tat an die rein statischen MeBinstrumente nahe herankommt. Ohne groBe Miihe 
kann man zu Empfindlichkeiten von etwa 10- 5 Volt gelangen1). Es leistet ferner 
auch als sog. Nullinstrument hervorragende Dienste. Es besteht aber noch eine 
andere Verwendungsmaglichkeit. Man hat offenbar in dem Punkt der vollstan
digen Entladung der Quecksilberoberflache gerade diejenige elektromotorische 
Kraft an die kleine Quecksilberoberflache gelegt, die der natiirlicherweise an diesel' 
Phasengrenze vorhandenen gleich ist, aber von entgegengesetzter Richtung. Man er
halt auf diese Weise also den absoluten Potentialsprung: H g-beliebige Losung. Er er
gibt sich durchAufnahme der Elektrocapillarkurve del' betreffendenSubstanz. LIPP
MANN und HELMHOLTZ gingen dieser auffallenden Erscheinung, - sie beschrankten 
sich dabei auf das System Hg-H2S04-Hg, - auch theoretisch nach und fanden 
aus thermodynamischen Betrachtungen, daB eine gewahnliche Parabel den Ge
samtverlauf darstellen miiBte. In del' Tat ist ja auch die LIPPMANNsche Kurve 
in groBer Annaherung eine Parabel, keineswegs abel' exakt. Den ersten experi
mentellen AnstoB zur Aufklarung diesel' Frage del' Abweichungen gaben die 
schonen Untersuchungen von PASCHEN. Seine Kurven zeigten gegenuber den 
LIPPMANNschen weitere erhebliche Abweichungen (s. Abb.lIc). Man erkennt, 
daB gegeniiber del' LlPPMANNSchen Parabel eine Depression des Maximums 
stattgefunden hat, sowie auch eine Verschiebung. Die Arbeiten von GOUY 

1) Bei selbstangefertigten, hangenden, offenen Capillaren. 
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sowie von FREUNDLICH fiihrten zuerst auf den Umstand, daB die Adsorption, 
d. h. der elektrokinetische Potentialsprung, sich bemerkbar machen kannte, 
sobald capillaraktive Stoffe in der Lasung gegenwartig wiiren. Bei den ge
nannten Autoren ist daher auch, - wenn auch noch nicht in mathematischer 
Form -, so doch im UmriB jono 
oben mitgeteilte vollstandige r-
Erklarung des Gc:·Jamtphano
mens zu finden. 

e) Bedeutung der Adsorption fur ft:=~F==t---:ot-~r0.r~~~---:F~:t---j 
die Gestalt der Elektrocapillar

kurve. 
Grenzt Hg gegen eine 

Lasung, die frei ist von capil
laraktiven Substanzen, so wird 

Abb. lIe. 
-- H2S04-Kurve bei 3 mm Rohr. 
. . . . . . .. LIPPMANNsche Kurve. Her. 

sioh also jene ideale Parabel einstellen, die die Theorie von LIPPMANN und 
HELMHOLTZ fordert und die sioh auch nach den theoretischen Erarterungen 
von E. WARBURG, NER~ST und PLANCK ergeben miiBte. In einer ausgezeich
neten Arbeit konnten KRUMREICH und KRUGER in dem System Hgjl,OOn-KN03! 
Hg innerhalb groBer Annaherung oine ide ale Para bel finden. Die Arbeiten von 
PASCHEN bis zu FREUNDLICH und Frl. WRESCHNER zeigen dagegen, daB adsor
bierbare Anionen neben seiner Depression, das Maximum auch noch nach dem 
negativen, absteigenden Ast del' Elektrocapillarkurve verschieben, capillaraktive 
Kationen dagegen Depression und Verse hie bung des Maximums nach dem posi
tiven, aufsteigenden Ast zu bewirken. In der Arbeit, die schon oben bei den 
elektrokinetisehen Erseheinungen ausfiihrlich diskutiert worden ist, hat 0. STERN 
nun auch die vollstandige Theorie del' Elektrocapillarkurven gegeben. Er fiihrt 
hierbei als neue GraBe das Adsorptionspotential ein. Seine Theorie ergibt sym
metrischen Verlauf del' Kurve, sobald keine capillaraktiven Substanzen vor
liegen. Sind diese anwesend, so ist zu unterscheiden, ob beide Ionenarten 
ungefahr gleich stark adsorbiert werden odeI' nicht. 1st das erste der Fall, so 
findet sich zwar eine Depression des Maximums gegeniiber der von jenen 
lonen freien Phasen. Es kann abel' keine Verschiebung des Maximums ein
treten. 'Werden abel' die lonen verschieden stark adsorbiert, so muB sich 
auBer der Depression auch noch jene Verschiebung des Maximums zeigen. 
Daraus ergibt sich zuniichst die wichtige Folgerung, daB jene obenerwahnten 
absoluten Potentialmessungen nul' beim Fehlen capillaraktiver Stoffe vorge
nommen werden konnen. 

Eine Erscheinung in diesem Bereiche ist erst in allerjiingster Zeit zur Auf
klarung gelangt. Man fand namlich Depression des Maximums und seine Ver
schiebung nicht nur bei adsorbierten lreien elektrischen Ladungen, also lonen, 
sondeI'll auch bei .Molekiilen, vorzugsweise bei organischen Karpel'll. Dieses war 
zunachst verwunderlich. Konnte man noch fiir die Depression das Absinken 
del' Dielektrizitatskonstante del' Lasung gegeniiber del' del' reinen Fliissigkeit 
verantwortlich machen, so ging dieses mit der Verschiebung nicht an. A. FRUM
KIN 1) konnte zeigen, daB bei den insgesamt elektroneutralen Molekiilen noch die 
Asymmetrie del' positivcn und llegativen Ladung (Schwerpunkt del' positiven 
Ladungen fallt nicht zusammen mit dem Schwerpunkt del' negativen) wirksam 
wird. Das Dipol- resp. Quadrupolmoment ist hierbei von Bedeutung, und die 
Einstellung crfolgt in W ochselwirkung von Adsorptions- und elektrostatischen 

1) FRUMKIN, A.: Zeitschr. f. Physik Bd.35, S.792. 1926. 
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Kraften. So gelang es FRUMKIN, den eigentumlichen Verlauf der Kurve fur Amyl
alkohollosungen vollkommen zu erklaren. 

Es muB noch Erwahnung finden, daB eine weitere MeBmethode sich auf 
dem LIPl'MANNschen Prinzip aufbaut, namlich die Tropfelektrode. Bei den ge
nannten Literaturangaben ist naheres iiber sie nachzulesen. 

f) Die Elektrocapillarkurve bei anderen Systemen. 

Man hat die Elektrocapillarkurve auch im nichtwasserigen System in An
wendung gebracht. Es zeigte sich, daB bei entsprechenden Systemen auch den 
wasserigen Losungen entsprechende Resultate sich einstellen. 

D. Die Entstehung von Grenzflachen. 
1. Vorbemerkungen. 

In den bisherigen Erorterungen sind bereits mehrfach Verhaltnisse zur 
Sprache gekommen, bei denen es sich nicht mehr nur um eine makroskopische 
Grenzflache handelte, an der man gewisse physikalische Erscheinungen in ihren 
gesetzmaBigen Zusammenhiingen verfolgte, vielmehr lag bisweilen eine Mannig
faltigkeit mikroskopischer Phasengrenzflachen vor, auf die man das an makro
skopischen Erkannte ubertrug. Es fragt sich nun, ob man nicht imstande ist, 
die Entstehung von Phasengrenzen iiberhaupt zu verfolgen. In diesem FaIle 
sollte man wertvolle Einblicke in die Wirksamkeit der hier auftretenden Krafte 
erhalten, die nicht zu erlangen sind, sobald man die Betrachtung nur auf bereits 
/ertige Phasengrenzflachen beschrankt. Dieses ist nun in der Tat uberall dort 
moglich, wo man Uberschreitungserscheinungen (Ubersattigung an Dampf, 
Losung usw.) hervorrufen kann. Zwar stehen hier im Vordergrund bisher die 
Verhaltnisse der Krystallisation aus iibersattigten Losungen, also im Grunde 
nicht direkt Vorgange an kolloiden Systemen. Indes ist zu bemerken, daB ein
mal durch die modernen Erkenntnisse uber den Bau von Stoffen, die uns die 
Rontgenspektroskopie vermittelt hat, der Gegensatz zwischen krystalloiden und 
kolloiden Korpern vollkommen geschwunden ist, nachdem eine ganze Reihe von 
Tatsachen ihn vorher schon fast unhaltbar gemacht hatte. Wir konnten so er
kennen, daB die kolloiden Systeme in ihren Micellen weitgehend krystallin gebaute 
Aggregate besitzen, d. h. daB die Molekiile, aus denen diese MiceUen bestehen, 
in weitestem AusmaBe geordnete Molekiilgruppierung aufweisen (Gold, Silber, 
Vanadinpentoxyd und noch andere Sole). Auf der anderen Seite aber ist auch 
das rein krystalloide Phanomen gerade fur gewisse biologische Vorgange von 
auBerordentlicher Bedeutung. Aus diesem Grunde sollen diese Erscheinungen 
hier kurz zur Sprache gebracht werden. 

Es handelt sich um die Erscheinung, daB aus einer Losung derjenige Korper 
ausfallt, der darin in Ubersattigung vorhanden ist. Meist geschieht dieses durch 
Impfen mit einem kleinen Krystall derselben Substanz. 1m Dampfzustande 
kann dieses schon durch Staubteilchen oder Ionen bewirkt werden. Auf jeden 
Fall spielt dabei ein sogenannter Keim eine wichtige Rolle. An ihn schlieBt sich 
dann der weitere AusfaIl, die weitere Krystallisation an. Es kommt aber unter 
Umstanden auch ohne "Impfung" zum Ausfall des ubersattigten Betrages durch 
spontane Bildung von Impfkeimen in der Losung. Man wird daher unterscheiden 
mussen: 1. eine Keimbildung und 2. ein Keim- oder Krystallwachstum. Fur 
diese Vorgange wird die Geschwindigkeit besonders charakteristisch sein, mit 
der sie sich vollziehen. Man unterscheidet daher die Keimbildungsgeschwindig
keit (KeG) von der Krystallisationsgeschwindigkeit (KG). Jene ist bestimmt 
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durch die Zahl der Keime, die unter bestimmten Bedingungen in der Losung 
entstehen. Diese dagegen durch die Zahl der Atome, 10nen usw., die in der Zeit
einheit an den Keim sich anfugen. 

2 . .Die Bedingungen filr das Entstehen von GrenzfHiehen. 

Die Frage nach der primaren Ursache der Keimbildung wird sich auf Grund 
des bereits oben Mitgeteilten kurz klarmachen lassen. In der hochkonzen
trierten Losung werden infolge der Warmebewegung der Molekule Zusammen
stoBe in erheblicher Zahl stattfinden, d. h. die Molekule werden relativ oft in 
den Bereich der gegenseitigen Anziehungssphare gelangen, wobei die VAN DER 
W AALsschen Krafte in Wirksamkeit treten. DEBYE konnte zeigen, daB unter 
Zugrundelegung der gewohnlichen Vorstellungen vom Atombau (positiver Kern, 
negative Elektronenhiille) auch bei Kugelform im Mittel zwei solche Gebilde 
stets eine Anziehung aufeinander ausuben unter der Annahme, daB Kern und 
Elektronenhulle nicht starr einander gegenuberstehen, sondern gegenseitige Ver
schiebbarkeit besitzen. Es leuchtet sofort ein, daB die BewegungsgroBe 1) der 
Molekule wesentlich bestimmend sein wird fur ihr Zusammentreffen bzw. ihren 
Zusammenhalt. I,;t die Losung konzentriert, die Geschwindigkeit der Teilchen 
aber klein, so wird die Wahrscheinlichkeit fur ihre ZusammenstoBe relativ gering. 
1st ihre Geschwindigkeit dagegen sehr groB, so ist die fUr einen Zusammenhalt 
gering. Da nun aber die Geschwindigkeit der Molekiile in engstem Zusammen
hange steht mit der absoluten Temperatur des Systems, so erhellt aus diesen 
Betrachtungen sofort die Bedeutung, die die Temperatur fur die Vorgange der 
KeG besitzt. Bei hoher Temperatur wird die hohe kinetische Energie der Mole
kule eine Keimbildung hindern. Bei fallender Temperatur wird ein Optimum 
durchlaufen werden mussen; denn es kommt sicherlich ein Temperaturbereich, 
in dem die kinetische Energie der Molekiile zu klein ist, um uberhaupt eine er
hebliche Zahl von Zusammenst6Ben zu bewirken. Von Bedeutung wird ferner die 
Vi"lcositat sein, wobei noch besonders zu beachten ist, daB diese bei Temperatur
erniedrigung ansteigt. Ein weiterer wesentlicher Umstand ist in dem thermisch
energetischen Verhalten der gelOsten flubstanz gelegen, d. h. es ist von Be
deutung, ob der Korper eine positive oder negative Losungswarme besitzt. 
Geht man von schwach ubersattigten Losungen mit negativer WarmetOnung aus, 
so wird sich ein Temperaturgebiet finden, in dem sich zunachst nur kleine Kry
stalle bilden konnen, falls man die Temperatur erniedrigt. Aus thermodyna
mischen Grunden sind diese aber von groBer Loslichkeit (s. auch oben 8.110), 
verschwinden daher wieder. Daraus ergibt sich, daB in der Umgebung der 
Sattigungskonzentration ein derartiges System bei nicht allzu groBer Temperatur
erniedrigung keine Keimbildung aufweisen wird. Setzt man aber bei einem 
endothermen System die Temperatur noch weiter herab, so werden die Ver
hiiltnisse aus den oben genannten Grunden fur die Keimbildungsgeschwindig
keit gunstiger. Die experimentellen Erfahrungen zeigten gute Ubereinstimmung 
mit diesen Vorstellungen. 

1st die Losungswarme aber positiv, und erniedrigt man die Temperatur, so 
wird die Keimbildung durch Annaherung an das Optimum fUr die kinetische 
Energie der Molekule begiinstigt werden. Auf der anderen 8eite aber werden 
in diesem System die Bedingungen fur die Keimbildung ungunstiger, da die bei 
etwas hoherer Temperatur stabilen Keime bei deren Herabsetzung wachsen. 
Erhohung der Temperatur wirkt hier in umgekehrtem 8inne. 

1) Unter BewegungsgroBe oder Impuls versteht man bekanntlich das Produkt aus 
Masse und Geschwindigkeit eines Korpers. 

10* 
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Es muB noch hervorgehoben werden, daB die GroBe des Krystallchens, mit 
dem man impfend die Auskrystallisierung erreichen will, keineswegs beliebig 
klein sein kann. 1m Gegenteil kann ein zu kleiner Krystall unter Umstanden 
ebenfalls noch in Losung gehen. Die Theorie gibt aber die Moglichkeit an die 
Hand, die notwendige KorngroBe, die "Impfschwelle", zu bestimmen. 1m An
schluB an die Erorterungen von W. THOMSON iiber Oberflachenkriimmung und 
Dampfdruck hat W. OSTWALD eine Beziehung abgeleitet iiber die groBere Los
lichkeit kleiner Krystalle. Sie ist unter geeigneten Verhaltnissen hier anwend-
bar: LO M 

l' 2 a 
In LT = R T (J r ' (54) 

wo r den Radius des Krystallchens - als Kugel gedacht - bedeutet, T die abso
lute Temperatur, L~ die Ubersattigung, LT die LOslichkeit bei dieser Temperatur, 
a die Oberflachenspannung, M das Molekulargewicht, R die Gaskonstante, (J die 
Dichte. Lost man nach r auf, so erhalt man den notwendigen Radius des 
Krystallchens, der unter den gerade herrschenden Bedingungen als Impfkeim 
dienen kann. Er ergibt sich in erster Annaherung zu: 

2aMLT 
r - (55) 

- R T (J (L~ - LT ) 

fiir bestimmte Temperaturen. Bei der Diskussion der Verhaltnisse bei Variation 
der Temperatur werden die Umstande insofern komplizierter, als auch L selbst 
noch temperaturabhangig ist. Fiir die Giiltigkeit dieser Beziehung ist aber Vor
aussetzung, daB eine Losung vorliegt, in der noch die VAN T' HOFFschen Ge
setze zutreffen. Die auf Grund dieser Gleichungen vorgenommenen Versuche 
ergaben trotz vorhandener Fehlerquellen Resultate, die der GroBenordnungnach 
mit den berechneten iibereinstimmten. 

3. Die Bedeutung der "Fremdstoffe". 
Es gibt nun noch eine Reihe von Umstanden, die einen starken EinfluB auf 

die KeG besitzen, vorab die sog. Fremdstoffe. Uber ihre Wirkung sind wir 
gegenwartig noch sehr wenig unterrichtet. 

E. Das Wachstum von GrenzfHichen. 
1. Die V organge beim Wachs tum. 

Fiir die Betrachtungen der Krystallisationsgeschwindigkeit mogen die oben
gemachten Voraussetzungen verwirklicht sein, namlich das Vorliegen eines 
fertigen stabilen Krystallchens. Es steht dann allein noch das Weiterwachsen 
zur Erorterung. Hier haben die Arbeiten von VOLMER 1) wesentliche Klarung ge
bracht. Aus ihnen geht grundsatzlich hervor, daB man einen wesentlichen Unter
schied zwischen Keimbildung und Keimwachstum nicht machen kann. Der 
letztgenannte Vorgang ist im Grunde eine periodische Aufeinanderfolge des erst
genannten. Man hat ihn sich etwa folgendermaBen vorzustellen. Die auf den 
Krystall auftreffenden Aggregate (Molekiile usw.) werden keineswegs sogleich an 
freien Gitterpunkten angesetzt. Es sind vielmehr am Krystall die oben erorterten 
VAN DER W AALsschen Krafte wirksam, die nach DEBYE elektrischen Ursprungs, 
nach HABER und LANGMUIR mit unabgesattigten Restvalenzen der in der auBer
sten Netzebene des Krystalles angeordneten Molekiile identisch sind. Der thermo-

1) VOLMER: Zeitschr. f.physikal. Chern. Bd.l02, S.267. 1922; Zeitschr. f. Physik 
Bd.9, S. 193. 1922: Physikal. Zeitschr. Bd.22, S.646. 1921. 
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dynamische Ausdruck dafiir ist in der spezifischen freien Oberflachenenergie 
gegeben. Ihr zufolge werden zunachst Molekiile adsorbiert und liegen angereichert 
und ungeordnet im Adsorptionsraum, bisweilen in monomolekularer Schicht, ein 
anderes Mal in polymolekularer Schicht. Jedesmal aber ist die Dicke dieser 
Schicht durch die auftretende Interferenzfarbe feststellbar. Sie ist fiir jeden Fall 
eine konstante. Es liegt also zunachst ein reiner Haufungsvorgang vorl). Diese 
Adsorptionsschicht ist weiterhin identisch mit der VAN DER W AALsschen Grenz
schicht, etwa beim Ubergange Fliissigkeit - Dampf, die oben ausfiihrlich be
sprochen wurde. Die Molekiile usw. dieser Adsorptionsschicht werden noch 
translatorische, kinetische Energie in den zwei Dimensionen der Flache haben, 
wahrend ihre Bewegungsfreiheit in der dritten Dimension durch die Adsorptions
krafte auBerst beschrankt ist. In den zwei Dimensionen der Flache werden Zu
sammenstoBe erfolgen. Damit ist aber hier die Moglichkeit der Keimbildung ge
geben. VOLMER konnte dies auch bei etwa tausendfacher VergroBerung beob
achten. An diese zweidimensionalen Keime lagern sich andere an, und es er
folgt ihre Ordnung zu einer Netzebene, die dan:o. als Ganzes in den Krystallverband 
aufgenommen wird. Durch periodisches Aufeinanderfolgen derartig gebildeter 
Netzebenen bildet sich der Krystall. Aus der Tatsache des primaren Adsorptions
vorganges folgt nun, daB die GroBe der spezifischen Oberflachenenergie maBgebend 
sein muB fiir die Anzahl der Molekiile usw., die in den Adsorptionsraum hinein
gefiihrt werden. Diese ist aber hOchstwahrscheinlich fiir die verschiedenen Flachen 
verschieden groB. Daraus erklart sich dann weiter das Zustandekommen aniso
diametrischer Krystallformen (Plattchen, Nadeln usw.). Die spezifische Ober
flachenenergie, d. h. das Adsorptionspotential, wird daher auch maBgebend sein 
fiir die KG. Somit ergibt sich, daB der Vorgang des Krystallwachstums ein 
fortwahrendes Keimbilden und Ordnen von adsorptiv angehauften Molekiilen 
zu einer Ebene darstellt, die dann in dem Krystallverband Aufnahme findet. 

2. Die Bedeutung der Adsorption. 
Auf der Grundlage dieser Theorie erklart sich auch zwanglos der EinfluB, 

den "Fremdstoffe" auf die KG besitzen. 1st ein solcher Fremdstoff gut adsor
bierbar, so wird er die freie Oberflachenenergie besonders stark herabsetzen. Bei 
steigender Konzentration wird dann der Betrag des Ausfallens aus der iiber
sattigten Losung immer geringer. Bei einer gewissen Konzentration muB er 
Null werden, ebenso natiirlich die KG. Dann ist die iibersattigte Losung stabil. 
Man kann also sagen, daB bei Anwesenheit von definierten Fremdstoffen die 
GroBe des Adsorptionspotentials der Eigenionen im Vergleich mit dem der Ionen 
usw. des Fremdstoffes maBgebend sein wird fiir die KG. Auf jeden Fall nehmen 
die adsorbierbaren Fremdstoffe den Eigenionen die Platze an der Krystallfache 
fort, so daB, falls diese sich iiberhaupt noch an der Krystallisation beteiligen, 
Fremdstoff- und Eigenmolekiile gemischt vorkommen werden. Daraus erklart sich 
zunachst die Bildung von Mischkrystallen. 1st der Fremdstoff ein Farbstoff, so 
wird der Krystall gefarbt sein. In der Tat ist diese ganze Gedankenreihe mit 
den experimentellen Erfahrungen in bester Ubereinstimmung. 1st (Jo die Anfangs
geschwindigkeit der Krystallisation bei farbstofffreier Losung, (J dagegen die farb
stoffhaltiger, so dient als MaB der natiirliche Logarithmus des Verhaltnisses (Jo/(J. 
Liegen nun aber Adsorptionsverhaltnisse zugrunde, so sollte dieser Term pro
portional sein der adsorbierten Menge. Man erhalt demnach: 

1 

In (Jo = Ken. (56) 
(J 

1) Siehe auch weitcr unten S. 155ff. 
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1st der Krystall sehr groB, so ist seine Grenzflache relativ klein. Die freie Ober
flachenenergie spielt keine erhebliche Rolle mehr, jedenfalls nicht mehr die, 
die sie fiir kleine Krystalle spielt. Dementsprechend laBt dann das Krystall
wachstum nach, und es wird auch die Tatsache verstandlich, daB jetzt keine 
Farbstoffadsorption mehr erfolgt. Aus den VOLMERschen Vorstellungen wird auch 
ohne weiteres klar, warum in Anwesenheit von Fremdstoffen manche iiber
sattigten Losungen zur Bildung von unsymmetrischen, einseitigen Krystall
bildungen neigen. Es handelt sich gewiB um Flachen mit besonders hohem 
Adsorptionspotential gegeniiber anderen. Ausdriicklich sei hier aber darauf hin
gewiesen, daB umgekehrt bei der Wiederauflosung solcher Krystalle die Auf
lOsungsgeschwindigkeit nicht genau der K.G. entspricht. Bei der Krystallisation 
werden geeignete Fremdstoffe diesen Vorgang durch Verdrangung der Eigen
molekiile hemmen konnen. Bei der Auflosung dagegen ist nicht einzusehen, 
warum der Vorgang gegeniiber einem farbstofffreien Krystall langer dauern 
sollte, falls beide gleich groB und in derselben Fliissigkeitsmenge sich lOsen. 
Allerdings miiBte dann die Konzentration an Eigenmolekiilen des Krystalles im 
zweiten FaIle kleiner sein als im ersten. 

II. Die kolloiden Systeme. 

A. Charakterisierende Bemerkungen iiber diese Systeme. 
Die kolloiden Systeme sind grundsatzlich als zweiphasige Systeme anzu

sehen. Es handelt sich dabei um ein Verteiltsein einer Substanz ("Phase")l) 
in einer anderen. Die verteilte Phase wird als di8per8e Pha8e bezeichnet, die, 
in der sie existiert, wird das Di8per8ion8mittel genannt. Die Frage, wie das Dis
persionsmittel zu unterscheiden ist von der dispersen Phase, laBt sich beant
worten unter Heranziehung des Begriffes vom einfachen bzw. vom mehrfach 
zusammenhangenden Raum. Das Dispersionsmittel stellt einen mehrfach zu
sammenhangenden Raum dar, die disperse Phase dagegen eine Vielheit einfach 
zusammenhangender Raume. Derselbe Zustand, nur bei viel kleineren Dimen
sionen, liegt aber auch bei einer echten L08ung vor. Gegen eine solche ist eine 
Abgrenzung der kolloiden Systeme dadurch moglich, daB jene nur Einzelmolekiile 
oder 10nen oder beide in homogener Verteilung besitzt, wahrend es sich bei den 
kolloiden Systemen in der iiberwiegenden Anzahl der FaIle um Molekiilaggregate 
handelt. Es gibt jedoch auch ionen- und molekulardisperse Systeme von kolloidem 
Charakter, so daB jener genannte Unterschied nicht als ein prinzipieller angesehen 
werden kann. Somit erweist sich die Behauptung aus dem ersten Teil auch hier 
als zu recht bestehend, daB zwischen echter und kolloider Losung eine grund
satzliche Differenz nicht feststellbar ist. 

Auf der anderen Seite pflegt man das Gebiet der kolloiden Systeme bzw. 
der kolloiden Losungen abzugrenzen gegen die groben Suspensionen. Diese 

1) Unter dem Begriff der "Phase" versteht man nach W. GIBBS in gewissem Sinne 
eine Verallgemeinerung des Begriffes Aggregatzustand. Betrachtet man etwa ein Gemisch 
wie Wasser-Benzol, oder Wasser-Paraffin, oder eine Aufschwemmung von Kaolin in Wasser, 
oder aber festes CaCOa in einem abgegrenzten Raume, so finden sich darin als "Phasen": 
Wasser, Benzol; Wasser, Paraffin; Wasser, Kaolin; festes CaCOa, festes CaO und gas
f6rmiges CO2, Sie existieren als raumlich getrennte Teile des "Systems" und beriihren ein
ander durch ihre Oberflachen. In sich seIber ist jede Phase physikalisch und chemisch 
homogen: der Begriff "Aggregatzustand" ware in diesen Fallen unzureichend, da wir zwei 
feste "Phasen" [CaCOa und CaO neben CO2] ineinander vorfinden k6nnen oder zwei fliissige 
[Wasser und Benzol] (aber nie zwei gasf6rmige). Es k6nnen iibrigens noch mehr als zwei 
Phasen nebeneinander existieren. 
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sind ausgezeichnet durch cine zeitlich begrenzte Stabilitat, habcn die Neigung 
zu rascher Sedimentation l ). Auch sie lassen sich aber von den reinen kolloiden 
Losungen nicht prinzipieU trennell. 

B. Mannigfaltigbit der kolloiden Systeme. 
Durch diese Grenzfestsetzungen, die in manchen Fallen, wie bemerkt, ver

sagen konnen, ist doch trotz allem ein gewisser Bereich abgeschlossen, innerhalb 
dessen Erscheinungen auftreten, die von besonderer Eigenart sind, und durch 
die unsere Kenntnis von moglichen Naturerscheinungen in wesentlicher Weise 
erweitert worden ist, der Bereich der kolloiden Erscheinungen. Eserhebt sich 
weiter die Frage nach der Art und dem Charakter der kolloiden Systeme. Diese 
werden sich zuruckfiihren lassen auf die Art und den Charakter der sie konsti
tuierenden Phasen. Der Charakter der Phasen aber ist bestimmt durch die 
Zahl der moglichen Aggregatzustande. Da nun die Phasen nach den obigen 
Auseinandersetzungen vorwiegend zu zweit vorkommen, wird man prinzipiell eine 
Anzahl von kolloiden Systemen zu erwarten haben, wie sie der Zahl der Kom
binationen von drei Elementen zur zweiten Klasse mit Wiederholung entsprechen 
wurde 2), d. h. von neun Systemen. Praktisch schlieBt sich jedoch bislang 
eine Reihe von diesen theoretisch moglichen Formen aus. Man tragt den Er
fahrungen im weitesten Sinne Rechnung, wenn man sich, - nach Zahl und 
Zusammensetzung als den praktisch wichtigen Systemen, - mit den in folgender 
Tabelle angegebenen heschaftigt. 

Tabella 6. 

Nr. Lispersionsmittel Disperse Phase Bezeiclmung 

1 gasfiirmig gasfiirmig 3) 
2 gasfiirmig fliissig Nebel 
3 gasfiirmig fest fester Schaum 
4 fliissig gasfiirmig Schaum 
[j fliissig fliissig Emulsion 
Ii fliissig fest feste Emulsion 
7 fest gasfiirmig Rauch 
H fest fliissig Suspension 
II frRt fest feste Suspension 

An dieser Stelle jedoch sollen keineswegs alle aufgefiihrten, praktisch mag
lichen Systeme eine Behandlung erfahren. Vielmehr werden wir uns allein das 
praktisch bedeutungsvollste System gewissermaBen als Muster vornehmen und 
zwar das System: fest-fliissig. Dabei wird gelegentlich auch auf andere System
arten hingewiesen werden. 

Ais nachstes soIl die Frage erortert werden, welche GroBen den Zustand 
eines kolloiden Systems festlegen. Dazu sei kurz bemerkt, daB zunachst jede 
Phase ihre Eigenart haben wird. Es wird daher eine jede fur sich zu betrachten 
sein, und zwar wird zuerst die disperse Phase herangezogen werden. Physikalische 
und chemische Natur werden ihre Bedeutung dartun. Zur erstgenannten gehart 
die Teilchengrof3e und -menge, die Gestalt der Teilchen und ihr innerer Aufbau 
(Struktur). Sodann solI der Einflu13 der chemischen Eigenschaften der verteilten 
Substanz behandelt werden, darauf der EinfluB des Dispersionsmittels. Da 

1) Uber die Geeignetheit der Sedimentationsgeschwindigkeit als MaE fUr den kolloiden 
Charakter eines Systems s. weiter unten S. 152. 

2) Die Zahl der Kombinationen von n Elcmenten zur k-Klasse mit Wiederholung 
ist: Z = nk. 

3) Nr. 1 faUt praktisch fort, da nach Anm. 1 S. 150 zwei gasfiirmige Phasen nicht in
einander cxistieren kiinnen, sondern stets ein homogenes Gemisch bilden. 
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hier nur wasserige Systeme in Betracht kommen solien, wird zuerst auf die 
Bedeutung der Eigenmolekiile, sodann auf die der "Fremdstoffe" dieses Dis
persionsmittels eingegangen werden. SchlieBlich wird die Grenzlliiche mit alieiniger 
Beriicksichtigung ihrer Eigenheiten bei kolloiden Systemen zur Erorterung 
stehen. Man konnte weiterhin fragen, ob nicht die Vorgeschichte des Systems 
ebenfalls eine Rolle spielt, so z. B. besonders seine Darstellungsweise. Bei den 
Systemen, die als Sole bezeichnet werden, die vom Charakter eigentlicher Fliissig
keiten sind, ist dieses nicht notwendig der Fall. Die sich etwa aus der Darstellung 
herleitenden Momente (z. B. Fremdstoffgehalt des Dispersionsmittels, be
sonders in der Oberflache befindliche Substanzen, usw.) konnen gut bei der 
Diskussion irgendeiner der angefiihrten Varia bIen eingefiigt werden. Anders 
liegen die Verhaltnisse jedoch bei denjenigen kolloiden Systemen, die mehr 
den Charakter fester Korper tragen, den Gelen. Bei diesen ist es notwendig, 
ihre Entstehungsgeschichte zu erortern, die Sol-Gel-Umwandlung. Daran soll 
sich dann der Versuch anschlieBen, die Eigenschaften der kolloiden Systeme 
aus diesen Zustandsvariablen abzuleiten. 

C. Die ZustandsgroJlen der kolloiden Systeme (fest-fliissig). 

1. Die disperse Phase. 

a) TeilchengrofJe. 
Uber die Abmessungen der Teilchen ist bereits oben fliichtig die Rede ge

wesen, als festgestellt wurde, daB man ionendisperse und molekulardisperse 
kolloide Systeme kennt neben solchen, deren Mizellen aus Molekiilaggregaten 
bestehen. SchlieBlich gibt es auch noch solche, die zwischen diesen beiden groBen 
Gruppen stehen, die sog. Kolloidelektrolyte (McBAIN), von denen weiter unten 
noch die Rede sein wird. Demnach wird man als untere Grenze fiir den Teilchen
durchmesser den Ionenradius, also etwa 10- 8 cm annehmen konnen. Hierbei 
muB allerdings darauf hingewiesen werden, daB diejenigen Systeme, die eine 
ionendisperse Phase besitzen, in fast allen bisher bekannten Fallen auBerordent
lich groBe Ionen bzw. Molekiile besitzen. Es sind dieses vorzugsweise die EiweiB
korper, fUr die vielleicht die oben angegebene Zahl fUr den Ionenradius etwas 
zu niedrig gegriffen erscheinen kann. Als obere Grenze fiir die Teilchen, die 
aus Molekiilaggregaten bestehen, wird etwa ein Radius von 10- 4 cm anzunehmen 
sein. Innerhalb dieser Grenzen sind nach iibereinstimmenden Angaben die Teil
chen hinreichend stabil, um den eigentlichen kolloiden Losungen noch zuge
rechnet werden zu konnen. Teilchen von groBeren Abmessungen zeigen bereits Er
scheinungen, die man bei den groben Suspensionen antrifft, wie Z. B. die rasche 
Sedimentation. Nach den obigen Darlegungen (s. S. 97ff.) nun wird auch der Unter
schied der Dichte von verteilter Substanz und Mittel fUr die Sedimentations
geschwindigkeit eines Systems maBgebend sein, so daB klar wird, daB die Sedi
mentationsgeschwindigkeit schlechthin nicht als absoluter MaBstab dafUr gelten 
kann, ob das gerade vorliegende System ein kolloides genannt werden muB. 
Wenn nun auch zugegeben werden muB, daB der Dichtenunterschied niemals 
in so erheblichen AusmaBen schwanken kann als der Teilchenradius1), so ist es 
demnach notwendig, auf dieses Moment hinzuweisen, da es gerade fiir Grenz
falle von Bedeutung werden kann. Die Frage, auf welche Weise die GroBe der 
jeweiligen Teilchen experimenteU bestimmbar ist, solI hier nicht erortert werden. 
In den oben aufgefiihrten Lehrbiichern ist dieses in ausgiebigem MaBe der Fall. 
Rier sei dagegen darauf hingewiesen, daB kein kolloides System Teilchen von 

1) Nach den obigen Angaben kann dieser iiber drei Zehnerpotenzen schwanken. 
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nur einer GroBenart besitzt, vielmehr zeigt die Erfahrung, daB aIle Sole bei ihrer 
Herstellung polydispers ausfallen. Dieses geschieht aber in der Weise, daB 
dabei eine bestimmte mittlere TeilchengroBe jeweils iiberwiegt. Sie ist also in 
groBter Zahl vorhanden, wahrend sich Teilchen mit groBerem oder kleinerem 
Radius gemaB einer relativ steil abfaUenden Verteilungskurve finden. Dieses 
laBt sich experimentell und auch mathematisch recht gut zeigen, solI abel' hier 
nicht naher ausgefiihrt Kerden. Selbstvenltandlich ist durch experimentelle Ein
griffe dieses ganz bestimmte GleichgeKicht del' Polydispersitat verschiebbar. 
Eine gewisse Ausnahme hiervon machen vielleicht die aus den groBen lonen
bzw. Molekiilen bestehenden Systeme. Hier kann die Polydispersitat in nicht sehr 
ausgesprochenem MaBe yorhanden sein, da die Verteilung gewissermaBen bis 
an ihre auBerste C}renze geht. Bei den aus Molekiilaggregaten bestehenden 
Solen dagegen, also etwa den Metallsolen, ist die Polydispersitat sehr stark 
ausgepragt. ZSIG~ONDY hat in seinem Keimverfahren einen Weg angegeben, 
auf dem man in fortschreitender Annaherung zu einem fast monodispersen 
Sol gelangen kann. Dieses kann man weiterhin erreichen durch fraktioniertes 
Zentrifugieren odeI' auch l.Jltrafiltrieren eines beliebigen Systems. Liegen nun 
bei einem ionen- bz\\,. molekulardispersen Systeme als Micellen einzelne lonen 
bzw. Molekiile vor, etwa neben lonenaggregaten aus einer relativ nur geringen 
Zahl von lonen, so ist demgegeniiber die Frage wohl berechtigt, aus wieviel 
Molekiilen sich bei jenen anderen Systemen die Aggregate aufbauen. Es leuchtet 
ein, daB sich wesentliche Aussagen iiber Bau und Verhalten des betreffenden 
Systems miiBten machcn lassen, wenn neb en der TeilchengroBe die Zahl del' 
es zusammensetzenden Molekiile bekannt ware. Man erhielte damit einen Ein
blick in die Struktur der Micelle. Davon solI noch naher die Rede sein. Die 
Jl1enge del' Teilchen ist 1I. a. insofern von Bedeutung, als die exakt quantitative 
Verfolgung einer Reihe von Erschcinungen wie Sedimentation, Zahigkeit u. a. 
sich einfach gestaltet, sohald die Konzentration unter einer bestimmtcn GroBe 
bleibt. Bei der Zahigkeit ist in jenem Bereiche sogar del' Dispersitatsgrad, in dem 
sieh das Gesamtvolumen an verteilter Substanz hefindet, ohne Bedeutung. Es 
handelt sich alles in aHem wohlum jenen Konzentrationsbereich, wo die Wechsel
wirkung der Teilchpll yerschwindot. Wie schon mehrfach betont und sieh noeh oft 
zeigen wird, gestaltpl1 "ieh in jenelll Gebiet die meisten GesetzmaBigkeiten relati v 
einfach. In wiedf'l" andon'll Fallen illldert sieh mit del' Konzentration allch 
der Charakter cine,; SYfltems. So wird del' Charakter der Seifen als Kolloid
elektrolyte immer au;;gepriigter, zu je hoheren Konzentrationen man gelangt 
u. a. m. Die Frage, an welcher Stelle diesel' Bereich heginnt, ist nicht leicht 
zu heantworten, yor aHem fehlen hier die notwendigen experimentellen Unter
suchungen. Uber die Konzentrationen im aHgemeinen sei hier hemerkt, daB 
sie sieh auch bei den "konzentrierten" Systemen in recht geringen Grenzen 
halten, yergleicht man sie mit denen der eehten Losungen. So enthalt das kon
zentrierteste As2S3-Sol 7;") g im Liter, das konzentrierteste Goldsol 1,2 g im Liter. 
Bei einer TeilchengroBe von 50 pp rechnet FREUNDLICH auf eine Konzentration 
yon 0,042 Mikromol (" iJ • lO-H m) hei jenem konzentrierten AS2S3-Sol. 

b) Teilchenform. 
Sohald man die Feststellung getroffen hat, daB unter den kolloiden Systemen 

sich solche von ionen- bzw. molekulardisperser Art befinden, ergibt sich daraus 
eine Folgerung von grundsatzlicher Bedeutung. Die neuesten Ergebnisse del' 
Atomphysik haben gezeigt, daB bei den lonen (Atomen, Molekiilen usw.) keines
wegs die kugeIsymmetrische Anordnung der Ladungen im Kern bzw. der Elek
tronenhiille vorherrscht. Es scheint vielmehr jene Anordnung zu iibcrwiegen, 
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bei der die Schwerpunkte der positiven und negativen Ladungen nicht zusammen
fallen, sondern getrennt liegen. Ein derartiges Gebilde ist selbstverstandlich 
nach auBen hin neutral. Es besitzt einen langlichen Bau und zeigt aber infolge 
der eben erorterten Ladungsverteilung energetisch ein abweichendes Verhalten 
- gegeniiber denen von Kugelform - auf seine Nachbarmolekiile gleicher Art, 
wie auch auf die des Mediums. Ein Gebilde von der gekennzeichneten Art wird 
als ein elektrischer Dipol bezeichnet. Seine Wirkung auf die Nachbarschaft 
kann etwa verglichen werden mit der eines molekularen Magneten. Auch hier 
finden sich positive und negative Ladungen in gewisser Entfernung voneinander. 
Auch bei ihm ist die Summe von positivem und negativem Magnetismus gleich 
Null; dennoch vermag sowohl der Nordpol als auch der Siidpol auf eine geeignete 
Nachbarschaft Kraftwirkungen auszuiiben. So wie diese Wirkung beim Magneten 
bestimmt ist durch dessen magnetisches Moment m 

m = p . l, (57) 

also durch das Produkt von Polstarke p und Entfernung der Pole l, genau so 
ist auch die Wirkung des elektrischen Dipols bestimmt durch sein elektrisches 

Moment J1- J1- = e . A, (58) 

wo e die elektrische Ladung bedeutet und A die Entfernung der Schwerpunkte 
von positiver und negativer Ladung. Je groBer das Dipolmoment ist, desto 
starker seine Wirkung. Uber diese Dipolmomente, die in ihren Wirkungen spater 
noch eingehend zu charakterisieren sein werden, lagert sich naturgemaB beim 
Ion der Effekt seiner freien Ladung je nach Verlust oder Gewinn eines Elektrons. 
So sind z. B. die Ionen der einfachen Elektrolyte, wie Cl', H· usw., von kugeligem 
Bau, andere dagegen, wie NO~, SO'I, sind es nicht mehr. Bei den Molekiilen 
kommt freie Ladung nicht in Frage, doch kann bei ihnen die Anordnung der 
Atome oder Atomgruppen schon in einfachsten Fallen eine solche sein, daB 
Atome oder Atomgruppen von ausgesprochenem positiven Charakter solchen 
von negativem Charakter diametral gegeniiberstehen und auf diese Weise einen 
Dipol formieren. Als klassisches Beispiel sei hier das Wasser genannt, in des sen 
Molekiil steht das H·-Ion der negativen OH'-Gruppe gegeniiber, ist also von 

CH3+ 
+ - I 

der Form H-OH. Oder etwa der Athylalkohol, der die Form hat CH2 ,hier 
I 
OH_ 

steht also die negative OH-Gruppe der positiven CHa·Gruppe gegeniiber. Auch 
hier wieder ist das elektrische Moment fUr seine Wirksamkeit maBgebend. Fehlen 
beim Molekiil, wie erwahnt, die freien Ladungen, so konnen sich bei ihm doch 
weitere Mannigfaltigkeiten etwa dadurch einstellen, daB an zwei entgegengesetzten 
Enden je zwei gleich geladene Atome oder Atomgruppen stehen, denen wiederum 
zwei gleiche, aber jenen eben p;enannten entgegengesetzt geladene Atome oder 
Atomgruppen in der Mitte des Molekiils das elektrische Ladungsgleichgewicht 

CH3 + C2H 5+ 
I •• I 

haIten, etwa wie beim Aceton C=O= oder dem Athylather C=O=. Hier 
I I 

CH3+ C2H 5 + 
spricht man von einem Quadrupol. Seine Wirksamkeit ist durch sein Quadrupol-
moment v gegeben: v = 2d2. (59) 

An die Ausgangsbetrachtung wieder ankniipfend ergibt sich nunmehr, daB 
zunachst bei denjenigen kolloiden Systemen, die molekulardispers oder ionen-
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dispers sind, der EinfluD der Form der Micelle sich geltend machen muBte. Bei 
der Besprechung der Eigenschaften der kolloiden Systeme wird von dem Aus
maB der Wirkungen dieses Faktors die Rede sein. Hier sei nur bemerkt, daB 
z. B. die Seifen (s. unten S. 158) aus langlichen Teilchen bestehen, gleich wie 
ihr Molekiil eine Kette darstellt. Wie liegen nun aber die Verhaltnisse bei 
den Mizellen, die aus Aggregaten groDer Molekeizahl bestehen? Hier haben 
die modernsten physikalischen Methoden, vorab die Rontgenspektroskopie, dar
gelegt, daB weitgehend die Tendenz besteht, den Atomen bzw. den Molekulen 
innerhalb der Micelle eine Gitteranordnung, wie sie im Krystall vorIiegt, anzu
weisen. Je mehr Systeme infolge Ausbau der genannten Methode derartiger 
Untersuchung zuganglich werden, desto mehr zeigt sich, daB prinzipiell jener 
Krystallcharakter vorherrscht. Wo dieser Existenzbeweis noch aussteht, liegt 
es vorzugsweise an der Methode, so daD zu erwarten ist, daD mit ihrer Vervoll
kommnung auch bei noeh weiteren Systemen jener genannte Charakter sich 
wird nachweisen lassen. 1mmerhin liegen aber auch FaIle vor, wo aus klaren 
Grunden eine Rontgeninterferenz nieht zustande kommt. Davon soIl im nachsten 
Abschnitt noch ausfiihrlicher die Rede sein. 1st nun aber die Micelle aus Molekein 
bzw. Atomen in Gitteranordnung aufgebaut, d. h. in der Weise weitestgehender 
Ordnung, so werden sieh aueh an der Micelle weitgehend die Symmetrieeigen
sehaften des Molekuls wiederfinden. Es werden also neb en solchen Micellen, 
deren Abmessungen in den drei Raumrichtungen weitgehend gleich sind, solche 
finden mussen, die diese Achsenverhaltnisse nicht zeigen. Neben Kugel-, Wurfel-, 
Oktaederform werden sieh Zylinder-, Stabchen-, Plattchen- und andere derartige 
anisodiametrischen Formen finden. Dieses ist auch in der Tat der Fall. Zu den 
letztgenannten gehoren in der Hauptsaehe die Sole mit stabchenformigen Teilehen, 
wie das Vanadinpentoxyd, das Benzopurpurin, Anilinblausol, sowie die mit 
pIattehenformigen Teilehen, Z. B. das Eisenhydroxydsol u. a. 

c) 'l'eilchenstruktur. 
Urn die Mannigfaltigkeiten in der Gestalt der Mieellen vollstandig verstehen 

zu konnen, muBte bereits fluehtig eingegangen werden auf ihre Struktur. Von 
den ionendispersen bzw. molekulardispersen Systemen wurde bereits erwahnt, 
daB sich sowohl Kugelgestalt als aueh Abweiehungen von ihr in der Form von 
sog. Dipolen bzw. Quadrupolen finden muBten. Es wurde weiter kurz erwahnt, 
daB damit besondere physikalische Kraftwirkungen auf benachbarteMolekule usw. 
gegeben sind. Auch von den Micellen, die aus einer groBen Zahl von Molekiilen 
sieh aufbauen, ist in Hinsieht auf die Struktur schon die Rede gewesen. Es 
zeigte sieh, daB auf Grund der Rontgenuntersuehungen weitgehend die Tendenz 
besteht, die Atome uSW. in der Micelle gittermaGig anzuordnen, daB aber anderer
seits FaIle bestehen, wo eine Rontgeninterferenz nieht naehweisbar ist. Von dies en 
Verhaltnissen sei hier nun etwas eingehender die Hede. Es fragt sieh namlieh, 
wodureh diese Zustande verursacht sind. Die Erkenntnis dieser Ursachen wieder
urn ist wesentlich flir daR Verstandnis yom Verhalten kolloider Systeme, Z. B. 
fur Stabilitat uSW. 

Es mussen naturgemiW die Bcdingungen gegeben sein, fur das Zusammen
finden der MoIekuIe in genugender AnzahI, d. h. es mussen genugend Zusammen
stoBe stattfinden konnen. Bei ubersattigten Losungen wird dieses in hervor
ragendem MaBe derFall sein. Von derartigen Zustanden aus ist man nun auch 
zunaehst Zll einer Erkenntnis der Verhaltnisse gelangt. Bereits SMOLUCHOWSKI 
hat von einer Geschwindigkeit der Molekiilhaufung gesprochen. Diese wird bei 
Ubersattigung sehr groB sein. Wird die Grenze der TeiIehengroBe ubersehritten, 
die gemaB der Sedimentationsformel (7) hzw. (8) ein Suspendieren der Teilehen 
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in der Fliissigkeit zulaBt, so entsteht ein Niederschlag, Sediment (Floekung, 
Koagulation). Rasch erzeugte Niedersehlage, also solche mit groBer Haufungs
geschwindigkeit, sind nun durehgehends amorph, d. h. die Molekiile liegen regellos 
orientiert aneinander. Erzeugt man aber solehe Niedersehlage langsam, oder 
untersucht man Molekiilhaufen, die rasch entstanden sind, naeh hinreichend 
langer Zeit, so zeigen sie Rontgendiagramme. Es muB also eine Ordnung unter 
den Molekiilen eingetreten sein. HABER hat daher jener Haujungsgeschwindigkeit 
eine Ordnungsgeschwindigkeit hinzugesellt. Diese Ordnungsgesehwindigkeit ist 
der GroBe nach eharakterisiert durch die Gesehwindigkeit, mit der die allseitig 
ungeordneten Molekiile unter dem EinfluB der gegenseitigen Attraktions
krafte in den geordneten Zustand iibergehen. Damit ist nun die Mogliehkeit 
gegeben, jene oben angegebenen Verhaltnisse zu verstehen. 1st die dureh die 
Zahl der MolekiilzusammenstoBe in der Zeiteinheit gegebene Haufungs
gesehwindigkeit klein gegen jene Ordnungsgeschwindigkeit, so wird sieh krystalline 
Anordnung und damit in der Mehrzahl der FaIle ein Rontgendiagramm ergeben. 
Ihnen stehen gegeniiber jene Systeme, wo sich in frisehem Zustand keine Inter
ferenz zeigt, wohl aber in alterem. Hier ist offenbar die Haufungsgesehwindigkeit 
groBer als die Ordnungsgeschwindigkeit, die Micellen erweisen sieh als amorph. 
LaBt man ihnen aber Zeit sich zu ordnen, durch hinreichendes "Altern", so 
geben aueh sie ihre Neigung zu krystallmaBiger Anordnung zu erkennen. Zur 
letztgenannten Gruppe gehoren z. B. die Sole des Aluminiumhydroxyds, des Eisen
hydroxyds u. a. Es sei betont, daB hiermit keine prinzipiellen Gegensatze auf
gezeigt sein solIen, vielmehr werden die Verhaltnisse so liegen, daB, wenn eine 
Methode gefunden wiirde, frisehe Sole der letztgenannten Art langsam herzu
stellen, man an Ihnen sofort aueh Gitteranordnung wiirde feststellen konnen. 
1st hingegen die Ordnungsgesehwindigkeit unverhaltnismaBig klein, so wird alIer
dings die Wahrseheinlichkeit der Auffindung einer geeigneten Herstellungs
methode entspreehend gering. 

Dieser Ubergang von ungeordnetem in geordneten Zustand wird nun be
giinstigt in allen den Fallen, wo die in Betracht kommenden Elementargebilde 
(Atome, Molekiile usw.) nieht allseitig symmetriseh sind, sondern Dipole oder 
Quadrupole vorstellen, wie sie oben dargelegt sind. Es ist oben aueh erwahnt, 
daB Dipole und Quadrupole Krafte aufeinander und auch auf die Molekiile 
des Mediums ausiiben1 ). Haben aber Gebilde eine potentielle Energie aufein
ander, so suchen sie sich, - nach einem bekannten Satze von GIBBS, - so ein
zustellen, daB ein Minimum dieser Energie resultiert. Damit wird aber hier der 
Ordnungsvorgang begiinstigt gegeniiber solehen Bausteinen, die rein kugelig 
sind. Dabei zeigt sich, daB die Krafte, die Quadrupole aufeinander ausiiben, 
geringer sind als solehe, die Dipole aufeinander ausiiben. Am groBten sind die 
Krafte, die freie Ladungen aufeinander besitzen. 

Es besteht aber die Moglichkeit einer noeh andersgearteten Ordnung von 
Atomen bzw. Molekiilen. Der Krystall zeigt ganz bestimmte, strenge, periodische 
Anordnungen der betreffenden Elementargebilde in genau definierten Netz
ebenen2) (s. oben S.148ff.). Zwischen diesem strengen Ordnungsverhaltnis und der 
regellosen Anordnung der Atome bzw. der Molekiile, sowohl in bezug auf ihre 
Gruppierung als aueh auf ihre Abstande, existiert ein solcher, der von weniger 

1) Das Potential", der freien Ladung e in der Entfernung r betragt '" = ~ ; das eines 

Dipols ",' = e;, das eines Quadrupols "," = 2e;2, wo die Bezeichnungen ~ie oben ge-
r r 

gebene Bedeutung haben. 
2) D. h. das raumlich ausgedehnte Molekiil ist in allen drei Raumrichtungen ausgerichtet, 

sobald eine fertig gebildete Netzebene in den Krystall aufgenommen ist. 
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strenger Regelmi1Bigkeit ist, der sog. mesomorphe Zustand 1). Bei ihm handelt 
es sich einmal um Anordnung von Molekiilen in aufeinanderfolgenden Ebenen. 
Diese Ebenen sind streng aquidistant. Innerhalb dieser Ebenen aber ist den 
Molekiilen beliebige Anordnung zugelassen. Es besteht also hier in der Haupt
sache eine Ordnung in der Hinsicht, daB regellose zweidimensionale Molekiil
haufen in bestimmten Abstanden sich folgen. Also eine Ordnung in bezug auf 
gewisse Abstande. Es ist oben (S. 148f£.) eingehend vom Krystallwachstum die 
Rede gewesen. Dabei wurde dargelegt, wie ihre Gitterebenen selbstandig 
entstehen und zunachst den Molekiilen in ihren beiden anderen Dimensionen 
noch BRowNsche Bewegung gestatten, sowie daB erst nach vollstandiger For
mierung einer Netzebene diese in den Krystall aufgenommen wird. Hier, bei 
den mesomorphen Karpern, kann man unter Umstanden den entgegengesetzten 
Effekt beobachten. Die betreffende Substanz findet sich bei hinreichend niedriger 
Temperatur in manchen Fallen als Krystall. Dieser geht aber durch Erwarmen 
in jenen Zustand iiber, del' zwischen dem Krystall und dem regellosen Molekiil
haU£en liegt, eben in den mesomorphen Zustand. Dabei tritt nun als neue, vom 
eigentlichen Krystall unterschiedene Phase, der Zustand auf, in dem die Molekiile 
aus der festen Gitteranordnung heraus in beliebige iibergehen, aber doch noch 
in aquidistanter, zweidimensionaler Gruppierung verharren. Es sei gleich betont, 
daB es auch mesomorphe Karpel' gibt, von denen man keine Krystallform kennt. 
J-ene mesomorphe Phase kann fliissig, sie kann abel' auch fest sein, auf 
keinen Fall abel' stellt sie einen Krystall dar. LEHMANN, del' diese Gebilde ein
gehend studiert hat, hat sie als "fliissige Krystalle" odeI' "krystalline Fliissig
keiten" bezeichnet. Es zeigt sich nun, daB man unter den weitverbreiteten 
mesomorphen Karpel'll, die unter den biologischen Substanzen wahrscheinlich 
eine bedeutende H,olle spielen, zwei groBe Gruppen unterscheiden kann, die 
Gruppe del' sog. smektischen und die del' nematischen Karpel'. Zu den erstge
nannten geharen die Seifen, Lecitin, Protagon u. a. Fiir sie ist charakteristisch 
jene Molekiilanordnung in Ebenen gleichen Abstandes, von del' soeben geredet 
wurde. Die regellose Molekelanordnung innerhalb diesel' Ebenen geht an den 
Randel'll in eine fiir gewahnlich variierende Ordnung iiber. 

Die zweite, nematische Gruppe zeigt zwei Typen, den eigentlich nematischen 
und den cholesterischen. Bei dem erstgenannten findet sich eine Fadenbildung, 
d. h. die Molekiile sind beliebig urn eine Langsachse herum geordnet, immerhin 
findet sich innerhalb diesel' Faden bisweilen eine Art von Torsionsstruktur. 
Diese Faden sind positiv doppelbrechend mit radial' gestellter optischen Achse. 
Beim cholesterischen Typ findet sich negative Doppelbrechung. Hier ist die 
nahere Anordnung noch unbekannt. 

Bei Fettsaure-Cholesterinestem findet sich zunachst allein die cholesterische 
Phase. Steigt dagegen das Molekulargewicht, so tritt neben diesel' auch eine 
smektische auf, und schlieBlich ist bei weiterer Steigerung sie allein noch vor
handen. 

SchlieHlich muB noch darauf hingewiesen werden, daB es in manchen Fallen 
- hauptsachlich mit Hilfe del' Rantgenanalyse - gelungen ist, auch den Aufbau 
des die Micelle bildenden Einzelmolekiils zu ermitteill. So zeigte das CRuMsche 
Aluminiumhydroxydsol ein Rantgenspektrum, das dem des Bauxits gleichkommt. 
Die aufbauenden Molekiile waren demnach AIO(OH). Das positive Eisen
hydroxydsol, - durch Hydrolyse yon FeCl3 entstanden, - zeigt Teilchen von 
basischem Eisenchlorid. In Solen, bei denen Alterungsvorgange stattgefunden 
haben, zeigt die Rantgellanalyse Micellen auf, deren Diagramm dem des Goethits 

1) Siehe dazu FRIDEL: Ann. de physique Ed. 18, S.273. 1922. 
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gleicht, es Iiegen demnach hier aggregierte FeO(OH)-Molekiile neben jenen oben
genannten vor. Demgegeniiber finden sind in dem Eisensol, das durch Oxy
dation von Eisencarbonyl Fe(COh mit H 202 hergestellt ist, kein basisches 
Eisenchlorid. Dieses gibt allein das Rontgendiagramm des Goethits FeO(OH) 1). 
Bei den iibIichen Gold- und Silbersolen konnten DEBYE und SCHERRER zeigen, 
daB deren Micellen durch Atome von derselben Anordnung gebildet werden, 
wie sie sich im massiven Gold und Silber finden. 

ZSIGMONDY legt besonderen Wert auf eine Art der Unterscheidung in der 
Bezeichnung der Micellen, die mit Strukturfragen in Verbindung steht und 
einen gewissen Zusammenhang hat mit oben behandelten Dingen. Er stiitzt 
sich dabei vor allem auf Untersuchungen an Goldsolen. Danach kann die dis
perse Phase aus Primarteilchen bestehen oder auch aus Sekundarteilchen (Monone 
bzw. Polyone). Die erstgenannten sind - krystallin - kompakt aus der die 
Micelle konstituierenden Substanz aufgebaut. Die Sekundarteilchen dagegen 
sind durch Zusammentritt von Mononen entstanden. Sie haben den Charakter 
von Flocken, sind also nicht als homogene Gebilde wie die Monone aufzufassen. 
Aus dieser Definition geht klar hervor, daB die GroBe allein keine Auskunft 
gibt, ob in einem bestimmten FaIle Monone oder Polyone die disperse Phase 
bilden. Ein Sol kann vielmehr sehr groBe Primarteilchen haben, wahrend gleich 
groBe eines zweiten Soles aus einer Vielzahl sehr kleiner Monone bestehen konnen. 
Es leuchtet ein, daB infolge etwa der ganzlich verschiedenen GroBe der Grenz
flachen in beiden FaIle die beiden Sole auch recht verschiedene Eigenschaften 
werden zeigen konnen. 

Es besteht nun die Moglichkeit, daB durch Zusammentritt von Mononen 
in einem Sol Polyone sich bilden. Man wird diese Gebilde als Vorstufen des 
Flockungsvorganges, als Einleitung zur Kogulation auszusprechen haben 2). Es 
besteht aber auch die andere Moglichkeit, daB die zusammengetretenen Mononen, 
wenn sie krystallin sind, zu einem groBeren Monon, also Primarteilchen werden 
k6nnen. Bei diesem Vorgang werden Verhaltnisse maBgebend sein, von denen 
oben bei Erorterung der Haufungs- und Ordnungsgeschwindigkeit die Rede war. 

Sodann aber werden auch die Vorgange zu beachten sein, die, wie oben 
ausgefiihrt, von der Teilchenform und der Zeit abhangen. LangIiche Molekiil
form wird den Zusammentritt begiinstigen, wahrend der Zeitfaktor in der Weise 
wirken wird, daB erst aIlmahIich eine Ordnung der zusammengetretenen Molekiile 
bzw. MikrokrystaIle, sich zeigen kann. Hier erweist sieh, daB eine scharfe Unter
scheidung der Systeme mit Primar- und Sekundarteilchen manchmal nicht mog
Iich sein wird. Ein Sol wird etwa zu einer bestimmten Zeit aus Polyonen bestehen, 
wahrend es nach einiger Zeit geordnete, krystalline Mononen wird aufweisen 
konnen. 

Eine andere Art der Strukturbildung stellen die Kolloidelektrolyte dar. Sie 
stehen gewissermaBen zwischen den ionendispersen bzw. molekulardispersen 
Systemen und denen, deren Aggregate aus einer Vielzahl von Molekiilen zu
sammengesetzt sind. Es handelt sich um Aggregate, die aus Ionen bestehen, 
aber auBerdem noch Molekiile der betrachteten Substanz sowie auch noch 
Wassermolekiile einschlieBen. Das ganze ist vielleicht ein Komplex von WERNER
scher Art. Er besitzt Eigenschaften eines Kolloids, hat aber auf der anderen 
Seite freie Ladungen wie ein Ion. Auf welche Weise jene geschilderte Zusammen
setzung einer solchen Micelle quantitativ erfolgt, ist nicht naher bekannt, wenn 

1) Siehe hierzu hauptsachIich J. BOHM: Zeitschr. f. anorg. u. alIg. Chern. Bd.149, 
S. 203. 1925. 

2) Die Flockung mit nachfolgender Sedimentation wird aber erst eintreten, wenn 
die Teilchen so groB werden, daB sie nicht mehr suspendiert bleiben k6nnen. 
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aueh gewisse Grenzbeziehungen uber diese zu bestehen seheinen. Del' Charakter 
als Kolloidelektrolyt ist urn so ausgesproehener in je hoherer Konzentration 
man den betreffenden Korper untersueht bzw. zu je hoherem Molekulargewieht 
man sehreitet. Aus diesem Zustand leiten sieh zwanglos eine Reihe von wiehtigen 
Erseheinungen ab, von denen spateI' noeh zu reden sein wird. Man findet dies en 
Zustand bei gewissen Farbstoffen, bei EiweiBlosungen und aueh bei den Uraten 1). 
Das klassisehe Objekt hierfur abel' sind die SeifenlOsungen. An ihnen sind die 
Hauptergebnisse uber die Natur diesel' Korperklasse von MACBAIN und seinen 
Mitarbeitern aufgefunden worden. In bezug auf Struktureigentumliehkeiten 
sei noeh erwahnt, daB - im Zusammenhang mit oben Mitgeteiltem - del' 
Kettenstruktur des Seifenmolekuls weitgehend aueh das Dunkelfeldbild del' 
Seifenmizelle entsprieht. Man findet dort lange Faden, oft solehe bis zu 10- 2 em 
Lange, wahrend die beiden anderen Dimensionen amikroniseh sind. 

Sehliel3lieh sei hier noeh auf eine Strukturmogliehkeit fUr kolloide Systeme 
hingewiesen, die zwar bei einem System fest-flussig bisher direkt noeh nieht 
aufgefunden ist, die abel' in biologiseher Beziehung von Bedeutung zu sein seheint, 
wie naeh zwei bisherigen Befunden anzunehmell ist. KAu'J'sKy 2) fand beim Cal
eiumsilizid ein Verhalten, das auf einen eigenartigen Bau diesel' Gruppe von 
Stoffen schlie Ben laBt. Es handelt sieh urn Korper, die in Lamellen odeI' Faden 
spaltbar sind. Diese Gebilde besitzen abel' fUr gewohnlieh nur eine Dicke von 
ein odeI' zwei Molekellagen. Diese Molekel sind daher von zur Reaktion befahigten 
Substanzen fast siimtlieh zu gleieher Zeit zuganglieh. So stellen sieh hier Adsorp
tionen auBerst raseh pin. Abel' aueh mit eehten ehemisehen Reaktionen ist dieses 
del' Fall. Dabei andel't nun del' Korper seine ursprungliehe Gestalt nieht. Ein 
Teil del' Valenzkrafte wird also dazu aufgewandt, das eigentliehe Gerust des 
Korpers aufreehtzuerhalten, wiihrend ein anderer Teil fUr die genannten Reak
tionen frei bleibt. So gehen eine ganze Reihe ehemiseher Umwandlungen VOl' 
sieh, bei denen z. B. Halogensubstitutionsprodukte odeI' stiekstoffhaltige ent
stehen. SehlieBlieh baut "ieh dann del' Korper aus Molekulen auf, die von den 
Ausgangsmolekulen durehaus vprsehieden sind, wahrend die alte Gestalt noeh 
bestehen geblieben i"t. R. O. HERZOU 3) leitet auf diese Weise die Umwandlung 
einer Sehne in eine Chitin platte del' Krebssehere ab, und zwar unter Zugrunde
legung del' Rontgenspektroskopie, wahrend E'J''J'ISCH und SZEGVARI 4) mit einem 
derartigen Bau dm; Verhalten del' stahehenfOrmigen Mieellen von sehr feinem 
kollagenen Bindegewebe gegenuber del' Einwirkung von Elektrolyten erklaren. 
Fur diese Korperklasse hat FREUNDLICH den Namen Permutoide gepragt, der
artige Reaktionen nennt PI' permutoide Reaktionen. 

d) Chemische Natur der Teilchen. 

Es braueht wohl kaum besonders darauf hingewiesen zu werden, daB sieh 
aueh die ehemisehe Natur del' Micelle bei deren Verhalten in mannigfaeher 
Weise kundgeben wird. Bei del' ionendispersen Phase wird es z. B. keines
wegs gleiehgultig sein, in welcher Riehtung eine Dissoziation erfolgt. Bei manehen 
wird sieh hierbei ihl' Saureeharakter, bei andel'en ihr basiseher bemerkbar machen, 
wahrend bei den amphotel'en Korpern ein Weehsel wird eintreten konnen, del' 
yon del' Umgebung hz\\,. deren Zm;tand abhangt. Selhst bei diesem Weehsel 

1) Siehe hierzu FREUNDLICH u. L. FARMER LOEB: Biochern. Zeitschr. Bd. 180, S. 141 
l!J27, sowie G. ETTISCH, FARMER LOEB U. B. LANGE: Ebenda Bd. 184, S.257. 1927. 

2) KAUTSKY u. G. HERZBERG, Zeitschr. f. anorg. u. allgern. Chern. Bd. 147. S. 81. 1925. 
3) HERZOG, R. 0.: Eer. d. dtsch. chern. Ges. Ed. 57, S. a29. 1924. 
4) ETTISCH u. SZEGVARI: Protoplasrna Ed. I, S.214. 1926. 
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noch wird sich die Eigenart der betreffenden Substanz kundgeben. Bei den viel
molekiiligen Aggregaten zeigen sich andere Einfliisse der chemischen Natur. 
Auf der einen Seite findet sich bei gewissen Micellen erhohte Reaktionsbereit
schaft gegeniiber der kompakten Masse der betreffenden Substanz. Hierher 
gehOrt z. B. die augenblickliche Entfarbung des As2S3-Sols, bei Zugabe von 
NaOH, oder die Ausfallung von Eisensulfid durch H2S aus Eisenhydroxydsolen. 
Bei anderen wieder besteht in dieser Beziehung eine auffallende Tragheit. Die 
exakten Erklarungen dafiir stehen noch aus, jedoch ist in dem ersten, wie auch 
in dem zweiten FaIle eine gewisse Beteiligung des Dispersionsmittels mit den 
in ihm enthaltenen Ionen,- die von der Soldarstellung herriihren, - nicht immer 
auszuschlieBen. Durch Zwischenreaktionen kann dann eine Erhohung der 
Reaktionsfahigkeit bewirkt, durch andere wieder (Bildung von reaktionstragen 
Oxydschichten) eine Erschwerung erfolgen. Ein besonders interessantes aber 
noch wenig geklartes Kapitel bilden hier die gegenseitigen Reaktionen von 
Solgemischen. Da prinzipielle Klarung hier noch nicht vorliegt, sei auf diese 
Dinge auch hier nicht naher eingegangen. Beispiele fiir solche finden sich in 
den oben genannten VVerken. 

2. Dispersionsmittel. 

a) Allgemeines. 
Die zweite Komponente des kolloiden Systems ist, wie bereits erwahnt, 

das Dispersionsmittel. Gegeniiber der dispersen Phase stellt es einen vielfach 
zusammenhangenden Raum dar. Von iiberragender Bedeutung sind - vor 
allem fiir die Erscheinungen in der Biologie - die Systeme mit VV asser als 
Dispersionsmittel. VVohl sind I:j-uch andere mit Alkohol, Xylol usw. als Dis
persionsmittel untersucht. Doch weiB man von ihnen noch relativ wenig. Sie 
sollen hier keine nahere Erorterung finden. Es wird sich daher in der Folge 
hier stets nur urn solche kolloiden Losungen handeln, deren Dispersionsmittel 
eben das VVasser ist. 

b) Zustand des Dispersionsmittels. 
Es darf nun nicht angenommen werden, daB bei der Feststellung, daB VV asser 

das Dispersionsmittel eines kolloiden Systems bildet, die Verhaltnisse hier so 
liegen, daB jedes Kolloidteilchen allein von VVassermolekiilen umgeben ist. Viel
mehr zeigt die intermicellare Fliissigkeit in zwei Beziehungen ebenfalls eine 
Eigenart. Zunachst in direkter VVeise. Es besteht ja stets ein Dissoziations
gleichgewicht zwischen VV assermolekiilen und seinen Dissoziationsprodukten, 
das, sieht man von anderen Einfliissen ab, in seiner Einstellung noch von 
der Temperatur abhangig ist. Es sind also in einem bestimmten VV asservolumen 
stets auch noch H'- und OH'-Ionen in bestimmter Menge vorhanden, die, wenn 
auch in geringer Zahl, so doch durchaus nicht immer ohne Bedeutung sind. 
In loserem Zusammenhang muB hier noch bemerkt werden, daB sich in VVasser 
stets auch noch geloste bzw. absorbierte Gase befinden, vor allem Sauerstoff, 
Kohlensaure, Ammoniak u. a. Die weitere, mehr indirekte Eigenart des Dis
persionsmittels wird bestimmt durch die anderen in ihm anwesenden Ionen 
bzw. Molekiile. Sie riihren entweder her von den bei der Solherstellung be
nutzten Ausgangssubstanzen, die sich bis zu einem Gleichgewichtszustand um
gewandelt haben, oder durch sekundare Reaktionen unter ihnen entstanden 
sind, wie etwa durch Komplexbildung. SchlieBlich muB noch an eine Entstehung 
von neuen Molekiilarten gedacht werden durch Reagieren der in das Dispersions
mittel verbrachten Stoffen mit den in diesem absorbierten Gasen. Daraus er
gibt sich eine recht groBe Mannigfaltigkeit der moglichen VVechselwirkungen 
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zwischen den Micellen und der intermicellaren Fliissigkeit, auf die noch naher 
einzugehen sein wird. Es ent,halt demnach das Dispersionsmittel - fiir gewohn
lich in recht betrachtlicher Zahl - Elektrolyte und Nichtelektrolyte, Stoffe, deren 
Anwesenheitoft von Bedeutung ist. So findet man in Arsentrisulfidsolen standig 
H 2S neben noch anderen Korpern, bei Goldsolen stets Au''', bei Eisenoxyd
solen 01', im AgJ-Sol AgN03 und KJ. Schlie13lich muB hier noch die Dielektri
zitatskonstante Erwahnung finden, die einerseits eine fiir das Dispersionsmittel 
charakterische GroBe darstellt, andererseits aber auch das Verhalten der "Fremd
stoffe" beeinfluBt (z. B. Dissoziationsgrad). Da es sich hier allein urn wasserige 
Systeme handelt, wiirde die Dielektrizitatskonstante nur insofern eine Rolle 
spielen, als sie durch verschiedene ge16ste Substanzen verschieden beeinfluBt 
wurde. Abgesehen von den hieriiber noch herrschenden weitgehenden Unklar
heiten kommen fiir die hier darzustellenden Verhaltnisse Einfliisse dieser Art 
aber kaum in Betracht, da es sich hier stets urn recht geringe Konzentrations
bereiche handelt. Man kann daher weitgehend mit der Dielektrizitatskonstante 
des reinen Wassers rechnen und findet hinsichtlich Dissoziation usw. Verhalt
nisse, wie sie in reinem Wasser auftretenl). Davon sind naturgemaB solche Zu
stande ausgenommen, bei denen infolge Zusatz von Korpern (z. B. Alkohol) 
cine Anderung der Dielektrizitatskonstante a priori angenommen werden muB. 

3. Beziehungen zwischen disperser Phase und Dispersionsmittel. 
Ais erste Frage wird nunmehr die zu beantworten sein, ob die Micelle voll

kommen unabhangig von den eigentlichen Molekiilen bzw. den lonen des Dis
persionsmittels - also hier des Wassers - existiert. Mit dieser Frage findet 
man bereits den AnschluB an die Erorterung des ersten Abschnittes dieser Dar
stellung. Es handelt sich urn die Erorterung der Grenzflachenverhaltnisse bei 
den kolloiden Systemcn. FaBt man zunachst die ionendispersen Systeme ins 
Auge, so ist die Notwendigkeit, auf Grenzflachenkrafte zuriickzugreifen, nicht 
direkt zwingend. Es geniigt hier darauf zu verweisen, daB die Frage der Hydra
tation der lonen in der physikalischen Ohemie der echten lonen16sungen ein 
Kapitel von ebenso groBer Bedeutung als auch Dllnkelheit ist, vor allem in 
theoretischer Hinsicht. Dariiber ein paar Worte. Die folgende Vorstellung lag 
naturgemiiJ3 nahe: Ein Ion Rtellt ('in Gebilde dar, das auf seiner Oberflache 
einen gewissen Betrag freier Ladung triigt [Ladung eines Elektrons 4,77 . 10-10 

elst. Einheiten2)]. Diese muB auf die umgebenden Molekiile wirken, gleich
gultig, ob sie kugelig sind oder nicht. Dabei ist das Gefalle dieser Kraft vom 
lonenmittelpunkt aus sehr stark. Befinden sich in der Nachbarschaft in der 
Hauptsache lonen, so wird von dem genannten Gebilde ein EinfluB auf die Ver
teilung dieser lonen ausgeubt werden. Von diesem EinfluB bzw. von dieser 
Verteilung sei hier nicht die Rede. Selbstverstandlich wird jene Ladung auch auf 
die neutralen Molekule des Kontinuums wirken. Sind diese kugelig, also ohne 
elektrisches Moment, so wird durch Polarisationsdeformation der Elektronen
hulle ein solches Moment bei ihnen erzeugt (s. oben S. 154) und die Wirkung 

1) Es kann naturgemiW hier nicht nahcr crortert werden, was eig!;ntlich dem Um
stande zugrunde liegt, daB bei Zusatz von irgendwelchen Korpern eine Anderung der Di
elektrizitatskonstante auftritt. Gerade bei Wasser liegen die Verhaltnisse nicht einfach . 
• Tedenfalls darf keineswegs der summarische SchluB gezogen werden, daB, wenn die Messung 
der Dielektrizitatskonstante einer wasserigen Losung fiir diese einen gegen die Norm er
hohten oder erniedrigten ""ert ergibt, nun auch eine verstarkte oder verringerte Dissoziation 
in jedem Falle eintreten muB. Das wiirde in dieser Form auch keinen Sinn haben, wenn 
man im Auge behiilt, was man bei Feststellung der Dielektrizitatskonstante einer Losung 
iiberhaupt miBt. 

2) Dementsprechend 1,6' 10- 22 elektromagnetische Einheiten. 

HUlldbuch der Physiologie I. 11 
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ist dann dementsprechend, d. h. also, es werden die Molekiile der Nachbarschaft 
unter dem EinfluB des auBerst starken Feldes urn ein Ion 1) in die Lange gezogen, 
und zwar in der Richtung auf den Mittelpunkt des Ions. Dabei wird die vorher 
symmetrische Anordnung der positiven und negativen Ladungen in eine un
symmetrische verwandelt. Liegen aber schon praformierte Dipole vor, wie das 
fiir das Wasser oben auseinandergesetzt worden ist, so erfolgt eine Ausrichtung 
und Anziehung dieser Dipole in genau entsprechender Weise. Als Folge dieser 
Vorstellungen wird sich ergeben, daB jedes Ion einen Hof von Wasserdipolen 
urn sich haben, d. h. eine Hydratation zeigen wird. Von seiten der mathe
matischen Physik ist der skizzierte Gedankengang quantitativ weiter verfolgt 
worden. Eine Reihe von Erscheinungen fiigen sich ihm gut ein, andere dagegen 
nicht. 1st also bei den gewohnlichen kleinen Ionen die Hydratation eine all
gemeine Erscheinung, und zwar urn so starker, je kleiner der Ionenradius, so 
wird sie naturgemaB auch bei den zunachst hier zu diskutierenden ionendispersen 
kolloiden System en aus denselben Griinden vorhanden sein; dennoch ist aber 
trotz der Analogie mit den echten IonenlOsungen bei den ionendispersen, kolloiden 
Systemen noch einiges Besondere zu beachten. Gerade diejenigen Systeme, 
- ionendisperse oder molekulardisperse - die die ausgesprochenste Verwandt
schaft zu den Wassermolekiilen zeigen, also Seifen, Proteine usw., haben Molekiile 
bzw. Ionen von auBerordentlicher GroBe. Bewegt sich der Radius der gewohn
lichen kleinen Ionen in der GroBenordnung von 10- 8 cm, so ist er hier sicherlich 
10 -7 cm. Damit ware aber fiir die kolloiden Systeme eine Oberflache gegeben, 
die das Hundertfache von der des kleinen Ions betragt. Da nun jedes Ion eine 
blfstimmte Ladung hat, miiBte dann die Ladungsdichte fUr das kolloide Ion stark 
abnehmen, die Hydratation geringer werden, wie das auch mathematisch zu ver
folgen ist (s. oben). Hochstwahrscheinlich ist aber gerade das Entgegengesetzte 
bei jenen genannten groBen Ionen der Fall. Die Verhaltnisse fUr ein Verstehen 
werden noch ungiinstiger, wenn man beriicksichtigt, daB die Oberflache etwa 
eines Proteinmolekiils bzw. -ions nur in ganz roher Annaheruhg als Kugel auf
zufassen ist. Die vielen Atomgruppen, die ein derartiges Gebilde besitzt, ragen 
iiberall aus der eigentlichen Oberflache hervor. Vielleicht hat man es sogar bei 
diesen Korpern mit einer Art permutoiden Baues des Molekiils zu tun. Durch 
die genannten Umstande wird die wirksame Oberflache noch weiterhin vel'
groBert, die Flachendichte der Ladung also verringert und damit auch die Hydra
tation. Hier nun treten zu den Vorstellungen aus der klassischen Physikochemie 
solche aus der Capillarphysik. Es ist hier einer der Punkte, wo Beriihrung besteht 
zwischen dem echtgelOsten Ion und der eigentlichen Micelle. Die starke Ver
groBerung der Oberflache durch die Molekelgruppen kann auBer den freien Ladun
gen hier nunmehr auch die N ebenvalenzen zur Wirksamkeit kommen lassen, deren 
Bedeutung fUr die Vorgange an den Grenzflachen im ersten Abschnitt dargelegt 
worden ist (s. oben S. 106). Dem entspricht, wenn LANGMUIR von Molekelgruppen 
spricht, die zu Wasser eine besondere Verwandtschaft zeigen. Es sind dies 

die -c~gH, NH2- u. a. Gruppen, deren Wasseranziehung durch Wirksamkeit 

der Restvalenzen 2) sich zu derjenigen addiert, die durch die freie Ladung des Ions 
selbst hervorgerufen ist, und die infolge der groBen Zahl solcher Gruppen die 
gesamte Hydratation des Ions bzw. Molekiils zu einer betrachtlichen machen 
kann. Nicht kontinuierlich iiber die Oberflache hin ware dann der Wasseriiber
zug in Form von Dipolen zu denken, sondern zu einensolchen von relativ geringer 

1) In Wasser betragt die Feldstarke in der Entfernung von 3' 10- 8 em yom Mittel
punkt eines einwertigen Ions C'0 2 . 106 Volt/em. 

2) Die natiirlieh aueh auf Wirkungen elektrischer Art zuriickzufiihren sind. 
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kontinuierlicher Dichte kamen die Wassermolekiile (sicher ebenfalls als Dipole), 
die diskontinuierlich den einzelnen hervorragenden oder sperrig angeordneten 
hydrophilen Molekelgruppen angelagert sind. Sie sind diskontinuierlich iiber die 
Oberflache verbreitet, weil auBer hydrophilen Gruppen auch noch hydrophobe 
bestehen, wie die CH3- usw. Gruppe usw. Diese zeigen fiireinander groBere 
Affinitat als zum Wasser. Somit wird klar, auf welche Weise ein ionendisperses 
System auch zugleich Eigenschaften eines typischen Kolloids zeigen kann. Das 
soeben Dargelegte gilt vorzugsweise fiir EiweiBkorper. Fiir Seifen wiirde eine 
gewisse Modifikation dadurch eintreten, daB der besondere Charakter des Kolloid
elektrolyts (s. oben) eR verhindert, daB die freie Ladungsdichte so rasch sinkt 
wie bei den Proteinen. Ein prinzipieller Unterschied scheint jedoch zwischen 
beiden nicht zu bestehen. Aus diesen Darlegungen folgt, daB bei gewissen kol
loiden Systemen, also vorzugsweise den ionen- und molekulardispersen eine 
innige Beziehung zwischen der Micelle und dem Eigenmolekiil des Dispersions
mittels (Wasser) besteht. Man bezeichnet nun aIle kolloiden Systeme, die diese 
Eigenschaft zeigen, als hydrophil, die, bei denen sie fehlt bzw. nur in ganz ge
ringem MaBe vorhanden ist, als hydrophob. Zur ersten Gruppe gehoren Gelatine, 
Proteine, Starke, Kieselsaure, Zinnsaure usw. Zur zweiten die Metallsole, die 
Sole der Metalloxyde, die Sulfide und andere. Einen Ubergang von der einen 
zur anderen stellen die };'arbstoffe dar, manche Schwefelsole und auch das Eisen
hydroxydsol. Mit anderen Worten, man konnte einen kontinuierlichen Ubergang 
von der einen zur anderen Gruppe zur Darstellung bringen. 

Aus dem eben Erwahnten geht weiter hervor, daB keineswegs allein 
ionen- oder molekulardisperse Systeme Verwandtschaft zum Losungsmittel zeigen, 
hydrophil sind. Es finden sich vielmehr unter dies en auch solche, deren Micellen 
aus Molekelaggregaten bestehen. Die Metallsole, Au-, Ag-, Pt-Sol, sind als am 
wenigsten hydrophil bekannt. 

Aber nicht nur die Eigenmolekiile, sondern auch die anderen obengenannten 
Bestandteile des Dispersionsmittels sind fiir den Charakter des Gesamtsystems 
von Bedeutung. So etwa die H-lonenkonzentration. Sie wird in Verbindung 
mit dem isoelektrischen Punkt, etwa eines Proteinsoles, des sen saure oder 
basischen Eigenschaften hervortreten lassen u. a. m. Ferner ist die Anwesenheit 
noch anderer Substanzen (lonen oder Molekiile) hei einer groBen Zahl von Syste
men unbedingt notwendig zu deren Stabilitat (13. w. u.). So ist z. B. ein Eisen
hydroxydsol nicht bestandig, wenn man die darin befindlichen, von seiner Dar
stellung herriihrenden recht erheblichen Elektrolytmengen iiber ein gewisses 
MaB hinaus entfernt. 

Die Beziehungen zwischen disperser Phase und Dispersionsmittel lassen 
aber schlieBlich noch zwei groBe Gruppen unter den kolloiden Systemen unter
scheiden. Ihre genauere grundsatzliche Trennung ist zwar gegenwartig noch 
nicht moglich. Es gibt noch keine exakte Angabe, iiber die allgemeine Uberein
stimmung herrscht, durch die sie voneinander getrennt werden konnten. Dennoch 
sind ihre typischen Vertreter so voneinander unterschieden, daB man trotz allem 
an der Trennung festhalten muB. Auf diese Dinge sei hier mit einigen Worten 
eingegangen. Es wurden bisher die kolloiden Systeme mit jliissigem Dispersions
mittel und jester disperser Phase betrachtet. Indem dem Kapitel iiber die Eigen
schaften (13. w. u.) fiir den Augenblick vorausgegriffen sei, mag hier festgestellt 
werden, daB neben solchen kolloiden Systemen, die sich wie richtige Flilssig
keiten verhalten, also einer Verschiebung ihrer Teilchen gegeneinander, keine 
anderen Krafte entgegensetzen als die der inneren Reibung, sich solche finden, 
die unter cler Einwirkung noch anderer Krafte stehen. Die Reibungskrafte sind 
ja solche, die cler Bewegung entgegenwirken, uncl zwar proportional der Ge-

11* 
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sckwindigkeit. Die Gruppe der kolloiden Losungen, die vorzugsweise diese Eigen
schaften zeigt, wird als die der Sole bezeichnet. Bei der anderen Gruppe aber tritt 
zu diesen Kraften noch eine weitere, namlich eine elastiscke Kraft. Diese Kraft 
laBt das System einem festen Korper ahnlicher erscheinen als einem fliissigen. 
Ihr zufolge nimmt es eine gewisse Form an und setzt ihrer Veranderung einen 
bestimmten Widerstand entgegen. Durch jene elastiscken Krafte wird die Form 
des Korpers erhalten. Er besitzt Formelastizitat. Man kann sich von ihr eine 
ungefahre Vorstellung machen, wenn man zwei Punkte des Korpers ins Auge 
faBt. Entfernt man die Punkte voneinander, so tritt beim elastischen Korper 
eine Kraft auf, die der entfernenden Kraft entgegengesetzt gerichtet ist und 
in dem MaBe zunimmt, als die Entfernung der beiden Punkte voneinander wachstl). 
Sie ist die Kraft, die die Deformation wieder riickgangig zu machen sucht. Es 
sei hier ausdriicklich betont, daB die allgemeine GesetzmaBigkeit elastischer 
KOrper selbstverstandlich von weit groBerer Kompliziertheit ist. Ihre endgiiltige 
Darlegung gehOrt nicht hierher. Rier geniige die obige angenaherte Betrachtungs
weise. 

Kolloide Systeme von solchen elastischen Eigenschaften werden Gele genannt. 
Uber das Zutre££en der Definition herrscht keine Ubereinstimmung. Eine Reihe 
von Forschern faBt den Gelbegriff weiter, eine andere enger. Es stehen jedoch 
stets jene mechanischen Eigenschaften im Vordergrund. 

Es ist am Beispiel der Gelatine bekannt, daB das Gel beim Abkiihlen aus 
dem Sol hervorgehen kann. Bei der Besprechung der Gele wird ausfiihrlich 
von diesen Dingen die Rede sein. 

Diese mechanische Eigenschaft dad aber keineswegs als entscheidendes 
Merkmal angesehen werden, da umfangreiche neuere Untersuchungen auch an 
zweifellos rein fliissigen Systemen "elastische" Eigenschaften nachgewiesen 
haben, namlich die sog. "FlieBelastizitat". Auch von diesen Dingen wird an 
geeigneter Stelle zu reden sein. Auch eine andere Erscheinung macht die einwand
freie Unterscheidung schwer: die Erscheinung der Tixotropie. Durch mecha
nische Energie (Schiitteln) usw. gelingt es, bei· gewissen Systemen eine Um
wandlung des Gels in ein Sol zustande zu bringen. Nach Verlauf einiger Zeit 
geht dann das Sol wieder in den Gelszutand iiber. Es handelt sich also dabei 
um eine reversible Sol-Gel-Umwandlung. 

4. Die Grenzflache. 
Fiir das Verstandnis der Erscheinungen, die die kolloiden Systeme zeigen, 

ist schlieBlich noch ein Moment von besonderer Bedeutung. Dieses hatte eigent
Hch an den Anfang dieser Darlegung gehOrt, da es an Wichtigkeit allen anderen 
vorangeht. Es wird jedoch erst hier herangezogen, da zu einem vollstandigen 
Verstandnis der EinfluB der dispersen Phase, des Dispersionsmittels sowie der 
ihrer allgemeinen wechselseitigen Einfliisse vorher besprochen werden muBte. Es 
handelt sich um das Moment der Grenz/lache. Von ihr handelt der ganze erste 
Abschnitt dieser Darstellung. Es war davon die Rede, was die Grenzflache 
bedeutet, wie die ihr eigentiimlichen Krafte zustande kommen,. und was sie fiir 
Wirkungen hervorrufen. SchlieBlich wurde auch die Grenz£lachenbildung kurz 
gestreift. Auf all dieses muB hier verwiesen werden. Wenn aber wie dort von 
makroskopischen Grenzen, d. h. von Grenzen mit relativ groBen Abmessungen 

1) Der Ausdruck fiir die reine Reibungskraft lautet demgemaB: m ~2 t~ = - k :; ; wahrend 

der fiir eine elastische lauten miiBte: m ~; = -ar. Hier bedeuten m die Masse, r die 

Lange, t die Zeit, a und k sind Proportionalitatsfaktoren. 
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abgeleiteten Erscheinungen nunmehr ihre Ubertragung auf Gebilde von mikro
skopischen Dimensionen finden sollen, so muB man sich fragen, ob dieses zu
lassig ist. Diese Frage ist oben bereits kurz erortert worden, und die Zulassigkeit 
wurde bejaht. Man kann also sagen, daB rein erfahrungsmiiBig bisher dieses 
Grundprinzip del' Kolloidforschung zu Recht besteht, daB abel' dennoch in jedem 
Einzelfalle man sich dariiber klar sein muB, daB diese Grenze des Zulassigen 
unter Umstanden schon iiberschritten sein kann. 

Die Wirksamkeit del' Grenzflachenkrafte ist bereits im 1. Abschnitt (S.112 ft) 
eingehend erortert worden. Ferner dann, als es sich darum handelte das kolloid
chemische VerhaIten molekulardisperser Systeme, besonders das del' Proteine, 
verstandlich zu machen. Es handelte sich urn die mechanische Wirksamkeit 
del' Adsorption, durch die lonen in die Grenzflache hineingeholt wurden. AuBer
dem abel' gingen noch Wirkungen del' Restvalenzen auf die Molekiile del' Um
gebung aus. Es kommt abel' weiterhin noch in Betracht die mit del' Adsorption 
im Zusammenhang stehende Anderung del' Oberfliichenspannung sowie schlieB
lich die groBe Gruppe del' elektrischen Erscheinungen, die einmal nur im Zu
sammenhang mit del' mechanischen Wirkung del' Adsorption ("Elektrokinetik"), 
das andere Mal iIll Zusammenhang mit Adsorption und Oberflachenspannung 
("Elektrocapillaritiit") behandelt worden ist. Die von den beiden letzten zuerst 
genannte Gruppe von Erscheinungen, die elektrokinetische, ist mit Bezug auf 
disperse Systeme weitgehend erforscht. Die zweite dagegen ist wegen del' offen
kundigen Schwierigkeiten, - Messung del' Oberflachenspannung an starren 
Oberflachen, - noch recht unbekannt, und aus demselben Grunde auch die zu 
allererst genannte (Adsorption und Anderung del' Oberflachenspannung). 

Bei Ubertragung del' Grenzflachenvorgange auf die Erscheinungen an 
kolloiden System en werden sich naturgemaB im einzelnen wieder aIle jene oben 
behandelten Einzelvariablen von Bedeutung erweisen. Es muB daher hier auf 
die Art diesel' AuBerung kurz eingegangen werden. 

Die Grof3e wird sich offenbar in del' Weise bemerkbar machen, daB samtliche 
Erscheinungen quantitativ urn so starker auftreten werden, je ausgedehnter 
die Grenzflache ist. Liegt also ein festes Volumen einer kolloid verteilten Sub
stanz vor, so wird die GroBe der Grenzflache ungefahr proportional sein dem 
Quadrate des Radius des Teilchens. Je kleiner man bei festem Volumen den Radius 
der Teilchen macht, urn so mehr Teilchen erhalt man und damit um so groBere 
Grenzflache. Das wird naturgemaB nicht in infinitum so fort gehen konnen, 
vielmehr wird sich von bestimmter Konzentration bzw. Teilchenzahl ab der 
EinfluB des Aufeinanderwirkens der Teilchen bemerkbar machen. Auf welche 
Weise dieses eintreten kann ist oben (S. 100) schon einmal dargelegt worden. 

Von besonderem EinfluB ist die Gestalt der Teilchen. Es wurde schon er
ortert, daB man auBer solchen von Kugelform noch stabchenfOrmige und platt
chenformige unterscheiden muB odeI', genauer gesagt, neben solchen, bei denen 
alle drei Raumachsen vergleichsweise gleich lang sind, solche Teilchen, bei denen 
eine von besonderer Lange oder besonderer Kiirze ist, wahrend die beiden anderen 
je etwa gleich lang bleiben. Riel' sei nun allein das besonders besprochen, was 
8ich fur das elektrische Verhalten als besonders wichtig erweist. Dazu gehort 
vol' allem die Art del' Ladungsverteilung mit ihren Folgen. Aus Symmetrie
grunden ist auf del' Kugel die durch Adsorption bedingte Ladung in der un
verschieblichen Fliissigkeitsschicht als eine vollkommene Gleichverteilung an
zusehen. Die Kugel ist namlich ein Korper konstanter Kriimmung. Auf ihr 
muB sich daher die Ladung in jener Weise anordnen. Anders dagegen liegen die 
Verhaltnisse bei Rtii bchenformigen Teilchen. Rier ist an den Enden eine auJ3erst 
starke Kriimmung vorhanden, wahrend die eigentlichen Langsseiten als eben 
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angesehen werden konnen. Nun ist aber bekannt, daB die Ladung auf krummen 
Flachen sich proportional deren Kriimmung anordnet. Je starker die Kriimmung, 
desto groBer die Ladungsdichte. Es wird sich also um das stabchenformige 
Teilchen eine entsprechende Ladungsverteilung einstellen, d. h. also, in der 
unverschieblichen Fliissigkeitsschicht um das Teilchen herum werden die La
dungen an den Enden relativ dicht beieinander liegen, wahrend sie an den Flachen 
weniger dicht sind. Dem entspricht die Ladungsverteilung in der zweiten 
verschieblichen Bewegung der Doppelschicht. Der Ladung ist nach den 
Elementen der Elektrizitatslehre das Potential direkt proportional. Dieses 
Potential hat also ein Maximum an den Enden, ein Minimum an den Flachen 
des Stabchens. Es wird daher ein Zug nach diesen Stellen hin erfolgen miissen, 
da die Ladungen, an lonen gebunden, eine homogene Verteilung um das Stab chen 
herum anstreben werden. An dieser werden sie aber gehindert durch die asym
metrische Verteilung der Ladungen in der Adsorptionsschicht bzw. durch die 
Kriimmungsverhaltnisse des Stabchens. SchlieBlich stellt sich ein Gleichgewicht 
ein von der Art, daB immer noch das Potential an den Enden hoher ist als an den 
Flachen des Stabchens. Es kommt so zu einem Gebilde, das in elektrischer 
Beziehung einem Quadrupol gleicht 1). Entsprechend ist die Verteilung usw. 
bei plattchen£ormigen Teilchen. Schon oben ist nun erwahnt worden, daB mit 
derartigen Momenten der Ladungs- bzw. Potentialverteilung energetisch die 
Moglichkeit der Strukturbildung gegeben ist. Von diesen Dingen wird noch 
die Rede sein miissen. 

Bei ionendispersen Systemen wird sich auch hier wieder eine gewisse Ver
wandtschaft mit echt ge16sten ionogenen Systemen finden. Zunachst tritt bei 
den hier in Frage kommenden Erscheinungen die Dissoziation hervor. Sie wird 
sich in Ubereinstimmung mit der echt ge16ster Korper als in derselben Weise 
beeinfluBbar erweisen. Desgleichen wird sich hier eine Erhohung oder Ver
minderung der Loslichkeit zeigen, wie man sie bei echt gelosten Korpern kennt. 
Ferner zeigt sich hier aber auch, wie oben erortert' der Charakter des kolloiden 
Systems durch die Wirkung der Nebenvalenzen, die eine Adsorption verursachen. 
Besonderes Verhalten ergibt sich bei den Kolloidelektrolyten, also dort, wo 
neben lonen in der Micelle noch Molekiile und auBerdem Wasser zu einem ge
ladenen Komplex vereinigt sind. 1m iibrigen ist es keineswegs ausgemacht, 
daB nicht auch die Proteine und viele Stoffe, die von mancher Seite als rein 
ion- bzw. molekulardispers angesehen werden, in der Art der Kolloidelektrolyte 
auftreten konnen. Die vielmolekiiligen Aggregate konnen ihren StruktureinfluB 
insofern kundgeben, als sich die Adsorption bei ihnen, wenn sie vorwiegend 
krystallin sind, in bestimmter Weise bemerkbar machen miiBte gegeniiber solchen, 
die ausgesprochen amorph sind. Dort sind die fUr die Adsorption verantwortlich 
zu machenden Nebenvalenzen regelmaBig im Raumgitter angeordnet, wahrend 
dieses bei den letztgenannten nicht der Fall ist. Es werden sich also dort Ver
haltnisse finden, die durch die LANGMUIRschen Darlegungen (s. o. S.) gut getroffen 
werden. Bei der Erorterung der Entstehung von Grenzflachen ist ferner die Rede 
gewesen von den Vorgangen an Krystall£lachen bei der Krystallbildung. Dort 
wurde auch die Rolle erortert, die der Adsorption bei der Entstehung kry
stalliner Gebilde zukommt. Bei amorphen Korpern werden diese Dinge schwer 
zu ermitteln sein. 

Es muB schlieBlich noch die Moglichkeit behandelt werden, daB Micellen 
mit permutoidem Bau vorliegen. Fiir reine kolloide Systeme ist dieses noch nicht 

1) NaturgemaB ist die gesehilderte Verteilung nur in erster Annaherung so, wie sie 
eben gesehildert wurde; denn ein Stabehen hat ja noeh eine weitere Kriimmung, die zu 
der besehriebenen senkreeht verlauft, aber zunaehst unberiieksiehtigt blieb. 
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ganz sic her l1achge,riesen. In biologischen Systemel1 dagegel1 liegen anscheinend 
derartige :FaIle vor. Es wtire dann zu erwarten, daB rege Adsorptionsvorgal1gc 
bzw. chemische Reaktionen - vielleicht liber den Adsorptionsweg - verlaufen, 
die schlieBlich aueh zu fe,.,teren Bindungen als nur zn reinen Adsorptionszu
standen fUhren konntell. 

Die chemische Katur des betreffenden Stoffes, die Art der Wandsubstanz, 
hedingt wahrseheinlieh linter vmgleiehbaren Umstanden die GroBe und das 
Vorzeichen der Adsorption, d. h. der Oberflaehenladung. Rochstwahrseheinlieh 
ist hierfiir das Adsorptionspotential eharakteristisch. Fiir die Art des Vorzeichens 
finden sieh Anhaltspunkte hei Beaehtung des Charakters del' betreffenden Sub
stanz. So sind Stoffe mit Silnreeharakter hir gewohnlich negativ geladen, wahrend 
solehe mit basischem pm-.itiwn Ladungi:lsinn Jleigen. Es tritt dann das R- bzw. 
OR-Ion als bewegliehcs Ion lcicht aus del' Wandsubstanz herau8. Diese erhalt 
dann den entgegengesetzten LadungRsinn, cia das entspreehende entgegengesetzte 
Ion fur gewohlllieh iiuf3el'st trage ist. Auch bci einer Reihe anderer Stoffe kann 
man derartige VerhiUtnitise annehmell. So wandert das Alkaliion relativ leieht 
aus der G1aswand Iwrauti und liil3t diese negativ geladen zuriiek. Der negative 
LadungRsinn iiberwiegt iihcrhaupt weitaus. Woher das kommt, kann l1ieht immer 
klargelegt werden. Die Sole der Metalle Gold, Silber, Platin usw. sind neg~1,tiv. 
Ihre Masse i8t sicherlich yon krystallinem Bau. Ihre Oberfliiehe dagegen seheint 
durch Komplexbildllng oder auf andere Weise dahin umgeandert, daf3 sich ein 
negatives Vorzl'ielH'1l ('im;tellt. Bpi andel'en Kcirpern wieder liegen die Verhalt
nisse klarer. Bpi dC'1ll gewi1hnliehen Ei8enhydroxysol dissoziiert aus dem peri
pheren FeOCI (las ('hJoI'ioll all, so dan sich auf diese Weise die positive Ladung 
crklilrt. 

In Wechselwirkung mit dem Dispersionsmittel kann es weiterhin zu einer 
Hydratation komnwn. Rin derartigm.; Teilchen wird auBer seiner elektrischen 
Ladung bzw. Doppeh;ehieht dal111 lIoeh eine Wasserhulle tragen. Der Effekt 
dieser Hydratation, ,'OJ I elm oben am;fuhrlieh die Rede war, ist vollkommen 
analogell dem, dell starkt: Hydratation allc:h hei echt geWsten Korpern zeigt. Dieser 
Neigung zum LO'HlllgSlllittd (hier Wasser) entspricht also eine erhohte Loslieh
keit. Bei den kolloiden SYRtemen zeigt sieh diese in einer Erhohung ihrer Stabilitiit. 
Von diesel' Rigem;ehaft soil noeh allsflihrlich die Rede sein. Die "Fremdstoffe", 
vorab Elektrolyte illl lJispersiolUnnittpl, sind insofern von Bedeutung, als sic die 
Ladung bzw. den elektl'okinetisehcn Potential sprung bzw. die Dieke der Doppel
schicht becinflussell, \yit' (''; oben dargelegt worden ist. Dabei ist durchaus nieht 
::;tets an Entladung Zll dellken, vidmehl' ist, wie bereits erwahnt, fUr die ver
schiedenen Solarten ill wl'schiedenem Maf3e die Gegenwart von Elektrolyten 
lin Dispersiom;mittc'i Zlll' t:lta bili"iernng llotwendig. 

n. Die gl'undlegenden El'scheinungen an den kolloiden Systemen (fest· 
fliissig) yom Charakter eigentlichel' Fliissigkeiten. (Hydl'osolen). 

1. Y ol'bemcl'kungcn. 
In der folgendcll Darstellung soll der Versueh unternommen werden, die 

fundamentalen Er8clll'ill1lllgen del' kolloiden Systeme abzuleiten aus den vor
stehend genannten und hphandeltpl1 ZlistandsgroBen bzw. aus deren Anderung. 
Es soIl dabei die Bet'chrilnkung aufrecht erhalten werden, auf die oben hin
gewiesen worden ist. Es werden daher wiedel'um nur die Systeme fest-flussig 
betraehtet werdell, ,,·iihrend die ilnderen nur ausnahmsweise herangezogen 
werden sollen. FemeI' wini e!': sieh bier nm lUll die Darstellung der Fundamental
en;eheinllngen handeln. lJumit::;o11 gc,.;agt sein, daB aIle in die prinzipieU bedeu-
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tungsvollen Erscheinungen, nicht aIle gegenwartig bekannten Einzelheiten hier 
Erorterung finden sollen. Wo es aber ihre Bedeutung erfordert, wird dagegen 
zuweilen aueh bis zu entscheidenden Einzelheiten vorzudringen sein. SchlieBlieh 
solI noeh iiber die Darstellungsweise so viel gesagt sein, daB in den groBen Ziigen 
an die physikalischen Energieformen angekniipft wird, und daB erst dann die 
Abhangigkeit von den genannten Zustandsvariablen erortert werden soIl. 

2. Mechanische Erscheinungen. 

a) Vorbemerkungen. 
Vor naherer Darlegung dieser Erscheinungen muB kurz eingegangen werden 

auf eine Eigenschaft der Sole, die fUr das Verstandnis ihres eigenartigen Ver
haltens in einer Reihe von Fallen wesentlich ist. Es handelt sich urn die Frage, 
in welehen Konzentrationsbreiten Sole iiberhaupt existenzfahig sind, d. h. 
welche Konzentration die disperse Phase im oberen Grenzfall aufweisen kann. 
Da trifft man denn auf reeht niedrige Konzentrationen. Ein von ZSIGMONDY 
hergestelltes Goldsol von 1,2 g Gold im Liter muB sehon als ein reeht konzen
triertes angesehen werden. Desgleichen das von KRUYT hergestellte As2Sa-Sol, 
das 75 g As2Sa pro Liter Sol aufwies. Ebenfalls konzentriert ist ein Gelatinesol 
von I %. Driickt man die Konzentration anstatt in Prozenten in Molaritaten 
aus, so tritt das Gesagte noch deutlicher hervor. Reehnet man, wie FREUNDLICH 
dieses tut, mit dem Radius von 5 X 10 - 6 em bei kugelformigen Teilchen, so ergibt 
sich fiir jenes As2Sa-Sol die Konzentration von 8,6 X 10- 8 m, fiir jenes Gelatinesol 
bei Annahme eines Molargewiehts von 20000 die Konzentration von 5 X 10- 4• 

Dementsprechend verhalten sieh alle Eigensehaften, die von der Teilehenzahl 
abhangen. 

b) Brownsche Bewegung. 
Das Grundsatzliche iiber die Brownsehe Bewegung ist bereits im ersten 

Teile (s. S. 93ff.) beriehtet worden. Teilehen im GroBenbereieh bis 5 X 10- 4 em 
zeigen sie. Ihre tranlatorisehe GroBe ist durch Gleichung (I) gegeben: 

1/= V RT'r A.,=r Jx2 = . 
3n'YJrN 

Ihre rotatorische durch Gleichung (2) 

1/= Vi R . T . 'r 
Ar = r J; = 411, 'YJ r N ' 

dort ist auch die Abhangigkeit von der GroBe der Teilchen erortert worden. Die 
Gestalt ist darin insofern nicht direkt inbegriffen, als Kugelgestalt angenommen 
ist. PRZIBRAM hat eine Erweiterung fiir zylindrische Teilehen gegeben. Seine 
etwas umstandlichen Erorterungen sollen hier nicht wiedergegeben werden. 
Es geht aus ihnen hervor, daB die Bewegung weniger Widerstand erfahrt, sob aId 
sich das Teilehen in Richtung seiner Langsachse bewegt, als wenn dies in den 
beiden dazu senkreehten Riehtungen geschieht. Dementsprechend wird auch A., 
in dieser Richtung groBer sein als in den beiden anderen. Die Bedeutung der 
chemischen Natur der Teilchen ist auch oben erwahnt. Auf sie wird hier noch 
einmal weiter unten zuriickzukommen sein, wenn der EinfluB der Grenzflaehe 
behandelt wird. Die Einfliisse des Dispersionsmittels sind bei diesen rein meeha
nischen Erseheinungen durch den Zahigkeitskoeffizienten gegeben. Zu den bis
herigen Erorterungen hieriiber muB aber in bezug auf die kolloiden Systeme 
darauf verwiesen werden, daB bei gewissen unter ihnen (s. w. u.) neben der Rei
bung am Medium aueh noch die FlieBelastizitat in Betracht kommt. Sie wird 
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sich dort, wo sie nehen der inneren Reihung hesteht, auch hemerkhar machen 
mussen. Dahei wird es zunachst gleichgultig sein, oh man jene "elastische" Kraft, 
die der FlieBelastizitat zugrunde liegt, zwischen den eigentIichen Teilchen annehmen 
wird und den Molekulen des Kontinuums oder aher zwischen jenen und den 
anderen gleichartigen oder aber als unter allen dreien wirksam annehmen wird. 
Vorausgesetzt natiirlich, daB diese FlieBelastizitat nieht noch auf ganz andere 
Ursachen zuriickzufiihren ist, wic: innere Strukturbildung in den Solen, wie 
Netzwerk- oder Strauchwerk oder Fadenhildung oder noch anderes, Dinge, 
die heim FlieBen insofern einen hesonderen Widerstand darhieten, als diese Ge
hilde teilweise zerstOrt werden miissen. Liegt nun der erstgenannte Ursachen
komplex vor, so wird fiir derartige Systeme jene EINSTEINsche Gleichung (1) 
hzw. (2) nicht zutreffen konnen, auch nicht in dem Bereiche kleiner Konzen
trationen. In diesem FaIle wird dann auch die PRZIBRAMsche Erweiterung der 
EINSTEINschen Gleichungen nicht mehr zutreffen. 

Der EinfluB des Dispersionsmittels zeigt sich aher hei einer ganzen Reihe 
kolloider Systeme dann noch, wenn zwischen seinen Eigenmolekiilen und denen 
des Teilchens eine besondere Affinitat hesteht, d. h. dann, wenn die Teilchen 
dieser Systeme stark hydratisiert sind. Es wurde schon hemerkt, daB dieses 
hauptsachlich die ionendispersen Sole von Proteinen hetrifft, ferner Gelatine, 
Agar u. a. m. Es wird sich daher zunachst urn ausgesprochen kleine Micellen 
handeln, und so wird schon aus dies em Grunde ihr Erkennen im Dunkelfeld 
schwer sein. Ihrc GroBe hat sich auch zu etwa 10- 7 em ergehen (Ovalhumin). 
Dazu kommt aher als weiteres Moment ehen die starke Hydratation. Sie heht 
den Brechungsunterschied zwischen der Micelle und der intermizellaren Fliissig
keit fast ganz auf. Auch aus dies em Grunde wird die Sichbarkeit der hydrophilen 
Kolloide im Dunkelfelde erschwert bzw. unmoglich gemacht. Bei den Seifen 
liegen die Verhaltnisse schon darum etwas anders, weil deren jede Micelle ja 
hochstwahrscheinlich aus Ionen + Molekiilen + Wasser hesteht. Ihre Teilchen 
sind unter Umstanden als langliche Gehilde im Dunkelfelde erkennhar hzw. 
durch andere Methoden (s. w. u.) also solehe feststellbar. Fiir die GraBen der 
BRowNschen Bewegung miissen aber auch hier jene ohenerwahnten Einschran
kungen hzw. Beachtungen Geltung hahen, soweit etwa die Seifen FlieBelastizitat 
hesitzen. 

Es muB nun noch aufmerksam gemacht werden auf einen Umstand, der 
schon oben Erwahnung fand. Bei verdiinnten Solen hat die EINSTEINsche Glei
chung (1) bzw. (2) Giiltigkeit und damit alles, was von der BRowNschen Bewegung 
abhangt. Die Versuche von PERRIN und COSTANTIN (s. oben S. 100) iiber das 
Sedimentationsgleichgewicht zeigten aber bereits, daB bei hoheren Konzen
trationen Abweichungen eintreten. Bei den ausgesprochen hydrophoben Metall
solen kaum bemerkbar, beginnen sic dagegen sofort aufzutreten, sohald eine 
Hydrophilic sich zeigt (Mastix, Gummigutt). Die Abweichungen gehen in der 
Richtung, in der auch die realen Losungen Unterschiede gegen die idealen zeigen, 
d. h. aher, daB man durch Zugrundelegung der VAN DER WAALschen Zustands
gleichung an Stelle der VAN 'T HOFFschen einen groBeren Konzentrationshereich 
quantitativ mit in Betracht ziehen kann. Dieses offenbart die nicht allzu ver
wunderliche Eigenschaft, daB die hydrophilen Systeme den echten Losungen 
auch innerlich naherstchen als die hydrophoben. Diese erwahnten Abweichungen 
sind, - wie auch schon im erstcn Ahschnitt (S. 101) auseinandergesetzt worden 
ist, - zuriickzufiihren auf die WechRelwirkung der Teilchen untereinander, da 
sie ja hei hoheren Konzentrationen kleinere mittlere Entfernungen voneinander 
besitzen und auf diese Weise leicht in ihren gegenseitigen Kraftehereich gelangen. 
Dabei werden cine besondere Itollc die Ionenhiillen der Teilchen spielen. Sie sind 
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ja bei allen von gleichem Ladungssinn und konnen bei Annaherung daher leicht 
wirksam werden. Auf diese Weise werden sich aber auch die Grenzflachenver
haltnisse und die besondere chemische Natur des Teilchens auf dem Wege uber 
die Adsorption bemerkbar machen. 

c) Diffusion. 
Fur die Diffusion, die ja auf die BRoWNsche Bewegung zuruckzufUhren ist, 

wird den oben gemachten Ausfuhrungen Entsprechendes zu gelten haben. Es 
wurde dort mitgeteilt, daB WESTGREN durch Versuche an verschiedenen Solen 
in den zulassigen Konzentrationsbereichen aus der EINSTEINschen Gleichung (4) 
bzw. (5) den Diffusionskoeffizienten D 

D= RT_ 
6n 1] r N 

bzw. 

bestimmen und aus ihm dann die AVOGADROSche Zahl in recht guter Annaherung 
rechnerisch erhalten konnte. Wie sich hierbei die Teilchenform bemerkbar 
macht, ist noch vollig unbekannt. Die chemische Natur wird dagegen in den 
kleinen Konzentrationsbereichen, in denen die EINSTEINsche Gleichung Gultig
keit hat, ohne Bedeutung sein. Die Vorgange an konzentrierten Systemen da
gegen sind wegen der methodischen Schwierigkeiten noch ganzlich unbekannt. 
Der EinfluB des Dispersionsmittels macht sich hier hauptsachlich durch seine 
Eigenmolekule bemerkbar, die in Beziehung zu den Teilchen der dispersen 
Phase treten. So wird bei hydrophilen Systemen die Methode der direkten 
Beobachtung des Fortschreitens der Teilchen im Dunkel£eld, - wie WESTGREN 
sie bei den Metallsolen anwandte, - nicht benutzbar sein, da die Teilchen im 
Dunkel£eld entweder infolge ihrer Kleinheit, oder aber infolge des geringen 
Unterschiedes ihrer Brechungsexponenten gegen den des Wassers oder aus beiden 
Grunden zugleich nicht sichtbar sind. Rier hel£en eher Methoden, wie sie bei 
den echten Losungen Verwendung finden. Man kann das betreffende System 
gegen das reine Dispersionsmittel diffundieren lassen. Eine groBe Zahl von 
Untersuchungen liegt daruber vor. Doch ist auf feinere Einzelheiten hinsichtlich 
des Baues der diffundierenden Stoffe noch nicht eingegangen worden. Dagegen 
hat sich in der einen oder anderen Weise gezeigt, daB auch hier zwischen hydro
philen Kolloiden und echten Losungen nahe Verwandtschaft besteht. 

NERNST fand eine Beziehung fur den Diffusionskoeffizienten in Abhangigkeit 
von der Wanderungsgeschwindigkeit der lonen. Diese Beziehung setzt verdunnte 
wasserige Losungen voraus. Weiterhin verlangt sie einwandfreie Dissoziation. 
Es wird 

D=2RT~~ 
u+v' 

(60) 

wo u und v die Wanderungsgeschwindigkeit fur Anion und Kation in Wasser 
bedeuten. Liegt nun aber ein Medium mit der inneren Reibung 1] vor, so ergibt 
sich fUr die Anionen- bzw. Kationengeschwindigkeit 'Ii resp. v' in dem neuen 
Mittel 

I U 
U = -1]0 

1] 
bzw. 

I V 
V = -1]0' 

1] 

wenn rlo die innere Reibung des Wassers ist. Dann wird der DiffusionskoeffizientD' 

D' = 2R T ~~ = 2R T ~~1JrJ_ 
U'+V' 1](u+v)' 

(61) 

Diese Formel hat noch der Prufung zu unterliegen. 
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d) Osmotischer Druck. 
Von der BRowNsehen Bewegung lei ten sieh weiter die Erseheinungen des 

osmotisehen Druekes abo Aueh hier wieder sei zunaehst auf das im ersten Ab
sehnitt beriehtete verwiesen. Es gilt aueh hier im Bereiehe kleiner Konzentra
tionen die Gleiehung (3): 

R· T'n 
p =c -----V·N . 

Die GroBe der Teilehen spielt hier keine Holle, solange sie noeh nieht in zu kurzer 
Zeit freiwillig sedimentieren. Von erheblieher Bedeutung ist dagegen, wie aus 
Gleichung (3) hervorgeht, die Zahl der Teilchen, was ja ohne weiteres verstand
lich ist, da die Zahl der StoBe in der Zeiteinheit auf die Flacheneinheit der un
durchdringlichen Wand zufolge der kinetischen Theorie der Materie dem Druck 
gleich ist. Nun ist die Zahl der Teilchen bei den iibliehen Konzentrationen 
reeht klein, da diese alls einer Vielzahl von Molekiilen bestehen. Dement
sprechend wird aueh cler eigentliche osmotische Druck auBerst gering sein. Eine 
tTberschlagsrechnung mag dieses kurz darlegen. Da ein Mol einer Substanz in 
Wasser ge16st den osmotischen Druck von 22,4 Atm. (pro Liter) bewirkt, ware 
der entsprechende Druck des KRl-YTSchen As2S3-Sol 2· 2 X 10 -7 Atm. Das 
Erorterte gilt naturgemal3 auch fiir aIle MeBverfahren, die sich direkt yom 
osmotischen Druck ableikn (Dampfdruekveranderung, Siedepunktserhohung, 
Gefrierpunktserniedrigung)_ Die Gestalt der Teilehen ist ohne Bedeutung, des
gleichen ihre Struktur lind ihr ehemisehes Verhalten. Das letztgenannte Moment 
spielt im Zusammenhang mit den elektrisehen Zustanden an den respektiven 
Grenzflaehen wiedcrum dann cine Rolle, wenn sieh, wie bei hoheren Konzen
trationen, ein Aufeinandenvirken der Teilehen und damit eine Abweiehung 
von den ideaJen Gleiehungen einstellt. Rier entspricht wahrscheinlich wieder, 
wie schon oben ausgefiihrt, einer chemisch besonderen Substanz, eine besondere 
AdsorptionsgroBe (Ad"orptionspotential), diesem wieder besondere Ladungs
verhaltnisse, woraUfl wieder fiir den Doppelsehiehtcharakter Besonderheiten sich 
ergeben, die dann eben in den Kraften zwischen den Teilchen offenbar werden. 
Rier werden dann wieder im AllschluB an PERRIN und COSTANTIN die idealen 
Gleichungen zu verlassen und als weitere Annaherung der VAN DER W AALsehe 
Zustand einzufiihren ,Will. 

Bei allen genannten osmotisehen Erseheinungen ist die Rolle des Dispersions
mittels von ganz besonderer Bedeutung. Es wurde gezeigt, daB man dabei 
unterseheiden muG die Rolle der Eigenmolekiile von der der im eigentliehen 
Kontinuum gelosten Stoffe ("Fremdstoffe"). Bei einer groBen Reihe kolloider 
Systeme, vorwiegend hei den kleinteiligen, ionendispersen werden die Eigen
molekiile des WasRerR dureh starke Rydratation wirksam. Solehe hydrophilen 
Systeme zeigen prillzipiell keine starken Abweiehungen von den bisher genannten 
Rydrophoben. Alleh hei ihnen ist die Teilehenzahl gering (Konzentration 
"'-.- 10 - 4 m), dem cntsprcehen a tleh die Effekte1). Der osmotisehe Druck ist 
hier gut meBbar2 ), \Venn allch gering. In jcner 1 proz. Gelatine16sung wiirde er 
·:>...·2·2 X 10- 3 Atm. betragen. Dic Anwendung der Methoden, die sich von 
dem osmotiRehen Druck ableiten, auf solche hydrophilen Systeme ist von wenig 
Erfolg begleitet, da dicse Methoden Zll uncmpfindlich sind. 

1) 'Venn Hie allch nicht aUR vielen Molekeln ihre Micellen aufbauen, so sind dennoeh 
ihre Molekulargewichte groll, so dall dennoeh die Teilchenzahl nicht der der echten Ioncn
losungen gleichkommt, zumal ihre Loslichkeit an sich klein zn sein pflegt. 

2) McBAIN hat bei seinen Untersuchungen iiber die Seifen aus der Kombination einer 
modifizierten osmotisehen Druckmessung mit Leitfahigkeitsmessungen sehr wertvolle, 
fundamentalc Aufschhisse tiher dic cigenartige Natur diescr Korperklasse crhalten konnen. 
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Die "Fremdstoffe" des Kontinuums aber sind es vor aHem, die bei der 
praktischen Bestimmung der eben erorterten osmotischen GroBen von wesent
lichem EinfluB sein konnen. Es wurde auf der einen Seite gezeigt, daB siimtliche 
gelosten Teilchen ohne Unterschied bei der osmotischen Methode wirksam sind, 
daB jedes einzelne seinen Beitrag zur GroBe des Druckes liefert. Es wurde weiter
hin eingehend erortert, welche Mengen an Elektrolyt bzw. anderem Fremdstoff 
im Wasser als Dispersionsmittel ge16st ist bzw. sein kann, ja oft notwendig 
ge16st sein muB, wenn das Sol iiberhaupt bestandig sein soIl. Mit Riicksicht 
auf dieses Moment wird es kaum moglich sein, ganzlich einwandfreie Bestim
mungen des osmotischen Druckes an KoHoiden vorzunehmen. Man wird sie 
auch stets als mehr oder weniger - je nach Sorgfalt der Vorbehandlung -
angenaherte Werte betrachten miissen, deren Weiterverwertung zur Bestimmung 
daraus abgeleiteter GraBen nur mit auBerster Vorsicht geschehen kann und darf. 
Man muB sich dabei auch klar sein, dan selbst ein vorangegangenes Reinigungs
verfahren unter Umstanden schon ein anderes System geschaffen haben kann. 
Daher ergeben denn auch die aus dem osmotischen Druck weiterhin abgeleiteten 
bzw. errechneten GroBen, wie Molekulargewicht usw. recht betrachtliche 
Schwankungen. 

Es lieBe sich allerdings nun geltend machen, daB ja gerade die Erkenntnis 
yom Wesen des osmotischen Druckes auch die Moglichkeit an die Hand gibt, 
das Verfahren zu prazisieren. 1st doch nach den obigen Auseinandersetzungen 
nur dasjenige unter den gelosten Teilchen auch osmotisch wirksam, das nicht 
durch die Membran hindurchzutreten vermag. WeiB man daher, welche Teilchen 
auBerdem noch ge16st sind, so fiele es nicht schwer, eine osmotische Membran 
zu finden, die undurchlassig allein in bezug auf die doch stets betrachtlich groBeren 
eigentlichen Kolloidteilchen ist. Dieser Weg ist praktisch nicht immer gangbar. 
Ganz abgesehen von dem oben erwahnten Umstand, daB eben nicht aIle Systeme 
eine mehr oder weniger vollstandige Entfernung ihrer "Fremdstoffe" vertragen, 
ist die Auswahl der Membran bei manchen doch recht schwer, vor aHem dort, 
wo, wie etwa bei den Kolloidelektrolyten, immer auch ein Teil echt ge16st ist, 
und in dieser Hinsicht wahrscheinlich ein Gleichgewichtszustand zwischen echt 
Gelostem und Kolloidem besteht. Es wiirde dann jedesmal fUr die herausdiffun
dierten Elektrolyten bzw. Molekiilen, ein entsprechender Anteil aus den Ionen
aggregaten in diesen Zustand wieder iibertreten und wieder diffusibel werden. 
Damit wiirde der Messung auch ein groBer Unsicherheitsfaktor beigegeben 
werden. Sodann ist hier aber das theoretische Bedenken ins Feld zu fUhren, 
daB der Kolloidelektrolyt einen entscheidenden EinfiuB hat auf die Art der 
Verteilung der Fremdelektrolyte und auch auf die der Wassermolekiile. DONNAN 
hat auf diesen Umstand zuerst hingewiesen und seine Betrachtungen haben 
sich von fundamentaler Wichtigkeit erwiesen. DaB auch die Messung des osmo
tischen Druckes eines Soles gegen die durch Ultrafiltration gewonnene inter
miceIlare Fliissigkeit Fehler zeitigt, braucht kaum besonders erortert zu werden. 

e) Ziihigkeit und Flie/3elastizitiit. 
Bei Betrachtung dieser mehr hydrodynamischen Eigenschaften der kolloiden 

Systeme muB zunachst im Auge behalten werden, urn welche Elementarvorgange 
es sich hierbei handelt. Als Zahigkeit oder innere Reibung bezeichnet man die
jenige Kraft, die man aufwenden muB, urn die Querschnittseinheit der betrachteten 
Fliissigkeit mit der Geschwindigkeit 1 em/sec gegen die gleiche Einheit zu ver
schieben, die sich in der Entfernungvon 1 em befindet, d. h. es handelt sich 
darum, die Krafte zu iiberwinden, die die Molekiile des gelosten Korpers bei der 
Verse hie bung sowohl an den Molekiilen des Kontinuums erfahren, als auch 
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an den anderen gleichartigen. Diese Kraft ist (s. oben S.164, Anm. 1) pro
portional der Geschwindigkeit der Bewegung und ihr entgegengesetzt gerichtet. 
Fur sie gilt die Beziehung: 

d2 r dr 
m------ = -k--. 

d t2 dt 
(62) 

Dort, wo diese allein gultig ist, spricht man von Zahigkeit oder innerer Reibung. 
Man kann nun so viel sagen, daB fur sehr kleine Konzentrationen an disperser 
Phase zwischen der inneren Reibung des reinen Dispersionsmittels und der des 
Soles wahrscheinlich eine lineare Beziehung bestehen wird. Auf Grund einer 
EINSTEINschen Ableitung besteht ein Grenzgesetz. Hat die disperse Phase das 
Gesamtvolumen cp und besteht diese aus starren, nicht dissoziierenden Kugeln, 
ist ferner dieses Gesamtvolumen sehr klein gegen das Flussigkeitsvolumen, d. h. 
ist der Radius jener Kugeln sehr klein gegen den mittleren Abstand zweier Kugeln, 
so findet sich auf Grund eingehender hydrodynamischer Analyse der hier statt
findenden Flussigkeitsbewegungen fur die innere Reibung der Losung 'fJ. die 
Beziehung 

178 = 'fJo(l + 2·5 cp), (63) 

wobei 'fJo die innere Reibung des reinen Dispersionsmittels darstellt. Bei der An
wendung dieser Gleichung ist naturgemaB auf die gemachten Voraussetzungen zu 
achten. Diese Gleichung zeigt merkwurdigerweise, daB es - im Gultigkeitsbereich 
der Ableitung - nur auf das Gesamtvolumen der verteilten Substanz ankommt, 
nicht aber darauf, ob dieses Volumen in viele kleine oder wenig groBe Teile 
zerfallen ist, noch welches die Gestalt oder die chemische Eigenart der Teilchen 
ist. Ohne Bedeutung sind auch die Grenzflachenverhaltnisse, d. h. Gleichung (63) 
tragt den Charakter eines Grenzgesetzes. Der lineare Anstieg ist zwar noch bei 
etwas hoheren Konzentrationen vorhanden, der Zahlenfaktor indessen andert 
sich, er wird groBer. Bei weiterem Anstieg der Konzentration erhalt man aber 
eine Kurve hoherer Ordnung. Die innere Reibung wachst starker als es der 
Zunahme an Volumen der dispersen Phase entspricht. An der 'fJs·c-Kurve tritt 
eine dementsprechende Krummung auf. 

Sobald man aber zu solchen kolloiden Systemen ubergeht, wo das Dispersions
mittel, also Wasser, sich an der Micellenstruktur beteiligt, also bei den hydro
philen Solen, werden die Verhaltnisse andere. Schon dort, wo die Hydratation 
noch gar nicht in extremem MaBe vorhanden ist, etwa beim Schwefelsol, ist die 
EINSTEINsche Beziehung (63) nicht mehr anwendbar, selbst nicht bei kleinen 
Konzentrationen. Hierbei ergibt sich, daB, von der Gestalt der Teilchen ganz 
abgesehen, die TeilchengroBe des dispergierten Volumens nicht mehr ohne Be
deutung ist; denn kleinere Aggregate ergeben eine groBere Zahigkeit als groBere 
bei gleichem Gesamtvolumen an verteilter Substanz. So ist also auch fUr diese 
Systeme die EINSTEINsche Gleichung ein Grenzgesetz. Berucksichtigt man 
die Voraussetzungen, von denen die Ableitung jener Gleichung ausgeht, so wird 
man sich uber ihren beschrankten Giiltigkeitsbereich nicht wundern durfen. 
Die Hydratation der Micelle andert das Bild des Systems, sowohl hinsichtlich 
seiner Starrheit, als auch hinsichtlich der GroBe seiner Teilchen, als auch hin
sichtlich des Verhaltnisses der Teilchenabstande zum Teilchenradius. So findet 
man hier auch bei kleineren Konzentrationen bereits hohere Zahigkeiten. Bei 
Anwachsen der Konzentration zeigt die innere Reibung hydrophiler Systeme 
eine sehr starke Zunahme, so daB sehr bald stark viscose Losungen resultieren. 

Es bleibt also fur die Beziehung (63) ein sehr enger Gultigkeitsbereich, nam
Hch fur hydrophobe Kolloide in verdunntesten Konzentrationen. Fur die ubHchen 
Gebiete aber muBte eine andere Beziehung gesucht werden. In ihr muBten 
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sich die Variablen finden, die sonst ein kolloides System charakterisieren. Zu
nachst spielte die Gestalt des dispergierten Teilchens eine untergeordnete Rolle 
insofern, als man allein mit kugeligen Teilchen rechnete. (Es wird sich aber 
weiter unten die Gestalt als von besonderem, wenn auch anders geartetem Ein
fluB erweisen.) 

Zunachst ist einzusehen, daB bei Bewegung der dispersen Teilchen gegen 
das reine Dispersionsmittel bei einigermaBen ausgedehnter Grenzflache diese 
sich von besonderem EinfluB erweisen muB. Dieser wichtige Umstand konnte 
nur im Grenzfalle bedeutungslos werden. Die chemische Natur der Micelle 
tritt wieder insofern in Erscheinung, als sie das Adsorptionspotential und somit 
die Grenzflachenladung beeinfluBt. Je ausgedehnter nun die Grenzflache sein 
wird, d. h. je kleinere Teilchen bei sonst konstantem Volumen an disperser 
Phase vorliegen, desto einfluBreicher wird sich diese Ladung erweisen. Dieses 
geschieht etwa so: dem Teilchen wird bei seiner Bewegung durch das Kon
tinuum seine Doppelschicht zerrissen; denn nach den Darlegungen im ersten 
Abschnitt haftet ja die eine Belegung der Doppelschicht unverriickbar am 
Teilchen, die andere dagegen gehOrt der Fliissigkeit an, zwischen beiden ist 
Trennung moglich. Dieses ZerreiBen erfordert aber einen Aufwand an mecha
nischer Arbeit, die wieder als Erhohung der Viscositat erscheint. Je groBer nun 
die Grenzflache gegen das Medium ist, um so groBer muB diese Arbeit sein. Daher 
die obengenannte und auch beobachtete Art der Abhangigkeit vom Teilchen
radius. Die Grenzflachenladung macht sich aber bemerkbar durch den Potential
sprung, den sie der festhaftenden Fliissigkeitshaut des Teilchens gegen die Fliissig
keit selbst verleiht. Die GroBe dieses Potentialsprunges, des C-Potentialsprunges, 
hangt aber noch ab von der Natur des Dispersionsmittels und zwar sowohl 
von der seiner Eigenmolekiile, als auch von seinem Gehalt an "Fremdstoffen", 
vorab Elektrolyten. Die letztgenannten beeinflussen noch direkt die GroBe 
des C-Potentialsprunges durch Anderung der Doppelschichtdicke, wahrend die 
Eigenmolekiile ihren EinfluB durch die GroBe der Dielektrizitatskonstante D 
kundgeben. Es wird auch die spezifische Leitfahigkeit u des Mediums von Be
deutung werden miissen. So wird also kleiner spezifischer Leitfahigkeit und 
kleinem Teilchenradius bei hohem C-Potentialsprung eine hohe Viscositat ent
sprechen. SMOLUCHOWSKI hat auf Grundlage derartiger Uberlegungen einen 
quantitativen Ausdruck fUr die innere Reibung 1}8 eines kolloiden Systems 
gefunden, der gewissermaBen eine Erweiterung der EINSTEINSchen Beziehung (63) 
darstellt. Er fand fUr die innere Reibung eines Soles 1}8 den Ausdruck 

1}8 = 1}0 { I + 2·5 T [ 1 + u:o r (~:;rJ}' (64) 

wo 1}0 die innere Reibung des Dispersionsmittels bedeutet, T das Volumen der 
dispersen Phase, D die Dielektrizitatskonstante des Dispersionsmittels, u dessen 
spezifische Leitfahigkeit, r den Teilchenradius, C den elektrokinetischen Potential
sprung des Teilchens. Eine eingehende Untersuchung iiber die Zahigkeit von 
Solen unter Zugrundelegung dieser Beziehung steht noch aus, wie iiberhaupt 
im Gebiet der Frage der inneren Reibung nicht nur von Kolloiden, sondern 
ebensosehr im Bereich der reinen Fliissigkeiten in theoretischer wie auch prak
tischer Beziehung die Verhaltnisse noch weitgehend ungeklart sind. Es ist dem
gemaB nicht zu verwundern, daB der EinfluB der Teilchenform bisher in diesem 
Zusammenhange noch nicht exakt diskutiert werden kann. 

Die kolloiden Systeme zeigen aber weiterhin eine Eigenschaft, die ihr Ver
halten komplizierter macht, und die, schon eine ziemliche Reihe von Jahren 
bekannt, in neuerer Zeit im Zusammenhang mit anderen Erscheinungen zu be-
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sonderer Bedeutung gelangt ist. Bei gewissen Systemen scheint auBer der soeben 
skizzierten Kraftwirkung zwischen den dispergierten Teilchen und dem Medium, 
die der Geschwin(l/:gkeit proportional und ihr cntgegengerichtet ist, noch eine 
weitere zu bestehen, die zwischen den Teilchen selbst oder zwischen ihnen und 
den MolckUlen des Mediums oder zwischen den dreien wirkt. Sie gibt sich in 
ihren Erscheinungen als eine Art elastischer Kraft zu erkennen. Sucht man z. B. 
ein Tcilchen in eillelll s01chen Medium Ulll ein kleines Stuck aus der Ruhelage 
zu cntfernen, so wirkt diesel' Fortbewegung eine zurucktreibende Kraft entgegen. 
Bis zu einer gewissen Grt'nze, der Elastizitatsgrenze, scheint die zurucktreibende 
Kraft um so gro13er Zll werden, je groBer del' Tei1chenabstand wird. Die Er
scheinung, der derartige Krafte wahrscheinlich zugrunde liegen, bezeichnet man, 
aIR FliefJelastizitat, da sich die elastischen Krafte beim FlieBen bemerkbar machen 
(s. oben S. 164). Die beiden genannten Kraftarten konnen selbstverstandlich 
nebeneinander vorkommen, douh ist es auch moglich, sie zu sondern. Man 
kommt praktisch Zll der Wirkung del' inneren Reibung allein, sob aId man sehr 
groBe Gesuhwindigkeitell benutzt, etwa beim FlieBen odeI' beim Rotierenlassen 
der Flussigkeit. DlLlln winl die Kraft, die auf die lJberwindung del' FlieBelastizitat 
anzurechnen ist, verschwindend klein. Wenn man dagegen zwei Teilchen sehr 
langsam voneinander fortbewegt, dann treten wiederum in den Vordergrund 
die soeben gesehilderten elastischen Krafte. Dieses zeigt sich denn auch bei 
den ublichen Mel3wrfahren. Bei kleinen aufgewendeten Drucken, AusfluB
geschwindigkeiten, Sehllbgeschwindigkeiten zeigen sich die elastischen Krafte, 
bei groBen allein die del' inneren Reibung. Dem entsprieht, daB, wenn man 
von groBen Sehergetich windigkeiten etwa stetig zu kleinen ubergeht, man im Be
reich jener einen linearen Kurvenverlmlf bekommt, namlich die innere Reibung 
in Abhangigkeit \'on einer jener genannten GraBen, wahrend im letztgenannten 
Bereich durch dati Auftreten del' dastisuhen Krafte die Kurve eine Krummung 
erlangV). Daraus ergiht Rich sofort, daB MeBmethoden, die eine derartige Varia,
tion del' Bedingungen nicht gm;tattell, llur in solchen Fallen Ergebnisse von 
exaktem Sinn haben konnen, wo festgestellt ist, dan elastische Krafte nicht wirk
sam sind. Nun Kei abel' ausdrueklich darauf hingewiesen, daB in theoretischer 
Beziehung dieses Gebiet noch absolutungeklart ist bzw. noch weit unklarer als 
das erstgenannte. Die socben angestellten Betrachtungen haben allein den 
Wert von Plausibilitiitsbetrachtungen. VOl' allen Dingen sind die experiment ellen 
Tatsachen noch nicht mhlreich und einwandfrei genug, daB es bereits moglich 
wiire, clurch sie hind urchzuschauen. 

Die FlieBelafltizitat findet sich bei einer Reihe von kolloiden Systemen, 
\Venn anch nicht alkin bei den ausgesprochen hydrophilen, so doch bei denjenigen 
hydrophoben, die in del' einen odeI' anderen Eigenschaft zu den hydrophilen 
hinneigen, wie z. B. Y 205-S01, Eisenhydroxydsol, Benzopurpurin, Baumwoll
gelb, Chrysophenin US\\'. Sodann tritt diese Erseheinung bei einer groBen Reihl' 
von hydrophi1en System en auf, jedoch nieht bei allen. Die Seifen zeigen vor
wiegend F1ieBelastizitat, besonders Stearat und Palmitat, nicht abel' Oleat. Es 
\\'ird gewiG schon bemerkt worden sein, daB die Eigenschaft del' FlieBelastizitat 
tiieh merkwurdigerwei:;e besonders Husgepragt bei nichtkugeligen Systemen 
findet. Sie fehlt elm kugPligen keineswegs, ist sie doch bci del' Gelatine und anderen 
vorhanden. IndesRen ist sie nuc:h dann am ausgepragtesten, wenn man rec:ht 
konzentrierte Systeme verwendet. Das lant darauf sc:hlieBen, daB Struktur
bildung eine Rolle spiden konnte. Bei den meisten elastischen Solen sind lange 
Faden, Strauchwerke, Netze, Kniiule von Teilc:hen del' dispersen Phase, innig 

1) CewiB ist PH a11('h gpstattet \lU sagen, daB man in einen Bereich kommt, wo die innere 
Reibung abhangig win! von Schubgeschwindigkeit oder AusfluBdruck usw. 
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miteinander verwoben, vorhanden. Auch die Gelatine, der man fUr gewohnlich 
kugelige Teilchen zuschreibt, macht keine prinzipielle Ausnahme hiervon; denn 
erstens vermutet man bei ihr in groBeren Konzentrationen ebenfalls ein Gerust
werk, sodann aber ist ja bekannt, daB die Gelatine bei Rotation im KUNDTschen 
Apparat bei hinreichender Rotationsgeschwindigkeit eine Spannungsdoppel
brechung zeigt. Dieses weist darauf hin, daB eine Deformation der kugeligen 
Teilchen bei der Gelatine zumindest moglich ist. 

f) Die Oberfliichenspannung. 
Hier handelt es sich um die Frage, ob und in welcher Weise die disperse 

Phase die Oberflachenspannung des Wassers zu verandern vermag. Nach den 
Ausfuhrungen im ersten Abschnitt (S. 112ff.) wird eine solche Veranderung 
gegebenenfalls verknupft sein mussen mit Konzentrationsverschiebungen der 
dispersen Phase zwischen dem Innern des Dispersionsmittels und dessen Ober
flache entsprechend dem GIBBsschen Satze (23): 

aa _ RT 1 

Be - - f (c) r ). 
Sehr viele kolloide Systeme zeigen hier keine wesentliche Veranderung auf, z. B. 
Starke-, Kieselsaure-, Zinnsaure- und andere wie etwa die Metall- usw. Sole. 
Bei ihnen findet sich auch keine meBbare Anreicherung an der Oberflache. Viel
leicht ist die Arbeit zu groB, die erforderlich ware, derartige relativ groBe 
Aggregate in die Oberflache zu bringen, vielleicht kommen aber noch andere 
Umstande in Betracht, von denen hier nicht die Rede sein kann. Anders ge
stalten sich die Verhaltnisse, sobald man zu den kolloiden Systemen uber
geht, die, wie schon oft erwahnt, Verwandtschaft mit echten Losungen 
zeigen, zu den hydrophilen. Es handelt sich dabei um die Sole der Gelatine, 
des EiweiBes, des Saponins, der Seifen u. a. Sie erniedrigen die Ober
flachenspannung erheblich. Dabei ist auch ihre Anreicherung an der OberfHj,che 
uberaus deutlich erkennbar und feststellbar. Sie verlauft ganz gesetzmaBig. 
Dem entspricht auch das Verhalten dieser Systeme gegen feste Adsorbentien 
wie Kaolin, Kohle usw. Hier ist bei kleinen Konzentrationen die Adsorption 
so genau verfolgbar, daB sich mit ihnen gut die Adsorptionstherme aufnehmen 
laBt. Bei dem V organg der Adsorption faUt hier besonders die kleine Adsorptions
geschwindigkeit auf. Diese wird aber verstandlich, wenn man bedenkt, daB 
hier die relativ groBen Aggregate nur langsam aus der obersten Schicht in die 
Oberflache hineingeholt werden konnen. AuBerdem sind sie uberhaupt in raum
lich geringer Konzentration vorhanden. Es werden also, wenn die an die Ober
flache angrenzende Schicht verarmt ist, erst neue Teilchen nachdiffundieren 
mussen, und fUr gewohnlich ist die Diffusionsgeschwindigkeit dieser Teilchen 
auch geringer als die der ublichen capillaraktiven kleinen Molekiile. DemgemaB 
ist nun infolge der kleinen Adsorptionsgeschwindigkeit hier die Trennung von 
statischer und dynamischer Oberflachenspannung besser durchfUhrbar als bei 
den echten capillaraktiven Losungen. Es sei noch erwahnt, daB ganz entsprechend 
den Vorgangen bei echten Losungen von zwei geeigneten Arten dispergierter 
Teilchen dasjenige in starkerer Konzentration in der Oberflache erscheint, das 
fUr sich allein die Oberflachenspannung starker herabsetzt. 

Eine besondere Erscheinung bieten diese Systeme noch dar, namlich die 
starke Neigung zur Bildung von Oberfliichenhautchen. Diese konnen fUr gewohn-

1) Es wurde an dieser Stelle f(c) anstatt c gesetzt, da, sobald man iiber den idealen Kon
zentrationsbereich hinausgeht, jene einfache Beziehung nicht mehr zutrifft. Eine andere, bisher 
noch unbekannte Konzentrationsfunktion muB an ihre Stelle treten. Dieses sollt(c) andeuten. 
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lich nicht wieder unter den gleichen Umstanden in Losung gebracht werden. 
GewiB handelt es sich hier primar um einen Adsorptionsvorgang. Dabei kommen 
sich offenbar die adsorbierten Micellen infolge ihrer relativen GroBe so nahe, 
daB sich die Ionenatmospharen, selbst nach eventueller Deformierung, noch 
durchdringen1). Die anziehenden Krafte iiberwiegen, und die Teilchen finden 
sich zusammen. Ordnen sie sich dann allmahlich zu irgendeiner Struktur unter 
Verlust an potentieller Energie, so wird es sehr unwahrscheinlich werden, daB 
solche Teilchen ohne weiteres in demselben Medium auch wieder in Losung 
gehen werden. Die mechanische Festigkeit der Hautchen spricht hier fUr der
artige Vorgange. Bei EiweiBstoffen findet man ausgebildete Membranen. Die 
Anderungen in der Oberflachenspannung sind naturgemaB nur dann eindeutig 
auf Adsorption der dispersen Phase beziehbar, wenn eine Adsorption von Mole
killen ausgeschlossen ist, die im Dispersionsmittel als "Fremdstoffe" gelOst sind. 

g) Die Dickte. 
Die Dichte eines Sols wird naturgemaB abhangig sein von der Konzentration 

an disperser Phase sowie deren Eigendichte. J!ieses allein wird bei nicht zu groBen 
Konzentrationen der Fall sein. Es wurde nun oben gezeigt, daB die iiblichen 
kolloiden Systeme keineswegs als stark konzentriert anzusehen sind, vor allen 
Dingen nicht die hydrophoben. Daher wird eine lineare Beziehung zwischen 
den GroBen weitgehend anwendbar sein. So wird man fUr die Dichte bzw. das 
spezifische V olumen etwa so ansetzen: Vom spezifischen Volumen des reinen 
Dispersionsmittels (Wasser) Vo wird man abziehen miissen das Produkt aus Kon
zentration c der dispersen Phase und spezifischem Volumen des Wassers, ent
sprechend einer Anzahl verdrangter Molekiile der intermizellaren Fliissigkeit, 
an deren Stelle diejenigen der dispersen Phase treten. Man wird nunmehr dafUr 
das Produkt aus Konzentration der dispersen Phase und spezifischem Volumen 
der dispersen Phase v' hinzufUgen miissen. Fiir das spezifische Volumen des 
Soles Vs ergibt sich nunmehr 

Vs = Vo - voc + v'c = Vo - cLtv, (65) 

wo Lt v den Unterschied der spezifischen Volumina von disperser Phase und 
Dispersionsmittel bedeutet. Wie bereits erwahnt, bewahrt sich die Beziehung (65) 
im allgemeinen. Doch sind auch Abweichungen bekannt geworden, die auf 
die oft mangelhafte Kenntnis von v' zuriickgefUhTt wird. GroBere Abweichungen 
treten erst auf, sobald groBere Konzentrationen vorIiegen, sowie wenn die Be
ziehungen zwischen dispergierten Teilchen und dem Dispersionsmittel inniger 
werden, d. h. bei konzentrierten hydrophilen Solen. Bei niedrigen Konzen
trationen kommt man auch hier mit der obigen Gleichung (65) aus. Es werden 
aber schon bald die genannten Wechselwirkungen so kompliziert, daB die Ver
hiiltnisse sich uniibersehbar gestalten. 

3. Die elektrischen Erseheinungen. 
a) Vorbemerkungen. 

Diesem Kapitel sind die an Gewicht bedeutendsten Erscheinungen an 
kolloiden Systemen zuzuzahlen. Entsprechend der allgemeinen, gegenwartigen 

1) W 0 bei eine Deforma tion der Ionenatmospharen selbst bei kugeligen Teilchen besondere 
gegenseitige Kraftwirkungen entfalten wiirde. Liegen dagegen nichtkugelige Mizellen vor, 
so miissen nach den obigen Darlegungen die Miiglichkeiten fiir Strukturbildungen erst recht 
gegeben sein. Dabei ist noch nicht einmal in Rechnung gestellt, daB bei den hochkompli
zierten Stoffen auch Wirkungen von Atomgruppe zu Atomgruppe zweier Molekiile miig
lich ist. 
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Tendenz in der Physik sucht man auch hier vorwiegend die elektrische Deutung 
von Erscheinungen auf. Damit sind die physikalischen Erklarungsversuche in 
den Vordergrund gestellt. DaB dieses mit Vorliebe und soweit als moglich 
geschieht, hat seinen Grund in der relativen Einfachheit der physikalischen 
Deutungen sowie der relativ leichten Zuganglichkeit ihrer Nachpriifung. Das 
darf naturgemaB nicht dazu fiihren, sich der Annahme chemischer Vorgange 
bei Anderungen in kolloiden Systemen zu verschlieBen. Dementsprechend ist 
auch stets auf das Moment der chemischen Natur hingewiesen und Bedeutung 
gelegt worden. An jeder geeigneten Stelle wurde auch auf die chemischen Vor
gange an Oberflachen eingegangen. Oft genug werden dort, wo bis jetzt die 
physikalischen Vorstellungsmoglichkeiten versagten, chemische Reaktionen vor
liegen. Es darf aber nicht unbeachtet bleiben, wie schwer es ist, in diese Vorgange 
einzudringen, derartige Annahmen zu priifen. Aus diesem Grunde der geringeren 
Schwierigkeit wird, neb en anderen andersartigen Griinden, fiir Erklarungen der 
physikalische Weg bevorzugt. Es ist iibrigens hier nicht der Ort, zu erwagen, 
ob diese beiden Wege in ihrem Grunde Gegensatze sind, sich gegenseitig aus
schlieBen, - scheinen sie doch bei tieferer Betrachtungsweise eher ineinander
zugreifen. 

Die Grundlage fiir die elektrische Deutung bildet die Annahme der Doppel
schichtbildung. Ihr Zustandekommen ist eingehend erortert worden. Das an 
anderer Stelle Gesagte muB hier zugrunde gelegt werden. 

b) Das Gleichgewicht in kolloiden Systemen. 
In einem bestimmten Volumen eines Soles herrscht Gleichgewicht, wenn 

die disperse Phase darin eine ganz bestimmte Verteilung aufweist. Diejenige 
des Dispersionsmittels kann hierbei auBer Betracht bleiben. 1st das System 
verdilnnt genug, so muB die Zahl der in den respektiven Rohenschichten des 
Volumens angetroffenen Teilchen dem oben S. 97 ff. ausfiihrlich erorterten hypso
metrischen Gesetz gehorchen. Dieses bringt die Gleichung (8) bzw. (7) zum 
Ausdruck: 

4n(12o-e)gr'z N 

nz = noe 3RT bzw. In(nz) = 4n(eo - e)g· r3 x . N, 
no 3RT 

no ist die Teilchenzahl am Bpden des GefaBes, g die Schwerebeschleunigung, 
N die AVOGADROSche Zahl, T die Temperatur, R die Gaskonstante. Sie gibt 
an, von welchen GroBen die Verteilungsform in jenen Systemen abhangt. Es 
ist dieses der Dichteunterschied von Dispersionsmittel und disperser Phase 
(eo - e) (von denen die letztgenannte nicht immer exakt bestimmbar ist), 
die Rohe der Schicht x sowie der Teilchenradius r. 1st also Dichteunterschied 
und Teilchenradius bekannt, so kann fiir bestimmte Schichthohe angegeben 
werden, ob die vorgefundene Teilchenzahl nz dem Gleichgewicht entspricht. 
Man kann aber auch nach Eintritt des Gleichgewichts aus Teilchenzahl in be
stimmter Schichthohe nz den Teilchenradius berechnen. Rierbei ist auf die 
oft erwahnten Fehlerquellen zu achten. Die Verteilung hangt auf das engste 
mit der BRowNschen Bewegung zusammen. Daher ist es zunachst nicht ver
wunderlich, wenn man auch hier, wie in Gleichung (1) bzw. (2) bemerkt, daB 
weder der elektrokinetische Potentialsprung des einzelnen Teilchens noch die 
Teilchenform einen EinfluB auf die Stabilitat bzw. Verteilungsform ausiiben. 
Das Dunkelfeldbild gibt hierfiir vollkommene Bestatigung. 

Nun ist aber wiederholt darauf hingewiesen worden, daB die eben vermerkte 
GesetzmaBigkeit nur fiir ganz verdiinnte Systeme gilt, namlich fiir die, bei denen 
der ideale Zustand als zutreffend anerkennbar ist. Fiir grol3ere Konzentrationen 
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dagegen kommt man, wie S. 100 dargelegt worden ist, zu groBerer Annaherung, 
wenn man die VAN DER WAALssche Zustandsgleichung zugrunde legt. In ihr 
findet man ja die Aufeinanderwirkung der Teilchen mit berucksichtigt. Die 
Anziehung, die auf tritt, sobald zwei Molekule bzw. Teilchen in ihr gegenseitiges 
Feld gelangen, ist in der a-Konstanten, die gegenseitige AbstoBung im Augen
blick ihres ZusammenstoHes in der b-Konstanten enthalten. Diese letztgenannte 
ist gleich dem Vierfachen des Kernvolumens, das von den Molekulen bei dichter 
Packung eingenommen wird. AuBer der Aufeinanderwirkung ergibt sich, daB 
nunmehr auch das Eigenvolumen der Teilchen nicht mehr vernachlassigt werden 
kann. 

Mit diesen rein thermodynamischen Korrekturen ist naturlich nichts aus
gesagt uber das Zustandekommen einer Anziehung bzw. AbstoBung, sobald 
es sich nicht mehr um Molekule handelt. Fur den Fall der Kolloidteilchen muBte 
eben auseinandergesetzt werden, wie diese Erscheinungen kinetisch herzuleiten 
sind, mit welchem anschaulichen Inhalt man jene thermodynamischen GroBen 
zu erfullen hat. AlB Nachstliegender wird der Versuch unternommen werden 
mussen, diejenigen Vorstellungen, die bei allen anderen Deutungen kolloid
chemischer V organge sich fruchtbar erwiesen haben, auch hierher zu ubertragen. 
Zu den fundamentalsten Vorstellungen aber gehort die, daB das Kolloidteilchen 
mit einer Doppelschicht von Ladungen entgegengesetzten Vorzeichens in ganz 
bestimmter Weise umgeben ist. Diese Doppelschicht wird sich u. a. bemerkbar 
machen, wenn zwei Kolloidteilchen in unmittelbare Nahe kommen. Dabei 
konnen abstoBende und anziehende Krafte auftreten. Es wird von der gegen
seitigen Entfernung abhangen, welche von beiden vorliegt. Oben wurde aus
einandergesetzt, daJ3 bei den Versuchen von PERRIN und COSTANTIN sich experi
mentell das Uberwiegen abstofJender Krafte ergab (negative a-Konstante). Dieses 
wird verstandlich, sobald man bedenkt, daB die beiden gleichgeladenen auBeren 
Ionenhullen sich zunachst abstoBen werden. Damit wird der ZusammenstoB 
und somit auch der nachfolgende, wahrscheinliche Zusammenhalt der Teilchen 
verhindert. Damit kaml dann keine VergroBerung des Teilchens eintreten, 
die gegebenenfalls zu seiner mehr oder minder raschen Sedimentation fuhren 
wurde. Es zeigt sich also deutlich, daB fur das Kolloidteilchen die elektro
kinetische Doppelschicht als wesentliches Moment seiner Stabilitat angesehen 
werden muB. Die GroBe dieser Stabilitat hangt aber ab von dem Elektrolyt
gehalt des Dispersionsmittels. Sie ist am graBten, wenn destilliertes Wasser 
oder doch nur sehr geringe Elektrolytmengen vorhanden sind. Bei Steigerung 
sinkt sie, urn schlie13lich bei einer bestimmten Konzentration zur Koagulation 
(Flockung bzw. Farbumschlag) zu fiihren. Die im Dispersionsmittel vorhandenen 
Elektrolyte fiihren zu einer Entladung, der stabilisierenden Doppelschicht, oder 
aber, nach einer anderen Auffassung, zu ihrer fortschreitenden Verdunnung1 ). 

Auf jeden Fall ist hier der elektrokinetische Potentialsprung von Bedeutung. 
Es sei ausdrucklich bemerkt, daB, wie noch auseinandergesetzt werden wird, 
keineswegs allein Zusatz von Elektrolyten zur Koagulation kolloider Systeme 
fuhren, sondern daB dieses auch durch andere Mittel erfolgen kann. Nach der 
Entladung der Teilchen2) bzw. dem Absinken oder Verschwinden seines C -Potential
sprunges werden die bis dahin durch die Doppelschicht verhinderten Zusammen
stoBe der einander relativ nahen Teilchen belie big oft erfolgen konnen. Es werden 
sich zusammenhaltende groBere Teilchen (Sekundar- usw. Teilchen) bilden, 

1) Es nimmt niimlich, wie oben S. 134 dargelegt und auch aus (48) hervorgeht, die 
Dicke der Doppelschicht mit steigender Konzentration abo 

2) Die eben durch AdRorption von entgegengesetzt geladenen lonen aus dem Dispersions
mittel geschieht. 

12* 
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deren Volumen schlieBlich ein derartiges geworden ist, daB eine rasche Sedi
mentation erfolgt. Es geht hieraus klar hervor, welches also die Wirkung der 
zugefUgten koagulierenden Stoffe ist. Es wird nicht die BRowNsche Bewegung 
als solche verandert. Vielmehr werden allein durch Aufheben der Behinderung 
des TeilchenzusammenstoBes infolge Entladung der Doppelschicht bzw. ihrer 
weitgehenden Verdiinnung die Bedingungen fiir VergroBerung der Teilchen 
geschaffen. Die Geschwindigkeit, mit der dann die Sedimentation erfolgt, be
zeichnet man als Koagulationsgeschwindigkeit. 

Wie sind nun diese kinetischen VorsteUungen auf das Verhalten bei stark 
verdiinnten Systemen zu iibertragen? Dort erwies sich ja Doppelschicht und 
Elektrolytgehalt des Dispersionsmittels theoretisch als irrelevant fiir die Be
standigkeit. Damit stimmen auch Versuche von SVEDBERG iiberein, nach denen 
bei ganz verdiinnten Systemen die BROWNsche Bewegung nach Elektrolytzu
gabe gar keine Veranderung zeigte bzw., genauer gesagt, keine Teilchenvergrobe
rung bemerkbar war. Rier liegen die Dinge offenbar folgendermaBen. Bei 
hinreichend kleinen Teilchen ist die Entfernung zwischen ihnen auBerordentlich 
groB. Rier ist also die Wahrscheinlichkeit des ZusammenstoBes zweier Teilchen 
sehr gering. Der EinfluB der Doppelschicht kann sich aber allein erst dann 
bemerkbar machen, wenn, wie oben auseinandergesetzt, die Teilchen in groBe 
gegenseitige Nahe kommen. Finden nun aber infolge der sehr groBen freien 
Weglangen so gut wie gar keine ZusammenstoBe statt, so wird es auch gleich
giiltig sein, ob eine Doppelschicht vorhanden ist oder nicht. Mit anderen Worten: 
das Teilchen wird naturgemaB seine Doppelschicht behalten, wenn man es von 
den Nachbarteilchen weit fortriickt, d. h. bei der Verdiinnung. Es ist kein 
Grund vorhanden, warum bei sachgemaBer Verdiinnung des Soles die Doppel
schicht verschwinden soUte. Sie ist also auch hier wohl vorhanden. Sie kann 
aber ihren EinfluB nicht geltend machen, da ja keine ZusammenstoBe sich er
eignen. So kommt es auch, daB hier Elektrolytzusatze keine Veranderungen 
an dem Dunkelfeldbilde des Soles hervorrufen. Die Teilchen bleiben auch nach 
der Entladung bzw. nach auBerster Verdiinnung der Doppelschicht zufolge ihrer 
geringen GroBe stabil. Daher also die Unabhangigkeit yom C-Potentialsprung. 

In der Regel hat man es aber nicht mit so weitgehend verdiinnten 
Systemen zu tun. Allerdings ist oben bemerkt worden, daB die iiblichen hydro
phoben Sole, vor allem die der Metalle, auch noch nicht - hinsichtlich des Sedi
mentationsgleichgewichtes - in dem COSTANTINschen Bereich liegen, wo die 
TeilchenabstoBung sich bei der Verteilung bemerkbar macht. Dagegen sind 
die iiblichen Systeme wohl in einem Konzentrationsbereich, wo die gegenseitige 
AbstoBung - infolge der Doppelschicht - dadurch bemerkbar wird, daB die 
Zahl der ZusammenstoBe groB genug ist, urn gegebenenfalls bei Elektrolytzugabe 
eine Koagulation zu bewirken. Es zeigt also die Koagulationsfahigkeit die 
zwischen Teilchen vorwaltenden abstoBenden Krafte noch friiher an als die 
Sedimentation nach PERRIN-COSTANTIN. 

Der EinfluB der Gestalt der Teilchen auf diese Dinge ist von ganz besonderem 
Interesse und auch von ganz besonderer Bedeutung. Dabei steht im Vordergrunde 
das Verhalten von Systemen mit stab chen- bzw. plattchenformigen Aggregaten. 
Es wurde oben des ofteren auseinandergcsetzt, inwiefern derartige Anisodiametrie 
fur besondere Anordnungen in Betracht kommt. So wurde erortert, daB auch 
bei der Doppelschichtbildung um solche Teilchen eine gewisse Polaritat auftritt. 
Es wurde weiter dargelegt, wie derartige elektrisch-polare Gebilde eine poten
tielle Energie aufeinander besitzen. Damit sind aber grundsatzlich die Voraus
setzungen fUr eine Strukturbildung gegeben, da ja solche Anordnungen begiinstigt 
werden, bei denen die gegenseitige potentielle Energie zu cinem Minimum gelangen 
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kann. Bei kugeligen Teilchen, von denen die bisherigen Erorterungen aUein 
handelten, faUt diese Moglichkeit fur gewohnlich 1) aus Symmetriegrunden fort. 
Bei nichtkugeligen Teilchen dagegen muBten sie vorhanden sein und sind auch 
in recht weitgehendem Mal3e nachgewiesen worden 2). 

Kommt man zu den Kolloidelektrolyten oder zu den molekular- bzw. ionen
dh;persen Rystemen, so treten wiederum die Erscheinungen in den Vordergrund, 
die die Beziehungen diesel' Role zu den echten 10nenlOsungen erkennen lassen, 
d. h. die innige Verhindllng mit den Molekiilen des Dispersionsmittels, die Hydra
tation. So wie bei den echten IonenlOsungen ein groBeres MaB von Hydratation 
eine groBere L6slichkpit hedingt, so wirel hier im Gebiet des Kolloiden der starken 
Hydratation eine grbBerp Stabilitat entsprechen. KRUYT und auch Woo PAULI 
haben in sehOnen Arbeiten dargelegt, wie hier, bei den hydrophilen KoUoiden, 
neben dem C-Potentialspfllug. del' bei den hydrophoben Solen aUein stabilisiert, 
die starke Wasserhiillp ai!, weiterel-1 Htabilisierungsmoment hinzutritt. Bei Be
antwortung der Frage, warmll hei hydratisierten MiceUen die erhohte Bestandig
keit resultiert, konnte man wiederum daran denken, daB der ZusammenstoB 
del' Teilchen hier pine Behinderung dadurch erfahrt, daB die hydratisierenden 
Wasserdipole so angeordnet sind, daB del' negative bzw. positive Pol nach auBen 
ragt, je nach dem Ladungssinn del' Micelle selbst. Von den nach auBen gerichteten 
gleichnamigen Polen del' Wasserdipole wird ebenfaUs eine gegenseitige AbstoBung 
derartiger Mizellen erfolgen, wenn sic in gegenseitige Nahe kommen. Nach 
KRUYTS Darlegungen iKt also die hydrophile Micelle in zweifacher Weise stabili
siert. Sie besitzt Rowohl den ~-Potentialsprung del' hydrophoben als auch dazu 
noch die Hydratation. Fiir <liesen Rtandpunkt vermochte er eine ganze Reihe 
von Beweisen heizuhringpn. Er konnte pin Sol entladen, es koagulierte aber nicht. 
Fuhl'te er jetzt ein dehydratisierendes Mittel hinzu (Alkohol, Tannin), so trat 
Flockung auf. Hand ill Hand damit ging die vorauszusehende notwendige 
Anderung del' Viscositat in zutreffender Weise. Es trat umgekehrt keine Koagula
tion auf, wenn allpin jener Dehydratisator zugefUgt wurde. Jetzt abel' geniigten 
kleine Elektrolytmengen zur Flockung, genau wie bei hydrophoben Systemen. 
Fugte man dagegen auffallend groBe Elektrolytmengen hinzu, so trat wiederum 
Koagulation auf. Diese wirkten zllnachst entladend bzw. verdiinnend auf die 
Doppelschicht, abel' zugleich auch wassel'entziehend. Die Tanninwirkung ist 
insofern von del' des Alkohols verschieden, als jenes schon in recht kleinen Mengen 
das zul' Untersuchung bcnutzte Agarsol hydrophob machte. Dieses Verhalten 
konnte KRUYT dadul'ch erklaren, daB er die obenerwahnten LANGMUIRschen 
Ideen von hydrophilen ltnd hydrophoben Atomgruppen in groBen Molekiilen 
zur Anwendung hrachtp. Bei den kleinen Tanninmengen tritt vorzugsweiso 
starke Adsorption auf. Dabei wurden die hydrophilen Gl'uppen des Tannins 
del' Mizelle zugekehl't, die hydrophoben ragen nach auBen. Beim Alkohol 
dagegen handelt es sich hOchstwahrscheinlich um eine grobe Massenwirkung. 
Auch fUr andere Eiweil3korper hat sich bis jetzt diese Erklarungsweise mit del' 
einen odeI' anderen leichten Modifikation bestatigt. So fUr Albumin3 ), Casein, 
Schwefelsol und andpl'en. 

1) Dagegen sei auf das Beispiel der Gelatine hingewiesen (S. 176). 
2) Siehe dazu ZOCHER: Zeitschr. f. allg. u. anorg. Chern. Bd.147, S.91. 1925; .JOCHIMS: 

Kolloid-Zeitschr. Bd.41, S.215. 1927; ZOCHER U. JAKOBSOHN: Ebenda Bd.41, S.220. 1927. 
3) R. FURTH u. Mitarbeiter konnten in interessanten Arbeiten unter Weiterfiihrung 

dieser Gedankengange zeigen, daB in kleinen Mengen die Alkohole ebenfalls gemaB ihrem 
Dipolmoment wirken. Dabei zeigte sich, daB in dem MaBe, in dem man in homologer Reihe 
bei Alkoholen aufstieg, der Effekt sich verringerte. (Lit. S. bei R. FURTH U. PECHHOLD: 
Kolloid-Zeitschr. Bd.37, R. 193. 1926.) Siehe dazu auch ferner G. ETTISCH li. J. JOCillMR: 
Pfliigers Arch. f. d. ges. Ph;vsiol. Bd. 215. S. 675. 1927. 
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Bei der stets bemerkten Ahnlichkeit der Verhaltnisse bei hydrophilen 
Solen mit denen echter Ionen1osungen, ist es nicht zu verwundern, wenn der 
Gedanke auftauchte, die Frage der Bestandigkeit bzw. Flockung, yom Stand· 
punkt der reinen Loslichkeit bzw. Losungstheorie zu behandeln. Es kann hier 
nicht auf diese Dinge im einzelnen eingegangen werden. Indes muB im Zusammen· 
hang mit schon im ersten Abschnitt Erwahntem darauf hingewiesen werden, 
daB bei solchen Versuchen zunachst erst einmal Klarheit herrschen muB iiber 
den vorliegenden Zustand in den in Betracht kommenden Systemen. Von den 
reinen Ionen1osungen ist dieses in Annaherung der Fall bei den verdiinnten. 
Die Annaherung ist hier um so besser, je verdiinnter die Losungen sind. Bei 
ffi/lO-Losungen der starken Elektrolyte sind aber die Unsicherheiten schon erheb
lich. Nimmt man nun als obere Grenze m/lOo-Losung, so wird man auf ziemliche 
Ubereinstimmung treffen. Durch eine Arbeit von DEBYl<c und MACAULAyl) ist 
theoretisch wahrscheinlich gemacht worden, wie sich die Verhaltnisse unter ge
wissen, den unseren etwa angenahrten Umstanden verhalten. Dabei sind aber 
ganz bestimmte, recht einschrankende Voraussetzungen gemacht, von denen 
man keineswegs abgehen kann, wie: iiufJerst verdiinnte Losungen, Erniedrigung 
der Dielektrizitatskonstante durch den Nichtelektrolyten, vollkommener Nicht
elektrolyt u. a. m. Es erscheint auBerst fraglich, ob diese Voraussetzungen in 
speziellen Fallen auf hydrophile Kolloide anwendbar sind. Fiir konzentriertere 
Losungen, etwa milO an Elektrolyt, konnen dagegen die dargelegten Gesichts
punkte keineswegs Anwendung finden, da hier, wie schon gesagt, die Vorstellung 
yom Wesen der starken Elektrolyte bzw. ihrem Verhalten in quantitativer und 
vielleicht auch qualitativer Beziehung unzutreffend zu werden beginnen. 

Mit KRUYTS Theorie ist auch der TemperatureinfluB auf die hydrophilen 
Systeme erklarbar. Es ergab sich bei einen Tanninversuchen, daB entsprechend 
dem Riickgang der Adsorption bei Temperaturzunahme eine Rehydratation 
des Agarsoles eintrat, da ja das Tannin von den Agarmicellen absorbiert worden 
war. Beim Gefrieren von EiweiB und anderen Solen beobachtet man dagegen 
fUr gewohnlich eine weitmaschige Aus£lockung. 

c) Das Verhalten im elektrischen Felde. 
Es sei nunmehr die Frage behandelt, welche Erscheinungen die kolloiden 

Systeme im elektrischen Felde darbieten. Die prinzipiellen Erorterungen hierzu 
sind bereits im Abschnitt iiber Elektrokinetik (s. oben S. 125f£.) gegeben. Sie 
dienen den folgenden speziellen Betrachtungen als Grundlage. Gleichfalls das, 
was im Abschnitt iiber die Grenzflachen gesagt wurde. Hier sei der Fall erortert, 
der von wesentlichster Bedeutung ist. Es liege ein kolloides System vor mit 
festen Grenzen fUr Wasser. Innerhalb dieser Grenzen jedoch konnen im elek
trischen Feld sowohl die Teilchen als auch Elektrolyte wandern. Geht man von 
einem elektrolytfreien Metallsol oder einem Mastixsol aus, so werden die Teilchen 
durch Angreifen des Feldes an den Ionen der unverschieblichen Fliissigkeits. 
schicht in der einen Richtung fortgefiihrt, die Ionenschale in der nachstfolgenden 
Wasserschicht nach der entgegengesetzten. Dabei werden dann die zwischen 
den Ionen sich befindenden Wassermolekiile mitgenommen. Man sagt dann, 
das Wasser geht zum einen Pol des Feldes, die Teilchen zum anderen. Je nachdem 
ist nun der Ladungssinn von Teilchen und von Wasser. Die GroBe dieser kata· 
phoretischen Wanderungsgeschwindigkeit u ist nach Gleichung (51) 

D·r,g·, u=K---, 
'YJ 

1) DEBYE U. MACAULAY: Physikal. Zeitschr. Bd.26 (1), S.22. 1925. 
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wo D die Dielektrizitatskonstante des Mediums ist, @die Feldstarke, ~ der elektro
kinetische Potentialsprung, 'YJ die innere Reibung des Mediums. Legt man kugelige 

1 
Teilchen zugrunde, so wird die Konstante K = 6 n. Uber diese Beziehung und 

ihre Giiltigkeit ist oben ausfiihrlich gesprochen worden, es sei hier darauf ver
wiesen. AuBerdem sei nur noch betont, daB diese Gleichung in der Annahme 
abgeleitet wurde, daB jenes, mit einer Doppelschicht begabte Kolloidteilchen 
sich in einem Kontinuum befindet, d. h. daB das Teilchen groB genug ist, 
gegen die Molekiile des Mediums, in dem es sich bewegt. Wie ein mit einer 
Doppelschicht versehenes Teilchen sich in einem Medium bewegen wiirde, 
das zu einem groBen Teile ebenfalls Aggregate mit Doppelschicht, aber von 
anderer chemischer Natur, besitzt, wie also ein fremdes Kolloidteilchen sich in 
einem anderen kolloiden System bewegen wiirde, ist eine vollig andere Frage. Aus 
o biger Gleichung geht hervor, daB die TeilchengroBe hier nicht von Bedeutung ist. 
Der EinfluB der Teilchengestalt ist ebenfalls oben ausfiihrlich behandelt worden. 
Es sei nur bemerkt, daB sich bei der Bewegung eines zylindrischen Teilchens 
durch ein reibendes Medium naturgemaB andere hydrodynamische Verhaltnisse 
als bei Bewegung cines kugeligen ergeben werden. Diesem Verhalten trug ja, 
wie erwahnt, das DEBYESche Untersuchungsergebnis Rechnung. Dieses besteht 

darin, daB fiir diesen Fall die Konstante in obiger Gleichung fiir Zylinder K = ~ 
4n 

wurde. Es braucht wohl kaum naher ausgefiihrt zu werden, daB stabchenfOrmige 
Teilchen im elektrischen Felde eine Ausrichtung erfahren werden. 

Bei Anlegen eines elektrischen Feldes an ein kolloides System macht sich 
noch eine weitere Erscheinung bemerkbar. Es fand ja eine Trennung von Ionen 
statt, bei der die des einen Vorzeichens an das Teilchen herangeholt wurden, 
die des anderen aber in der Fliissigkeit blieben. 1m elektrischen Felde wandern 
dann die auBere Ionenschicht bzw. die Teilchen zu den entsprechenden Polen. 
Es muG sich daher iiber die Kataphorese eine echte elektrolytische Leitfahigkeit 
lagern. Aus SMOLUCHOWsKIschen Darlegungen ergibt sich diese zu 

K = 4n v 1] r(r + b) u2 

,). N . (66) 

Hier bedeutet v die Teilchenzahl in ccm, 1] die innere Reibung, r den Teilchen
radius, b die Doppelschichtdicke, u die kataphoretische Wanderungsgeschwindig
keit im Felde von 1 Volt/em, N ist die AVOGADROSche Zahl. Diese echte Leit
fahigkeit hat man als allein durch die Anwesenheit der Kolloidteilchen hervor
gerufen zu betrachten. Zu ihrem Zustandekommen ist kein weiterer Vorgang 
usw. notwendig. Sie wiirde selbst im reinsten destillierten Wasser auftreten. 
In diesem Falle wiirde eine Trennung der Ionen des Wassers erfolgen. Die mit 
dem Wasser wandernden Ionen waren bei negativer Teilchenladung dann die 
H-Ionen. Eine eingehende experimentelle Priifung hat die Gleichung (66) noch 
nicht erfahren. Die in Betracht kommenden Leitfahigkeitswerte konnen natiir
lich nur von recht geringer GroBe sein. HEVESY hat gewisse Uberschlags
rechnungen angestellt; es ergaben sich Werte im Bereich von 10- 5 bis 10- 9 Q-I. 

Von dieser elektrolytischen Leitfahigkeit ist die zu unterscheiden, die 
durch "Fremdstoffe" im reinen Dispersionsmittel etwa bei Metallsolen entsteht. 
Es wurde ja bemerkt, daB sehr haufig von der Soldarstellung her Elektrolyte 
dart gegenwartig sind, ja, daB fiir manche Systeme solche Stoffe zu ihrer 
Stabilitat sich notwendig erweisen. Sie werden naturgemaB ebenfalls eine Leit
fahigkeit hervorrufen. Da diese, wenn auch nicht absolut erheblich, so doch 
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groBer sein wird als jene vorher besprochene Leitfahigkeit, so kann man, falls 
bei den iiblichen Metallsolen usw. Leitfahigkeit oberhalb von etwa 10-5 £)-1 

auftreten, diese mit ziemlicher Sicherheit auf Elektrolytbeimengungen im Dis
persionsmittel beziehen. Es ist also bei diesen Systemen jede praktisch nach
weisbare Leitfahigkeit auf "Verunreinigung" zuriickzufiihren. 

Fiir'manche hydrophoben Sole werden gewisse groBere Werte fiir die Leit
fahigkeit angegeben, als sie durch "verunreinigende" Fremdstoffe moglich waren. 
Es handeIt sich dabei um solche Systeme, die N eigung zur Dissoziation zeigen, 
d. h. solche, die den Kolloidelektrolyten naher kommen als die reinen Metall
sole. Dazu gehort ,das Eisenhydroxydsol, das Berlinerblausol u. a. Es ergeben 
sich aber hier fiir eine exakte Deutung eine ganze Reihe von Schwierigkeiten, 
so daB die hier vorherrschenden Verhaltnisse noch weitgehend der Klarung 
bediirfen. So ist z. B. gerade beim Eisenhydroxydsol aus den oft erorterten 
Griinden eine hOhere Leitfahigkeit zu erwarten. Es fehIt noch an der Moglich
keit einer exakten Trennung, was auf Fremdelektrolyte und welcher Anteil auf 
die dissoziierende disperse Phase zuriickzufiihren ist. 

Leitfahigkeit und Kataphorese werden nur dort reinlich trennbar sein, 
wo die disperse Phase nur aus Gebilden besteht, die sich selbst an einer Leit
fahigkeit nicht beteiligen, d. h. bei nicht dissoziierenden oder hydrolisierenden 
Aggregaten. Sobald also ionendisperse kolloide Systeme vorliegen oder auch 
Kolloidelektrolyte, werden die Verhaltnisse komplizierter. Hier wird eine gut 
meBbare Leitfahigkeit bestehen miissen. Dies zeigen z. B. die EiweiBkorper, 
obwohl auch bei ihnen nicht immer klar herausschalbar ist, was von Eigenionen 
herriihrt und was von Fremdstoffen. Gerade bei diesen sehr wandlungsfahigen, 
leicht zerfallenden Korpern wird eine klare Entscheidung nicht leicht sein. Das 
eine oder andere Mal gelingt es im Einzelfall, gewisse Schliisse zu ziehen, wenn 
man andere Messungen mit denen der Leitfahigkeit kombiniert, etwa osmotischen 
Druck oder ahnliches. Etwas durchsichtiger sind die Verhaltnisse bei den Kolloid
elektrolyten, als deren klassische Vertreter man die Seifen betrachten muB. 
Hier waren es hauptsachlich die Arbeiten von MAcBAIN und seiner Schule, die 
uns diese neue Korperklasse kennenlehrte. Bei ihrer Erforschung spielte gerade 
die Leitfahigkeit unter variierten Bedingungen eine groBe Rolle. Was oben 
(S. 158) charakterisierenderweise iiber das Wesen der Kolloidelektrolyte mit
geteilt wurde, verdankt man in der Hauptsache der geschickten Anwendung 
dieser Methode. Es trat der Oharakter als Kolloidelektrolyt immer starker 
hervor in je hoherer Konzentration und bei je hoheren Fettsauren man unter
suchte. So zeigten die niederen ein Verhalten, das auf gewohnliche Dissoziation 
hinwies. Dabei ist die Hydrolyse selbst bei ausgepragtester Form nur von ver
schwindender GroBe. Bei einer O,Olm-Na-Palmitatlosung betragt sie nur 6,6%, 
wahrend die spezifische Leitfahigkeit 1,32 X 10- 3 £1-1, die molekulare Leit
fahigkeit 137,0 betragt. In diesem Falle liegt dann ein sehr langsam wanderndes 
Anion vor. Bei hoherer Konzentration und hoheren Fettsauren tritt, wie er
wahnt, immer starker der Oharakter von Kolloidelektrolytteilchen auf. Da beim 
Zusammentreten der Teilchen die Oberflache kleiner wird, jedes einzelne Anion 
aber eine bestimmte Ladung mitbringt (die Ladung eines Elektrons), muB die 
Flachendichte der Ladung steigen, und damit eine Erhohung der Wanderungs
geschwindigkeit eintreten. Dementsprechend tritt allerdings ein Verlust an 
Elektrizitatstragern auf. Durch die erhOhte Wanderungsgeschwindigkeit wird 
aber der Verlust iiberkompensiert, und somit steigt in einem bestimmten Bereiche 
die spezifische Leitfahigkeit. Bei noch hOheren Konzentrationen sinkt sie da
gegen wieder. Mit diesen Annahmen iiber den Zusammentritt von Teilchen 
unter Erhohung von Flachenladung stimmen iibrigens gut iiberein die osmotischen 
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Messungen (s. oben), die relativ geringe Teilchenzahl dort ergaben, wo eine recht 
gut meBbare ausgepriigte Leitfahigkeit bestand. 

Nach den oben gegebenen Erarterungen wird sich bei diesen hydrophilen 
t-lystemen - den ionendispersen ,vie den Kolloidelektrolyten - die kataphore
tisehe Wanderungsgeschwindigkeit schwer aufzeigen lassen. Bei den ionen
dispersen werden sehr klcine und auch stark hydratisierte Teilchen vorliegen. 
Bei den Kolloidelektrolyten zwar graGere, gegen das Medium jedoch ebenfalls 
nur geringen Brechungsunterschied aufweisende Micellen. Es wird daher die 
beste MeGmethodc der Wanderungsgcschwindigkeit, die Beobachtung und AUK
ziihlung im Dunkelfeld nicht anwendbar sein. Auch fUr andere Verfahren werden 
sich Schwierigkeiten ergehen, da diese Sole meist farblos sind. Eine neuerdings von 
ETTISCH und DE17TSCH1) ausgearbeitetc Methode ermaglicht es indessen, hier wenig
stens qualitativ den Ladungssinn feNtzustellen. Immerhin wirdes beisolchenhydro
philen Systemen, die ionendispers, molekulardispers oder Kolloidelektrolyte sind, 
:,;chwer sein zu unterscheiden, ob in dem vorliegenden Falle die Erscheinung 
cine elektrolytische Leitfiihigkeit darstellt oder eine kataphorctische Uberfiihrung. 
Zu einer notwendigen Entscheidung wirel man das Verhalten des betrachteten 
~ystems nach anderen Richtungell hill mit heranziehen mussen, das Verhalten 
im elektriRchen Fcld allein wirel dann keine Entscheidung zulassen. Sind die 
betrachteten Karpel' abel' auch noch amphoter, so wird es noch schwieriger, 
flir welche Auffasfmng Illan sieh entseheiden solI. Es wurde oben auseinander
gesetzt, daB hier die disperse Pha8e aus Gebilden besteht, die Ion und Kolloid
micelle zugleieh sind, die neben der Ladung des Elektrons aueh noeh Ladungen 
durch Adsorption besitzen. Was aber im elektrischen Felde die Ortsveriinderung 
bewirkt, ist dann 110eh sehwerer zu unterseheiden, wenn geringfligige Anderungen 
im Dispersionsmittel den Dis80ziationszustand so beeinflussen, wie dieses bei 
den amphoteren Kcirpern der Fall ist. Die Arbeiten von LEONOR MICHAELIS 
haben hier begonnen KUirung zu schaffen. Er verwandte dabei vorzugsweise 
Von;tellungen, die der Lehre von den eehten Gleiehgewichten entnommcn waren. 
Liegt ein Dispersionsmittel vor, in dem kein Neutralsalz cnthalten ist, so wird 
del' betreffende amphotere Karper nach MaBgabe seiner besonderen Natur 
und der vorhandenen H-Ionenkonzentration dissoziieren. Etwa in der Form 

Ks·HPrOH ~ H' + PrOH', (67) 

wo HPrOH das undissoziierte Proteinmolekiil bedeutet, Ks die Gleiehgewieht:,;
konstante hinsichtlich des sauren Dissoziationszustandes. Durch Verminderung 
der H-Ionenkonzentration kann es nun erreicht werden, daB der folgendc Disso
ziationszustand eintritt: 

K1iHPrOH ~ HPr' + OH' (68) 

[(Ii ist die Gleiehgewiehtskonstante hinsichtlieh des ba8ischen Dissoziations
zustandes. Bei einer bestimmten H-Ionenkonzentration muB dann 

[H Pr'] = [Pr OH'] (69) 

gemacht werden konnen. In diesem Falle befindet sieh der Karper m semem 
isoelektrischen Punkt. Bedenkt man nun, daB fur Wasser gilt 

K u' = lH'][OH'], (70) 

wo KU! die Gleichgewiehtskonstante des Wassers bei einer bestimmten Tem
peratur i8t, 80 winl auch Gleiehung (fiD) = der notwendigen und hinreichenden 

1) KrTISCH 11. /)ECTSCH: Physikal. Zeitsehr. Bd.28, S. lij:{. 1927. 
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Bedingung fiir den isoelektrischen Zustand bei Elelctrolytfreiheit in Gemein-
schaft mit Gleichung (70) 

R' -. V~: ·Kw, (71) 

Da nun die H-Ionenkonzentration sehr gut meBbar, Kw bekannt ist, so gestattet 
diese MICHAELlssche Beziehung iiber den isoelektrischen Punkt, den Saure
oder Basencharakter eines Stoffes fiir bestimmte Verhaltnisse zu ermitteln. Man 
wird die H-Ionenkonzentration variieren, bis der betreffende Korper weder in 
der einen, noch in der anderen Richtung wandert. Die beifolgende Tabelle 7 
gibt eine Ubersicht iiber die Lage verschiedener festgestellter isoelektrischer 
Punkte. 

Tabelle 7. 
Substanz i, i, Beobachter 

Genuines Serumalbumin 2 '10- 5 MICHAELIS U. DAVIDSOHN 
Denaturiertes Serumalbumin "",4 '10- 6 3,8 '10- 6 MICHAELIS U. RONA 
Serumglobulin. =4 '10- 6 3,8 '10- 6 RONA U. MICHAELIS 
Casein . . . . . . . 2 '10- 5 2 '10- 5 RONA U. MICHAELIS 
Oxyhamoglobin . . . . . . 1,8' 10- 7 MICHAELIS U. TAKAHASHI 
Trypsin ......... 3 '10- 4 3 '10- 4 MICHAELIS U. DAVIDSOHN 
Gelatine . . . . . . . . . 2 . 10 - 5 MICHAELIS 

i1 wurde bestimmt aus Kataphorese, i2 durch Fallungsoptimum. 

Mit dem geschilderten Verhalten der amphoteren Stoffe im isoelektrischen 
Punkt hangen nun noch andere Eigenschaften zusammen, wie Loslichkeits
minimum, Krystallisationsoptimum, ferner die GroBe der Drehung der Ebene 
des polarisierten Lichtes, die ebenfalls ein Minimum ist, da die Ionen starker 
optisch aktiv sind, als die Molekiile. Aus den obigen Darlegungen (S.175ff.) wird 
auch klar, warum im isoelektrischen Punkt ein Minimum der Viscositat herrschen 
muB. Hier liegen die wenigsten und groBten Teilchen gegeniiber den benach
barten Zustanden vor. 

Wie erwahnt, bediente sich MICHAELIS vorwiegend der Vorstellungen aus 
der Lehre homogener Systeme. Es sei darauf hingewiesen, daB auch auf Grund 
einer Adsorptionsvorstellung man dieses Verhalten der EiweiBkorper usw. be
greifen kann. H- und OR-Ionen sind infolge ihrer groBen Beweglichkeit bevor
zugt adsorbierbar. Sie konnen daher leicht den Ladungssinn des Kolloidteilchens 
bestimmen und auch verandern. Es konnte auf diesem Wege eine Umladung 
der Teilchenoberflache zustandekommen. Der isoelektrische Punkt ware dann 
derjenige Punkt, bei dem die Doppelschicht des Teilchens entladen ware bzw. 
ein Minimum an Dicke besaBe1). Dann ist aber zufolge der oben gegebenen Dar
stellungen iiber die Bestandigkeitsbedingungen auch ein Minimum an Bestandig
keit des Systems vorhanden. Dann besteht die Moglichkeit der Flockung der 
Teilchen. 

Der isoelektrische .Punkt zeigt nun seinen vollen EinfluB allein bei Abwesen
heit von Elektrolyten. Sind diese dagegen etwa als Neutralsalze vorhanden, 
so ergeben sich mehr oder minder bedeutende Abweichungen von den mit dem 
eigentlichen isoelektrischen Punkt zusammenhangenden Eigenschaften. MICHAE
LIS und RONA 2), sowie ETTISCH und BECK 3) haben auf sie und ihre Bedeutung 
eingehend hingewiesen. Ob der isoelektrische Punkt seIber, d. h. der Disso
ziationszustand, sich andert bei Elektrolytgegenwart, oder nur gewisse Eigen-

1) bzw. der C-Potentialsprung null ware. 
2) MICHAELIS u. RONA: Biochem. Zeitschr. Bd.27, S.38. 1910; Bd.28, S.193. 1910. 
3) ETTISCH u. BECK: Biochem. Zeitschr. Bd. 172, S.1. 1926. 
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schaften, wie Loslichkeit usw. eine Erhohung oder Erniedrigung bei Salzgegen
wart - vornehmlich der der starken Elektrolyte - erfahren, bleibt noch weiteren 
Untersuchungen vorbehalten. Nach den Vorstellungen der modernen Elektrolyt
theorien konnte zunachst an eine Aktivitatsanderung der betreffenden Korper 
gedacht werden. Nun ist aber unter Zugrundelegung der reinen Gleichgewichts
lehre der isoelektrische Punkt gerade dadurch ausgezeichnet, daB an sich schon 
ein Minimum von Ionen vorhanden ist. Die Dissoziations- bzw. Aktivitatsver
haltnisse werden sich also kaum wesentlich andern konnen. Anders dagegen 
steht es, wenn man, an den Vorstellungen von homogenen Systemen festhaltend, 
eine Loslichkeitsbeeinflussung annimmt, wie sie von DEBYE und Schiilern in 
mehreren Arbeiten in Wechselwirkung von Molekulen (die amphoteren Stoffe 
am isoelektrischen Punkt enthalten ja solche bzw. Zwitterionen von Dipol
charakter) undo Ionen auseinandergesetzt sind. Allein fiir derartige Deutung 
liegen die Dinge bei den hochmolekularen, amphoteren EiweiBkorpern so weit
gehend schwieriger als den Voraussetzungen jener Autoren entsprechen wiirde, 
auBerdem sind gerade in diesen Losungen die Zustande noch so ungeklart, daB 
man kaum jene Vorstellungen bisher hier mit praktischem Gewinn hat an
wenden konnen. Von anderen Schwierigkeiten wie Konzentrationsbereich, 
Dielektrizitatskonstante usw. ganz abgesehen. Es bleibt als brauchbarste An
nahme fur das Verhalten der amphotheren Korper am isoelektrischen Punkt 
die ubrig, die sich an den Kolloidcharakter der dissoziierten und undissoziierten 
EiweiBkorper anschlieBt, und in der erhOhten Loslichkeit in Gegenwart von 
Neutralsalzen einen Peptisationsvorgang sieht, d. h. eine Wiederaufladung der 
entladenen Oberflache durch die entsprechenden Ionen des Elektrolyts. 

d) Das Verhalten bei Zufuhrung freier Ladungen. 
Fuhrt man einem kolloiden System freie Ladungen in Gestalt von Elektro

lyten zu, so treten zunachst, bei sehr geringen Mengen, in dem System Anderungen 
auf, wie sie der Adsorption von Ionen zuzuordnen und etwa durch den Verlauf 
der Adsorptionsisotherme charakterisiert sind. Auf derartige Verlaufe bei Vor
liegen von Ionenlosungen ist im Vorstehenden noch nicht eingegangen worden. 
Dieses solI daher sogleich an dieser Stelle geschehen. Steigert man jene Elektrolyt
konzentrationen, so treten Verhaltnisse ein, die oben bei der Behandlung des 
Gleichgewichtes in kolloiden Systemen fluchtig erwahnt worden sind. Es handelt 
sich um das Verschw'inden des C -Potentialsprungs der Teilchen mit nachfolgender 
Sedimentation. Beides wird zusammengefaBt unter dem Begriff der Koagulation 
oder Flockung. Nachstehend soIl diese nunmehr etwas eingehender betrachtet 
werden. Nach dem eben Gesagten werden sich die beiden Einzelprozesse, aus 
denen die Koagulation besteht, zum aHergroBt~n Teile abspielen auf dem Boden 
der Adsorptionsvorgange. Aus diesem Grunde, und ferner vor aHem, weil bisher 
noch nicht darauf eingegangen wurde, sei hier im Zusammenhang mit der Koagu
lation die Frage der Ionenadsorption etwas eingehender behandelt, tritt sie doch 
gerade im Zusammenhang mit der Koagulation in besonders markanter Weise 
in Erscheinung. Dabei soIl auch hier wieder allein das Prinzipielle der Vorgange 
zur Erorterung stehen, durch einige Beispiele erlautert. Das weitschichtige 
experimentelle Material zu dieser Frage findet sich in den obengenannten Buchern. 
Der soeben bemerkte Zusammenhang der Koagulationsvorgange mit der Ionen
adsorption sowie mit der Frage der Stabilitatsbedingungen lassen von vorn
herein erwarten, daB hier der elektrokinetische Potentialsprung von besonderer 
Bedeutung sein wird. 

Weiterhin wurde angedeutet, daB der Koagulationsvorgang in 2 Phasen 
verlauft. Zunachst erfolgt die Entladung der Teilchen bzw. das Absinken ihres 
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elektrokinetischen Potentialsprungs, was oben in groben Umrissen schon skizziert 
wurde. Mit diesen Veranderungen werden, wie ebenfalls kurz gestreift, die 
Bedingungen geschaffen fUr eine Haufung der Teilchen, die zur Sedimentation 
fuhrt. Diese Bedingungen bestehen nun darin, daB durch das vorangegangene 
Absinken des C-Potentialsprunges Momente fortfallen, die die Teilchen bisher 
am ZusammenstoB mit nachfolgendem Zusammenhalt hinderten. Diese beiden 
V organge unterliegen als zwei voneinander verschiedene Prozesse fur gewohnlich 
auch gesonderter Behandlung. Dieses ist dadurch gerechtfertigt, daB es sich 
eben im Grunde um zwei gesonderte Vorgange handelt. Demgegenuber dad 
aber nicht vergessen werden, daB diese in W irklichkeit nicht nacheinander ver
laufen, sondern ineinandergreifen. So beginnt der zweite Vorgang, der der 
Haufung und Sedimentation der Teilchen bei eingehenderer Betrachtungsweise 
keineswegs erst, wenn volle Entladung der Teilchen stattgefunden bzw. wenn 
C = 0 geworden ist, vielmehr tritt er schon auf, bevor jene Entladungsvorgange 
an ihren moglichen Endzustand angelangt sind. Noch vor volligem Verschwinden 
des elektrokinetischen Potentialsprungs setzt die langsame Koagulation ein, um 
dann bei C = 0 in die rasche uberzugehen. 

Es fragt sich nunmehr, welche GesetzmaBigkeiten fur die Ionenadsorption 
in Betracht kommen bzw. wie diese im Zusammenhang stehen, mit den beiden 
Fundamentalvorgangen bei der Koagulation. 

Der zuerst einsetzende ProzeB besteht in einer Veranderung des elektro
kinetischen Potentialsprungs des Kolloidteilchens. Fur gewohnlich handelt es 
sich um seine Herabsetzung. Weiter unten wird sich noch zeigen, daB auch 
seine Erhohung stattfinden kann, dort wird auch der Zusammenhang dieser 
Erhohung mit den allgemeinen zugrundeliegenden GesetzmaBigkeiten zu be
handeln sein. In der Regel jedoch findet sich die Herabsetzung. Stellt man sich 
nun fur die Veranderung des C-Potentialsprungs auf den Boden der oben aus
fiihrlich diskutierten Theorie von O. STERN, so muB man feststellen, daB nach 
Gleichung (48) 

d [1 1 1 . F1f1 VDR11
C 4no ('Po -1f1) = FZ 1 P--];"1'1 + 1 P++];"1'1 + 6m 2RT -30-;-' 

2+-e RT 2+-e RT 
C C 

wo 1f1 = C der elektrokinetische Potentialsprung, auBer von den Dielektrizitats
konstanten d resp. D, wesentlich abhangt von der Doppelschichtdicke 0, dem 
Adsorptionspotential (jj + und (jj _, sowie der Konzentration c. Hierbei ist noch 
zu beachten, daB Doppelschichtdicke und Adsorptionspotential ebenfalls Kon
zentrationsfunktionen sind. Es ist also die Wirkung der Konzentrationssteigerung 
eine solche, daB eine starkere Adsorption stattfindet, sodann die, daB die Doppel
schichtdicke geringer wird. Es fragt sich nun, welcher Vorgang hierbei im Vorder
grund steht. Dazu sei bemerkt, daB nur bei auBerst starker Verdunnung die 
Doppelschicht eine merkliche Dicke besitzt. Am besten ist sie bei volligem 
Elektrolytmangel oder doch nur geringer Elektrolytkonzentration ausgepragt 
(s. Diskussion zur STERNschen Formel S. 134). In dem Konzentrationsbereich, um 
den es sich hier meist handelt, also von 10 - 4 man aufwarts, findet sich bereits schon 
ein groBer Teil aller Ladungen in der sog. HELMHOLTzschen Schicht vereinigt. 
Nach den Messungen von FREUNDLICH und ETTISCHl) (Stromungspotentiale an 
Glas) war unter Umstanden bereits bei 10- 4 m nicht mehr immer eine gut aus
gebildete diffuse Doppelschicht vorhanden. Jedenfalls sind die Moglichkeiten 
ihrer BeeinfluBbarkeit in den ublichen Konzentrationsbereichen bereits recht 

1) FREUNDLICH U. ETTISCH: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd. ll6, S.401. 1925. 
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gering. Es kann daher ihr EinfluB auf das ~-Potential dann nicht mehr sehr 
stark sein. Anders steht es dagegen mit der direkten Wirkung der Elektrolyt
konzentration auf diesen Potentialsprung, d. h. mit der gesteigerten Adsorption 
bei gesteigerter Konzentration. Bei diesem Vorgang, der an erster Stelle die 
Ionen desjenigen Vorzeichens wirksam sieht, der dem der Teilchenwand ent
gegengesetzt ist, miiBte dann eine Entladung und damit ein Absinken des 
~-Potentialsprungs erfolgen. Man wird also kaum fehlgehen, anzunehmen, daB 
in sehr niedrigen Konzentrationsbereichen etwa bis 10- 4 m neben dem Ein
fluB der Adsorption von Ladungen auf das Sinken des Potentialsprungs auch 
noch die Anderung der Doppelschichtdicke dafUr anzusetzen ist. Bei hoherer 
Konzentration dagegen wird der letztgenannte Faktor verschwindend werden, 
da praktisch aIle Ladungen in der erst en beweglichen Fliissigkeitsschicht liegen. 
Das Adsorptionspotential (s. oben S. 121) ist schlieBlich eine GroBe besonderer 
Art. Durch sie winl die Adsorbierbarkeit der betreffenden Ionenart charak
terisiert. RTERN fUhrte es als eine konstante GroBe ein, doch diirfte dieses 
kaum das richtige treffen, besser wird man es als eine Funktion der Konzen
tration ansehen, wenngleich dariiber Naheres nicht bekannt ist. Ubrigens gibt 
die STERNsche Theorie die Mittel an die Hand, das Adsorptionspotential aus 
hestimmten Daten cler .>c-Kurve zu berechnen. Dieses ist bisher jedoch noch 
nicht nachgepriift worden. 

Um nun den EinfluB eines bestimmten Elektrolyten festzustellen, bedient 
man sich der Bestimmung seines Koagulationswertes (Ko.W.). Es ist dieses 
diejenige Konzentration, bei der nach einer bestimmten Zeit das System ein 
bestimmtes Stadium der Koagulation zeigt. Von besonderer Wichtigkeit wird 
sich die Adsorbierbarkeit eines Ions erweisen, da sie eine hervortretende Eigen
schaft der betreffenden Substanz ist. Man bemerkt nun, daB fur gewohnlich 
sich die Adsorbierbarkeit gleichwertiger Ionen auch als ziemlich gleich erweist. 
Demgegeniiber gibt es aber solche, die eine auBergewohnliche GroBe dieses 
MaBes besitzen. Es sind dies manche Farbstoffe, manche der groBeren organischen 
Ionen, H- und OR-Ionen, die Schwermetallionen u. a. m. Es leuchtet ferner ein, 
daB auch die Wertigkeit des Ions sich kundgeben muB. Fiir mehrwertige Ionen 
folgt auch aus der Theorie eine starkere Wirksamkeit, ohne daB hierbei eine 
Anderung im Werte des Adsorptionspotentials notwendig angenommen werden 
miiBte, d. h. fUr die starkere Wirksamkeit der hoherwertigen Ionen bedarf es nicht 
der Annahme ihrer bevorzugten Adsorbierbarkeit. Darauf wird noch naher ein
zugehen sein. Aus diesem EinfluB der Adsorption, der GroBe der Adsorbierbarkeit 
und der Wertigkeit lassen sich nun die Vorgange bei der Koagulation durch 
Elektrolyte theoretisch verstehen. Es ergeben sich aber des weiteren aus den 
experimentellen Daten auch die Bestatigungen fur die eben gemachten theoretischen 
Uberlegungen. 

Vergleicht man diejenigen Konzentrationswerte einer Reihe von Elektrolyten, 
die den ~-Potentialsprung eines kolloiden Systems um dieselbe Zahl von Ein
heiten herabsetzt, mit den Koagulationswerten derselben Elektrolyten und des
selben Systems, so zeigt sich deutlich, 

1. ein nachdriicklicher EinfluB desjenigen Ions, das die entgegengesetzte 
Ladung der Wandschicht des Teilchens tragt (s. Tabelle 8 und 9). Beim nega
tiven As2S3-Sol kommt es auf die Kationen an, beim positiven Eisenhydroxydsol 
auf die Anionen; 

2. ist erkennbar, daB die Ko.W. jenen Konzentrationen parallel laufen, 
die den elektrokinetischen Potentialsprung urn denselben Betrag herabsetzen; 

3. erweist sich, daB die Wertigkeit des entgegengesetzt geladenen Ions 
insofern von Bedeutung ist, als hoherwertigen ein geringerer Koagulationswert 
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entspricht, d. h. schon in geringerer Konzentration wird von h6herwertigen lonen 
jener Potentialsprung um das gleiche MaB herabgesetzt, als von niedrigerwertigen. 
Recht deutlich geht das soeben Bemerkte aus den nachfolgenden Tabellen 8 
und 9 von FREUNDLICH und ZECH hervor. 

Tabelle 8. 

Elektrolyt c. (Mikromol in Lit.) I y (Mikromol in Lit.) 

[Co(NHa),(N02h~m Cl . 59 1290 
[Co(NHa),COa]NOa . . 58 1185 
[Co(NHa)501]012' . . . 9 118 
[Oo(NHs)a] Ola· . . . . 2,1 25,6 

[ /NH2" ] 2 1,2 11,4 (NHa),Oo" OH /00 (NHa)4 014 , 4 H ° 
[Co{~:)00(NHa),}J016 ..•... , 1,0 8,0 

Fur As2Sa-Sol. 
c, = Elektrolytkonzentrationen, die die gleiche Erniedrigung des ~-Potentialsprunges 

bewirken. 
)' = Koagulationswerte. 

Elektrolyt 

Au(ON)2K 
Au(ON),K 
Pt(ON),K2 

Ou(ON),K3 

Fe(CN)6Ka 
Fe(ON)6K4 

Tabelle 9. 

c.(Mikromol in Lit.) r (Mikromol in Lit.) 

320 
25,5 
17 
9 
3,9 
3,1 

13200 
1170 

390 
61 
31,5 
15 

Fur ein Eisenhydroxyd-Sol. 
c, und r haben dieselbe Bedeutung wie auf Tabelle 3. 

Beim AsaS3-Sol sind 1- bis 6wertige Kobaltkomplexsalze 'verwendet worden. 
Weiter unten wird noch dargelegt werden, warum man bei derartigen Versuchen 
darauf halten muB, daB die verwendeten Elektrolyte verschiedener Wertigkeit 
einander nahestehende sind. In diesem FaIle wurde der elektrokinetische Poten
tialsprung des AsaS3-Sols von allen Elektrolyten auf 64 m V herabgesetzt, gemessen 
durch Kataphorese. Fiir das Eisenhydroxydsol war der iibereinstimmende 
Wert 40 mY. Weiterhin sind zur experimentellen Bestatigung des oben Gesagten 
wichtig die Messungen, die die Tabellen 10 und 11 wiedergeben. Sie zeigen die 
Ko.W. einer Reihe von Elektrolyten fiir das As2Sa-Sol, sowie Eisenhydroxydsol. 
Wie aus den obigen Zahlen (Tabelle 8 und 9) geht auch aus diesen hier die Be· 
deutung des Ladungssinnes und der Wertigkeit hervor. 1m besonderen aber 
zeigen diese Tabellen, daB unter den gleichwertigen lonen die Ko.W. recht 
weitgehend verschieden sein k6nnen. So lassen sich zwar die einwertigen Kationen 
in eine Reihe ordnen 

Na' > K' > NH~, 
wobei ihre Ko.W. recht dicht beieinander liegen, doch tritt andererseits deutlich 
die starke Wirksamkeit der groBeren organischen ronen hervor, die kenntlich 
ist durch ihre niedrigen Ko.W. Diese weit auseinanderliegenden Werte von Ionen 
gleicher Wertigkeit weisen auf ihre verschiedene Adsorbierbarkeit infolge ver
schiedenen Adsorptionspotentials hin. Diese Messungen fiihren aber weiterhin 
zu folgenden fundamentalen Annahmen: Durch aquivalente M engen adsorbierter 
Ionen von entgegengesetztem Ladungssinn wird der C·Potentialsprung um dieselbe 
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Zahl von Einhej~ten erniedrigt. Eine Feststellung, die vollkommen die obige 
theoretische Erarterung bestatigt. Da nun weiterhin die Ko.W. iibereinstimmen
den, gleichen Erniedrigungen des C-Potentialsprungs entsprechen, darf ge-

TabeUe 10. 
Koagulationswerte eines AS2 Sa' Sols 

NaCI . 
KCI .. 
KN03 • 

K 2S04 

2 
NH4CI. 
HCI .. 

Elektrolyt 

Anilinchlorid . 
Morphinchlorhydrat . 
Neufuchsin 
MgCl2 

CaCI2 •• 

SrCI2 • • 

BaCI2 •• 

U02(N03)2 

AICI3 • • 

AI2(S04h 
·2--

Ce(N03h 

Koagulationswert 
(Millimol in },iter) 

51 
49,5 
50 

65,5 

42 
31 

2,5 
0,42 
0,11 
0,72 
0,65 
0,63;"j 
0,69 
0,64 
0,093 

0,096 

0,080 

Tabelle 11. 
Koagulationswerte eines Eisenhydroxyd-Sols. 

NaCI 
KCI. 
BaCI 

2 
KBr. 
KJ . 
KNOa · 
HCI .. 
Ba(OH)2 

2 
K 2S04 • 

MgS04 • 

K 2Ce20 7 

Elektrolyt Koagulationswert 
(Millimol in Liter) 

9,25 
9,0 

9,65 

12,5 
16 
12 

>400 

0,42 

0,205 
0,22 
0,195 

schlossen werden, daB bei Vorliegen 
dieser Konzentrationen die M engen adsor
bierter Ionen einander aquivalent sind 1). 
Die weitgehend verschiedenen Ko.W. 
bei lonen gleicher Wertigkeit aber sind 

zuriickzufiihren auf verschieden starke Adsorbierbarkeit. Daher Hocken auch 
nach Tabelle 10 und 11 Anilinchlorid, Morphinchlorid und Neufuchsin in be
sonders niedrigen Konzentrationen. Vollkommen verstandlich wird dieses, wenn 
man die Adsorptionskurven ver
gleicht. Abb. 12 zeigt diese. Ein 
As2Sa-Pulver aus einem entspre
chenden Sol verfertigt, diente als 0,05'1 
Adsorbens. Die Kurven I, II und III 
zeigen die Adsorptionsisothermen 
von NH"-, Morphin- und Neufuch
smlOnen. Die Abszisse gibt die 
Konzentration, die Ordinate die 
adsorbierten Mengen wieder. Greift 
man nun, urn das oben Gesagte 
verstandlich zu machen, einen be
stimmten Punkt der Abszisse heraus, 
d. h. eine bestimmte Konzentration 

0" 

0' 
-c 

0,001 0,002 etwa 0', so erweisen sich die hierzu 
geharigen adsorbierten Mengen am 
kleinsten, fur NH", graBer sind sic Abb. 12. (Nach H. FREUNDLICH.) 

£iir Morphin- und am graBten fur 
das Neufuchsinion, ganz so wie es den Werten aus Tabelle 10 entspricht. 
Durch Ziehen der Parallele 0'0" zur Ordinate tritt dieses deutlich hervor. Um-

1) Es ist an dieser Stelle noch an derartiger Darstellung der Verhaltnisse festgehalten 
worden. Neuere Uutersuchungen zeigen demgegenuber, daB die Adsorption aquivalenter 
Ionenmengen sich doch als recht fraglich erweist. Die im Gange befindlichen Arbeiten 
werden ergeben, in welcher Weise man die Vorgange wird aufzufassen haben mussen. 
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gekehrt erkennt man, daB, wenn man die Konzentrationen aufsucht, die zu 
gleichen Mengen adsorbierter lonen gehoren, etwa OA', in Abb.11 ist diese 
mit x bezeichnet, man die Konzentration in weiten Grenzen variieren muB. 
Man erkennt dieses durch Ziehen der ParaJlele A' A" zur x-Achse im Ab
stande x. Dann geben die sehr voneinander verschiedenen Abszissen die Kon
zentrationen an Fuchsin-, Morphin- und NH4-lonen an, bei denen eine iiberein
stimmende Menge der resp. lonen von Adsorbens aufgenommen ist. Nunmehr 
diirfte klar sein, warum die Ko.W. soweit voneinander entfernt liegen. Es 
miissen eben verschieden stark adsorbierbare, gleichwertige lonen weit ausein
ander liegende Koagulationswerte hesitzen. 

Aus den Tabellen 9 und 10 geht weiter hervor, daB die Ko.W. um so geringer 
sind, je hoherwertiger die lonen. Hierbei nun ist es nicht notwendig, wie oben 
bereits vermerkt, eine besonders starke Adsorbierbarkeit der hoherwertigen 
lonen anzunehmen, vielmehr kommt man vollkommen mit der Annahme der 
gleich starken Adsorbierbarkeit dieser lonen (etwa K, Ba", La''', Th .... ) aus. 
Liegcn 1, 2, 3 und usw.-wertige aquimolare lonenlosungen vor, und macht man 
die Annahme, daB sie alle etwa gleich stark adsorbiert werden, d. h. von allen 
etwa die gleiche Zahl von lonen, so miiBten allein darum schon die resp. Koagula
tionswerte sich verhalten wie 4: 3: 2: 1; denn wahrend jedes einwertige Ion ein 
freies Elektron mitbringt, bringt das 2-, 3- oder 4wertige deren 2-, 3- oder 4-
mit. Von der Zahl der Ladungen des Ions mit entgegengesetztem Ladungssinn 
ist aber auch die Entladung des Teilchens und damit die Veranderung seines 
C-Potentialsprungs abhangig. Damit erklart sich zwanglos die starke Wirksam
keit hoherwertiger lonen, auch ohne Annahme ihrer bevorzugten Adsorbierbar
keit. 

Es ist nun aber unbedingt notwendig, auf die Grenzen hinzuweisen, innerhalb 
deren die obigen Ausfiihrungen allein Giiltigkeit besitzen. So ist hierbei an
genommen, daB nur das eine Ion, das von entgegengesetztem Ladungssinn 
adsorbiert wird, wahrend dieses mit dem von gleichem nicht oder nur in ver
schwindendem MaBe geschieht. Eine Annahme, fUr die manches zu sprechen 
scheint, die aber bisher nicht exakt erwiesen ist. 

Zur Untersuchung des Einflusses der Wertigkeit ist es aus naheliegenden 
Grunden erforderlich, moglichst einander nahestehende lonen heranzuziehen. 
Es muB ja das Moment der verschieden starken Adsorbierbarkeit ausgeschaltet 
bleiben; denn dadurch kame ein weiterer Faktor von Bedeutung hinzu, und es 
ware nicht klarzulegen, auf welchen von beiden man die eventuelle Anderung 
zu beziehen hatte. Von EinfluB ist hierbei ferner auch noch der Bau des Ions. 
Einige lonen, wie etwa das Pikration, zeigen sich von besonderer Bedeutung. 
Es ist einwertig und verhalt sich wie ein zweiwertiges. Entsprechend seinem Ver
halten in anderen Fallen (Aktivitatskoeffizient usw.) wird dieser Umstand der 
besonderen Konfiguration seines Ions zugeschrieben. Aus der Reihe fallen ja 
auch H- und OH-Ion, diese offenbar infolge ihrer groBen Beweglichkeit. 

Weiterhin gelten die obigen Darlegungen allein fiir weitgehend verdiinnte 
Elektrolyte. Nun darf man wohl behaupten, daB es sich bei den hier im Spiele 
befindlichen Konzentrationen in der Regel urn solche recht geringer GroBe 
handelt. lndessen kann doch bei manchen Systemen die Konzentration der 
erforderlichen, vor allem der einwertigen lonen, erheblich werden. Alsdann 
treten Abweichungen auf, die man wohl berechtigterweise auf die Hydratation 
bzw. Dehydratation zuriickfiihrt. 

Es kann hier nur erwahnt, nicht des naheren auseinandergesetzt werden, 
daB auf Grund der STERNschen Theorie auch eine Erhohung des C-Potential
sprungs eintreten kann. 1m allgemeinen ist die C-c-Kurve durch eine quadratische 
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Gleichung hinsichtlich c dargestellt, woraus sich die Moglichkeit eines Maximal
wertes herleitet. In der Tat sind auch von einer ganzen Reihe von Beobachtern 
derartige ErhOhungen im Bereiche sehr verdunnter ElektrolytlOsungen experi
mentell nachgewiesen worden!). So erhaht z. B. kleine OH-Ionenkonzentration 
das C-Potential bei negativen Solen u. a. m. 

Bei einer Reihe von kolloiden Systemen zeigt sich nun eine weitere Eigen
tumlichkeit. Durch stark adsorbierbare oder auch durch hochwertige lonen 
kann eine Umladung cler Teilchen stattfinden. Dabei zeigen dann die um
geladenen Sole in ihrem Verhalten in jeder Beziehung den Charakter von Syste
men, die von vornhereill einen solchen Ladungssinn besitzen. 

Findet nun durch Elektrolytzusatz eine Herabsetzung des C-Potential
sprungs statt, so zeigt Hich unterhalb eines bestimmten Wertes eine Koagulation 
hzw. evtl. ein FarbumHchlag. Man kann nun so verfahren, daB man gewisse 
Mengen zusetzt und abwartet, in welcher Zeit eine dieserErscheinungen eintritt. 
Diese Zeit ist die Koagulationszeit. Sie ist der Koagulationsgeschwindigkeit 
umgekehrt proportional.Es stellt sich nun heraus, daB in gewissem Konzen
trationsbereiche diese Koagulationszeit umgekehrt proportional dem zugesetzten 
Elektrolyten verliiuft. Dieser Zeitwert ist aber nicht nur von der Konzentration 
abhiingig, sondern auch von der niiheren Art des Koagulators in dem Sinne, 
wie er oben hinsichtlich Wertigkeit uncl Adsorbierbarkeit auseinandergesetzt 
iAt. Folgende Tabelle 12 nach ZSIGMONDY zeigt die Verhiiltnisse am Goldsol. 

Man erkennt, daB mit Zu
nahme der Konzentration die 
Koagulationslfeit sehr rasch 
abo, die Koagulationsgeschwin
digkeit also zunimmt. Stellt 
man fur den ersten Konzen
trationswert, bei dem diesc 
Erscheinung gerade aufzu
treten beginnt, den ~-Poten
tialsprung des Systems fest, 
so gelangt man zu einem be
stimmten Wert, der sich immer 
wiederfindet. Powu; stellte 

c (Millimoi in Liter) 

5 
10 
20 
50 
75 

100 
150 
200 
300 
.500 

Tabelle 12. 

Koaguiationszeit (in Sekllnden) 

17~ } Iangsame Koagulation 

7,2 rasche Koagulation 

7 1 6,5 
7 
6 

6-7 
7,5 
7 

fest, daB Ol-Wasser-Emulsionen unterhalb 40 mV anfangen unbestandig zu 
werden. Fur CuO·Sol betrug dieser Wert etwa 20 mY. Seither hat man diese 
Beziehung fUr fast alle Systeme bestiitigt. Dieser Grenzwert des ,.Potential. 
sprungs, unterhalb <lessen ein System unbestiindig ist, bezeichnet man als sein 
kritisches Potential ::. ,= ::'k' 

Steigert man nun aber die Elektrolytkonzentration weiter, so erreicht man 
eine Grenze fur die Koagulationszeit, (lie nicht mehr unterschritten werden kann. 
Bei Variation der Elektrolytenkonzentration, sowie auch bei Verwendung ver
schieden stark adsorbierbarer oder auch bei solcher mehrwertiger lonen bleibt 
die Koagulationszeit bzw. die Koagulationsgeschwindigkeit konstant. 

Jenes Gebiet, wo <lie Koagulationsgeschwindigkeit eine Funktion von 
Konzentration, Adsorbierbarkeit und Wertigkeit ist, stellt das der langsamen 
Koagulation dar, das, wo die Koagulationsgeschwindigkeit eine konstante ist 
(hinsichtlich der eben genannten GraBen), ist das Gebiet der raschen Koagulation. 
Die langsame Koagulation tritt auf, sobald das System sein kritisches Potential 

1) von POWlS, KRUYT, J. LOEB. FREUNDLICH und ETTISCH. Lit. s. hei den zuietzt 
genannten in Zeitschr. f. ph.ysikal. Chern. Bd. 116, S.401. 1925. 

Handbuch der Physioiogie I. 13 



194 G. ETTISOH: Die physikalische Chemie der kolloiden Systeme. 

unterschritten hat. Hier hat also der elektrokinetische Potentialsprung noch 
einen gewissen Wert C = Ck> o. 

Auf Grund der Darlegungen, die oben iiber die Bestandigkeit der Sole ge
maoht wurden bzw. in Weiterfiihrung dieser Gedankengange ist nun die langsame 
Koagulation verstandlich. Sie fuBt ebenfalls auf der Theorie der BRowNschen 
Bewegung und der aus ihr mit Diffusion usw. eintretenden Folgen. Die mathe
matische Theorie stammt von SMOLUCHOWSKI. Sie solI weiter unten im An
schluB an die der raschen Koagulation, von der sie einen Spezialfall darstellt, 
kurz umrissen werden. 

Da die Teilchen noch den bestimmten Potentialsprung Ck > 0 gegeniiber 
dem Dispersionsmittel besitzen, und sich trotzdem bereits eine Haufung bemerk
bar macht, wird man fiir den oberen Grenzfall folgende Vorstellung iiber ihr Zu
standekommen entwickeln konnen. Das stabilisierende Moment fiir die Teilchen 
ist, wie oben auseinandergesetzt, jene Doppelschicht. Solange C > Ck ist, werden 
die ZusammenstoBe verhindert, selbst wenn die kinetische Energie der Teilchen 
erheblich ist. Sinkt aber jener Wert auf C = Cb auf den kritischen Wert, so wird 
ein gewisser Bruchteil von Teilchen zusammentreten konnen bzw. ein Bruchteil 
der zusammengestoBenen zu einem Mehrfachteilchen fiihren konnen. Man wiirde 
sich etwa vorstellen, daB dieses immer diejenigen ZusammenstoBe tun werden, 
die mit besonderer Energie erfolgen1). Dabei werden die noch vorhandenen 
schwachen Krafte der AbstoBung, die dem C-Potentialsprung entstammen, 
durch die Kraft der Warmebewegung iiberwunden. Durch weitere Zusammen
stoBe und weitere Molekiilhaufung kommt es schlieBlich zur Sedimentation. 
Da nun aber noch eine gewisse Potentialdifferenz besteht, konnen weiter hinzu
gesetzte Elektrolytmengen auch noch weiterhin wirksam sein. Dieses konnen 
sie zufolge ihrer Konzentration, ihrer Adsorbierbarkeit oder Wertigkeit, so 
daB diese GroBen immer noch die Koagulationszeit bestimmende Variablen 
darstellen. Dabei ist besonders auffallend der auBerst starke EinfluB der 
Konzentration. 

Die soeben skizzierte Theorie, die auch den SMOLUCHOwsKIschen mathe
matischen Darlegungen zugrunde liegt, setzt voraus, daB wahrend der Koagula
tion die zugesetzte Elektrolytmenge keine Veranderung erfahrt, d. h. daB die 
Ionenmenge, die durch Adsorption verschwindet, praktisch Null ist gegen die, die 
im Dispersionsmittel verbleibt. Bei einwertigen ToneD hat sich diese Theorie 
als giitig erwiesen. Dagegen zeigten sich bei mehrwertigen ToneD und solchen, 
die stark adsorbiert werden, bisweilen Abweichungen. 

FREUNDLICH hat fUr diese langsame Koagulation eine besondere, mathe
matische Theorie entwickelt, deren Darstellung jedoch hier zu weit fiihren wiirde. 
Ihre Ergebnisse sind durch die Arbeiten von PAINE und EVANS recht gut be
statigt worden. 

Findet nun ein weiterer Elektrolytzusatz statt, so gelangt man, wie oben 
dargelegt, in das Gebiet der raschen Koagulation. Hier ist der Potential sprung 
des Teilchens C:"8 0, daher ist es nicht verwunderlich, wenn alle Zusammen
stoBe wirksam werden, d. h. die rasche Koagulation einsetzt. Haben nun aber 
aIle Teilchen ihren Potentialsprung verloren, so vermag weder Erhohung der 
Elektrolytkonzentration, noch erhOhte Wertigkeit oder erhOhte Adsorbierbar
keit der lonen irgendeinen weiteren Effekt hervorzubringen. Es ist nunmehr 
die Koagulationszeit bzw. Geschwindigkeit unabhangig von Konzentration, 
Wertigkeit und Adsorbierbarkeit. 

1) Nach dem MAXWELL-BoLTZMANNschen Verteilungssatz (s. oben S. 93) wird ja bei 
bestimmter Temperatur stets eine bestimmte Anzahl von Teilchen eine Geschwindigkeit 
besitzen, die grofier ist als die mittlere Geschwindigkeit. 
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SMOLUCHOWSKI hat nun den Versuch einer quantitativen Darstellung der 
hier stattfindenden Vorgange gegeben. Sie soIl hier nur mit wenigen Worten 
umrissen werden. Ihr 1iegen die oben entwickelten Vorstellungen zugrunde, d. h. 
das Teilchen besitzt keinen Potentia1sprung mehr, jeder ZusammenstoB ist wirk
Ram und fiihrt zu Mehrfachteilchen. Die Teilchen bestehen aus lauter gleichgroBen 
Kugeln. 1m iibrigen sollen sich aIle Teilchen unabhiingig voneinander bewegen. 
1hre Anzahl pro Volumen Einheit sei 1'0' Von der Zeit t = 0 ab beginne die voll
standige Entladung. Zur Zeit t sollen dann 1'1' '1'2' •• Einfach-, Zweifach- usw. 
Teilchen vorhanden spin. Jedes Teilchen habe urn sich den Radius Ro der mole
kularen Attraktiom;sphare. Da nun jeder ZusammenstoB auch zum Zusammen
halt fUhrt, wird urn ein hesondenl herausgegriffenes, ruhende8 Tei1ehen stets die 
Konzentration U= 0 herrsehen; donn jedes in die Wirkungssphare neu eintretende 
Teilehen wird an das betrachtete herangeholt. Damit wird aber in dessen Um
gebung ein Konzf'ntrationsgefalle herrsehen und dementsprechend eine Dl:jfusion 
rlorthin erfolgen. Die Menge der in der Zeit t ... t + dt durch die Wirkungs
spharc hindurehtretenden Substanz ist gleich der Anzahl der Teilchen, die 
info1ge der BRmvN8ehen Bewegung in jenem Zeitraum in den Bereich der Wir
kungssphare gelallgt. 1st "0 klein, so wird diese Zahl in jenem Zeitraum auch 
klein sein. Sie l'rgibt. sich zu 

Jdt = 4n DRoC[l +-r~~=]dt (72) yn D t ' 

wo D den Diffusionskoeffizienten nach Gleichung (4) 

D= RT 
6n1)rN 

bedeutet. Rier ist c die Konzentration, R die Gaskonstante, T die Temperatur, 
t die Zeit, 1) die Viscositat, N die AVOGADROSehe Zahl. Fiir die Zeit von t = 0 
bis t wirel sil' t 

f [ 2Ro Vt] 
M = J dt = 4n RoC t + l:.rn- . 

tl 

(73) 

Nun wird irn Ansehlu13 hieran die Wahrscheinlichkeit der Anlagerung bzw. 
Niehtanlagerung von n-Teilehen berechnet. Daraus wieder laBt sieh die prozen
tische Abnahme der Zahl der Einfaehteilehen bestimmen, und daraus wieder 
ihre Veranderungsgeschwindigkl'it. Der zeitliche Ablauf dieser GroBe hangt 
nun ah von To 1 

1'0 =------ (74) 
. 4n D Ro '1'0 

der Koagulationszeit. Rierbei war aber die Eigenbewegung des betrachteten 
(ruhenden) Teilchens vernachlassigt. Dureh Verlegung des Koordinaten
anfangspunktes in den Teilchenmittelpunkt wird diese Vernachlassigung auf
gehoben. Das Teilehen vollfiihrt wieder BROWNsche Bewegung. Durch eine 
Betrachtung der nunmehr vorliegenden Diffusionsverhaltnisse ergibt sich jetzt 
fur die Koagulationszeit 

(75) 

Es war aber weiterhill unberiicksichtigt geb1ieben der koagulierende Ein£luB 
der Mehrfachteilchen. Zieht man auch ihn noch heran, so ergibt sich sehlieBlich 
fUr die Abnahme der Gesamtzahl 1> aller Teilchen 

d1> V -JX- = -4n D RoC: ... '1')2 (76) 

13* 
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eine Gleichung, die iibereinstimmt mit einer Reaktionsgleichung zweiter Ord
nung. Daraus wird durch Integration 

"" '1'0 '1'0 
~ l' = 1 + 4nDRo'l'ot = --t . (77) 

1 + T' o 
Fiir die Abnahme der Zahl der Primarteilchen findet sich der Ausdruck 

'1'0 
'1'1 = 2 

[1 + ;0] (78) 

Diese nehmen also erheblich rascher abo Nach Ablauf der Reaktionszeit 

To = 4 ~ R ist nur noch 1/4 der Zahl der anfangs vorhanden gewesenen 
novo 

Teilchen gegenwartig. Fiir die Doppelteilchen dagegen ergibt sich, daB ihre 
Zahl von 0 bis zu einem Extremwert rasch anwachst, von wo aus dann ihre 
Zahl sich asymptotisch der Null nahert. Die Bildungsgeschwindigkeit von 
Drei- oder Mehrfachteilchen ist sehr klein. In immer spateren Zeiten geht ihre 
Zahl durch ein £laches Maximum. 

Beriicksichtigt man die starken Vernachlassigungen der Theorie, so muB 
man doch zugestehen, daB sie mit der Erfahrung immer noch recht gut iiber

TabeUe 13. 
Vo = 0'08 . 1010; r = 13,4' 10- 7 cm. 

o 
2 

10 
20 
30 

1,93 
1,42 
1,17 
0,75 
0,52 

1 
T 

(0,083) 
0,0286 
0,0302 
0,0309 

I v. (berechnet) 

1,93 
1,71 
1,14 
0,76 
0,53 

Zeit in Sekunden, die Zahlen VI in 
willkurlichem MaGe. r ist der Radius der 
Teilchen. Zugrunde liegt ein Goldso!. Die 
Teilchenzahlung erfolgte im DunkeHeld, der 
zugesetzte Elektrolyt war NaC!. 

einstimmt. Dieses zeigt die nach
folgende Tabelle 13. 

Wie oben bereits erwahnt, be
trachtet SMOLUCHOWSKI die langsame 
Koagulation als einen Spezial£all der 
raschen. Die ihn dabei leitenden Ge
dankengange sind oben wiedergegeben. 
Er konnte nun zeigen, daB fiir diesen 
Fall die obigen Gleichungen fUr ~'I', 1'1 

ihre Giiltigkeit behalten, sobald man 
fiir 8 n Ro D setzt 

4RTf 
8nDrf = 3NfJ ' (79) 

wobei die Bezeichnungen die oben an
gegebenen Bedeutungen haben. 

f bedeutet jenen Bruchteil der Zusammenst6Be, der zu Mehrfachteilchen 
fiihrt. Es wird dann fiir die Koagulationszeit T~ 

T~= 3NfJ 
4RT'I'of 

(80) 

Die auffallende Tatsache der starken Abhiingigkeit der langsamen Koagulation 
von der Elektrolytkonzentration solI 

Tabelle 14. 

c (Millimol im Liter) I K (beob,) 

60 0,0023 
70 0,0049 
80 0,011 

100 0,031 

K(ber.) 

0,0022 
0,0057 
0,011 
0,028 

kist ein MaG fur die Koagulations
geschwindigkeit. 

noch durch die nachfolgende Tabelle 14 
von GANN demonstriert werden. 

Aus der vorstehenden Theorie 
laBt sich nun auch die Anderung her
leiten, die der Koagulationsvorgang. in 
Abhangigkeit von der Temperatur 
zeigen muB. Es ergab sich fiir To: 

T' _ 1 
0-

4nDRo'l'0 
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Fuhrt man fUr D uen Ausdruck 11ach CUeichung (4) ein, so wird 

T'- :lr17 N _ 
II~- 2 Ro Yo R T . (81) 

In der vorsLehenuen Beziehung ist von del' Temperatur abhiingig allein 171T 

(82) 

wo K eine Konstante bcdeutet. Diese :Formel hat. sich fur die raschc wie auch 
fiir die langsame Koagulation bm;tiitigen lassen1). 

Eincr Erschcinung sci noch gedacht, die sich im Gefolge der Koagulation 
eim;t.ellen muil, der Viscosit.atsiinderung. AI" best.e Anniiherung an reale Ver· 
hiilt.ni"se gilt die SMOLUCHOWsKIsche Beziehung (fi4) 

f D2."2 1 
I)., = 1)0 \1 + 2,3 ({' (1+~ 4]1;272 ~~I)J f' 

N lIll tlinkt j,L bei (ier Koagulat.ion del' elektrokinet.iHche Potent.ialsprung, d. h. 
!;-- 0 mit. wachsPll<!PIll k infolge Elekt.rolytzusat.ze:o. Gleichzeit.ig wiichst. aber 
allch r. Dal'l zweite Wiml der Klammer geht fUr solche Verhalt.nisse gegen 0, 
unu man erhii,lt nunmehr die EINsTEINKehe Gleichung (63) 

1)., ,= 170 (1 + 2,G cr) 

cine Ahhiillgigkeit. allein von dem Volumen del' dispersen Phase. Es ware umn· 
llaeh ein Absinken deH Ziihigkeit.tiwertes zu erwarten. Dicses ist in manehen 
Fallen aueh beobaehtct worden. Dort, wo man die Beziehung hisher am aus· 
giebigsten geprUft hat, bei den weniger odeI' mehr hydrophilen Systemen, zeigte 
sich aber ein Anstieg del' Viscosit.at. SMOLUCHOWSKI hat nun abel' darauf auf· 
merksam gemacht, daB, wenn derartige, an sieh schon wasserreiche Teilchen 
sieh zn Zwei· odeI' Mehrfaehteilehen zusammenfinden, sehr viel Wasser gleieh. 
S,lm eapillar gebunden wird. Dadurch wiiehst daB Teilchenvolumen relativ 
st.ark an, und zwar um so mehr, je mehr Teilehen sieh zusammenfinden. 

Es wurde schon oben auf die starken VernaehUissigungen aufmerksam 
gemaeht, die der folMOLUCHOWsKIschen Theorie zugrunde liegen. So setzt er, 
\vic bemerkt, lautcr gleieh groHe kugl'lige Teilehen voraus. Es hat sieh aber 
gerade bei den VitieosWit.sverhaltnissen gezeigt, daB die Versehiedenheit del' 
Teilchengro[3e und -form zn besonderell Erseheinungen fUhren kann. 

SMOLUCHcnVSKJ erortertc aueh den EinfluB, den die Konzentration del' 
dispersen Phase auf die Koagulationsgesehwindigkeit bzw. den Koagulations
wert haben muilte. In lJbcreinstimmllng mit seinen Ableitungen findet man, 
daB in gewissen Bercichen eine Abnahme des Koagulationswertes bei zunehmender 
Konzentration an disperser Phase stattfindet. Doeh sei bemerkt, dail sieh der· 
artigen cxperimentellen Feststellungen sehr groBe Schwierigkeiten in den Weg 
stellen. Sie liegen 11. a. darin, zwei vollkommen gleiche Systeme herzustellen, 
bei denen allein die Konzentrat.ion an disperser Phase versehieden ist. Ab· 
weichungen von den SMOLUCHO\\,sKIschen Darlegungen finden sieh im Bereiche 
groJ3erer Konzentration. Benutzt man an Stelle kolloider Losungen grobere 

1) .Fur die langsame Koagulation hieBe der Ausdruck: 

T;: = KL , 
T· c 

wobei E nicht wesentlich temperaturabhangig ist. 
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Suspensionen, etwa Aufschwemmungen von Kaolin oder ahnliches, so HiBt sich 
der EinfluB der Konzentration an disperser Phase schon eher feststellen. Rier 
ergeben die experimentellen Befunde, daB das Produkt aus Aggregationszeitl) 
und TeilchengroBe eine Konstante darstellt. Die folgende Tabelle 15 zeigt dieses. 

Kaolingehalt 
(g im Liter) 

0,26 
0,39 
0,78 
1,02 
1,53 
2,04 
3,06 

. Auch auf den EinfluB 
Tabelle 15. der Gestalt der Teilchen auf 

I 

Teilehenzahl 

I (vo im em') 

4,4·10 
6,625.109 

13,25 .109 

17,65 .109 

26,5 .109 

35,3 .109 

I 53 .109 

AggregatioILSzeit 
« in Minuten) 

119 
84 
37 
29 
20 
15 
11 

-';-1'0 10 - 12 

31,4 
33,5 
29,5 
30,8 
32,0 
31,7 
35 

die Koagulation geht die 
SMOLUCHOWsKIscheTheorie 
ein. Es wurde oben ge
zeigt, daB die GesetzmaBig
keiten fiir die langsame 
Koagulation ahnlich denen 
fUr die rasche sind. Ihre 
kurvenmaBigen Darstellun
gen sind affin. Fiir nicht

kugelige Teilchen zeigt nun SMOLUCHOWSKI, daB auch dann noch in bezug auf 
Vo und e Ahnlichkeit in den GesetzmaBigkeiten mit jenen herrschen muB. In 
den sich ergebenden allgemeinen Differentialgleichungen (etwa fiir Abnahme der 
Gesamtteilchenzahl, der Zahl der Primarteilchen usw.) treten allein gewisse 
Koeffizienten auf, die u. a. Funktionen der GroBe und Gestalt sind. Die diesen 
Beziehungen entsprechenden Kurvenbilder brauchen allerdings nicht mehr mit 
jenen fiir langsame und rasche Koagulation kugeliger Teilchen iibereinzustimmen. 
Auf eine Reihe interessanter physikalischer Folgerungen kann hier leider nicht ein
gegangen werden. Die experimentellen Daten stimmen in ziemlicher Annaherung. 
Es muB hierbei beachtet werden, daB die in Betracht kommenden nichtkugeligen 
kolloiden Systeme schon mehr oder weniger zu denen gehoren, die mit dem 
Dispersionsmittel in enge Beziehungen treten, d. h. hydratisiert sind. Die auf
tretenden Abweichungen bei diesen Solen erinnern daher an das Verhalten 
hydrophiler Systeme (s.o.). 

Das Dispersionsmittel kann hier allein von Bedeutung werden durch die 
Anwesenheit von "Fremdstoffen". Da nun der EinfluB von Elektrolyten auf 
den Koagulationsvorgang erortert ist, kommt es nunmehr nur noch auf den 
der Nichtelektrolyte an. In der Tat konnen sie - allein ohne erkennbare Wir
kung auf die Koagulation - von Bedeutung werden in Gemeinschaft mit den 
Elektrolyten2). So konnen durch Anwesenheit von Campher, Thymol, Uretan 
und anderen Korpern die Koagulationswerte erniedrigt werden. Es findet 
Sensibilisation der Flockung statt. Dabei kann man beobachten, daB, wie nach 
der TRAUB Eschen Regel, ihre Wirkung in homologen Reihen ansteigt. Dieses 
weist darauf hin, daB diese Stoffe gemaB ihrer Capillaraktivitat wirksam sind. 
Sie werden also demgemaB bevorzugt an die Oberflache der Teilchen heran
geholt. Rier werden sie insofern eine physikalische Veranderung setzen, als sie 
die Dielektrizitatskonstante der Adsorptionsschicht des Wassers erniedrigen. 
Es laBt sich nun lcicht zeigen, daB bei Kleinerwerden der Dielektrizitatskonstante 
solche Verhaltnisse eintreten, daB schon eine geringere adsorbierte Ionenmenge 
den C-Potentialsprung unter seinen kritischen Wert hinunterfiihrt. Dies hat im 
Gefolge, daB fUr derartige Systeme die Koagulationswerte sinken miissen, d. h. 
sie werden sensibilisiert. 

Von den Stabilitatsverhaltnissen hydrophiler Systeme ist bereits. oben die 
Rede gewesen. Es wurde dargelegt, daB zwei Momente zu ihrer Bestandigkeit 

1) Das ist diejenige Zeit, die vergeht, bis sich die Primarteilchen zu griiberen Flocken 
zusammengefunden haben. 

2) Siehe hierzu G. ETTISCH u. H. RUNGE: Kolloid-Zeitschr. Bd.37, S.26. 1925. 



Die elektrischen Erscheinungen. H)9 

beitragen. Einmal tut dieses, wie bei den Hydrophoben, del' elektrokinetische 
Potentialsprung. Dazu kommt dann noch die WasserhliUe. Es wird daher 
hinsichtlich del' Beeinflussung jenes Stabilisierungsfaktors das fUr die Hydro
phoben Gesagte zu gelten haben. Ubcr die Beeinflussung des Hydratations
grades geben die obenerwahnten Versuche von KRUYT Auskunft. Diese lehren 
zugleich, in welcher Weise man die Erscheinungen bei del' Koagulation diesel' 
Systeme durch Wechselwirkung beider Faktoren weitgehend erklaren kann. 

Eine Koagulation kann abel', wie oben schon erwahnt, nicht nur durch 
direkte ZufUhrung von Elektrolyten erfolgen, vielmehr durch aUe jene Vor
gange, die geeignet sind, einem Tcilchen seinen C-Potentialsprung zu nehmen. 
So werden die Teilchen bei Wanderung im elektrischen Felde dann voUstandig 
entladen werden, \Venn sic an die resp. Elektrode herantreten. Es kann ferner
hin im elektrischen Felde zur Bildung von Korpern kommen, die in ihren Dis
soziationsprodukten, also indirekt, die disperse Phase zur Ausflockung bringen. 
Ferner hat man cine Koagulation beobachtet durch die f3-Strahlung radio
aktiver Substanzen. Da diese Strahlung aus Elektronen besteht, wird sie natur
gemaB nul' auf positive Sole wirken kiinnen. 

Del' EinfluB des Lie/des kann zunachst darin bestehen, daB unter seiner 
Einwirkung Teilchen entweder in del' Richtung auf dasselbe zu - positive 
Photophorese - odeI' von ihm hinweg sich bewegen, negative Photophorese. 
Durch die damit verbundenen sekundaren Vorgange kann es zu einer Koagu
lation kommen. Es kann aber auch der Fall eintreten, daB die Teilchen sich 
direkt unter der Liehteinwirkung zu groBeren Aggregaten anhaufen und dann 
:,;edimentieren. 

Es ist schon mehrfaeh erwahnt worden, daB die hier vorgetragene Auf
fassung libcr das Wesen der Koagulation bzw. ihre quantitativ theoretische 
Darlegung, starke Vernachlassigungcn erfordert. Es nimmt daher nicht wunder, 
wenn Versuche untcrnommen wurden, cine Deutung auf einem anderen Wege 
zu geben. Hier kommt in del' Hauptsache diejenige in Betracht, die die Koagu
lation yom Standpunkt der reinen Loslichkeitsbeeinflussung im AnschluB an 
bekannte Daten aus del' Theorie cler echten Ionenlosungen zu behandeln sucht. 
Diesbezliglich sei auf das hingewiesen, was oben (S. 182) hierliber ausgefUhrt 
worden ist. 

Eine andere Frage ist jedoch die, inwieforn die Grenzflachenspannung dm; 
Teilchens bei dem Koagulationsvorgang in Betracht kommt. Es scheint zu· 
nachst nach den V crsuchen von ELLIS festzustehen, daB zwischen der Konzen
tration, die eine Flockung bei 01-Was8er-Emulsionen bewirkt, und derjenigen, 
die die Grenzflachenspannung 01: Wasser wesentlich beeinfluJ3t, keine Be
ziehungen be8tehen. Man wird demnach diesen Moment eine wesentliche Be
deutung fUr die Flockung nicht zuschreiben konnen. 

Auf das auf3erordentlieh weite Gebiet von Erscheinungen, die mit der 
Koagulation im Zusammenhang stehen, bei hydrophilen wie hydrophoben 
Systemen, und die zum groBen Teil in ihrem We sen noch nicht geklart sind, 
kann an diesel' Stelle nicht wciter eingegangen werden. Die zu Anfang benannten 
umfassenden Werke Hihren in dieses Gebiet ein, auf sie sei hier verwiesen. 

Hier mag nur noch cine Erscheinung Erwahnung finden, die fUr die Bio
logic von Bedeutung zu werden verspricht. Es handelt sich um cine solche, 
die in manehen Eigensehaften cler langsamen Koagulation vcrwandt ist. Es 
handelt sich um die Tixotropi(1 ). Fligt man namlich einem Eisenhydroxydsol 
von etwa 6-10% solche Elektrolytmengen zu, die noch im Gebiete del' lang
samen Koagulation liegen, so wird aus clem Sol ein Korper, der in seinen mecha-

1) Die Bezciehnung geschieht im Anschlul.l an T.l'ETERFl. 
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nischen Eigenschaften einer Paste ahnelt. Schuttelt man ihn, so verflussigt er 
sich wieder und bleibt flussig fur einen Zeitraum, der abhangt von der Elektrolyt. 
konzentration und der Temperatur. Es ist dies die sog. Erstarrungszeit. Nach 
dieser Zeit geht er wieder in den gallertigen Zustand uber, wenn man ihn ruhig 
stehen laBt. Diese Erstarrungszeit kann durch Fremdstoffe oder andere Ein
flusse stark verandert werden. So wirken Glykokoll, Alanin oder andere Amino
sauren auf diese verliingernd. Entfernt man diese Stoffe aus dem Dispersions
mittel, so kehrt das System zur alten Erstarrungszeit zuruck. Stark verkiirzend, 
vertestigend wirken dagegen Metalle. Die nachfolgende Tabelle 16 nach den 
Messungen von FREUNDLICH und RAWITZERl) zeigt dies deutlich an. 

Einen Hinweis auf die 
Tabelle 16. Naturbzw.UrsachedesVer-

Metall 

Pt . 
Ag. 
Hg 
Cu . 
Ni . 
Zn . 
Mg 

Einwirkungsdauer 

6 Tage 

3 " 
5 
5 
3 " 
4 Std. 

10 Min. 

D (Erstarrungszeit in Sekunden) 

3300 
4 

etwa 60 
nicht mehr thixotropes Gel 
nicht mehr thixotropes Gel 

20 
nicht mehr thixotropes Gel 

Die Erstarrungszeit des urspriinglichen Sols Do be
trug 4920 Sekunden. 

festigungsvorganges dieser 
Sole durch Metalle ist viel
leicht dadurch gegeben, 
daB sowohl Gleich- wie 
auch Wechselstrom eine 
gleiche Wirkung ausu·bt. 
Man wird demnach da bei 
an den EinfluB von Capil
larstromen denken. Der 
Zusammenhang mit der 
langsamen Koagulation ist 

schon oben erwahnt. Er ergibt sich aus der starken Abhiingigkeit dieser Vor
gange von Konzentration und Natur des Elektrolyten sowie der Temperatur. 
Gewisse optische Erscheinungen, wie das Auftreten von Stromungsdoppelbrechung, 
weisen im einzelnen darauf hin, daB hier eine Art geordneter Koagulation vor 
sich geht. 1m ubrigen sind die theoretischen Vorstellungen daruber noch nicht 
zur Klarung gelangt. Auch andere Systeme, wie Aluminiumhydroxyd-, Scandium
oxyd-, Cerdioxyd-, V20 5- und Zinnsauresol, ferner das Dibenzoylcystin geben 
dieselben Erscheinungen. 

4. Die optischen Erscheinungen. 

a) Vorbemerkung. 
Dieses Kapitel sollte eigentlich davon handeln, welche Veranderungen an 

kolloiden Systemen durch die Einwirkung der Lichtenergie vor sich gehen. 
Aus mehrfachen Grunden spielen derartige Veranderungen eine relativ geringe 
Rolle. Zunachst tritt ja das Licht als eigene Energieart in standig wachsendem 
MaGe in den Hintergrund gegenuber der elektrodynamischen Auffassung von 
Elektronenvorgangen oder doch gegenuber der elektromagnetischen Analyse der 
Erscheinungen. Sodann aber ist die Verfolgung derartiger Einwirkungen in 
flussigen Systemen gegenwartig noch so gut wie unmoglich. Demgegenuber 
ist jener Zweig weitgehend ausgebildet, der Zustande und Veranderungen an 
kolloiden Systemen mit optischen Hilfsmitteln verfolgt. Es wird also die Licht
energie weniger dazu benutzt, Veranderungen an kolloiden Systemen hervor
zurufen, als vielmehr vor sich gehende oder vor sich gegangene Veranderungen 
oder aber bestehende Zustande (etwa Strukturen und deren besondere Eigen
schaften) zu erklaren. Da an dem Wesen der Lichtenergie und damit auch an 
den auf ihr beruhenden Methoden immerhin ausgepragte Eigenheiten haften, 
vermogen eben diese optischen Methoden auf Problemgebiete vorzudringen, die 

1) FREUNDLICH U. RAWITZER: Kolloid-Zeitschr. Bd.41, S.102. 1927. 
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fiir aIle anderenMethoden schwer oder gar nicht zuganglich ~ind. In einem ge
wissen Zusammenhange hiermit steht die Erscheinung der Chemiluminescenz. 
Fiir diese spielen unter Umstanden kolloide Systeme eine besondere Rolle. So 
konnten KAUTSKY und NEITZKE!) zeigen, daB man gewisse Farbstoffe zur Chemi
luminescenz, d. h. zur Au~strahlung von Licht bringen kann, wenn man sie an 
gewisse Siliciumderivate adsorbieren laBt. Wird dann der Si-Korper etwa durch 
KMn04 oxydiert, so wird die frei werdende Energie die Farbstoffmolekiile in 
Anregung versetzen. Kehrt das Molekiil dann in den stabilen Zustand zuriick, 
so strahlt es hierbei Licht aus. 

b) Lichtzerstreuung. 
Verteilt man einen ~toff in einem homogenen Medium, etwa Wasser, so 

andert sich das Aussehen des Mediums. Diese Anderung ist natiirlich in erster 
Linie abhangig von der Natur des verteilten Korpers. Sie wird ferner davon 
abhangen, in welcher Strukturverfassung der betreffende Korper sich im Wasser 
verteilt, ferner, ob Beziehungen zwischen dem Korper und dem Wasser bestehen 
u. a. m. Sieht man aber einmal davon ab, also von Farbe oder irgendwelchen 
anderen Reaktionen, und behalt nur die GroBenverhaltnisse im Auge, so werden 
tliese eine Erscheinung bewirken, die, wenn der verteilte Stoff noch relativ 
groBe Aggregate besitzt, man als Triibung bezeichnet. Kaolin, Tonerde, Quarz
pulver etwa bis herab zur GroBe von 5 X 10 - 4 cm Radius bewirken solche Trii
bung. Diese Aufschwemmungen setzen sich aber bald abo Werden die Teilchen
dimensionen kleiner. so bleiben die Losungen triibe. Sie sind aber gegeniiber 
den vorigen stabiler und werden dieses immer mehr bei abnehmender Teilchen
groBe. Bei Radien von etwa 10- 6 cm werden die Losungen klar, machen den 
Eindruck homogener Losungen. Selbst bei solchen Systemen, die eine Farbung 
aufweisen, ist diesm; der Fall. So ist Z. B. ein Goldsol von 2 X 10- 6 cm Teilchen
groBe klar rot. Helbstverstandlich gelingt es hierbei, im Dunkelfeld Submikronen 
zu erkennen. Es tritt also eine Lichtzerstreuung auf, die von der TeilchengroBe 
- ganz grob gesprochen - in auffallender Weise abhangig ist. Schickt man 
nun einen stark begrenzten Lichtstrahl durch Systeme von der genannten Art, 
so zeichnet sich sein Weg in der Fliissigkeitsmasse scharf ab, d. h. es wird von 
den Teilchen seitlich Licht ausgestrahlt, und zwar bis hinab zu beliebig kleinen 
GroBenverhaltnissen. Dieses seitlich ausgestrahlte bzw. abgebeugte Licht 
(FARADAY-TYNDALL-Effekt) ist Ausgangspunkt vieler Untersuchungen gewesen 
und hat auch unsere Kenntnis von der Natur der dispersen Phase vieler kolloider 
Systeme wesentlich erweitert. Die prinzipiellen experimentellen Grundlagen 
hierfiir gaben die Arbeiten von FARADAY und TYNDALL. Die theoretische Funda
mentierung stammt von W. RTRTITT (Lord RAYLEIGH). Bei seinen Herleitungen 
ging er von folgendem Znstande aus. Ein weitgehend monodisperses ~ystcm 
liege vor, des sen Teilchen kugelformig seien und einen vom Medium, hier Wasser, 
unterschiedlichen Brechungsindex besitzen moge. Sie sollen Nichtleiter sein, von 
kleinerer GroBenordnung als Lichtwellenlange und relativ wenig Licht absor
bieren. Diesen Voraussetzungen wiirde etwa ein Mastixsol entsprechen. Die 
Theorie, deren Ableitung hier nicht wiedergegeben werden soIl, gelangt fUr die 
Intensitat J des seitlich ausgestrahlten Liehtes in Richtung senkrecht zum ein
fallen den Lichtstrahl zu folgender GroBe: 

J = ~7l2 V A2 v2 (ni - n2 ) = 16n4 v r6 A2 (ni - n2 ) (83) 
},4 X 2 ni + 2n2 X2).4 nf + 2n2, . 

1) KAUTSKY II. NEITZKE: Zeit-sohr. f. Physik Bd. 31, S.60. 1925; S. auch KAUTSKY U. 
ZOCHER: Ebenda Bd. 9, S.267. 1922 u. Zeitschr. f. Elektrochem. Bd.29, S.318. 1923. 
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Hier ist v die Zahl der in der Volumeneinheit enthaltenen Teilchen, r der Radius 
der Teilchen, A. die Wellenlange des auffallenden Lichtes, x die Entfernung des 
Aufpunktes von einem beliebigen, abbeugenden Teilchen, A die Amplitude des 
auffallenden Lichtes, n der Brechungskoeffizient des Dispersionsmittels, m der 
der dispersen Phase. Diese Beziehung gibt die Abhangigkeit der 1ntensitat 
yom Radius r, der Wellenlange und der Teilchenzahl wieder. Man erkennt dem
nach, daB die 1ntensitat des zerstreuten Lichtes proportional der 6. Potenz des 
Radius ist. Daher nimmt auch diese mit zunehmendem bzw. abnehmendem 
Teilchenradius in auBerst starkem MaBe zu bzw. abo Man erkennt ferner, daB 
es keine untere Grenze fUr den Teilchenradius gibt, d. h. es wird auch von Mole
kulen Licht abgebeugt werden mussen. Da nun entsprechend der Kleinheit des 
Radius die 1ntensitat dieses Lichtes sehr gering sein wird, wird es sich darum 
handeln, durch Verstarkung von A einen Ausgleich zu schaffen, d. h., es wird 
die Beleuchtung des Systems mit entsprechend starker Lichtquelle erfolgen 
mussen. 1st dieses nun in hinlanglichem MaBe moglich, so wiirde man auf 
diesem Wege auch das von den Molekulen seitlich ausgestrahlte Licht wahr
nehmen mussen. Dabei ist naturgemaB vorausgesetzt, daB auch die Brechungs
verhaltnisse der in Betracht kommenden Substanzen hinreichend voneinander 
unterschieden sind. Weiterhin geht aus der obigen Beziehung hervor, daB die 
1ntensitat ceteris paribus um so starker ist, mit je hoherer Frequenz man be· 
leuchtet; denn sie ist ja der 4. Potenz der Wellenlange umgekehrt proportional. 
Daraus ergibt sich, daB in einem System von der oben vorausgesetzten Art das 
kurzwellige Licht bei der seitlichen Zerstreuung vorherrscht. Damit wird er
klart, warum Mastix- und Schwefelsole bei seitlicher Betrachtung blaulich er· 
scheinen, im durchfallenden Licht dagegen rotlich. Dem hindurchgehenden weiBen 
Licht wird namlich der kurzwellige Anteil durch Zerstreuung vorzugsweise ent· 
zogen, so daB vorwiegend nur noch Bestandteile aus dem langwelligen Gebiete 
in dem hindurchgetretenen Licht vorhanden sind. Dabei ist naturlich an· 
genommen, daB das Sol keine Eigenfarbe besitzt. Fur diesen Fall ergeben sich 
besondere Verhaltnisse, von denen noch die Rede sein wird. Damit ist also 
festgestellt, daB die "Farbe" derartiger Systeme eine Zerstreuungsfarbe dar· 
stellt. Es ist die Farbe truber Medien, entstanden durch Abbeugung von Licht 
an farblosen usw. Kugeln. 

Bei Auftreten des blaulichen Lichtscheines in dem sonst farblosen Sol muB 
entschieden werden, ob nicht an Stelle eines kolloiden Systemes eine echte 
Losung vorliegt, die Fluorescenz zeigt. Rein auBerlich sind beide Erscheinungen 
nicht voneinander verschieden. Ohne hier naher auf das Grundphanomen der 
Fluorescenz einzugehen, sei hier nur bemerkt, daB u. a. eine Unterscheidung 
auf Grund der STOKEsschen Regel moglich ist. Nach dieser fluoresciert ein Kor· 
per nur dann, wenn er von kurzwelligerem Lichte als dem seiner Fluorescenz· 
strahlung entspricht, getroffen wird. Bei der Fluorescenz wird also stets kurz· 
welligeres Licht absorbiert. 

Das seitlich abgebeugte oder Tyndall.Licht besitzt aber noch eine andere 
charakteristische Eigenschaft. Wahrend auf das System Licht einstrahlt, das 
in allen Richtungen des Raumes schwingt, zeigt das seitlich abgebeugte Licht 
einen bestimmten Schwingungszustand, es ist polarisiert. Sein elektrischer 
Vektor steht senkrecht zu der Ebene, die durch einfallenden und Beo bachtungs. 
lichtstrahl gegeben ist. Dabei ist aber nicht immer alles gestreute Licht voll· 
kommen polarisiert. Es enthalt fur gewohnlich zu einem Teil noch in allen 
Richtungen schwingendes Licht. Fur die vorliegenden Verhaltnisse zeigt sich, 
daB ein Maximum an Polarisation besteht, wenn man - ein System kugeliger, 
sehr kleiner, also vorzugsweise amikronischer usw. Teilchen - unter einem 
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Winkel von 90 0 gegen den einfallenden Liehtstrahl betraehtet. Unter anderen 
Winkeln dagegen nimmt das Verhaltnis von natiirliehem zu polarisiertem Lieht 
in stetiger und symmetriseher Weise mit der Winkelanderung zu bzw. ab (s. w. u.). 
Aueh die TeilchengroBe spielt eine Rolle, da bei GroBerwerden des Radius das 
obengenannte Verhaltnis von natiirlichem zu polarisiertem Licht ganz allgemein 
zunimmt. Ferner andert sich auch der Winkel, bei dem jenes Verhaltnis den 
kleinsten Wert besitzt, al80 das Maximum der Polarisation besteht. Der Winkel 
wird etwa 120°, d. h. er riiekt mit GroBerwerden der Teilehen stetig gegen die 
Richtung des Austritts des Lichtstrahles aus dem kolloiden System. Es konnte 
auch gezeigt werden, da!3 die Intensitat des gestreuten Lichtes im ganzen sich 
auch in derselben Richtung verschiebt. 

Auf der schlichten Eri-lcheinung der Polarisation des seitlich abgebeugten 
Lichtes solI auch nach manchen Angaben die Moglichkeit basieren, die dem 
Tyndall-Licht auBerlich vollkommcn gleichendc Erscheinung del' Fluorescenz 
unterscheiden zu kijnnen. Gcgeniibcr dem Tyndall-Licht soll das Fluorescenz
licht keine Polari8ation aufweisen. I)ieses Merkmal trifft nicht zu. Auf die 
Bedeutung der Teilchengei-italt neben del' TeilchengroBe wird noch bald zuriick
zukommen sein. 

Bei den bisherigen Bmllcrkungen war immer vorausgesetzt, daB zwischen 
dispergiertem Teilchen lind Dispersionsmittel keine engeren Beziehungen be
stehen, d. h. daB keine Hydratation vorliegt. Geht man aber von den hydro
phoben Systemen ZIl den hydrophilen iiber, so treten solche Beziehungen in 
mehr oder weniger starkem MaBe auf. Dadurch wird in der Strahlungsformel (83) 
n1 ~ n. Gleiehzeitig nimmt auch die GroBe der Teilchen ab bis auf etwa 10- 7 cm. 
Damit il-lt aber fiir ~ystellH', die sonl-lt den obigen Voraussetzungen entsprechen, 
gemaB Gleichung (S;{) eine starke Abnahme der Intensitat des seitlich aus
gestrahlten Lichte;; zu erwarten. Dementsprechend ist dann auch del' Faraday
Tyndall-Effekt bei I-lolchen Solen in mehr odeI' weniger schwachem MaBe nur 
sichtbar. Die Zahl (I<'r Teilchen wird Kich zwar vermehrt haben, ob aber das 
eine Moment die bt'iden anderen zu kompensieren vermag, muB naturgemaB 
in jedem Einzelfall besonders festgestellt werden. Immerhin gibt es Systeme, 
wo die Intensitiit des Heitlich ausgestrahlten Lichtes sehr gering ist, z. B. bei 
Dextrin u. a. Freilich stehen clem anden' gegeniiber, die einen sehr guten Faraday
Tyndall-Effekt zeigen. Bei jenen Hehr kleinen, kugelformigen Teilchen wird 
naturgemaB das Verhaltnis von natiirlichem zu polarisiertem Licht sehr klein 
sein. Es wird ein Minimum, etwa sehr nahe Null, bei 90° vorliegen. 

Die vorstehenden Darlegungen konnen, wie ja aus del' Erorterung iiber die 
RAYLEIGHSehen VoraUH,mtzungen hervorgeht, nul' einen Teil des Erseheinungs
gebietes der kolloiden ~YKteme umfaKsen. Ein sehr wesentlieher Teil der be
kannten Sole beskht ans metallischen Aggregaten (Gold, Silber, Platin und 
andere Sole), die Leiter sind. Wieder andere dagegen sind doeh nicht voll
kommene IHolatoren. Alleh Fehlen cler Liehtabsorption wird nieht durehgehends 
gefunden. Eine gro13e Zahl der SYHteme besitzt in del' Aufsicht eine andere 
Farbe als Blau, und Rot in del' Durchsieht. Starke Abweiehungen von der 
K.ugelform werden im Dunkelfeld beobachtet. Die ersten theoretisehen Er
orterungen fUr SY8teme, deren di8penle Phase derartige Eigensehaften aufweist, 
hat MIE gegeben. Seine Ausfiihrungen sind formal schwer zuganglieh, daher 
sollen hier allein die Ergebnisse erortert werden. Als einzige einschrankende 
Bedingung findet sieh bei ihm die V oraussetzung del' K ugelform del' Teilehen. 
1m iibrigen laBt er zu: Lichtabsorption, leitende Teilchen. Auf Grund diesel' 
Theorie zeigt sieh, daB die Farhe etwa der Goldsole eine Eigenfarbe ist. Bei 
bestimmten Goldsolen besteht eine Absorption im griinen Spektralbereich. Da-
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her leitet sich ihre rote Farbung fUr das durchtretende Licht. 1m weiteren 
Gegensatz zu den RAYLEIGHSchen Verhaltnissen ist dagegen hier das seitlich 
ausgestrahlte Licht von recht geringer GroBe. Die Zerstreuungsfarbe spielt hier 
eine verschwindende Rolle. Ihr Maximum liegt ubrigens bei derselben Wellen
lange wie die des absorbierten Lichtes. STEUBING konnte in schonen Versuchen 
die MIEsche Theorie in weitester Annaherung bestatigen. Die Theorie zeigt 
weiter, daB bei Teilchenvergroberung jenes Maximum der Absorption sich gegen 
den langwelligeren Spektralbereich verschiebt. Auf diese Weise resultiert. dann 
fur die aus derartigen Teilchen (3 X 10 - 6 cm) bestehenden Sole eine mehr blau. 
liche Farbung in der Durchsicht. In der Aufsicht dagegen sehen diese Systeme 
braunrot aus, da sich das seitlich ausgestrahlte Licht ebenfaIls nach der Rich
tung groBerer Wellenlangen verschiebt. Zwischen einem reinen roten Goldsol 
(2 X 10- 6 cm) und einem kugeligen, ausgesprochenen blauen Sol (2 X 10- 5 cm) 
bestehen naturgemaB je nach dem Dispersitatsgrad aIle moglichen Zwischen
stufen. So kahn durch fraktioniertes Entfernen der groBeren Teilchen ein leicht 
blauliches Sol in ein mehr rotes verwandelt werden. Die entgegengesetzte 
Farbenfolge muBte sich bei allmahlicher Aneinanderlagerung von Teilchen er
geben. Hierbei muB aber darauf geachtet werden, daB den Goldteilchen auch 
die Moglichkeit gegeben wird, sich Masse an Masse zu lagern. Wo dieses nicht 
der Fall ist, bleibt naturgemaB der Farbenubergang aus. So andert z. B. der 
CASsIUssche Purpur bei der Koagulation seine Farbe nicht; denn zwischen den 
Goldteilchen sind die der Zinnsaure eingelagert. 

Hinsichtlich des Polarisationszustandes zeigen Systeme mit ganz kleinen 
kugeligen Teilchen dieselben Erscheinungen, wie sie oben von den RAYLEIGH
schen Systemen beschrieben worden sind. Eine weitere Klarung hat aber die 
Theorie von R. GANS gebracht. Diescr lieB bei seinen theoretischen Unter
suchungen die einschrankende Bedingung von MIE fort, die Bedingung der 
Kugelgestalt. Seine Untersuchungen sind durchgefuhrt fur Rotationsellipsoide, 
also in den Grenzfallen fur Stabchen sowie Plattchen. Es handelt sich eben
falls in der Hauptsache um Teilchen von etwa amikronischen Dimensionen. 
Diese Theorie ergibt nun, daB bei nichtkugeligen Teilchen das Absorptions
maximum des Systems nach groBeren Wellenlangen verschoben ist, das Sol 
also trotz der kleinen Teilchen eine blauliche Farbung in der Durchsicht besitzen 
muB. Damit stimmen die experimentellen Untersuchungen von STEUBING uber
ein, der bei einem sehr feindispersen Goldsol eine Blaufarbung erhielt, obgleich 
das Polarisationsmaximum bei 90 0 lag. Die Absorptionskurve sowie auch die 
des seitlich ausgestrahlten Lichtes unterscheidet sich bei derartigen Systemen 
erheblich von denen der bisher besprochenen kugeligen Sole. Sie verlauft voll
kommen im Sinne der GANsschen Theorie. Es zeigte sich weiterhin, daB auBer 
jenem Polarisationsmaximum bei 90 0 ein merklicher Anteil des Tyndall-Lichtes 
aus solchem Licht bestand, das in allen Richtungen des Raumes schwingt. Auch 
fur dieses abweichende Verhalten gibt die GANssche Theorie Rechenschaft. Sie 
zeigt fur diesen Fall die Abweichung auf, die die Intensitat des polarisierten 
Lichtes erfahrt, wenn die Form der dispergierten Teilchen sich von der allseitig 
symmetrischen Gestalt entfernt. 

Auf der Grundlage dieser Theorie kann man nun fur ein entsprechendes 
System das Verhaltnis von naturlichem zu polarisiertem, seitlich ausgestrahltem 
Licht mit einer geeigneten Anordnung feststellen, etwa bei Betrachtung senk
recht zur Richtung des beleuchtenden Lichtstrahles. GANS nennt dieses Ver
haltnis den Depolarisationsgrad oder auch die Depolarisation e. Sie ergibt 
sich zu 

(84) 
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wo N die Intensitiit des natiirlichen, P die des polarisierten Lichtes bedeutet. 
Liegt vollstandig polarisiertes Licht vor, was bei sehr kleinen kugeligen Teilchen 
der Fall ist, RO wird (~) '= () mit N ,= O. Bei Fehlen polarisierten Anteils winl 
(0;) = 00 mit P = 0, bei gleichen Intensitaten von N und P wird e = 1. 1m 
ZUHammenhang mit der GroGe del' Gm.;amtintensitat des ausgestrahlten LichteR 
bzw. mit deren Andernng UIHt der der anderell genannten GroJ3en lassen sich 
nun wert volle AusKagen lllachell tiber den Zustand eines kolloiden Systems 
bzw. tiber Vertinderungen, die (larin durch irgendwelche Vorgiinge stattfindenl). 
Weiterhin kann man llunmehr experimentell verfolgen, wie der Polarisations· 
zustand eines Soles von (iPr KOllzentration abhiingt. DieR geschieht dadurch, 
daG man die De};olarisatioll eines Einzelteilchens eo bestimmt, aus der Depolari
sation eineR SyHterm-: bei zwpi v('fKehiedenen Konzentrationen. Die Depolari
Ration f·)o i"t danl! 11Ilabhilngig von dpr Konzentration und somit ein MaLl fiir 
Teilchengri)f}e lind -f()f'lll. Sie ergibt sieh zu 

(~)= 1/ (-:12(1 +1 (~)l) - edl +} (-:12) 

o (/(1 + :: (-:lIl - (1 + } 02) 
(Ro) 

cI . 
wo a = lRt. Riel' bedcutrt (-:11' (--)2 dip Drpolarisation drs Systems bei den 

c2 

heiden resp. KonzentratiollCll cI resp. c2 • 

c) Lichtbrechung. 
Eine weitgehend zutreffemle Brziehung HiI' die Liehtbreehung von Losungen 

odeI' Oemisehen ist hekanntlieh schon bei eehten Losungen sehwer anfzustellen, 
sohald man liber kontrollierhare, einfac:hste Vc:rhaltnisse hinausgeht. Die 
Schwierigkeiten liegen of{enbar darin, daG noeh recht groJ3e Unkenntnis in bezug 
anf das Verhalten etwa zweier Mischungskomponenten zueinander besteht zu 
den Heaktionen, die sie eingehen konnen, bei denen auc:h die Moglichkeit des 
Entstehens neuer Molekiile mit einzusc:hlieJ3en ist. Noch verwickelter aber ge
stalten sic:h diese Verh!iltniHse fUr die kolloiden Rysteme, wo die Moglic:hkeiten 
fiir Komplikationen in noc:h weit stiirkerem MaJ3e gegeben sind. Von WINTGEN 
rtihrt cine einfaehe l3ezielnmg her, die Ric:h an die ftir die Dic:hte gefundene 
Glcic:hung (Gii) allsc:hlicf3t: 

(86) 

wo VS, VM, VD die spezifisc:hen Volnmina des Soles bzw. des Dispersionsmittels 
bzw. der dispersen Phase darstellt, ns, nJ[, nD die dazugehorigen Brechungs
exponenten, wiihrend KI und K2 Konstanten sind. Hiel'bei sind einfachste Ver
haltnissc vorausgesetzt, niimlic:h die gegenseitige Unabhangigkeit von inter
micellarer Flussigkeit nnd dispergierten Teilchen. In seinen diesbezuglic:hen 
Messungen konnte WINTGEN die Formel bestatigen. Wo aber komplizierterc 
Verhaltnisse eintreten. reicht die Bcziehung nic:ht ZU, vor allem nicht bei hydro
philen Systemen, wo eben die Aufeinanderwirkung der beiden Phasen das hervor
trctendste Moment bildet. Vielleic:ht weist him in einigen wenigen einfac:hsten 
Fallen der Grad del' Abweic:hung von der ohigen Gleic:hung (86) auf die GroJ3e 
del' eintretenden gegenseitigen Einwirkung von disperser Phase und Dispersions
mittel hill. 

d) Doppelbrechung. 
Tritt ein Lichtstrahl durc:h die Grenze eines Mediums in ein zweites, bei 

beliebiger Ric:htung, wieclerum nur mit einem Strahl ein, so spricht man von 

1) Riel\(' hiprZll O. ETTIRCH, FARMER LOEB u. B. LANGE: Biochem. Zeitschr. Bd.184, 
S. 257. Hl27. 
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einfaoher Breohung. Wellenliinge und daher auoh Breohungsexponent oder 
Fortpflanzungsgesohwindigkeit bleiben in diesem Korper naoh allen Riohtungen 
des Raumes hin gleioh. Bei den Korpern mit streng orientierter Anordnung der 
Elemente, Atome, Molekiile usw., namlioh den Krystallen - mit Ausnahme 
derer des regularen Systems -, sowie auoh bei denen, die Orientierung niederer 
Art besitzen, den mesomorphen Korpern, findet sioh ein anderes Verhalten. 
Der einfallende Strahl zeigt in dem zweiten Korper zwei gebroehene Strahlen, 
Breohungsexponent bzw. Wellenlange oder Fortp£lanzungsgesehwindigkeit hangen 
von der Riohtung innerhalb des Korpers ab, es liegt Doppelbreohung vor. 1hre 
jeweilige Starke ist gegeben duroh die Differenz der beiden Extremwerte der 
Breohungsexponenten in versohiedenen Riohtungen. Wie werden sieh diese 
Verhaltnisse fiir die kolloiden Systeme darstellen 1 Angenommen, es liegt ein 
Medium der zweiten anisotropen Art als die in Wasser verteilte Phase vor, wie 
wird sioh Derartiges bemerkbar maohen 1 Dariiber ist zu bemerken, daB infolge 
der kinetisehen Warmebewegung - Translation und Rotation der Teilehen -
im Mittel die Einzele££ekte der doppelbreohenden Teilohen sich aufheben werden. 
Dementspreehend zeigt ein Sol nur in Ausnahmefallen (s. w. u.) im Ruhe
zustand eine Anisotropie. Sobald es aber gelingt, die Teilohen einander parallel 
zu riohten, ungeaohtet ihrer sonstigen, weiteren Einstellung, werden sioh jene 
einzelnen Doppelbreohungseffekte nioht mehr gegenseitig im Mittel aufheben, 
sondern sioh gegenseitig verstarken. Dann gelingt es, eine Doppelbreehung im 
System naohzuweisen. 

Ehe auf diese Dinge weiter eingegangen wird, muB aber hier nooh zu einer 
anderen Frage Stellung genommen werden. Gelingt es namlioh, in einem kol
loiden System auf irgendeine Weise eine Doppelbreehung nachzuweisen, so fragt 
es sioh, ob diese Doppelbreohung auoh stets als Summe der Effekte an den 
einzelnen, von 8ick aus doppelbreohenden Teilohen zu betraohten ist. Mit 
anderen Worten, es fragt sieh, ob stets eine Eigendoppelbreohung der Teilohen 
vorliegen muB. Dieses ist nun keineswegs der Fall. WIENER konnte zeigen, 
- und dabei erwies sioh wieder die sohon so oft betonte Bedeutung der von der 
Kugel£orm abweiohenden Teilehengestalt -, daB man einen Mischkorper kon
struieren kann, bei dem infolge Ineinandergebettetseins zweier isotroper Sub
stanzen mit untersckiedlich'em Breohungsindex bei feklender Absorption ein in 
bestimmtem Sinne anisotroper Korper resultiert. Nur kurz kann hier darauf 
eingegangen werden. Es moge ein isotropes Medium vorliegen. In ihm seien 
regelmaBig parallel angeordnet kreiszylindrische Stabohen aus ebenfalls einfach 
breohender Materie. Die Abmessungen der Stabohen seien klein gegen Lioht
wellenlange, ebenfalls ihre Abstande. Der Misohkorper, der, wie oben bemerkt, 
keine Farbe besitzen solI, wird alsdann Doppelbreohung zeigen, und zwar wird 
er positiv einaohsig sein in bezug auf die Zylinderaohse. Sie fallt zusammen 
mit der optisohen Aohse. 1st der Brechungsexponent der Stabohen n l , der des 
Mediums (Wasser) n2 und seien VI und v2 die relativen Volumina der beiden 
gemisohten Substanzen, so kann die Theorie die zahlenmaBigen Werte fiir 
den Breohungsexponenten des ordentliohen I) sowie des auBerordentliehen 2) 

I) FUr den ordentlichen Strahl ergibt sich ein Brechungsexponent 

• • (VI + 1) n~ + v2n~ 
no = n. (t'l + 1) n~ + V2n~' 

2) Fiir den au13erordentlichen Strahl ergibt sich ein Brechungsexponent n! = VI n~ + V2 n:. 
Bei den Ableitungen ist die elektromagnetische Lichttheorie zugrunde gelegt. Nach ihr gilt 
fiir den Brechungsexponenten eines Isolators n = yD, wo D die Dielektrizitatskonstante 
ist. Daher erscheinen die Ausdriicke fiir die Brechungsexponenten bier im Quadrat. 
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Strahles des Mischkorpers angeben. Fiir die GroBe der Doppelbrechung er
gibt sich: 

(87) 

(88) 

Man erkennt aus dieser Beziehung, daB der WIENERsche Mischkorper in seinen 
optischen Eigenschaften vollkommen bestimmt ist durch Brechungsexponent 
und relativem Volumen der Mischungskomponenten. Unter der oben gegebenen 
Voraussetzung erweist sich die Doppelbrechung als unabhangig von der Teilchen
groBe, d. h. also vom Dispersitatsgrad. Weiterhin ergibt sich, daB bei Gleich
heit der Brechungsexponenten der Mischungskomponenten, also n1 = n2 , ein 
isotroper Korper resultiert, da dann n" = no wird. Diese Eigenschaft der Be
ziehung (87) gibt nun ein Mittel an die Hand, diese Art der Doppelbrechung, 
die sog. Stabchendoppelbrechung, von der obengenannten Eigendoppelbrechung 
zu unterscheiden. Jene war ja hervorgebracht durch Teilchen, die selbst doppel
brechend waren. Diese dagegen beruht allein auf dem Unterschied der Brechungs
exponenten der beiden Substanzen, von denen jede einzelne einfach brechend ist. 
Man kann nun durch Zufiigen von stark lichtbrechenden Fliissigkeiten n2 will
kiirlich andern, also auch dem n1 gleichmachen. Es muB alsdann die Stabchen
doppelbrechung verschwinden, wahrend die Eigendoppelbrechung bestehen 
bleibt. Weiterhin ergibt Beziehung (87), daB die Stabchendoppelbrechung stets 
positiv ist, da (ni - n~) in quadratischer Form auftritt. Eine ganze Reihe 
anderer experimenteller Erscheinungen tritt als Folge obiger Gleichung auf. 
Es kann auf sie an dieser Stelle nicht naher eingegangen werden. 

Bevor an den oben angeschnittenen Gedankengang wieder angekniipft 
wird, sei noch eine andere Art von Doppelbrechung am Mischkorper erortert, 
die geeignet erscheint, auch in biologischer Beziehung von Bedeutung zu werden 1). 
Es wurde schon mehrfach darauf hingewiesen, daB von nichtkugeligen Teilchen 
nicht nur solche mit einer besonders langen Achse von Bedeutung sind, sondern 
auch solche mit einer besonders kurzen. Dieses findet sich hauptsachlich in 
alten Eisenhydroxydsolen, bei denen die disperse Phase aus Plattchen oder 
Scheib chen besteht. Unter denselben Voraussetzungen wie bei der Stabchen
doppelbrechung entsteht hier ein anisotroper Mischkorper, wenn derartige 
Plattchen in parallelen Schichten angeordnet sind, in Abstanden, die klein sind 
im Vergleich zur Wellenlange des Lichtes. In der Richtung der Flachennormale 
der Schichten ist er einfach brechend, in allen anderen doppelbrechend. Es 
handelt sich also wiederum urn einen optisch einachsigen Mischkorper. Fur die 
GroBe der Doppelbrechung ergibt sich in diesem Falle: 

(89) 

Man erkennt, daB diese Schicht - bzw. Plattchendoppelbrechung - stets negativ 
sein wird. Sie verschwindet ebenfalls fiir n1 = n2 • 

Es darf nun nicht gefolgert werden, daB durch plattchenformige Teilchen 
stets eine negative, durch Stabchen stets eine positive Doppelbrechung erzeugt 
wiirde. Es konnen sich ja auch Plattchen linear in der Weise gruppieren, daB 
ihre Achse zur Orientierungsachse senkrecht steht. Wahrend man sich dagegen 
auch Stab chen in flachenhafter Verteilung bei gleichen Abstanden solcher 
Flachengebiete denken kann. Der Plattchenmischkorper dieser Art ist positiv, 

1) Siehe hierzu SUFFERT: Zeitschr. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 1, S. 171. 1924; 
ferner H. ZOCHER: Zeitschr. f. anorg. u. allg. Chern. Bd. 147, S.91. 1925. 
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derStabchenmischkorper negativ· doppelbrechend. Nach einem Vorschlag von 
FREY spricht man daher besser von positiver oder negativer Formdoppel
brechung. Beispiele hierfur haben sich bereits in mehrfacher Zahl finden lassen. 
Sie sind klar zusammengestellt in dem Werk von AMBRON-FREY, "Das Polari
sationsmikroskop" 1). Es sei ferner darauf hingewiesen, daB die Gruppe der meso
morphen Korper in den smektischen und nematischen Unterarten, die charak
teristische Molekulformen und Molekulgruppen zeigen (s. o. S.156f£.), gewiB hier 
eingeordnet werden konnte. Natiirlich kann es sich treffen, daB Eigendoppel
brechung und Formdoppelbrechung zusammen auftreten. 

Uberblickt man nochmals das soeben Dargelegte, so ergibt sich wiederum 
der hervorragende EinfluB der anisodiametrischen Teilchenform fiir das Ver
standnis der Erscheinungen an kolloiden Systemen, ganz gleichgultig, ob diese 
Teilchen selbst doppelbrechend sind oder ob eine Formdoppelbrechung zustande 
kommt. Das Erstgenannte wird hochstwahrscheinlich dann eintreten, wenn der 
krystalline Bau des Kolloidteilchens nicht im regularen System erfolgt. Man 
kann auch mit groBer Annaherung behaupten, daB alsdann bereits das Molekiil 
Doppelbrechung besitzt. 

Es wurde oben dargelegt, daB durch paralleles Ausrichten der optischen 
Achsen von Teilchen es gelingen muBte, die Doppelbrechung jedes einzelnen 
Teilchens zu einem Gesamteffekt zu summieren. Dieses gelingt in der Tat. 
Derartige Versuche wurden zuerst ausgefUhrt an alten Eisenhydroxydsolen 
durch MAJORANA bzw. COTTON und MOUTON. An alten V20 2-S01engeschah 
dieses durch DISSELHORST und FREUNDLICH. Has erstgenannte System zeigt 
Scheibchenform, das zweite Stabchenform in der dispersen Phase. DISSEL
HORST und FREUNDLICH lieBen ein altes V 202-S01 durch ein Rohr mit recht
eckigem Querschnitt flieBen. Bei dieser Anordnung war die Doppelbrechung 
nachweisbar, da die stabchenformigen Teilchen sich aus energetischen Grunden 
in die Richtung der Stromlinien einstellten. Dabei zeigte sich in der FlieB
richtung Isotropie, senkrecht dazu dagegen positive Doppelbrechung in bezug 
auf die FlieBrichtung. Damit war festgestellt, daB das stromende V20 s-S01 sich 
so verhielt wie eine Krystallplatte aus demselben Stoff, die parallel zur optischen 
Achse geschnitten und mit dieser in die Stromungsrichtung gebracht war. Be
trachtete man dagegen das Sol in der FlieBrichtung bei Konvergenz, . so tritt 
das Achsenkreuz eines positiveinachsig doppelbrechenden Korpers auf. Sind 
die Stabchen positiv doppelbrechend, so tritt also auch die Doppelbrechung in 
dem Sol bei diesem Verfahren mit diesem Vorzeichen au£. Sind sie dagegen 
negativ doppelbrechend, wie das beim Benzopurpurinsol der Fall ist, so fallt 
bei der Untersuchung des Soles in der beschriebenen Weise die Doppelbrechung 
ebenfalls negativ aus .. Bei dieser sog. Stromungsanisotropie ist nun auch die 
Moglichkeit fur die Konstituierung eines WIENERSchen Mischkorpers gegeben. 
Es ware also die oben gemachte Annahme der Eigendoppelbrechung der V20 S-

Stabchen wohl hinreichend fUr die Erklarung des Zustandekommens der posi
tiven Doppelbrechung des Soles, aber nicht nQtwendig, da ja eine Formdoppel
brechung geeignet angeordneter isotroper Stabchen in isotropem Medium vor
liegen konnte. Es war also zu entscheiden, welcher Zustand hier vorlag. Die ange
gebenen Methoden der Variation des Brechungsindex des Mediums sind hier nicht 
geeignet. Dagegen gibt es eine Reihe von Grunden, die zur Annahme vorwiegender 
Eigendoppelbrechung sprechen, obwohl nach dem oben AusgefUhrten auch auf 
jeden Fall durch die Form und Anordnung der Teilchen ein bestimmter, wenn auch 
kIeiner Betrag zum Gesamtphanomen gestellt werden wird. Der triftigste Grund 

1) Aus der Sammlung: Kolloidforschung in Einzeldarstellungen, herausgegeben von 
R. ZSIGMONDY, Bd.5. Leipzig: .Akad. Verl.-Ges. m. b. H. 1926. 
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aber mag wohl darin liegen, daB es nach FREUNDLICH, STAPELFELD und ZOCHER!) 
gelingt, die GroBe der Doppelbrechung quantitativ zu bestimmen. Aus der Menge 
des im Sol vorhandenen V20 5 kann auf eine Krystallamelle dieses Stoffes um
gerechnet werden. Man erhalt nun in beiden Fallen, sowohl beim Sol als auch 
fiir eine entsprechellde Krystallameile Werte fUr die Doppelbrechung, die an
nahernd iibereinstimmell. so daB in der Rauptsache wohl eine Eigendoppel
brechung als vorliegend angenommen werden kann. Ihr Maximum wird sich 
ergeben, wenn aile Teilchen gerichtet sind. Dann wird die Doppelbrechung 
unabhangig von der FlieBgeschwindigkeit sein. Derartiges kann man bei alten 
konzentrierten Solen beobachten. Rier kann auch die Doppelbrechung nach 
dem Strom en erhalten hleiben. Es liegen dann die Teilchen so fest geordnet, 
daB die Energie der BRowNschen Bewegung nicht mehr hinreicht, diese Ord
nung zu storen. Derartige Sole zeigen auch FliefJelastizitat. Es kommt also 
diesen Systemen bereits ein gewisses MaB von mechanischer Festigkeit zu 2). Die 
Ausrichtung der Teilchen braucht nun keineswegs allein durch Stromung hervor
gerufen zu werden. Dieses kann vielmehr durch jede Energieform geschehen, 
die zu einer Ausrichtung iiberhaupt imstande ist. So sind Versuche im magne
tischen wie elektrisehen Feld unternommen worden. Alle diese mannigfachen 
Untersuchungen haben die oben dargelegten Ermittlungen bestatigt. Wie schon 
erwahnt, gibt auch die andere Art der nichtkugeligen Teilchen, die Plattchen 
oder Scheibchen, danll entsprechende Erscheinungen. Am alten Rydroxydsol 
haben, wie ebenfalls schon mitgeteilt, MAJORANA und COTTON und MOUTON als 
erste iiberhaupt die Anisotropie entdeckt, indem sie die Teilchen im Magnetfeld 
richteten. Die Plattehen des Eisenhydroxydsoles sind aber negativ doppel
brechend. Da sie sieh bei der Stromung aber mit ihrer Flachennormale senkrecht 
zur FlieBrichtung stellen. resultiert hier eine positive Doppelbrechung in bezug 
auf die FlieBrichtung. Vigen dagegen positiv doppelbrechende Plattchen vor, 
so miiBten diese \U1ter denselben Umstanden eine negative Stromungsdoppel
brechung ergeben. Hier sind also elltgegengesetzte Verhaltnisse gegeniiber den 
Stab chen zu erwarten. Vermag man nun ultramikroskopisch die Aggregate 
nicht zu erkennen, und das kann leicht eintreten, da die Doppelbrechung auf
tritt, wenn im Dunkelfeld noeh nicht" zu erkennen ist, so kann bei positiver 
Stromungsdoppelbrechung nicht entschieden werden, ob negative Plattchen oder 
positive Stabchen, bei negativer Stromungsanisotropie, ob negative Stabchell 
oder positive Plattchen yorliegen. Rier ist nun die von KUNDT eingefUhrte 
Rotationsmethode yon groBem Wert. Das Sol wird zur Rotation gebracht in 
einem kreisrunden Zylinder. Wieder stellen sich Stab chen wie Plattchen in die 
Richtung der Stromlinien. Die Stab chen mit der Achse tangential zum rotieren
den Zylinder, die Seheibehen senkrecht dazu, d. h. radial. Jetzt liegt die optische 
Achse des Stabehensoles tangential. Bei Betrachtung in dieser Richtung herrscht 
also Isotropie. Bei den Plattchen dagegen stellt sich aus entsprechenden Griin
den Isotropie in radialer Richtung ein. Damit ist ein Weg angegeben, noch 
bevor alle anderen :'ylethoden es yermogen, die Teilchenform und das Vorzeichen 
der Doppelbrechung ZIt bestimmen. 

Benutzt man nun solche ordnenden Verfahren zur AufschluBerlangung iiber 
den Charakter des vorliegenden kolloiden Systems, so muB man sich dariiber 
klar sein, daB die aufgewandte Energie nicht auch noch andere Effekte hervor
gerufen hat. In del' Tat bestehen hier interessante Beziehungen zwischen opti
schen und mechanischen Erscheinungen. Schon oben S. 176 ist kurz darauf 
hingewiesen worden. Yi:illige Klarheit tiber die inneren Zusammenhange bzw. 

1) FREUNDLICH. STAPELFELD u. ZOCHER: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.1l4, S.161. 1924. 
2) Siehe hierzu auch hei G. ETTISCH u. A. SZEGVARI: Protoplasma Bd. I, S. 214.1926. 
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Abhangigkeiten bestehen in dieser Beziehung noch nicht. Es konnte sich also 
zunachst darum handeln, die Krafte zu vergleichen, die notwendig sind, urn 
in zwei beliebigen, vergleichbaren Systemen den annahernd gleichen Zustand 
herbeizufiihren. Bei solchen Untersuchungen zeigte es sich, daB der Aufwand 
an mechanischer Energie zur Herstellung der Doppelbrechung fiir die iiblichen 
hydrophoben, nichtkugeligen Sole viel geringer war als der fUr gewisse hydro
phile, z. B. fiir die Gelatine. Dort stellte sich gleich nach Beginn der Rotation 
Doppelbrechung ein, wahrend dieses bei der Gelatine erst bei erheblicher Rota
tionsgeschwindigkeit eintrat. Hier kommt nun ein weiteres Moment in die 
Gesamtbetrachtung. Fiir gewohnlich wird der Gelatine eine Micelle von Kugel
form zugeschrieben. Dieser allseitig symmetrischen Form entspricht einfache 
Lichtbrechung. Bei jener Rotation aber tritt negative Doppelbrechung auf, 
und zwar, wie noch einmal besonders betont werden mag, erst bei erheblichen 
ScherkrMten. Es ist nun bekannt, daB isotrope Korper (Glas, feste Gelatine 
usw.) durch Zug oder Druck in bestimmter Richtung eine Doppelbrechung mit 
entsprechendem Vorzeichen erlangen konnen. Es handelt sich hier urn die sog. 
akzidentelle Doppelbrechung, auch Spannung8doppelbrechung genannt. Hierbei 
werden kugelige Teilchen deformiert. Die Deformation bleibt aber innerhalb 
der Elastizitatsgrenze des Korpers. Hierbei werden nun die anfangs kugeligen 
Teilchen anisotrop, und auBerdem findet etwa annahernd die Bildung eines 
Mischkorpers statt. Damit ist dann die akzidentelle Doppelbrechung auf Eigen
doppelbrechung + Formdoppelbrechung (aber infolge Deformation!) zuriickgefiihrt. 
Es lag nun nahe, diese Ursache auch fUr die in der erwahnten Weise auftretende 
Doppelbrechung der Gelatine anzunehmen, da Derartiges von Krystallen be
kannt ist. Eine Reihe andersgearteter Untersuchungen, darunter Z. B. Ein
trocknungsversuche, fUhrten zu derselben Annahme. Es ist also bei den Ro
tationsversuchen auch mit der Moglichkeit des Auftretens von akzidenteller 
Doppelbrechung zu rechnen, die durch die deformierenden Krafte hervorgerufen 
wird, aber einen gewissen inneren Zusammenhang mit den obengenannten Arten 
der Doppelbrechung besitzt. 

Man kann aber bei der Feststellung des Energieaufwandes beim Hervorrufen 
von Doppelbrechung auch die Beziehungen zu den intermolekularen Verhaltnissen 
der Fliissigkeit im Auge haben, d. h. die Beziehungen zu den Viscositatserschei
nungen. Die innere Reibung wird allein eine Orientierung der doppelbrechenden 
oder isotropen Teilchen hervorrufen. Damit wird sie zur Formdoppelbrechung 
bzw. Eigendoppelbrechung fUhren. Treten aber zu diesen reibenden Kraften 
auch noch solche von der oben als ela8ti8ch bezeichneten Art, zeigt das System 
also auch noch FlieBelastizitat, so werden diese Krafte eine Spannungsanisotropie 
infolge Deformation hervorrufen konnen. Wie diese Krafte des naheren be
schaffen sind, ist noch keineswegs klar, auch nicht, wo und wie sie angreifen. 
lodes ist es auffallig, daB die Gelatine, die keine oder doch nur eine geringe 
Eigendoppelbrechung zeigt, sowohl FlieBelastizitat als auch akzidentelle Doppel
brechung aufweist. Dieses wiirde erlauben, nahere Zusammenhange zwischen 
beiden Erscheinungen anzunehmen. 1m iibrigen zeigen die meisten Sole, die 
Doppelbrechung haben, auch FlieBelastizitat. Bei ihnen ist aber fUr gewohnlich 
die Eigendoppelbrechung so iiberwiegend, daB die Feststellung einer restierenden 
Spannungsdoppelbrechung sich recht schwierig gestaltet. 

E. Die kolloiden Systeme (fest-fltissig) vom Charakter fester Korper (Hydrogele). 
1. Vorbemerkung. 

Bereits oben S. 163 ist von den Gelen die Rede gewesen, als sie von der 
Behandlung derjenigen kolloiden Systeme fest-fliissig, die den Charakter eigent-
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licher Fliissigkeiten tragell, - von den Solen -, abgetrennt worden sind. Es 
ergaben sich hier besonders innige Beziehungen zum Dispersionsmittel. Die 
Frage nach der Art bz,v. der Anderung in diesem Verhalten der Teilchen durch
zieht die ganze Lehre von den Gelen. Diese Teilchen bestehen aus Substanzen, die 
auch im Solzustand mehr oder minder hydrophil sind, also ausgesprocheneAffinitat 
zum Dispersionsmittel beRitzen_ Daher werden die Koagulate der ausgesprochen 
hydrophoben Sole nicht zu den Gelen gerechnet. In den hier zu gebenden Dar
stellungen wird es sich wiederum um wasserige Systeme handeln, um sog. Hydrogele. 
Aufnahme und Abgabc von Wasser beherrscht daher weitgehend die Erscheinungen_ 

Es wurde ferner oben der Versuch gemacht, zu definieren, was man unter 
einem Gel zu verstehen hat. Dabei stand im Vordergrund eine gewisse elastische 
Eigenschaft, die Formelastizitiit. DaB diese den Gelen zukommt, dariiber herrscht 
Ubereinstimmung, rm iibrigen wird, 'wie auch oben schon bemerkt, der Gel
begriff von mancher Seite enger, von anderer weiter gefaBt. 1m AnschluB an 
FREUNDLICH sollen hier aIle Gallerten mit der obenerwahnten Eigenschaft der 
Formelastizitat dazu gerechnet werden, ausgenommen, wie schon erwahnt, die 
Koagulate der Metall- und Sulfidsole, fiir die die Bezeichnung Koagele getroffen 
worden ist. Es wurde aber in entschiedener Weise darauf hingewiesen, daB mit 
jenen elastischen Eigenschaften keine endgiiltige Grenzc der Gele gegen die Sole 
gezogen ist; findet i:lich doch die Elastizitat in Gestalt der Flie/3elastizitiit bei 
vielen Systemen von ausgesprochen fliissigem Charakter. Freilich zumeist 
wiederum gerade bei denen, die in groBerer Konzentration oder sonstwie die 
Neigung besitzen, in Gelc uberzugehen. Dieses ist jedoch keine notwendige 
Eigenschaft, sie rnu/J nicht vorliegen, indes findet sic sich hiiufig. Stellt nun 
jenes Auftreten von Formelastizitat auch keinen durchgreifenden qualitativen 
Unterschied zwischen Gel und Sol dar- man konnte ja die FlieBelastizitat als 
Vorstufe der Formelastizitat ansehen -, so zeigt sich damit doch immerhin 
ein quantitativer. Es gibt aber bei gewissen Systemen gewisse Eigenschaften, 
die ohne erhebliche odeI' ohne nachweisbare AndeTung von dem Sol auf das 
Gel iibergehen. So findet man beim Natriumoleatgel, das aus konzentriertem 
Sol sich bildet, keinen Unterschied im Brechungsexponenten, im Dampfdruck, 
in der Leitfahigkeit lind in der Natriumionenkonzentration, wahrend wohl jene 
hydrodynamischen, quantitativen Unterschiede vorhanden sind. 

Gegeniiber der Mannigfaltigkeit in del' Art von Gelen und der an ihnen 
wahrnehmbaren Erscheinungen erhebt sich wiederum die Frage, ob nicht die 
Moglichkeit besteht, alles dieses aus gewissen ZustandsgroBen und ihrer Ande
rung herzuleiten. Die oben angefuhrten ZustandsgroBen wurden ganz allgemein 
als solche fiir kolloide Systeme fest-fliissig bezeichnet, ohne Riicksicht auf irgend
welche Besonderheit. Sie miissen daher notwendig auch die Hydrogele und deren 
Zustand usw. bestimmen. Nun handelt es sich bei diesen um eine spezielle 
Form kolloider Gebilde del' genannten Art. Daher wird auch die eine odeI' die 
andere Variable von besonderer Form, besonderer Bedeutung und besonderer 
Art sein mussen, wah rend wieder andere keine wesentliche Anderung gegeniiber 
denen bei Solen erfahren werden. Es schlagt damit diese Darstellung denselben 
Weg ein, der oben auch fiir die Sole verfolgt worden ist. Oben wurden als Spezial
fall die kolloiden Systeme fest-fliissig- mit Wasser als Dispersionsmittel -
behandelt, die den Charakter eigentlicher Fliissigkeiten tragen. Hier handelt 
es sich urn Systeme von derselben Zusammensetzung, abel' vom Charakter 
fester Korper, um einen Nebellfall der ebengenannten. Die allgemeinen Zu
standsgroBen bleiben demnach dietlelben. 

Eine gewisse Abweichung aber von del' oben gegebenenBehandlungsweise tritt 
insofern ein, als es sich um die Notwendigkeit del' Erorterung der Frage nach 

14* 
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der Entstehung der Gele handelt. Eine derartige Frage spielte bei den obigen 
Systemen, den Solen, eine relativ untergeordnete Rolle fiir die Erkenntnis der 
Zustande nnd der Vorgange. Wo diese dennoch in Frage kam, konnte sie zwang
los und weitgehend mit einbezogen werden in die Darstellung gewisser Variablen 
.(z. B. Zusammensetzung des Dispersionsmittels, Oberllachenbeschaffenheit der 
Teilchen der dispersen Phase mit Riicksicht auf deren Entstehung u. a. m.). 
Jene Systeme sind unabhangig in einem gewissen Sinne, wie dieses die Gele 
nicht sind. Die Sole entstehen gewissermaBen selbstandig. In ihrer Vorgeschichte 
kommt notwendigerweise kein anderes kolloides System vor. Dagegen sind die 
Gele von dem Solzustand abhangig, entstehen aus Solen. Es geht also die Vor
geschichte des Gels stets auf ein Sol zuriick. Wie aber geschieht dieser fiber
gang 1 Es ist daher klar, daB hier die Vorgeschichte des Gels erortert werden muB. 

Noch ein weiterer Unterschied macht sich bei der Darstellung der Gele im 
Gegensatz zu dem der Sole bis zu einem gewissen Grade bemerkbar. Wahrend 
man dort die Moglichkeit hat, den EinfluB der Einzelvariablen klar zu erkennen 
infolge der Moglichkeit trennender Untersuchungsweisen, zeigt sich, daB dieses 
hier in derselben scharlen Art nicht angeht. So sind allerdings stets bei bestimmten 
Erscheinungen anch ganz bestimmte Variable und ihre Veranderungen in der 
Hauptsache fiir Eintritt und Verlauf jener Erscheinung verantwortlich zu machen. 
Allein es gelingt in den meisten Fallen kaum, sie von gewissen anderen Variablen 
nnd derenEinfluB zu isolieren und daher die Art der Wirkung der resp. Haupt
variablen klar darzustellen. So gehen z. B. bei der Quellung stets auch Auf
IOsung und Anderung des Dispersitatsgrades vor sich, ohne daB es moglich ist, 
sie exakt voneinander zu trennen. Dem paBt sich bis zu gewissem Grade auch 
die Darstellung an, indem sie bei den betreffenden .Erscheinungen dieses zum 
Ausdruck bringt. 

Es werden also zu Beginn die ZustandsgroBen besprochen, aber nur insofern, 
als sie etwas Neues in bezug auf die Gele bringen. Sodann werden wiederum 
in entsprechender Weise die Erscheinungen selbst behandelt. Dabei wird auf 
.die Veranderungen an den ZustandsgroBen Bezug genommen werden. 

2. Zusatze in bezug auf die ZustandsgroBen der Systeme. 
a)Vorgeschichte. 

Die Vorgeschichte eines Gels ist insofern von Bedeutung als es aus einem 
anderen kolloiden System, einem Sol, entsteht. Es werden sich an dem be
treffenden Gel dann die Natur des Ursprungssols sowie die Mittel, durch die 
es ins Gel iiberliihrt wurde, kenntlich machen lassen. Vor allem aber wird die 
Erkenntnis von den Vorgangen, durch die ein kolloides System der einen Art 
in ein solches der anderen iibergefiihrt wurde, wichtige Aufklarung geben iiber 
die Natur und die Vorgange bei kolloiden Systemen iiberhaupt. 

Am nachsten wird wohl die Vorstellung liegen, daB beim Gelierungsvorgang 
gewisse Teilchen, die vorher auBerhalb der gegenseitigen Anziehungssphare ge
legen haben, nunmehr in dieses Gebiet gelangen. Mit anderen Worten, es wird 
sich der Vorgang der Teilchenvergroberung einstellen, so etwa wie er sich bei 
.der Koagulation zeigt. Da weiterhin die feste Phase dem Gesamtgebilde in 
.dem Bereiche, das hier zur Darstellung gelangt, ihr Merkmal aufdriickt, so wird 
jene Vermutung eines Aggregationsvorganges hierdurch auch weiterhin gestiitzt. 
'Ob nun eine echte Koagulation vorliegt, oder ob nur eine Polymerisation von 
Teilchen in relativ engen Grenzen neben noch weiteren Vorgangen im Disper
sionsmittel in Betracht kommt, scheint nicht geeignet als grundsatzlicher 
Unterschied angesehen werden zu konnen. Wie soeben hervorgehoben, wird 
natiirIich die besondere Art des Soles, die chemische Natur seiner dispersen 
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Phase usw. das entstehende Gel im besonderen charakterisieren. Ferner wird 
sich auch das Dispersionsmittel, seine Verteilung usf. an der Charakterbildung 
des Soles beteiligen. Gegeniiber alledem bleibt im Vordergrund der Vorgang 
einer groBeren oder geringeren Teilchenhaufung. Es wird sich nun aber auch 
sofort ergeben, welche Mittel bei der Gelbildung eine Rolle spielen. 1st diese 
der Koagulation analog, so wird etwa Elektrolytzusatz jene Wirkung besorgen 
miissen. In der Tat hat sich auf diese Weise bei einer groBen Zahl von Systemen 
die Sol-Gelumwandlung experimentell als mit der Koagulation, der langsamen 
zumeist, iibereinstimmend gezeigt. Es sei darauf hingewiesen, daB oben S. 199 
bei Behandlung der Tixotropie schon diese reversible Sol-Gelumwandlung 
charakterisiert wurde. Es sei daher auf das dort Gesagte verwiesen. Hier mag 
nur zusammenfassend wiederholt werden, daB bei einer Reihe von Solen der 
Zusatz von solchen Elektrolytmengen, die langsame Koagulation bewirken, 
einen Ubergang dieser Sole in Gele bedingen. Das Auftreten der Doppelbrechung 
kann auf einen gewissen Ordnungsvorgang dabei hinweisen, der in der Haupt
sache wohl auf Ausrichtung eigendoppelbrechender Micellen beruht. Da meist 
nichtkugelige Teilchen vorliegen, kann es sich aber auch um Stabchen- bzw. 
Plattchendoppelbrechung handeln. Nun findet sich Tixotropie aber auch bei 
kugeligen Micellen. Vielleicht ist hier die Doppelbrechung eine Spannungs
doppelbrechung infolge Deformation solcher kugeliger Gebilde, wie sie spater 
noch einmal zur Erorterung stehen wird. Als besonderes Charakteristicum 
tragen diese thixotropen Systeme das Merkmal, daB sie durch mechanische 
Energie wieder in Sole iibergefiihrt werden, und diese Sole dann wieder zu Gelen 
gestehen konnen. Naheres iiber sie ist nicht bekannt. 

Eine weitere wichtige Gruppe ist die des Kieselsauregels, des Aluminium
hydroxyd- und Zinnsauregels. Da das Kieselsauregel fiir diese Gruppe der 
charakteristische Reprasentant ist, an ihm auch die meisten Feststellungen 
stattgefunden haben. spricht man auch von der Gruppe der Kieselsauregele. 
Auch hier ergibt sich, daB durch Elektrolytkonzentrationen, die im Bereich der 
langsamen Koagulation liegen, der Ubergang vom Sol in das Gel stattfindet. 
Ein wichtiger Unterschied gegen jene tixotrope Gruppe liegt aber darin, daB 
keine unmittelbare Reversibilitat vorliegt. Dort konnte durch Schiitteln wieder 
ein Sol entstehen, durch Fortnahme der Elektrolyte der Ubergang vom Sol in 
das Gel verhindert werden. Dieses geht hier nicht an. Durch Dialysieren des 
Kieselsauregels gelingt es nicht. - auch wenn die Elektrolyte weitgehend ent
fernt sind. -- wieder ein Sol zu erhalten. Chemische Veranderungen spielen hier 
bei der Gelbildung mit eine Rolle. Es gelingt dagegen, ein Sol wieder her
zustellen, sobald man Alkali zufiigt. Doch handelt es sich dabei wiederum urn 
chemische Umwandlungen. Man spricht daher nicht mit Unrecht hier von einer 
irreversiblen Sol-Gelumwandlung. 

Nun ist weiter oben fliichtig der EinfluB der Temperatur auf die Koagulation 
erortert worden. Durch Ausfrieren erfolgte Koagulation wegen der besonderen, 
hierbei stattfindenden Vorgange. GemaB der Parallelitat von Gelbildung und 
Koagulation wird also unter Umstanden Temperaturerniedrigung eine Gel
bildung fordern konnen. In der Tat sind Systeme, die bei niedriger Temperatur 
charakteristische Gele bilden. bei hOherer Sole. Hierher gehort die Gelatine
gruppe (Gelatine, Agar. Seifen). So ist die Gelatine oberhalb von 70° in 1-2proz. 
Losung fliissig, darunter aber fest. Der Dbergang vom Sol in das Gel erfolgt 
kontinuierlich. Es gibt keine definierten "Schmelzpunkte" oder "Erstarrungs
punkte"l). Viscositat, Elastizitat, Tyndall-Licht und andere physikalische Kon
stanten zeigen keinen Sprung beim Ubergang. Bei Temperaturerniedrigung 

1) Dagegen kann man hier wohl von solchen "Zonen" sprechen. 
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findet sich bei der Gelatine ein Polymerisation!!vorgang mit Hydratation, bei 
hoherer dagegen eine Aufteilung. 

Bei den Seifen ist die Parallelitat von Gelbildung und Koagulation noch ganz 
besonders dadurch bestatigt, daB bei extremer Temperaturerniedrigung eine 
extreme Teilchenhaufung, also regelrechte Koagulation erfolgt. Es bildet sich 
das Seifenkoagel. In mittlerem Bereich ist, wie erwahnt, die Teilchenaggregation 
nur schwach. Hier findet allein eine Erstarrung, die Gelbildung statt. Bei 
noch hoherer dagegen findet man aHein Seifensole vor. Es liegen also die Gele 
zwischen den Koagelen und den Solen. 1m Gegensatz zur Kieselsauregruppe 
liegt aber bei der Gelatinegruppe Reversibilitat vor. Erwarmen fiihrt wieder 
zur Aufteilung, zum Sol, Abkiihlung - theoretisch beliebig oft - zum Gel. Es 
bewirkt allerdings sehr ofte Wiederholung dieses Vorganges, z. B. bei der Gela
tine, Anderungen chemischer Art an den Gelteilchen. Es findet ihr hydrolytischer 
Abbau zu Gelatose statt, wodurch schlieBlich die Umwandlung aus diesen sekun
daren Griinden ein Ende erreicht. 

Es lieBe sich freilich nichts dagegen sagen, wenn man von einem anderen 
Standpunkt aus behaupten wiirde, in dieser Hinsicht sei zwischen der Kiesel
sauregruppe und der der Gelatine kein grundsatzlicher Unterschied vorhanden. 
Es liefen die sekundaren Veranderungen bei jener rasch ab, bei dieser langsam. 
Aber vorhanden sind sie bei beiden. Das Gelatinegel wird namlich, auf Grund 
des Gesagten, das zweite Mal fest, nicht mehr dasselbe sein wie das erste Mal, 
usw. fort bis zu seiner endgiiltigen Nichtmehrverfestigung. Also reversibel im 
strengsten Sinne ist auch das Gelatinegel nicht. Da man ferner von der tixo
tropen Gruppe iiber derartige Dinge noch nichts weiB, wird man vielleicht auch 
zum Zweifel berechtigt sein, ob hier ebenfalls eine exakte Reversibilitat vorliegt, 
so daB man fiir aIle den Charakter der lrreversibilitat festsetzen wiirde. Man 
wird aber trotzdem doch berechtigt sein hier, wenn auch nur in engeren 
Grenzen, von reversiblen Gelen zu reden. 

Fiir die Seifen sei hier bemerkt, daB, da sie zwischen den Solen und den 
Koagelen stehen, man zu ihnen demgemaB auch von zwei Seiten her herankommen 
muB. Von den Koagelen her durch Erwarmen, von den Solen durch Abkiihlen. 
Dieses konnte McBAIN zeigen. 

Damit ist zum AUSdruck gebracht, daB es zwischen den drei Gruppen hin
sichtlich ihrer Entstehung wesentliche Unterschiede nicht gibt. Es bleibt die 
Frage, wann wohl ein Sol als Ganzes erstarrt, und unter welchen Bedingungen 
es demgegeniiber, wie beim Kieselsauregel, zu einer mehr flockigen Abscheidung 
kommt. Hierbei spielt die Konzentration an disperser Phase eine erhebliche 
Rolle. Aus verdiinnten Solen wird man durch Elektrolytzusatz zu einer Aggre
gation gelangen, die einen Flockungscharakter hat. So treten beim Gelieren 
einer 1/2proz. GelatinelOsung Submikronen auf, und weiterhin dann Flocken. 
Bei den konzentrierteren bewirkt Temperaturerniedrigung mehr eine Poly
merisation mit verstarkter HYdratation und dadurch ein Erstarren in Masse. 
Bedenkt man, daB das MaB der Hydrophilie sowohl des Sols als der entstandenen 
Aggregate von Bedeutung sein wird, so trifft man auf ein weiteres wesentliches 
Moment. Je hydrophiler das Sol und je hydrophiler die Sekundar- usw. Teilchen, 
desto groBer die Neigung zur Erstarrung, zur Gallertbildung. Da nun das Kiesel
siiuresol relativ hydrophob ist, ist eben der am meisten begangene Weg, um zu 
einem Gel zu gelangen, der iibliche Elektrolytzusatz. Dieser mehr hydrophobe 
Charakter des Soles bleibt dann auch der GaHerte erhalten. Umgekehrt verhalt 
es sich mit der Gelatine. Hier ist der Erstarrungsvorgang der gewohnliche. 
Hier findet man dementsprechend auch eine desto niedere Erstarrungszone in 
der 1] - t-Kurve, je konzentrierter das Sol ist. Diese Erstarrung ist naturgemaB 
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auch abhangig von Elektrolyten und Nichtelektrolyten1). Hier gilt die lyotrope 
Folge, und zwar addiert sich die Wirkung von Anion und Kation. Wahrend also 
Sulfat die Gelierung nur schwach hindert, beobachtet man unter Einwirkung 
von Rhodansalzen ein vollstandiges Aufhoren der Gelierung. Es sei hier noch 
auf gewisse Unsicherheitsfaktoren hingewiesen. Zunachst ist die Rolle der 
H-Ionenkonzentration llicht einwandfrei gegeben. Ferner dient als MaB dieses 
Vorganges allein die Geschwindigkeit der Gelierung bzw. ihrer Hemmung. Das 
Gelierungsverm6gen 8elbBt ist nicht meBbar. Erniedrigen also die Elektrolyte 
im allgemeinen die Gelierungsgeschwindigkeit, so erhohen sie Zucker, Alkohol, 
Thioharnstoff, Uretan n. a. Capillarinaktive Stoffe verkiirzen die Gelierungs
zeit, capillaraktive dagegen verlangern sie, und zwar urn so starker, je weiter 
man in der homologen Reihe aufsteigt. 

Aus allen diesen Grunden folgt, daB man an der Zweiphasigkeit des Geles 
festhalten kann. Wie bei vielen anderen Eigenschaften, liegt auch hier kein 
Grund vor, einen Hprung beim l~bergang vom Sol zum Gel anzunehmen etwa in 
dem Sinne, daB das ~yRtem beim t'bergang aus einem zweiphasigen ein ein
phasiges wird. 

b) TeilchengrofJe. 
Uber den Bereich der TeilchengroBe ist naturgemaB hier nichts Erganzendes 

zu dem oben S. 11)2 Bemerkten hinzuzufiigen. Es liegen Systeme mit Teilchen 
der dispersen Phase vor, die amikronisch, und solche, die submikronisch sind, 
und zwar bei allen moglichen GroBenabmessungen. Hier muB aber auch noch
mals nachdriicklich darauf hingewiesen werden, daB, wie bei den Solen, 
so auch bei den Gelen Polydispersitat herrscht. Wirkte sie bei den Solen 
gewissermaBen nur .. storend·' auf die exakte Feststellung gewisser GroBen, so 
ist sie bei den Gelen insofern von grundlegender Bedeutung, als eine Reihe von 
Erscheinungen hochstwahrscheinlich auf ihr fuBen. Jedem Gel kommt ein be
stimmtes Gleichgewicht von Teilchen aller GroBen zu, wie dieses von den Solen 
oben schon auseinandergesetzt worden ist (s. S. 153). Dieses Gleichgewicht kann 
durch bestimmte Eingriffe eine Verschiebung erfahren in der Weise, daB die 
Zahl der kleinen Teilchen ab, und die der groBeren zunimmt, und umgekehrt, 
so daB der Grad und die Art der Polydispersitat fUr die Deutung einer 
Erscheinung wesentlich wird. Auf derartige Zustande weisen vor aHem die 
Versuche von ARISZ an Gelatine hi!)., die die Auffassung nahelegen, daB z. B. 
Gelatine, die im Wasserdampf gequollen ist, grobere Teilchen aufweist als die, 
die in Wasser gelost wurde. Durch weiteres Verdiinnen mit nachfolgendem 
Erstarren erwiesen sich solche Gele als immer feinteiliger werdend. Auch gewisse 
Abnormitaten im Quellungsverlauf erklaren sich auf diese Weise (siehe z. B. 
u. S.225). 

Ferner sei darauf hingewiesen, daB mit der Zeit auch eine freiwillige An
einanderlagerung der Teilchen, also eine Teilchenvergroberung (Alterung) er
folgt, die ebenfalls gewisse Erscheinungen zur Folge hat. 

c) Teilchengestalt. 
Hier gilt in der Hauptsache auch das, was fUr die Sole gesagt worden 

ist. Da bei den Solen neben der Kugelgestalt die Stabchen- und Plattchenform 
an Bedeutung gleichwertig steht, wird dieses bei den Gelen mindestens in dem 
gleichen MaBe der Fall sein. Es ware sogar moglich, von einer gewissen Bevor
zugung nichtkugeliger Gele zu sprechen, da ja nach den obigen AusfUhrungen 
aus energetischen Grunden bei anisodiametrischen Teilchen eine leichtere An-

1) Wie naturgemaJ3 auch hei der Erstarrung der tixotropen Systeme. 
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einanderlagerung moglich sein sollte als bei rein kugeligen. So finden sich neben 
den Gelen mit kugelformiger Teilchengestalt (Gelatine, Agar, Aluminiumhydroxyd 
u. a.) solche, die ausgesprochene Stab chen besitzen, z. B. Lithiumurat, V 2057 

Seifen, Dibenzoylcystin, die Chininderivate, Optochin, Eukupin, Vuzin. Beim 
Eisenhydroxydgel schlieBlich finden sich plattchenformige Teilchen. 

d) T eilchenstruktur. 

Bezuglich der Teilchenstruktur muB ebenfalls das fur die Sole Bemerkte 
Gultigkeit besitzen. Die Verhaltnisse werden hier aber insofern verschoben sein, 
als die ionendispersen Sole Teilchen von vorwiegend einem groBen Ion oder 
Molekiil besitzen, wahrend hier gerade der mehr oder weniger weitgehende Zu
stand der Aggregation als fur das Gel charakteristisch angesehen wurde. Damit 
verschwinden aber eine Reihe von Eigenschaften, die sich auf dem Wesen jener 
isolierten oder doch weitgehend isolierten lonen aufbauten. Dazu kommt, daB 
diejenigen Substanzen, die in Solform vorzugsweise ionendispers sind, die Pro
teine, einen extremen Gelzustand darstellen, da sie von ausgesprochen fester 
Beschaffenheit sind, ja sogar auBerlich das Aussehen von Krystallen haben. 
Die Rontgenspektroskopie hat aber bei ihnen (Globulin, Fibrin, Oxyhiimoglobin 
usw.) kein Rontgenbild nachweisen konnen. Nun muB ja mit der Verwendung 
negativer Befundedieser Methode vorsichtig umgegangen werden; denn nur der 
positive sagt aus, daB Krystalle tatsachlich vorliegen, der negative aber nicht, 
daB keine vorliegen. Der negative Ausfall kann an einer Besonderheit des 
Krystalles liegen. Wenn er z. B. groBe Abstande in seinen Gitterebenen be
sitzt, versagt die Methode. Auch auf andere Weise ist erklarbar, warum man 
bisher von den Proteinen kein Rontgendiagramm erhielt. Sind namlich die 
Molekiile allseitig regellos angeordnet, so tritt keine lnterferenz auf. Liegen sie 
dagegen geordnet in Mikrokrystallen, sind diese aber ungeordnet, so erhalt man 
ein sog. Liniendiagramm. Sind hingegen auch diese Krystallite nicht mehr 
regellos gelagert, sondern ebenfalls geordnet, so resultiert ein sog. Punkt
diagramm. Die mesomorphen Korper (s. O. S. 156) liegen nun zwischen denen, 
die ein Liniendiagramm geben, und denen, die uberhaupt kein Diagramm 
zeigen. Die Molekule haben wohl eine gewisse Ordnung, - Anordnung in 
Ebenengleichen Abstandes oder in bezug auf eine Achse -, diese reicht aber 
zur Entstehung von lnterferenzen nicht zU. Konnen die Molekiile doch in der 
Ebene beliebig liegen und auch in den Fasern sonst regellos angeordnet sein. 
Neben den Seifen sind es aber gerade die EiweiBkorper, die trotz der auBer
lichen Krystallform, wie bemerkt, kein Rontgenbild geben, und von denen man 
auch aus anderen Grunden nochannimmt, daB sie zu dieser Gruppe gehoren 
bzw. ihr nahestehen. 

Zu den Gelen gehoren aber auch gewisse gewachsene Korper, wie Wolle, 
Baumwolle, Bindegewebe, Cellulose,· Holz, Rami, Starke. Der groBte Teil von 
ihnen gibt Rontgeninterferenzen1). Man konnte nun fragen, ob der Nachweis 
des krystallinen Baues auf Grund der Rontgenspektroskopie den micellaren Bau 
ausschlieBt. Dieses ist keineswegs notwendig. Nur in dem Fall, wo das ganze 
Gebilde als Einkrystall nachweisbar ware, sch16sse sich ein micellarer Bau aus. 
Wenn nun fUr die Bindegewebsfaser ein Rontgendiagramm existiert, so sagt. 
dieses also nicht aus, daB die Bindegewebsfaser nicht zugleich auch micellaren 

1) Cellulose zeigt als Ramie, Holz, Papier ein Linienspektrum, bei dem rhombischer 
Elementark6rper vorliegt. Seide und Starke haben ebenfalls krystallinen Bau. Gelatine 
weist ein Verhalten auf, aus dem man auf ein Gemisch von Krystalliten und regellosen Molekiil
haufen schlieBen muB. lKein Diagramm fand man bei Wolle. 
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Bau besiiBe. AMBRONN 1) hat dieses dureh seine Untersuchungen sehr wahrschein· 
lich gemacht. ETTISCH und SZEGVARI Z) konnten an geeigneten Objekten im 
Dunkelfeld hier stabchenformige Micellen in BRowN scher Rotationsbewegung 
nachweisen. 

Von EinfluB wird ferner auch das Alter des Gels sein konnen. Ein frischer 
Teilchenhaufen wircl naeh dem oben S. ] 55ff. Gesagten keine Interferenz ergeben. 
Sind die Aggregate abel' alter geworden und damit in einen gewissen geordneten 
Zustand iibergegangen, so konnen Hie jetzt auftreten. So erweist sich frisches 
SiOz-Gel amorph. Bei gealtertem dagegen finden sich neben amorphen bereits 
krystalline Bestandteile. 

Selbstverstandlieh konnen auch clie Gelteilchen noch permutoiden Bau 
aufweisen, wenn er den Solteilchen zukam. Es ist schon oben S. 159 erwahnt, 
daB das kollagene Bindegewebe. das pin Rontgendiagramm gibt, hochstwahr· 
scheinlich als von permutoidem Bau nachgewiesen worden ist. 

e) Das Dispersionsmittel. 

Das Dispersionsmittel und die Bpziehung, die zwischen ihm und den Gel. 
teilchen bestehen, sind fUr das Verstandnis del' Erscheinungen bei diesen kol· 
loiden Systemen von gro13ter Wichtigkeit. Zunachst sind es wieder die Eigen. 
molekiile des Dispersionsmittels, dip in Betracht kommen. Eine Reihe von 
Dingen, die bei den Solen erortert wurden, haben auch hier Giiltigkeit. Es muB 
daher auf die dort gemachten AusfUhrungen verwiesen werden. Bei den Gelen 
ist das Dispersionsmittel in weit geringerer, relativer Mange vorhanden als bei 
den Solen, daher ja auch del' Charakter dpr festen Phase bei dem Gesamtsystelll 
dominiert. 

Trotz diesel' verhaltnismaBig geringen }ienge abel' kann diese doch in 
weitem AusmaBe einem Wechsel unterliegen. Von dem Zustande vollkommener 
Sattigung odeI' gar voUkommener Losung bis zu dem auBerster Austrocknung 
in Form harter Krusten finden sich aUe Zwischenstufen an Wassergehalt. Gerade 
diese Vorgange del' Wasseraufnahme und -abgabe, und VOl' aHem die Art, in 
del' dieses geschieht, und die Erscheinungen, die sie begleiten, erweisen sich 
von ganz besonderer Bedeutung. 

Sieht man von jcnen Substanzen abo die bis zu ihrer volligen Losung Wasser 
aufzunehmen imstandc sind, und verweilt bei denen, die eben noch jene Form· 
festigkeit aufweisen, so kann hier das Wasser im Sattigungszustand zwischen 
den Gelteilchcn nur von einer Dicke in del' GroBenordnung von etwa Molekiil· 
durehmesser sein. Ware das nicht del' FalL so gerieten die Teilchen aus ihrer 
gegenseitigen Wirkungssphilre. In einer trberschlagsrechnung vermag man 
(lieses tatsachlieh zu zeig0n. Auf del' anderen Seite wurde abel' erwahnt, daB 
die MiceHen mehr odeI' weniger hydrophil sind, daB z. B. die Kieselsauregruppe 
einen gcringen Grad del' Hydrophilic aufweist, ja im Solzustand in manchen 
Eigenschaften sogar elPll Hydrophoben zugerechnet werden kann. Je nach dem 
Grad del' Hydrophilie wird abel' auch die Verteilung des aufgenommenen Wassel's 
eine verschiedene sein. Bei den wenig hydrophilen wird es sieh in del' Haupt. 
sache intermicellar vorfinden. Einc relativ geringe Menge wird vielleicht von 
den Teilchen selbeI' aufgenommcn, und eine weitere geringe Menge nach 
Art des Hydratwassers an del' Miccllenoberflache gebunden sein. Bei den stark 
hydrophiJen Gelen del' Gdatinegruppe dagegen, bei denen eine groBe Oberflache 
vorliegt, und dip,;p Ohprflache durch die groBe Zahl von Molekiilgruppen 

1) Al\IRRONN. H.: ::\achl'. Ges. \Viss. Gottg. Math. Phys. Kl. 1919. 
2) ETTISCH u. DZEOYARI: Protoplasma Bd. I, S. 214. 1926. 
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noch eine weitere VergroBerung erfahrt, wird ein groBerer Teil des Wassers 
unmittelbar am Molekiil sitzen. Vielleicht wird auch infolge sperrigen Baues 
mit Zugangsmoglichkeiten zu innen gelegenen, hydrophilen Gruppen auch 
Wasser in das Innere des Molekiils aufgenommen. Findet nun umgekehrt 
Wasserentzug statt, so wird von einem bestimmten Zustande ab zunachst das 
ganz locker gebundene Wasser entweichen. Findet sich doch in diesem Zustand 
bei den Gelen ein Dampfdruck, der dem des reinen Wassers vollig gleicht, genau 
wie auch die Geschwindigkeit des Verdampfens sodann die des reinen Wassers 
ist. Von einem bestimmten Punkt ab aber wird das Wasser aus den Capillaren 
herausgehen. Sind die Gelteilchen wenig hydrophil, so wird ein Zusammenriicken 
stattfinden miissen mit begleitender Volumabnahme bis zur gegenseitigen Be
riihrung. Die Teilchen liegen dann, nur noch durch die adsorbierte Wasser
schicht getrennt, aneinander. Das Volumen ist von diesem Zustand ab weit
gehend konstant. Gleichzeitig beginnen auch die Hohlraume sich mit Luft zu 
fiillen, es tritt der sog. Umschlag ein. Durch starkere Mittel, etwa Temperatur
-erhohung, kann man schlieBlich auch noch jenen Wasserrest dem System ent
ziehen. Es bildet dann der Korper eine harte, trockene, feste, porose Masse. 
J!'iihrt man ihr wieder Dispersionsmittel zu, so nimmt sie es nicht in derselben 
Weise wieder auf, als sie es abgegeben hat (Hysteresis), d. h. die adsorbierte 
Wassermenge fallt bei der Aufnahme mit der bei der Abgabe zusammen, aber 
nach Beendigung dieses Vorganges wird der Verlauf ein anderer als bei der 
Abgabe. Diesen Umstand fiihtt man auf Benetzungserscheinungen zuriick. 
Die Wasseraufnahme nach einem endgUltigen Wasserentzug gleicht vollig einem 
ganz unspezifischen Aufsaugevorgang. Es werden - nachdem der Adsorptions
vorgang beendet ist - allein die Hohlraume, die relativ starre Wande haben, 
von Fliissigkeit erfiillt. Es wird daher jede Fliissigkeit aufgenommen, die diese 
Wande zu benetzen vermag. In dem Zustand der Wassersattigung aber liegt 
nun nicht mehr ein System von dem friiheren Grade der Hydrophilie vor. Man 
erreicht den Ausgangszustand nie wieder. Das Gel besitzt nicht mehr seine 
Elastizitat, es vergroBert auch seine Volumen nicht mehr bei der Wasseraufnahme. 

Bei den stark hydrophilen Gelen dagegen ist der Verlauf ein anderer. Der 
Wasserabgang erfolgt kontinuierlich bis zur vollkommenen Austrocknung. Da
mit geht auch eine stetige Volumenverminderung einher, es tritt kein Umschlag 
·ein. Das Dispersionsmittel entfernt sich zunachst auch aus den Capillaren, die 
aber hier eine relativ untergeordnete Rolle spielen. Es wird dann der Oberflache 
wie auch dem Inneren des Molekiils ganz allmahlich entzogen. Bei der Wasser
aufnahme nun macht sich wiederum die starke Affinitat der zugrunde
liegenden Substanz zu den Wassermolekiilen bemerkbar, indem ebenfalls wieder 
in vollig umkehrbarer Weisel) stetig Dispersionsmittel aufgenommen wird, be
gleitet von stetiger Volumzunahme entweder bis zu einem Maximum der Wasser
aufnahme (Quellungsmaximum) bei den begrenzt quellbaren Korpern, oder aber 
bis zur vollkommenen Peptisation bei den unbegrenzt quellbaren. Durch diesen 
Unterschied in den Beziehungen zum Dispersionsmittel werden die beiden Haupt
gruppen der Gele als quellbare und nichtquellbare Gele getrennt. 

Fremdstoffe im Dispersionsmittel, Elektrolyte wie auch Nichtelektrolyte 
vermogen die eben skizzierte Wirkung des Dispersionsmittels zu verstarken oder 
zu hemmen. Die Frage, wohin die Fliissigkeit bei ihrer Aufnahme durch quellende 
Gele gelangt, ist von KATZ2) einer eingehenden rontgenspektroskopischen Unter
suchung unterzogen worden. Es handelte sich um die Frage, ob das 
Wasser intramolekular oder intermicellar aufgenommen wird. Bei einer ganzen 

1) Uber gewisse Abweichnngen S. weiter oben S.214. 
2) KATZ: Erg. d. exakten Naturw. Bd. 4. 
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Reihe von Substanzen hat sich gezeigt, daB eine Anderung in der Gitterkon
figuration des Krystalls nicht nachgewiesen werden konnte. Man kann also 
annehmen, daB es allein an die Oberflache - im weitesten Sinne - heran
geholt wird, wie es sich auch aus den Dunkelfelduntersuchungen von ETTISCH 
und SZEGVARI am Bindegewebe als wahrscheinlich ergeben hatte. Eine Aus
nahme scheint aber das Inulin zu machen, an dem sich Gitterveranderungen 
gezeigt hatten. 

F. Die grundlegenden Erscheinungen an Hydrogelen. 

1. Mechanische Eigenschaften. 

a) Die Quellung. 
Bei der Erorterung der Eigenschaften des Dispersionsmittels und seines 

Einflusses war bereits der Unterschied festgestellt, der sich zwischen den Gelen 
-cler Kieselsauregruppe und denen der Gelatinegruppe findet. Jene wurden als 
nichtquellende, diese als quellende Gele bezeichnet. Bei der Behandlung der Er
scheinungen der Quellung sollte daher im Grunde auf jene nichtquellbaren 
Systeme nicht einzugehen sein. Dennoeh mogen uber diese hier noch ein paar 
Worte gesagt werden. EEl handelt sich um Folgerungen aus der Art der Wasser
,abgabe, die zu wichtigen Beziehungen gefuhrt haben. Es wurde mitgeteilt, daB 
die Wasserabgabe bei den nichtquellenden Gelen unter Hysteresiserscheinungen 
verlauft, kenntlich an cler Kurve: WaHserabgabe bzw. Aufnahme-Dampfdruck. 
1st der Dampfdruck des Gels zuerst der des reinen Dispersionsmittels (Sattigungs
,druck), so beginnt er zu sinken bis zu der Stelle, wo das Wasser, - nicht mehr 
nur locker an das Gel gebunden, - bereits anfangt aus den Capillaren zu ver
dampfen. Es tritt hier ja der Umschlag ein. Vom Sattigungsdruck Ps bis hierher 
sank der Dampfdruck. Hier bleibt er ein Stuck weit konstant oder doch nahezu 
konstantl), PW. Dann nimmt er weiter ab uber jenen Adsorptionsbereich hinweg 
bis auf Null. Ist am Punkte des beginnenden Umschlags tatsachlich ein starres 
Gerust im Gel vorhanden, so muE der Dampfdruckunterschied gegenuber dem 
im Sattigungszustand in Beziehung stehen zum Capillarenradius. Hier liefert 
die THOMsoNsche Dampfdruckgleichung 

R T In Ps = _2 (J , 

M PII' (!ir 
(90) 

wo R die Gaskonstante bedeutet, T die absolute Temperatur, M das Molar
gewicht des Dampfes, 0 die Oberflachenspannung, (l, die Dichte der Flussigkeit, 
r den Capillarenradius, die Moglichkeit, den Capillarenradius zu berechnen. 
Setzt man fUr 

RT Ps 
M (ld 

wobei (ld die Dichte des Dampfes bedeutet, so erhalt man 

20 (ld 
r= ----. 

I Ps 
(lIPs n

Pw 
(91) 

1) Er bleibt konstant, wenn die Capillaren annahernd von gleichem Radius sind. Sind 
sie das aber nicht, so sind die Dampfdrucke je nach dem Radius (eigentlich je nach dem 
Kriimmungsradius ihrer Oberflache) verschieden. In diesem Falle ist der Dampfdruck in 
jenem Bereiche nicht konstant. 



220 G. ETTISCH: Die physikalische Chemie der kolloiden Systeme. 

Die beifolgende Tabelle 17 zeigt, welche Werte man auf Grund obiger Formel 
rechnerisch erhiilt. Greift man nun einen gemessenen Dampfdruckwert aus der 

Tabelle 17. 
t = 15°, Dispersionsmittel Wasser. 

(J = 73,26; (!d = 1,74·10-·; 
(!, = 0,99913; P. = 1,27 cm Hg. 

pw(cmHg) 

0,4 
0,5 
0,55 
0,6 
0,65 
0,7 
0,75 
0,8 
0,85 
0,9 
0,95 
1,0 
1,05 
1,1 
1,15 
1,2 
1,25 

r in 10- 7 cm 

0,954 
1,182 
1,314 
1,470 
1,646 
1,850 
2,093 
2,385 
2,746 
3,200 
3,796 
4,613 
4,795 
7,672 

II, II 
19,46 
69,39 

Tabelle heraus, so ergibt sich, daB zu ihm ein 
Capillarenradius von amikronischer GroBen
ordnung gehOrt (etwa 2=3 X 10- 7). 

N ach vollstandiger Entfernung des Wassers 
hat das Gel seine hydrophilen Eigenschaften 
verloren (s.o.). 

Beim Altern des Gels findet eine Teilchen
vergroberung statt, bei der auch die Capillar
raume wachsen. Dem geht parallel eine all
mahliche Angleichung von Pw und P.. bis der 
Umschlagspunkt keinen vom Sattigungspunkt. 
unterschiedenen Dampfdruck mehr besitzt. 
Dementsprechend andert sich auch die Dampf
druckkurve (s. u. S.217ff.). Temperaturverande
rung bedingt hier keine wesentliche Veranderung, 
ausgenommen eine Verkleinerung der Hyste. 
resisschleife. 

Die quellbaren Gele gehoren der Gelatine· 
gruppe an. Es wurde bereits erwahnt, daB sie 
entweder begrenzt oder unbegrenzt quellen 
konnen. Zu den erstgenannten, die eine be
stimmte Wassermenge aufzunehmen imstande 

sind, gehoren die EiweiBkorper, Agar usw. Hierbei dad aber nicht vergessen 
werden, daB stets auch ein kleiner Teil der Substanz peptisiert wird. 

Bei niedriger Temperatur ist auch Gelatine begrenzt quellbar, bei hoherer 
als 30 0 dagegen unbegrenzt. Sie wird alsdann vollkommen ge16st. Gewisse 
Salze erhohen ihre Quellbarkeit. Am starksten Rhodanid. Es sei noch bemerkt, 
daB nicht aile Substanzen in Wasser quellen, selbst wenn sie von ihm benetzt 
werden. Manchmal finden sich aber andere Mittel, in denen diese Substanzen 
dennoch quellen. Manche tun dieses in mehreren Dispersionsmitteln (siehe 
Tabelle 18). Ferner muB darauf' hingewiesen werden, daB es gelingt, quellbare 

Tabelle 18. 

Substanz Dispersionsmittel 
Wasser Glycerin Alkohol Benzol I Chloroform 

Gelatine. + I 
T 

EiweiB + + 
Agar + + 
Viscose + 
Pergament. + 
Schweinsblase ++ + + + 
Kautschuk. + + + ++ ++ 
Acetylcellulose + + 

Gele in nicht quellbare iiberzufiihren. Bringt man z. B. Gelatine in Alkohol 
von steigender Konzentration, so wird sie hydrophob, wird dem Kieselsauregel 
ahnlich, verhiilt sich schlieBlich wie ein nichtquellendes Gel. Es tritt dann 
auch der Umschlag auf. 

Von besonderer Bedeutung, zumal fiir biologische Vorgange, sind nun die 
energetischen Verhiiltnisse bei der Quellung. Sie lassen sich recht einfach etwa 
aus dem folgenden Gesichtspunkte verstehen. N ach dem bisher Dargelegten 
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handelt es sich bei diesen V organgen prinzipiell darum, daB eine Anziehung 
stattfindet von Wassermolekiilen durch die Gelteilchen. Dieses wird offenbar 
allein in der Weise der Fall sein, daB aUe hydrophilen Gruppen des Molekiils 
bzw. Teilchens nach Absattigung ihrer Affinitaten zu Wasser streben. 1st dieses 
eingetreten, so ist fiir den begrenzt quellbaren Karper ein 
Gleichgewichtszustand eingetreten. Nun kannte man 
fragen, durch welche Krafte diese Anziehung erfolgt, 
von welcher Art dieser Wasseraufnahmcvorgang ist. Die 
Vermutung, daB hier Restvalenzen wirksam sind, wird 
bestatigt durch den Verlauf der Dampfdruckisotherme. 
KATZ, dem man yiel fiir die Erkenntnis vom Wesen 
der QueUung verdankt, hat diese Isothermen aufgestellt. 
Sie zeigen den Verlauf einer Adsorptionsisotherme mit 
nachfolgender Sattigung. Abb. I2a. sowie Tabelle 19 
zeigen dieses. 

Es liegt ein V crlauf Yell', wie man ihn bei der Adsorp
tion eines Dampfes an einer benetzenden Wand findet. 
Das Wasser wird in der Hauptsache an die Teilchen heran 
bzw. in sie hineingeholt. ~Fiir die capillaren Zwischen
raume bleibt bier bei den queUbaren Gelen relativ wenig 
iibrig. Die Teilehen werden vielmehr als sole he ihr 
Volumen durch die aufgenommene Wassermenge ver-
graBel'll. Daraus ergibt sich denn auch die stetige Volu-

Abb.12a. 
(Nach FREUNDLICH.) 

menvergroBerung des Gels bei der Quellung. Da die Teilchen nicht wesentlich 
auseinanderriicken, zeigt das System als Ganzes aueh die starke Formelastizitat. 
Die Teilchen liegen nieht direkt aneinander, sandel'll durch ihre WasserhiiUen ge
trennt im Wirkensbereieh ihrer elastischen Kraftc. Die Volumenkontraktion, die 
beim Quelleneintritt (endgiiltiges Volumen < Teilchenvolumen + Wasservolumen), 
zumal bei konzentrierten Gelen, geht 
wahrseheinlich zuriiek auf die Wasser-
aufnahme in das Innere der sperrig ge-
bauten Molekiile bzw. Teilehen. Dabei 
tritt wahrseheinlich das Wasser an die 
im Molekiilinneren gelegenen hydrophilen 
Atomgruppen heran. Diese Art der 
Wasseraufnahme gilt naturgemaB nieht 
nur fUr quellbare Gele. Der Unterschied 
liegt allein im Verhalten del' Mieellen, die 
bei den quellbaren noeh hydro phil bleiben, 
in ihr Inneres noeh W miser an hydrophile 
Gruppen anlagern konnen, wahrend die 
nichtquellbaren, yon Natur schon hydro
phober, starr geworden sind. Dart findet 
also Wasseranziehung in und an die 

h (Relativer 
Dampfdruck) 

o 
0,020 
0,122 
0,306 
0,525 
0,718 
0,793 
0,857 
0,915 
0,965 
1,000 

Tabelle 19. 

a (pro g trockne Gelatine 
aufgen. Wassermengc) iu 

g 

o 
0,033 
0,095 
0,168 
0,232 
0,298 
0,328 
0,376 
0,442 
0,641 
4,6 

I Millimol 

o 
1,83 
5,27 
9,32 

12,9 
16,5 
18,2 
20,9 
24,5 
35,6 

255,0 

Micellen statt, hier nur in die Capillarraume und sehr wenig an die Micellen. 
Das Gesetz des V organges cler Wasseranziehung ist das gleiche, eine Adsorption 
fest-fliissig. Fiir den Anfangsteil del' mit Hysteresis einhergehenden Wasser
aufnahme-Dampfclruekkurve lwi den Gelen del' Kieselsauregruppe wurde dieses 
schon oben bemerkt. ganz besonders deutlich aber tritt dieses hervor, sobald 
man jene Kurven fUr Gallerten mit groBen Capillarraumen aufnimmt, etwa bei 
sehr alten Gelen. Ta belle 17 zeigt, daB z. B. einem Capillarenradius von Xl 2 X 10 - G 

ein Pw entsprieht. das dem Po< (Siittigungsdampfdruck) gleich ist. Dann erhalt 
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man eine "h ygrometrische Linie", die e benfalls einer Adsorptionsisotherme von 
der Form der Abb. 12 gleicht. In diesem Grenzfalle wird dann die gesamte 
Wasseraufnahme durch nichtquellbares Gel auch ein AdsorptionsprozeB. 

Es reprasentiert nach obigen Ausfuhrungen ein quellbares Gel in geniigend 
groBer Entfernung vom Sattigungszustand ein Reservoir von potentieller Ener
gie, die herruhrt von den Anziehungskraften der Micellen fur Wasser. Dem Be
streben dieser - wie jeder - potentiellen Energie, zu einem Minimum zu ge
langen, kann Geniige geleistet werden durch Wasserzufuhr. Dabei leistet das 
System Arbeit unter Warmeproduktion. Beide GroBen sind miteinander durch 
den ersten Hauptsatz der Thermodynamik verknupft. Geht man nun in be
stimmter Weise durch bestimmte Wasserzufuhr von einem Zustand eines Gels 
zu einem anderen uber, so stellt die Differenz der freien Energien die Arbeits
leistung des Systems bei diesem Ubergang dar. Die Abnahme der Gesamt
energie des Systems kann durch die Warmetonung gemessen werden, wahrend 
man jene Arbeitsleistung etwa dadurch bestimmt, daB man das Gel gegen 
einen Stempel quellen laBt. Diese Differenz der freien Energien aus zwei Zu
standen ist der Quellungsdruck. Die bei dem Quellungsvorgang auftretende 
Warme ist die Quellungswiirme. Bestimmt man beide GroBen, so kann man 
- s. Tabelle 20 - feststellen, daB fast die gesamte potentielle Energie in 

Tabelle 20. 

Pro gr trockenes Gel auf· 

I 
I A (in gr·Kalor) Gel genommene Wassermenge in h U(ingr-Kalor.)l) 

gr I Millimol 

· { 
0,01l 0,61 0,010 I Casein · .. 0,029 1,61 0,022 25 44 (36) 
0,070 3,88 0,176 66 64 (61) 

· { 
0,0195 1,08 0,048 

Cellulose · .. 0,0305 1,75 0,208 47 50 (38) 
0,0410 2,28 0,420 22 23 (23) 

· { 0,032 1,77 0,022 
Nuclein. · .. 0,082 4,55 

I 
0,176 66 

I 
84,5 (74) 

0,1l9 6,60 0,410 27 29 (34) 

mechanische Arbeit, also in Quellungsdruck umsetzbar ist. Man erkennt dieses 
aus der annahernden Gleichheit von U und A. Ein derartig groBer Nutzeffekt 
ergibt sich, da es sich um einen Vorrat an potentieller Energie handelt, gegeniiber 
einem Vorrat an kinetischer. Bei der Arbeitsleistung aus kinetischer Energie 
findet stets eine starke Energiezerstreuung statt. Eine Reihe interessanter Be
ziehungen kniipft sich an diese thermodynamischen Betrachtungen an. Doch 
kann darauf hier nicht naher eingegangen werden. Sehr klar zeigen dieses die 
Arbeiten von KATZ. 

Fiir den Quellungsdruck fand sich die Beziehung 

P= po·c"'. (92) 

Hier ist Po eine Konstante, desgleichen IX. c ist die Konzentration der dispersen 
Phase. Man erhalt weiter eine Beziehung zwischen der Konzentration c und der 
aufgenommenen Wassermenge m 

c = 1000 el [>2 , (93) 
e2 + mel 

1) Die freistehenden Zahlen fiir U sind auf eine Weise berechnet, die eingeklammerten 
auf eine andere. 
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wo !h die Dichte de;,; Gels, 1?2 die der Fliissigkeit ist. Die nachstehende Tabelle 21 
zeigt, wie weit die Beziehung (92) mit der Erfahrung iibereinstimmt. 

In Anbetracht der Fehlerquellen, die derartigen Messungen von Natur aus 
anhaften, ist die Ubereinstimmung eine recht gute. <X ist eine weitgehend 
materialunabhangige Konstante. 

Es fragt sich nunmehr, ob nicht auch zwischen Quellungsdruck und Dampf
druck des Gels Beziehungen bestehen. In der Tat konnte gezeigt werden, daB 
zu dem groBeren Quellungsdruck del' 
kleinere Dampfdruck gehort. KATZ leitete 
fUr den Quellungsdruck die Formel ah: 

Rl' }J 
P= - Ml' In-. 

o }Js 
(94) 

Hier ist P der Quellungsdruck, 1'0 das 
spezifische Volumen, p der gemessene, 
Ps der Sattigungsdampfdruck. Sie gestattet 
es, aus gemessenem Dampfdruck den 
Quellungsdruck zu berechnen. In erster 
Annaherung stimmen die Befunde gut 
mit den errechneten Werten iiberein. 

Tabelle 21 1). 

Gewicht cler benutzten Gelatinescheibe 
0,0600 g. Zimmertemperatur. 

Po = 0,00002704; IX = 2,9715. 

lin gr I~O em') I 
;"520 
720 

ll20 
2120 
3120 
4120 
5120 

c 
bcobachtet 

306,3 
317,1 
361,3 
460,5 
504,4 
555,0 
613,3 

c 
bercchnet 

283 
315 
366 
454 
517 
567 
610 

Der Quellungsvorgang geht mit positiver Warmetonung vor sich. Ahnlich 
wie beim Adsorptionsvorgang (s. S. 125) unterscheidet man auch hier die inte
grale von der differentiellen Quellungswarme. Geht man von 1 g trockenen 
Gels aus, dem man m g Wasser zufiigt, so erhalt man die erstgenannte, wenn 
man als Ausgangspunkt das trockene Gel betrachtet. Die nachfolgende Ta
belle 22 zeigt, daB die Warmezunahme immer geringer wird, je mehr Wasser 
vom Gel aufgenommen ist. 

Tabelle 22. 

m (Pro g trockene Uclatine allf'l . Q genommcne Wassermenge ill I Q (Ill g KaJor) q I . beoha('htet berechnet 
g 1fillimoJ 

0 0 0 0 228 
0,005:~ 0,29 2,1 1,2 222 
0,0168 0,93 ,1,3 3,7 209 
0,0315 1,75 7,0 6,6 195 
0,0406 2,25 8,9 8,3 ( 186 
0,0514 2,85 10,0 10,3 I 177 
0,0738 4.09 13.1 14,0 160 
0,1030 5.71 18,4 18,5 I 142 
0,1070 il,\J4 IB,I 19,0 139 
0,1328 7.37 22,2 22,4 126 
0,IB32 10.7 30,6 29,3 101 
0,2420 13,4 :~3,2 33,8 86 

KATZ hat auch eine Beziehung angegeben zwischen der integralen Quellungs
warme Q und der aufgenommenen Fliissigkeitsmenge m: 

<x. m 
Q = rJ+ m' (95) 

wo ex und f3 Konstanten sind. Man sieht aus den Spalten 3 und 4 der obigen 
Tabelle, daB diese Beziehung die Verhaltnisse gut trifft. Der Verlauf der Warme-

1) Nach FREUNDLICH. 
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entwicklung mit der Wasseraufnahme zeigt wiederum das V orliegen eines 
Adsorptionsvorganges an. 

LiiBt man nun eine bestimmte Menge trockenen Gels I g Wasser aufnehmen, 
so erhalt man die differentielle Quellungswarme. Ihre Werte sind in der obigen 
Tabelle in der 5. Spalte, q, wiedergegeben. Aus ihnen geht das eben Mitgeteilte 
in volliger Klarheit hervor. Man erkennt, daB bei den ersten Mengen auf
genommenen Wassers die groBten Warmemengen entwickelt werden, und daB 
diese bei weiterem Zufiigen stetig abnehmen. 

Schon oben, bei Besprechung des Quellungsdruckes, wurde erwahnt, daB 
die thermodynamische Betrachtungsweise zu weiteren interessanten Ergebnissen 
gefiihrt hat. Es sei hier nur einiges davon mitgeteilt. Der Quellungsvorgang 
ist ja ein exothermer, hat also einen positiven Temperaturkoeffizienten. LaBt 
man daher die Quellung bei hoherer Temperatur vor sich gehen, so wird sie 
gehemmt. Weiterhin hat KATZ aus dem Zusammenhang von Quellungswarme 
und Quellungsdruck gemaB dem ersten Hauptsatz unter der Annahme, daB die 
Anderung der Gesamtenergie des quellenden Systems allein als freie Energie 
erscheintl), also als Quellungsdruck, Folgerungen in bezug auf den Verlauf der 
Dampfdruckisotherme (s. o. Abb. 10) gezogen. Er findet u. a. fiir den Wende
punkt der Isotherme Dampfdruckwerte, die naherungsweise zutreffen. 

Es ist schon mehrere Male davon die Rede gewesen, daB bei den quellbaren 
Gelen neben dem eigentlichen Quellungsvorgang auch noch der del' Auflosung 
verlauft. Dieser Umstand laBt die Messung samtlicher dorthin gehOriger GroBen 
von vornherein mit einem gewissen Fehler behaftet sein. Es fragt sich nun, wie 
sich die Quellungsverhaltnisse gestalten, sobald statt reinen Wassers eine Losung 
als Dispersionsmittel vorliegt. Die nichtquellbaren Gele werden sich nach dem, 
was iiber sie gesagt ist, gegeniiber Losungen wie feste Absorbentien verhalten. 
Das zeigen auch die entsprechenden Versuche, die an Farbstoffen und anderen 
Korpern ausgefiihrt sind. Es ergeben sich aber auch Abweichungen. So wird 
naturgemaB Alkali solche zeigen miissen (s. o. S. 213). Hier treten noch chemische 
Reaktionen hinzu. 

Geht man zu den quellbaren Systemen iiber, so findet man wieder die starke 
Affinitat zu den Wassermolekiilen. Dabei werden dann auch die Adsorptions
vorgange eine Rolle spielen. So kann es ein quellbares System in einer Losung 
bewirken, daB durch bevorzugte Wasseraufnahme diese Losung nach einiger 
Zeit an Konzentration zugenommen hat. Hierfiir legen eine Reihe von Unter
suchungen Zeugnis abo Bei schwach konzentrierten Losungen kann man unter 
Umstanden eine regelrechte Adsorption beobachten. Neben diesen Adsorptions
vorgangen in Losungen stehen nun die der Peptisation. Sie sind selbst in reinem 
Wasser bemerkbar. Es stellt daher die" Quellung in Losungen" gegenwartig noch 
ein sehr strittiges Gebiet dar, da es an geeigneten, exakten Methoden zu ihrer 
Messung fehlt. Es sollen daher hier nur einige Tatsachen angemerkt werden. 
Zunachst ist der starke EinfluB der H-Ionenkonzentration bemerkbar. Er ist 
im isoelektrischen Punkte, etwa der Gelatine, ein Minimum. Fiir einen be
stimmten Sauregrad findet sich ein Maximum. Zweibasische Sauren haben ein 
niedrigeres Maximum, das aber an derselben Stelle liegt. Von den Neutralsalz
wirkungen nahm man bis zu den Messungen von J. LOEB die Giiltigkeit der 
HOFMEISTERschen Ionenreihe an. LOEB glaubte jedoch gezeigt zu haben, daB 
diese Reihe allein eine Funktion der H-Ionenkonzentration darstellt. SchlieBlich 
muB hier darauf hingewiesen werden, daB bei allen Quellungserscheinungen die 
Verschiebung im Dispersitatsgleichgewicht eine sehr groBe Rolle spielt. Konnte 

1) D. h. also, daB im AnschluB an die Zahlen von Tabeile 20 A = U ist. 
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doch darauf allein die Tatsache zuruckge£uhrt werden, daB bei auseinander 
hervorgegangenen, immer verdunnteren Gelatinelosungen die Quellungs
geschwindigkeit sowie die au£genommene Wassermenge stieg, je geringer der 
Gehalt an disperser Phase war. Darauf geht ferner die Tatsache zuruck, daB 
Irische Gelatine und Agar ebenfalls eine Hysteresisschleife zeigen. Spater geht 
sie fast vollkommen zurii.ck (s. hieruber aueh "Elastizitat", w. u.), dann ist 
namlich bezuglich der :-5ol-Gelumwandlung das sehr langsam sich einstellende 
Dispersitatsgleichgewicht eingetreten. 

b) Die Dichte. 

Fur die Beurteilullg der Dichte der Gele ist es wesentlich, daB bei der 
Wasseraufnahme insofern eine Volumenkontraktion vor sich geht, als das Gel
volumen nach der Wasseraufnahme kleiner ist als das des Gels vor der Quellung, 
zuzuglich des aufgenommenen Wassers. Es muB daher das endgultige System 
eine relativ groBere Diehte besitzen als sieh aus den Komponenten ergeben wurde. 
Einfachere GesetzmiiBigkeiten ergeben sieh natur-
gemaB, sobald man statt mit der Diehte mit der rp 
reziproken GroBe, dem spezifisehell Volumen 0,06 

rechnet. Wahrend sonst gewohnlieh die spezi- 0,05 
fischen Volumina von Mischungell sieh additiv 
verhalten, ist dieses hier infolge der Volumen
kontraktion nicht der Fall. das spezifische 
V olumen ist kleiner geworden. Dieses zeigt eine 
ganze Reihe von Untersuchungen. Aus ihnen geht 
wiederum hervor, daB die GroBe der Volumen- opz 
kontraktion mit dem Quellungsgrad abnimmt. 

(},01 
Dieses zeigt z. B. die Abb. 13 naeh KATZ fur 
Nuclein. Man hat ein Verhalten, wie es sieh oft 
fand, so z. B. auch fur (lie Quellungswarme Q. 
Es gilt daher fur die V olumenkontraktion cp 
auch dieselbe Beziehung (95): 

o 0,1 t1z o,J 0, If 0,5 
Yon 19r Iroclrenel' J'ubstl7f7Z 

l7ifgenomm. Wl7ssermenge In gl' 

Abb. 13. (Nach KATZ.) 

(96) 

wo k und k' Konstantell sind, mist die pro Gramm trockener Substanz auf
genommene Wassermenge. Bildet man daraufhin den Quotienten cp/Q, so findet 
man fur verschiedene Substanzen Werte von gleicher GroBenordnung, namlieh 

em3 

10-30 X lO-~Clll . 
c) Elastizitiit. 

Von den elastisehen Eigensehaften sei hier allein einiges uber den Elasti
zitatsmodul der Dehnung E kurz beriehtetl). Auch er sinkt mit steigendem 
Wassergehalt. Aus den Messungen ergibt sieh fur ihn die Beziehung 

(97) 

wo k eine Konstante darstellt, c die Konzentration an disperser Phase. Es findet 
sieh also ein sehr rasehes Absinken bei steigender Wasseraufnahme, d. h. bei 
sinkendem Gehalt an disperser Phase. Eine Beeinflussung der Elastizitat dureh 
"Fremdstoffe" wird etwa in der Weise verlaufen mussen, wie diese Stoffe auf 

1) Zu weiteren Ausfiihrungen ist das Zuriickgehen auf die Elastizitiitstheorie erforder
lich, was hier nicht geschehen kann. 

Handbuch der PhysiologiC' 1. 15 
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die Umwandlung des Sols in ein Gel wirken. Diejenigen Stoffe, die die Gel
bildung hemmen, erniedrigen auch den Elastizitatsmodul, und umgekehrt. Zu 
den ersteren gehoren die Chloride, zu den letzteren die Sulfate und von den Nieht
elektrolyten Zucker. 

Die oben S.153/215 diskutierte Verschiebbarkeit im Dispersitatsgleichgewicht 
der Teilchen zeigt sich auch bei den elastischen Eigenschaften. Hierauf geht die 
Eigentiimlichkeit der Gelatine zuriick, erst nach einer gewissen Zeit einen 
statischen Wert des Elastizitatsmoduls zu zeigen. Er p£legt etwa innerhalb 
24 Stunden anzusteigen. 

2. Thermische Erscheinungen. 
Hier kommt vor allem die Warmeausdehnung in Frage. Die gewohnliche 

Ausdehnung zeigt keine weiteren Besonderheiten. Sie ist offen bar weitgehend 
bestimmt durch den kubischen, thermischen Ausdehnungskoeffizient des Wassers. 

Besonderes Verhalten findet sich allein bei manchen Gelen im gespannten 
Zustand. Erwarmt man solehe Gele rasch, so ziehen sie sich zusammen. Kiihlt 
man sie raseh ab, so dehnen sie sich aus. Daher erwarmen sieh auch diese ge
spannten Gele bei der Weiterausdehnung. Als wesentlich kommt hierbei in 
Betracht, daB diese Gele noch einen gewissen Wassergehalt besitzen. Kautschuk 
und Leimgallerte zeigen derartige Erscheinungen. Eingetrockneter Leim da
gegen folgt normaler GesetzmaBigkeit. An diesen letzten Umstand ankniipfend, 
gibt FREUNDLICH eine Erklarung, die auf der oben mitgeteilten Erseheinung 
beruht, daB jedes Gel ein bestimmtes Dispersitatsgleichgewicht der Teilehen 
besitzt, das willkiirlich verschoben werden kann. Durch die Dehnung erfolgt 
eine Aufteilung groberer Teilchen in kleinere. Jener als notwendig erkannte 
Wasserrest erleidet eine neue Verteilung iiber die nunmehr vergroBerte Ober
£lache. Dieser Vorgang ist, wie bei der gewohnlichen Quellung, ein Adsorptions
vorgang, die Warme also' eine Quellungswarme bzw. Adsorptionswarme. Es 
handelt sich also wiederum urn einen exothermen ProzeB. Da der Temperatur
koeffizient positiv ist, muB der Vorgang bei Temperaturerh6hung in entgegen
gesetzter Richtung verlaufen, d. h. bei Warmezufuhr muB sich das Gel zu
sammenziehen. 

3. Optische Erscheinungen. 
Unter den optischen Erscheinungen ist bei den nichtquellenden Gelen zu

nachst der sog. Umschlag bemerkenswert. Wurde diesen Systemen Wasser 
entzogen, so trat hierbei der Augenblick auf, wo die Capillaren leer zu werden 
begannen. Es treten dann Luftblasen im Gel auf. Das vorher klare, durch
scheinende Gel zerstreut nunmehr das Licht diffus. Es erhalt daher nunmehr 
ein weiBes, undurchsichtiges Aussehen. Bei weiterer Wasserentfernung verteilt 
sich die Luft allmahlich auf die amikronischen Capillarraume. Von nun an ist 
das Gel wieder klar durchscheinend. 

Es wurde oben bereits erwahnt, daB, sobald die Teilehen noch einen Radius 
von etwa 10- 6 cm besitzen, ein Sol klar durchsichtig ist. Nun ist dieses auch 
bei den meisten Gelen der Fall. Andererseits war erortert worden, daB bei der 
Gelbildung ein Teilchenzusammentritt stattfindet. Es kann nun wohl zutreffen, 
daB bei den ublichen Gallerten die Teilchen, die Aggregate, derartige Abmessungen 
besitzen, auch die Zwisehenraume haben sich bei quellbaren und erst recht 
auch nichtquellbaren Gelen als von amikronischer GroBe erwiesen. Aus diesen 
Umstanden ergibt sieh, das durchseheinende Verhalten der Gele. 

Fur das Auftreten der Doppelbrechung bei Gelen gilt in weitestem AusmaBe 
das fUr die Sole Gesagte. Es muB daher hier auf die AusfUhrungen auf S. 205f£. 
verwiesen werden. Auch hier wird es sich darum handeln, festzustellen, ob 
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Eigendoppelbrechung, Formdoppelbrechung oder akzidentelle Doppelbrechung 
vorliegt. Form- und Eigendoppelbrechung lassen sich nach der AMBRoNNschen 
Methode gut trennen (s. o. S.207). Schwieriger aber ist es, zu entscheiden, ob 
Eigendoppelbrechung oder akzidentelle, etwa Spannungsdoppelbrechung infolge 
Deformation der Teilchen vorliegt. Auch die Formdoppelbrechung ist nicht 
leicht von der Spannungsdoppelbrechung zu differenzieren; denn eine tiber 
ganze Gebiete hingehende Deformation von Teilchen bildet im Medium von 
unterschiedlichem Brechungsindex einen WIENERschen Mischkorper. AMBRONN 
hat hier weitgehende Untersuchungen angestellt. In seinem oben angegebenen 
Werke findet man iiber diese einen ausfiihrlichen Bericht. Sie wurden in ihren 
Ergebnissen durch Rontgendiagramme weitgehend bestatigt. So fand er fiir 
Celloidin positive Stabchendoppelbrechung neben negativer Eigendoppelbrechung, 
fiir die Cellulose positive Stabchendoppelbrechung neben positiver Eigendoppel
brechung. 

Bei der Gelatine ist in mehrfachen Erwahnungen offen gelassen worden, 
ob ihre Doppelbrechung, die im Sol bei groBen Schergeschwindigkeiten auf tritt, 
im Gel sich aber freiwillig zeigt, auf der Eigendoppelbrechung beruht oder aber 
auf Spannungsdoppelbrechung. Die optische Aktivitat der Gelatine und die 
Art ihrer Beeinflussung Bowie tier der Anisotropie durch Salze - beide 
werden in derselben Weise verandert: durch Chloride und Nitrate erniedrigt, 
durch Sulfate kaum verandert - weisen auf eine Asymmetrie des Molekiils 
hin und damit auch in gewissem :\fraBe auf die Moglichkeit einer Eigendoppel
brechung. 

15* 
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1. Energie-InhaIt von ruhenden physiologischen System en. 
In einer friiheren Periode unserer Wissenschaft sah man in dem spontanen 

andauernden Stoffwechsel das Wesentliche des Lebens. Seitdem haben die Phy
siker uns aber gelehrt, daB der Stoff zu einem betrachtlichen Teil aus scheinbarer 
Masse besteht, und die Physiologie selbst hat entdeckt, daB sich im Organismus 
mehr verandert als der Stoff allein: Unaufh6rlich wird, auch unabhangig vom 
Stoff, Energie aufgenommen und abgegeben. Die Pflanze setzt Lichtenergie in 
chemische Energie und das Tier chemische Energie in Warme und mechanische 
Arbeit um. Uberdies brachte die Kolloidchemie die nicht spezifischen und dennoch 
chemischen Eigenschaften in den Vordergrund. Diese allgemeine Umkehr der 
Anschauungsweise bewirkte, daB die Physiologie dem Energiewechsel neben dem 
Stoffwechsel mehr und mehr Aufmerksamkeit schenkte; beide von einem Ge
sichtspunkt betrachtend, brauchte man einen N amen, durch den beide umfaBt 
werden konnten, und fand diesen in dem Metabolismus (von MeTaf30A~ = Ver
anderung). 

Dem Metabolismus, der Veranderung in allen Unterteilen, ist der Organismus 
unterworfen. Dabei wechselt sowohl der Stoff als die Energie. Wenn man nur 
auf die Energie achtet, die im Spiel ist (Energieinhalt des Atoms, Energieinhalt 
des Molekiils, Energieinhalt des kolloidalen Komplexes, die lose anhangende 
kinetische, elektrische und thermische Energic, Enellgieinhalt der Zelle, des Organs, 
des Bion), dann hat man es mit Dingen zu tun, die sich quantitativ zusammen
fiigen lassen, wie verschieden sie auch qualitativ sind. Diese Addition gelingt 
natfu'lich nur, indem man von der Energie eine Abstraktion macht, sie von allen 
Attributen auBer der Menge entkleidet. 

Und man darf in der Tat diese Abstraktion vornehmen, da die Erfahrung 
lehrt, daB aIle Energieformen gelegentlich ineinander iibergehen k6nnen. 

Da aIle Energien ineinander iibergehen k6nnen, haben die Physiker auch in 
dem kinetisch anschaulichen Bild, das sie sich von dem Bestehenden machen, 
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allen Arten der Energie die gleichen Dimensionen zuerkannt. Welches die Dimen
sionen einer Energie sind, kann man bequem ableiten, wenn man bedenkt, daB 

h E d UT 1 2 h H' b' - Lange d 1 die mechanisc e nergie en vv ert 2 mv at. Jer CI 1st v = -Z' 0 er -. 
CIt t 

Da ! als Zahl = [1] gilt, wird das Ganze [1 . l2 m t 2]. Diese Dimensionsformel 
ist es, die fur alle Energien gilt. 

In dem Weltall als Ganzem und auch in jedem wirklich abgeschlossenen 
System ist die Menge der Energie konstant (Gesetz von der Erhaltung der Energie). 
Aber ein lebender Organismus ist niemals ein vollkommen abgeschlossenes System; 
bereits die Atmung hat zur Folge, daB immerfort Stoffmengen dem System zu
gefUgt und weggenommen werden. Gleiches gilt fUr die Resorption und die 
Exkretion. Bedeutende Stoffmengen werden dem Darminhalt entnommen und 
ganz andere, weder qualitativ noch quantitativ ubereinstimmende Stoffmengen 
durch die Nieren und die Haut entfernt. Auch die in den Atmungsgasen und 
in der resorbierten bzw. ausgeschiedenen Materie enthaltene innere Energie ist 
nach der Soll- und Habenseite im allgemeinen ungleich. Die fortwahrend ab
flieBende Warme kann zwar die energetische Bilanz ausgleichen, aber die quali
tative Ungleichheit der verschiedenen Posten wird nur urn so groBer. Unter 
manchen Umstanden konnen also die Summen der hinzukommenden und ab
flieBenden Mengen einander gleich sein. Sind die Summen der Energiemengen 
gleich, dann spricht man von Energiegleichgewicht, sind die Summen der Stoff
mengen gleich, von Stoffwechselgleichgewicht. 

Nicht nur zwischen dem Organismus als Ganzem und der AuBenwelt, sondern 
auch zwischen den Unterteilen eines lebenden Systems findet innerhalb des 
Systems fortwahrend ein Wechsel statt. Sowohl Stoff als Energie nehmen daran 
teil. Selbst in dem kleinsten Unterteil besteht solch ein Metabolismus in bezug 
auf benachbarte Untertoilo. Z. B. trifft man in einem Tropfen Gewebsflussigkeit, 
der mit einer Zelle in Kontakt ist, einen Diffusionsstrom von mit Energie be
ladenen Ionen und ::vIolektilen an, die in die Zelle eindringen oder von ihr ausgehen. 
Auch die kolloidalen Komplexe, die das Ultramikroskop nach einer indifferenten 
Verdunnung in der Gewebsflussigkeit zeigt, wechseln entsprechend der Anzahl 
der zufaUig adsorbierten Ionen in GroBe und Geschwindigkeit der BRowNschen 
Bewegung. Ein Warmestrom tritt ein oder aus. So wird sowohl der Stoff als die 
Energie hier weggonommen, dort zugefuhrt. Selbst schein bar indifferente Atome 
bleiben niemals lange an ihrem Platz. Nehmen wir Z. B. die Natriumatome. 
Unaufhorlioh verlasson die altenNatriumatome den Organismus, und neue kommen 
mit der Nahrung zugofuhrt wieder an ihre Stelle. So ist os auch mit den C-H-N-S
Atomen, die durch ihre Anordnung dem Protoplasma seine Eigenart geben. 
Immer versohwinden aus einem Gewebe die alten Atome, und kommen wieder 
neue an ihre Stello. Die Ratio, warum dies geschieht, ist uns vollkommen dunkel. 
Und mit don Stoffen kommt und geht auoh die durch sie getragene Energie. 
Uberdies kommen und gehen Energien unabhangig von Stoff: Licht, materielle 
Schwingungen, Warme. 

Die Triebkraft fur diesen fortwahrenden Strom von Stoff und Energie, der 
durch die Zelle, JetS Organ, das Bion geht, hat ihren Ursprung in dem System 
selbst und ist an das Leben gebunden. Weder die strahlende Energie, die von 
auBen kommt, noch der Sauerstoff in den Lungen, noch die Nahrung in dem Darm
kanal, noch die Warmo, dic nach auBen abgegeben wird, verschaffen diese 'L'rieb
kraft, denn wenn der Organismus z. B. durch Blausaure getotet wird, dann hort 
sofort joder physiologische Metabolismus auf, und man muB die Wirkung der 
autolytisohen Fermente und die Entwicklung von Bakterien abwarten, urn einen 
ganz andern Motabolismus, namlich den der erkaltenden und in Zersetzung 
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begriffenen Leiche an die Stelle des urspriinglichen Metabolismus des Lebens 
treten zu sehen. 

Den momentanen Energieinhalt eines Systems pflegt man in Calorien aus
zudriicken. Als groBere Einheit nimmt man die Kilogrammcalorie, als kleinere 
das Erg (1 Grammcalorie = 42.106 Erg). 

Man pflegt die Quantitaten, urn die es sich handeIt, festzustellen, indem man 
den toten Organismus, eine Vereinigung von toten Zellen, nach Trocknung in 
einer calorimetrischen Bombe bei Anwesenheit von Sauerstoff vollkommen ver
hrennt und die dabei sich entwickelnde Warme miBt. In Wirklichkeit wird also 
ein etwas anderer EnergieinhaIt als der des lebenden Gewebes bestimmt. Uberdies 
haben die Verbrennungsprodukte und die Schlacken auch einen EnergieinhaIt, 
der zu der Verbrennungswarme hinzuzurechnen ist, urn zu dem wirklichen 
Gesamtwert zu kommen, aber diese Restmenge ist fiir unsere Hilfsmittel un. 
bestimmbar, iibrigens physiologisch· auch unbrauchbar. Sie ist energetisch der 
Ballast, den der Organismus, das Organ, die Zelle standig mitschleppen miissen, 
weil sie auf Stoffwechsel angewiesen sind. 

2. Die Bestandteile der inneren Energie eines isolierten Organstiicks, 
eines iiberlebenden Organs und Organismus als Bion. 

In einem isolierten Organstiick, in jedem iiberlebenden Organ, in jedem Bion 
werden nebeneinander folgende Energieformen angetroffen: chemische Energie, 
Oberflachenenergie, elektrische Energie, potentielle mechanische Energie, Warme
energie, Volumenenergie. 

1m voraus sei noch bemerkt, daB es gegenwartig allgemein gebrauchlich ist, die Energie 
in Faktoren zu zerlegen. Einer der Faktoren wird dann so gewahlt, daB er, als Divisor dienend, 
die Energiemengen in Kreisprozessen integrierbar macht. 

Den Divisor nennt man der Intensitatsfaktor. Haufig kommt ihm Richtung zu. Dann 
ist er ein Vektor1), popular ausgedriickt: eine Kraft. 

Energieart 

A. Bewegungsenergie 
B. Raumenergie 

a) Distanzenergie 
b) Flachenenergie 
c) Volumenergie 

C. Warmeenergie 
D. Elektrische Energie 
E. Magnetische Energie 
F. Chemische Energie 
G. Strahlende Energie 

Zerlegung der Energie in Faktoren. 
Kapazitat 

(Quantitat HELMS) 
BewegungsgroBe 

Strecke 
Flache 
Volumen 
Warmekapazitat oder Entropie 
Elektrizitatsmenge 
Menge des Magnetismus 
Masse in Grammolekiilen 
Absorptions- bzw. EmissionsgroBe 

Chemische Energie. 

Intensitat 

Geschwindigkeit 

Kraft 
Flachenspannung 
Druck 
Temperatur 
Potential 
Magnetisches Potential 
Affinitat 
Intensitat der Strahlung 

GIBBS2) hat gelehrt, daB die chemische Energie als ein Produkt 1. von 
chemischem Potential, Triebkraft von allen Reaktionen, die die Umstande 
erlauben, und 2. den Massen, die an den gegenseitigen Reaktionen teilnehmen, 
wenn sie statt haben, zu betrachten ist. Jeder dieser Faktoren kann in besonderen 
Fallen seinen besonderen Charakter haben. Darum nimmt GIBBS die gesamte 
chemische Energie als die Summe von vielen Einzelprodukten. 

1) Die Energie selbst ist immer ein Skalar. 
2) GIBBS, J. W.: Thermodynamische Studien, iibersetzt von W. OSTWALD, Leipzig, 

S.76. 1892. 
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TH. W. RICHARDS und W. T. RICHARDS I) trennen uberdies noch je nach der 
Kraft, die zusammenhalt, die chemische Energie in zwei Arten: 1. "cohesive 
affinity", we Ie he die Kondensation in Flussigkeiten und festen Stoffen bestimmt, 
2. "chemical affinity". welche die Atome in dem MolekUl zusammenbringt 
und zusammenhalt. Beidt' Krafte sind tiberaus stark, aber sie verlieren ihren 
EinfluB schon auf kurzen Abstand. Experimentell wurde gefunden, daB auf 
100 fl Abstand keinerlei EinfluB sich mehr bemerkbar macht. A. P. MATHEWS2) 
weist abel' in seinem Essay liber Adsorption nach, daB es Verwirrung in der 
Physiologie gibt, wenn man dit' beiden Krafte, Kohasionskraft und chemise he 
Kraft zusammenfa13t. Er wiir18cht, daB man es dabei bewenden laBt, sie zu unter
scheiden, und wir wollt'll seinem Wink hier folgen und in dieser Aufstellung 
als chemische Krafte aUKsehliel3lich dit' anfuhren, welche einen spezijischen 
Charakter haben, geltcnd zwischen sehr bestimmten, in ihren Elektronenschalen 
scharf gekennzeichneten A tomen. 

Eine allgemeine Beleuchtung des Problems der chemischen Energie nach 
GIBBS wird in del' PhYRiologie in del' Regel wenig Anwendung finden konnen, 
denn meist sind <lit' diyt'rsen Massen rnv rn2 , rn2 usw. nur zu einem kleinen Teil 
bekannt, und eben~osehr befinden wir uns im Ungewissen tiber die verschiedenen 
Potentiale fil' P2' it;] u"w. Abel' doch gibt es einige besondere Falle, wo diese 
Art del' Betrachtungswt'ist' am Platze ist, namlich dann, wenn eine von auBen 
kommende Encrgip, Rtrahlcnde odpr elt'ktrische Energie, in einer Gleichgewichts
reaktion Gleichgewicht heryorruft mit den gesarnten chemischen Kriiften. So 
ist es viellpicht, wpnn das von auBcn kommende Licht auf das Stabchenrot ein
wirkt und die rott' Substanz in t'ine gelbweiBe verandert, die sich unter dem Ein
fluG von chemischen Kriiften und nach Wegnahme des Lichtes wieder zur roten 
Substanz regeneriert. Dann ist es moglicherweise erlaubt anzunehmen, daB das 
Potential des absorhierten sichtbaren Lichts in einem gegebenen Augenblick 
Gleichgewicht erzeugt mit dem fl in dem Produkt prn des Systems, das die Summe 
del' chemischen Krafte \'ergegen\\'iirtigt. 

Etwas DerartigeK darf man wahrscheinlich auch vermuten in den Fallen, 
die .J. PERRL,,3) behandelt, und zu denen L. BAAS BECKING4 ) eine Reihe schaner 
Beispiele auf physiologischem Gebiet gegeben hat. 

Ob('rfliich(,Il(,Ilergi(' oder Kohasionsenergie. 

Durch Kohasionskriifte erzeugte Oberflachenenergie5) ist sehr verbreitet in 
den tierischen Geweben. So\\'ohl in den Sols als in den Gels ist sie vorhanden. 
Wenn die durch die Kohasionskrafte unterhaltene Spannung kleiner wird, wiih
rend die Oberflache die gleiche bleibt, nimmt das Produkt, mit anderen Worten 
die Menge der Oberflachenenergie, abo Dies geschieht jedesmal, wenn sich hin
zukommende Molektik an einer Grenzflache anhanfen, wenn also positive Ad
sorption stattfindf't. };}.; Rind die Kohasionskrafte, die die Molektile nach del' 
Grenzflache ziehell. a 1)('1' die;.;e Kraftt' wlirden nicht imstande sein, sie da fest-

1) RICHc\RDS, TH. \\~. n. \Y. T. RICHARDS: Proc. of the nat. acado of sciences (U. S. A.) 
Ed. 9, S. 379. 1923. 

2) MATm;ws. A. P.: Physiol. review Bel. 1, S. 564. 1922. Die Kohasionskraft soUte bei 
Entfernung abnehnwll proportional del' 4. Macht des Abstandes, die chemischen Krafte 
mit del' 2. Macht; die Kohasiollskraft ist proportional dem Molekulargewieht, die ehemischen 
Krafte proportional del' Anzahl del' Valenzen. 

3) PERRIN, J.: .\nn. de physiol. et de paysico.chim. bioI. Bd. 11, S.31. 1919. 
4) BEeKING, L. B.\.\";; Radiation and vital Phcnomen, Thesis Utrecht 1921. 
5) Vgl. libel' Oherfliichenellergie ::\T.\c.\LLDr: Ergebn. d. Physiol. Bd. 11, S.610-619 

und M.\'l'HEWS; Physiol. rp\'iew Bel. I. :-;. ;;;;3. 1921. 
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zuhalten, wenn nicht infolge ihrer Anwesenheit die Menge Oberflachenenergie 
an dieser Stelle kleiner werden wurde (s. unten). 

Ein Sol ist manchmal im Dunkelfeld optisch leer. Dies bedeutet also, daB 
die kolloidalen Teilchen, die darin vorkommen (dies sind die Teilchen, die nicht 
diffundieren konnen, und die bei Ultrafiltration aufdem Filter bleiben) das 
Licht nicht wahrnehmbar zerstreuen. Die Molekule der PlasmaeiweiBe besitzen 
zum mindesten die GroBe von Amikronen1). Wenn diese Molekule fiir sich allein 
stunden, wiirde das Feld mit dem Dunkelfeldkondensor beleuchtet, nicht voll
kommen schwarz erscheinen konnen, sondern einen diffusen grauen Schimmer 
zeigen mussen. Man muB meines Erachtens darum wohl annehmen, daB die 
Molekule in dem optisch leeren Sol zu groBeren Komplexen vereinigt und diese 
Komplexe so stark geschwollen sind, daB der Unterschied in den Dielektrizitats
konstanten der Substanz, woraus die Micellen bestehen und der, woraus das 
Dispersionsmittel besteht, unbedeutend geworden ist. Dieser Unterschied in 
den Dielektrizitatskonstanten beherrscht namlich nach den Formeln die Starke 
des zerstreuten Lichtes neben den anderen Bedingungen, wie die Anzahl der 
Teilchen, ihre GroBe (in dem Zahler vorkommend), die Wellenlange des 
benutzten Lichtes (in dem Nenner vorkommend) in starkem MaBe2). Die 
Werte der Dielektrizitatskonstanten werden aus den Brechungsindices abge
leitet, von Brechung selbst ist hier jedoch keine Rede, da die Micellen zu 
klein sind (kleiner als die halbe Wellenlange des Lichtes), um das Licht zu 
brechen. 

Sobald die Quellung der Micellen abnimmt, - und dies geschieht, wenn wir 
das Serum mit dem 100- oder 1000fachen Volumen Ringerscher Flussigkeit ver
dunnen - dann werden sie sofort als zahlreiche ungefahr gleich lichtstarke und 
also gleich groBe Submikronen sichtbar. Aus diesem Grund diirfen wir annehmen, 
daB in dem Blutserum und mutatis mutandis in der Gewebsflussigkeit und der 
Lymphe, die Sols einer unzahlbaren Anzahl stark geschwollener Submikronen 
vorkommen3). 

Da ein Micellum gegenuber einem polymerisierten Molekul durch seine 
Oberflachenspannung gekennzeichnet ist, mussen wir annehmen, daB die tie
rischen Sols ein machtiges Reservoir von Oberflachenspannung bilden. 

Zur Erzeugung dieser groBen Menge Oberflachenenergie ist selbstverstand
lich eine reichliche Energiequelle notig. Die Bildung von lOqcm Wasserober
flache erfordert schon 82 Ergs4). Wenn das ultraviolette Licht wie bei den Ver
suchen von ZWAARDEMAKER und HOGEWIND5 ) Veranlassung gibt zu dem 
Kolloidalwerden von Eugenol, Kressol, Guajacol, Karvakrol, Zitral, Kumidin, 
Thymol, Hypnon usw., kann die Lichtenergie selbst schwerlich all diese Energie 
liefern. Zu verwundern ist es denn auch nicht, daB die Anwesenheit 'von Sauer
stoff das Kolloidwerden sehr befordert. In anderen Fallen, in denen das ultra
violette Licht das Entstehen von Submikronen aus Amikronen verursacht 

1) Serumalbumin wiirde ein Molekulargewicht von 50000 haben. FREUNDLICH be
rechnete fiir ein Hamoglobinmolekiil von 16300 Molekulargewicht den Strahl aus 1,7 [l,U, 

d. i. die GroBe von einem Goldsolmicellum. 
2) Als Formel kann man z. B. benutzen die von V. HENRI angegebene. Kolloid-Zeitschr. 

Bd. 12, S. 250, oder die von H. J. LORENTZ in VAN BEMlIlELENS Gedenkboek S. 423. 
3) Die Kolloidchemiker kommen iibrigens zu demselben SchluB, da die Losungen der 

BluteiweiBe in ihrem Verhalten in hohem MaBe abhangig sind von der Vorgeschichte, die 
man sie hat durchlaufen lassen. DaB Blut, Gewebsfliissigkeit und Lymphe eine groBe Stabili
tat besitzen, verdanken sie in ihrem Charakter von Emulsoiden nicht nur der elektrischen 
Ladung der Micellen, sondern vor allem dem Wassermantel, der sie umgibt. 

4) OSTWALD, W.: Vorlesungen tiber Naturphilosophie, S.197. 2. Aun. 1902. 
5) ZWAARDEMAKER u. HOGEWIND: Sitzungsber. kon. acado v. wetensch. (Amsterdam), 

26. April 1918. 
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[Linsenfasern, Schanz!), rote Blutkorperchen2)J, wird del' ProzeB vermutlich mit 
einer Abnahme del' verfUgbaren Oberflachenenergie zusammenfallen. Die Energie 
ist dann bereits vorhanden nnd ultraviolettes Licht ist bloB Veranlassung 3). 

Die Oberflachenenergie von einem Sol ist iiber eine unsagbar groBe Zahl 
von Teilchen verteilt. Die Gcsamtoberflache diesel' Teilchen wird von OSTWALD 
fUr den Kubikzentimeter a,uf 600000 qm geschatzt, wenn das Amikron 10 Illl 
miBt. Nimmt man eine nul' geringe Oberflachenspannung an von del' Ordnung 
z. B., die man fiir die Grenzschicht LllftjFliissigkeit bei Stalagmometrie findet, 
dann muB del' Energievorrat in den tierischen Gewebsfliissigkeiten ungeheuer 
groB sein. Immerhin kann die Obcrflachenspannung fiir die Grenzschicht Mi
cellumjDispersionsmittel einen ganz anderen Wert haben, so daB solche Schat
zungen illusorisch sind. Abel' gewiB ist es, daB die Bedingungen, unter denen 
die Fliissigkeiten sich befinden, gewaltige Verschiebungen in den hier herrschenden 
Verhaltnissen zustande bringen konnen. Unter diesen Bedingungen ist die 
Reaktion besonders bedeutungsvoll, denn sie bestimmt die Anzahl del' OR
lonen, die sich in den schwach alkalis chen tierischen Fliissigkeiten durch Ad
sorption an die Oberflache del' Micellen anhaften, und von diesel' Adsorption 
hangt wieder die GroBe del' Micellen abo 

Die fest en Bcstandteile del' Zellen und del' Gewebe sind aus Gels gebaut, 
mit andern Worten haben den amorph glasigen Aggregatzustand, welchen man 
definiert findet bei R. KAMERLINGH ONNES und W. R. KEESOM4). Nach BACH
MANNS Ultramikroskopie sind im Innern des Gelatingels keine "Wabenwande" 
vorhanden, sondern eine Fiille von Amikronen und Submikronen, die in einer 
Fliissigkeit verteilt sind5 ). Die so zusammengesetzten Gels sind mitunter optisch 
leer6). Dann miissen sie wieder aus stark geschwollenen Amikronen aufgebaut 
sein oder wohl auch aus Amikronen, die im elastischen Zusammenhang sind. 
Es gibt indessen auch viele Autoren, die im Innern eines Gels Membranbildungen 
annehmen, indem sic sich auf die elektrischen Erscheinungen berufen, die solche 
Grenzschichten zeigen. Solche Membranbildungen brauchen in vivo in dem Dun
kelfeld nicht immer leuchtend zu sein. Sie werden es jedoch, sob aId die Balan
cierung gestort ist. 

Auch in dem Gelzustand wird der Grad der Lichtzerstreuung abhangen von 
der GroBe der Teilchen. ARISZ7) hat dies fiir die Gelatine experimentell nach
gewiesen. 

1) SCIUNZ: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 170, S. 646.1918. - Uber Bestrahlung 
von Serum mit Rontgenstrahlen siehe WELS, P.: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 199. 
S. 226. 1923. 

2) Unveroffentlichte Beobachtungen an roten Blutkorperchen von Petromyzon flu
viatilis in REICHERTS Fluorescenzmikroskop (Bogenliimpchen, Quarzlinse, total reflektieren
des Prisma, Quarzkondensor, Quarzobjektglas). 

:l) Es ist durchaus keine Seltenheit, daB in dem Ultramikroskop alle Teilchen von ge
nuinen tierischen FHissigkeiten gleiehe Lichtkraft haben. Indes kommt es aueh vor, daB 
auBer den stark leuchtenden Submikronen noeh ein schwach leuchtendes Band von Ami
kronen als Hintergrund gesehen wird, welches das Auge nicht weiter aufzulosen vermag. 
Dann sind vielleicht zweierlei Artm von 3iicellen getrennt sichtbar: Submikronen und 
Amikronen, die eincn schwachen, nicht weiter zu differenzierenden Schein geben. Der Zu
satz von ein wenig Pikrinsaure kann dann aIle Amikronen schnell zum Verschwinden bringen, 
wahrend gleichzeitig starker leuchtende Submikronen sichtbar werden. In diesem FaIle 
sind aIle Amikronen zu p:rof.len SubmikronPIl zusammengeballt. 

4) KA:VlERLINGH ONXES, H. u. \r. B. KEllSmI: Enzyklopadie der mathematischen 
Wissenschaften, V, S. 863. 

5) FREUXDLICH: Kapillarchemie. 2. "\ufl. 
6) BOTTAZZI in \Vintersteins Bandb. d. vergleich. Physiol., Lief. 17, S. 165, nennt als 

optisch lecre Gels: Linse. Knorpel, Bindegewebe, Kittsubstanzen, Basalmembranen. 
7) ARISZ, L.: Kolloidchcm. Beih. Bd. i, S. 1915. 
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Der amorph glasige Aggregatzustand ist, wie ich glaube, in den Zellen sehr 
verbreitet. 

Der krystallinische Aggregatzustand hingegen wird jn dem Organismus 
nur sporadisch angetroffen, obgleich in neuerer Zeit sich das Bestreben zeigt, 
die Krystallinitat kolloidaler Gebilde als mehr verbreitet zu betrachten1). 

Die Adsorption von festen Korpern unterscheidet sich nach MATHEWS in 
hohem Grade von der an den Grenzschichten zwischen Luft und Wasser: "A 
substance positively adsorbed at a water-air surface will be negatively adsorbed 
at a most solid water-air surface". Betreffs der Adsorption an den glasig amorphen 
Gels haben bislang wenig Untersuchungen stattgefunden. Uberdies konnen die 
Erfahrungen bei vitaler Farbung etwas Licht geben, obwohl es sich dann meist 
um Absorption handelt, die nach dem Verteilungsgesetz zustande kommt. 

Elektrisehe Energie. 
Von elektrischer Energie ist nur dann etwas zu verspiiren, wenn Grenz

flachen oder Membranen zugegen sind. Wenn wir unpolarisierbare Elektroden 
eines empfindlichen Galvanometers in die Mitte einer tierischen Losung bringen, 
sehen wir keinerlei elektrisches Phanomen. Sobald aber eine Membran ausge· 
spannt wird, die beide Arten von Ionen in ungleichem MaBe diffundieren laBt, 
oder eine Grenzflache, die eine "Von beiden Ionenarten adsorbiert, dann konnen 
die Ionen von ungleichem Zeichen sich in ungleichem MaBe anhaufen, und es 
verrat sich ein potentieller Unterschied2). 

In dem Innern des Organismus wird aber stets Gelegenheit zur Ausgleichung 
von solchen Potentialen bestehen. Das Studium des menschlichen Elektro
kardiogramms hat erwiesen, welche weiten Umwege dann gemacht werden konnen. 

In dem tierischen Organismus kommt die Elektrizitat nur durch Ionen ge· 
tragen vor. Elektronen werden nirgends angetroffen, es sei denn in der Nahe 
der radioaktiven Atome oder, wenn das Gewebe durch Rontgenstrahlen, bzw. 
Gammastrahlen durchleuchtet wird. 

Von allen obligaten Atomen, die im Organismus angetroffen werden (H, 0, C, N, S, 
P, Fe, CI, Na, K, Ca, Mg, Jd) ist nur das Kalium radioaktiv. Man kann den Vorrat da
von im ganzen menschlichen Organismus auf 40 g schatzen. Die meisten Atome befinden sich 
~n stabilem Zustand, jedoch sehr vereinzelt, wahrend einer Sekunde etwa 1 auf 1 Trillion, 
geht im Kern eine Explosion vor sich, und Betateilchen sowie eine Spur von Gammastrahlen 
werden emittiert. Da 1 g Kalium pro Sekunde 1 bis 2000 Betateilchen entsendet3), ist der 
Gesamtbetrag der Betateilchen in dem ganzen Korper pro Sekunde etwa 4 bis 80000. Das 
Kalium ist iiber die Organe sehr ungleich verteilt: Lungen und Knochen enthaIten fast 
nichts, Blut, Nerven, Muskeln vie!. In einem Froschherzen befindet sich nach CLARK 
0,12 mg K; in diese!l kleine Volumen von 0,06 ccm Inhalt wird also etwa alle 4 bis 8 Sekun
den ein Betateilchen ausgesandt. Auf 1 mm Entfernung von der Quelle ist die Energie eines 
Bolchen Teilchens auf die Halfte gesunken. 

Ein Betateilchen ist ein mit der kleinstmoglichen Menge negativer Elektrizitat ge
ladenes Elektron. Wahrend seines Durchganges durch das Gewebe iibt es eine elektrische 
Wirkung aus, die nach den Untersuchungen von meinen Mitarbeitern und mir selbst eine 
Anzahl Automatien unterhalten hilft4). Anstatt der Betateilchen von Kalium kann man 
dieselbe Wirkung auch ausiiben lassen durch Alphateilchen, die von schwer radioaktiven 
Atomen ausgehen, welche man den Durchstromungsfliissigkeiten zusetzt. Solch ein Alpha
teilchen bewegt sich viel langsamer und ist also weniger durchdringend. Dagegen tragt es 
zwei elektrische kleinste Mengen. In einemFalle, wo die Alphateilchen ausRadium stammten, 

1) Man vergleiche v. TSCHERMAK, A.: AUg. Physiol. Bd. 1, S.290. Berlin 1923. 
2) Man vergleiche BEUTNER, R.: Die Entstehung elektrischer Strome in lebenden Ge

weben. Stuttgart 1920. 
3) ZWAARDEMAKER, H.: Ergebn. d. Physiol. Bd.25, S.543. 1926. 
4) Eine Zusammenstellung unserer Untersuchungen findet man in H. ZWAARDEMAKER: 

tJber die Bedeutung der Radioaktivitat fiir das tierische Leben. Ergebn. d. Physiol. Bd. 19, 
S.326. 1921; Bd.25, S.535. 1926. 
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wurde die Energiemenge, die auf diese Weise pro Sekunde und pro Gramm an das Gewebe tiber
tragen wurde, auf 1 X 10 - 5 Erg geschiitzt. Die Energie, urn die es sich hier handelt, ist von 
elektriseher Art, abel' sie befindet sich in einer sehr charakteristischen Form, namlich in del' 
einer sehr schnell bewegten elektrischenLadung. Die ebenso starkgeladenenKationen, die durch 
einen Induktionsstrom in Bewegung gebracht werden, bewegen sich unendlich viel langsamer. 

Aus dem vorstehenden folgt, daB das Kalium in dem tierischen Organismus del' Trager 
einer besonderen, scharf gekennzeiehneten Form von Energie ist. Dadurch besitzt es eine 
groBe Bedeutung fiir ganz bE'stimmte Funktionen. Andere Funktionen dagegen scheinen 
ganz unabhangig von del' Radioaktivitiit zu sein, die das Kalium verbreitet. Die Funktionen, 
fiir die Kalium notig ist, haben das Kennzeichnende. daB sie Automatismen betreffen, die 
aufhoren, wenn die Menge Kalium in dem Gewebe durch Ausspiilung unter eine bestimmte 
Schwelle sinkt, und wieder beginnen, wenn dem Organ ein scharf bestimmtes Minimum von 
Kalium odeI' andere radioaktive Substanzen zuriickgegeben wird. An Stelle von radioaktiven 
Atomen kann man von auBen her Alpha- odeI' Betastrahlungen zufiihren, indem man die 
Alphastrahlung dem PoloniuIll odeI' offenem Radium, die Betastrahlung dem Mesothorium 
odeI' dem Radium hinter :\Iika (Glimmer) entnimmt. 

Die Rontgenstrahlen iiben naeh dem derzeitigen Stand unserer Kenntnis ihren Ein
fluB dadureh aus, daB sie aus den Atomen Betateilchen freimaehen, wenn sie imstande 
sind, Resonanz hervorzurufen. Bekannt ist dies unter den Elementen, die in unseren Ge
weben vorkommen, fiir Ca und ",,'e. Es ist also wahrscheinlieh, daB del' Angriffspunkt del' 
Rontgenwirkungen gerade in diesen Atomen und dann VOl' allem in den Fe-Atomen liegen 
wird. Die letzteren sind ill dem Organism us in del' Form von maskiertem Eisen sehr vel'
breitet und besonders in den Zellkerilen \-orhanden. Bislang sind die Rontgenstrahlen (und 
die Gammastrahlen von in Platin eingesc>hlossenem Radium) nur zum Zwecke del' Zerstorung 
angewandt worden. ;\Tan hat abel' aueh wiederholt Reizwirkungen angetroffen. Experimen
telle Wiederbelebungcn mit Hilfe von Rontgenstrahlen in del' Art, wie dies in meinem Institut 
fiir corpusculare Strahlung geschieht, sind. soweit mil' bekannt, noeh nieht besehrieben 
worden. Die Moglichkeit, daB Rontgenstrahlen dieselbe Wirkung haben konnen wie die 
von mil' angewandten corpusculiiren Strahlungen, liegt auf del' Hand. Nicht abel' wird die 
gesamte Energiemcngc del' lWntgenstrahlen dabei in Rechnung gebracht werden miissen, 
sondern nul' del' Teil. welehcr l'esorbicrl wird und Betateilchen von physiologisch wirksamer 
Weichheit ausgehen liil3t. 

Wenn man die elektrisehe Energie in Faktoren zerlegen will, kann dies 
nach OSTWALD in Potential und Elektrizitatsmenge geschehen. Das erste ist 
dann del' lntensitatsfaktor, die zweite del' Quantitatsfaktor. Das Kennzeich
nende del' Quantitatsfaktoren ist, daB diese GroBen miteinander addiert werden 
konnen, was mit einern lntensitatsfaktor nieht del' Fall istl). Die Elektrizitats
menge ist das, waH man gewohnlich die Ladung nennt. Wenn man fUr den Fall 
eines Kondensatoni die Energie aus den beiden soeben genannten Faktoren be
reehnen will, geschieht dies nach del' Formcl 

Energie = i C p2 , 

worin C die Kapazitat und P das elektrische Potential bedeutet. 
lnnerhalb des menschlichen Organism us treten in allen Organen unendlieh 

haufig elektrische Potentialunterschiede auf. Sie entwickeln sich aussehlieBlich 
an Stellen, wo Grenzschichten vorhanden sind, welche die lonen von verschiedenem 
Zeichen bei ihrer Diffusion ungleichmaBig passieren lassen. Del' elektrisehe 
Potentialunterschied, del' sich an so vielen Stellen in Muskeln, Drusen, Nerven
zellen, Sinncsorganen IIRW. immer wieder von neuem offenbart und den AnstoB 
bildet fUr allcrlci in ihrer Art sehr nrschiedene Funktionell ist mit andern Worten 
cine Mern branerscheinllng. Sobald ihre Enh;tehung anfgehort hat und auch 
schon "iiihrend de" Amwinandcrgehens del' lonen trachten die Potentialunter
schiedc sich auszugleichel1. Dazll bewegell sich elektrische Strome uberal! in den 
Geweben und senden ihre Strolllschleifell we it und breit aus. Von ihrer Anwesen
heit kann Illan sich lcicht uberzellgen, indem man hier und da Nadelelektroden 
in die Gewebe stieht llnd nach einem (ialvanometer ableitet. Wenn das Galvano-

') Siehe auch B.l'. Vouux: Phys. l'Pyiew (2) Bd.9, S.237. 1917_ 
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meter nur empfindlich genug ist, kann man z. B. fast iiberall eine Andeutung 
des Elektrogramms ableiten. Die Kontraktionen der Muskulatur einer Ex
tremitat verraten sich sogar noch, wenn man von der Oberflache ableitet. Wenn 
aber keine Elektroden vorhanden sind, wird der Stromverlauf im allgemeinen 
wohl innerhalb der Raut bleiben. In den Teilen, wo diese trocken bleibt, ist sie 
ein ziemlich guter Isolator, so daB die Stromschleifen sich praktisch nicht auBer
halb des Korpers verbreiten konnen. Nur im Wasser werden schwache Strom
schleifen in das umgebende Wasser durchdringen, sowie auch die elektrischen 
Schlage des Zitterrochens und des gewohnlichen Rochens sich in dem umgebenden 
Wasser verbreiten und dort mit Rilfe eines Telephons und eines Paares in das Wasser 
getauchter Elektroden wahrgenommen werden konnen. 

In der Luft und auf einem trockenen Boden werden umgekehrt auch keine 
Irrstrome von auBen in den Organismus eindringen. Wohl aber kann dies ex
perimentell geschehen, wie z. B. beim Studium des psychogalvanischen Phano
mens. Dann dringt ein von auBen erzeugter elektrischer Strom in den Korper 
ein. Eine Zustandsveranderung in dem Organismus wird auf solch einen Strom 
ihre Riickwirkung ausiiben. Auch kann der auf einer Isolierbank befindliche 
Mensch eine statische Ladung aufnehmen. Die Kapazitat ist dann, wie wir 
bei experimenteller Vergleichung bestimmten, ungefahr gleich einer Kugel von 
annahernd 45 cm Durchschnitt oder genau, wie EINTHOVEN und BYTELl) fest
stellten, pro Quadratzentimeter etwa 1·lO-6F. Ohne vonauBenaufgezwungene 
Ladung ist von statischer Elektrizitat unter gewohnlichen Umstanden keine 
Rede. Wohl kann sie aber durch Reiben an der Korperoberflache mitgeteilt 
werden. 

Potentielle mechanische Energie2). 

Es gibt eine groBe Anzahl von Geweben in dem Organismus, die sich in 
Spannung befinden. So die Skelettmuskulatur, aIle Sehnen, Fascien, Ligamente, 
weiter die BlutgefaBe und die Lungen. In allen diesen Geweben ist elastische 
Energie aufgestapelt, die ihren Sitz in den Gels hat, aus denen diese Gewebe zu
sammengesetzt sind. Es scheint, daB die Gels infolge dieser Spannung das Ver
mogen doppelter Brechung erhalten, die natiirlich in mikroskopischen Strukturen 
in dem Polarisationsmikroskop nur sichtbar wird, wenn das Lichtbiindel eine 
bestimmte Breite hat. Nur bei Strukturen von die halbe Wellenlange iiberschrei
tender GroBe ist von einer Brechung, also hier von einer doppelten Brechung 
die Rede. ENGELMANN beschreibt schon, daB ein einzelnes Flimmerhaar einer 
Wimperzelle keine doppelte Brechung, ein Biindel von Flimmerhaaren diese 
Eigenschaft aber wohl zeigt3). 

Diese Spannungen in den Geweben finden vielleicht ihren nachsten Grund 
in dem gedehnten Zustand, in den die Gewebe sich einander wechselseitig wahrend 
ihrer Entwicklung und ihres Wachstums bringen. Die Energie, die auf diese 
Weise wahrend der Entwicklung bzw. Wachstums erzeugt wird, nimmt den Cha
rakter von potentieller mechanischer Energie an. DaB die Energie des Sauer-

1) EINTHOVEN u. BYTEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S.464. 1923. 
2) HERTZ (Prinzipien der Mechanik) unterscheidet zwischen kinetischer Energie der 

sichtbaren Bewegung und potentieller Energie, d. h. die Summe der verborgenen Bewegungen 
in dem System. 

3) Von auBen angebrachte Spannung ist aber nicht die alleinige Ursache der doppelten 
Brechung. In fliissigen Krystallen, Lecithin z. B., entsteht die Spannung von innen heraus. 
Nach H. STUBEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.21O, S.629. 1923, waren auch im 
Muskel doppelt brechende EiweiBkrystallchen der eigentliche Grund des Phanomens. Man 
vergleiche iibrigens die kritische Ubersicht des Themas in A. v. TSCHERMAKS Allg. Physiol. 
Bd. 1, S. 288. Berlin 1923. 
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stoffs, ohne die weder Entwicklung noch Wachstum moglich ist, an der Erzeu
gung dieser mechanischen Energie einen betrachtlichen Anteil hat, ist eine be
rechtigte Annahme. Von den Prozessen, die im Korper vorkommen, werden wohl 
die Oxydationen die betrachtlichsten Energiemengen erzeugen. Letzten Endes 
entlehnt der Organi,.,mus diesen Sauerstoff der Umgebung. Die Eingeweide
wurmer (Ascaris hat ch'utliche Spannungen) werden ihn wahrscheinlich aus 
sauerstoffreichen Vel'bindungen mit Hilfe von gekoppelten Reaktionen nehmen 
mussen. Daneben darf lllan auch in den hoheren Organismen die Spaltungs
gange als Enel'giequt'lle nicht unterschatzen1). 

Die Elastizitats('nergiE', die den Geweben innewohnt, ist noch verhaltnis
miWig wenig studil'rt2 ). Auch sic wirel in zwei Faktoren zerlegt werden konnen, 
und einer diesel' Faktol'en ist dann die elastische Spannung. Sie kann mit Hilfe 
des ballistischen Sklel'ometel's3,4) gemessen werden. Die Anwendung findet man 
in Bd. VIII/I, S. 28B dieses Handbuche,., resumiert5). 

Thermodynallliseh wichtig ist auch die elastische Nachwirkung, del'en Stu
dium noch ganz in den Kindel'schuhen steckt. Fur den Muskel fand ARIsz6 ) sie 
sehr stark abhiingig VOIl der Vorgeschiehte. Wahrscheinlich steht sie im Zu
sammenhang mit del' Wal'meabgabe, die sich wahl'end der Dehnung in Substanzen 
wie Kautschuk, Sehnen Llnd Muskel entwiekelt. Sie muB erst abflieBen, bevor 
die Verlangerung el'folgen kann, und spater bei der elastischen Zusammenziehung 
muB diese selbe Warme \vieder zugefiihrt werden. In Modellversuchen sind diese 
Erscheinungen bequem zu demonstriel'en (mit unvulkanisiertem Kautschuk 
z. B.); fiir lebende SyBteme jedoch Bind viele Schwierigkeiten zu uberwinden7). Die 
nach auBen abgegebene Al'beit wil'd in den Formeln positiv berechnet8 ). 

Warme. 

Eine uberall im Organismus verbreitete Energieform ist die Warme. Zum 
Teil entsteht sie als Nebenprodukt bei andern Energiewechseln. Nach der kine
tischen Theorie ist Warme aber nichts anderes als die unregelmaBige Bewegung 
der kleinsten Teilchen, aus denen der Stoff zusammengesetzt ist. AIle Teilchen 
sind bei der gleichen Temperatur im Durchschnitt genommen die Trager der 
gleichen kinetischen Energiemenge. Wenn man sich alles kinetisch vorsteIlt: 
die Verse hie bung dE'r klE'insten Teilchen, das GroBer- und Kleinerwel'den del' 
MiceIlen, die Ionenwanderung usw., so braucht es nieht zu befremden, daB bei 
jeder Enel'gieubel'tragung aIle denkbaren Teilchen in unregelmaBige Bewegung 
geraten werden, weIche sich dann wieder allen andern Teilchen mitteilen wird. 
Ein anderer Teil dE'r WarmE' wird wahrseheinlich absiehtlich erzeugt. Die 
Summe el'reicht E'inE'n hohen Bt'tl'ag. Durch den schnellen Blutstrom wird die 
erzeugte WarmE' iiber dE'n ganzen Organismns verbreitet und flieBt langs des 
Integuments nach auGen ab (bei Landtieren in erster Linie durch Strahlung, 
daneben durch Leitung. durch \Varmeverlust bei Verdunstung auf Haut und 

1) MEYERHOF. D.: Ber. d. Dtsch. chem. Ges. Jahrg.58, S.991. 1925. 
2) W. OSTW.ILD (Yorlesungen iiber Naturphilosophie. 2. Aufl. S. 183) rechnet sie zur 

Formenergie. 
3) ZWAARDEIHAKER: Physiologen-Kongrel3 in \Vien und NOYONS, Arch. f. Anat. u. 

Physiol., Physiol. Abt. 1910, S. 319. 
4) NOYONS, A. K.: 1-iitzungsber. kon. acado y. wetensch. (Amsterdam). 30. Mai 1908. 
5) GILDEMEISTER: Zeitschr. f. BioI. Bd. 63, S. 103. 1914. (V gl. PfHigers Arch. f. d. ges. 

Physiol. Bd. 195, H. 153. 1922.) 
6) ARISZ, L.: Nicht publizierte Untersuchungen in meinem Laboratorium. 
7) Amsz, L.: Onclerz. Ph~'siol. Labor. (5) Bd.16, S.75. 1914. 
8) GmBs: I. C. S. :?:30. 
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Respirationsflaehe usw.). In der Thermodynamik wird bei Zustandsanderungen 
in einem System die hinzukommende Warme positiv geordnetl). 

Wenn man die Warmeenergie in Faktoren zerlegen will, muB dies in Tem
peraturen und Warmekapazitat gesehehen. Dies gilt indes nur fur Warme aus 
Arbeit oder Absorption oder jene, die von Stellen hoherer Temperatur naeh 
solehen niedrigerer flieBt. Wenn es sieh aber, wie dies in vollkommen isother
misehen Verhaltnissen der Fall ist, nur um einen unendlieh kleinen Warme
austauseh handelt, ohne daB ein Temperaturuntersehied sieh geltend macht, 
so tritt an die Stelle der Warmekapazitat eine andere GroBe, die sog. Entropie, 
die wir erst spater definieren konnen. 

Volumenergie. 
Die V olumenergie eines physiologisehen Systems offenbart sieh in dem 

osmotisehen Druck, der in den Solen und in dem Sehwellungsdruek, der in den 
Gels sieh auBert. Die Volumenergie wird positiv gereehnet, wenn sie Z. B. dureh 
Zusammenpressen von auBen her dem System zugefuhrt wird2). 

Unter osmotisehem Druck versteht man yom kinetisehen Standpunkt3) 

den Druck, welcher infolge der StoBe der Molekiile und Ionen gegen die semi per
mea bien Wande der Klausen entsteht, worin die Sols eingesehlossen sind. Es 
sind nur die gelosten Teilehen, die fur diesen Druck verantwortlieh sind, denn die 
Molekule des Losungsmittels konnen dureh die semipermeable Wand frei passieren. 
Will man den Begriff thermodynamiseh umsehreiben, dann hat man den osmo
tisehen Druck als einen Untersehied zwischen Potentialen aufzufassen, namlieh 
dem Potential des Losungsmittels fur sieh allein gegenuber dem Potential des 
Losungsmittels in der Losung4). Um die Volumenergie des Systems, das auf 
Reehnung des osmotisehen Drueks kommt, kennenzulernen, wird man den Be
trag dieses Drueks zu vervielfaltigen haben mit der Masse der Losung als Kapazi
tatsfaktor. 

Optisch sichtbare praexistente Poren fehlen in den tierisehen Membranen 
vollstandig (wo sie vorhanden sind und sieh bei der Quellung mit Wasser an
fullen, sprieht man von eapillarer Imbibition neben der Quellung), und wir mussen 
wohl annehmen, daB das eindringende Wasser in den Balken oder Seheidewanden 
selbst Platz findet. Zur Oberflaehenspannung steht die Quellung denn aueh bloB 
in entfernter Beziehung. Dureh die Aufnahme von Wasser in die Mieellen wird 
wahrseheinlieh der Ionendruek im Innern derselben sieh etwas andern. W 0 dies 
sieh ereignet, wird aueh die Oberflaehenspannung etwas modifiziert werden, 
doeh, wie FREUNDLICH bemerkt, bloB in verwiekelter Weise. Die Gesehwindig
keit der Quellung in biologisehen System en ist nieht gering. PAULI hat sie fUr 
die Quellung der Blutkorperehen verfolgt und hieraus abgeleitet, daB per analogiam 
die Quellung der doppelt breehenden Sehiehten im Muskel, welehe wahrend der 
Kontraktion auf Kosten der isotropen Substanz oder des Sareoplasmas statt
findet, sieh in einer Zeitdauer vollzieht, welehe von derselben GroBenordnung 
ist wie die Dauer einer einfaehen Muskelzuekung. Aueh gesehieht die Aufnahme 
des Quellungswassers mit sehr groBer Kraft. Leider ist es zu quantitativen Theo
rien auf diesem Gebiete noeh nieht gekommen. 

1) Dies geschieht, weil die Entropie dann in der Richtung, in der sie innerhalb des 
Systems zunimmt, positiv genommen wird. 

2) Eine Betrachtung iiber Volumenergie findet man bei L. J. HENDERSON: Proc. of 
the nat. acado of sciences (U. S. A.) Bd.2, S.654. 1916. 

3) LORENTZ, H. A.: Enzyklopadie der mathematischen Wissensch. Bd. 5 (2), S. 220. 
4) VAN LAAR nach miindlichem Vortrag, vgl. Sitzungsber. kon. acado V. wetensch. 

(Amsterdam), 27. Mai 1905. 
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Es gibt aber, wie wir bereits gesehen haben, auch Gels, die in dem Dunkel
feld optisch leer bleiben. Auf diese ist die Lehre des osmotischen Druckes nicht 
anwendbar und muB durch eine andere Theorie, die der Quellung, ersetzt 
werden. Sie lautet in kurzem folgendermaBen: Die schwach alkalische Reaktion 
der umgebenden Fliissigkeit wiirde an lind fiir sich eine Quellung hervorrufen. 
Sie wird eingeschrankt durch die Anwesenheit von Salzmolekiilen. Eine physio
logische Losung ist in diesem neuen Gcdankengang eine solche, die das Gleich
gewicht der Quellung ungestort Hif3t. 

Wenn man dcn Quellungsdruek als Intensitatsfaktor und das Volumen als 
Kapazitatsfaktor annimmt, ist die Gesamtheit des Quellungsdrucks wieder be
quem zu berechnen. Die Quellungsenergie wird gleich sein miissen dem Produkt 
des Quellungsdrucks und der Volumveranderung des Gels. Es sind verschiedene 
Methoden gebriiuchlich und auch auf physiologische Systeme anwendbar, urn 
beide zu messen. Sie beruhen, was den Quellungsdruck betrifft, auf der Bestim
mung des kleinsten t'berdrucks, der noeh gerade imstande ist, einer beginnenden 
Quellung vorzubeugen und, was das Volumen betrifft, im FaIle einer Aufquellung 
z. B. der Augenlinsp. auf einfacher Voluminometrie. 

AuGer dem Produkt von Quellungsdruek und Volumenzunahme kann man 
auch die Quellungswarme messen. Die Thermodynamiker bringen diese in Zu
sammenhang mit der Abnahme an Volumen, die dem System quellender Sub
stanzen + Wasser zukommt. Einc tiefere Einsicht in diese Verhaltnisse ist, 
soweit mir bekannt ist. noch nicht erlangtl). 

3. Anwendbarkeit der energetisehen Prinzipien in der Physiologie. 
Nachdem wir in § 1 den Energieinhalt der tierischen Systeme umschrieben 

haben, ist nun die Anwendbarkeit der physikalisehen Prinzipien innerhalb des 
Organismus zu untersnchen; natiirlich nicht in dem Sinn, daB man wiirde er
warten konnen, daB Physik und Chemie haltmachen an den Toren des Lebens, 
sondern ob ihre Prinzipien als notU'endig und ausreichend anzusehen sind zur Er
klarung der im Organi8mus sich abspielenden Vorgange. 

Die allgemeine Energetik unterscheidet gegenwartig: 
1. das Prinzip der Erhaltung der Energie, 
2. daB Prinzip del' notwcndigen Zunahme der Entropie, 
3. das allmahliche Gleichwerden der Anderung von innerer und freier 

Energie bei Annahern an den absoluten N ullpunkt, 
4. das Quantenprinzip. 
Sub 1 ist phYRiologischen Ursprungs, und es wurde dies em Prinzip von An

fang an in der Physiologie gehuldigt; ein Durchbrechen des Prinzips wurde nie
mals wahrgenommen noch vermutet. 

Sub 2 wurde in vielen Fallen auch in lebenden Systemen wiedergefunden, 
aber ob es niemals durchbrochen ·wurde. dessen ist man weniger sicher. In § 4 
kommen wir auf diese Moglichkeit zuriick. 

Sub 3 wird in der Physiologie in engerem Sinn wohl niemals groBe Bedeutung 
bekommen, denn das Leben der hohern Wesen vollzieht sich auf groBem Abstand 
yom absoluten Nullpunkt (bei \Varmbliitern auf einem urn 400 0 C hoheren 
Niveau !). so daB innere nnd freie Energie in den gewohnlichen physiologischen 
Systemen sich ganz bestimmt niemals bis zur Gleichheit nahern. Jedoch in der 
Chemie hat das sog. Warmetheorem von NERNST groBe Bedeutung; insofern 
macht sich sein EinfluH auf dip Physiologie fiihlbar. 

1) Vgl. tiber ihre Eestimmung in physiologischen Systemen. Ergebn. d. Physiol. Ed. 12. 
S.613. 
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Sub 4 hat nur Bedeutung fUr die Lichtproduktion der niederen Tiere und 
der Tiefseefische und fur die schwachen Erscheinungen der Bioradioaktivitat, 
welche in dem Innern aller lebenden Wesen auftreten. Dies wird uns zwingen, 
.spater dem Quantenprinzip eine ganz kurze Betrachtung zu widmen1). 

§ 4. Gesetz von der Erhaltung der Energie. 
Wir konnen jetzt den Versuch machen, die Bestandteile des Energieinhaltes 

zusammen zu stellen. 
Ein Teil der Energie ist aus Druckwirkungen entstanden. Ein Gas von 

festen, eine Losung, von semipermeablen Wanden umschlossen, wird zusammen
gepreBt. Dann vermehrt sich seine zur auBeren Arbeitsleistung verfugbare 
Energiemenge um den Betrag der verwendeten Arbeit. Dieser Betrag ist es, 
.den die Energetiker Vermehrung der Volumenergie nennen und die, wenn p den 
Druck und v das V olum bedeutet, durch die bekannte Formel 

.angegeben wird. V = I pdv 
Ein anderer Teil verdankt der von der Umgebung geleisteten Bewegungs

arbeit ihren Ursprung (eine Flussigkeit z. B. ist zu einer gewissen Rohe auf
gestaut). Analytisch schreibt sich der Beitrag der Energie, wenn F eine Kraft 
und l der abgelegte Weg, W = -Fdl. 

O£fenbar bilden pdv und Fdl zusammen das dA der rein thermodynamischen 
Formel des ersten Rauptsatzes. 

Fugt man die Warme d q hinzu, so hat man alle in der elementaren Thermo
dynamik behandelten Variationen der Energie zusammen getragen. Damit 
ist die Aufzahlung der biologisch wichtigen Energieformen aber keineswegs 
erschopft. Die durch elektrische Wirkungen eingefUhrten Energiemengen (die 
sog. Ionisierungsarbeit) sind noch nicht abgehandelt. Auch die mit der strahlen
den Energie hineinkommenden Quanta blieben noch ganzlich unberuhrt, ob
gleich sie im p£lanzlichen Organismus zur inneren Energie bedeutend beitragen. 
Eine wirklich biologische Energetik hatte sogar letztere der Reihe von Energie
formen als erstes Glied an die Spitze zu stellen. Leider befindet sich das theo
retische Studium hier noch ganz im Anfang2) und wir durfen in unserer Formel 
die Lichtenergie nur pro memoria fUhren. Die vorlaufige biologische Energie
summe schreibt sich dahe:c: 

dE = dL + dq - p·dv - Fdl + dU + odm + fldm, 

worin dE sich auf die Gesamtenergie, dL auf die strahlendeEnergie, dq auf die 
Warme, - pdv auf die sog. Volumenenergie, - Fdl auf die Bewegungsarbeit, 

1) Eine hinsichtlich der Physiologie und Psychologie ausgezeichnete Auseinandersetzung 
des Relativitatsprinzips und von EINSTEINS weiterer groBer Abstraktion findet der Biologe 
in einem Artikel von H. K. SCHALDERUP in Scandinavien Scientific Reviews Bd. 1, S. 314. 1922. 

Wir werden dem einfachen Relativitatsprinzip keine besondere Besprechung widmen, 
obwohl vielleicht Veranlassung bestehen wtirde, dies wohl zu tun, da die Zeit neben den Para
metern des Raums als 4. Parameter eingeftihrt wird. Die Thermodynamik und die Energetik 
als solche ktimmern sich aber nicht um die Zeit. Doch ist die Relativitat in Zusammenhang 
mit der Zeit in der Physiologie seit undenklichen Zeiten an der Tagesordnung. Unsere Zeit
einheit ist das Etmal, und ftir ktirzere Zeiten die Sekunde. Die letztere Wahl ist physiolo
gischen Ursprunges, denn die Sekunde falIt zusammen mit der Dauer der menschlichen Herz
periode, und in dem Pulsschlag tragen wir alle diese Zeiteinheit mit uns herum. Indes ist 
diese Periode wie aIle physiologischen Erscheinungen in hohem Grade veranderlich. Sie ist 
an Bedingungen gebunden, die je nach den Umstanden stark variieren. Noch graDer wird 
die Verschiedenheit, wenn wir Menschen von verschiedenem Lebensalter betrachten oder 
uns auf vergleichend physiologischen Standpunkt stellen. Die Physiologie ist tatsachlich 
gezwungen, ihre Zeiteinheit in den verschiedenen Fallen verschieden zu nehmen. 

2) NERNST, W.: Theoretische Chemie, S.734. 4. Aun. 1903. 
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au auf die elektrische Energie bezieht, (Jdm auf die Oberflachenenergie und 
It dm auf die chemische Energie. 

Unsere Formel gibt die Energiemenge, die in einer sehr kurzen Zeitdauer 
der totalen inneren Energiemenge hinzugefiigt werden muB. 

Die griillte Schwierigkeit bereitet die strahlende Energie. Diese wird sicher in nicht 
geringem Grade andauernd aus del' Umgebung jt' nach der Wellenlange in verschiedenem Malle 
aufgenommen. 

Strahlende Energie von allerkleinster \Vellenlange ist in den Gammastrahlen vorhanden, 
denen wir in aullerst geringem Malle fortwahrend ausgesetzt sind, die jedoch im Dienste 
der chirurgischen Behandlung pathologischer FaIle manchmal in griilltmiiglichster Menge 
angewandt werden. Nul' absorbierte strahlende Energie iibt eine Wirkung aus (sog. Gesetz 
von KIENBOCK1)], so dall unter normalen VerhaItnissen der physiologische Effekt vermutlich 
unendlich klein sein wird. 

Riintgenstrahlen verschiedener Harte schliellen sich an. Die hartesten Strahlen haben 
die geringste, die weiehsten Strahlen die griillte Wellenlange. Die letzteren werden in den 
gewiihnlichen Systenll'1I am leichtesten Wirkung ausiiben kiinnen, da sie am meisten ab
sorbiert werden. 

Sowohl fUr die (;amma- als die Riintgenstrahlen nimmt man an, dall nicht die urspriing
liche Strahlung selbst die physiologische Wirkung ausiibt, sondern erst die sekundare Strah
lung, die sie hervorrufell. Es werden abel' auch Elektronen aus den Atomen freigemacht. 
Wegen del' geringen Anfangsgeschwindigkeit diesel' negativ geladenen Elektronen werden 
diese leicht absorbiert. und von diesem absorbierten Teil wird die Wirkung erwartet. 1m 
Wachstum begriffene Uewebe seheinen mehr gereizt zu werden bzw. zu leiden, als alte, wenig 
aktive Gewebe. 

Nach nieht unbetraehtlichen weiteren Strahlenarten, von welchen die in Luft stark 
absorbierbaren LYlIL\,,· und SCHUMANN-Strahlen physikalisch naher studiert sind, kommt 
das ultra violette Lieht an die Reihe, das in neuerer Zeit so vielfach angewandt wird. Da 
Glas die ultl'avioletten Strahlen zuriickhalt, miissen alle Apparate, die diese Energie zufUhren, 
aus Quarz verfertigt werdt'n. Durch 'Vasser passiert es, wenigstens fiir die Wellenlange 
0,2,-0,4.11, sehr wohl, abel' durch EiweiJ3e, denen es in Liisungen begegnet, wird es fast voll
standig zuriickgehalten (i'lt'fumalbumin z. B. hat ein sehr breites Absorptionsband in dem 
Ultraviolett). Es ist nicht anzunehmen, dall es tiefer eindringen wird als zu den tieferen Lagen 
del' Epidermis. Dort erweckt es ebenso wie auch das Riintgenlicht eine gesteigerte Pigment
bildung. Solange diese noeh nieht stattgefunden hat, wird auch das Blut, das in den Capillar
schlingen des Rete Ylalpighi emporsteigt, von dem ultravioletten Licht getroffen werden. 
Die sichtbaren Strahl en von einer Wellenlange von 0,4-0,8.u kiinnen die Gewebe nur durch
dringen, soweit rote Rtrahlcn in Betracht kommen. Nicht blutleer gemachtes Gewebe lallt 
nul' diese roten Strahlen dureh. Organe, aus denen man das Blut weggedriickt hat, odeI' die 
mit Ringerscher Fliissigkeit durchstriimt werden, sind in geringem Grade auch fiir die iibrigen 
Strahlen durchscheinend. AMSLER und PICK haben hiervon ll1er~wiirdige Effekte gesehen, 
wenn sie Sensibilisatol'en (Eosin, Hamatoporphyrin) zusetzten. Uber infrarote Strahlen ist 
bislang wenig bekannt geworden2 ). Sie werden absorbiert, abel' von einer anderen Wirkung 
als Erwarmung hat Rich bis jetzt nichts gezeigt. Mit Riicksicht auf die Sparlichkeit der 
Untersuchungen darf man am allerwenigsten schliellen, dall Unwirksamkeit festgestellt sei. 

Nach einer nicht untersuchten Zone von Wellenlangen kommt schlieBlich die Hoch
frequenzstrahlung, die in del' Diathermie Anwendung findet. Sie bringt bei Absorption zu
nachst eine \Varmeentwickluug zustande. 

Die modernen Angaben iiber Absorption von strahlender Energie niitigen dazu, unter 
die von aullen angefiihrten Ellergieformen auch die strahlende Energie zu rechnen. Die Sonne 
sowohl als del' Boden strahlen sie in nicht geringem Malle aus, und sicher sind darunter auch 
wohl Strahlen, infrarote odeI' noch langwelligere, die den Kiirper bis in seine entferntesten 
Schlupfwinkel durchdringen. Es sind Yersuche gemacht, ihnen eine physiologische Wirkung 
zuzuschreiben. 

BAAS BEeKING schreibt in dem Vorwort zu seiner Dissertation: "In as much as livincr 
cell can be compared with a closed opaque container it may be assumed, that a certain amount 
of heat radiation of any frequency is always present within the cell. Therefore every chemical 
reaction takes place in a bath of radiation." 

J. PERRI)!" zum Fiihrer nehmend, sucht del' Autor Zusammenhang zwischen einer An
zahl physilogischer Prozesse und Strahlung. PERRIN bet.rachtet die chemische Reaktion im 

1) VgI. aber R~YLISS: Principles of General Physiolog. S.548. 2. Auf I. 
2) Diese infrarote strahlende Energie ist es, die man strahlende Warme nennt. Sie geht 

in den strahlenden Kiirpern ebenso wie das sichtbare Licht von der Elektronenschale aus. 

HandlJUch <Ier Physiologj,· r. 16 
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allgemeinen aLs Resonanzphanomen auf eine bestimmte Erregungsfrequenz ("exciting fre
quency"). Diese letztere ist nach BECKINGS Berechnung z. B. fUr die Reduktion von Oxy
Mmoglobin die Frequenz, passend bei infrarotl). Eine nicht geringe Zahl solcher Beispiele 
aus der Pflanzen· und Tierphysiologie beweist in jedem Falle den Nutzen der Theorie aLs 
Ar beitshypothese. 

Unmittelbar neben die strahlende Energie ist in unserer Formel die Warmeenergie. 
d. h. die ungeordnete kinetische Energie aller Molekiile und lonen, gestellt. Auch die BROWN
sche Molekularbewegung, die in allen Sols nachgewiesen werden kann, gehOrt hierher. Hier
fiir Mnnen die zahllosen StaBe der umgebenden Molekiile verantwortlich gemacht werden. 
So ist denn die den Karper iiberall durchdringende Warme verantwortlich zu machen fiir zwei 
iiberaus wichtige Erscheinungen in jedem lebenden Wesen: 

1. den osmotischen Druck, 
2. die unaufhOrliche Bewegung der Micellen in der kolloidalen Fliissigkeit. 
Auch in dem amorph glasigen Zustand der Gels werden die Micellen zweifellos einer 

Warmebewegung unterworfen sein. Die Bedeutung von neu zugefiihrter oder aus dem 
Karper weggenommener Warmeenergie ist infolgedessen sehr groB, da die allgemeine Steige
rung oder Senkung der Temperatur von weitreichenden Folgen in jedem physiologischen 
System sein muB. 

Eine dritte Form von Energie, die von auBen her einem physiologischen System auf
gezwungen oder weggenommen werden kann, ist die Volumenergie. Insoweit sie sich in Er
hahung oder Erniedrigung von osmotischem Druck auBert, ist sie indes schon in dq ein
begriffen und darf deshalb nicht zum zweiten Male angefiihrt werden2 ). Soweit sie aber aLs 
Quellungsenergie sich auBert, muB sie hier erwahnt werden. 

Eine 4. Form von Energie ist die Bewegungsarbeit. Davon ist stets ein nicht geringer 
Vorrat in dem System vorhanden. So ist A. J. EWART der Ansicht, daB in den Pflanzenzellen 
die Protoplasmastramung 1/10 aller durch die Pflanzenatmung zugefiihrten Energie verbraucht. 
Dies ist aber keine Energie, die aLs Bewegungsarbeit aufgenommen wird, noch als solche 
nach auBen abgegeben wird. In dem tierischen Karper mit seinen groBen Lokomotionen 
wird jedoch die Abgabe von mechanischer Energie nach auBen in groBem MaBstabe statt
finden. Auch das Flimmerepithelium gibt Bewegungsenergie nach auBen ab (siehe ENGEL
MANNS Flimmermiihle und MAXWELLS Papierschnitzel, die sich gegen eine schrag gestellte 
Flache bewegten. ~!1des auch in potentieller Form kommt es jedesmal zur Bilduilg von mecha
nischer Energie. Uberall, wo doppelt brechende Strukturen gebildet werden, ist dies der 
Fall. Auch gibt es vielleicht dichte, optisch leere Gels, die ebenfalls eine Ordnung der Mi
cellen nach Spannungslinien zeigen. Auch kann ich mir nicht vorstellen, daB die optische 
Leere aller Kerne auf Quellung beruhen sollte. Viel wahrscheinlicher diinkt es mich, darin 
eine besondere Ordnung der Micellen anzunehmen und dieser die optische Leere wie in den 
Krystallen zuzuschreiben. Dann wiirde alle Kernteilung mit der Bildung von potentieller 
Bewegungsenergie einhergehen miissen. 

Das Ein- und Austreten von elektrischer Energie nimmt, soweit wir wissen, in intakten 
physiologischen Systemen, von wie groBer physiologischer Bedeutung sie auch sein mag. 
in der Aufzahlung einen quantitativ unbedeutenden Platz ein. 

Der Vorrat von Oberflachenenergie kann in einem maglichst abgeschlossenen physio
logischen System sehr wohl spontan oder durch von auBen her kommende Einfliisse abnehmen. 
Dies wird jedesmal dann stattfinden, wenn irgendwo in dem System der Grad der Dispersion 
abnimmt. Beim Gerinnen geschieht dies spontan aus auBeren Griinden, ferner bei Bestrah
lungen durch ultraviolettes Licht oder corpusculare Strahlung. Es wird aber vorerst nicht 
leicht sein, diesen fortwahrend verlorengehenden Betrag der Oberflachenenergie bzw. die 
in anderen Fallen neu entstehende Oberflachenenergie in emem Zahlenwert auszudriicken 
und also aLs a dm in die Formel aufzunehmen. 

Die Zufulrr und Wegnahme von chemischer Energie durch Resorption aus dem Darm. 
kanal und durch die Atmung sind schon weiter oben besprochen; auch diese tragen zu der 
Balanceveranderung bei, welche die innere Energie des Organismus erfahrt. 

1m Fane von Energiegleichgewicht muB, wenn das Gesetz von der Erhaltung 
des Arbeitsvermogens auch fur den menschlichen Korper durchzufuhren ist, 
dE = 0 sein. ATWATER gab in dem groBen Respirationscalorimeter von Middle
town (Connecticut) die bejahende Antwort, und BENEDICT und seine Mitarbeiter. 

1) BAAS BECKING: 1. c. S .. 54. 
2) Die Zustandsvergleichung von einer Fliissigkeit ist zu umstandlich, um hier betrachtet 

zu werden, doch bei der der Gase stellt nach VAN DER WAALS selbst in p = R T b + tz.. das 
erste Glied die kinetische, das zweite die potentielle Energie vor. v - v 
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die seine Arbeit in Boston fortgesetzt haben, bestatigen dies. Sowohl der 
ursprungliche Calorimeter von 2 X 2 X 2 m, wie der gegenwartige um die Halfte 
kleinere, beruhen auf dem Kompensationsprinzip. Die Versuche k6nnen im Dun
keln stattfinden. Durch einen standig gleichmaBigen Temperaturunterschied 
zwischen Individuum und Wand ist auch die infrarote Komponente vollkommen 
stationar. Das Glied pdv spielt keine nennenswerte Rolle. Das Glied Fdl allein 
wird bei Arbeiten in Warme umgesetzt, die bei der Endsumme in Rechnung ge
setzt werden muB. Das Glied dU fallt weg. Das Glied adm kommt bei Unter
suchung des basalen Metabolismus 12 Stunden nach einer Mahlzeit nur in Betracht, 
insoweit es den Sauerstoff betrifft. Die Erfahrung bestatigte, daB dE sich wirk
lich Null annahert, wenn man das Mittel von vielen Beobachtungen nimmt. 
ATwATERs Experimente haben seinerzeit mit Recht eine groBe Befriedigung 
hervorgerufen, denn sie demonstrieren, vorausgesetzt, daB das Gesetz von der 
Erhaltung der Energie fUr den llicnschlichen Organismus seine Anwendungs
fahigkeit behalt, daB keine unbekannten Energieformen bestehen (Schall
wellen, Hochfrequenzwellen), die durch die Wande des Calorimeters hindurch
gehend von den Beobachtern nicht beobachtet werden konnten; jedenfalls mussen 
ihre in Grammcalorien gemessenen Mengen wohl auBerst unbedeutend sein. In
dessen k6nnen kleine Energiemengen in der organischen Natur eine millionen
faltige Auswirkung ausuben, wenn sie als Reize auftreten. Obgleich man also 
CR. RroRETl) durchaus nicht zu folgen braucht. so ist es ebensowenig m6glich, 
ihm energetisch zu widersprechen. 

Wenn die Versuchsperson sich auBerhalb des Calorimeters aufhalt, nimmt sie 
mit Hilfe ihrer Sinnesorgane unmittelbar kleine Energiebetrage auf, deren Menge 
zu betrachten von N utzen sein kann. 

Versuchen wir die Energiemenge zu berechnen, die im gewohnlichen Leben taglich von 
den Sinnesflachen aufgenommen wird. Absolut genommen handelt es sich urn sehr geringe 
Quantitaten. Nimmt man die physiologische Pupillenweite mit 3 mm und die in der Um
gebung herrschende Lichtstarke mit 1000 Meterkerzen an, was eine sehr hohe Schatzung ist, 
so habe ich frtiher einmaF) die ins Auge eintretende Lichtmenge auf 600 Erg pro Sekunde 
berechnet. An einem tropischen Tag von 12 Stunden beziffert sich dasalles zusammen· 
genommen auf 0,5 Grammkalorien. . 

Der unter gewohnliehen Umstanden unbeachtete Teil des Tageslarmes wurdelvon uns 
frtiher auf 7 X 10 -- 3 Erg pro qem und pro Sekunde veranschlagt. Auf die beiden Trommel
felle kommt also 5 X 10- 3 Erg pro Sekunde. Pro 24 Stunden macht dies ungefahr 400 Erg; 
gelegentlich wird sich hierzu die Schallenergie einer menschlichen Stimme addieren. Diese 
wurde von MINKEMA und,mir auf 10 Erglpro Sekunde und (in 3 m Entfernung) pro qcm ge
schatzt3), womit eine auf ganz anderen Wegen vorgenommene Bestimmung von ZERNOW4) 
iibereinstimmt. 

Wenn es sich urn die Stimme eines anderen handelt, kommt hiervon 6,6 Erg pro Se
kunde auf die beiden Trommelfelle. 

Wenn es sich nicht um eine fremde Stimme, sondern um die eigene handelt, laBt sich 
die SchaIlenergie, welche in diesem FaIle die beiden GehOrorgane erreicht, nach. den Unter
suchungen NIKIFOROWSKYS auf 0,00014 Erg pro Sekunde veranschlagen5). 

Sogar wenn man, was tibertrieben ist, annimmt, daB wahrend 8 Stunden fortwiihrend 
abwechselnd entweder die eine oder die andere Stimme in unserer Niihe ertonte und von uns 
gehOrt wfude, so wtirde das noch nicht 100000 Erg und mit dem unbeachtet bleibenden Teil 

1) RWRET, CR.: Vortrag zu Edinburgh, 24. Juli 1923. Quart. journ. of expo physiol. 
Bd. 13, S. 36. 1923. 

2) Ergebn. d. Physiol. Bd. 4, S. 436. 
3) ZWAARDEMAKER, H. u. F. F. MINKEMA: Uber die beim Sprechen auftretenden Luft

strome und tiber die Intensitiit der menschlichen Sprechstimme. Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 
1906, S.433. - Zu ahnlichen Werten gelangte neulich auch F. HOGEWIND (Analyse en 
Meting van het D!1grumoer. Dissert. etrecht 1926). 

') ZERNOW: Uber absolute Messungen der Schallintensitat. Die RAYLEIGHSche Scheibe. 
Ann. d. Phys. (4), Bd.25, S.79. 1908. 

5) Proc. of the roy. acado Amsterdam, 27. Jan. 1912. 

16* 
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des Tageslarmes zusammen noch kein 1/000 einer Grammcalorie betragen. Zwar kommt noch 
das hinzu, was von den Schadelknochen aufgenommen ebenfalls zum inneren Ohre geleitet 
wird, aber nach NIKIFOROWSKYS Schatzungen handelt es sich dabei um einen winzigen Betrag. 
Weiter ist es moglich, daB nicht eine Stimme, sondern mehrere zugleich in der Umgebung 
erklingen, und ferner, daB in der GroBstadt der StraIlenlarm1) hinzukommt. Dennoch bleibt 
dieSchallmenge wahrscheinlich bedeutend unter der auf uns einwirkendenLichtmenge. Da· 
her kommt es vielleicht, daIl dem Lichte ein mehr iiberwiegender EinfluIl auf die Verteilung 
des Wachens und des Schlafens zukommt als dem Schall. 

Der Energiewert der uns als Kalte und Warme zustromenden Sinnesreize laIlt sich nicht 
schatzen, weil bloIl der Wechsel der zu· oder abflieIlenden Warme als Sinnesreiz gilt. Man 
darf nicht die Gesamtmenge der Warme, welche die Haut verlaBt oder ihr zustromt, in Rech· 
nung bringen, sondern nur die Variation der von den Kalte· bzw. Warmepunkten aufgenom. 
menen Energie. Vorlaufig fehlt es an Mitteln, um auf diesem Gebiet zu Schatzungen zu 
kommen, die Vertrauen verdienen. Noch weniger laIlt sich nach dem gegenwartigen Stande 
der Wissenschaft die Menge der dem Korper zugefiihrten olfaktorischen oder gustatorischen 
Energie berechnen. 

Jedoch aus dem, was wir iiber die beiden wichtigsten Sinne gelernt haben, laIlt sich 
jedenfalls ableiten, daB es sich um Energiemengen von weniger als 1 Grammcalorie handelt. 
Nur muIl eine vorlaufig noch unbestimmbare Menge von Energie hinzugefiigt werden, welche 
den propriozeptiven Sinnesorganen durch die Schwerkraft iibertragen wird. In der Physiologie 
hat man sich noch wenig von der Tatsache durchdringen lassen, daIl der Mensch und die 
Tiere ,sich in dem groIlen Gravitationsfeld der Erde befinden. Ware dieses BewuBtsein 
lebendiger gewesen, dann wiirde man. zweifellos schon friiher die Receptoren aufgespiirt haben, 
auf die in unserem Korper die Schwerkraft einwirkt und von denen Reflexe und Wahr· 
nehmungen hervorgerufen werden, sobald es da auf ein oder die andere Weise zur Ubertragung 
von Energie sollte kommen konnen. 

Physikalisch greift die Schwerkraft freilich iiberall an mit einer Iniensitat, die pro· 
portional ist der an jedem Punkte herrschenden Schwere, an einem Punkte von Fe oder Ca 
also mehr als an leichteren Atomen. Sensoriell werden aber nur Reaktionen von den Stellen 
aus erzeugt, wo sensible Endorgane bereit liegen, fiir die die Schwerewirkung ein adaquater 
Reiz ist. Diese Endorgane werden vermutlich kompliziert gebaut sein, da man wohl ver· 
borgene Bewegungen in ihnen annehmen muIl (Protoplasmastromung, Bewegung von Haaren). 
Ohne diese wiirde die Schwerkraft nicht perpetuell zu Energieiibertragung Veranlassung 
geben konnen in der ganzen Zeit, wahrend welcher sie erfahrungsgemaIl eine Reizung herbei· 
fUhrt. 

Solche adaquate Receptoren trifft man punktformig verbreitet an, und zwar: 
a) in der Haut, 
b) in den Weichteilen, den Fascien, den Ligamenten und in den Gelenken, 
c) im Labyrinth zu einem massiven Organ angehauft. 
Die kleinen Energiemengen erlangen physiologische Bedeutung durch die andauernde 

Aktion, die sie auch in der Ruhe in allen Reflexbogen unterhalten. 
Sub a) habe ich friiher auf noch kein Erg pro Tag geschatzt2), fiir sub b) fehlt jeder 

Anllaltspunkt, fiir sub c) berechnete ich friiher die Energieiibertragung bei einer vereinzelten 
Reizung auf 12,5 X 10- 8 Erg3). 

5. Zweites Hauptgesetz der Thermodynamik. 
1m Gegensatz zum ersten Hauptsatz, der physiologischen Ursprungs ist, 

ist der zweite Hauptsatz der Thermodynamik und der Energetik eine physikalische 
Entdeckung. Infolgedessen ist er von Anfang an auf die leblose Natur beschrankt 
geblieben, ja es ist schon oft bezweifelt worden, ob er wohl auf die lebendige Natur 
angewendet werden darf4), und auch BOLTZMANN hat einmal bemerkt, daB es 
in der Natur vielleicht Stellen gibt, wo der zweiteSatz seine Herrschaft verliert5). 

Solche Aussagen sind keineswegs gleichbedeutend mit dem Zuriickrufen der 

1) Man vgl. fiir die Messung des StraIlenlarms F. HOGEWlND: Inaug .• Dissert. Utrecht 
1926. 

2) Ergebn. d. Physiol. Bd. 12, S. 602. 
3) ZWAARDEMAKER, H.: Leerboek der Physiologie, Bd. 2, S. 316. 3. Aufl. 
4) Nach AUERBACH: Kanon der Physik, S.414. Man vergleiche auch HELMHOLTZ: 

.Tourn. f. Mathemat. Bd. 100. S. 137. 
0) Nach CHWOLSON: Boltzmann·Festschrift 1904, S. 33. 
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alten Lebenskraft, dcnn sie hangen, wie wir sehen werden, mit del' meehaniseh
statisehen Naturansehauung unmittelbar zusammen1). 

Eine auBerordentlieh einfaehe und leieht verstandliehe Umsehreibung des 
zweiten Hauptsatzes ist wohl die folgende: "Warme von niederer Temperatur 
kann niemals in \Varme von hoherer ubergefuhrt werden, wenn nicht irgendwo 
neue Warme entsteht." In diesel' Form entbehrt del' Satz abel' mathematische 
Gestalt und kann daher nieht in den Reehnungen verwendet werden. Diese 
}lOgliehkeit eroffllet sieh, wenn man ihn auf KreisprozesBe anwendet. Werden 
(lie Kreisprozesse <1an11 noeh reversibcl geleitet, was in der Natur zwar nieht 
vorkommt, abel' sphr \\'ohl gedaeht werden kann, w~lre es nur als Grenzfall zwi
Kehen den beiden ill entgegcngesetzten Richtungen vprlaufenden Sonderprozessen, 
so kommt man Bogar zu ciner sehr einfaehen mathematisehen Formulierung. 
Zugleich entsteht aber daR Bedurfnis naeh einem neuen Begriff, der, naehdem 
er von CLAUSIUS zum erstcnmal aufgestellt worden war, die Grundlage del' mo
dernen Thermodynamik geworden ist. Diesel' Begriff ist der Entropiebegriff. 
}Ian braueht ihn, sobald man Kreisprozesse zu betraehten beginnt, die entweder 
ganz odeI' in ihrcn einzelnen klein en Stuekehen isotherm verlaufen. 

Die alteste Form, in "'cleher die Entropie sieh den Physikern zeigte, war eine 
analytische. CLAnnrs zerlegte die dpr Warme zukommende Energiemenge in 
zwei Faktoren in der \Veise, daB del' eine als integrierender Nenner del' auf 
umkehrbarem Wpge aufgenommenen bzw. abgegebenen Warme benutzt werden 
kann. Diesel' Faktor \\'ar die absolute Temperatur, wahrend er den anderen 
Faktor die Entropieiindenmg nannte. Also: 

dq=~l'.rlS. 

Diese Formel d /'\ = d gil' gesehrieben, setzt eine unendlieh kleine und rever
sible Zustandsandernng voraus. Zwischen zwei endlieh versehiedenen Zustanden 
A und B integriert, ist die Summe alIer aufeinanderfolgenden, unendlich klein en 
Transformationen: 

lInd in dem Fall eines (reversiblpn) Kreisprozesses 

was so oft gilt, ab das System in seinen Anfangszustand zuruckkehrt, welches 
auch die Zwischenzustande sein mogen. 

Die Theorie lehrt abel' anHerdem, daB in nieht umkehrbaren Kreisprozessen 
d q l' d S -- L1 sein muB, wo J eine immer positive GroBe bedeutet und, da 
aIle natiirlichen Prozesse sowohl in del' unbelebten als in del' belebten Natur 
ganzlieh odeI' teilweise irreversible Prozpsse sind, gilt fUr diese nIle 

I (~~ < 0 
T ' 

1) Auch :F. G. DONNAN ist dieser Ansicht, dcnn er fiihrt das Versagen des Entropie
gesetzes in del' lebenden Natur unmittelbar auf die Kleinheit der Dimensionen und die 
Geringheit der Molekiilzahl in den organischen Gebilden zuriick: "It seems, therefore, very 
probable that there exist biological systems of such minute dimensions that the laws of 
classical thermodynamics are no longer applicable to them. Such laws must be replaced 
h.,- the stlttistical theory of molecular fluctuation and in the last resort by the theory of 
inclh-idual action." (Journ. of gen. physiol. Rd. 8, S.688. 7. :Vliirz 1927.) 
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was man die CLAUsIUssche Ungleichung nennt. Der negative Wert des linken 
Gliedes ist in einem gewissen Sinne das MaB der Umkehrbarkeit. 

Der oben umschriebene Begriff ist die Entropie der thermodynamischen 
Analyse. Vom mechanisch-statischen Standpunkte kann man ihn jedoch auch 
anders und, wie mir scheint, fur medizinisch erzogene Geister weit anschaulicher 
ausbilden. Wenn irgendein Gas oder eine Flussigkeit in einen neuen Zustand ver
setzt worden ist, wird, wie BOLTZMANN hervorhebt, die Geschwindigkeitsver
teilung der Molekule keineswegs der dem Normalzustande entsprechende sein. 
"Der Anfangszustand wird in den meisten Fallen ein sehr unwahrscheinlicher 
sein, von ihm wird das System immer wahrscheinlicheren Zustanden zueilen, 
bis es endlich den des wahrscheinlichsten, d. h. den des Warmegleichgewichtes 
erreicht hat. Wenden wir dies auf den zweiten Hauptsatz an, so konnen wir 
diejenige GroBe, welche man gewohnlich als Entropie zu bezeichnen pflegt, mit 
der Wahrscheinlichkeit des betreffenden Zustandes identifizieren1)." 

Hier zeigt sich klar der groBe Nutzen der mechanisch-statistischen Betrach
tungsart. Ohne sie ist es keinem Menschen gegeben, sich von dem Entropie
begriff eine wirkliche V orstellung zu machen. Erst durch das Bild der zahl
losen durcheinanderwirrenden Molekule und durch die sich hieran anschlieBenden 
statistischen Uberlegungen uber die sich in gradlinigen Bahnen bewegenden und 
zusammenstoBenden Teilchen und ihre Anordnung im Raum wird es ermoglicht, 
eine innere Anschauung des Ganzen zu gewinnen. 

Man wird sich kaleidoskopisch2 ) aIle die wechselnden Anordnungen vor
stellen und allmahlich die wahrscheilllicheren Zustande sich am haufigsten 
wiederholen sehen. Nach BOLTZMANN also wird ein derartiges sich selbst uber
lasselles System nur von den unwahrscheinlicheren zu den wahrscheinlicheren 
Anordnungen schreiten, nicht umgekehrt. Die augenblicklich vorhandene Situa
tion kann in sich selbst uberlassenen Systemen im Laufe der Zeit sich der wahr
scheinlichsten Situation mehr und mehr annahern. Ohne eine von auBen hervor
gerufene Storung ist eine Ruckkehr zu fruheren unwahrscheinlicheren Zustanden 
nicht denkbar. J a man konnte sagen, die Entropie eines Systems ist das MaB 
seiner Unordnung, oder die negative Entropie eines Systems ist das MaB der 
Ordnung, welche in einem System herrscht (C. H. WIND). 

F. AUERBACH sagt dasselbe: Entropie ist der mit einem Faktor multipli
zierte Logarithmus der Wahrscheinlichkeit3). 

Mittels einer ahnlichen Uberlegung laBt sich auch die Dissipation der Energie4 ) 

verstehen. In jedem materiellen System sind verborgene Bewegungen vorhanden. 
Ein Teil dieser Bewegungen entspricht der Warmebewegung und hat die Eigen
schaft, vollkommen ungeordnet zu sein, d. h. ihre Verteilung wird bloB durch 
das Gesetz des Zufalles beherrscht. Wenn nun den Teilchen, die diese Bewegungen 
ausfuhren, irgendeine andere Energieform zugefuhrt wird, ist es leicht begreiflich, 
daB gelegentlich etwas von dieser Energie in die ungeordnete Form ubergeht. 

1) BOLTZMANN, L.: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien. Mathem.-naturw. Kl. Bd.76 
(2), S.370. 1878. (Vgl. M. PLANCK: Boltzmann-Festschrift 1904, S.113). 

2) Ich behalte das Bild bei, obgleich es nicht ganz korrekt benutzt ist. 
3) Sehr einfach umschreibt F. G. DONNAN die hier vorherrschenden Beziehungen mit 

den Worten: "The equilibrium state of a physicochemical system as defined by thermo
dynamical laws is simply the most probable state, towards which the system tends on the 
average but from which it can also fluctuate, the probability of ally specified fluctuation 
diminishing in general rapidly with the magnitude of the fluctuation." (Journ. of gen. 
physiol. Bd.8, S.685. 7. Marz 1927.) 

4) Das Postulat der Dissipation von Energie ist von Lord KELVIN. herkiimmlich: Die 
in der Welt vorhandene Energie strebt nach Zerstreuung, d. h. nach dem -Ubergang zu gleich
miWig verteilter Warmeenergie. 
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Letzteres ereignet sich oft, also muD die Chance zu der genannten Umwandlung 
sehr groB sein. Bei allen an den Massen vorgehenden Energieiibertragungen, 
wobei das System von Zeit zu Zeit in seinen fruheren Zustand zuriickkehrt, wird 
also einBruchteil der Energie in ungeordnete Bewegung, d. h. in Warme iibergehen. 

Wir haben oben schon angenommen, daD HELMHOLTZ und BOLTZMANN die 
Moglichkeit offen gelasRen haben, daB es Stellen in dem Organismus geben 
konne, wo das statistisch mechanische Entropiegesetz seine Anwendbarkeit wiirde 
verlieren konnen. F. AlTERBACH geht in dieser Hinsicht noch weiter, indem er 
in seine Betrachtung liber die Dissipation, d. h. die Entwertung der Energie, 
folgenden Satz aufnahm: "Leben ist die Organisation, die sich die Welt geschaffen 
hat zum Kampf gegen die Entwertung der Energie1)." Das Bemerkenswerte 
dieser Auslassungcn ist, daB daraus hervorgeht, wieviel weniger entschieden 
die Koryphaen der Physik das Entropiegesetz auf die lebende Natur anwenden, 
als es vielfach dic Biologen tun, die sich mit Physik und Chemie im Organismus 
beschaftigen2). 

Indessen muB man nicht mit den alten Vitalisten in das andere Extrem ver
fallen. Zwar muB zugegeben werden, daB das Entropiegesetz bei bestimmten 
physiologischen Vorgangen im Stich lassen kann, aber andererseits gibt es viele 
FaIle, wo es zwingend herrscht. 

Einc sehr vollstandige Literaturubersicht uber alles, was uber diese Frage 
veroffentlicht ist, findet man von der Hand von F. H. GARRISON in dem New 
York state journ. of med. 1909, auf das fur diesbezugliche Einzelheiten ver
wiesen wird3). 

Wenn irgcndein Untcrteil der Lebensprozesse als ein thermodynamischer 
Vorgang aufgefaBt wird, ist es selbstverstandlich dem Gesetz unterworfen, nach 
welchem kein Wirkungsgrad groBer sein kann, als der N utzeffekt eines reversiblen 
Prozesses (Q-Ql)/Q' (oder was hier auf dasselbe herauskommt (T' - T)/T'. 

Nach Art der Sache sind Entropieanschauungen mathematisch nur durch
fuhrbar, wenn es sich urn Kreisprozesse handelt. Diese stellen sich dann selbst 
als Ganzes genornmen als nicht umkehrbar heraus. Bei der Berechnung des 
Endergebnisses ist in solch einern KreisprozeB die Zunahme der Entropie aus
schlie13lich abhangig von dem Anfangs- und Endzustand des Systems. Die in 
der Zwischenzeit durchlaufenen Zustande kommen nicht in Betracht. Man ist 
seit langem dieser Frage am arbeitenden Karper als Ganzem naher getreten; 
in neuerer Zeit ist sie auch flir besondere Systeme in erster Linie fur den Muskel 
ventiliert worden. Zu einem gewissen AbschluB ist sie in der allerneuesten Zeit 
durch die Arbeiten von A. V. HILL und MEYERHOF gelangt4). 

In der Physiologic haben wir haufig mit einigen Konsequenzen des zweiten 
Gesetzes zu tun: 

1. dem Masscngesetz von GULDBERG und WAAGE, 
2. der Katalyse dabei, aufgefaBt als Veranderung der Konstanten der 

Reaktionsgeschwindigkeit, 
3. der Regel von VAN 'T HOFF-ARRHENIFS uber Temperatur und Geschwin

digkeit von chemischen Reaktionen, 

1) AUERBACH, F.: Ektropismus oder die physikalische Theorie des Lebens. Leipzig: 
Engelmann 1910. 

2) KANITZ: Oppermanns Handb. der Biochemie. Bd.2, S.213. 
3) GARRISON, F. H.: Physiology and the second law of thermodynamica. New York 

state journ. of med. ~r. 11, Nr. 18, ~r. 25. 1909. 
4) Man vgl. HILL, A. Y. u. H. LUPTaK: Quart. journ. of med. Bd. 16, S. 135. Jan. 

1923. - MEYERHOF, 0.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 22, S. 344. - K. SCHREBER: Pfii.igers 
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 197. 8. 800. 1922. 
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4. den Prazipitationen in dem isoelektrischen Punkte, insofern als dabei 
die Oberflachenspannung Gelegenheit bekommt, ein Minimum zu werden. 

Auf sub 1 und 2 ist tatsachlich die ganze moderne Biochemie aufgebaut, 
sub 3 ist, seit SNYDER sie zuerst anwandte, auf beinahe aIle physiologischen 
Systeme anwendbar erschienen, und sub 4 ist die Grundlage geworden von aus
gedehnten Gebieten der Kolloidchemie und Immunochemie. Doch abgesehen 
von diesen unmittelbaren Folgen des Entropiegesetzes begegnet man auch 
anderen Andeutungen von sicherer Nichtumkehrbarkeit, die moglicherweise 
mit dem Entropiegesetz in Verbindung gebracht werden konnen. Dies ist z. B. 
der Fall mit dem stationaren Energiestrom, der sich durch den ruhenden Korper 
bewegt. Die von auBen aufgenommene Energie wird innerhalb und durch Mit
hilfe des lebenden Organismus in neue Formen gebracht, die auch bei Gleichge
wicht des Metabolismus den Korper in diesen neuen Formen verlaBt. Diese Uber
gange geschehen immer in einer Richtung. Sie gehen niemals rtickwarts. Mancher 
glaubt, und vielleicht zu recht, daB das Entropiegesetz diese Richtung bestimmt. 

Es gibt noch einen anderen ProzeB, der auch im Wesen nicht umkehrbar ist 
und darum von einigen mit dem 2. Gesetz in Verbindung gebracht wird, namlich 
der allgemeine Lauf der Entwicklung abschlieBend mit dem Tod (A. KANITZ). 
Wenn auch in seltenen Fallen umgekehrte Durchgangsreaktionen 1) in der Ent
wicklung vorkommen, so geht nichtsdestoweniger als allgemeine biologische 
Erscheinung die embryologische Entwicklung stets in einer Richtung vorwarts. 
Indessen ist es fraglich, ob man hierin mehr als eine Analogie sehen darf. Das 
Gesetz der Entropie ist eine mathematische aus Thermodynamik und Wahr
scheinlichkeitsrechnung abgeleitete Deduktion, das Gesetz des Todes ist ein 
Erfahrungsgesetz, des sen zwingende Macht jedes Geschopf zu seiner Zeit erfahrt, 
aber dessen Notwendigkeit a priori thermodynamisch nicht bewiesen werden 
kann, urn so weniger, weil in dem Gang der Entwicklung der Parameter der Zeit 
eingefUhrt ist. Der Zeitparameter ist seinem Wesen nach nicht umkehrbar, und 
es konnte sein, daB hieraus und nicht aus dem Entropiegesetz abgeleitet werden 
muB, daB die Entwicklung nicht umkehrbar ist. 

Endlich eine dritte Analogie, die wohl in diesem Zusammenhang zu erwahnen 
ware, namlich die Analogie zwischen dem Altern von Zellen und dem Altern in 
kolloidalen Systemen. Das letztere beruht auf einer Umordnung der Micellen, 
die mit Freiwerden von Warme einhergeht und infolgedessen dem Entropiegesetz 
unterworfen sein muB. Schone Beispiele dieses Alterns findet man bei ARISZ 2), 

angezeigt durch die Zunahme des Tyndall-Lichtes in Gelatine, einige Tage, 
nachdem man sie durch Abktihlung aus dem Sol- in den Gelzustand hat uber
gehen lassen, und bei FREUNDLICH3) durch die Veranderungen durch ultra violettes 
Licht in einem Kaliumstearatgel. 

Indessen ist es nicht gut denkbar, daB das kolloidale Altern die Ursache 
des cellularen Alterns sein sollte. In den lebenden Geweben bleibt ja kein einziges 
Stoffkornchen auf die Dauer innerhalb des Systems. Stets kommt in jedem Punkte 
Erneuerung zustande. Haufig werden die Zellen als Ganzes erneuert, manchmal 
das Protoplasma punktweise. Es sind also niemals dieselben Gels, die der Schau
platz eines kolloidalen Alterns sein konnen. 

Das "Altern" der Gewebe kann also nicht als eine unmittelbare Konsequenz 
des 2. Gesetzes angesehen werden. Der ausschlaggebende Faktor ist die Entropie 
bei dem Altwerden der Gewebe jedenfalls nicht, denn nicht nur wahrend des 

1) DRIESCH, H.: Zeitschr. f. wiss. BiD!., Aht. D: WILH. Roux' Arch. f. Entwick
lungsmech. d. Organismen Bd. 14, S. 288. 

2) ARISZ, L.: Kolloidchem. Beih. Bd. 7, S. 25. 
3) FREUNDLICH: Kapillarchemie, S. 997. 2. Auf!. 
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Prozesses des Alterns kommt Dissipation vor. Auch junge sich entwickelnde 
Gewebe sind dem unterworfen und wahrscheinlich in reichlicherem MaBe als alte 
Gewebe. Nach BeRGE 1 ) ist in diesen Geweben beim Neonatus wenig Oxydation, 
in den Geweben yon j ungen und erwachsencn lndividuen eine reichlichc, im 
Greisenalter wieder weniger. Die Kune hat einen sehr charakteristischen Ver
lauf. Zwar sehreibt Bl'RUJ', dieses Verhalten dem Katalasegehalt, der anfangs 
gering, hoch in der Blute des Lebens und wieder gering in hoherem Lebensalter 
ist, zu, aber den inncren Vorgang der Dinge konnen wir in energetisehell Betraeh
tungen beiseite lassen, ria wir es nur mit dem Anfangs- und Endzustand zu tun 
haben. Ob die primare Aktivierung von Wasserstoffionen die Leitung hat 
(THU~BERG) oder vielmehr die spatere Spaltung von den neugebildeten H 20 2-

Molekulen, tut thermodynamiseh niehts zur Sache. Die tatsachliehe Entropie
vermehrung ist im Greisenalter kleiner als bei Erwaehsenen, also ist die Entropie
zunahme auch niemals ein MaBstab fur das Altern. 

Es ist librigens lIoch cine andere Erklarung flir das Altern der Zellon moglieh, welehe 
mit der Entropie niehts 7,U tun hat. Aus den Untersuchungen von PETERS ist hervorgegangen, 
daD das Element Kalium flir das IVachstum von Paramaeeium notwenclig ist. Dureh Vran 
kann es nicht prsotzt werdc)). Dagegen wirken kleine Dosen Uran als IVaehstumsreiz, wenn 
diese Dosen groDcr werden. kiinnen sie auch Hcmmungen des IVachstums bewirken. Nun 
kommen in der Einatmungsluft immcr kleine Dosen Emanation vor. Zum Teil wird clie Ema
nation wieder ausgeatmet, aber ein anderer Teil wird als Restaktivitat zuriiekgeh~.lten. 
Hierdurch und durch andere Aufnahmen fand L.,ZARUS BARLOW 1 Mikrogramm Ra Aqui
valent in toto in der Asche, bcrechnet auf 60 kg Korpergewicht. Eine systematische Vnter
suehung der Asche von Or!,anpn von Personen verschiedenen Lebensalters ist noch nieht 
yorgenommen wordell, alw]' die IVahrseheinliehkeit besteht, daB cler Gehalt bei iilteren 
Indivicluen wohl hoher sein kiinnte, und umlenkbar ware ps nicht, wenn die geringere Er
neuerung des Protoplaslllfts damit in Vl'rbindung gebracht werden kiinnte. 

6. Das Problem der freien Energie. 
Der Energieinhalt cines Systems ist, wie bereits auseinandergesetzt, die 

Summe aller Verbrennungswarmen, die aus samtlichen Bestandteilen des Systems 
erhalten werden konnen, und man wurde auch den Energieinhalt der Molekiile 
der Verbrennungsproclukte und del' Asche, die als Schlacke zuruckbleibt, mit
gezahlt haben, wenll es ein Mittel gabe, ihn zu bestimmen. Der absolute Betrag 
des GCfmrntwertes rniige uns daher vorliiufig unbckannt bleiben, wir konnen mit 
rIem Teil des Energieinhaltes, weleher in Wiirme verwandelt werden kann, rech
nen. Wenn wir diesen Teil in dem Lauf der Lebensprozesse verfolgen, dann 
gewahren wir, daB diesel' in Warme umwandelbare Teil des Encrgieinhaltes zu
und abnehmen kaml. Die Betrage, womit dies geschieht sind die L1 E, womit 
die Physiologie der Ernahrung und dic Respirationscalorimetrie manipuliert. 
Sind solche Zufiigungen von L1 E und der in Warme verwandelbare Energie
inhalt selbst physiologiseh vollkommen brauehbar, kann man sie in toto in 
nutzliche Arbeit umsetzl'fl? Ganz sicher nieht. Vielmehr muD der Teil des Energie
inhaltes, del' in dem Augenhlick selbst schon die Form von Warmeenergie an
genommen hat, als llnbrauehbar abgesondert werden, denn in isothermischen 
System en -- und del' lebende Organislllus ist ein isothermisches System - ist 
801ehe Warme in keine andere Energieform transformierbar. Del' einzige Nutzcn, 
den das System davon hat, ist, daB alles auf hoherer Temperatllr gehalten wird 
und jedel' Chemismus dadureh l'apider abHiuft2). Handgreiflich kann man aus 
IVarme nur sehcipfen, \\'('nl1 in delll System irgendein Tempcraturintervall vor-

1) Rn.CE, .1,.: Amel'ie. journ. of physiol. Bd .. 56, S.29. 1921. 
") tTber den Grund. weshalb dies !,cHchicht, vergleiche man K. G. FALK: Catalytic 

Action. S. i2. New York 1\122. 
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kommt; dies ist in dem Korper der Warmbliiter nur in auBerst beschranktem 
MaBe der Fall. Es empfiehlt sich daher, von dem Energieinhalt selbst und von 
allen L1 E, denen man begegnen mag, die vorhandene Warmeenergie abzu
ziehen. Was iibrig bleibt, wird seit HELMHOLTZ £reie Energie (oder available 
-energy von THOMPSON) genannt. Also 

'I'=E-TS, 

worin 'I' die £reie Energie, T die absolute Temperatur und S die Entropie des 
Systems bzw. das Hinzugefiigte oder Weggenommene bedeutet. 

Urspriinglich war die freie Energie ein mathematischer Begriffl) , aber all
mahlich, seitdem man in der Chemie mehr und mehr davon Gebrauch zu Machen 
begann, hat sie eine weniger abstrakte Bedeutung bekommen. V AN'T HOFF 
maB mit ihrer Hille die chemische Affinitat, welche die Stoffe in bestimmten 
Systemen entwickelten. Seine N achfolger gehen so weit, daB sie, wenn sie von 
der Energie einer Verbindung sprechen, damit stillschweigend die ihr inne
wohnende freie Energie von einem Grammolekiil des betreffenden Stoffes unter 
den Umstanden der behandelten Reaktion Meinen. Sie handeln wie der Kapi. 
talist, der von dem Energieinhalt seiner Besitzung den nicht ertragsfahigen 
Teil in Abzug bringt. Auch in der Physiologie kann diese moderne Auffassung 
der freien Energie als Triebkraft der chemischen Reaktion groBen Nutzen bringen. 
Wenn ein bewegliches chemisches Gleichgewicht durch eine elektromotorische 
Kraft verschoben wird, ist das elektrische Potential, das verschiebt, das MaB 
der chemischen Krafte. 

Manchmal ist dies im Organismus verwirklicht, namlich iiberall da, wo 
die eine oder andere in freier Energie meBbare Ursache in einem ruhenden System 
minimale und umkehrbare Verschiebung zustande bringt, die sich in veranderter 
Erregbarkeit verrat. Man wiirde dann den urspriinglichen Zustand durch einen 
elektrischen Strom zuriick erlangen konnen, wenn dieser einen Elektrotonus 
zustande bringt, welcher die Erregbarkeit gerade so viel vermehrt oder 
vermindert, als die urspriingliche Ursache in umgekehrten Sinne bewirkt hat. 
Das Potential dieses Stromes ist dann das MaB des verschobenen Potentials. 
Die Schwierigkeit in der Anwendung beginnt bei der Feststellung, iiber wieviel 
Masse sich die freie Energie in den physiologischen Fallen verteilt hat. Es ist 
namlich jedesmal d1jJfdm, was an beiden Seiten Gleichgewicht erzeugt2). Ana
logene Verschiebungen begegnet man in der Lehre von den Sinnesorganen. Dann 
kann die Reizschwelle Indicator sein [z. B. in dem Fall des Stabchenrots der 
Netzhaut3)]. 

Ala man wahrend des Krieges die auszuteilenden Rationen nach Calorien 
der Verbrennungswarme der ausgeteilten Nahrungsstoffe abmaB, hat man die 
freie Energie nicht beriicksichtigen konnen, da im allgemeinen der Betrag der 
Entropie weder ffir den Vorrat noch fiir die Hinzufiigungen oder Wegnahmen be· 
kannt ist. 

Die Chemie beginnt jedoch das sog. Warmetheorem von NERNST anzuwenden. 
Dieses ist eine Konsequenz des Entropiegesetzes. Wenn 

1jJ=E-ST 

ist, dann wird fiir den absoluten Nullpunkt, wobei T = 0 ist, 

1jJ = E oder d1jJ = dE. 

1) HELMHOLTZ: Wiss. Abt. Bd.2, S.965. 
2) Ergebn. d. Physiol. Bd.7, S.12. 1908. 
3) Ergebn. d. Physiol. Bd. 12, S. 601. 1912. 
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NERNST ist noch einen Schritt weiter gegangen und hat fiir Temperaturen, 
die sich dem Nullpunkt nahern, auch die Temperaturkoeffizienten gleichgestellt, 
.also dtpjdT = dEjdT. Nun ist zwar der absolute Nullpunkt nicht erreichbar, 
und man muB sich also begniigen, die Bestimmungen der Temperaturkoeffi
zienten auf niedrige Temperaturen auszudehnen und dann zu extrapolieren, um 
zur Kenntnis von dEjd Tin dem absoluten Nullpunkt kommen zu konnen und so 
zur Kenntnis von dtpjdt zu gelangen. 

Was auf diesem Gebiet bis in die jiingste Zeit geschehen ist, findet man 
kurz und iibersichtlich mitgeteilt in R. WURMSERS Vortrag in der Soc. de Ohimie 
biologique zu Paris im Juni 19231). Eine Anwendung auf Glykose, Fett und 
EiweiB gab en bereits 1913 J. BARON und M. POLANYI 2). 

Moglicherweise ist diese Richtung aussichtsreich, wenn man sich dem 
niedern Organism us zuwendet, die bei sehr niederen Temperaturen existieren 
konnen. 

Es miissen ganz allgemein im physiologischen Geschehen bestimmte thermo
dynamische Potentialunterschiede vorhanden sein, die als chemise he Affinitaten 
wirken konnen. Wenn sie gegeben sind, wird die Reaktionsgesehwindigkeit der 
moglichen Prozesse iiberdies noch von unendlicher Langsamkeit verschieden sein 
mussen, mit andern Worten es mussen Katalysatoren vorliegen. Und wenn dann 
zum Schlusse etwas geschieht, wird es statLfinden mussen in der Richtung einer 
Verminderung der freien Energie in dem System. So ist es wenigstens in der 
nichtorganisierten Natur. Aber auch in der organisierten? Dessen sind wir 
absolut nicht sic her, ja a posteriori erhebt sich das Vermuten, daB es in lebenden 
Systemen sogar an vielen Punkten zur Schopfung von neuer freier Energie 
kommt. Ich habe dabei keineswegs die sog. gekoppelten Reaktionen im Auge, 
die durch Aufsperrung der freien Energie an einer Stelle die freie Energie von 
einer benachbarten erhohen, sondern das ganze selbstandige Entstehen neuer 
Energie in dem System selbst. In der anorganischen Natur finden das Entropie
gesetz und seine Konsequenz, die fortwahrende Verringerung des Betrags an 
freier Energie, ihre Erklarung in unserem Unvermogen, die Warmebewegung der 
Molekiile zu ordnen. "Vir sind nicht solche Wesen, wie sie MaxwELL3 ) ersann, 
die den Lauf der Molekiile zu lenken vermogen. J edoch was uns als Individuen 
versagt ist, konnte sehr wohl den Zellen gelingen. Die richtenden Krafte des 
Lebens sind vielleicht imstande, molekular anzugreifen und im Innern des Proto
plasmas die Molekule zu lenken. In diesem FaIle wiirde hier eine der von BOLTZ
MANN supponierten Stellen vorliegen, wo die Entropie auch bei irreversiblen 
Prozessen nicht anzuwachsen braucht. 

Die Damonen von MAXWELL sollten eine Zwischen wand offnen im Augen
blick, wo ein schnell fliegendes Molekul sich nahert, und sie schlieBen, wenn ein 
lang sam sich bewegendes ankommt. So dachte er sich von der kiihlen Seite aus 
zusehend, daB an der anderen Seite der Zwischenwand eine Zunahme der auf
gestapelten Warme zustande kame. In der Physiologie, wo man es mit Losungen 
von Elektrolyten, die durch Membrancn getrennt sind, zu tun hat, wurde man 

1) Vgl. C. A. LINIURT: Journ. of gen. physiol. Bd.2, S.247. - Dber altere Anwen
dungen der Frage der freien Energie siehe R. WURMSER: Bull. de la soc. de chim. bioI. Bd.5, 
S.518. Juni 1923. -- Eine allgemeine Betrachtung findet sich bei E. SIMONSON: Der Orga
nismus als kalorische Maschine und der zweite Hauptsatz. Charlottenburg 1912. 

2) BARON, J. U. M. POLANYI: Biochem. Zeitschr. Bd.53, S.1. 1913. 
3) MAXWELL: Theory of heat (S.328), denkt sich ein Loch in einer Wand, das von 

einem Molektilbeobachter dcrart geoffnet und geschlossen wird, daB nur die mit groBer Ge· 
schwindigkeit sich bewegenden ::\1olekiilc aus der einen in die andere Abteilung iibergehen 
konnen. 
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per analogiam die Permeabilitat fur 10nen durch die Damonen regeln lassen 
konnen1). 

1st die Annahme wahrscheinlich, daB die Entelechie solche Damonen in 
ihrem Dienst hat 1 Wahrend der Entwicklung kommt es in dem wachsenden 
System zu einer Anhaufung von einer groBeren Menge osmotischer Energie, 
die den Turgor bedingt. Uberdies entsteht neue Oberflachenenergie. Allmahlich 
entwickelt sich elastische Energie, die vorher nicht da war. Auf diese Weise 
wachst die freie Energie des Systems auf Kosten des alten Energieinhaltes und 
der von auBen kommenden Stoffe, die ihre Energie mitbringen, besonders des 
Sauerstoffs. Aus solchen Hinzufugungen kann dann die neue freie Energie ent
stehen. Wenn es aber einmal vollkommen abgeschlossen ware, wiirde dann das
selbe geschehen konnen 1 Tatsachlich hat man keine Gelegenheit, hieruber 
Beobachtungen zu machen. Unter solchen rein hypothetischen Umstanden eine 
Neuschaffung von Energie anzunehmen, verbietet der erste Hauptsatz; eine Ent
stehung freier Energie aus bereits fmher dissipierter Energie ware bloB mit dem 
zweiten Hauptsatz in Widerstreit. 

7. Quantenhafte Energie-Ubertragungen. 
Die moderne Thermodynamik hat noch ein 3. Hauptgesetz in den Vorder

grund geruckt, namlieh die Tatsache, daB das Freiwerden von Energie nicht in 
unendlich kleinen Mengen vonstatten gehen kann, sondern nur in Vielheiten einer 
Einheit, die nach dem der Erscheinung zukommenden Rhythmus wechselt und 
durch PLANCK Quantum genannt wurde. Die GroBe dieser Einheit in Erg ist 
fur den Rhythmus 1 per Sekunde 6,5 ·10- 27. Fur akustische Schwingungen, 
welche unser Ohr wahrnehmen kann, und die in der Mitte der Tonleiter einen 
Rhythmus 435 per Sekunde besitzen, ist die GroBe des Quantums 2,8 • 10 - 24 Erg, 
fur die Lichtschwingungen, die durch unser Auge wahrgenommen werden konnen, 
und die in der Mitte des Spektrums einen Rhythmus 6 . 1014 haben, ist die GroBe 
des Quantums 4.10- 12 Erg. 

Bislang ist in der Physiologie die Quantentheorie noch nicht viel angewandt 
worden. 

Der Organismus verbreitet: 
a) akustische Schwingungen, aber dabei ist das Quantum so klein, daB kein 

Unterschied zu merken ist von einem kontinuierlichen Verlust; 
b) von dem Kalium im 1nnern der Gewebe geht eine radioaktive Strahlung 

aus; die durch ein emittiertes Teilchen getragene Energie betragt 2,75.10- 7 Erg 
[die Geschwindigkeit der Bewegung der Teilchen ist in der Luft 2 . 1010 cm per 
Sekunde2)], im Gewebe wie in Wasser. Die Abgabe der Energie der Bahn ent
lang geschieht in viel kleineren Teilbetragen, jede etwa 0,25' 10- 10 Erg groB. 
Am Endpunkt sind sowohl kinetische Energie als elektrische Ladung verbraucht. 
Eine innere Frequenz braucht nach COMPTON in isolierten Quanten nicht vor
handen zu sein; 

c) die sehr vereinzelten Emanationsatome, die durch die Einatmung in dem 
Organismus eine Restaktivitat zuriicklassen, die, wenn die transformierten Atome 
nicht mehr entfernt werden, sondern in den Geweben aufgespeichert werden, 
auf die Dauer zu Anhaufungen wiirden Veranlassung geben konnen (fur das 

1) Tatsachlich stellen sich die Permeabilitatstheoretiker an den Platz dieser Damonen, 
wenn sie durch allerlei Einfliisse rein hypothetisch die Permeabilitat fiir bestimmte Ionen 
oder Molekiile zu- oder abnehmen lassen. 

2) MEYER, ST. U. v. SCHWEIDLER: Radioaktivitat, S. 428. - RUTHERFORD in Marx' 
Handbuch der Radiologie Bd. 2, S. 200. 
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Alphateilchen, von Emanationsatomen emittiert, ist die Energie von der Ord
nung 10- 5 Erg). Auch hier geschieht die Energieabgabe der Bahn entlang in 
ganz kleinen Teilbetragen, jede fiir sich etwa 0,6' 10- 10 Erg groB. SchlieBlich 
bleiben am Endpunkt der Bahn gebremste ungeladene Heliumatome zuriick. 

Das Quantum der radioaktiven Energie bekommt fUr uns eine energetische 
Bedeutung im Licht der Theorie iiber Bioradioaktivitat, die ich im Mai 1923 zu 
Paris entwickelt habe1 ). 

Es handelte iOich um die Strahlung von Gewebskalium. Diese findet in un
regelmaGigen Internllen statt, aber doch so, daB in einem kleinen Organ, wie 
dem Froschherz, durchschnittlich aIle 4 Sekunden eine Explosion erfolgt. Wegen 
der langen Bahn, die das Teilchen in dem Gewebe zuriicklegt, und der Bewegungs
geschwindigkeit, die, obwohl geringer als in der Luft, doch bei der Passage durch 
die Zellen noeh ziel1llieh betrachtlich sein muB, wird der elektrisch induktive 
Effekt sich durch das ganze Organ bemerkbar machen. Es wird also zu unregel
maBigen Zeiten, durchschnittlich einmal in 4 Sekunden, ein elektrischer Schlag 
durch das kleine Organ fahren_ Ich stelle mir nun vor, daB die Natur diese 
kleinen, in der Zelle selbst entstandenen Energiemengen benutzt, um den 
Eigenrhythmus der Herzautomatie im Gang zu halten. Ohne solche, zu unregel
maBigen Zeitpunkten hinzukommenden Beitrage von Energie wiirde die peri
odische Zusammenziehung des Herzens auf Grund des Entropiegesetzes aufhoren 
miissen (ein perpetuum mobile ist in der Natur unmoglich), wie ich dies damals 
ausdriickte "ferait ahoutir". Zwar kann auch auf andere Weise Energie zuge
fUhrt werden, aber in dem kiinstlieh durchstromten, bei Leitungswassertemperatur 
in einem Thermostatell eingeschlossenen Organ wiirde solch eine von auBen 
kommende Ellergie nur am, dem Sauerstoff der RINGERSchen Fliissigkeit stammen 
konnen. Nun kann man diese Zufuhr 1/2 Stunde abschneiden, ohne daB das Herz 
zur Ruhe kommt. Das einzige, was zugefUhrt wird, ist die radioaktive Energie, 
herstammend aus dt'n von tier Durchstromungsfliissigkeit aufgenommenen radio
aktiven Elementen. 

Man kann dieselbe Energieform auch durch Strahlung von auBen zufUgen; 
die Anzahl der zur Verfiigung gestellten Mengen muB dann aber sehr viel groBer 
sein. Bei Poloniumstrahlung muB sogar auBerordentlich viel genommen werden, 
da nur wenig wirklieh bis in das Inuere des Ki:irpers eindringt. 

Der Rhythmml <ler A utomatie , die durch eine Reihe von solchen, zu un
regelmaBigen Zeitpunkten einfallenden Reizen hervorgerufen wird, ist der dem 
Organ zukommende, individuell sehr verschiedene Rhythmus und wird unter 
anderem durch die Temperatur bestimmt. Es scheint aber, daB auch die Frequenz 
der radioaktiven Energiezufiihrung einigen EinfluB auf das physiologische Tempo 
hat, wenigstens bei der Automatie, die durch Kalium oder durch Bestrahlung aus 
Radium im Herzen unterhalten wird, ist innerhalb einer optimalen Zone die Fre
quenz proportional der in der Durchstri:imungsfliissigkeit enthaltenen Kalium
dosis (ZEEHGISEN und .J. B. ZWAARDEMAKER) bzw. Strahlendosis (H. ZWAARDE
MAKER und ZEEHrISEN). Eine Andeutung dieses Verhaltens besteht in engen 
Grenzen aueh fUr die Dosierung der Alphastrahlen aussendenden Ersatz
stoffe2). 

In beiden Fallen wird der Bahn entlang in ungefahr gleichen Quanten 
Energie abgegeben. Den hierdurch ausgeli:isten physiologischen Vorgang mi:ichte 

1) ZWAARDEMAKER: Cpt. rend. des seances de la soc. de biol., Jubil.27. Mai 1923; 
ibid. t. 90, S. 68. 1924. 

2) Zw AARDEMAKER. H. U. H. ZEEHnsEN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 204, 
S. 144. 1924. 
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ich als eine der Photokatalyse analoge Radiokatalyse auffassen. Die Strahlung 
iibermittelt die Energie dem Protoplasma, das infolgedessen der Schauplatz 
eigener radiochemischer Vorgange wird 1). 

8. Energetische Gleichgewichte im Organismus. 
Bekanntlich ist Gleichgewicht nicht identisch mit innerer Ruhe. Der Kreisel 

kann stehend drehen, eine Gasmasse kann in ihrem Innern ungeordnete Be
wegungen der Molekeln besitzen, in einem von gleichtemperierten Wanden ein
geschlossenen Raum konnen Strahlungen von sehr verschiedener Natur in allen 
Richtungen gehen, und dennoch kann man in allen diesen Fallen von Gleichge
wicht reden. Aus einem analogen Grunde sind im lebenden Korper periodische 
Bewegungen, wie Kreislauf und Atmung, zulassig, ohne daB ein Gleichgewicht 
dadurch gestort zu sein braucht. 

Mit dieser Beschrankung und von dem in § 1 beschriebenen stationaren 
ProzeB abgesehen, nehmen wir fiir das ruhende lebende Korpersystem ein Gleich
gewicht an, das wir uns in 

1. ein thermisches Gleichgewicht, 
2. ein chemisches Gleichgewicht, 
3. ein elektrisches Gleichgewicht 

zu zerlegen erlauben. 
a) Das thermische Gleichgewicht. 
Die Regulierung der Korpertemperatur findet, wie bereits hervorgehoben, 

beirn Homoithermen in ziemlich vollkommener Weise statt. Einige noch vor
handene Schwankungen sind auf gesetzmaBige periodische Variationen zuriick
zufiihren. 

b) Chemisches Gleichgewicht. 
Die lebenden Systeme bestehen aus einer groBen Zahl Phasen2). Solch eine 

Phase kann entweder gasformig oder fliissig oder glasig amorph oder krystallinisch 
sein, aber welchen Aggregationszustand sie auch darbieten moge, sie muB, urn 
Anspruch auf den Namen Phase' zu haben, innerlich vollkommen gleichmaBig 
sein. Wenn die Phase die kolloidale Natur annimmt, also ein Nebel, ein Sol, 
ein Gel besteht, nimmt die Anzahl der Phasen zu. Es ist Brauch, die einzelnen 
ultramikroskopischen Stiickchen der Phasen nicht als ebenso viele Miniaturphasen 
aufzufassen, sondern aIle Micellen zusammen zu einer Phase zu vereinigen und 
das Dispersionsmittel, das sie scheidet, als zweite PhaseS). Durch dieses Binar
werden einer vorher als homogen angesehenen Phase wird das System natiirlich 
viel komplizierter, besonders dadurch, daB auf den Grenzflachen infolge der dort 

1) Man vgl. H. HOLTHUSEN in H. Meyers Lehrbuch der Strahlentherapie Bd. I, S.818. 
1925. - Nach meinem Dafiirhalten haben die radiochemischen Vorgange einen autokata
lytischen Charakter (vgl. Konigl. Akad. d. Wiss., Amsterdam, 27. Nov. 1920). - Auch in 
dieser Hinsicht herrscht, wie es scheint, eine Analogie zwischen Radiokatalyse und Photo
katalyse, denn bei G. FALK (Catalytic action, S.89. New York 1922) heiSt es: "A study 
of many photochemical reaction hes shown that except in one case the number of molecules 
reacting in for in excess of the number of quanta absorbed." Wenn das Quantum einem 
Wassermolekiil iibertragen wird, geschieht wahrscheinlich nichts als H 20 2-Bildung. Wenn 
jedoch ein Molekiil des hypothetischen Mutterstoffs der Automatinen getroffen wird, kommt 
die physiologisch wichtigere Aktivierung zu Automatin zustande. (H. ZWAARDEMAKER: 
Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss. in Amsterdam, 26. Marz 1927 u. Niederland. Kongr. in Amster
dam am 20. April 1927.) 

2) Man vgl. hieriiber meine Auseinandersetzung: Ergebn. d. Physiol. Bd.22, S.592. 
3) Eine Phase ist die Gestalt, die eine Menge Stoff von wechselndem Umfang annimmt, 

derart, daB sie in der ganzen Ausdehnung gleichmaBig (homogen) erscheint. Der Begriff 
stammt von GIBBS. 
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herrschenden Oberflachenspannung besondere Zustande entstehen. Da die Aus
dehnung dieser Grenzflachen gewaltig groB ist, sind hier sehr groBe Mengen Energie 
angehauft, die nicht da sein wurden, wenn die ursprungliche Homogenitat fort
bestanden hatte. Aus diesem Grunde hat man wohl einmal bezweifelt, ob es 
moglich sein wlirde, die Gesetze des chemischen Gleichgewichts auf kolloidale 
Systeme anzuwenden1). Indessen die Behandlung des chemischen Gleichgewichts, 
so wie dies durch J. W. GIBBS eingefUhrt ist, ist allgemein so, daB es mir erlaubt 
erscheint, sie mutatis mutandis auch auf biologisches Gebiet anwenden zu durfen. 
Nur muB man beachten, daB die ursprungliche Phasenregel, d. h. der Zusammen
hang zwischen der Anzahl der Freiheitsgrade F, den Komponenten n und den 
Phasen r, in der Formel 

F=n+2-r 

nach Art der Sache mit Bezug auf die eben gemachten Bemerkungen betreffs des 
Binarwerdens nicht mehr aufrecht erhalten werden kann. Sie muB modifiziert 
werden; aber mit der Phasenregel steht oder fallt noch nicht die Phasenlehre. 
Aus dieser letzteren, als Theorie des chemischen Gleichgewichtes, kann man auf 
biologischem Gebiet groBen Nutzen ziehen, auch wenn man in den meisten 
Fallen die Phasenregel beiseite stellen muB. 

In chemischen Systemen besteht Gleichgewicht, wenn der Stoff sich in einem 
gegebenen Raume derart geordnet hat, daB die Entropie ein Minimum ist (GIBBS), 
oder die Summe der unendlich kleinen Veranderungen der freien Energie ein 
Minimum wird (v. D. WAALS). 

Den Begriff der freien Energie haben wir bereits in § 6 definiert. Es gibt 
ubrigens noch einen zweiten abgeleiteten Begriff, der in der Lehre der chemischen 
Gleichgewichte eine Rolle spielt, und der vor allem Bedeutung bekommt, wenn 
eine Gasphase vorhanden ist. Das ist das thermodynamische Potential. Man 
kommt zu ihm, indem man die innere Energie der Phase vermindert, indem man 
sich auf umkehrbarem Weg Warme zugefUgt oder weggenommen denkt, und 
indem man dann noch die Energie hinzufugt, die durch Volumveranderungen 
unter dem Einflul3 von auBeren Kraften entstanden ist (Volumenergie). Deren 
GroBe deutet man mit dem Zeichen .8 an, also 

2 =E- TS + pv. 

Die Volumanderungen in den Geweben werden oft in Schwellungen und Ab
schwellungen bestehen, die mit groBer Kraft in geringer Dimension statt
finden. 

Es kommt zu keiner Ruhe, zu keinem chemischen Gleichgewicht, ehe in 
allen Phasen das thermodynamische Potential gleich geworden ist. Eine merk
wlirdige Konsequenz hiervon ist, daB, wenn irgendwo in dem System, viel
leicht an einer abgelegenen, Stelle etwas geschieht, wodurch das thermodynamische 
Potential verandert, dies notwendigerweise an allen anderen Stellen in dem 
System Anderungen im Gefolge haben muB, bis das Potential uberall wieder 
gleich geworden ist. 

Mein im Jahre 1908 gemachter Vorschlag, sich zu bestreben, die Gleich
gewichte im Organismus als Phasengleichgewichte zu behandeln, ist seitdem von 
vielen Autoren angenommen worden. Unlangst hat J. VERNE2} vom histologi
schen Standpunkte aus eine sorgfaltige Bearbeitung nach diesem Prinzip ge-

1) WURMSER, R.: L'energetique et Ia biochimie. Bull. de Ia soc. de chim. bioI. Bd.6, 
S.569. Juni 1923. 

2) VERNE, J.: Le protoplasme cellulaire systeme colloidal. Paris 1923. 
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geben, und LE BRETON und SCHAEFFER haben die vorliegenden Gedankengange 
als Ausgangspunkt einer fruchtbringenden Untersuchung benutztl}. 

A. P. MATHEWS2) diskutiert anlaBlich des Zustandekommens von Adsorp
tionen die Frage, ob man die Verminderung der Oberflachenspannung als Ur
Bache des Festhaltens der adsorbierten Molekiile an der Oberflache ansehen muB, 
oder ob man dies den Kohasionskraften zuschreiben muB. Er nimmt das letztere 
an; ich will das nicht bestreiten; im kausalen Zusammenhang betrachtet, verhalt 
es sich so. Aber nach konditioneller Anschauungsweise sind die Kohasionskrafte 
hierzu nicht imstande, es miiBte denn die freie Energie an dieser Stelle sich ver
mindern. Dies ist auch der Grund, warum chemische Adsorptionen und Ab
sorptionen durch Kohasionskraft nebeneinander vorkommend gegenseitigen Ein
fluB aufeinander ausiiben, und Adsorptionsverdrangungen auch von physikali
scher Art sehr verbreitet sind. Sie treten, durch die Kohasionskrafte verursacht, 
derart auf, daB die Summe aller freien Energien ein Minimum wird. 

Wenn wir die SchluBfolgerungen aus unserer Auffassung ziehen, werden 
wir in den Geweben die Eigenschaften der koexistierenden Phasen von einem 
heterogenen Gleichgewicht wiederfinden miissen. Unbekiimmert um die Zell
grenzen haben wir uns Kerne, Zellen, Syncytium, Grundsubstanz, Einschliisse 
zu einem groBen Phasensystem vereinigt zu denken. Hier folgen die Gesetze 
solcher Phasensysteme: 

a) Die Unabhangigkeit des Gleichgewichtes von der Menge der Phase. 
Kleine und groBe, junge und alte Tiere haben im allgemeinen sehr ahnliche 

Zellen. In den Geweben sind diese gleichartigen Zellen zu groBeren oder kleineren 
Systemen vereint, in welchen die Temperatur und der Druck iiberall gleich sind. 
Dann aber besitzen diese gleichartigen Zellen dauernd das namliche Gleichgewicht, 
welches durch die Variation der Menge einer Phase nicht geandert wird. 

Reservematerial kann in sehr verschiedenen Mengen angehauft sein, ohne 
daB das typische Aussehen und die Funktions£ahigkeit gestort wird. Die Fett
zellen des Unterhautbindegewebes, der Nierengrube, des Knochenmarks konnen 
ungemein verschiedene Mengen Fett enthalten, ohne daB eine prinzipielle Ande
rung wahrnehmbar wird. In den Leberzellen konnen auBerordentIich verschiedene 
Mengen Glykogen bzw. Fett aufgespeichert sein, ohne daB die Existenz und die 
Bpezifische Funktion der Zelle modifiziert ist. Die Muskelzellen niederer Wirbel
tiere und einiger Wirbelloser bieten noch weit groBere Differenzen dar. Diese 
Beispiele wiirden durch manche andere vervollstandigt werden konnen; die ge
nannten mogen geniigen, um zu zeigen, wie ein Gleichgewicht des namlichen 
Charakters in Zellen vorkommt, die in sehr verschiedenem Grade mit bestimmten 
Phasen beschickt sind. 

b) Die Allseitigkeit des Gleichgewichtes zwischen den Phasen. 
"Es ist hiermit gemeint, daB in einem Phasensystem Gleichgewicht bestehen 

muB zwischen allen Phasen, also auch zwischen denjenigen, die nicht unmittel
bar miteinander in Beriihrung stehen." DaB dieser Satz, etwas allgemeiner auf
gefaBt, auch fiir die ruhende lebende Zelle zutrifft, kann aus dem Resultat der 
experimentellen Entfernung einer der wichtigsten Phasengruppen, des Kerns, 
ge£olgert werden. Gelingt eine solche Operation an Pflanzenzellen (Spirogyra) 
oder den Zellen niederer Tiere (Thalassicolla), so lebt die Zelle ohne Kern noch 

1) BRETON, E. LE U. G. SCHAEFFER: Rapport nucleo-plasmique. Trav. de l'institut de 
physiol. de Strassbourg 1923. 

2) MATHEWS: Physiol. Chemistry. 4. Aufl., S.250. New York 1925. 
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ziemlich lange fortI). Dauernd existieren und sich vermehren kann sie selbst
verstandlich nicht, aber dies hangt nicht mit dem Gleichgewicht zusammen, das 
anfanglich wenigstens aHem Anschein nach ungestort bleibt 2). 

c) Die Allseitigkeit der GleichgewichtsstOrnngen. 
Anderungen in einer der Phasen ziehen im allgemeinen Anderungen in allen 

iibrigen nach sich. Namentlich in der Pathologie begegnet man oft bei einer 
leichten, die Existenz des Ganzen nicht in Gefahr bringenden Storung Gleich
gewichtsstorungen vorlaufig nur einer der Phasen. Man sieht dann immer nach 
kurzer Zeit aIle iibrigen Phasen ohne Unterschied in Mitleidenschaft gezogen. 
Sehr deutlich spiirt man dieses am Kernsystem, das in allen Fallen, wo nicht 
bloB eine Verkleinerung oder VergroBerung stattfindet, ziemlich rasch einer 
Variation der Phasenzahl, einer Volumanderung, ja sogar einer Zerspaltung unter
worfen ist. Eins der auffallendsten Beispiele der genannten Mitleidenschaft ist 
die Modifikation des Kerns der N ervenzellen, wenn in groBer Distanz von demselben 
im Achsenzylinderfortsatz eine Degeneration vor sich geht. Aber auch im nor
malen Leben sind Storungen des Gleichgewichtes in einer der Phasen mit darauf
folgender StOrung in allen iibrigen sehr gewohnlich. Jede Karyomitose gibt 
davon Zeugnis, denn nicht nur in der chromatischen Substanz und in den Zentro
somenstrukturen vollzieht sich die Umbildung, sondern auch die Kernmembran 
schwindet, nachdem schon vorher die Mengenverhaltnisse zwischen Kern und 
Zelleib einen sehr bedeutenden Wechsel gezeigt haben. Sogar yom Anfang an 
ist die Karyomitose ein die ganze Zelle durchgreifender ProzeB, wie auch die 
Spaltung der Chromatinfaden bzw. Kornerreihen, allf einmal in ihrer ganzen 
Lange zu Doppelfaden bzw. Doppelreihen im Asterstadium, sowie das gleich
maBige Schwinden aller Chromatinkorner bei der Vorbereitung des Spiremas 
zeigt. Es handelt sich hierbei urn eine allgemeine, iiberall vor sich gehende Um
bildung, und keineswegs urn eine umschriebene, von einem gewissen Punkt aus
gehende und dann langsam fortschreitende Modifikation. Von diesem Stand
punkt hat das gelegentlich gesetzmiWige Kommen und Gehen der Zentrosomen 
und das vielfache Auflosen und Wiedererscheinen des Nucleolus nichts Ver
wunderliches. 

d) Allseitigkeit der Gleichgewichtsverschiebungen. 
Ein neuer Gleichgewichtszustand wird im allgemeinen von der auBeren 

Begrenzung aus eingeleitet. Dennoch macht sich die Verschiebung des Gleich
gewichtes in allen Phasen fiihlbar. Eine vitale Farbung z. B. farbt nicht die 
Zelle in der Weise, daB erst die peripheren Schichten und spater die tieferen 
Teile die Farbung annehmen, sondern von der leichtesten Nuancierung an farbt 
sich die Zelle von vornherein in toto. Dabei konnen bestimmte Phasen (Granula) 
eine tiefere Farbung annehmen, die unverandert fortbesteht, wenn zuletzt an
scheinend ein neuer Gleichgewichtszustand erreicht worden ist. Offenbar ge
horcht die Erscheinung einfach dem Verteilungsgesetz, nach welchem die neu
hinzukommenden SubRtanzen nach den Loslichkeitsbeziehungen iiber die Phasen 
verteilt werden. 

1) V ER WORN, M.: Die physiologische Bedeutung des Zellkernes. Pflugers Arch. f. d. 
ges. Physiol. Bd. 51, S. 1. 1892. 

2) Die Stoffwechselbeziehungen zwischen Kern und Protoplasma sind ausfiihrlich ge
schildert bei M. VERWORN: Die physiologische Bedeutung des Zellkernes (Pfliigers Arch. 
f. d. ges. Physiol. Bd. 51, S. 92), wo auch die Grunde angegeben sind, weshalb auf die Dauer 
kernlose Teilstucke und protoplasmalose Kerne absterben. Diese eindeutig bestimmten 
Stoffwechselprozesse geh6ren zu den stationaren Vorgangen und keineswegs zum Gleich
gewicht, dessen Verschiebungen das Charakteristische haben, umgekehrt geleitet werden zu 
k6nnen. was summarisch betrachtet mit den echten Stoffwechselprozessen niemals der Fall ist. 

Hautloueh der Physiologi(' l. 17 
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e) Die Herrschaft des Verteilungsgesetzes auch dann, wenn die Verteilung der 
hinzugekommenen Komponenten fiber die verschiedenen Phasen auBerhalb und 

innerhalb der Zelle nicht unter dem Mikroskop verfolgt werden kann. 

Die Tatsachen, auf welche OVERTON und H. MEYER ihre Theorie der Narkose 
gestiitzt haben, konnen herangezogen werden, ferner in noch hoherem Grade die 
schonen quantitativen Versuche W. STRAUBS iiber die Veratrinintoxikation des 
Aplysienherzens und eine in meinem lnstitut von Nierstrasz1) vorgenommene 
quantitative Bestimmung iiber die Wirkung eines chemisch ungemein scharf 
nachweisbaren indischen Pflanzengiftes, des Rauwolfins. In diesen Fallen ist 
es moglich, die toxischen Substanzen durch einfache Losung in die Zellen ein
zufiihren und zum Teil unmittelbar nachher durch reichliche UmflieBung mit 
einem geeigneten Losungsmittel wieder zu entfernen. 

f) Die galvanischen Erscheinungen. 
Wenn in einer oder mehreren Phasen des Systems freie lonen vorhanden 

sind, ist die Moglichkeit gegeben, daB es zu einer Wanderung derselben kommt. 
Die Theorie der dann entstehenden Wirkungen ist im AnschluB an die Phasen
lehre bearbeitet worden und mit Erfolg von TSCHAGOWITZ, OKER BLOM, MAc 
DONALD, BORUTTAU, BERNSTEIN, BRUNINGS, CREMER und vielen neueren Autoren 
auf tierischen Zellen angewandt worden. 

g) Die Erweiterung und Verwickelung des Verteilungsgesetzes, 
wenn eine oder mehrere Gelphasen das Auftreten isomorpher Mischungen und 
Adsorptionen ermoglichen. Diese beiden Prozesse scheinen bei der Fixation des 
Farbstoffes in den Farbungen der Mikroskopie, letztere auch bei der Enzym
wirkung, soweit dieselbe auf Oberflachenwirkungen zuriickgefiihrt werden kann, 
eine Rolle zu spielen. 

Aber nicht nur, daB die Eigenschaften eines Phasensystems in den tierischen 
Zellen wiedergefunden werden, auch umgekehrt, was dem Phasensystem fehlt, 
sucht man vergeblich in der Zelle. Nie ist die Form fiir die Funktion bestimmend. 
1m Gegenteil, die namliche Funktion ist mit weit verschiedenen Formbildungen 
vertraglich. Namentlich die Driisenzellen zeigen weit auseinandergehende, mit 
ihrer Lage zusammenhangende Formen und dennoch die gleiche Funktion. 
Ebenso kann der Kern bei niederen Tieren die mannigfachsten Formen annehmen, 
obgleich er aller Wahrscheinlichkeit nach immer dieselbe physiologische Funktion 
zu erfiillen hat und in Ubereinstimmung hiermit die namlichen, aus den Far
bungen herzunehmenden, chemischen Eigenschaften aufweist. Dabei haben aller
dings Mengen- und Oberflachenverhaltnisse zwischen Kern- und Kernmasse 
eine gewisse Bedeutung, die, von biologischer Seite2) aufgedeckt, im Massen
wirkungsgesetz ohne weiteres ihre Erklarung finden. Also auch hier wieder, 
wenigstens ihrem Wesen nach, Unabhangigkeit der Funktion von der Form. 

Analogien zwischen den kiinstlichen Systemen koexistenter Phasen in 
heterogenem Gleichgewicht und den ruhenden tierischen Zellen sind in iiber
raschend groBer Zahl vorhanden. Die Unterschiede sind hauptsachlich darin 
begriindet, daB die mechanischen Bedingungen im allgemeinen andere sind. In 
denkiinstlichen Systemen sind es Schwerkraft llnd Zentrifugalkraft, welche in 

1) NIERSTRASZ, V. E.: Onderz. physiol. Laborat. Utrecht (5) Ed. VIII, S.1. 1907. 
2) Man vgl. VERWORN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Ed. 51, S. 6; CALKINS: Ann. 

New York acado of sciences Ed. 11, S. 380; GERASSINOW: Zeitschr. f. aUg. Physiol. Ed. 1, 
S.220. 
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erster Linie die Anordnung der Phasen bestimmen, in den Zellen andere vor
laufig noch unbekannte Agenzien, welche man als "die richtenden Krafte des 
Lebens" zusammenfassen kann. 

W 0 die Ubereinstimmungen so mannigfache sind, lohnt es sich, die Folge
rungen der neuen Lehre zu prUfen. Wenn die Zellen bis zu einem gewissen Grade 
den Phasensysterr18Tl analog sind, miissen sie ebenfalls auch bis zu einem ge
wissen Grade den allgemeinen Gesetzen fUr die Zustandsanderungen in den 
Phasenkomplexen untenvorfen sein. Diese Gesetze sind verschiedener Art fiir 
die verschiedenen Arten des Gleichgewichtes. So gelten speziell fiir die mono
varianten Gleichgewichte, sowie nach ROOZEBOOM1) auch fiir di- und plurivari
anten folgende qualitativen Verschiebungsgesetze: 

1. Jedes Gleichgewicht verschiebt sich bei Temperaturerhohung nach der 
Seite desjenigen Systems, das unter Warmeabsorption entsteht. 

2. Jedes Gleichgewicht verschiebt sich bei Erhohung des Druckes in der 
Richtung desjenigen Systems, das unter Volumverminderung entsteht 2). 

In solch einem System sind vor allem die Grenzen der Phasen von Bedeutung, 
denn sob aid eine Aktion eintritt, finden in der Nahe der Grenzen wichtige che
mische Prozesse statt. Das kann man a priori erwarten, und a posteriori wird 
dies bestatigt durch die groGe Bedeutung, welche die Physiologie den Ober
flachenspannungen und ::Wembranpotentialen zuerkennen muG. 

Solehe Phasengrenzen von groGer Wichtigkeit sind in einem Gewebe im 
allgemeinen genom men : 

a) die ZellgrenzeIl, 
b) die Kernbegrenzungen, 
c) die Begrenzung der Mitochrondrien, 
d) die Mantel- und Kontaktflachen von doppeltbrechenden Stiiekehen von 

Fibrillen, 
e) die Kontaktflaehen der Neurobionen von CAJAL. 
Aueh in den Phasen selbst vollziehen sich Prozesse, so nimmt die Physio

logie wenigstens gewohnlich an. Hierzu gehoren unter anderem der stationare 
Stoffwechsel. der bpreits eben besprochen wurde, die Warmeproduktion und das 
Wachstum. 

Am meisten wissen wir iiber die Zelloberflache als Phasengrenze. An dieser 
Stelle nimmt man gewijhnlich eine Lipoidschicht an. Manche sehen dies als eine 
Konsequenz des Theorems von GIBBS an, nach welchem sich auf einer Grenz
schicht stets die Stoffc anhaufen, welche dort die Oberflachenspannung herab
setzen. Diese Deduktion muB auf einem MiSverstandnis beruhen, denn iiber die 
Fahigkeit von Lipoiden. die Oberflaehenspannung Protoplasma-Gewebsfliissig
keit zu erniedrigen, ist nichts bekannt. Was wir iiber die Grenzsehicht Wasser
Luft wissen, laSt tlieh nicht ohne weiteres auf andere Grenzschichten willkiirlich 
iibertragen. Die zu diesmn Zwecke iiber die Grenzschicht 01-Wasser angestell
ten Untersuchungen haben das gezeigt. Nicht als Deduktion also, sondern als 
einfache Arbeitshypothese ist die Annahme einer lipoiden Grenzschicht zu
lassig. Denkt man diese sich dann weiter, in tbereinstimmung mit LANGl\WIR3), 

eine Lage von Molekiilen dick, dann bleiben bei geringer Lipoidmenge Stellen 
frei. So findet dip sag. ::Wosaikhypothese von selbst eine physikalische Er
lauterung. Schon lange hat man den Zelloberflaehen Ladungen zuerkannt. 
J. LOEB und BEuTNER4) stellten hieriiber schone Untersuchungen an, und 

1) BAKHUIS ROOZEBOOM, H. IV.: Die heterogenen Gleichgewichte. Bd. 1, S.38. 
2) Man vg!. ferner: Ergebn. d. Physio!. Bd. 5, S. 142. 1906. 
3) LANGMUIR, J.: Journ. of the americ. chern. soc. Bd.38 u. 39, 1916 u. 1917. 
4) LOEB u. BEl;TNER: Biochem. Zeitschr. Bd.59, S.195. 1914. 

17* 
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LOEB und seine Mitarbeiter fUhrten neuerdings alles auf Gleichgewichte von 
DONNAN zuruck. 

Eine ganz andere Theorie stellte in meinem Institut T. P. FEENSTRAl) auf. 
Er denkt sich auf einer groBen Zahl von Punkten der Zelloberflachen die Elemente 
Na, K, Ca in festen, fur sich allein liegenden, nicht ionisierten Verbindungen an
gehauft. Dann wird an diesen Punkten nach der Theorie von NERNST ein Losungs
potential entstehen mussen. Es werden von diesen Punkten aus einige Atome in der 
Form von Kationen in die umgebende Gewebsflussigkeit ubergehen. Infolgedessen 
wird wegen Verlusts von positiver Ladung an solchen Stellen ein negatives Po
tential entstehen, das zunehmen wird, bis die freiwerdenden Kationen in ein 
Gleichgewicht mit denen kommen, die von dieser .bestimmten Art bereits in der 
Gewebsflussigkeit vorhanden sind. Die verschiedenen Metallpunkte werden dem
gemaB nur dann das gleiche Potential annehmen konnen, wenn Kationen in der 
Gewebsflussigkeit in einem bestimmten Verhaltnis vorhanden sind. Er berechnete 
aus empirischen Daten, welches Verhaltnis dies fUr die 3 Elemente Na, K, Ca sein 
muB und findet diese berechnete Proportion in Ubereinstimmung mit den schon 
langst bekannten Proportionen der balancierenden Ionen im Seewasser und in 
den RINGERSchen Flussigkeiten. In dieser treffenden quantitativen Uberein
stimmung sieht er eine Bestatigung seiner Theorie. 

Nehmen wir in dem Zwischenraum zwischen den Metallpunkten Lecithin 
und Cholesterin in einer LANGMUIRSchen Schicht angehauft an, dann liegt es 
auf der Hand, sich die Menge LecithinjCholesterin in einer solchen Menge vor
zustellen, daB auch hier wieder dasselbe Potential erreicht wird, wie es durch 
die Gewebsflussigkeit den Metallpunkten aufgedrangt ist. Nur dann wird das 
Eigenpotential der Oberflache als gleich angesehen werden, und es ist die Vor
bedingung fur elektrische Ruhe gegeben. 

Wenn man nicht nur die Zelle mit ihren Unterteilen als ein Phasensystem 
auffaBt, sondern diese Betrachtungsweise auf das Gewebe ausdehnt, fallen fur 
das geistige Auge die Zellgrenzen fort. Zellen und Grundsubstanz leben zusammen 
das wirkliche physiologische Leben. Fugt man die Gewebe zu Organen zusammen, 
dann entsteht ein umfangreicheres Phasensystem, und fUgt man weiter die durch 
den Blutstrom verbundenen Organe zusammen, dann wird der ganze Organismus 
zu einem Phasensystem. Darin sorgt der Blutkreislauf fur eine schnellere Aus
gleichung der Potentiale, als es durch die rein physikalischen Konvektionsstrome 
und die Diffusion moglich sein wurde. Fur die weitere Bearbeitung von solchen 
Gleichgewichtsbetrachtungen sei auf meine Studie in dem 5. Jahrgang von 
ASHER-SPIROS Ergebnissen verwiesen. 

h) Elektrische Gleichgewichte. 

In dem Korper kommen also zahllose elektrische Strome vor, die einander 
in allen Richtungen begegnen und die gegenseitig ausgeglichen werden. Fur 
statische Ladungen ist im Innern so gut wie keine Gelegenheit, denn wenn auch 
hier und da eine Lipoidschicht einer gewissen Ausdehnung, die uber kurze Flachen 
eine Isolation zustande bringen konnte, vorkommt, so sind die Kondensator
phasen an beiden Seiten dieses Dielektrikums niemals genugend isoliert, um das 
Ortlichbleiben einer Ladung zulassen zu konnen. Wenn man die Haut als Di
elektrikum auffaBt, wurde man unmittelbar unter der Haut und in den auBersten 
OberfHtchen Ladungen sich vorstellen konnen. Das Hautdielektrikum ist aber 

1) FEENSTRA, T. P.: Ionenbalanceering. Dissert. Utrecht 1921. - Onderz. Physiol. 
Lab. Utrecht. 6. Reeks, Bd. 11, S. 1. 



Stationarer );Ietabolismus. 261 

mehr oder weniger leitend, so daB ohne darauf abzielende MaBregeln praktisch 
von statischer Elektrizitat keine Rede sein kann. 

Aus dem Umstande, daB die Zwischenschichten leitend sind, folgt indessen 
zu gleicher Zeit, daB notwendigerweise sekundar elektrische Erscheinungen ent
stehen miissen. R. BEUTNERl) und M. GILDEMEISTER2) haben verdienstvoller
weise dies em Gegenstand ihre Aufmerksamkeit geschenkt. 

Die Gewebe werden auch unaufhorlich von elektrischen Stromen durch
kreuzt werden. Schon der Herzschlag und die Bewegung der Atemmuskeln 
haben dies zur Folge. Da jeder Strom Elektrotonus hervorruft, so wird man dies 
auch von jenen Irrstromen annehmen durfen. Eine Wirkung von der Gesamtheit 
dieses Miniaturelektrotonus ist bislang nicht bekannt geworden. 

Die Organe, die am empfindlichsten dafiir wiirden sein konnen, die Nerven, 
sind durch Myelinscheiden sehr sorgfaltig isoliert, so daB sie mehr oder weniger 
ein abgeschlossenes System bilden, das aber in den RANVIERschen Einschnii
rungen durch Diffusion zugangig ist. 

9. Stationarer Metabolismus. 
Auf dem Phasengleichgewicht der ruhenden aktionslosen Gewebe ist ein 

vollkommen gleichmaBiger Metabiolismus superponiert, den man den theo
retischen basal en Metabolismus nennen konnte. Einen solchen ProzeB, bei dem 
ein Energiewechsel mit konstanter Geschwindigkeit VOl' sich geht, nannte W. OST
WALD einen stationaren Zustand. In einem lebenden System ist dieser stets 
vorhanden, bei Tage ebenso wie nachts. Um ihn aufrecht zu erhalten, wird man 
cine Triebkraft annehmen miissen, deren Wesen indessen ganzlich unbekannt 
ist. Man denkt an ein chemisches Potential und sucht dann nach Katalysatoren, 
durch die die Reaktionen in Gang wiirden kommen konnen3). In del' neuesten 
Zeit ist man geneigt, hierbei an allererster Stelle an Aktivierung von Wasserstoff
atomen4 ) zu denken. Rei der Sauerstoffiibertragung wiirde das maskierte Eisen 
cler Zellkerne als Katalysator auftreten5). 

Nimmt man den Menschen als Ganzes, dann ist der theoretische bas ale 
Metabolismus sichel' nicht proportional seinem Korpergewicht. Enger ist die 
Reziehung zu seiner Korperflache. Aber auch diese ist nach BENEDICT6 ) nicht 
genau proportional. Del' Grund wiirde nach vielen Autoren sein, daB nicht 
der ganze Organismus an diesem stillen stationaren ProzeB teilnimmt, sondern 
nur die sog. aktin' Masse der Gewebe. Das Protoplasma der Zellen wiirde das 

1) BEUT;\fER, It.: Die Entstehung elektrischer Strome in lebenden Geweben. Stuttgart 
1920. 

2) GILDE;VIEISTER, M.: Piliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 195, S. 112. 1922. 
3) Katalyse ist in der modernen Chemie ein rein mathematischer Begriff. Er beschaftigt 

sich mit den positiven oder negativen Veranderungen, welchen die Reaktionsgeschwindigkeit 
unterliegt und die in dem Wert der Konstanten einen Ausdruck finden. K. G. FALK 
(Catalytic action. New York: The Chern. Cat. Compo 1922) halt jedoch diese Definition 
fiir ungeniigend und stellt die Anforderung, daB auBerdem sich eine Substanz beteilige, 
die seIber unverandert bleibt. Die Substanz, die vor und nach der Reaktion als die gleiche 
gefunden wird, sei "catalyst" benannt. Das nahere Studium der Reaktion zeigt manchmal 
eine leichte Degradation der Energjr, in den Zwischenreaktionen und inf?,lgedessen entstehen 
cnergetische Beziehungen, die rein theoretisch, wenn es sich bloB urn eine Anderung der Reak
tionsgeschwindigkeit von Gleichgewichtsreaktionen handelte, nicht vorhanden sein diirften. 

4) WIELAND,}I.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 20, S. 477. 1923. - THUNBERG, T.: Skandinav. 
Arch. f. Physiol. Bd. 4:{, :-l. 27ii. 1923; Arch. neerland. de physiol. de l'homme et des animo 
Bd. 7. S. 240. 1922. HOPKr,,"s, F. G.: Skandinav. Arch. f. Physiol. 1926, Separatabdruck. 

") YrARBURG: Biochclll. Zeitschr. Bel. 119, S. 134. 1921. 
") BE"fEDICT: Americ. jonrn. of physiol. Bd. 41, S.292. 1916. 
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Substrat der aktiven Masse sein. PALMER, MEANS und GAMBLE!) ermittelten 
im Jahre 1914 den Metabolismus dieser aktiven Masse, der ziemlich gut mit der 
Kreatininausscheidung wahrend der Zeit, in der der Metabolismus gemessen 
wird, auf- und absteigt. Aber von Person zu Person wechseln die Verhaltnisse 
und auch die Mittelwerte stimmen fiir beide Geschlechter nicht iiberein. LE 
BRETON und SCHAEFFER2) folgern hieraus, daB wir die GraBe der aktiven Masse 
vorlaufig noch nicht geniigend kennen und stellten mit Hinsicht hierauf eine 
Untersuchung iiber den EinfluB der nucleoplasmatischen Beziehung (rapport 
nucleoplasmatique) an, d. h. das Verhaltnis der Masse des Kerns zu der Masse 
des Protoplasmas + Paraplasmas. Sie kommen zu den SchluB, daB die Nuclein
saure ein die aktive Masse reprasentierender Bestandteil ist. 

Wie dem auch sein mage, der theoretische basale Metabolismus hat also 
fUr ein bestimmtes Individuum einen bestimmten Wert. Die Grundsubstanz 
zwischen den Zellen nimmt wahrscheinlich daran fast nicht teil, und auch in den 
Zellen spielt der Metabolismus sich augenscheinlich nur an bestimmten Stellen, 
vielleicht in den Grenzschichten zwischen Kern und Protoplasma, abo 

Mit W ARBURGS auf Modellversuche sich stiitzender Hypothese, nach der 
das maskierte'Eisen der Kerne hierbei eine Rolle spielen solI, laBt sich dies vor
ziiglich vereinigen. Nichtsdestoweniger begibt man sich auf ein sehr hypo
thetisches Gebiet, in das wir im Augenblick nicht tiefer eindringen wollen. Mit 
dem basalen Metabolismus geht eine betrachtliche Entropievermehrung einher, 
worauf vor aHem A. KANITZ hingewiesen hat. Da der Organismus als Ganzes 
ein offenes System ist, flieBt die isotherm neugebildete Warme nach auBen abo 
Durch Aufnahme von potentieller Energie mit der Nahrung und dem Sauerstoff 
stellt sich der Energievorrat wieder her. 

Wenn man den Organismus als Ganzes nimmt, stellt sich heraus, daB in dem 
bier behandelten stationaren ProzeB eine leichte periodische Schwankung be
steht, die mit dem Wechsel von Tag und Nacht zusammenhangt. Einmal in 
24 Stunden, und zwar in der Zeit um Mitternacht, hat der basale Metabolismus 
ein Minimum und um den spaten Nachmittag ein Maximum. Eine Umkehrung 
ist nur durch sehr kraftige MaBnahmen zustande zu bringen, wobei der Lichtreiz 
als das wichtigste Agens anzusehen ist. In der Tierreihe wird durch allerlei in
stinktmaBig erzeugte Bedingungen das Eintreten des Minimums zur richtigen 
Zeit befardert. 

In den Theorien iiber den Schlaf3) von CLAPAREDE und PrERoN spielen diese 
Mechanismen eine groBe Rolle. Ich selbst habe seinerzeit auf das Allgemeine 
der Erscheinung hingewiesen, ihrem Wesen nach einer periodischen Annaherung 
an den Zustand vollkommenen Gleichgewichts. 

Zu dem offenen stationaren ProzeB, der dem basalen Metabolismus zu
grunde liegt, gehOrt auch der ProzeB des Wachstums und der Entwicklung. 
An diesem kennen wir 2 Diskontinuitaten: den Zeitpunkt der Befruchtung und 
den des Todes, aber auBerhalb davon und dazwischen ist der Verlauf kontinuier
lich. Von der Geburt bis zur Pubertat ist er von BENEDICT und TALBOT 4) sorg
faltig untersucht worden. Die friihere Literatur findet man in meinem Essay in 
dem 12. Teil der Ergebnisse der Physiologie und die neuere bei TERROINE und 
WURMSER5). 

1) PALMA, MEANS, GAMBLE: Journ. of biol. chern. Bd.19, S.239. 
2) ~E BRETON SCHAEFFER: Trav. de l'inst. de physiol. de StraBburg 1923. 
3) Uber Basalmetabolismus und Schlaf vgl. man die Bemerkungen bei A. K. NOYONS: 

The differential calorimeter with special reference to the determination of the human Basal 
Metabolism. S. 163. Louvain 1927. 

4) BENEDICT U. TALBOT: Carnegie-lnst. Nr.302. 1911. 
5) TERROINE U. WURMSER: Bull. de la soc. de chim. biol. Bd.4, S.519. 1922. 
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10. Die Kreisprozesse der lebendigen Systeme. 
Ein in Ruhe befindliches Organ zeigt ein Phasengleichgewicht, das nur durch 

die Zirkulation, von der wir abstrahierten, gestort wird. Diesem Phasengleich
gewicht ist ein stationiirer Metabolismus superponiert, dessen Sitz in dem Proto
plasma der ruhenden Zellt'n angenommen wird. Dem Ganzen sind Kreisprozesse 
superponiert, die wie alle Kreisprozesse in der Wirklichkeit nicht umkehrbar sind. 
Die Folge davon winl Rein, daB Warme nach auEen abgegeben wird. Diesen Teil 
des Energieumsatzes wird man in Gedanken absondern und nachher den ubrigen 
Teil des Kreisprozesses fiir sich allein betrachten konnen. Dieser nur gedachte, 
in Wirklichkeit nicht fiir sich allein bestchende Teil kann dann in der Art eines 
umkehrbaren Kreisprozesses theoretisch behandelt werden. Nutzen wird dies 
aber nur danIl bringen ki5nnen, wenn der fraglichc biologische ProzeB mehr oder 
weniger einem umkehrbaren ProzeB sieh nahert. Solche Falle sind in dem peri
pheren Nervensystem \'erwirklieht, wenn es wahrend einer Periode von Ruhe 
bereit ist, als 'reil cines Rcflexhogens t'inen durch einen Reiz hervorgerufenen 
Erregungszustand zu leitcn. 

Die Automatif;men ill dem Organismus werden in fortlaufende und perio
disch wechselnde unterschieden. Bei der ersteren Art wird man bloB dann 
Kreisprozesse annehmen konnen, wenn man die V organge in physikalisch un
endlich kleine Teilprozesse zerlegt, die jedesmal aus einem Hin- und Ruckweg 
entstehen. Wiihrend des Hinwegs kanll man sieh dann vorstellen, daB in jedem 
sole hen kleinen TetlprozeB durch sog. Anabolismus potentielle Energie aufgestapelt 
wird, die wiihrend (h,,", Riickwegs des kleinen Kreisprozesses durch sog. Kata
bolismus zu niitzlicher Arbeit nach auEen Veranlassung gibt. In den uberall 
verbreiteten Sphincteren wird diese Arbeit in der Ausubung eines andauernden 
Druckes hestehen. Diesel' Druck winl keine kinetische Energie nach auBen ab
geben, kann iLber wolt Idem Inhalt der von dem Sphincter umschlossenen Hohle 
Volumenergie ven3chnffen. 

Die zweite Art del' periodisch wechselnden Automatismen gehort zu den 
sog. konservativen Vorgangen, d. h. jenen Vorgangen, die nicht zu einem AbschluB 
fiihren, sondern immer fort mit periodischem Zustandswechsel einhergehen. 
Del' Beobachter entdeckt hier den KreisprozeB unmittelbar, indem, von schein
barem Gleichgewicht au,.;gehend, innerhalb einer bestimmten Zeit gewisse che
mische oder physikalische Anderungen durchgemacht werden, die amEnde der 
Periode wieder ZUIll Gleichgewicht zuriickfiihren, worauf dann der Vorgang von 
neuem anfangt. Die Systeme durchschreiten wahrend einer solchen Peri ode 
einen thermodynamiselwn KreisprozeB, womit gesagt sein soIl, daB die das 
System zusammenstellenden Phasen nach Beendigung des Zyklus per defini
tionem 80wohl ihre Ordnung, GroBe, Form, Temperatur, als ihren physikaIi
schen und chemischen Zustand zuriickbekommen habcn. 

Die Charakteristika eines periodisehen V organges sind bekanntlich folgende: 
1. die Periodendauer, 
2. die Amplitude, 
3. die Form des Zustandswechsels. 
Daneben ist oft. !loch das Geschwindigkeitsgesetz, nach welchem der Zu

standswechsel stattfindet, evtl. bei abkiingenden Oszillierungen, auch die Damp
fung wichtig, ferner die zeitliehen Verschiebungen zwischen den Teilprozessen, 
aus denen der gesamte V organg vielleicht besteht. 

Die Verfolgung der obengenannten Charakteristica einer Periodik stoEt 
jedoch auf die Schwierigkeit, daB die physiologischen Systeme, obgleich recht 
viele physikalische \Virkungen darin stattfinden, del' Hauptsache nach doch 



264 H. ZWAARDEMAKER: Allgemeine Energetik des tierischen Lebens. 

chemischer Natur sind und unter den chemischen Vorgangen nur die Gleich
gewichtsvorgange sich zu einer thermodynamischen Behandlung eignen. 

Wenn ein physiologisches System den Gleichgewichtszustand, den es ein
nimmt, verlassen solI, konnen es sowohl aktive als passive Widerstande chemischer 
Dder physikalischer Natur daran verhindern. 

Besonders die passiven chemischen Widerstande haben groBe Bedeutung, 
denn wo sie herrschen, werden sie permanent vorhanden sein und ein Hin- und 
Widergehen einer umkehrbaren Reaktion verhindern. 

Fiir Herz-, Atem- und Darmbewegung erlauben wir uns ganz kurz einige Bemerkungen 
zu machen. 

Die partiellen Systeme, die zur Herstellung der Herzbewegung ineinandergreifen, 
sind wahrscheinlich drei an der Zahl: Phasengruppe A, B und C. 

Phasengruppe A ist der Schau platz der HERINGSchen Dissimilation und Assimilation, 
zugleich der Sitz der elektrischen Phanomene. Die Lokalisation dieser Prozesse kann man 
in den Grenzschichten verlegen, was mit den gangbaren Vorstellungen iiber die Homologie 
der elektrischen Organe iibereinstimmen wiirde, wahrscheinlich hat man unter den Kom
ponenten der Phasen einige der LANGLEYSchen receptiven Substanzen 1) anzunehmen. Ebenso 
hat man nach der myogenen Herztheorie in dieses System den Ursprungsreiz der Herzbewegung 
gung zu verlegen. 

In dieser Phasengruppe spielt sich auch die Erregung ab, die, topographisch am Sinus 
oder den homologen Teilen des Atriums einsetzend, sich iiber die verschiedenen Herzteile 
ausbreitet und sich im System selbst objektiv ausschlieBlich durch einen elektrischen Vorgang 
dokumentiert. 

Es ist zweckmaBig, den in der Phasengruppe A sich abspielenden KreisprozeB mit dem 
umkehrbaren Stiick aus dem wirklichen KreisprozeB zu identifizieren. 

Phasengruppe B ist die Gesamtheit der Phasen, in welchen sich der Kontraktions
prozeB abspielt, sei es, daB sie ausschlieBlich die contractilen Fibrillen umfassen, oder daB 
man auch noch einen Teil der unmittelbaren Umgebung der Fibrillen zur Phasengruppe B 
rechnet. 

Der Phasengruppe B kommen elastische Eigenschaften zu, die einen bedeutenden Ein
fluB auf den Erfolg der Zusammenziehung ausiiben, wahrend endlich sich auch thermische 
Erscheinungen zeigen. 

Wahrend im Beginn jeder Zusammenziehung eine unbekannte Energieform von A nach 
B iibergeht, werden wenigstens in den spateren Teilen der Periode bekannte Energieformen 
von B nach A iibertragen. In erster Linie gilt dies fiir die Warme, die in groBerer oder gerin
gerer Menge von der contractilen Substanz auf das Sarkoplasma iibergeht, ferner fiir einige 
ge16ste Substanzen und wahrend des Metabolismus freigemachte Ionen, die durch die breite 
Kontaktflache iibertreten konnen. 

Die Phasengruppe B iibertragt der Phasengruppe C den B~~tinhalt, 1. eine gewisse 
Menge calorischer, 2. eine gewisse Menge mechanischer Energie. Uber die Warme brauchen 
wir uns nicht zu verbreiten; iiber die mechanische Energie sei bemerkt, daB ilir Betrag 
von Augenblick zu Augenblick abnimmt, da bei ungefahr gleichbleibendem Druck die 
Flache, iiber welche der Druck sich geltend macht, eine andere wird 2). 

An den Energieiibertragungen, die moglicherweise noch zwischen A und C und zwischen 
C und A stattfinden konnen, wollen wir stillschweigend voriibergehen. 

Das quantitative Studium der geschilderten Energieanderungen hat selbstverstandlich 
noch viele Liicken. Der aus A auf B iibertragene Reiz z. B. kann bis jetzt gar nicht gemessen 
werden, da es nicht erlaubt ist, aus der zur Hervorrufung einer Extrasystole notwendigen 
Energiemenge irgendeinen SchluB zu ziehen auf die zur natiirlichen Reizung erforderlichen 
Energie. Erstens ist vielleicht die Form, in welcher die Energie dargeboten wird, eine ganz
lich ungeeignete, zweitens ist die Lokalisation des Reizes bei der kiinstlichen Reizung eine 
ganz andere als in der Norm. 

Der Komplex der 3 Phasengruppen, die in dem automatisch sich bewegenden Herzmuskel 
der Sitz von sich jedesmal wiederholenden Kreisprozessen sind, wird unter normalen Um
standen stets zusammen betrachtet werden miissen. Selbst Phasengruppe C, der Blutinhalt, 
gehort zu dem System, denn ein leeres Herz moge zwar Pulsationen ausfiihren konnen, 
sein energetisches Verhalten wird aber ganz anders sein als dann, wenn ein Inhalt einen be
stimmten Druck in den Herzhohlen unterhalt. Wenn man aber in der Vorstellung eine 

1) LANGLEY: Journ. of physio!. Bd.33, S.374. 1905. 
2) WEIZSACKER, V. v.: Sitzungsber. d. Heidelberg. Akad. d. Wiss., Mathem.-naturw. Kl. 

1917, 2. Abt., S.I1. 
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Trennung mach en will, wird Phasengruppe A doch die wichtigste sein. Wenn wir einen 
Augenblick von den Riiclnvirkungen der beiden anderen Phasengruppen auf A abstrahieren, 
so werden wir wohl in ihr den I'rsprung des Automatismus zu suchen haben. EINTHOVEN 
hat zwar gezeigt, daB der KreisprozeB in Phasengruppe B vollkommen gleichzeitig mit Phasen
gruppe A beginnt; nicbtsdcstoweniger gibt es Zustande, wo die Erscheinungen in B ganz un
sichtbar werden, wahrend die in A noch in voller Starke, ja vielleicht iibertrieben wahr
genommen werden (z. R. die elektrische Agone des Herzens). Das Dmgekehrte, daB die 
Funktion von B wiirde stattfinden konnen ohne de Funktion von A, ist niemals beobachtet 
worden. Darum halte ieh den KreisprozeB in del' Phasengruppe A fiir den am meisten ur
spriinglichen, gewissermaJkn fur den Schrittmacher flir die Ketten von Kreisprozessen, 
die folgen. 

Del' KreisprozeB als Ganzes ist nicht umkehrbar. Er wird eine gewisse Menge Warme 
abgeben. 

Unterscheiden wir nun in dem KrcisprozeB del' Phasengruppe A einen umkehrbaren 
und cinen nichtumkehrbaren Teil. Tun wir dies fiir einen Augenbliek, dann liegt es 
am meisten auf dE'1' Hand, den umkE'hrbaren Teil mit den elektrisehen Erscheinungen 
und den nichtumkehrbaren Teil mit del' anabolisehcn Rekonstruktion dieses urspriing
lichen Zustandes zu identifizieren. In dem umkehrbaren Stuck haben wir uns dann 
pin plotzliches Auftreten uml spateres NivellierPn von elektrisehen Potentialen vorzu
stellen. Diese Erscheinung fiillt den systolischen Teil del' Herzperiode aus. Dann folgt 
das nichtrefraktare Stuck der Periode, worin bislang vollkommen unbekannte Rekonstruk
tionen Platz greifen; allfs neue elektrische Potentiale, von Ausgleichung derselben gefolgt, 
aufs neue Rekonstruktion us\\'. Ais eine mechanische Erscheinung kann man dieses Hin
und Herschwanken von Kata- und Anabolismus nicht erfassen, denn die Ionenbewegung, 
die wir mit dem Elektrometer odeI' Galvanometer verfolgen konnen, ist ein Spiel, dessen 
Temperaturkoeffizient 2- a Hir 10° C Temperaturunterschied ist. Der Vorgang geht uber
dies in einem kolloidalen ?lTedium vor sich, dem ein bestimmtes MaB von Hysteresis eigen ist. 
Diese Hysteresis wird - ('8 kann ja nicht anders sein eine gewisse Dampfung ausiiben, 
abgesehen von del' DampfuniJ, die yielleicht fioch schon durch Viseositat anwesend ist. Auf 
diese ~Weise, so diirfen wir (']'warten, wi I'd die Aufeinanderfolge del' Kreisprozesse eine Neigung 
haben miissen, zur Ruhe zu kommen, und wiederholt nehmen wir beim Studium del' Herz
bewegungen Beispiele eines solchen Ausklingens del' Systole, eine LUCIANlsche Gruppenbil
dung, wahr. \Yenn man wah rend der Durchstromung mit Ringerscher Fliissigkeit solchen 
Clruppen begegnet, und daH ist gar nicht seiten, dann wird es haufig, vorausgesetzt, daB die 
librigen Bedingungen, reichli('her SaueJ'stoff, ein gewisser hydrostatiseher Druck usw., ge
horig erfiillt sind, miiglich spin, sie zum Verschwinden zu bring en, indem man den radioaktiven 
Bestandteil del' FhiHsigkeit: Kalium, Uranium, Thorium, Emanation, ein wenig erhoht. 
Entfernt man dagei!en den radioaktiven Bestandteil ganz aus der Durchstromungsflussig
keit, dann sieht man bald die Grupp en seltencr werden und das Organ ganz zur Ruhe kommen. 
Dann wird yielleicht einp Beriihrllng oder ein Induktionsschlag geniigen, urn noch eine Gruppe 
zuriiekzurufen (latente Automatic), aber bald hort auch dies auf, und es folgt auf jeden von 
auJ.\cn zllgefiihrtcn Heiz tlur cine S~'stole. 

Es ist aber mOiJlich, das Herz von niederen Tieren in einen Zustand zu bringen, worin 
durch eine ku1'ze Reihl' YOIl Beriihrungen oder eine kurze Reihe von Induktions1'eizen die 
verlorengegangene Automatic zuriickgerufen werden kann. Anfanglich mogen die Systolen 
noch im Rhythmus del' Reize erfolgen, also aufgezwungene Systolen sein, bald folgt aber 
ein Zeitpunkt, wo die "~lltomatie mit ih1'em urspriinglichen Eigenrhythmus wieder auf
genom men wi1'd 1 ). 

1) Diesen Zustand von schlummernder und leieht hervorzurufender Automatie be
kommt man mit Sicherheit, wenn man das regelmaBig durchstromte Herz in ein sog. radio
physiologisches Gleichgewicht bringt, d. h. in die Durchstromungsflussigkeit zweierlei radio
aktive Bestandteile aufnimmt: 1. einen alphastrahlenden Bestandteil (D. Th. 10.), 2. einen 
betastrahlenden Bestandteil (K. Rb.) und deren Mengen gerade so gegeneinander abwiegt, 
daB ein bleibcnder Stillstand erhalten wird. Aus dies em Stillstand kann die geringste Hinzu
fiigung entweder von dem alphastrahlenden Bestandteil oder von dem betastrahlenden Be
standteil Veranderung bring en. Soleh ein Gleiehgewieht ist in hohem MaBe labil; eine Be
riihrung ruft nur einc isolierte Systole hervor. Fuhrt man aber eine Reihe von Reizen zu, 
dann kehrt die Automatie wieder. Diese Reihe von Reizen wirkt augenseheinlich ganz auf 
dieselbe vVeise, wie es die Zufiigung von einem radioaktiven Bestandteil getan haben 
wiirde. 

Hin und wieder kann man den gleichen Zustand von labilem Gleichgewicht aueh wohl 
entstehen sehen, indem man del' Durchstromungsfliissigkeit das radioaktive Element ent
zieht und dann ruhig abwartet; haufig geschieht es dann abel', daB Reizbarkeit und Auto
matic zugleich verschwinden, so daB der Versuch nicht stattfinden kann. 
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In dem beschriebenen Versuch1) glaube ich das Modell davon sehen zu diirfen, was im 
wirklichen Leben vonstatten geht. Wenn das Kalium den Geweben entzogen ist, kommen 
die automatischen Prozesse im allgemeinen zur Ruhe, um wieder zu beginnen, wenn aufs 
neue Kalium zugefiigt wird. Dieses Zurruhekommen geschieht auf Grund des Entropie
gesetzes. Man hat in seiner Durchstromungsfliissigkeit das Organ in isothermischer Um
gebung (Thermostat bei Warmbliitern, feuchte, von stromendem Leitungswasser umgebene 
Kammer bei Kaltbliitern) zu einem abgeschlossenen thermodynamischen System gemacht. 
Die Faktoren der Entropie dabei sind: 1. Reibung, 2. chemische Dampfung von NERNsT, 
3. kolloidale Dampfung (Hysteresis). Aus dem Stillstand kann die urspriingliche Automatie 
nur wieder zuriickgerufen werden, wenn neue freie Energie zugefiihrt wird. Dieses geschieht 
durch Zusetzen von einem radioaktiven Bestandteil, der im Falle von Emanation keineswegs 
der Trager von eigener chemischer Affinitat ist und dennoch durch das Anbringen von zu 
unregelmaBigen Zeitpunkten erfolgenden schwachen elektrischen Entladungen, die in den 
Grenzschichten der Zellen selbst ihren Ursprung finden, trotz ihrer Schwache eine groBe 
Wirkung ausiibt. Keinesfalls wird durch diese neue freie Energie die Gesamtheit der En
tropiesteigerung ausgeglichen. Dazu ist energetisch ihre Menge zu gering (pro Sekunde 
und pro Gramm nach Schatzung 1,10- 6 Erg), aber vermutlich handelt es sich nur um 
die Kompensation der unbedeutenden Entropiesteigerung in dem umkehrbaren Stiick des 
Kreisprozesses, das wir aus dem wirklichen ProzeB abstrahiert und mit den elektrischen Er
scheinungen identifiziert haben. Die Reibung ist darin minimal, die chemische Dampfung, 
wie man annehmen darf, gering, die kolloidale Dampfung die Hauptsache. Diese geringe 
Dampfung, so stelle ich mir vor, wird durch 1,10- 6 Erg pro Sekunde und pro Gramm in 
dem Organ selbst entstehend, bequem iiberwunden werden konnen. 

Das Vorstehende ist in der Sprache der Bioenergetik geschrieben. Wenn man die ge
gebene Theorie der Automatien - denn mutatis mutandis laBt sich dasselbe fiir alle Auto
matien, die an die Anwesenheit von Kalium gebunden sind, aufrechterhalten - in die mehr 
gangbare Ausdrucksweise der Biochemie iibersetzen wollte, so hatte man die katalytische 
Wirkung der Bioradioaktivitat in dcn Vordergrund zu stellen. Jedoch eine Schilderung 
der radiochemischen Vorgange, die sich im Herzmuskel der Radioaktivitat anschlieBen, 
ware hier nicht am Platze. Eine solche wiirde nur erlaubt sein, wenn wir eine wirklich 
energetische Behandlung in Aussicht stellen konnten. Letzteres ist nicht der Fall, hier 
noch weniger als fiir die Photochemie. BloB sei es gestattet - um den Gedanken zu fixieren -
kurz zu bemerken, daB Untersuchungen aus den letzten Jahren die Bildung von Bestrahlungs
stoffen als Konsequenz radioaktiver Strahlung auBer Zweifel gestellt haben. Diese Bestrah
lungsstoffe bilden das Zwischenglied zwischen Strahlung und Funktion. 1m besonderen Falle 
der Herzautomatie sind die von uns aufgefundenen Bestrahlungsst6ffe2 ) identisch mit den 
von J. DEMOOR3 ) als "substances actives" und von L. HABERLANDT4) als "Herzhormon" 
bcschriebenen Substanzen. Es ist die katalytische Wirkung der Strahlung, welche diese 
Stoffe hervorruft. 1m normalen Leben ist das im Muskelgewebe reichlich vorhandene Kalium, 
in den Versuchen die neben dem Herzen aufgestellten Radium- oder Poloniumpraparate die 
Quelle der Strahlung. Wenn man die Bestrahlungen am Kaltbliiterherz vornimmt, wahrend 
es in einen kleinen Kreislauf von bloB 30 ccm Ringerlosung (ohne Kalium) aufgenommen 
ist, so bekommt man diese besonderen und sehr wirkungsvollen Stoffe in der Losung ziemlich 
rein und geniigend konzentriert, um cinigen ihrer Eigenschaften auf die Spur zu kommen. 
Es laBt sich so feststellen, daB die Bestrahlungsstoffe sind: dialysierbar, thermostabil, ultra
filtrierbar, an CocosnuBkohle oder Magnesiumsilicat leicht absorbierbar, in Alkohol loslich, 
nicht merkbar oberflachenaktiv. 

1) Der soeben beschriebene Zustand von radiophysiologischem Gleichgewicht (um ihn 
zu verwirklichen, muB man am besten mit einer isolierten Kammer [KRONEcKER-Kaniile] 
experimentieren, die mein radiophysiologisches Paradoxon zeigt). Uber die Technik siehe 
Arch. neerland. de physiol. de l'homme et des animo Bd. 5, S. 285.1921. Weil im radiophysio
logischen Gleichgewicht zwei Einfliisse, jener einer Alphastrahlung und jener einer Beta
strahlung, sich die Wage halten, entzieht es sich einer energetischen Betrachtung. 

BloB lebende Systeme sind dieser Art eines Gleichgewichtes unterworfen; in den physi
kalischen, z. B. in einer Ionisationskammer oder auf einer photographischen Platte, summie
ren sich die beiden Strahlungen ohne weiteres. Der sich zeigende Antagonismus ist vitalen 
Ursprungs, und sein Mechanismus ist kein energetisches Problem. Man vergleiche iiber 
die Zwischenkunft eines chemischen Zwischengliedes H. ZWAARDEMAKER: Sitzungsber. 
d. Konigl. Akad. d. Wiss., Amsterdam. 27. Nov. 1926. 

2) ZWAARDEMAKER, H.: Kon. acado v. wetensch. (Amsterdam), 27. Nov. 1926 u. 
26. Mi1rz 1927. 

3) DEMOOR, J.: Arch. internat. de physiol. Bd.20-23. 1922-1926. 
4) HABERLANDT, L.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 25, S. 86.1922-1926. - HABERLANDT, L.: 

D:ts Hormon der Herzbewegung. Berlin u. Wien 1927. 
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Auch das den Atmungsbewegungen zugrunde liegende Gesamtsystem kann in 3 Phasen
gruppen eingeteilt werden: 

1. Phasengruppe A, welche das Atemzentrum und die mit diesem zusammenhangenden 
zentripetalen und zentrifugalen Bahnen umfaBt, 

2. Phasengruppe B, die Atemmuskulatur, 
3. Phasengruppe C, welche die elastischen, von der Muskulatur bewegten Teile sowie 

den Luftinhalt der Lunge und der oberen Luftwege enthiilt. 
Die erste Phasengruppe hat man wahrscheinlich nicht ausschlieBlich in dem "noeud 

vital", wo nur markhaltige Bahnen einander kreuzen, sondern mehr in den ausgedehnteren 
Gebieten der sog. 3 niederen Atemzentren zu suchen. Ihr kommt eine sehr bestimmte Pe
riodik zu, die durch die im Augenblick vorhandenen Zustandsbedingungen (Temperatur, 
Sauerstoffgehalt, H-Ioncnkonzentration) beherrscht wird. Die zum Im-Gang-erhalten der 
Periodik erforderliche freie ~~nergie wird hipr dem Blut entnommen (hineindiffundierende 
H-Ionen). 

Die Phasengruppe B nimmt einen eigentiimliehen Platz ein, weil die in Frage 
kommende Muskulatur in erster Linie Stammesmuskulatur ist, die erst spater eine Neben· 
verwendung gefunden hat. Uberlegt man sieh ferner noch, daB die Phasengruppe C streng 
genommen teilweise zur AuBenwelt zu reehnen ist, so versteht es sich, daB die Periodik hier 
weniger rein zutage tr:itt als im Fall der Herzbewegung. 

Die Energieiibertragungen sind uns v<!!1 A nach B ganzlich unbekannt, von B nach A 
finden, soweit wir ersehen konnen, keine Ubertragungen statt. 

Die Energieiibertragung von B nach C ist hauptsachlich mechanischer Natur und dann 
leicht bereehenbar. Sie bildet aber keineswegs die Hauptmenge von der seitens der Phasen
gruppe B aufgewandten Energie. Letztere ist auBerordentlich groB und wurde von DONDERS 
auf direktem Wege, von Lowy auf indirektem Wege auf 1500 Megaerg pro Minute beziffert. 
Nur ein winzig kleiner Teil dieser Arbeit wird dem Luftinhalt iibertragen. Eine Schiitzung 
derselben laBt sich machen, wenn man die mechanische Arbeit feststellt, welche erforderlich 
ist, um die Bewegung der Atemluft zu besorgen. Man braucht hierzu nur die geringe, bei 
der Uberwindung der Luftviskositat in Warme iibergehende Energie und das Atemvolumen 
zu bestimmen. Wenn wir die friiher von J. R. EWALD angegebenen Zahlen dem Atmungs
druck in den NasenlOchern und meine mit OUWEHAND festgestellten Zahlen zugrunde legen, 
wird man fiir die auBere Atpmarbeit (jene, die zur Wegschiebung der Atemluft von der Nase 
erforderlich ist) findpn: pro Inspiration 0,07 Megaerg, 

pro Exspiration 0,09 Megaerg, 

also pro Minute 18·0,16 Megaerg = ± 2 Megaerg. Geht man von friiher von mir mit 
KORTEWEG gemessenen Betragen des Rohrenwiderstandes in den Bronchien aus, so findet 
man wieder unter Bezugnahme auf ein Atemvolum von 500 cern 

fiir die Inspiration 0,55 Megaerg, 
fiir die Exspiration 0,57 Megaerg, 

also pro Minute 20 Megaerg. In dieser Arbeit ist die EWALDsche bereits enthalten. 
Es zeigt sich, daB ungefahr 1,3% der totalen Atemarbeit zur Luftbewegung verwendet 

wird. 
Eine dritte Gruppe von Automatien findet man in dem Verdauungskanal, zunachst 

die spontanen Oesophagusbewegungen von hoheren und niederen Tieren, dann die spontane 
Magenbewegung, ferner die Darmbewegung. FiiI' Oesophagus 1) und Darm2) haben meine Mit
arbeiter naehweisen konnen, daB Kalium unentbehrlich ist und nur durch andere radioaktive 
Elemente ersetzt werden kann. Da sieh auBerdem an dem Oesophagus des Frosches radio
physilogische Gleichgewichte durch gleiehzeitige Anwesenheit von Kalium und Uranium, 
die durch Extrahinzufiigung von einem der beiden Strahlen aufgehoben werden konnen, 
erzeugen lassen, ist es w~hl sicher, daB die Bioradioaktivitat auch fiiI' diese Art von Auto
matien bestimmend ist. Uberdies stehen sie dann noch stark unter dem EinfluB von bestimm
ten Hormonen, aber das haben wir hier nicht zu behandeln, denn nicht die Energie der Hor
mone spielt hierbei eine Rolle, sondern bloB die Regulierung der Adsorption, die sie versorgen. 
Die Adsorptionen sind dadurch bestimmend fiiI' die Menge von radioaktiven Elementen, 
die an den Grenzschiehten der glatten Muskelzellen fest haften bleiben. 

Die periodischen Automatien des Organismus werden mit den 3 soeben erwahnten Kate
gorien sicher nicht erschopft sein. 1m Gegenteil miissen wir annehmen, daB tiberall, wo 
refraktare Pausen in Erscheinung treten, auch in der Ruhe Kreisprozesse vorhanden sind, 
denn der plOtzlieh einwirkende Reiz findet die Abwechslung von reizbaren und nichtreiz-

1) BENJAMINS, C. E.: Nederlandsch tijdschr. v. geneesk. II, S. 776. 1921. - BAKKER, B.: 
Onderz. physiol. Laborat. Utrecht (6) Ed. 7, S.129. 

2) JAXNINK, E. H.: Onderz. physiol. Laborat. Utrecht (6) Ed. 5, S. 13. 
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baren Zeitabschnitten in Bereitschaft liegen. Auch die Fortleitung des Reizzustandes mit 
einer festen Fortpflanzungsgeschwindigkeit laBt sich ohne eine solche Annahme schwer 
verstehen. Doch zur energetischen Behandung eignen sich diese Dinge vorlaufig noch nicht l ). 

Die Periodik des Schlafens und des Wachens ist die Summe einer unendlichen Anzahl 
von Kreisprozessen, welche aIle nicht umkehrbar sind. Diese Nichtumkehrbarkeit wird durch 
die Entropiezunahme, der sie unterworfen sind, gemessen. Die Gesamtsumme der Entropie
betrage ist bei Tag sehr viel graBer aIs bei Nacht. Die Periodik des Schlafens und Wachens 
ist im Grunde eine Periodik der Nichtumkehrbarkeit. 

Vielleicht fiihlt der eine oder andere der Leser das Bediirfnis, das thermodynamische 
Gleichgewicht des Schlafens analytisch zu definieren. Er mage es in diesen Formeln tun: 

p = konstant, T = konstant, z = konstant. 

Der Begriff eines iiberall gleichen hydrostatischen Druckes, jener einer iiberall gleichen 
Temperatur wird keiner Schwierigkeit begegnen; ein iiberall gleiches thermodynamisches 
Potential aber sage aus, daB nicht die Energieverteilung gleichmaBig ist, sondern daB die 
an Ort und Stelle lokalisierte Energie, verringert um die an dieser Stelle vorhandene und unter 
umkehrbaren Verhaltnissen verrechenbare Warme, vermehrt um die durch Ausdehnung oder 
Einschrumpfung entstandene Volumenergie, iiberall den gleichen Wert besitzt. 

Die andere Kategorie der Kreisprozesse, die der finitiven, ist in noch viel 
groBerer Zahl im Organismus vergegenwartigt. Das Kennzeichen dieser Kreis
prozesse ist, daB sie sich nicht eine unbestimmte Anzahl Male von selbst wieder
holen, sondern daB, wenn ein solcher finitiver KreisprozeB an den Ausgangs
punkt zuruckgekehrt ist, erst eine besondere Ursache vorhanden sein muB, um 
den ProzeB, wie er gerade stattgefunden hat, wiederum aufs neue in Gang zu 
setzen. Gegenuber den periodischen Kreisprozessen sind die finitiven hierdurch 
scharf abgegrenzt, aber es halt manchmal schwer, einen Unterschied zwischen 
solchen ablaufenden Kreisprozessen und den ganz offenen Prozessen zu machen. 
Man hat sich also vorkommendenfalls immer zu allererst die Frage vorzulegen, 
ob wirklich ein KreisprozeB vorliegt. 

Damit man die Uberzeugung bekomme, es wirklich mit Kreisprozessen 
in dem genannten beschrankten Sinne zu tun zu haben, hat man acht zu geben, 
ob die von P. DUHEM2) angegebenen Eigenschaften eines Kreisprozesses vor
handen sind. Diese Kriterien sind sowohl die GroBe, die Form und die Anordnung, 
als auch die Temperatur, der Druck und die elektrische Ladung, sowie endlich 
die chemische Zusammensetzung, die im Anfangs- und Endzustand einander 
vollkommen gleich sein solI. 1m allgemeinen trifft dies fUr den Korper als ein 
Ganzes im Schlafe und fur Organe im uberlebenden Zustande fur kurze Zeitraume 
zu. Eine besondere Gruppe der Erscheinungen jedoch haben wir von vornherein 
abzusondern; das sind die Vorgange der Entwicklung. Letztere sind unter keiner 
Bedingung Kreisprozesse, und entziehen sich daher vorlaufig einer thermodyna
mischen Behandlung. 

Nicht in allen Kreisprozessen jedoch verbindet die Reihe der Gleichgewichte, 
die ganz allmahlich durchschritten werden mussen, Zustande von differenter 
Temperatur. Wenn, wie oft in unserem Korper, der Chemismus sich isotherm 
vollzieht, werden die evtl. vorkommenden Kreisprozesse dem C.ARNOTSchen nur 
entfernt ahnlich sein. Sie gleichen dann eher einem Typus, den DUHEM in seinen 
Schriften behandelt hat, und von dem er folgendes aussagt: "C'est une suite 
continue d'etats d'equilibre; mais de plus, c'est la frontiere commune entre deux 
groupes de modifications rtflelles, dirigees en deux sens, inverses l'un de I'autre." 
V on letztgenannten, in entgegengesetzten Richtungen gefuhrten uberhaupt mog
lichen Prozessen bilden zwei, einer aus der einen, und einer aus der anderen Gruppe, 
zusammen einen KreisprozeB, so daB man die Grenzlinien, welche DUHEM ins 

1) ZWAARDEMAKER, H.: Arch. neerland. de physiol. de l'homme et des animo Bd.lO, 
S.54. 1925. 

2) DUHEM, P.: Thermodynamique et chimie, S. 95. Paris 1902. 
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Auge faBt, wenn man sie doppelt nimmt, als einen zu einer Oszillation zusammen-
gedruckten Zyklus auffassen kann. . 

Wenn man sich GewiBheit daruber verschafft hat, daB man es mit einem 
KreisprozeB zu tun hat, kann man dazu ubergehen, den Gang der freien Energie 
wahrend des Prozesses zu betrachten. 

Die finitiven Kreisprozesse, die nach ihrer Beendigung eine auBere Ver
anlassung notig haben, um aufs neue zu beginnen, sind mit groBer Vorliebe 
energetisch fur den Muskel, die Nieren und andere Drusen sowie die Reflex
bogen behandelt. Da diese Dinge aber in besonderen Kapiteln zur Sprache kom
men, darf ich hier von einer allgemeinen Behandlung absehen1). 

Ursachen sind entweder Hormonwirkungen oder Nervenreize. Die ersteren 
sind noch mit knapper Not yom energetischen Standpunkt betrachtet worden. 
Es ist auch die Frage, ob sich dies als moglich herausstellen wird, oder ob die Hor
mone nicht vielmehr als Zustandsbedingungen in den Systemen auftreten und 
die Energieubertragungen anderswo liegen. Die Nervenreize dagegen sind schon 
lange Gegenstand energetischer Untersuchung gewesen. 

Der Begriff Reiz hat anfanglich keinen einheitlichen Charakter gehabt. 
Vielerlei hat man unter diesem Namen vereinigt, was besonders klar wird, wenn 
man fur jede Reizart die physikalische Dimension zu ermitteln sucht 2). Die 
Physiker pflegen Dinge von verschiedener Dimensionsformel auch als in ihrem 
Wesen verschieden zu betrachten. Dann begegnen wir also in der Physiologie 
sehr auseinandergehenden Einflussen unter dem gleichen Namen vereinigt. 
Dieser Eindruck wird bestatigt, wenn wir uns die Frage vorlegen, von welcher 
Art die Reize in dem System von HELM-OSTWALD sind. Die nun folgende Tabelle 
gibt hieruber Rechenschaft. 

Die Tabelle gibt an erster Stelle die Lichtenergie als Reiz fUr das Sehorgan. 
Sie wird nach Quanten nach V. HENRI und LARGUIER des BANCELS3) in einer 
Menge von mindestens 1-2 Quanten aufgenommen (nach O. ZOTHS jungsten 
Essay in den Ergebnissen4 ) durch das PigmentepithelJ. Nach G. GRYNS und 
NOYONS5) geschieht es in etwas groBeren Mengen (10 Quanten). Auf solch eine 
primare Absorption solI dann nach ZOTH die Emission von Elektronen folgen, und 
diese bringen die photochemische Wirkung hervor. Auch fur den Schall kann man 
die Energieaufnahme durch das Trommelfell berechnen. Nach Beobachtungen in 
meinem Laboratorium betragt diese Menge pro Quadratzentimeter und per Se
kunde in minimo 0,3 .10- 8 Erg6). Andere Untersucher finden kleinere Betrage; 
ich glaube aber, daB meine Messungen, die sich sehr gut an die Bestimmungen von 
Lord RAYLEIGH anschlieBen, die richtigeren sind. Moderne Bearbeitungen kom
men ubrigens zu ahnlichen Werten, so z. B. F. W. KRANZ7), der 2,2.10- 8 Erg 
fand. Diese durch das Trommelfell aufgenommene Energie wird, nachdem sie 
der Membrana basilaris zugeleitet worden ist, nach der Theorie von Lord RAY-

1) Eine moderne Bearbeitung des Gegenstandes findet man bei E. TERROINE und R. 
WURMSER: Bull. de la soc. de chim. bioI. Bd. 4, S. 519. 1922. Vgl. iibrigens Ergebn. d. PhysioI. 
Bd. 12, S. 626. 1912. 

2) ZWAARDEMAKER, H.: Die physiologisch wahrnehmbaren Energiewanderungen. 
Ergebn. d. PhysioI. Bd.4, S.474. 1905. 

3) HENRI, V. U. LARGFIER DES BANCELS: Journ. de physiol. et de pathol. gen. 1911, 
S. 849.- HENRI, V. u. WURMSER: Journ. de physique. Avril 1913. 

4) ZOTH, 0.: Ergebn. d. Physiol. Bd. 22, S. 345. 1923. 
5) GRYNS u. NOYONS: Arch. f. Physiol. 1905, Physiol. Abt. S.25. - Man vergleiche 

Nederlandsch tijdschr. v. geneesk. 1904, II, S. 1528 u. Onderz. physiol. Laborat. Utrecht 
(5) Bd. 6, S.61. 

6) ZWAARDEMAKER, MINKE~IA U. QUIX: ~itzungsber. d. kon. acado de wetensch. (Am
sterdam), 25. Febr. 1905. 

7) KR.\NZ. F. W.: Physic. review (2) Bd. 17, S. 184. 
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LEIGH, die ieh auf die Saiten der Membrana basilaris auBerhalb der Pfeiler an
gewandt habel), zu Sehalldruek. Der letztere wird dann zum unmittelbaren 
Reiz. STEFANINI hat als solehen aueh wohl die BewegungsgroBen angesehen, 
ist aber in letzter Zeit zur Energiemenge gekommen mit der "Fonia" als Einheit 2). 

Es kann unseres ErachtenR sehr ,vohl sein, daB die den Schalldruck verursachende 
Energiemenge hier nm derselben Ordnung geworden ist als die Energie des 
sehwachsten wahrnehmbaren Lichtes in der Netzhaut. 

Die kleinste Menge Hiechstoff, von der noch ein Riechreiz ausgehen kann, 
kann nieht anders beurtcilt werden als nach dem MaBstab der Olfaktie. Die 
innere Encrgie diesf'r minimalen Menge betragt per Kubikzentimeter Luft 
0,04 Erg (Verbrennungsw~lrme). Wieviel von dieser Energie als wirklieher Reiz 
auf die Rieehzellcn cinwirkt, ist noeh vollkommen unbekannt, vielleieht nur 
ein MillionsteP). 

Hillsiehtlieh der Gesehmaeksenergie befilldell wir uns in der gleiehen Uu
sieherheit4) • 

t'ber den Drueksinll und den Warmesinn sei auf meine Bearbeitung des 
Themas in dem 4. RlIld del' Ergebnisse verwiesen. 

Wiederum verhaltnismaBig gut sind wir iiber die kiinstliehen Nervenreize 
unterriehtet. 1m Energiemaf.l sind sie von der Ordnung 3,10- 4 Erg3), LAPIQUE 
aber und seine Schule bringen nieht die Energie, sondern den Quantitatsfaktor 
in Reehnung, erkennen aber <labei dem Zeitfaktor (Chronaxie) den ihm gebiihren
den EinfluB zu, so daB man mit gcwisser Einschrankung doch wieder zu einem 
EnergiemaB kommt. 

Es ware nun moglich, daB diese Divergenz in der Natur der Sache liegt, 
daB der Sinnesreiz wirklieh in den verschiedensten DimensionsgroBen und Ener
giefaktoren auftreten konne, eben weil er ein Proteus ist, der nicht nur ver
schiedene Farbe oder Gestalt, sondern sogar auch verschiedene Wesen haben kann. 
Aber wahrscheinlieher ist es doch, daB unsere geringen Kenntnisse am Chaos 
schuld sind; von diesem Standpunkt aus ist es vielleicht niitzlieh, sieh die auBer
ordentliche Verschiedenheit der Vorstellungen, welche man, von den Autoren 
gefiihrt, sieh iiber dat-l \Vesen eines Sinnesreizes zu bilden genotigt ist, reeht 
deutlieh zum BewuBtsein zu bringen. 

Energetiseh sind a priori drei Rei~arten denkbar, wahrend von jeder der
se1ben wieder ein Vifferenzia1quotient naeh dem Ort und naeh der Zeit abge1eitet 
werden kann. Befassen wir uns zuerst mit den drei Hauptarten. Der Reiz ent
sprieht dabei: 

1. ciner Energie, 
2. einer Intensitat, 
3. einer Quantitat. 
a) Die Mog1iehkeit besteht, daB die Energie naeh ihrem Ubergang auf den 

Receptor dase1bst in neue Formen iibergefiihrt wird, und dann in verhaltnis
mliBig kleiner Menge das N ervensystem zu erregen imstande ist. Es ist wahr
seheinlieh, daB unter solehen Umstanden die ReizgroBe entweder der Energie
groBe unmittelbar proportional ist, oder daB sie in irgendeiner anderen Weise 

1) Zw,LmDEMAKER, H.: Sitzungsber. d. kon. acado v. wetensch. (Amsterdam), 7. Juni 1905. 
2) STEFANINI: Nuovo Limento (6) Bd. 19, S. 5. - Vgl. H. ZWAARDEMAKER u. S. OHMA: 

Zeitschr. f. Sinnesphysiol. Bd. 54, S. 79. 
3) ZWAARDEMAKER, H.: Sitzungsber. d. kon. acado V. wetensch. (Amsterdam), 13. Juli 

1904; Arch. neerland. de physiol. de l'homme et des animo Bd.6, S.58. 1922. 
4) Der Geschmackssinn hat keinen Temperaturkoeffizienten von Bedeutung; die gusta

torische Energie ist also im allgemeinen ebensowenig wie die olfaktochemische eine chemische 
Affinitat. Siehe K. KOMf'RO: Arch. neerland. de physiol. de l'homme et des animo Bd. 6, 
S.20. 1922. 
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von ihr abhangt. Wenn die iibergehende Energie sich mehrt, wird auch der Reiz 
starker sein und umgekehrt. In manchen Fallen mag dies zutreffen, so z. B. beim 
Licht, wo die ReizgroBe offenbar von der Anzahl Meterkerzenabhangt. Es ist 
nicht moglich, durch ErhOhung der Meterkerzenzahl eine Abschwachung des 
Reizes zu bewirken. 

b) Ebensogut kann man sich jedoch vorstellen, daB gerade wie bei unseren 
gewohnlichen MeBapparaten, Manometer, Thermometer,Elektrometer, ein 
Energiefaktor und zwar der Intensitatsfaktor das Ausschlaggebende sei. Wie 
OSTWALD hervorhebt, stellt man bei solchen Messungen einfach fest, ob zwei 
Gebiete bei ihrer unmittelbaren Beriihrung im thermischen, mechanischen oder 
elektrischen Gleichgewicht sein werden oder nicht. 

Manche Physiker und Chemiker fassen dieses Ereignis als das gewohnliche 
auf, so z. B. MEYERHOFER. Sie glauben, daB wir Potentiale und Potentialdiffe
renzen empfinden. 

Ein solcher Fall wird eintreten, wenn die Energie in ungeanderter Form 
auf den Receptor iibergeht. Wenn sie z. B. in der Form einer Warme der Haut 
und den in ihr anwesenden Gebilden iiberliefert wird, ist die Moglichkeit gegeben, 
daB eine sehr groBe Energiemenge keinen oder nur geringen Zutritt zu dem End
organe bekommt, weil die dargebotene Warme niedrig temperiert ist, wahrend 
einer anderen, viel kleineren, aber hoch temperierten Menge ein sehr viel reich
licher Zutritt gestattet ist. 

Unter solchen Umstanden ist es wahrscheinlich, daB die ReizgroBe manchmal 
ausschlieBlich von dem Intensitatsfaktor und nicht von der Quantitat abhangig ist. 

c) Noch eine dritte Moglichkeit kann sich bieten. Es ware denkbar, daB die 
Energie bei dem Ubergang auf den Receptor zwar wie in a) nicht ihre urspriing
liche Form beibehalt, der Intensitatsfaktor also seine hervorragende Bedeutung 
verliert, daB aber dennoch nicht die EnergiegroBe als solche die ReizgroBe be
stimme. Wenn eine relativ groBe Energiemenge erforderlich ist, ehe sie, in eine 
neue Form iibergefiihrt, innerhalb des Endorgans eine Erregung hervorzurufen 
imstande ware, macht die Zeit sich geltend und wird der Quantitatsfaktor aus
schlaggebend. Es fragt sich dann, ob innerhalb der zur Erregung verfiigbaren 
Zeit eine geniigende Energiemenge in die neue Form iiberflieBen kann. Dieser 
Fall scheint bei den kiinstlichen N ervenreizungen verwirklicht; daher der groBe 
EinfluB der Chronaxie (HooRWEG, LAPIQUE). 

Die Wirkung der Reizarten wird sich zeigen konnen, sowohl wenn ein neuer 
Reizzustand entsteht, als wenn es sich um eine Anderung in einem bereits be
stehenden stationaren Zustand handelt. Sowohl in dem einen als im anderen 
Falle wurde die ReizgroBe entweder durch die genannten Anderungen selbst 
oder durch die Raschheit, womit die Anderungen vor sich gehen, bestimmt. 

Trotz aller Verschiedenheit besteht jedoch eine .A.hnlichkeit: ohne Energie
iibertragung gibt es keine Aktion. Allen Reizen, von welcher Art und von welcher 
Dimension sie auch sein mogen, ist die Eigentiimlichkeit gemeinsam, daB die tiber
tra,gene Energiemenge sehr klein ist. Beim Sehorgan 1) ist sie von der Ordnung 
1,10- 12 Erg, bei dem Gehorgan2) 1,10- 1°, bei kiinstlichen elektrischen Reizen3) 

1,10- 4 Erg. 1m Vergleich zu den ausgelosten Aktionen sind diese Betrage un
bedeutend. Noch vor kurzem hat A. V. HILL') derartige Berechnungen aus-

1} GRYNS u_ NOYONS: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1905, S.25. 
2} ZWAARDEMAKER (mit QUIX u. MINKEMA): Sitzungsber. d. kon. acado V. wetensch. 

(Amsterdam), 22. Miirz 1905. 
3} ZWAARDEMAKER (mit V. REEKUM): Proc. kon. acado V. Wetensch. (Amsterdam), 

26. Aug. 1904. 
4} HILL, A. V.: Proc. of the roy. soc. of London, Ser. B., Bd. 92, S. 178. 1921. 
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gefUhrt. Er nimmt die GroBe des Reizes pro Gramm Nerv mit 0,105 Erg an und 
schatzt die Energie von einem einfachen MuskelstoB, die durch diesen Reiz er· 
zeugt wird, auf das 100000fache. 

Diese scharfe GegenubersteUung, Kleinheit des Reizes in EnergiemaB und 
GroBe der Wirkung, weist deutlich darauf hin, daB der erstere nicht die Energie. 
queUe des Ietzteren sein kann. Die Wirkung muB ihre Energie dem gereizten 
physiologischen System entnehmen. In dieser Hinsicht besteht voUkommene 
Analogie zwischen dem qualitativen Verhalten, Reiz und physiologischem System 
einerseits und dem quantitativen Verhalten Katalysator und chemischem System 
andrerseits. 

Zu einem Teil stammen die Reize, welche die finitiven Systeme in Aktion 
setzen, aus der Umgebung, zu eincm andern Teil ruhren sie von dem Organismus 
selbst her. Zu der Ietzteren Kategorie gehoren auch die Reize, die aus dem In· 
tellekt nach unsern hoheren Reflexbahnen gehcn. Die Mehrheit der Physiologen 
ist vermutlich mit F. B. HOFMANN l ) dualistisch orientiert und steht auf dem 
SPINOZA·FECHNERschen Standpunkt der Parallelhypothese. Fur sie hat der 
Reizzustand, der zugleich mit der psychischen Assoziation in der Hirnrinde 
entsteht, keinen Hllderen Charakter, als der Reizzustand, der in dem gleichen 
Organ auf dem \Vege eines Reflexbogens von einer afferent en Bahn her uber· 
mittelt wird. Wenn man aber sog. Monist sein will, wird die Frage p16tzlich 
anders. 

Auf diesen Standpunkt stellte sich OSTWALD, und auch G. HEYMANS und 
seine Schuler teilen his zu gewissem Grade diese Anschauung. Dann wiirde in 
der Hirnrinde eine besondere Energieform vorkommen, welche die Autoren 
psychische Energie ncnncn. Bit-dang ist das Bestehen einer solchen besonderen 
Energie, der natlirlich die Dimensionsformel 

(l2mt- 2) 

zuerkannt werden miiBte, niemals nachgewiesen worden. Zwar entwickelt die 
Rinde wahrend der Aktion eine geringe Menge Warme (BERGER), aber das ist 
das gewohnliche Zeichen der Dissipation von Energie. Uese Warme kann ohne 
weiteres von dem gewohnlichen Zellmetabolismus herruhren. Auch werden wohl 
wahrend einer Aktion Potentialunterschiede entstehen, aber naher studiert sind 
diese nicht. Uberdies wurdc dies keine besondere Energie sein, die Ansprueh auf 
einen eigenen Namen machen durfte. Es laBt sich nicht sagen, weiche abweichende 
Energieform man hier wurde annehmen durfen. Die einzige Analogie, an die 
manwurde anknilpfen konnen, ware vielleicht die, weiche es wagen wurde, die 
Ganglienzellen der Rinde mit den Zellen der Membrana olfactoria, auf eine 
Linie zu stellen. Diese Riechzellen sind jedenfalls Nervenzellen, die offen in 
den Wanden der H.iechspalte Iiegen. Dadurch sind sie fUr unmittelbar von auBen 
kommende Reize, fUr die Reize der Riechstoffe zuganglich. UngIuckIicherweise 
ist aber die olfaktochemische Energie, fUr weIche diese Teleneuronen so ungemein 
etnpfindlich sind, ganzlich unbekannt. N ur wissen wir, daB sie nicht auf chemischer 
Affinitat beruht, und weiter, daB ich den Versuch habe machen konnen, sie in 
Faktoren zu zerlegen. Das ist alles. 

1m Sommer 1923 hat in Art einer Arbeitshypothese L. S. MYERS die Frage 
der psychischen Energie auf dem PsychiologenkongreB zu Oxford zur Sprache 
gebracht. Die Versammiung hat jedoch keine neuen Perspektiven eroffnen 
konnen. MYERS folgert: All our present knowledge favours the view, that, 
whether (so far aR we can ascertain) consciousness is present or absent, no diffe
rences new occur in the result", d. h. "the continuous flow of energy". 

1) HOFJUXX, F. B.: Naturwissenschaften 1921, H. 10. 

Hanuhllch fIer Phy~iologic 1. 18 
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In der physiologischen Literatur ist bloB einmal eine hier anknupfende 
Bemerkung gemacht worden. HERZENl) hat gelegentlich die Hypothese auf
gestellt, daB, nur wenn die somatischen Prozesse mit einer gewissen Geschwindig
keit verlaufen, die ein gewisses Minimum uberschreitet, sie mit psychischen 
Parallelprozessen einhergehen. In energetischer Formulierung konnte man sagen: 
Wenn die Variation der freien Energie des Zentralnervensystems in den Teilen, 
die fiir die somatischen Parallelprozesse in Betracht kommen, ein gewisses MaB 
erreicht, uberschreitet die begleitende V orstellung die Schwelle. Man kann die 
Hypothese naturlich erweitern und die Intensitat der Vorstellung abhangig 
machen von der GroBe 1jJ/dt. 

Also psychische Intensitat = f (1jJJdt) somatisch. 
DasHERzENsche Gesetz ist sehr wohl der experimentellen Priifung zugang

lich, weil die begleitenden somatischen Erscheinungen als ein MaB des somatischen 
Prozesses gelten konnen, wobei selbstverstandlich bestimmte Voraussetzungen 
zu machen sind. Weder HERZEN selbst, noch andere, die ihm vielleicht gefolgt sind, 
haben diesen Weg betreten, so daB vollstandige Unsicherheit uber das ver
mutliche Ergebnis einer solchen Untersuchung besteht. 

Die durch G. HEYMANS und seine Mitarbeiter ins Auge gefaBte psychische 
Energie dagegen eignet sich vorerst nicht zur experimentellen Untersuchung. 
Nur die Traume, Opiumhalluzinationen usw. wurden vielleicht ein Angriffs
pUnkt sein konnen; aber soll dies zu einem einigermaBen vertrauenswiirdigen 
Ergebnis fiihren, dann werden vorher die elektrischen Erscheinungen der Hirn
rinde quantitativ bearbeitet werden mussen, ein noch gar nicht in Angriff ge
nommenes Gebiet. 

Wie bereits erwahnt wurde, ist die Warmeproduktion in der Hirnrinde 
wahrend psychischer Funktion durch BERGER studiert worden. Sie laBt uns die 
Entropie dieser Prozesse erkennen, wahrend die Zuruckdrangung der elektrischen 
Erscheinungen durch elektrotonisierende Strome viellcicht die im Spiel befind
lichen Mengen freier Energie an den Tag wiirde bringen konnen. 

11. Die Zustandsgleichungen. 
Der Zustand eines phY8ikalisch-chemischen Systems wird durch einige Be

dingungen bestimmt, von denen in der Phasenlehre vor allem die Temperatur 
der Druck, das chemische Potential in den V ordergrund gestellt wurden. Wenn 
Gleichgewicht herrscht, gilt die Formel f (t, p, , ... ) = O. 

In den physiologischen Systemen wird man die Bedingung thermodynamisches 
Potential viel mehr zergliedern mussen. Man wird verschiedene andere Be
dingungen darin unterscheiden als da sind: osmotischer Druck, H-Ionenkonzen
tration, Sauerstoffreichtum der Umgebung, Radioaktivitat von in dem System 
anwesenden Elementen (K. Em.), Hormongehalt. AIle diese Bedingungen findet 
man gewohnlich in dem RIut oder seinem Surrogat vereinigt, so daB man sie 
auch wohl zusammenfaBt und dann sagt, daB der Zustand des Blutes fur den 
Zustand des Systems bestimmend ist. 

In der Physik und der theoretischen Chemie sucht man den wechselseitigen 
Zusammenhang von einigen dieser Bedingungen, indem man die ubrigen kon
stant nimmt, in einer Formel festzulegen. Zuerst ist dies fur ideale Gase getan 
in der beriihmten Formel von VAN' DER WAALS: 

TR a 
P=-;;-b+-;-

1) HERZEN: Le cerveau et l'activite cerebrale, S.367. 
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Die Theorie der kontinuierlichen Zustande ist bestrebt, durch eine iiberein
stimmende Formel auch die Fliissigkeiten zu umfassen und von da aus zu dem 
glasig amorphen und dem festen Zustand iiberzugehen. Der Zusammenhang wird 
dann auHerst kompliziertl). . 

Zustandsvergleichungen fiir Gleichgewichte in lebenden Systemen auf
stellen zu wollen ist allzu vermessen, um so mehr, da es sich urn kolloidale Systeme 
handelt und die V orgeschichte demzufolge noch stundenlang ihren EinfluH gel
tend macht. Auch wenn man die Temperatur und den Druck konstant halt, 
was sich leicht bewerkstelligen lai3t, so ist es doch auHerst schwierig, dem Zu
sammenhang zwischen den iibrigen zahlreichen Bedingungen auf die Spur zu 
kommen. Ein bemerkenswerter Versuch L. J. HENDERSONS zeigt inzwischen den 
Weg langs welchem hier vorzugehen ist2). 

Einfacher ist es, vom Gleichgewicht ausgehend, die Veranderungen auf
zuspiiren, die durch Modifikation einer der Zustandsbedingungen entstehen, 
\Venn man aIle anderen konstant halt. Es sei z. B. T die Temperatur, P der 
Druck, n der osmotische Druck, PH die Konzentration der H-Ionen, 02 der Sauer
stoffgehalt der Umgebllng, K dic Menge von Kalium, Ho die Menge eines bestimm
ten HormonA, dann wird 

Es ist nun verhaJtnismaBig einfach aIle Bedingungen bis auf eine konstant zu 
halten und dann die letztere vorsichtig und in gering em MaHe zu variieren. 
Man kann z. B. einen Nervell dieser Prozedur unterwerfen und nachgehen, wie 
die Reizbarkeit Rich andf'rt. Angenommen die Veranderung finde statt in der 
Richtung einer leiehten Erhohung der Reizbarkeit, dann wird es moglich sein, 
durch cinen elektriHchcn Strom VOll gemessener Starke und Dauer einen An
clektrotonus hervorzurnfen, der die Modifikation der Reizbarkeit zuriickdrangt. 
Unter diesen Umstanden lernt man ohne Miihc den Betrag d!l'/dm und damit un
mittelbar den gesuchten ZURaml1lenhang zwischen freier Energie und den unter
suchten Bedingungen kplll1en. H. PLA~TEN hat 191:3 in meinem Laboratorium 
diese Untersuchung flir die Bedingungell T, 7) und PH mit Erfolg ausgefiihrt3). 

In clem soebell beHchriebenen FElli ist die Reizbarkeit des Nervensystems 
als Indicator yon Uteichgewicht genomnwll, doch kann man mutatis mutandis in 
anderen iiberlebellden Organen andere Kriterien als solchen beniitzen. 

Das Prinzip der Methoclp ist allgemein und yon allseitiger Anwendbarkeit. 

12. Das Leben (line Surnrne von Kreisprozessen, superponiert auf 
(linern offen en Proze6. 

Es gibt einen groBen fortlanfenden vitnlen ProzeG, der kein KreisprozeH ist, 
namlich den der Entwieklung und zugleich den der Erhaltung. Ob man nun eine 
einzelne Zelle fiir sieh betraehtet oder den ganzen Organismus als Ganzes nimmt, 
der nicht umkehrbare, finitive Prozcn der Entwicklung, zugleich der der Er
haltung hat einen Anfangs- und einen Endpunkt, die per se verschiedel). sind. 
Auf dies em groBen stet::; vorwarts gehenden ProzeH, wahrend des sen ununter
brochen ein Strom \'on EnE'rgie sich durch den Organism us bewegt, dadurch be-

l) Man vgl. H. KUIERLI~(!H O~NES U. YV. H. KEESOM: Enz. d. math. Wissensch. 
Bd. V, I, S.868. 

") HENDERSON, L .. 1., c\.. Y. BOOK, H. FU;LD JR. u .• J. L. STODDARD: Journ. of biol. 
chern. Bd.59. S.381. 1924. 

3) PhIN'rEN, H.: Onderz. Physiol. Lah. ctrecht (5) Bd. 15, S. L 

18* 
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kundend, daB der Organismus ein of£enes und kein geschlossenes System ist, 
sind eine Menge Kreisprozesse superponiert. Zunachst bei niederen Tieren der 
Jahreszyklus. Allgemein der Tageszyklus. Dann die Atmung, weiter die Herz· 
bewegung. Endlich die periodischen Automatien des Verdauungskanals. Mog
licherweise gibt es noch Automatien, die dicht zusammengedrangte Kreisprozesse 
darstellen, wodurch Zustande von tonischer Aktivitat imtstehen. Zu den zahl
reichen periodisch automatischen Kreisprozessen kommen die zeitlich auftreten
den finitiven Kreisprozesse hinzu, die durch einen Reiz hervorgerufen werden. 

Die Gesamtheit dieser Prozesse, der offene GrundprozeB und die zahlreichen 
periodischen und finitiven Kreisprozesse, vollziehen sich unter vollkommener Herr
schaft der Naturgesetze. Die Gesamtsumme und aIle Unterteile sind nicht um
kehrbar. Dadurch ist zwar im allgemeinen, aber nicht in Einzelheiten die Rich
tung bestimmt. Diese Richtungen und die Geschwindigkeit aller Einzelprozesse 
wird durch noch unbekannte Regulierungen, wie die Formgebung, Selbstregu
lierung, Streben nach Gleichgewicht mit der Umwelt, bestimmt. Die Neovitalisten 
schreiben diese "richtenden Krafte des Lebens" auch wohl der Entelechie1) zu. 

Die Aristotelische Entelechie ist jedoeh, obgleieh etwas Bestimmendes, 
selbst keine Energie. Auch ist sie kein Intensitatsfaktor1). Sie laBt nur zu oder 
schiebt auf. J edoch will DRIESCH sie nicht mit einem Katalysator vergleichen. Das 
Vektorielle und die Vorherbestimmung sind fiir ihn augenscheinlich die Haupt
sache: "given circumstances and given a certain entelechy in a certain state of 
manifestation, there will always be or go on only one specifically determined 
event and no other". 

Wie verhalt e3 sich endlich in unserem Bilde mit der Psyche? Die Dualisten 
die Anhanger der SPINOZA-FECHNERSchen ParaHelhypothese, weisen dem Psy
chischen eine SteHung auBerhalb des Systems an, obwohl sie sich Soma und Psyche 
zusammengekoppelt denken. Die Monisten dagegen suchen das Psychische mit 
hinein zu ziehen, sind dann aber genotigt, oligodynamische Mengen von psychischer 
Energie anzunehmen, deren Existenz noch niemals in objektiver Weise darge
tan ist. 

Fiigt man hierzu dann noch die Mneme 2) und das ZielbewuBtsein, was bei 
jedem vitalen Geschehen angenommen wird3). dann zeigt sieh, daB wir auf diesem 
Gebiet schon langst das eigentliche Terrain der Bioenergetik verlassen haben. 

1) DRIESCH: 1. c. Bd.2, S. 178. 
2) SEMON, R.: Die Mneme als erhaltendes Prinzip im Wechsel des organischen Ge

schehens. 2. Aufl. Leipzig 1905. 
3) JENSEN, P.: Organische ZweckmaBigkeit. Jena 1907. 



Erregbarkeit, Reiz- und Erregungsleitung, 
allgenleine Gesetze der Erregung. 

Von 
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}!it 10 Abbildungen. 

Zusammenfassende Darstellungen. 
1) BAGLIONI, in Wintersteins Handb. d. vergl. Physiol. Bd. IV, 2. 1913. - BAYLISS: 

Principles of General Physiology. London 1920; The excitatory state. Bull of the John 
Hopkins hosp. Bd. 33, Nr. 380. 1922. ,-- BERITOFF: Allgemeine Charakteristik der Tatig
keit des Nerven- und lVluskelsystems. Ergebn. d. Physiol. Bd.23, S. 33. 1924. - BETHE: 
Allgemeine Anatomie und Physiologip des Nervensystems. Leipzig 1903. - BIEDER
MANN: Elektrophysiologie .• Jena 1895. -- HERMANN: Handb. d. Physiol. Bd. II, 1. Leipzig 
1879. -- HERTWIG: Allgemeine Biologie, Bd.1. Jena 1.~12. - JENSEN: Reiz, Bedingungen 
und Ursaehe in der Biologip. Berlin 1921.· v. KRIES: Uber Merkmale des Lebens. Freiburg 
i. Br. 1919. - MANGOLD: Reiz und Erregung, Reizleitung und Erregungsleitung. Ergebn. 
d. Physiol. Bd.21, 1. S. :~61. 1!12:3. :VWLLER, .JOH.: Handb. d. Physiol., Bd.1. Coblenz. 
1844. - TSCHERMAK: Allgell1C'ine Physiologie, Bd. 1. H124. - VERWORN: Allgemeine 
Physiologie. Jena ] 9L>. 

1. Definition del' Erregbarkeit, des Reizes, del' Erregungsleitung 
und del' Reizleitung. 

a) Der Reiz und die Erregung. 
Eines der wiehtigsten, vielleieht sogar das eharakteristisehe Merkmal, das 

die lebende Substanz von nieht belebter Materie unterseheidet, wird als "Erreg
barkeit" bezeiehnet. Die empirisehe Tatsaehe, die zur Bildung dieses Begriffes 
fuhrte, ist die Beobaehtung, daB in Ie bender Substanz, d. h. Organismen, Organen 
oder Zellen, auf Grund auBerer Einwirkungen der versehiedensten Art, Ver
anderungen vor sieh gehen, die naeh Art und GroBe zunaehst nieht in dem gleiehen 
kausalen Zusammenhang mit den Einwirkungen zu stehen seheinen, wie die 
Wirkungen mit den Folgen, die ,vir bei der Eimvirkung auf unbelebte Dinge 
beobaehten. Der Begriff der "Erregbarkeit" oder der haufig mit ihm gleieh
sinnig benutzte der .. Reizbarkeit", sowie der damit untrennbar verbundene Be
griff des "Reizes'; sind daher schon fruhzeitig als etwas fur die Erkenntnis und 
die Erforsehung des Leben,; grundsiitzlieh Wiehtiges von Naturwissensehaftlern 
und Philosophen eingehend diskutiert worden, Von iilteren Diskussionen uber 
diese Fragen von physiologiseher Seite sei die von JOH. MljLLERl) erwiihnt. 

Von den philosopbisehen Betrachtungen sind vor allem die SCHOPENHAUERS2 ) 

hervorzuheben. Er unterseheidet drei versehiedene .Formen der Kausalitiit, 
und zwar: 

1) MULLER, JOH,: HHlldb. d. Physiol., S.152. Coblenz 1844. 
2) SCHOPENHA17ER: Die '''elt als Wille und Vorstellung. Samtl. Werke Bd.l, 2, 3. 

Leipzig 1881. 
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1. "Die Ursache im engsten Sinne ist die, nach welcher ausschlieBlich die 
Veranderungen im unorganischen Reich erfolgen, also diejenigen Wirkungen, 
welche das Thema der Mechanik, der Physik und Chemie sind. Von ihr allein 
gilt das dritte NEWTONsche Grundgesetz: Wirkung und Gegenwirkung sind 
einander gleich. Es besagt, daB der vorhergehende Zustand (die Ursache) eine 
Veranderung erfahrt, die an. GroBe der gleichkommt, die er hervorgerufen hat 
(die Wirkung). Ferner ist nur bei dieser Form der Kausalitat der Grad der 
Wirkung dem Grade der Ursache stets genau angemessen, so daB aus dieser 
jene sich berechnen laBt und umgekehrt." 

2. "Der Reiz, d. h. diejenige Ursache, welche erstlich selbst keine mit ihrer 
Einwirkung im Verhaltnis stehende Gegenwirkung erleidet und zweitens zwischen 
deren Intensitat und der Intensitat der Wirkung durchaus keine GleichmaBig
keit stattfindet. Folglich kann hier nicht der Grad der Wirkung gemessen und 
vorher bestimmt werden nach dem Grad der Ursache; vielmehr kann eine kleine 
Vermehrung des Reizes eine sehr groBe der Wirkung verursachen, oder auch, 
umgekehrt, die vorige Wirkung ganz aufheben, ja eine entgegengesetzte herbei
fUhren. Reize beherrschen das organische Leben als solches, also das der Pflanzen, 
und den vegetativen, daher bewuBtlosen Teil des tierischen Lebens." 

3. Das Motiv, "das Medium der Motive ist die Erkenntnis: die Empfanglich
keit fUr sie erfordert folglich einen Intellekt'." 

Nach diesen Erorterungen SCHOPENHAUERS konnte man die Erregung als 
die Wirkung des Reizes bezeichnen. 

SCHOPENHAUER betont ausdriicklich, daB der kausale Zusammenhang 
zwischen Reiz und Wirkung der gleiche wie zwischen Ursache im engsten Sinn 
und Gegenwirkung ist, nur "die Ursache ist komplizierter, die Wirkung hetero
gener, aber die Notwendigkeit, mit de~ sie eintritt, nicht um ein Haar breit 
geringer. " 

Die angefUhrten Definitionen zeigen deutlich, wie schwierig die eindeutige 
Klarung und Trennung der Begriffe Reiz und Erregung, Reizbarkeit und Erreg
barkeit ist. Sieht man die Uniibersichtlichkeit des Reizerfolges in seiner Ab
hangigkeit yom Reiz darin, daB wir in dem Zusammenhang Reiz-Reizerfolg, 
in der Art, wie es HERTWIG1 ) darstellt, eine "Kette von Ursachen und Wirkungen" 
sehen, so erkennen wir, daB die Abgrenzung des Reizes von der als Reizfolge 
definierten Erregung unmoglich ist, da ein unter Umstanden als erste Reiz
folge in Erscheinung tretende Wirkung nunmehr als Reiz eine weitere Wirkung 
zur Folge hat. 

Die verschiedenen Physiologen, die sich um die Klarlegung der gleichen 
Begriffe bemiihten, haben zum Teil versucht, Reiz und Erregung unabhangig 
voneinander zu umschreiben: VERWORN2 ) bezeichnet als Reiz "jede Veranderung 
in den auBeren Lebensbedingungen eines Organismus", als Erregung "jede 
Steigerung, sei es einzelner oder aller Lebensvorgange". Im Gegensatz zur 
Erregung nennt er Lahmung "jede Herabsetzung einzelner oder aller Lebens
vorgange" und bringt Reiz, Erregung und Lahmung miteinander in Beziehung 
durch die Aussage: "Die Wirkung der Reize kann in Erregung oder in Lahmung 
bestehen." Von den weiteren Autoren sei MANGOLD3 ) erwahnt, der nach um
fangreicher Diskussion der einschlagigen Literatur zu von den VERWoRNschen 
Definitionen abweichenden Fassungen gelangt, die den logischen Zusammenhang 
zwischen Reiz und Erregung in sich enthalten, da er aussagt: "Erregung ist jede 
aktive Veranderung der in einem lebenden Gebilde ablaufenden Vorgange " , 

1) HERTWIG: Allgemeine Biologie, Bd. I, .s. 146. Jena 1912. 
2) VERWORN: Allgemeine Physiologie, S.420. Jena 1909. 
3) MANGOLD: Ergebn. d. Physiol. Bd. 21, I, S. 361. 1923. 
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den Reiz aber als "jede auBere Veranderung, die auf lebende Substanz so einzu
wirken vermag, daB diese selbst mit einer Veranderung im Ablauf ihrer Lebens
vorgange reagiert", bezeichnet. Sein Erregungsbegriff schlieBt den von VERWORN 
verwandten der Hemmung ein; als Reiz wird, wie aus den Definitionen hervor
geht, jede auBere Einwirkung, die eine Erregung hervorrufen kann, bezeichnet. 
BURKERl) steUt eine Definition des Reizes auf Grund des von VERWORN ein
gefiihrten Begriffs des "Biotonus" auf, auf die weiter unten eingegangen werden 
soIl (S. 308). 

Wie man aus der vorstehenden kurzen Darstellung erkennt, besteht zwischen 
den verschiedensten Autoren keineswegs eine Einigkeit liber die Begriffe Reiz 
und Erregung, und tatsachlich werden auch in den verschiedensten Abhandlungen, 
die sich mit der Darstellung experimenteller Befunde befassen, die gleichen W orte 
durchaus nicht immer fur die gleiche Sache angewandt. Da es sich jedoch stets 
bei der Verwendung die::;er W orte um die Beschreibung oder Besprechung der 
besonderen Art, in welcher lebende Substanz auf Einwirkungen reagiert, handelt, 
so wird eine Verstandigung im allgcmeinen dadurch erreicht, daB in den einzelnen 
Fallen die Versuchsbedingungen und der Versuchserfolg beschrieben und unter 
Umstanden an der Hand von Beispielen die Begriffe zu erlautern versucht 
werden. 

Tatsachlich durfte diese Methode wohl auch zur Zeit die einzig mogliche der 
Verstandigung sein. Die Erfahrungen in Physik und Chemie, deren Wissens
gebiete eine groBe Anzahl eindeutiger Definitionen umfaBt, zeigt namlich, daB 
eine klare Begriffsbestimmung fur ein einen Naturvorgang bezeichnendes Wort 
erst dann moglich ist, wenn von dem betreffenden Vorgang die ganze Kette der 
Ursachen und Wirkungen im engsten Sinne bekannt ist2), d. h. eine unmiB
verstandliche Definition, die in jedem einzelnen Fall die Angabe erlaubt, was als 
Reiz und Erregung zu hezeichnen ist, ware nur dann moglich, wenn das Wesen 
des Erregungsvorganges phYRikalisch-chemisch geklart ware. Eine physikalisch
chemische Erklarung de>; Erregungsvorganges wurde jedoch die Losung des 
Problems deR Lehew.; iiberhanpt bedeuten. Eine generelle Losung dieses Pro
blems iRt, wenn uherhaupt, so "ichcrlich nicht in absehbarer Zeit zu erwarten. 

Trotz der Unklarheit, die nach dem Gesagten den Begriffen des Reizes und 
der Erregung anhaftet. ist eine gcwisse Einheitlichkeit der Benennung wiinschens
wert. Tatsachlich habcn Hich bei den vielfaltigen Beobaehtungen des Erfolgs der 
verschiedenartigstcn Einwirkungell auf die versehiedenHten Arten der lebenden 
Substanz gewisse gemcimmme Tatsaehcn crgeben, die einen teilweisen Einblick 
in den Ablauf dPH Erregullg"vorganges gestatten. Dementsprechend haben 
BEER, BETHE und \". l'EXKt'LL3 ) vorgesehlagen, unter Verzieht auf Definitionen, 
eine objektivierende Nomenklatur fiir die Physiologie des Nervensystems ein
zufiihren, und MANGOLD4 ) hat den Reizungs- und Erregungsvorgang in mehrere 
unterseheidbare Ahsehnitte zerglicdert und die Zerlegung an Beispielen erlautert. 

1) Festschrift zum 70. Geburtstag von HERMANN GRIESBACH, GieEen, S. 18. 1925. 
2) Zu welchen grotesken Resultaten in der Physik die Versuche, ungeklarte Natur

erscheinungen zu definieren, zum Teil gefiihrt haben, zeigt z. B. die Definition der Elek
trizitat von HEGEL (Vollst. Ausgabe seiner Werke Bd. 7, S.343. Berlin 1842): "Die Elek
trizitat ist der reine Zweck der Gestalt, der sich von ihr befreit: die Gestalt, die ihre Gleich
giiltigkeit aufzuheben anfangt; denn die Elektrizitat ist das unmittelbare Hervortreten 
oder das noch von der Gestalt herkommende, noch durch sie bcdingte Dasein -, oder noch 
nicht die Anflosung der Gestalt selbst, sondern der oberflachliche ProzeE, worin die Diffe
renzen die Gestalt verlassen, aber sie Zll ihrer Bedingung haben und noch nicht an ihnen 
selbstandig sind." 

3) BEER, BETHE u. UEXKhL: BioI. Zentraibi. Bd. 19, S.517. 1899. 
4) MANGOLD: ErgE'bn. d. PhysioJ. Bd. 21, I, S. 361. 1923. 
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b) Die Erregungsleitung und die Reizleitung. 
Schon die einfachsten Beobachtungen an lebender Substanz zeigen, daB die 

Folgen eines Reizes nur in den seltensten Fallen auf den Reizort beschrankt 
bleiben. Haufig werden sogar gerade die sinnfalligsten Reizfolgen an Stellen, 
die weit yom Reizort entfernt sind, beobachtet. Aus dieser Tatsache ist zu schlie
Ben, daB wir dem lebenden Gewebe die Fahigkeit zuschreiben mussen, die un
mittelbare Reizfolge weiterzuleiten. Die Weiterleitung des unmittelbaren Reiz
erfolges wird als "Reizleitung" oder "Erregungsleitung" bezeichnet. Die Be
griffe Reizleitung und Erregungsleitung werden in der Literatur teilweise wahllos 
fUr die gleiche Erscheinung verwendet. Andere Autoren bemuhen sich, die beiden 
Begriffe fur verschiedene Vorgange zu verwenden. MANGOLDl) kommt am Schlusse 
einer Diskussion der einschlagigen Literatur zu dem Vorschlag, als "Reizleitung" 
solche Vorgange zu bezeichnen, bei denen "die Ubertragung einer auBeren, 
physikalischen oder chemischen Veranderung durch Teile eines lebenden Orga
nismus ohne aktive Beteiligung desselben" erfolgt, die Bezeichnung "Erregungs
lei tung " hingegen fur solche Vorgange zu reservieren, bei denen eine "Erregung" , 
d. h. eine physikalisch-chemische Veranderung unbekannter Art unter "aktiver" 
Beteiligung der lebenden Substanz weitergeleitet wird. 

Als typische "Reizleitung" bezeichnet er die Leitung des Schalls durch 
Trommelfell und Gehorknochelchen zum Labyrinthwasser des Ohrs, als typische 
"Erregungsleitung" den Leitungsvorgang im Nerven. 

Infolge der Unbekanntheit des Erregungsvorganges haftet auch diesen 
Definitionen eine gewisse Unklarheit an, die die Entscheidung, was im einzelnen 
Fall als "Reizleitung" und "Erregungsleitung" zli bezeichnen ist, erschweren. 
Trotzdem erscheint es zweckmaBig, sich so weit als moglich an diese Unterschei
dung, die eine gewisse Charakterisierung eines Leitungsvorgangs durch die Be
zeichnung gestattet, anzunehmen. 

Da die Begriffe Reiz, Erregung, Reizleitung und Erregungsleitung fUr die 
Darstellung des folgenden nicht entbehrt werden konnen, so sei unter diesen 
etwa das in den von MANGOLD gewahlten Definitionen Ausgesprochene ver
standen, wobei man sich aber der in den Begriffen enthaltenden Unklarheit stets 
bewuBt bleiben moge. 1m ubrigen solI versucht werden, das Tatsachliche unter 
weitgehendem Verzicht auf die Verwendung von Definitionen noch ungeklarter 
Vorgange darzustellen. 

2. Allgemeine Wirkungen und Qualitaten der Reize. 
a) Die Wirkungen der Reize. 

Bei einem allgemeinen Uberblick uber die Wirkung der Reize findet man, 
daB der gleiche Reiz bei verschiedenen lebenden Gebilden sehr verschiedene Wir
kungen hervorrufen kann, andererseits erzielen sehr verschiedenartige Reize bei 
dem gleichen Organismus die gleiche Wirkung. AuBerdem fallt auf, daB Reiz 
und Wirkung unter Umstanden nicht nur raumlich weit auseinanderliegen konnen 
(diese Beobachtung hat, wie erwahnt, zur Bildung der Begriffe Reiz- und Er
regungsleitung gefUhrt), sondern auch in manchen Fallen in betrachtlichem 
zeitlichem Abstand aufeinander folgen. 

Zur allgemeinen Erklarung dieser Beobachtungen zieht HERTWIG2 ) aus
gefUhrte Vergleiche der lebenden Substanz mit maschinellen Einrichtungen heran 
und fUhrt die Verschiedenheit des Reizerfolges auf die verschiedene fUr jede Art 

1) MANGOLD: Ergebn. d. Physiol. Bd. 21, I, S.361. 1923. 
2) HERTWIG: Allgemeine Biologie, Bd. I, S.147. Jena 1912. 
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der lebenden Substanz spezifische Einrichtung zuriick. Er fa13t diese Betrach
tungen in dem Satz zusammen: .,Die Reizwirkung erhalt iiberall ihr spezifisches 
Geprage durch die besondere Struktur der reizbaren Substanz, oder in anderen 
Worten, die Reizbarkeit ist eille Grundeigenschaft des lebenden Protoplasma, 
aber sie au13ert sich je nach seiner spezifischen Struktur unter dem Einflu13 der 
Au13enwelt in spezifischen Energien und Reizwirkungen." Der Ausdruck "spezi
fische Energie" eint'f; Lt'bewesens. Organs oder auch einer bestimmten Zelle 
wurde von JaR. MtLLER1) gepriigt und bedeutet die jeder lebenden Substanz 
zukammende, auf ihrer bet-;ondel'ell Einrichtung beruhende, spezifische Art des 
Reizel'foigs. 

b) Die Reizqualitat und die Reizstarke. 
Ware der sich zwischen Reiz und Reizerfoig abspielende Vorgang in seinen 

Einzelheiten phYflikalisch-chemisch bekannt. so ware es moglich, aus Art und 
GroBe des Reizes, Art und GroBe der Wirkung zu errechnen. Umgekehrt konnte 
man. wenn empiri:,;ch cine eindeutige Abhangigkeit zwischen Art und GroBe des 
Reizes und Art und GroDe der Wirkung festgestellt ware, Schhisse auf die die Ab
hangigkeit bedingenden Vorgiinge zu ziehen. Da8 Bestreben, Reiz und Reizerfolg 
naeh Art und GroBe zu be8timmen unci zu messen und womoglich gesetzmal3ige 
Zusammenhange zwischen den beiden zu finden, nehmen daher einen gro13en 
Raum der ]'orschung auf allen Gebieten der Physiologic ein. In sehr vielen Fallen, 
vor allen Dingen dann. wenn zwischen Reiz und Wirkung langere Zeitabstande 
liegen, wird die Reizwirkung nur sehr i:!chwer oder gar nicht erkannt. Es sei in 
diesem Sinne hier nur an die Wirkungen der Hormone hinge\viesen. Am leich
testen sind dic qualitatiwll und quantitatiyen Beziehungen zwischen Reiz und 
Reizerfolg zu untcnmchen in den FiiJlen, in clenen es sieh urn verhaltnismiil3ig 
einfache Einwirkungen hamlelt und der Reizerfolg in raseh eintretenclen auf
fallenclen Erscheinungen (Bewegungen) besteht. Stellt man zunachst fest, wel
eher Art die Reize sein ki)nnen, so findet man, daB physikalische und chemische 
Einwirkungen beliebiger Art unter Umstanden als Reize wirken konnen. Es hat 
sich im VerI auf der Diskussion liber diese Fragen die Gewohnheit heraus
gebildet, die verschiedcllen physikaliRchen und chemischen Einwirkungell be
ziiglich ihrer Eigensc:haft al" .. Reize·· in einige Gruppen zusammenzufassen. 

Diese Gruppen sind: 
1. Del' mechanische Reiz, unter welchem aIle mechanische Einwirkungen 

(StoB, Druck, Zug) wr"tanden werden. 
2. Der chemisch/', Reiz, del' aIle Anderungen in der chemischen Zusammen

setzung del' Umgebung eines erregbaren Gebildes, also Z. B. Anderungen der 
Stoffzufuhr oder -a hfuhr (NahrungsmitteL Chemikalien, lonen, Sauerstoff, Kohlen
saure URW.) umfaHt. 

3. Del' osmotische Reiz, unter dem Anclerungen des osmotisc:hen Drucks des 
umgebenden lVlediums yerstanden werden. 

4. Del' elektrische Reiz, unter welcher Bezeic:hnung elektrische Einwirkung 
aller mogliehen Arten Ilntergebraeht werden. 

;;. Dp,r therrnisrlie Reiz, del' (lie Hcizwirkung yon Temperaturanderungen 
bezeichnet. 

Von den in diesel1 .) Gruppen zmmll1111engefal3ten Einwirkungen kann man 
aussagen, daB sie ganz allgemein unter Umstiinden in del' Lage sind, an jedem 
belie big en lebenden Gebiide Erregungen hervorzurufen. Von gewissen anderen 
Einwirkungen, und zwar vor allem von Strahien aller Art (HERTzsche 'Wellen, 

1) }ItLLER, ,JOR.: Zur vergleiehenden Physiologie. Leipzig 1926. 
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ultrarote, Licht-, ultraviolette, Rontgen-, Radium-, Kathoden- und Kanal· 
strahlen) sowie von speziellen mechanischen Einwirkungen, die wegen ihrer 
spezifischen Wirkung auf das menschliche Ohr als "Schall" von den ubrigen 
mechanischen Vorgangen getrennt betrachtet zu werden pflegen, kanl1 die Aus
sage, daB sie an jedem beliebigen lebenden Gebilde unter Umstanden Brregungen 
hervorrufen, in dieser Allgemeinheit nicht gemacht werden. Man beobachtet 
von Licht und Schall in vielen Fallen nur Reizerfolge durch VermittlulIg bestimm
ter, durch ihre besondere Einrichtungen ausgezeichneter Organe. Ob man den 
iibrigen genannten Erscheinungen die Qualitat als Reiz iiberhaupt zuschreiben 
solI; erscheint zum mindesten zweifelhaft. Bisher ist die Frage noch nicht ge
klart; ob die unter ihrer Einwirkung an lebender Substanz beobachteten Er
scheinungen nicht stets auf eine Veranderung zuriickzufiihren ist, die ohne Be
teiligung der lebenden Substanz hervorgerufen, ihrerseits als ein Reiz wirkt. 
der unter die Gruppen 1-5 untergeordnet werden kann. 1m einzelnen solI auf 
die spezielle Wirkung der einzelnen Reizqualitaten noch weiter unten (s. S. 287) 
eingegangen werden. 

Sollen auBer rein qualitativen Beziehungen zwischen Reiz und Reizerfolg 
quantitative Beziehungen bestimmt werden, so besteht das BediirfniA, eine meB
bare GroBe des Reizes festzulegen. Da es sich bei den Reizen um physikalische 
bzw. chemische GroBen handelt, so konnen sie im allgemeinen quantitativ be
stimmt werden. Nur in den allerseitensten Fallen kann allerdings die GroBe der 
Einwirkung durch eine einzige Zahlenangabe quantitativ angegeben werden. 
Nehmen wir nur den einfachen Fall an, daB ein erregbares Gebilde, z. B. ein 
Nerv durch ein fallendes Gewicht erregt wird, so gehort zur Bestimmung der 
Einwirkung zum mindesten die Angabe der GroBe des Gewichts und der Fall
hohe. Aber auch diese Angaben werden haufig zur vollkommenen Charakteri
sierung des Reizes nicht geniigen, sondern es miissen noch Angaben uber GroBe 
und Form der durch das fallende Gewicht am Nerven erzeugten Deformation, 
die den eigentlichen Reiz darstellt, hinzu kommen, die wiederum von verschiedenen 
GroBen, z. B. von der Unterlage, auf der der Nerv liegt, und von den physikalischen 
Eigenschaften des Nerven selbst (Dicke, Elastizitatsmodul) abhangen. Oder 
betrachten wir den sehr haufig verwendeten Reiz durch einen kurzen elektrischen 
StromstoB, so bedarf es zur eindeutigen Beschreibung des Reizes quantitativer 
Angaben uber Spannung, Stromstarke und zeitlichen Verlauf der Einwirkung, 
Form, GroBe und Art der Zuleitungselektroden usw. Die Schwierigkeiten bei 
der quantitativen Bestimmung der "Reizstarke" gehen aus diesen Beispielen zur 
Genuge hervor. Die Moglichkeit, zu einfachen, zahlenmaBigen Angaben iiber die 
"Reizstarke" zu kommen, wird daher im allgemeinen dadurch zu erreichen ge
sucht, daB von den verschiedenen Variablen; die den Reiz quantitativ bestimmen, 
moglichst aIle bis auf eine konstant gehalten und nur diese eine verandert wird. 
Die Angabe der veranderlichen GroBe gibt dann ein gewisses relatives MaB fUr 
die "Reizstarke". Beispielsweise kann man in dem erwahnten Fall der Reizung 
eines Nerven durch ein fallendes Gewicht Form und GroBe des Gewichtes kon
stant halten, die gleiche Unterlage und den gleichen Nerven verwenden und nur 
die FaIlhOhe variieren. Die FallhOhe kann dann als MaB der Reizstarke dienen. 

c) Die Reizschwelle und das Einschleichen der Reize. 
Versuche der angefiihrten Art ergeben als eines der einfachsten Resultate, 

daB der gleiche quantitativ abgestufte Reiz nicht unter allen Umstanden eine 
Veranderung hervorruft, die man als Erregung ansprechen kann. Wahlen wir 
als Beispiel wiederum einen Nerven, der zur Feststellung seiner Erregung mit 
einer Apparatur in Verbindung stehen moge, die es gestattet, das elektrische 
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Verhalten und damit die Erregung des Nerven zu beobachten. Wie in den spe
ziellen Abschnitten des Handbuches eingehend beschrieben wird, geht namlich 
die Erregung in jedem Fall mit einer Anderung des elektrischen Verhaltens der 
erregten Substanz einher. Als Reiz werde ein faUendes Gewicht verwandt und 
bei der Reizung aIle anderen GroBen auBer der Fallhohe des Gewichtes konstant 
gehalten. Beginnt man mit sehr geringen Fallhohen, so findet man, daB zunachst 
der ausgetibte Reiz keine Erregung auslost. Ubersehreitet die Fallhohe einen 
bestimmten Betrag. so beobachtet man nunmehr die Merkmale der Erregung. 
Man bezeichnet den sehwiichsten zur Erregung fiihrenden Reiz in unserem Falle, 
also den Reiz, der bei der geringsten zur Erregung fiihrenden Fallhohe ausgetibt 
wird, als den "Sehwellenreiz", d. h. man sehreibt auf Grund soleher Erfahrungen, 
die man ahnlich bei jedem erregbaren Gebilde macht, der lebenden Substanz 
eine "Reizschwelle" zu, und bringt dadurch zum Ausdruek, daB der Reiz in 
quantitativer Hinsieht gewisse Minimalbedingungen erfiillen muB, um eine 
Erregung auszuli:isen. Es liegt nun nahe, einem bestimmten erregbaren Gebilde 
eine quantitativ fal3bare "Erregbarkeit" zuzusehreiben und die GroBe der Er· 
regbarkeit etwa umgekehrt proportional der GroBe des Sehi-ellenreizes, in 
unserem FaIle also umgekehrt proportional der geringsten Erregung bewirkenden 
Fallhohe zu setzen. Eine einfaehe Anderung un serer Versuehsanordnung zeigt 
jedoeh, dag eine Rolche einfache quantitative Bestimmung der Erregbarkeit 
nicht moglieh ist. LiWt man in einer durchaus ahnliehen Versuchsanordnung 
alles andere, also aueh die Fallhohe konstant und andert die Schwere des Gewiehtes, 
so findet man niimlieh. daf5 das Gewieht cine ge,yisse Mindestsehwere besitzen 
muB, um eine Erregung hervorzuhringen. Dureh Bestimmung dieser Mindest· 
schwere findet man ebenfalls einen ~ehwellenwert. Es ware nun allerdings Immer 
noch moglieh, daB die allf beide Arten gewonnenen Angaben tiber die Hohe der 
Reizsehwelle, welln aueh absolut vOlleinander unterschieden, eine gleichartige 
Angabe tiber die Erregbarkeit bedeuteten, d. h. daB beim gleiehen Versueh an 
versehiedenen erregbaren Gebilden bcide Arten der SehweUenbestimmung zu 
Werten fiihrten, die im gleichcn Verhilltnis zlleinander standen. Das ist abel', 
wie die Versuehe ergeben, keineRwegs del' Fall, sondem es kann bei der Unter
suchung versehiedel1er crregbarer Gebilde sogar geschehen, daB man auf Grund 
der Schwellenbestimmung der einen Art einem Gebilde eine hohere Erregbarkeit 
zuschreiben mtif.itp alK cinem anderen, das sich bei del" Sehwellenbestimmung 
nach del' zweiten Art als weniger erregbar erwei"t. 

Dureh die Vcranderung d('r Fallhohe wird die Geschwindigkeit, durch die 
Anderung des Gewichts die Masse, in beiden Fallen die kinetische Energie des 
auftreffenden Gnviehts geiindert. Man konnte daher vielleieht den Versuch 
machen, aIR MaB del' Reizstiirke unter sonst gleichen Umstanden die kinetische 
Energic des fallenden Gewiehts zu bestimmen und die Hohe del' Schwelle durch 
die Angabe der lllinimalen kinetischen Energie des Gewiehtes im Zeitpunkt des 
Auftreffens, die notwendig ist, um eine Erregung auszulosen, festlegen. Es zeigt 
8ieh aber, daB bei weehselnder Fallhohe und Masse einheitliehe Schwellenangaben 
durch Angabe del' kinetiHchen Energie nieht gewonnen werden konnen. Es erhellt. 
daraus, daB die \'ersehiedenen GroBen (in unserem }1'all Geschwindigkeit und 
::VIasse des fallenden GewiehtR) beztiglieh del' Reizschwelle weitgehend unabhangig 
voneinander sind. Will man daher die GroBe der Erregbarkeit durch Bestim· 
mung der Reizschwelle ermitteln, so sind zu einer solchen Bestimmung Messungen 
mehrerer, und zwar einer zunaehst unbekanntenAnzahl voneinander unabhangiger 
GroBen notwendig. Die umfassendste und am besten abstufbare Variation in 
versehiedener Richtung gestattet, wie noeh spiiter (s. S. 292) erortert, der elektrisehe 
Reiz. Ven-mehe zllr quantitativen Festlegung der GroBe del' Erregbarkeit sind 
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.daher vor allem mit elektrischen Reizen angestellt worden. Auch hier ergibt 
sich, daB die Angabe von mindestens zwei GroBen zur Charakterisierung der 
Reizschwelle notwendig sind. 

Bei naherer Untersuchung der quantitativen Bedingungen, denen ein Reiz 
geniigen muB, um eine Erregung hervorzurufen, wurde schon friihzeitigl) fest
gestellt, daB der zeitliche Ablauf der Reizeinwirkung von wesentlicher Bedeutung 
fiir die AuslOsung einer Erregung ist. Senkt man z. B. ein Gewicht, das aus 
geringer Fallhohe auf einen Nerven fallend eine deutliche Erregung auslOst, 
langsam auf den Nerven, so bleibt die Erregung aus. Bei geniigend langsamer 
Einwirkung des Gewichts kann man schlieBlich das Gewicht fast beliebig groB 
wahlen, ohne daB es zu einem Uberschreiten der Reizschwelle kommt. Ebenso 
wirkt ein einem erregbaren Gebilde zugeleiteter elektrischer Strom, wenn der
selbe in seiner Stromstarke langsam ansteigend zugefiihrt wird, auch bei sehr 
erheblichen Stromstarken nicht erregend. Diese als "Einschleichen" des Reizes 
bezeichnete Erscheinung, die sich an jedem erregbaren Gebilde beobachten laBt, 
ist einer der Ausgangspunkte der Versuche gewesen, Gesetze der Erregung 
mathematisch zu formulieren, und bis zum heutigen Tage geblieben. Die Dar
stellung der speziellen Fassung dieser Gesetze und ihre groBere oder geringere 
Bestatigung durch die Erfahrung bleibt den speziellen Abschnitten des Hand
buches vorbehalten. 

d) Der maximale Reiz und die Vberreizung bzw. Schadigung durch den Reiz. 
Das Alles- oder Nichtsgesetz. 

Andert man in einer Versuchsanordnung, die es gestattet, den Reiz stufen
weise zu andern, nur eine GroBe, die man als MaB der Reizstarke auffassen kann, 
so beobachtet man beziiglich der Reizwirkung in vielen Fallen nach Uberschreiten 
der Reizschwelle etwa folgendes: Kurz nach Uberschreiten der Reizschwelle 
ist der Reizerfolg gering, wachst aber dann innerhalb eines gewissen Bereichs 
mit der Reizstarke. Von einer gewissen Reizstarke an vermiBt man jedoch den 
Parallelismus zwischen Reizstarke und Erfolg, und man findet nunmehr, nachdem 
der Reizerfolg eine gewisse GroBe erreicht hat, daB in einem weiteren Bereich der 
Reizerfolg, unabhangig von der Reizstarke, konstant bleibt. Der schwachste 
Reiz, der eben den "maximalen" Reizerfolg auslOst, wird als der "maximale Reiz" 
bezeichnet. VergroBert man die Reizstarke wmer weiter, so beginnt schlieBlich 
der Reizerfolg haufig wieder geringer zu werden. In diesem Fall, den man als 
"Uberreizung" bezeichnet, bewirkt dann meist der zu starke Reiz dauernde 
Schadigungen, unter Umstanden den dauernden Verlust der Erregbarkeit oder 
den Tod des gereizten Gebildes. 

Eine einheitliche Betrachtung der Erscheinung der Reizschwelle, des maxi
malen Reizes und der Uberreizung bzw. Schadigung durch zu starke Reize ist 
moglich, wenn man beriicksichtigt, daB jeder Reiz eine auBere Einwirkung auf 
die lebende Substanz bedeutet. Jede auBere Einwirkung, sei sie nun mechanischer, 
chemischer, osmotischer, elektrischer oder thermischer Natur, bringt Anderungen 
der Struktur oder der chemischen Zusammensetzung der lebenden Substanz 
hervor. Diese Anderungen konnen reversibler oder irreversibler Art sein. Bei
spielsweise sind mechanische Deformationen eines lebenden Gebildes so lange 
reversibel, als bei der Deformation die Elastizitatsgrenze des Materials nirgends 
iiberschritten wird. In ahnlicher Art sind die Veranderungen, die unter der Wir
kung verschiedener Temperaturen eintreten (Volumenveranderungen, An-

1) DU BOIS-REYMOND: Untersuchungen fiber tierische Elektrizitat, Bd. I. Berlin 1848. 
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derungen in del' Reaktionsgesehwindigkeit bestimmter im lebenden Gewebe 
dauernd ablaufender Reaktionen usw.), innerhalb eines gewissen Temperatur
bereiehes reversibel. Oberhalb gewitlser Temperaturen erfahrt jedoeh VOl' allem 
das EiweiB irreversibele Veranderungen dureh Gerinnung, unterhalb gewisser 
Temperaturen werden dureh Gefrieren unter Umstanden irreversibele Ver
anderungen in Zusammensetzung und Struktur der lebenden Substanz hervor
gerufen. Die den Erregungsvorgang darstellenden Vorgange werden dureh die 
yom Reiz erzeugten Veranderungen ausgelOst. Art und GroBe del' die Erregung 
eharakterisierenden Vorgiinge sind dureh die spezifisehe Einriehtung del' betref
fenden lebenden Gewebe bestimmt. Es ist naheliegend, anzunehmen, daB die 
dureh den Reiz hervorgerufene Veranderung bestimmten quantitativen Be
dingungen genugen muB, urn eine Erregung auszulosen. Diese Bedingungen 
eharakterisieren die Rcizschwelle. Weiterhin erscheint es naturlich. daB die die 
Erregung darstellenden Veranderungen. die in cinem lebenden Gebilde VOl' sich 
gehen, nur cine bcstimmte maximale GroBe el'reichen konnen, da es sich bei 
jedem lebenden Gebilde urn ein bezuglich seiner GroBe, seines Energieinhaltes 
usw. begl'enztes System handelt. Die beschriebene Abhiingigkeit der Erregungs
groBe von der Reizstarke sci durch Abb. 14 im Schema graphisch dargestelh. 

Innerhalb der Gcbiete I, II, 1. II. '" III. IV. 1:: 

III sind die durch die Reizein- Gebiet (~~~~t der ~ Geblet der :t 
. k . 1 lIS b def ~ ~ anglg- ~ maximalen Er- ~ ~ 

WIr ung an del' e )enc en ,u - IInter- ~ keitgderg~r- '" regungsgriiJ3e, Gebiet der 1:: ~ 
stanz unmittelbar erzeugten .An- sehwcl- ~ reo un.- " unabhiingig 1Jberreizung:§'~ 

ligen i:j groBc von." von der 
derungen der Struktur odeI' der Reizc ~ Rci!~~rke ~ Reizstarkc ~ 
Zusammensetzung vollkommen 

~ I~~~ 
reversibel, innerhalb de8 Gebietes ~ I I I 

IV teilweise odeI' ganz irrever- §, I I I 
§ II I I 

sibel. ,Te nach den 8peziellen ~ I I I 

Eigenschaften konncn die ver- ~ I I I 

sehiedenen Gebicte (1, II, III, IV) I I I t il I 

fUr verschiedene Arten del' leben- ~Relzsf;;rke 
den Substanz sehr vertlchieden Abb. 14. Abhangigkeit del' Erregungsgr613e von 
groB sein. So kann Z. B. das Ge- der Reizstal'ke. 
biet III 8ehr ausgedehnt odeI' 
sehr klein scin. Vor aHem aber kann das Gebiet II, innerhalb dessen Reiz
starke und Erregungsgl'iiBe gleichsinnig wachsen, sehr klein sein oder ver
schwinden. d. h. es gibt erregbare Gebilde, bei denen die ErregungsgroBe 
beim Uberschreiten del' Reizschwelle sofort den maximalen Betrag erreicht. 
Der charakteristische Vel'tretel' diesel' Art ist del' Herzmuskel. Von Gebilden, 
denen das Gebict U fehlt, sagt man aus, daB sic dem "Alles- oder Nichts
gesetz" gehorchen. 

Mit fortschreitendel' Forschung ist man zu der Erkenntnis gekommen, da13 
das Alles- oder Nichtsgmletz fUr eine vie I groBere Anzahl von Organen GUltigkeit 
hat, als es nach einfachen' V crsuchen zunachst erscheint. Bei Experimenten, die 
eigens zur Klarung diesel' Frage angestellt wurden, hat sich herausgestellt, daB 
das Anwachsen dpr Errpgung mit der ReizgroBe im Gebiet II haufig dar auf 
zuruckzufUhren ist, daf3 das im ganzen untersuchte Organ aus zahlreichen, 
voneinander unabhangigen Teilen besteht (z. B. der Nerv aus zahlreichen Fasern). 
Das Anwachsen del' ErregungsgroBe kurz nach dem Uberschreiten del' Reizschwelle 
mit del' ReizgroBe kann nun dadurch bedingt sein, daB der eben uberschwellige 
Reiz zuniichst nur wenige dieser Teile erregt und zwar die der Reizeinwirkung 
am stiirksten ausgesetzten, also z. B. am Nerven zunachst die auBersten Fasern. 
Mit weitrr zunehmendpr Rpizstarke wird dann eine immer groBere Anzahl der 
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Einzelteile und schlieBlich ihre Gesamtheit erregt und damit der maximale 
Reizerfolg erzielt. So wurde von GOTCH und BURCHl), K. LUCAS 2), ADRIAN3 ), 

FORBEs4) die Geltung des Alles- oder Nichtsgesetzes fiir Nerven und Muskeln 
wahrscheinlich gemacht. Selbst fiir das Zentralnervensystem, fiir das SHERRING
TONO) und GRAHAM BRONwG) das Alles- oder Nichtsgesetz ablehnen, scheint seine 
Giiltigkeit nach neueren Arbeiten, die von BERITOFF7) eingehend in diesem Sinne 
diskutiert werden, nicht ausgeschlossen. Eine Allgemeingiiltigkeit des Alles- oder 
Nichtsgesetzes fUr jede erregbare Substanz muB trotzdem bezweifelt werden, 
da auch bei Einz,ellern, und zwar gerade bei diesen, bei denen eine Unter
teilung in voneinander unabhangigen Teile doch auf gedankliche Schwierig
keiten stoBen diirfte, die Abhangigkeit der Reizwirkung von der Reizstarke 
haufig zur Beobachtung kommt [HERTWW8), PFEFFER9)]. 

e) Die Latenzzeit. 
Eine weitere wohl fiir aIle erregbaren Gebilde giiltige Tatsache ist die, daB 

zwischen dem Zeitpunkt des Reizes und dem merkbaren Beginn der Erregung 
stets ein zeitlicher Abstand besteht. Der Zeitabstand, der "Latenzzeit" benannt 
wird, ist je nach der Natur der lebenden Substanz von sehr verschiedener Lange. 
Bei Nerven ist sie so gering, daB sie sich in vielen Fallen der Beobachtung ent
zieht, bei Muskeln kann sie durch graphische Registrierung der Muskelzuckung 
[HELMHOLTZ lO ») stets bestimmt werden. 

Einzelheiten iiber die Latenzzeit wurden daher vor allem an Muskeln fest
gestellt. Ein groBer Teil dieser Feststellungen diirfte Allgemeingiiltigkeit be
sitzen. Von den im speziellen Teil des Handbuchs eingehend behandelten Tat
sachen sei hier nur erwahnt, daB die Latenzzeit von der Temperatur abhangig 
ist und zwar innerhalb gewisser Grenzen mit steigender Temperatur kiirzer 
wird [R. TIGERSTEDT ll), G. WEISSl2»). Von der Reizstarke ist die Latenzzeit 
oberhalb des eben maximalen Reizes in weitem Bereich unabhangig, wachst 
jedoch betrachtlich bei der Annaherung an die Reizschwelle [R. TIGERSTEDT13)]. 

BETZHOLDl4) fand, daB bei elektrischen Reizen mit Induktionsschlagen die Latenz
zeit merklich kiirzer ist als beim Reiz mit konstantem Strom. STEINHAUSENlo) 
bestatigt, daB die Latenzzeit bei der Annaherung an die Reizschwelle rasch zu
nimmt. Er fand auBerdem am Muskel, daB zwischen Latenzzeit und Stromstarke 
des Reizstroms eine Abhangigkeit besteht, die durch eine Hyperbel dargestellt 
werden kann. Die spezielle Form der Abhangigkeit ist nach STEINHAUSEN durch 
die besonderen Verhaltnisse am Muskel bedingt und besitzt daher keine AlI
gemeingiiltigkeit. 

1) GOTCH u. BURCH: Journ. of physiol. Bd.24, S.418. 1899. 
2) LUCAS, K.: Journ. of physiol. Bd. 39, S. 331, 461. 1909. 
3) ADRIAN: Journ. of physiol. Bd.46, S. 384. 1913; Bd.54, S. 1. 1920; Bd.55, S. 193. 

1921. 
4) FORBES: Journ. of physiol. Bd.56, S.301. 1922. 
5) SHERRINGTON: The Integrative Action of the Nerv S. New York 1906. 
6) BROWN, GRAHAM: Proc. of the roy. soc. of London Bd.87, S. 132. 1913. 
7) BERITOFF: Ergebn. d. Physiol. Bd.23, S.33. 1924. 
8) Vgl. HERTWIG: Allgemeine Biologie, Bd. 1, S.172. Jena 1912. 
9) PFEFFER: Untersuoh. a. d. botan. lnst. zu Tiibungen Bd.2. 1886. 

10) HELMHOLTZ: Arch. f. Anat. u. Physiol. 1850, S.276. 
11) TIGERSTEDT, R.: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1885, SuppI. S.I11. 
12) WEISS, G.: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 51. 1900. 
13) TIGERSTEDT, R.: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1885, SuppI. S. 111. 
14) BEZTHOLD: Elektr. EITegung der Nerven und Muskeln, S.279. Leipzig 1801. 
15) STEINHAUSEN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 187, S.26. 1921. 
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f) Die einzelnen Reizarten. 
Der mechanische Reiz. 

Ais mechanische Reize kommen die verschiedenartigsten Einwirkungen in 
Betracht; Druck, Zug, Erschiitterung, Quetschung konnen wohl an jedem erreg
baren Gebilde Erregung hervorrufen. Bei Plasmodien und anderen Einzellern 
zeigt sich die Wirkung einer Beriihrung oder einer Erschiitterung in einem zeit
weiligen Stillstand der Kornchenbewegung des Protoplasmas oder im Einziehen 
der Pseudopodien. Meist kann man dabei beobachten, daB die Ausbreitung der 
Reizwirkung urn so groBer ist, je starker die Reizwirkung war; bei schwachen 
Beriihrungen bleibt die Reizwirkung auf die Beriihrungsstelle beschrankt. 

Uber die mechanische Reizung von Nerven bestehen zahlreiche eingehende 
Untersuchungen. So konstruierte unter anderen DUBOIS-REYMOND1) ein Zahn
rad zur rhythmischen mechanischen Erregung des Nerven, wobei jeder Einzelreiz 
zur ortlichen ZerstOrung der gereizten Stelle fiihrt, wahrend HEIDENHAIN2), 
WUNDT3 ), R. TWERSTEDT 4 ) nach dem Prinzip des WAGNERSchen Hammers ge
baute Instrumente angaben, welche die rhythmische Erregung des Nerven ohne 
ZerstOrung gestatten. OINUMA5 ) untersuchte die schon erwahnte (s. S.284), 
auch friiher schon bekannte Tatsache naher, daB bei mechanischer Reizung der 
Reizerfolg von der GroBe der Reizarbeit u nd der Geschwindigkeit der Reiz
einwirkung abhangig ist. LANClENDORFF6 ) erregte den Nerven durch Dehnung 
in seiner Langsrichtung und UExKltLL7) machte Versuche iiber die verschiedenen 
Arten der me chan is chell Nervenreizung. Mit dem EinfluB mechanischer Ein
wirkungen auf Erregbarkeit und Leitfahigkeit des Nerven bescha,ftigten sich 
BETHE 8 ), DuccEscHI 9 ) und ZEDERBAl'M 10), die ihre Befunde zu Aufklarungen 
iiber die spezielle Nervenfunktion zu verwenden suchten. LEGENDREll) unter
suchte den Einfluf3 der Langsdehnung des Nerven und den eines zirkularen 
Drucks und fand, daB die Liingsdehnung, solange sie den Nerven nicht zerstort, 
die Erregbarkeit nieht veriindert. wiihrend der zirkulare Druck sie betrachtlich 
beeinfluBt. 

Ais mechanischer Reiz ist auch die Einwirkung der Schwerkraft zu bezeichnen, 
die als "Geotropismm;" bezeichnet wird und das Wachstum der Pflanzen stark 
beeinfluBt. Auch auf zahlreiche Tiere iibt die Schwerkraft Reizwirkungen aus. 
So konnte HERTwm12) zeigen, daB die Organbildung in Froscheiern sich nach der 
Richtung der Hchwerkraft orientiert. DaB zahlreiche Tiere stets eine bestimmte 
Stellung relativ zur Richtung der Hchwerkraft einzunehmen bestrebt sind, ist 
wohl meist auf besondere der Orientierung relativ zur Richtung der Schwerkraft· 
dienende Sinnesorgallt>. d. h. den sog. statischen Sinne, zuriickzufiihren. 

Der chemische Reiz. 
DaB chemische Einwirkungen der verschiedensten Art tiefgreifende Wir

kungen an Ie bender Substanz hervorrufen konnen, entspricht Erfahrungen all-

1) DU BOIs-REYMOND: Untersuch. Bd.2, S.517. 1849. 
2) HEIDENHAIN: Moleschotts Untersuch. Bd.3, S. 124. 1857. 
3) WUNDT: Mechanik der Nerven, Bd. 1, S.196. Erlangen 1871. 
4) TIGERSTEDT, R.: Zeitschr. f. Instrumentenkunde Bd.4, S.77. 1884. 
5) OINUMA: Zeitschr. f. BioI. Bd.53, S.303. 1910. 
6) LANGENDORFF: Arch. f. d. ges. Med. 1882. 
7) UEXKULL: Zeitschr. f. BioI. Bd.31, S.148. 1895. 
8) BETHE: Allgemeine Anatomie und Physiologie des Nervensystems, S. 257. Leipzig 1903. 
9) DuccEsCHI: PfliigerR Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.83, S.38. 1901. 

10) ZEDERBAUM: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1883, S. 161. 
11) LEGENDRE: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd.86, S.352. 1922. 
'") HERTWIG: Allgemeine Biologie, Bd.2, H.552. Jena 1912. 
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iaglicher Art. Die Aufnahme der Nahrung durch Lebewesen und die Wirkung 
dieser Aufnahme auf die Organe, bestehe sie nun in der AuslOsung von Bewegungen 
von Sekretion oder einer sonstigen Tatigkeit, die der Aufnahme, Verarbeitung 
oder Ausscheidung von Stoffen dienen, d. h. der gesamte Stoffwechsel kann als 
eine Kette von Wirkungen, die durch chemische Stoffe hervorgerufen werden, 
aufgefaBt werden. Daruber, inwieweit man die Wirkungen als "Erregung" der 
betreffenden lebenden Substanz bezeichnen kann oder will, konnen allerdings 
Zweifel bestehen, was uns aber nicht davon abhalten kann, aIle diese chemischen 
Einwirkungen als Reize zu bezeichnen. Ebenso werden die Einwirkungen der 
Hormone auf Stoffwechsel, Entwicklung und Funktion der Organe und schlieB
lich die Einwirkungen der ganzen Fulle der organischen und anorganischen Stoffe, 
die das Thema der Pharmakologie und Toxikologie ausmachen, als chemische 
Reize bezeichnet werden mussen. Weitaus der groBte Teil der chemischen Reize 
wird dementsprechend in den speziellen Abschnitten des Handbuches eingehend 
behandelt. 

Schon diese kurze Andeutung weist darauf hin, daB die Arten der chemise hen 
Reize an Viel£altigkeit die aller anderen Reizqualitaten weit ubertreffen. Eine 
systematische Bearbeitung aller Arten der chemischen Einwirkungen unter dem 
Gesichtspunkte ihrer Reizwirkung steht noch aus und durfte auch zur Zeit noch 
unmoglich sein. Es kommt namlich zu der verwirrenden Vielfaltigkeit hinzu, daB 
der eigentliche Grund der Reizwirkung der verschiedenen Chemikalien groBtenteils 
ungeklart ist. Vor allem ist hier zu erwahnen, daB die Wirkung zahlreicher Stoffe 
nur oder groBtenteils auf ihrem Saure- oder Basencharakter beruht, daB bei 
Salzen vor allem die Wirkung der Ionen und dementsprechend die Loslichkeit 
und Dissoziation der Stoffe eine groBe Rolle spielt. Vielversprechende Anfange 
einer Analyse in dieser Hinsicht haben die neueren Untersuchungen uber die 
Wirkung verschiedener Wasserstoffionenkonzentration und verschiedener Ionen 
gezeitigt. Ein groBes Gebiet, namlich das der narkotisch wirkenden Stoffe, hat 
durch die Zusammenhange, die zwischen ihrer Wirkung und ihrer Wasser- bzw. 
FettlOslichkeit besteht, eine erhebliche Klarung gewonnen. 

Schwer abzugrenzen sind die chemischen Reize gegen die osmotischen. 
In zahlreichen Fallen, in denen man eine Reizwirkung von Chemikalien beob
achtet, geht namlich die chemische Einwirkung mit einer Anderung des osmo
iischen Druckes der Losung, in der sich die beeinfluBte lebende Substanz befindet, 
einher. DaB aber Anderungen des osmotischen Druckes als Reiz wirken kann, 
1st aus vielfaltiger Beobachtung bekannt, worauf weiter unten (s. S. 289) naher 
eingegangen werden solI. Ein rein chemischer Reiz liegt jedenfalls in den Fallen 
vor, in denen Chemikalien schon in so geringen Mengen reizend wirken, daB eine 
merkliche Anderung des osmotischen Druckes bei der Reizung nicht vorgenommen 
wird. So wirken z. B. Sauren, Alkalien und Salze schon in sehr kleinen 
Mengen. SCHULTZE!) und KUHNE2) zeigten, daB geringe Mengen einer 0,1 proz. 
HCI- oder einer Iproz. KOH-Losung in Beruhrung mit einem Wassertropfen 
gebracht, in welchem Amoben leben, die Einziehung der Pseudopodien zur Folge 
hat. Ahnlich wirken ganz allgemein Sauren, Alkalien, Salze und CO2, So fanden 
ENGELMANN3 ) und ROSSBACH 4 ), daB bei Flimmerzellen die Geschwindigkeit des 
Flimmerschlags durch Einwirkung von Sauren, Alkalien, Salzen und Alkaloiden 
erhi:iht wird. 

1) SCHULTZE: Das Protoplasma der Rhizopodien usw. Leipzig 1863. 
2) KfurNE: Untersuchungen iiber das Protoplasma usw. Leipzig 1864. 
3) ENGELMANN: Hermanns Handb. Bd. I, S.343. Leipzig 1879. 
4) ROSSBACH: Arb. a. d. zool. u. zoot. Inst. Wiirzburg 1874. 
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Am Musculm; Sartorius des Frosches fand BIEDERMANN l ), daB eine iso
tonische Losung, die 0,3 proz. NaCL alkal. phosphorsaures Natr. 0,2% und 0,05% 
Na2C03 enthielt, rhythmischc Kontraktionen auslOst. 

Eine quantitative Auswertung der Wirkung chemischer Reize gestatten 
Versuche, in denen Lebewesen odeI' Zellen durch Chemikalien angelockt oder 
abgestoBen nach Orten, an denen bestimmte Chemikalien vorhanden sind, 
hinstreben odeI' von ihnptl wegstreben. Man bezeichnet dieses Verhalten als 
"Chemotaxis" und zwar det" Hinstreben als positive, das Wegstreben als negative 
Chemotaxis. Einzeller. YOI' allem auch Leukocyten, zeigen lebhafte chemo
taktische Bewegungen. Unter anderen Autoren haben LEBER2), MASSART und 
BORDET3 ), STEINHAT'S~) die Chelllotaxi:.; der Leukocyten naher untersucht und 
gefunden, daB alle ,.entziindung:-;erregelHle" Stoffe, "YIikroorganismen aller Art, 
aber auch deren Stoffweehsclprodllkte wie z. B. ein Extrakt aus Staphylokokken 
die Leukocyten lehhaft anziehen und zur Ansammlung in groBen Mengen (Eiter) 
veranlassen. PFEFFER") zeigte, daB die Samenfaden der Fame auf Apfelsiiure 
sehr lebhaft positiy ehemotaktiseh reagieren und konnte quantitativ zeigen, daB 
die Konzentrations~11ll1enlllg diesel' :-iiiure, die eben noch eine Wirkung auf die 
Samenfiiden ausubL von del' ursprungliehen Apfclsaurekonzentration der Auf
bewahrungsflussigkeit abhiingt, und zwar in del' Art, wie es im WEBER-FECHNER
schen Gesetz fUr die Empfindungen ausgesprochen ist, daB niimlich zwischen 
der Konzentration del' anloekendcn Apfelsaure und cler Dauerkonzentration der 
Aufbewahrungsfliissigkeit ein bestimmtes Verhiiltnis (1 :30) bestehen muB, damit 
die Reizsehwelle ubl'rsehritten wird. 

Charakteristisehe ehe!l1otaktisehe Wirkungen werden auBerclem von Sauer
stoff und Kohlensiiure am;geli5st [i:lTAHL 6), ENGELMANN 7), VERWORN 8 )J. 

Bei allen diesen \'pnmchen zeigt sieh, daB die Wirkung del' chemise hen 
Reize grundsiitzlieh nicht \'on der anderer Reize unterschieden ist. Auch hier 
beobaohtet man im allgcmeinen. daB eine Reizschwelle besteht und daB die 
Einwirkung mit einer gC'wissen Geschwindigkeit geschehen muB, urn eine Wir
kung auszulOsen. Bei langsam zunehmenderReizstarke beobachtet man auch 
hier das Phanomen des Einschleichens. Ebenso kann man feststelIen, daB nach 
dem Uberschreiten del' Reizsehwelle zuniichst die Reizwirkung von der Reiz
starke abhangt, yon einer bestimmten Reizstiirke an aufwarts der Reizerfolg in 
weiten Grenzen unabhilngig von del' H,eizstarke ist (maximaler Reiz), wahrend 
dann bei immer wC'iter wachHender ReizHtiirke allmahlich Schadigungen der leben
den Substanz und schlie13lieh das Absterben als Folge del' Einwirkung auftreten. 

Wie schon erwiihnt. konnen dip Wirkungen cineI' groBen Anzahl chemischer 
Stoffe und zwar del' :log. Narkotica und der durch Bildung bestimmter [onen 
charakterisierten ~toffe tinter einheitlichen Gesichtspunkten betrachtet werden. 
1m cinzclnen gesehieht (lies im IY. AbsC'hnitt des vorliegenden Bandes. 

Der osmotische Reiz. 
Ais osmotischer Reiz kann jede Einwirkung auf lebende Substanz betrachtet 

werden, die eine Anderung des osmotischen Druckes des die lebende Substanz 
umgebenden Mediullls hpl'\'orruft. Del' osmotische Druck des Zellinhaltes ist 

1) BIEDERMANN: ~itzungsber. d. Eais. Akad. Wien Bd.82, III. 1880. 
2) LEBER: Fortschr. d. ~led. 1888, H.460. 
:I) MASSART U. BORDET: Ann. de l'inst. Pasteur 1891. 
4) HTEINHAUS: Die Atiologie der akuten Eiterung. Leipzig 1889. 
") PFEFFER: t:'ntersuch. a. d. hotan. lnst. zu Tiibingen Bd.2. 1886. 
6) HTAHL: Botan. Ztg. 1884. 
7) ENGELMANN: Pfliigprs Arch. f. d. gps. Physiol. Bd.25, S.285. 1881. 
8) VERWORN: Ps.\'{·h()-ph~·sioiogische ProtistenstudiPn. Jena 1889. 

Handbuch der l'hysiulo~ie I. 19 
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im allgemeinen recht betrachtlich (4-10 Atm.). In der Hauptsache ist dieser 
osmotische Druck durch den Salzgehalt des fliissigen Zellinhaltes bedingt. Der 
Zellinhalt sowohl als auch die die Zellen begrenzenden Scheidewande, wenn 
solche vorhanden sind, sind sowohl fur Wasser als auch fur geloste Stoffe durch
lassig. In der Mehrzahl der Falle ist jedoch die Wasserdurchlassigkeit groBer als 
die Durchlassigkeit fiir ge16ste Stoffe, so daB Zellinhalt oder Zellmembran vielen 
Losungen gegenuber sich "halbdurchlassig" verhalten. Dementsprechend wird 
zwischen Zellen und ihrer £lussigen Umgebung im Laufe der Zeit ein Austausch 
von Wasser und Stoffen durch Diffusion und Osmose statthaben, die, wenn keine 
auBeren Anderungen eintreten, nach einiger Zeit zu einem Gleichgewichtszustand 
fuhren. 1m einfachsten Fall ist dieser Gleichgewichtszustand vorhanden, wenn 
in der Zelle und in der umgebenden Flussigkeit der gleiche osmotische Druck 
herrscht, d. h. wenn Zellinhalt und Umgebung die gleiche Gefrierpunktsernie
drigung aufweisen. Bei ausschlieBlich fur Wasser durchlassigem Zellinhalt und 
ausschlieBlich wasserdurchlassigen Zellgrenzen kann dieser Zustand nur durch 
Wasseraustausch erreicht werden. Tatsachlich beobachtet man an vielen Zellen 
in Losungen verschiedenen osmotischen Drucks solche Ausgleichsvorgange. So 
nehmen z. B. rote Blutkorperchen in Kochsalzlosung je nach der Konzentration 
der Kochsalzlosung entweder Wasser auf, d. h~ sie quellen oder sie geben 
Wasser ab, d. h. sie schrumpfen [HAMBURGER!)]. In einer Kochsalz16sung, 
die den gleichen osmotischen Druck wie der Blutkorpercheninhalt besitzt 
(isotonische Losung), nehmen Blutkorperchen weder Wasser auf, noch geben 
sie solches abo 

Das gleiche Verhalten zeigen Blutkorperchen in isotonischen Losungen anderer 
Stoffe, keineswegs aber in allen. Unter anderem verhalten sie sich in einer nach 
der molekularen Konzentration isotonischen Harnstofflosung durchaus wie in 
destilliertem Wasser, d. h. der durch den Harnstoff erzeugte osmotische Druck 
ubt keine Wirkung auf die Blutkorperchen aus; sie sind anscheinend, fUr Harn
stoff ebenso durchlassig, wie fur Wasser. Dieses Beispiel mag erlautern, wie 
schwer es ist, im Einzelfall zu entscheiden, was als osmotischer Reiz wirken 
kann. Die Durchlassigkeit einer bestimmten Zelle fiir die verschiedensten Stoffe 
ist sicher ebenso verschieden wie ditt Durchlassigkeit der verschiedenen Zellen 
fur den gleichen Stoff. Berucksichtigt man noch, daB Scheidewande auch je 
nach der Richtung (in die Zelle hinein und aus der Zelle heraus) besonders fiir 
Ionen verschieden durchlassig sein konnen, so erkennt man die Kompliziertheit 
der moglichen Wirkung der Veranderung des osniotischen Drucks der Umgebung. 
Von einer systematischen Klarung dieser Verhaltnisse, die untrennbar mit der 
Wirkung der Ionen verbunden sind, kann zur Zeit noch nicht die Rede sein. 
Von den Tatsachen, die uber die Wirkung osmotischer Anderungen auf Erregung 
und Erregbarkeit erhoben wurden, seien einige wenige angefUhrt. 

DaB beim Nerven die Vertrocknung zur Erregung fuhrt, ist eine der ersten 
Erfahrungen, die man beim Experimentieren. mit Nerven gewinnt. Ein an der 
Luft eintrocknender Nerv eines Nerv-Muskelpraparates erzeugt im Muskel, 
von einem gewissen Austrocknungszustand an, lebhafte Zuckungen. Uberschreitet 
der AustrocknungsprozeB einen gewissen hoheren Grad, so geht die Erregbarkeit 
endgultig verloren, es tritt der Tod ein. Grundsatzlich folgt demnach die Erregung 
durch Austrocknung dem Schema unserer Abb. 14 (s. S. 285). Zweifel haben 
nur daruber bestanden, ob beim Reiz durch Wasserverlust die Eintrocknung 
ebenso wie die Einwirkung bei andersartigen Reizen mit einer gewissen Geschwin-

1) H.umURGER: Zeitschr. f. BioI. Bd.26, S.414. 1890; Bd.28, S.405. 1891; Bd.35, 
S.252. 1897; Virchows Arch. f. pathoI. Anat. u. PhysioI. Bd.140, S.503. 1895; Bd.141, 
S. 230. 1895. 
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digkeit vor sich gehen muB, urn reizend zu wirken. So war HARLESSl) der Ansicht, 
daB bei sehr rascher Eintrocknung des Nerven die Erregung ausbleibt. SCHIFF 2) 
hingegen kam auf Grund seiner Versnche zu der Uberzeugung, daB die Reiz
wirkung der Vertrocknung gerade in der Geschwindigkeit des Wasserverlustes 
besteht, also fUr den Vertrocknungsreiz durchaus ahnliche Vorbedingungen der 
Wirksamkeit erforderlich sind, wie bei anderen Reizen. Nahere Untersuchungen 
uber den Reiz durch Andernng des Wassergehaltes der lebenden Substanz konnten 
dadurch ausgefiihrt werden, daB den Zellen in konzentrierten bzw. stark ver· 
dunnten Losungen durch Osmose Wasser zugefuhrt bzw. entzogen wurde. 
MASSART3 ) zeigte, daB Noctilucen bei der Beruhrung mit Wasser oder konzen
trierten KochsalzlOsungen zu leuchten beginnen. Als Reizwirkung von Losungen 
veranderten Wassergehaltes mussen ebenso die Beobachtungen gedeutet werden, 
die erweisen, daB zahlreiche Lebewesen nach Orten hoheren oder geringeren 
Wassergehaltes streben [positiveI' oder negativer Hydrotropismus4)]. KOLLIKER5) 

zeigte, daB stark wasserentziehende Losungen von Kochsalz sowie von Ham
stoff, Zucker, Glycerin am Nerven ahnliche Erregungserscheinungen auslOsen 
wie Vertrocknen, und daB diese Erscheinungen durch Wasserzufuhr ruckgangig 
gemacht werden konnen. Durch Wasserzufuhr in hypotonischen Losungen lassen 
sich hingegen am Nerven keine Erregungen auslOsen. VERWORN 6 ) beobachtete 
nach Durchspulung des Gefa13systems des Frosches von der Aorte aus mit 2-5% 
KochsalzlOsungen stiirmische, yom Zentralnervensystem ausgehende Erregungs
erscheinungen, die bei langerer Einwirkung der Losung in Lahmung ubergingen. 
GRUTZNER und seine Schuler7) ebenso wie HIRSCHMANN 8 ) verglichen die Wirkung 
aquimolekularer Losungen miteinander. Diese Untersuchungen fUhrten teil
weise zu scheinbar einander widersprechenden Ergebnissen, in del' Hauptsache 
wohl deshalb, weil in solchen Versuchen die rein osmotischen Wirkungen, d. h. 
die Wirkung einer alleinigen Anderung des Wassergehaltes nur sehr schwer 
zu trennen ist von del' chemischen Wirkung del' einzelnen in den Losungen vor
handenen Stoffen bzw. lonen und wegen del' oben erorterten unbekannten Ver
schiedenheit del' Membrandurchlassigkeit flir verschiedene Stoffe. Sehr umfassende 
Versuche uber das Verhalten von Nerv und Muskel in Losungen verschiedenen 
osmotischen Drucks del' verschiedensten Stoffe steHte OVERTON 9 ) an. Er fand 
unter vielen anderen wichtigen Tatsachen uber die Durchlassigkeit, daB der Nerv 
und Muskel in isotonischer Zuckerlosung seine Erregbarkeit verliert, und daB 
diesel' Erregbarkeitsverlust durch Salzverlust bedingt ist. 

Untersuchungen uber den EinfluB des osmotischen Drucks auf die Erregbar
keit wurden von RANKE10 ) angestellt, der die Erregbarkeit in dunneren Losungen, 
d. h. bei Wasserzufuhr. gesteigert fand. URANOll) beobachtete bei Wasserverlust 
eine Herabsetzung der Erregbarkeit. Altere Angaben von SSUBOTIN12) behaupten 
eine Erregbarkeitssteigerung durch Wasserverlust, eine Herabsetzung durch 

1) HARLESS: Bayer. Akad. Bd.8, S.367. 1859; S.721. 1860. 
2) SCHIFF: Muskel- und Nervenphysiologie, S.I01. Lahr 1858/59. 
3) MASSART: Arch. de bioI. Bd.9. Liege 1889; Bull. sc. de la France et de la Belg. 

1893, S.25. 
4) Vg1. STAHL: Botan. Ztg. 1884. 
5) KOLLIKER: Wiirzburger Verhand1. Bd. 7, S. 145. 1856; Zeitschr. f. wiss. Zoo1. Bd. 9, 

S. 417. 1858. 
6) VERWORN: Biogenhypothese. Jcna 1903. 
7) GRUTZNER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physio1. Bd. 53, S. 83.1893; Bd. 36, S. 467. 1885. 
8) HIRSCHMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physio1. Bd. 49, S. 301. 1891. 
9) OVERTON: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physio1. Bd.92, S. U5. 1902. 

10) RANKE: Die Lebensbedingungen des Nerven, S.57. Leipzig 1868. 
11) URANO: Zeitschr. f. BioI. Bd. 50, S. 461. 1908. 
12) SSUBOTIN: Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1866, S.737. 

19* 
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Wasserzufuhr. RENAULDl) fand voriibergehende Erregbarkeitssteigerung III 

hypotonischen und in schwach hypertonischen Losungen, wahrend in stark 
hypertonischen und bei langerer Einwirkung eine Herabsetzung eintritt. Neuer. 
Iich fanden BURGER und LENDLE2) stets eine Erregbarkeitssteigerung in hyper. 
tonischen Losungen, die "um so Hinger anhalt, je langsamer, d. h. je schonender 
die Wasserentziehung vor sich geht". Bei langerer Einwirkung stark hyper. 
tonischer Losungen geht die Erregbarkeitssteigerung in Herabsetzung und schlieB
lich in Lahmung iiber. Die scheinbar verschiedenen Resultate der verschiedenen 
Autoren beruhen danach vermutlich auf Nichtberiicksichtigung der zeitlichen 
Verhaltnisse. 

DaB es gewissen Lebewesen moglich ist, sich an starke osmotische Ande
rungen, wenn sie allmiihlich vor sich gehen, zu gewohnen, d. h. daB auch der 
osmotische Reiz das Phiinomen des Einschleichens zeigt, geht unter andern aus 
den Untersuchungen von STAHL3 ) hervor, der Plasmodien durch aHmiihliche 
Konzentrationssteigerung in 2 % Traubenzuckerlosungen iiberfiihrte, in der sie 
gediehen, wahrend die plOtzliche Uberfiihrung in diese Losung, oder aus dieser 
;Losung in Wasser ihren Tod zur Folge hatte. 

Der elektrische Reiz. 
Trotzdem elektrische Reize unter natiirlichen Lebensbedingungen nur in 

verhaltnismaBig seltenen Fallen fUr die 'Erregung lebender Substanz in Frage 
kommen, ist die Reizung durch den elektrischen Strom die in der experimentellen 
Untersuchung der Erregbarkeit weitaus am hiiufigsten angewandte Methode. 
Die Moglichkeit, lebende Gebilde durch elektrische Einwirkungen in Erregung 
zu versetzen, wurde bekanntlich schon gleichzeitig mit der Entdeckung der 
Erzeugung galvanischer Strome und im engen Zusammenhang mit diesen fest· 
g.esteHt (GALVANI 1786). Der elektrische Reiz verdankt seine bevorzugte SteHung 
jedoch keineswegs nur seiner hervorragenden historischen Bedeutung, sondern 
vor aHem seiner bequemen und mannigfachen Anwendbarkeit, seiner leicht zu 
bewerkstelligenden feinen und quantitativ bestimmbaren Abstufbarkeit. Die 
Anwendung des elektrischen Reizes besonders an Nerven und Muskeln hat nach 
den grundiegenden Arbeiten von DUBOIS·REYMOND4) zur Ausbildung einer viel· 
gestaltigen Methodik gefiihrt. 

Elektrische Potentialdifferenzen konnen bekanntlich auf verschiedenste Art 
erzeugt werden, so durch Reibung, Influenz, Induktion, Beriihrung verschiedener 
fester und fliissiger Leiter und auf thermo·elektrischem Weg. Apparate, die auf 
einem dieser Wege Potentialdifferenzen hervorrufen konnen, sind unter anderen 
Reibungselektrisiermaschinen, Induktionsapparate, Dynamomaschinen, galva
nische Elemente, Thermoelemente. Je nach dem Potentialdifferenzen konstanter 
oder wechselnder GroBe und Richtung an einen Stromleiter angelegt werden, 
flieBt in diesem Stromleiter ein Gleichstrom oder Wechselstrom konstanter oder 
wechselnder Stromstiirke. Stromstarke und Spannung (Potentialdifferenz) des 
elektrischen Stroms stehen mit dem Widerstand des Leiters in der durch das 
OHMsche Gesetz gegebenen Beziehung. Lebendes Gewebe leitet den elektrischen 
Strom, und zwar hat die Stromleitung, wie zu erwarten, den Charakter der 
Leitung durch einen Elektrolyten, da in lebender Substanz stets gelOste Elek
trolyte (Salze) vorhanden sind. Dementsprechend ist auch die Leitfahigkeit der 

1) RENAULD: Arch. internat .. de physiol. Bd.9, 1, S. 101. 1925. 
2) BURGER .u. LENDLE: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 109, S. 1. 1925. 
3) STAHL: Botan. Ztg. 1884. 
4) DU BOIS·REYMOND: Untersuchungen iiber tierische Elektrizitiit. Berlin 1848. 
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lebenden Substanz in del' GroBenordnung del' Leitfahigkeit einer Elektrolyt-
16sung jedoch meist geringer als die einer isotonischen Salzlosung. 

Soll die Wirkung elektrischer Strome verschiedenen Charakters auf lebendes 
Gewebe untersucht werden, so muB nach den allgemeinen Betrachtungen, die 
iiber die "Reizstarke" (s. S. 281) mitgeteilt wurden, die Reizeinwirkung moglichst 
genau quantitativ und zeitlich beschrieben werden. Das geschieht durch Messung 
von Spannung oder Stromstarke der der lebenden Substanz zugeleiteten Strome 
und evtl. Darstellung diesel' GroBen als Funktion del' Zeit durch graphische 
Registrierung del' Ausschlage von MeBinstrumenten. Beriicksichtigt man, daB 
die Wirkung eines clektrischen Stromes gleicher Stromstarke, Gewebsstiicke an 
sich gleicher Art, jedoch verschiedener Ahmessungen durchflieBend, odeI' gleichen 
Objekten in verschiedener Richtung odeI' durch verschiedenartige Elektroden 
zugefiihrt, sehr verschieden sein kann, so kommt man zu del' Ansicht, daB in 
vielen Fallen Angaben der beschriebenen Art zur quantitativen und zeitlichen 
Charakterisierung der Reizeinwirkung nicht geniigen, sondern auBerdem die 
spezielle Art des Stromdurchflusses naher beschrieben werden muB. Der einem 
lebenden Gebilde zugeleitete Strom flieBt durch das Gewebe nach den Gesetzen, 
die flir die Stromverteilung in ausgedehnten Leitern gelten. Da Gewebe aus 
verschiedenen Teilen verschiedener Leitfahigkeit bestehen kann, kann diese 
Stromverteilung sehr komplizierter Art sein. VOl' allem ist es daher zweckmaBig, 
fiir bestimmte Stellen, flir die die Reizeinwirkung beschrieben werden soli, soweit 
als moglich die Richtung des Stromflusses und die Stromdichte (Stromstarke pro 
Quadratcentimeter einer Renkreeht zur Stromrichtung gelegten Ebene) zu be
stimmen. Solche Angaben konnen durch Messungen odeI' durch Analyse del' 
Stromverteilung auf Grund bekannter Widerstandsverhaltnisse im lebenden 
Gewebe gewonnen werden. Handelt es sich gerade urn die Reizeinwirkung in 
del' Nahe der Zuleitungsstellen (Elektroden), so ist zu beriicksichtigen, daB die 
Stromverhaltnisse gerade dort in betrachtlichem MaB von del' Art del' Elektroden 
und del' Art und GroBe cler Beriihrungsflachen zwischen Elektroden uncl Ge
webe abhangen. Das Potential 0 besitzt die Erde. 

Von den verschiedenen Arten del' verwandten elektrischen Reize seien einige 
typische Stromarten durch graphische Darstellung del' Stromstarke als Funktion 
del' Zeit schematisch beschriehen. Ais positive Stromrichtung wird die von einem 
Ort h6heren positiven zu einem Ort negativen oder niederen positiven Potentials 
bzw. von einem Ort niederen negativen zu einem hoheren negativen Potential be
zeichnet. 

Dienachstehenden Abb. 15~20 heben das grundsatzliche del' verschiedenen 
Stromarten, die in del' Reiztechnik zur Anwendung kommen, hervor und sind 
nur als Schemata zu bewerten. AuBel' durch Stromzufuhr mittels Elektroden 
k6nnen in lebendem Gewebe. Elektrizitatsbewegungen bei geeigneter Versuchs
anordnung auch auf (km Wege durch das Dielektricum, d. h. durch Influenz 
odeI' Induktion, hervorgerufen werden [DANILEWSKyl), GILDEMEISTER2 )]. 

Wie schon mehrfach betonL hat die Leitung elektrischen Stroms durch 
lebendes Gewebe den Charakter cler Strom lei tung clurch einen Elektrolyten, 
d. h. der Elektrizitiitstransport erfolgt clurch Ionenwanderung. An den Elek
troden konnen die I(mcn ihre Ladung abgeben. Dort werden dann unter Um
standen sekllndare ehemische Reaktionen betrachtliehe Anderungen hervor
rufen. Aber auch im I nneI'll des Gewebes, VOl' allem wenn dort, wie es sichel' 
del' Fall ist, mehr odeI' mindel' halbdllrchlassige Scheidewande, Adsorptions
moglichkeiten und mit Elektrolytlosung gefiillte eapillare Raume vorhanden 

1) DANILEWSKY: Die physiologischen Fernwirkungen der Elektrizitat. Leipzig 1902. 
2) GILDEMEISTER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Ed. 99, S. 357. 1903. 
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sind, werden mannig£ache Anderungen polarisatorischer Art als unmittelbare 
Folge des Stromflusses entstehen. Vor aHem sind hier Anderungen der Kon
zentration [NERNSTl)] und der Reaktion [BETHE2)] in Betracht zu ziehen. Ob 
man diese Anderungen schon als Erregung" bezeichnen oder aussagen will, 
daB sie die "Erregung" auslasen, mage dahingesteHt bleiben. 

Die Wirkungen des elektrischen Stromes auf die verschiedenen Arten der 
lebenden Substanz weisen bestimmte, charakteristische Verschiedenheiten auf. 

J' 

t 
J' 
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Abb.15. Konstanter Gleichstrom, derwahrend 
einer bestimmten Zeit flieBt. Er wird z. B. 
erzeu.gt durch einfaches SchlieBen (bei 8) 
und Offnen (bei 0) eines von einer konstanten 

Stromquelle abgeleiteten Stromkreises. 

Abb.16. GleichstromstoBe konstanter Strom
starke und bestimmter Dauer, die zu Be
ginn und am Ende des Stromflusses durch 
im Stromkreis vorhandene Polarisation oder 

Selbstinduktion deformiert sind. 

Abb. 17. Rhythmische GleichstromstoBe 
kurzer Dauer und konstanter Stromstarke, 
~rzeugt durch rhythmisches SchlieBen und 
Offnen einer konstanten Gleichstromquelle. 

Abb. 18. Einzelne GleichstromstoBe ver
schiedener Stromrichtung und komplizierten 
zeitlichen Ablaufs, wie sie etwa durch Ent
ladung eines Kondensators oder Einzelin
duktionsschlage eines Induktionsapparates 

geliefert werden. 

Abb.19. SinusfOrmiger Wechselstrom, ge
liefert von einer Sinusmaschine bzw. einem 
ungedampfte Schwingungen erzeugenden 

Schwingungsgenerator fUr elektrische 
Schwingungen. 

Abb. 20. Rhythmische StromstoBe kompli
zierter Form und wechselnder Richtung 
etwa der Art, wie sie von einem Induktions
apparat bei rhythmischer Unterbrechung 

des Primarstroms geliefert werden. 

Weitaus am genauesten untersucht ist die Wirkung auf Nerven und Muskeln. 
Von den an diesen Organen £estgesteHten Tatsachen, die in Bd.9 ds. Handb. 
eingehend dargestellt sind, sei nur weniges hervorgehoben: Die ReizschweHe der 
Nerven und Muskeln fUr elektrische Reize zeigt die charakteristischen, oben 
(s. S. 282) erwahnten Merkmale. Sie ist abhangig von dem zeitlichen Ablau£ des 

1) NERNST: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Ed. 123, S. 454. 1908; Ed. 122, S. 293.1908. 
2) EETRE: Zentralbl. f. Physiol. Ed. 23. 1909; Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Ed. 163, 

S. 147. 1916; Zeitschr. f. physikal. Chern. Ed. 88, S. 688. 1914; Ed. 89, S. 597. 1915. 
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StromstoBes. Selbst starke konstante Strome erregen den Nerven wahrend des 
Flusses nicht, sondeI'll nur zu Beginn und am Ende del' Stromeinwirkung. Das 
Einschleichen selbst starker Strome bei langsamem Stromanstieg ist in aus
gesprochener Form zu beobachten. 

Reizt man Nerven durch Strome wachsender Stromstarke, die durch zwei 
Elektroden zugefUhrt wird nne! ihrem zeitlichen Ablauf nach dem Bild 1 del' Abb.15 
entsprechen, so beobachtet man Erregungen nach dem Uberschreiten del' Reiz
schwelle beim Offnen und 8('hlie13en des Stromes. Die Reizschwelle fUr die Off
nung und Schlie13ung ist jedoch yen;chieden. Nach dem Uberschreiten del' Reiz
schwelle bleiben bei wei tel' wachselHier Strom starke die Erregungen beim Offnen 
und SchlieBen in bestimmt,er Abhangigkeit von del' Richtung des Stromflusses 
wieder aus. Die Gt'samtheit del' Erscheinungen wurden von PFLlTGER1 ) im sog. 
"ZuckungsgOflctz" zusallllllcngefa13t; seine Erklarung fand Pfluger in den "elek
trotonischon" Wirknngl'll des Stroms, die darin bestehen, da13 ein dauernd 
flie13ender Strom eharaktl'l'io.;tisohe Veranderungen dol' Erregbarkeit des Nerven 
in del' Nahe del' Elektrodpll pI'zengt, und im "polaron Erregungsgesetz". Das 
pol are Erregllngsge><etz ~agt aus, da13 beim Offnen und Sohlie13en des Stroms die 
Erregung stets an eint'lll Pol eintritt, und zwar belm SchlieBen an del' Austritts
stelle (del' Kathodp). heim Offnen an del' Eintrittsstelle (del' Anode) des Stroms 
in die erregbare Sub~tallz. Das polare Erregllngsgesetz wurde spateI' von BEZOLD2) 
fUr den quergestreiftc·n. ,'on ENGELMANN 3 ) fUr den glatten Muskel als gultig 
bcfunden und von BIEDERMANN4) u. a. durch zahlreiche Experimente gesichert. 
DaB es in del' fur Ken Ulld :\l11skel nachgpwiesenen Form nicht fUr jedes erregbare 
Gebilde gultig ist, \\nrde werst nm KtTHNE5) durch Untersuchungen an Actino
spharium Eichhornij gezt·igt. Nahere Untersuchungen an freilebenden Zell
formen vordanken wi!' \~ER\\ORN6). Er zoigte, da13 boi Einzellern bei SchlieBung 
und Offnung an beiden Elektroden odeI' auch nUI' an einer Elektrode Erregllngen 
au£treton und daG die,.;\' Verhaltnisse fiir verschiedene Einzeller verschieden 
sind. Das polare Erregllngsgesetz ist demnach nur insoweit allgemeingUltig, 
als es (tussagt, daB dip Erregullg stet" von den Polen ausgeht: von welchem Pol 
die Errogung heim ()ffnell und SchlieBoll des Stroms odor ob sie von beiden Elek
troden ausgeht, hiillgt YOIl den spezidlcn Eigenschaften del' gereizten Zellen ab. 
LUDLOJ;'F7) fand, daB ill'i Paramaecium z. B. stets an beiden Polen Erregungen, 
jedoch entgegengesetzter HIlc! durch die Stromrichtung bestimmter Art auftreten. 

DaB gerade ]wi EinzeUeI'll auch del' dauernd flie13ende, konstante Strom 
Erregung hervorruft, geht aUf' den el'wahnten ArbeitenS ) hervor. Ebenso aus del' 
Tatsache, daG zahlreiehl' freibewegliche Organismen, unter diesen VOl' aHem 
Einzeller, einE' be"tillllUte OrientiE'l'ung in einer von konstantem Strom durch
flossenen erkennen lassPIl. DiE'",e al" "Galvanotaxis" bezeichneten Vorgange 
sind im Bel. 11 ds. Handh. naher beschrieben 9). 

Von besonderem Interei-lse sind die Reizversuche mit Wechselstrom. Bei 
solchen VOl' aHE'm aneh '\'jc,der an Ken-en und Muskeln dnrchgefUhrten Unter-

1) PFLUGER: Elektrotollll~. Berlin 185H. 
2) BEZOLD: Unter~u('hlln\!J'n iiher die elektrische Erregbarkeit des Nerven und Muskels. 

Leipzig 1861. 
3) ENGELlI1ANX: Pfluger" Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.3, S.247. 1870. 
4) BIEDERlI1ANX: Sitzungsbcr. d. Wien. Akad. 187H, S. 83, 84, 85. 
") KUHNE: UntersudlUngell liber das Protoplasm a und die Contractilit1Lt. Leipzig 1864. 
6) VERWORN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 45, S. 1. 188H; Bd. 46, S. 267. 188H; 

Bd.62, S. 415. 18H6; Bd.61i. S.47. 18\17. 
7) LUDLOFF: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.5H, S.525. 18H5. 
8) Vgl. HERT,VW: Allgt'TllPine Biologie, Bel. I, S. 16H. Jena IHI2. 
9) KOEHLER, ds. Handh. Bc\. XI, S. 1027. Berlin IH26. 
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suchungen gewinnt man namlich faBbare Angaben iiber die quantitativen und 
zeitlichen Bedingungen, denen ein Strom geniigen muB, um die Reizschwelle zu 
iiberschreiten. Ein Wechselstrom, der die Reizschwelle iiberschreitet, erzeugt in 
Nerven und Muskeln eine rhythmische Erregungsfolge, die im Muskel zur Dauer. 
kontraktion (Tetanus) fiihrt. Die einzelnen Erregungen werden ausge16st durch 
die einzelnen Stromwechsel. Der einzelne Stromwechsel geht um so rascher vor 
sich, je hoher die Wechselzahl ist. MiBt man demnach Stromstarke und Wechsel
zahl eines Schwellenerregung erzeugenden Stroms, so besitzt man eine quanti
tative und zeitliche Angabe iiber den Schwellenreiz. Die die Schwelle iiberschrei
tende Stromstarke wird in sehr erheblichem Umfang abhangig von der Wechsel
zahl gefunden, und zwar ist bei sehr geringer Wechselzahl (1 bis wenige pro 
Sekunde) die Schwellenstromstarke relativ hoch, was an sich nichts anderes 
bedeutet, als daB das Phanomen des Einschleichens beobachtet wird. Bei stei
gender Wechselzahl nimmt sodann die Schwellenstromstarke ab, um, nachdem 
sie ein Minimum durchschritten hat, weiterhin mit der Wechselzahl anzusteigen, 
so daB bei sehr hohen Wechselzahlen sehr betrachtliche Stromstarken notwendig 
sind, um eine Erregung zu erzeugen. Solche Beobachtungen gehen weit zuriick 
[FICK 1) u. a.J. Manche Autoren kamen infolge der bei hohen Wechselzahlen 
notwendigen hohen Stromstarken zu der Ansicht, daB hochfrequente Wechsel
strome iiberhaupt nicht reizen [D'ARSONVAL2) u. a.], wahrend dies von anderen 
Autoren bestritten wurde. KRIES3) betonte, daB bei beliebig hoher Wechselzahl 
bei hinreichend hoher Stromstarke Erregung eintritt. Bei sehr hohen Wechsel
zahlen werden die Schwellenstromstarken allerdings so hoch, daB die vom Strom 
erzeugte JOuLEsche Warme unter Umstanden so betrachtlich wird, daB die lebende 
Substanz durch hohe Temperatur abgetotet wird. Die von NERNST 4 ) aufgestellte 
Theorie, daB die Schwellenerregung ausge16st werde durch eine Konzentrations
anderung bestimmter GroBe, die durch den StromfluB hervorgerufen wird, 
fordert, daB die Schwellenstromstarke proportional der Quadratwurzel aus der 
Wechselzahl ist. In einem Bereich mittlerer Wechselzahlen ist diese Forderung 
mit hoher Genauigkeit erfiillt. Bei sehr niedrigen Frequenzen ist die Schwellen
stromstarke infolge der Erscheinung des Einschleichens hoher als der Theorie 
entspricht, ebenso ist bei sehr hohen Frequenzen die Schwellenstromstarke 
hoher, als die NERNsTsche Formel erwarten laBt. Betrefs der Einzelheiten muE 
auf die Darstellung in Bd. 9 verwiesen werden. 

CLUZET und CHEVALLIER5) fanden, daB gleichgerichtete Hochfrequenz
strome' Tetanus des Muskels erregen. Wie dieses Resultat im Verhaltnis zur 
Wirkung hochfrequenter Wechselstrome zu bewerten ist, laBt sich vorlaufig noch 
nicht iibersehen. Die fUr die Theorie der Nervenerregung wichtige Vergleichung 
der Wirkung elektrischer Strome mit der Wirkung bestimmter lonen ist ebenfalls 
in den entsprechenden speziellen Abschnitten eingehend behandelt. 

Der thermische Reiz. 
Die Tatsache, daB die Temperatur auf zahlreiche Lebensprozesse von ent

scheidendem EinfluB ist, entspricht Beobachtungen einfachster Art. Die Vege
tation der Pflanzen, Belaubung, Bliite, Fruchtbildung usw. finden wir in starker 
Abhangigkeit von der Temperatur; Pflanzensamen benotigen zur Keimung eine 
bestimmte Mindesttemperatur, so z. B. nach SACHS 6 ) die Kerne von Mais 9°, 

1) FlCK: Ges. AbhandI. Bd.3, S.44. 
2) D'ARDONVAL: Arch. de physioI. Bd.5, S.401. 1893. 
3) }unEs: VerhandI. d. NaturforscherversammI. Freiburg i. Br. Bd. 8, S. 170. 
4) NERNST: Pfltigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 123, S. 454. 1908; Bd. 122, S. 293. 1908. 
5) CLUZET U. CHEVALLIER: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 93, S. 1308.1925 
6) SACHS: Vorlesungen tiber Pflanzenphysiologie. Leipzig 1882. 
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solche von Datteln 15 0 , und die Geschwindigkeit dieser Vorgange nimmt inner
halb eines gewissen Bereiches in erheblichem MaB mit der Temperatur zu. An
dererseits ist es bekannt, daB hohere KaIte- und Hitzegrade das Leben vernichten 
oder schwer schadigen. Es liegt danach nahe, dem Vorgehen VERWORNS 1) ent
sprechend, der als Reiz jede "Veranderung in den auBeren Lebensbedingungen" 
definiert, gerade bezuglich des thermischen Reizes auszusagen, daB jede auBere 
Lebensbedingung in weiten Grenzen schwanken kann und dabei die Lebens
vorgange beeinfluBt, ohne das Leben zu gefahrden, daB jedoch jede auBere' 
Lebensbedingung, wie aus dem Inhalt des Wortes hervorgeht, innerhalb bestimm
ter Grenzen vorhanden sein muB, um das Leben zu gestatten. Jedenfalls ist 
diese Darstellung bezuglich der Temperatur ausgezeichnet im Einklang mit den 
Erfahrungen. Betrachtet man beispielsweise die Temperaturabhangigkeit der 
Protoplasmabewegungen von EinzeHern [ENGELMANN2 ), KUHNE 3 ), SCHULZE4)~ 

NAGELI 5 ) u. a.], so findet man, daB unterhalb gewisser Temperaturen Ruhe 
(Kaltestarre) herrscht, bei noch tieferen Temperaturen der Tod eintritt. Steigert 
man die Temperatur allmahlich mit einem KaItestarre erzeugenden, jedoch 
noch nicht totenden Kaltegrad beginnend, so stellen sich bei einer bestimmten 
Temperatur Protoplasmabewegungen ein, werden mit steigender Temperatur 
rascher, erreichen bei einer bestimmten Temperatur ein Maximum, nehmen bei 
noch weiter steigender Temperatur wieder ab, bis sie ganz aufhoren (Warme
starre); steigert man die Temperatur noch weiter, so tritt der Tod ein. VER
WORN 6) stellt den ganzen Vor
gang graphisch dar, indem er die 
Starke der von del' Temperatur 
abhangigen Le bensauBerungen 
als MaB del' ErregungsgroBe 
wahIt und findet fUr die Ab
hangigkeit del' ErregungsgroBe 
von der Temperatur die schema
tische Abb. 21. Diese Abbildung 
entspricht seiner allgemeinen Dar
steHung del' Beziehung zwischen 
Erregung und Reiz. d. h. er be-
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Abb. 21. Abhangigkeit del' ErregungsgI'o.Be von 
del' Tempel'atul'. 

trachtet den thermischen Reiz als den Prototyp des Reizes. Bei unbefangener Be
trachtung faHt abel' auf, daB gerade del' neben einigen chemischen und osmotischen 
Einwirkungen weitaus am besten in dieses Schema passende thermische Reiz doch 
in vieleI' Hinsicht eine Sonderstellung gegenuber den anderen Reizeinwirkungen 
einnimmt. Gerade die einfachen Beobachtungen, die ursprunglich zum Erregbar
keitsbegriff gefUhrt haben, wie z. B. die Auslosung einer Muskelzuckung durch 
einen mechanischen odeI' elektrischen Reiz am Nerven, werden bei thermischen 
Einwirkungen vermif3t. Allerdings gelingt es z. B. durchAbbrennen des Nerven mit· 
SchieBpulver [DU BOIS-REYMOND7 )] oder durch Beruhren mit einer gluhenden 
Nadel ebenso wie durch plotzliches Gefrieren des Nerven [RICHARDSON8)], Muskel
zuckungen auszulOsen, abel' diese Eingriffe sind so grob, daB sie zum mindesten 
gleichzeitig starke, mechanische odeI' osmotische Reize durch Hitzecontractur, 

1) VERWORN: Allgemeine Physiologie, S.413. Jena 1909. 
2) ENGELMANN: Hermanns Handb. Bd. I, S.343. Leipzig 1879. 
3) KihINE: Untersuchungen uber das Pl'otoplasma und die Contractilitat. Leipzig 1869_ 
4) SCHULZE: Das Protoplasma der Rhizopoden und Pflanzenzellen. Leipzig 1863. 
5) NAGELI: Beitr. z. wiss. Botanik Bd. 2. 1860. 
6) VERWORN: Allgemeine Physiologie, S.466. Jena 1909. 
7) DU BOIS-REYMOND: Untersuch. Bd.2, S.519. 
8) RICHARDSON: Med. times a. gaz. Bd. 1, S.489, 517, 545. 1867. 
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auf die schon HARLESSl) aufmerksam machte und durch Vertrocknung oder 
Ausfrieren von Wasser darstellen. Von einer eigentlichen thermischen Reizung 
kann daher in diesen Fallen wohl kaum gesprochen werden. Sieht man von der 
Erregung der temperaturempfindlichen Hautorgane, bei der die Erregung des 
Nerven durch die Temperatur zweifellos durch besondere Transformatoren ver
mittelt wird, ab, so sind die Angaben uber direkte Erregung durch Temperatur
schwankungen recht unsicher. ROSENTHAL2) fand, daB plotzliches Eintauchen des 
Ellenbogens in Eiswasser Muskelzuckungen im Ulnarisgebiet auslost und VALEN
TIN3 ) und PICKFORD 4 ) kamen zu der Ansicht, daB eine mit einer gewissen Ge
schwindigkeit erfolgende Temperaturschwankung reizend wirkt. Untersuchungen 
von WALLER 5), der den Nerven durch elektrisch geheizte Drahtschlingen raschen 
Temperaturschwankungen aussetzte, ergaben unregelmaBige Zuckungen, die er 
ebenfalls zum Teil auf Vertrocknungsreiz zuruckfiihrt. Selbst die Angaben ver
schiedener Autoren, daB rasche Temperaturschwankungen als starker Reiz auf 
das Protoplasm a wirken, das darauf durch vorubergehenden Stillstand der 
Bewegung reagiere, wird von VELTEN 6 ) bestritten. Echte Reizung am moto
rischen Nerven erzielte PAUL SCHULZE7) durch kurze Temperatureinwirkungen 
von uber 100°, wahrend er durch niedrigere Temperaturen nur die Erregbar
keit beeinflussen konnte. 

Als Erregungsphanomene, die mit den von anderen Reizen ausgeli:isten 
unmittelbar vergleichbar sind, konnen allerdings die Erscheinungen der Thermo
taxis gelten, die vor allem an einzelligen Tieren zur Beobachtung kommen 8) 
und die Feststellung von PUTTER9), daB der Wimperschlag von Stylonychia bei 
Abkuhlung von 15 ° auf 6 ° eine auBergewohnliche, sonst nicht beobachtete Leb
haftigkeit annimmt. 

Die Eigenart der thermischen Beeinflussung der Lebensvorgange gegenuber 
der Beeinflussung durch die anderen Reize wird besonders deutlich, wenn man 
versucht, eine Reizschwelle zu bestimmen oder das Einschleichen des Reizes bei 
thermischen Reizen (Temperaturanderungen) festzustellen. Die Abhangigkeit 
der Intensitat der groBten Zahl der Lebensvorgange von der Temperatur ist in 
weitem Bereich eine durchaus kontinuierliche; einer bestimmten Temperatur 
entspricht eine bestimmte Intensitat eines bef)timmten Lebensvorganges. Diese 
Intensitat stellt sich unabhangig von der Zeit, innerhalb der die betreffende 
Temperatur erzeugt wird, ein; eine Reizschwelle zu bestimmen oder einen Reiz 
einschleichen zu lassen, ist daher meist unmoglich. Viel naher als der Vergleich 
der thermischen Beeinflussungen mit der Wirkung der anderen Reize liegt der 
Vergleich mit der thermischen Beeinflussung chemischer Reaktionen. 

. Bekanntlich nimmt die Geschwindigkeit, mit der eine chemische Reaktion 
vor sich geht, nach VAN T'HoFF10 ) mit der Temperatur zu und zwar wachst die 
Reaktionsgeschwindigkeit bei einer Temperaturzunahme von 10° auf das zwei
bis vierfache. Berucksichtigt man nun, daB ein groBer Teil der Lebensvorgange 
in chemischen Reaktionen bestehen, so genugt zur Erklarung der Abhangigkeit 

1) HARLESS: Zeitschr. f. rat. Med. Bd. 8, S. 126. 1860. 
2) ROSENTHAL: Wiener med. 1-4. Halle 1864. 
3) VALENTIN: Lehrb. d. Physiol. Bd. II, S. 69. Braunschweig 1847. 
4) PICKFORD: Zeitschr. f. rat. Med. Bd. 1, S. 335. 1851. 
5) WALLER: Journ. of physiol. Bd.38, S. XXIV. 1909. 
6) VELTEN: Flora 1876. 
7) P. SCHULZE: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 214, S. 571. 1926. 
8) Vgl. HERTER: Thermotaxis und Hydrotaxis, ds. Handb. Bd. XI. 1926. 
9) PUTTER: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1900, Suppl. 

10) VAN T'HoFF: Vorlesungen tiber theoretische und physikalische Chemie. Braun
schweig 1909. 
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dieser Lebenvorgange von der Temperatur einfach diese Tatsache. Fur zahlreiche 
Lebensvorgange ergibt sich nun in der Tat, daB die Geschwindigkeit ihres Ab
laufs innerhalb eines gewissen Temperaturbereichs auch quantitativ in gleicher 
Weise von der Temperatur abhangt, wie eine gewohnliche chemische Reaktion. 
1m einzelnen wurde z. B. von COHEN l ) nach Versuchen von HERTWIG errechnet, 
daB die Geschwindigkeit der Entwicklung von Froscheiern bei einer Temperatur
zunahme von 10 0 auf das zwei- bis dreifache steigt. Die gleiche Feststellung fUr 
Seeigeleier machte ABEG( 2). KANITZ3) fand den gleichen Temperaturkoeffi
zienten fUr die Frequenz pulsierender Vacuolen und die Schlagfrequenz des 
Herzens. Schlie13lich folgt die Kohlensaureassimilation der Pflanzen [MATTHAEI4) 
und der am Sauerfitoffverbrauch bzw. der Kohlensaureproduktion gemessene 
Gesamtstoffwechsel del' Tiere der gleichen Regel. 

Die Ausnahme, die del' Gesamtstoffwechsel homoiothermer Tiere, der inner
halb gewisser Grenzen mit steigender AuBentemperatur sinkt, macht, ist nach 
PFLUGER5) eine scheinhare. Der Rtoffwechsel·der Einzelorgane hangt von ihrer 
Eigentemperatur in del' bekannten Art ab, wahrend der Gesamtstoffwechsel 
unter dem EinfluB der die anniihernd konstante Temperatur homoiothermer 
Tiere erhaltenden Wiirmeregulation, die in Bd. 17 eingehend behandelt ist, das 
umgekehrte Verhalten Zll zeigen scheint. 

Die Kaltestarre hedelltet im Sinne dieses Vergleichs nichts anderes, als daB 
bei einer bestimmten niederen Temperatur die Reaktionsgeschwindigkeit unend
lich langsam wirel. 

Auch fur die A.bnahme der Intensitat der Lebensprozesse oberhalb einer 
bestimmten optimalen Temperatur lassen sich Grunde rein chemischer Natur 
angeben. So konnte VERWORN Ii ) und seine Schuler7 ) zeigen, daB die Warme
lahmung des Nervell Hnd Muskels durch einen relativen Sauerstoffmangel hervor
gerufen wird, der hei hoheren Temperaturen in kurzer Zeit dadurch entsteht, 
daB bei dem rasclwren Ablauf cler Verbrennungsvorgange mehr Sauerstoff ver
braucht wircl als zugefiihrt werden kann. Weiterhin zeigen ein Absinken der 
Reaktionsgeschwindigkeit oberhalb eines bestimmten Optimums zahlreiche fer
mentative Reaktionen. Die Abnahme cler Reaktionsgeschwindigkeit ist in diesen 
Fallen durch die Rrhadigung bzw. Vernichtung des Fermentes durch die Tem
peratur bedingt. 

AuBer dem be:-;chri('henen Einflul3 der Temperatur auf spontane Bewegungell 
und Stoffwechsel kann man feststellen, daB die Mehrzahl der fruher beschriebenen 
Merkmale der Erregbarkpit yon del' Temperatur beeinfluBt werden. So nimmt, 
wie schon erwahnt (H. R.286), die Latenzzeit mit steigender Temperatur abo 
Ebenso erfahren die dt'll Rchwellenreiz charakterisierenden quantitativen und 
zeitlichen Bedingungen Inderungen bei verschiedener Temperatur, und zwar 
in der Art, daB da" Einschleichell eine" Reizes bei hoherer Temperatur leichter 
gelingt als bei tiefert'r Temperatur. Diese Tatsache, die unter anderem beim 
Reiz mit Wechseh;tr6nH'n dadurch zum Ausdruck kommt, daB bei hoherer 
Temperatur schon bt'i yicl h6heren Frequenzen hohere Stromstarken zur Uber
schreitung der Schwelk not wen dig sind, als sich aus der NERNsTschen Formel 

1) COHEN: Vorlesungm uber physiologische Chemie. 1901. 
2) ABEGG: Zeitschr. f. Elektrochem. 1905. 
3) KANITZ: BioI. Zentralbl. Bd.27. 1907. 
t) MATTHAEI: Proy. of the roy. soc. of London Bd. 197. 1904. 
5) PFLUGER: Pflugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.18, S.247. 1878. 
6) VERWORN: Erregung und Liihmung. Jena 1914. 
7) WINTERSTEIS: Zeitsehr. f. aUg. Physiol. Bd. 1, S. 129. 1902. - FROHLICH: Ebenda 

Bd. 3, S. 144. 1904.-·· THURNER: Ebenda Bd. 13, S. 256.1912. - SANDERS: Ebenda Bd. 16, 
S.474. 1914. 
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(s. S. 296) ergibt, wurde von NERNST1) und LAPICQUE2 ) eingehend behandelt 
und gab AniaB dazu, daB man fruher haufig zu der Annahme kam, die Erregbar
keit sinke mit steigender Temperatur. Untersuchungen am Nerven von ROSEN
THAL3), AFANASIEFF 4 ) u. a. zeigten jedoch schon fruhzeitig, daB tatsachlich die 
Erregbarkeit, gemessen an der Reizschwelle fUr lnduktionsschlage, mit steigender 
Temperatur steigt. 

Wie schon oben angedeutet, ist die Warmelahmung und die Kalt.estarre 
nicht mit dem Tod der lebenden Substanz identisch. Die Warmelahmung und die 
Kaltestarre kann durch Ruckkehr zu tieferen bzw. hoheren Temperaturen ruck
gangig gemacht werden. Allerdings kann eine Temperatur, die bei kurzem Be
stand eine reversible Kaltestarre bzw. Warmelahmung erzeugt, bei langerer Ein
wirkung den Tod herbeifuhren, im allgemeinen besteht jedoch zwischen der lah
mungerzeugenden und totenden Temperatur noch eine groBere oder kleinere 
Di££erenz. Die totenden Temperaturen sind fUr verschiedene lebende Zellen 
verschieden. 

1m einzelnen liegt die obere Grenze des Lebens fur die meisten Zellen im 
Zusammenhang mit der Gerinnungstemperatur der EiweiBsto££e zwischen 40 
und 45°. Ausnahmen bilden einige Lebewesen, die in heiBen Quellen vorkommen; 
so findet man im Karlsbader Sprudel Leptothrix und Oscillarien, die bei 53 0 

leben. Am widerstandsfahigsten gegen Hitze sind Sporen von Bacillen, von denen 
einige vorubergehend Temperaturen von lOoo aushalten [DE BARy5)]. Bei mehr
stundiger Einwirkung von Temperaturen, die merklich uber lOOo liegen, wird 
jedoch mit Sicherheit jedes Leben vernichtet. 

Unbestimmter sind die Angaben uber den Kaltetod. Echinodermeneier 
unterbrechen bei _2° bis _3° den TeilungsprozeB (Kaltestarre), erholen sich 
aber nach langerer Zeit (1/4 Stunde) noch, wenn sie wieder erwarmt werden 
[HERTWlG6)J. Gefrorene Pflanzenzellen konnen bei vorsichtigem Auftauen wieder 
zum Leben erwachen; Tradescantia erholt sich nach 5 Minuten langem Verweilen 
bei _15° wieder [KUHNE')]. 

Die Widerstandsfahigkeit gegen Kalte ist im allgemeinen um so groBer, 
je wasserarmer die Zellen sind [SACHS8 )]. Trockene Samen ertragen daher hohe 
Kaltegrade. Ebenso zahlreiche Bakterien und vor allem Sporen, die selbst durch 
Temperaturen unter lOO ° nicht abgetotet werden. 

Auf das elektrische Verhalten verschieden temperierter Stellen lebender 
Substanz solI weiter unten noch eingegangen werden. 

Reize, die nur durch Vermittlung besonderer Einrichtungen wirksam werden. 
Die Unterschiede im Verhalten der verschiedenen Arten der lebenden Ge

bilde gegenuber den bisher beschriebenen, allgemein wirksamen Reizen sind keine 
qualitativen, sondern nur quantitative. Vor allem kann die nach der Reizschwelle 
beurteilte GroBe der Erregbarkeit bei verschiedenen lebenden Gebilden sehr ver
schieden sein. 

Untersucht man das Protoplasma von Einzellern, so findet man, daB das
selbe durch aIle Reizqualitaten erregt werden kann und daB seine Erregbarkeit 
an allen Stellen die gleiche ist. Schon bei hoher stehenden Formen der Einzeller 

1) NERNST: Boruttaus Handb. d. med. Anw. d. Elektrizitat Bd. I, S. 230. Leipzig 1909. 
2) LAPICQUE: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 62, S. 39. 
3) ROSENTHAL: AUg. med. Centralztg. Bd. 96. 1859. 
4) AFANASIEFF: Arch. f. (Anat. u.) Physioi. 1865, S.691. 
5) DE BARY: Vorlesungen uber Bakterien. Leipzig 1887. 
6) HERTWIG: ExperimenteUe Studien am tierischen Ei. Jena 1890. 
7) KUHNE: Untersuchungen uber das Protoplasma und die Contractilitat. Leipzig 1864. 
S) SACHS: Handb. d. Experimentalphysiol. d. Pflanzen. Leipzig 1865. 
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wie bei Radiolarien erkennt man jedoch gewisse Unterschiede der Erregbarkeit 
verschiedener Teile. Z. B. ist die Empfindlichkeit des Ektoplasmas fur Be
ruhrungsreize hoher als die des Entoplasmas [VERWORNl)]. Ebenso findet man 
bei Einzellern, die Geiscln odeI' Wimpernbesitzen, eine sehr groBe Erregbarkeit 
an den Geiseln unci Wimpern, wiihrenci das ubrige Protoplasma verhaltnismaBig 
geringe Erregbarkeit fUr taktile Reize aufweist [ALVERDOS2)]. Wir erkennen 
in ciiesen Verschiedenheitell die ersten Andeutungen einer spezialisierten Erreg
barkeit bestimmter Organe. die bei den hi:iheren Tieren in vollkommenster Form 
besteht. inciem fUr <lit, wrschiedenen bestimmten Reizq ualitaten bevorzugt 
erregbare Organe, (lip t-\innesorgane, yorhanden sind. 

Wahrend in den t-\innesorganen die Erregbarkeit fur bestimmte Reizarten 
bevorzugt ist, ist ill <len Xeryen die Fahigkeit der Erregungsleitung in vollkom
menster Form allsgehildet. Durch Vcrmittlung der Nerven erfolgt daher bei den 
hoheren Tieren ein sehr groLler Teil der Reizbeantwortungen, indem in den Organen 
spezifischer Erregharkcit durc:h den Reiz eine Erregung ausgelOst, diese durc:h 
besondere Einric:htnngen in Keryc:nerrc:gung umgewandelt, in den Nerven fort
geleitet und ::;c:hlic:f3lieh \yieder besondere Einrichtungen in die Erregung eines 
"effektorisc:hen" Organs umgc:setzt wird. 

Nac:h dem Vor:-:ehlag yon BEER, BETHE und y. UEXKtLL 3) bezeic:hnet man 
die Reizbeantwortung auf protoplasmatisc:hem Weg ohne Vermittlung differen
zierter Elemente als "Antitypien", die Reizbeantwortung durc:h Vermittlung 
von Nerven als "Antiki1l8HPn". Die Reizaufnahme, die sc:hlieBlic:h zu einer Anti
kinesp fuhrt, setzt dpmnaeh bcstimmtc Einric:htungen zur Reizaufnahme, sog. 
"Rec:eptorc:n" [BETHE4)] yoraus. Zur Feststellung eines Rezeptionsorganes ist 
nac:h BEER, BETHE und y. UEXKtiLL:l) notwendig: 

,,1. Der anatomi~el](' ~achweis piner Nervenendausbreitung. 
2. Del' physiologische Nachwpis, dar3 ein auBerer Reiz, welcher an sich nicht 

stark genug oder iiberhaupt nic:ht gpeignet ist, direkt pffektorische Organe zum 
Fllnktionieren ZlI bringPIl, dem in Frage stehenden Organ zugefiihrt, eine Zu
standsanderung an irgen<ieinem Teil dec; Tndividuums hervorrufen kann." 

Die in Satz 2 alisgeHproc:hene Formulierung bedeutet, daB fur ein Rezeptions
organ die Reizsc:hwelle entwpdcr auffallend niedrig ist, odeI' da13 das Rezeptions
organ durc:h nic:ht allgem8in erregend wirkende Reize in Errpgung VPI'Retzt wird. 
Tatsachlic:h scheint es hpi den hijheren Tieren verschiedene Einwirkungen zu 
geben, die aussehlie/3lich bestimmte Organe in Erregung versetzen, ohne daB 
Ihnen allgemeine Reizqualitiit znkiime. So scheint es Z. B., als ob Luftdruck
wellen hestimmter Freqnenzell, die als Schall wahrgenommen werden, nul' auf 
die Hororgane, Einfliisf;(, del' Rc:hwerkraft und beschleunigte Bewegungen nur 
auf sog. statisc:he Organl' erregend \virken konnten. Ebenso erregen elektro
magnetische Wellen Iwstimmter Wellenlangcn, die eben wegen ihrer erregenden 
Wirkung auf das Sehorgan yon den elektromagnetischen Wellen anderer Wellen
langen (HERTZSc:hc Wellpll. ultrarote, ultra violette, Rontgen- und y-Strahlen) 
durch die Bezeiebnung "Licht·; untcrschieden werden, anscheinend nur spezi
fische Organp. Ab ~Frsac:he del' bcyorzngten Erregbarkeit diesel' Receptoren 
findet man besondere Eillfiehtungen. cli8 clazu dienen, den an sich unwirksamen 
Reiz in einen wirksanH'11 Heiz Zll transformieren. So werden Z. B. beim Ohr die 
Luftdruckschwankllngen in erkannter Art in taktile Reize, beim statischen Organ 
Einflusse der Sc:hwerkraft in einen Zlig bzw. einc Belastung umgesetzt. Die 

1) VERWORN: Psychophysische Protistenstudien. Jena 1889. 
2) ALVERDOS: Arb. a. d. Geb. d. expo BioI., H. 3. Berlin 1922. 
3) BEER, BETHE n. \~. FEXK1TLL: BioI. Zentralbl. Bd.19, S.517. 1899. 
4) BETHE: Arcb. f. mikrosk. Anat. Bd.50. 1897. 
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eingehende Beschreibung der Wirkungsweise der Transformatoren ist in Bd. II 
und 12 ds. Handb. enthalten. 

Bei genauer Betrachtung kommt man jedoch zu der Ansicht, daB ein quali
tativer Unterschied der verschiedenen Receptoren grundsatzlich nicht in dem 
Sinne besteht, daB gewisse Organe nur eine besonders hohe Erregbarkeit fiir be
stimmte allgemein wirksame Reize, andere Receptoren eine Empfindlichkeit fiir 
allgemein unwirksame Reize besitzen. DaB z. B. auch die Schwerkraft auf nicht 
differenziertes Protoplasma erregend wirken kann, geht aus den schon friiher 
(s. S. 287) erwahnten Erscheinungen des Geotropismus und den Versuchen HERT
WIGS 1) hervor. Schall ist schlieBlich nur ein mechanischer V organg besonderer 
Art. Ob es nicht auch moglich ist, durch unmittelbare Einwirkung periodischer 
Luftdruckschwankungen, wenn sie nur geniigend stark sind, beliebige erregbare 
Substanz zu erregen, ist noch nicht untersucht worden. Da jedoch andere rhyth
mische mechanische Einwirkungen akustischer Frequenzen zweifellos erregend 
wirken, erscheint diese Moglichkeit durchaus nicht ausgeschlossen. 

Yom Licht ist es durch verschiedene Untersuchungen erwiesen, daB es auch 
ohne besondere Transformatoren erregend wirken kann. So zeigen alle Pflanzen 
ausgesprochen phototaktisches Verhalten. Schon einzellige Sporen, die sicher 
noch keine besonderen lichtempfindlichen Organe besitzen, zeigen nach STARL2) 
phototaktische Erscheinungen. Es teilen sich z. B. die Sporenzellen von Scha'chtel. 
halmen in einer Richtung, die zur Richtung einfallender Lichtstrahlen orientiert 
ist. Schwarmsporen von Algen sammeln sich nach STRASBURGER3 ) an einer 
Stelle bestimmter Helligkeit und Zoosporen von Algen konnen nach HEITZ4) 
durch kurze Belichtung zum Ausschliipfen gebracht werden. Sogar das typische 
Phanomen des Einschleichens eines Reizes konnte ENGELMANN 5) bei Pelomyxa 
palustris beobachten. Dieser amobenahnliche Organismus fiihrt im Schatten 
lebhafte Bewegungen aus und reagiert auf plOtzliche Erhellung durch Einziehen 
aller Pseudopodien. Bei langsam im Laufe einer Viertelstunde erfolgender Er
hellung bleibt die Reaktion aus. Es erscheint nach diesen Beispielen wahrschein
lich, daB die spezifisch empfindlichen Receptoren nur eine urspriinglich allge
meine Protoplasmaeigenschaft der Erregbarkeit fiir aIle oder bestimmte Reiz
qualitaten in hervorstechendem MaB besitzen. 

Die relativ groBe Erregbarkeit der Receptoren kann dadurch bedingt sein, 
daB ihre Erregbarkeit gegeniiber der des iibrigen Protoplasmas unmittelbar ge
steigert ist, oder daB die Einwirkungsmoglichkeit der Reize an den Receptoren 
durch besondere Einrichtungen besonders giinstig gestaltet ist. DaB aber selbst 
bei hoheren Tieren noch eine allgemeine Erregbarkeit fiir sonst nur durch Trans
formatoren wirksam werdende Reize besteht, geht unter anderem aus den Unter
suchungen von C. I. REED6 ) hervor, der bei Bestrahlung der Mucosa des Maules 
von Hunden und bei direkter Bestrahlung des Blutes in einer in eine Arterie ein
gefiigten Glasrohre Blutdrucksenkung erzeugen konnte. 

Die Gesamtheit der Receptoren wird von BEER, BETRE und v. UEXKULL7 ) 

in folgender Art klassifiziert und benannt: 
Als "anelektive" Receptionsorgane werden Organe bezeichnet, bei denen die 

besondere Erregbarkeit sich auf alle Reizqualitaten erstreckt. Receptoren, die 

1) HERTWIG: Allgemeine Biologie, Bd. II, S.552. Jena 1912. 
2) STAHL: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.3. 1885. 
3) STRASBURGER: Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. Bd.12. 
4) HEITZ: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 43, S. 37. 1926. 
5) ENGELMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.19, S.1. 1879. 
6) REED, C. I.: Americ. journ. of physiol. Bd. 74, S.511. 1925. 
7) BEER, BETHE U. v. UEXKULL: BioI. Zentralbl. Bd.19, S.517. 1899. 
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eine besondere Erregbarkeit fUr einen bestimmten "adaquaten" Reiz besitzen, 
heiDen "elektive" Receptoren. Die Elektion kann dadurch zustande kommen, 
daD das Receptionsorgan eine besondere Lage an bestimmter Stelle des Organismus 
besitzt, so daD es, besonders wenn e8 noch durch Schutzeinrichtungen gegen die 
Einwirkung anderer Heize geschiitzt ist, iiberhaupt nur fUr bestimmte Reiz
qualitaten zuganglich ist (topoelektive Receptoren) oder dadurch, daB durch 
besondere Einrichtungen ein an sich unwirksamer Reiz in einen wirksamen um
gewandelt wird (transformatorisch-elektive Receptoren). In Wirklichkeit wird 
es besonders bei hoherell Tieron schwer sein, rein topoelektive odeI' transfor
matorisch-elektive Organe zu finden; die Elektivitat beruht stets sowohl auf del' 
Lage als auch auf transformatorischen Einrichtungen. So beruht die Elektivitat 
des Ohres odeI' des statischen Organs. die charakteristische bekannte Trans
formationseinrichtungcl1 besitzen, "icher zum groBen Teil auf del' Lage diesel' 
Organe, die sie fUr andere als die adiiquaten Reize unzuganglich machen. Ebenso, 
besitzen die durch ihre Lage an der Korperoberflache besonders fUr taktile und 
thermische Reize zugiinglichen Gefuhlsorgane zum Teil erkannte, zum Teil noch 
unbekannte Transformationseinrichtungen. 

1m einzelnen unterscheidet man an elektiven Receptionsorganen nach del' 
Reizqualitiit del' adiiquaten Reize geordnet: 

1. Receptoren fUr mechanische Reize, und zwar "Tangoreceptoren" fUr 
taktile Reize, "Phonoreceptoren" fi.ir Schallwellen, "Statoreceptoren" fur Ein
wirkungen del' Schwerkraft und schlieBlich die von BEER, BETHE und v. UEXKULL 
als "Rotationsreccptoren" bezeichneten Bogengangsapparate. Die Bezeichnung 
erscheint allerdings wenig gliicklich, cia diese Organe nicht auf Rotationen, 
sondeI'll auf beschleunigte Bewegungen, und zwar nach MAGNUS!) auf beschleu
nigte Bewegungen beliebiger Art ansprechen. 

2. Receptoren fiir chemische Reize, die Stibo- und Gustoreceptoren genannt 
werden. 

3. Fur thermische Reize: Caloro- odeI' Thermoreceptoren. 
4. Fur Lichtreize: Photoreceptoren. 
Elektive Receptoren fUr osmotische und elektrische Reize sind bisher nicht 

bekannt. Die speziellen Einzelheiten uber die Receptoren sind in Bd. 11 und 12 
ds. Handb. cingehend behandelt. 

Nicht zur Erregung fiihrende Zustandsanderungen. 
Wie schon erwahnt (s. S. 301) wirken die sichtbaren Lichtstrahlen auf zahl

reiche Arten del' erregbaren Substanz nul' in so geringem MaBe erregend, daB 
man daran zweifeln kann, ob dem Licht eine allgemeine Reizqualitat zukomme. 
Hingegen sind die fi.ir Licht elektiven Receptionsorgane in so auBerordentlich 
hohem MaBe fi.ir optische Reize empfindlich, daB diese hohe Erregbarkeit die 
Ursache war, daB von einer ganzen Reihe physikalisch gleichartiger elektro
magnetischer Wellen die Lichtwellen lange Zeit uberhaupt die einzigen bekannten 
Erscheinungen blieben, wahrend sich die ubrigen del' WahI'llehmung entzogen. 
Die Physik kennt heute elektromagnetische Wellen von vielen Kiiometern bis zu 

etwa 10 000 ~oo 000 cm Wellenliinge. Die Wellen verschiedener Wellenlangen wer
den verschieden benannt. und zwar heif3en die mit den liingsten Wellenliingen 
HERTzsche Wellen, die mit den kiirzesten y-Strahlen. Dazwischen liegen ultra
rote odeI' Warmestrahlen, Licht-, ultraviolette und Rontgenstrahlen. 

Die im Dielektricum fortschreitenden Wellen erzeugen beim Auftreffen auf 
materielle Gegenstande bestimmte Wirkungen. Je nach den physikalischen 

1) MAGNUS: Korperstellung. Berlin 1924. 
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Eigenschaften der Materie durchdringen sie dieselbe ohne merkliehen Energie
verlust oder sie geben einen groBeren oder kleineren Teil ihrer Energie, unter 
Umstanden ihre gesamte Energie an die Materie ab, d. h. sie werden teilweise 
oder total absorbiert. Die an die absorbierende Substanz abgegebene Energie 
kann in der verschiedensten Form dort in Erscheinung treten. Langwellige 
(HERTzsche) Wellen erzeugen in Leitern hochfrequente Wechselstrome; diese 
konnen ihrerseits durch Uberwindung OHMschen Widerstandes in Warme uber
gefUhrt werden. ·Absorbierte Energie ultraroter und langwelliger Liehtstrahlen 
tritt in groBerem oder kleinerem Prozentsatz in Form von Warme in Erscheinung. 
AuBerdem konnen sekundare Strahlungen erzeugt werden, und zwar sowohl 
elektromagnetische Wellen mit einer von der Wellenlange der absorbierenden 
Strahlen verschiedenen Wellenlange (Fluorescenz), als auch sekundare Kathoden
strahlen, indem durch die Wellen Elektronen aus der Materie 10sgelOst und ihnen 
eine bestimmte Gesehwindigkeit erteilt wird (lichtelektrischer Effekt). Der 
lichtelektrische Effekt ist unter sonst gleiehen Umstanden um so starker, je 
kurzer die Wellenlange der absorbierten Strahlen ist. Weiterhin konnen sekundare 
Rontgenstrahlen auftreten, eine Erscheinung, die grundsatzlich mit Fluorescenz 
vergliehen werden kann. Besonders die kurzwelligen Strahlen (Rontgen- und 
y-Strahlen) ionisieren auBerdem Gase, und sehlieBlich entfalten alle Strahlen, 
die kurzwelliger sind als ultrarote Strahlen, starke chemische Wirkungen. Ein 
charakteristisches Beispiel solcher chemise her Wirkungen ist die zu photo
graphisehen Zwecken verwandte, durch Strahlen hervorgerufene Reduktion 
gewisser Silberverbindungen. 

Von den elektromagnetischen Strahlen grundsatzlich verschieden sind die 
bei Entladungen im Vakuum entstehenden Korpuskularstrahlen (Kathoden
und Kanalstrahlen) und die mit ihnen physikalisch gleichartigen IX- und fJ-Strahlen 
der radioaktiven Substanzen. Trotz der physikalisehen Verschiedenheit dieser 
Strahlenarten von den elektromagnetischen Wellen sind die Wirkungen auf 
Materie in vieler Hinsieht mit den Wirkungen der kurzwelligen elektromagnetischen 
Strahlen verwandt. Sie durchdringen verschiedene Stoffein versehieden starkem 
MaB und werden absorbiert. Die Durchdringungsfahigkeit der Korpuskular
strahlen ist allerdings im allgemeinen gering. Bei der Absorption erzeugen sie 
Warme, Fluorescenz, sekundare Kathoden- und Rontgenstrahlen, ionisieren 
Gase und entfalten ehemisehe Wirkungen. SchlieBlich konnen sie unter Um
standen eine Zertrummerung von Atomen bewirken. 

Will man die Wirkungen dieser verschiedenartigen Strahlen auf lebende 
Substanz analysieren, so ist es zweckmaBig, von der Ansieht auszugehen, daB 
es die angefuhrten Folgen der Strahlen, die wir auch in unbelebter Materie 
beobachten, sind, die auf das lebende Protoplasma wirken und ihrerseits Reak
tionen der lebenden Substanz auslOsen, deren Art und GroBe dureh die Eigen
schaften der lebenden Substanz bestimmt ist. Da die unmittelbaren Wirkungen 
in ihrer GroBe abhangig sind von der Menge der absorbierten Strahlungsenergie, 
wird man die GroBe der Absorption und die Starke der Wirkung auf die lebende 
Substanz in Beziehung. zueinander zu setzen suchen. Da die Durchdringungs
fahigkeit der verschiedenen Strahlen fUr die gleiche Substanz und die gleich
artiger Strahlen fur verschiedene Substanzen sehr verschieden sein kann, wird 
man erwarten, die Wirkung der Strahlen sehr von diesen Verhaltnissen abhangig 
zu finden. SchlieBlieh wird man versuchen, die Wirkung im speziellen Fall auf 
eine oder einige der bekannten unmittelbaren Strahlenfolgen (Warme, sekundare 
Strahlen, chemische Wirkungen) zuruckzufUhren. 

1m einzelnen ist von der Wirkung der verschiedenen Strahlen eine groBe 
Anzahl Tatsachen bekannt, die zum Teil eine betrachtliehe Bedeutung fur die 
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praktische .:vledizin haben. die sieh dpr verschiedenen Strahlen zu diagnostischen 
und therapeutischen Zwecken in groBem Umfang bedient. Die Einzelheiten 
werden in Bd. Ii cl". Handb. (J. XYllJ) eingehend behandelt. Hier sei einiges 
mehr allgemein Giiltiget-; mitgeteilt. 

Die Wirkung HERTZscher Wellell auf einen Leiter ist identisch mit der eines 
rhythmisch sch,yankt'IHlell elektronU1gnetischen Feldes; in dem Leiter, also auch 
in lebenden Gebildm. \\('r<le11 aut induktivem Weg hochfrequente Wechselstrome 
erzeugt. DaB e8 llli)glich ist. durch Schwankungen eines elektromagnetischen 
Feldes in einelll erregbaren Gebilde Stri)me zu erzeugen und es dadurch zu er
regen, konnten GrLIH;~IEIS'l'ERI) nnd Th~ILE\VSKy2) zeigen. Grundsatzlich ist 
es danach auch miiglich. <lurch HERTZHche Wellen Reizwirkungen zu erzielen. 
Tatsachlich jst jedoch die Frequenz del' durch HERTzsche Wellen erzeugten 
Wechselstrome tlO hodl. daB Reholl auLlcrordcntlich hohe Stromstarken zur Uber
schreitung der Reizscrmelll' noh\en<iig wtlren (H. S. 2H6). So starke Strome durch 
HER'l'Zsche Wellell ZlI erZl'llgen. stiil3t auf technische Schwierigkeiten, so daB 
tatsac:hlic:h bisher eill(' Erregungswirkung HERTzscher Wellen auf lebende Ge
bilde noch nicht fp,;tw,,,tellt werdcn kOllnte. 

Sieht man nm del' "pezifisehcn Rcizwirkung del' Lichtstrahlen auf die Photo
receptoren, die dac; Lieht all'; del' Reihe del' Strahlen heraushebt, ab, so kann man 
die allgemeinen \virkullg!>n del' uitraroten Licht- lind ultravioletten Strahlen 
linter einheitlichelll Ct'"iehtspunkt betmchten. Alle diese Strahlen konnen ge
wisse ErregullgRwirkllllg ('rzielen, lind ell be",teht eine ziemlich kontinuierliche 
Veriinderung cler I~in\\irkllngsfolgen mit cler Anderung del' Wellenlange. Bei 
den langwelligsten :->trahl!'ll beobaehtet man Erscheinungen, die sich im wesent
lichen auf dit' El'wii l'lllllllg zuriickhihrt'll lassen. 

Direkte Erregullg' al,.; Folge von Bestrahillng mit Licht und Ultrastrahlen 
konnten an Einzellern erzielt werden, unter anderen von VERWOR~3), der zeigte, 
daB SprungbewegllllgE'1l \'elll Plellronema chrysalis durch Belichtllng ausgelOst 
werden, llnd H)Jl HEHTEL an Bakterien, lnfusorien. Coelenteraten, Wiirmern, 
Mollusken, Amphihien lind Pflanzellzellcn. HERTEL4) zeigte aueh, daB die Wir
kung mit der Stiirke de)" ,~b"orption c;teigt, indem er nachwies, daB Strahlen um so 
wirksamer sind, jt· kllrz\\('lIiger sie Rind. nnd daB kurzwellige Strahlen starker 
absorbiert werdell ai" lallgwelligE'. III iihcrzeugender Form zeigen die Abhiingig
keit del' l{cizwirkllng \on der Absorption Versuche an Wiirmern. Bestrahlung 
de8 ~ervem;y:.;tplll" de>' Rf'gellwunm; mit ultravioletten Strahlen ruft lebhafte 
Erregllllgsfolgell !tern)r. "'iihrend Licht unwirksam ist. Bei Sipunculns sind die 
Nerven pignwntiert. dip ,~b"orption def( Lichts daher verstarkt; bei diesem Wurm 
wirken auch Licht,;trahlpll erregelld. 

In wei tans dpr }h'hrzahl del' Bestrahlungsversuche werden jedoeh keinc 
oder sehr geringt· Ern'gllllgser,;eheinungcn, sehr haufig abel' Schadigung odeI' 
Abti:itung beobae!ttt't. Bezliglieh del' sehadigenden Wirkung der verschiedenen 
Strahlen fand HEHTEL") dit' gleichp Ahhangigkeit von der Absorption und del' 
WeUenHingen wip £iiI' clit' erI'egcnden Wirkungen. PASSOW6 ) untersuchte be
sonders die sehiidigelld{'ll \VirkungeJ\ del' verschiedenen Strahlenarten auf Bak-

1) GILDEMEISTER: PfliigefR Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.99, S.357. 1903. 
2) DA~ILEWSKY: Die physiologischen Fcrnwirkungen der Elektrizitat. Leipzig 1902. 
3) VERWORN: P:;ychophysische Protistenstudien. Nachschrift. Jena 1889. 
4) HERTEL: ZeitRchr. f. allg. Physiol. Bd.4, S.1. 1904; Bd.5, S.535. 1905; Bd.6, 

.s. 44. 1907. 
5) HERTEL: Zpitsehr. f. allg. Physiol. Bd.4, S.1. 1904; Bd.5, S.535. 1905; Bd.6, 

S.44. 1907. 
6) PASSOW: An·h. f. Augellheilk. Bd.93, S.95. 1923; Bd.94, S.1. 1924. 
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terien. Auch er fand die kurzwelligsten Strahlen am wirksamsten, und zwar ist 
die Wirkung weder proportional der Energie der Strahlung noch ihrer photo
graphischen Wirksamkeit, sondern abhangig von der spezifischen Absorp
tionsfahigkeit der Bakterien. Durch Sensibilisierung mit Farbstoffen, die 
die Absorption fUr bestimmte Strahlen vergroBern, konnen die Wirksamkeit 
entsprechend der Veranderung der Absorption verandert, und auch die sonst 
unwirksamen ultraroten und langwelligen Lichtstrahlen wirksam gemacht 
werden. 

Sehr umfangreich ist die Literatur iiber die Wirkung der Rontgenstrahlen 
und der Strahlen radioaktiver Stoffel). Aus der Literatur geht allgemein hervor, 
daB die schadigende Wirkung der Strahlen auf lebendes Gewebe im Vordergrund 
der Erscheinungen steht. Die Empfindlichkeit verschiedener Gewebsarten fiir 
diese Strahlenarten ist dabei sehr verschieden. Echte Erregungsfolgen nach 
Rontgenbestrahlung beobachteten GUILLEMINOT 2) und WEBER3), die eine Be
schleunigung des Wachstums von Pflanzen, und Friihtreiben von Keimlingen 
und Knospen unter dem EinfluB der Bestrahlung sahen. Bei den Zellen von 
Vallisneria sah LAPRIORE4) eine Beschleunigung der Protoplasmabewegung 
durch Rontgenstrahlen, die bei langerer Bestrahlung in Lahmung iiberging. 
Echte "Rontgenotaxis" bei Paramacien und Daphnia beobachteten H. JOSEPH 
und PROWAZEK5), die fanden, daB sich diese Organismen von der Einfallstelle 
von Rontgenstrahlen entfernen. 

Schadigende bzw. totende Wirkungen auf Bakterien untersuchte unter 
anderen RIEDER 6 ) naher, auf Geschlechtszellen von Amphibien O. HERTWIG7 ), 

G. HERTWIG 8 ), PAULA HERTWIG 9), ZUELZERlO ) und MARKOWITZll). 
Von Kathoden und Radiumstrahlen kamen erregende Wirkungen bisher 

nicht zur Beobachtung. Entweder bleibt eine Wirkung iiberhaupt aus oder 
sie ist schadigend bzw. totend. Von den mit Radiumstrahlen an Pflanzen 
ausgefiihrten Versuchen seien die von STEINl2) erwahnt. Versuche mit 
infolge ihrer geringen Durchdringungsfahigkeit hauptsachlich an der Ober
flache lebenden Gewebes, aber dort sehr stark wirkenden Kathodenstrahlen 
wurden an umfangreichem Material (Bakterien, Algen, Pflanzen, Infusorien, 
Muskeln, Haut) von PAULI und GROBERl3) und PAULI und HARTMANNl4) durch
gefUhrt. 

1) VgI. u. a. HENNICKE: Miinch. med. Wochenschr. 1903, Nr.48; 1904, Nr.18. -
SEDLIN: Inaug.-Dissert. Konigsberg 1904. - TIES: Mitt. a. d. Grenzgeb. d. Med. u. Chir. 
1905. - LINSER U. HELBER: Miinch. med. Wochenschr. 1905, Nr. 15 u. Dtsch. Arch. f. klin. 
)Ied. 1905, S. 83. - REGAUD u. DUBENIL: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 63. 
1907. - PETERS: Fortschr. a. d. Geb. d. Rontgenstr. Bd.16. 1910. - GOCBT: Handb. d. 
Rontgenlehre. Stuttgart 1918. 

2) GUILLEMINOT: Journ. de physiol. et de pathoI. gen. Bd. 10. 1908. 
3) WEBER: Biochem. Zeitschr. Bd. 121, S.4. 1922. 
4) LAPRIORE: Nuova Rassegn. Catania 1897. 
5) JOSEPH, H. U. PROWAZEK: Zeitschr. f. alIg. PhysioI. Bd. I, S.142. 1902. 
6) RIEDER: Miinch. med. Wochenschr. 1919, Nr.31. 
7) HERTWIG, 0.: Arch. f. mikrosk. Anat. Bd. 77. 1911; Bd. 82. 1913; Scientia Bd.12. 

1912. 
8) HERTWIG, G.: Arch. f. mikrosk. Anat. Bd.77. 1911; Bd.82. 1913. 
9) HERTWIG, PAULA: Arch. f. mikrosk. Anat. Bd.87. 1916. 

10) ZUELZER: Arch. f. Protistenkunde Bd.5. 1905. 
11) MARKOWITZ: Arch. f. Zellforsch. Bd.16. 1922. 
12) STEIN: Zeitschr. f. indukt. Abstammungs- u. Vererbungslehre Bd.29. 1922. 
13) PAULI U. GROBER: Dtsch. med. Wochenschr. 1919, Nr. 31. 
14) PAULI U. HARTMANN: Arch. f. mikrosk. Anat. u. Entwicklungsmech. Bd. 103, S.95. 

1924. 
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An Hypothesen zur Erklarung del' Strahlenwirkung dureh bestimmte Ver
anderungen, die von den verschiedenen Strahlen im lebenden Gewebe hervor
gerufen werden, fehlt es nichV), ohne daB durch sie eine eindeutige und voll
kommene Klarung del' Strahlenwirknng erbraeht worden ware. 

3. Das Wesen des Erregungsvorganges. 

a) Physikalische und chemische Begleiterscheinungen der Erregung. 
Stoffwechsel nnd Erregung. 

Ein eharakteristisehes Merkmal del' lebenden Substanz ist del' Stoffwechsel. 
HERING2 ) schreibt in seinen Grundzugen der Lehre vom Lichtsinn: "Das Wesen 
des Lebens liegt in physischer Hinsicht im Stoffwechsel der lebendigen Substanz, 
bei welchem einerseits Stoffe entstehen, welche von der lebendigen Substanz 
als etwas ihr fremd Gewordenes ausgesondert werden, andererseits abel', und 
zwar gleichzeitig, Stoffl' aufgenommen, von del' lebendigen Substanz angeeignet 
und zu Bestandtl'ilen ihrer sl'lbst gemacht werden. Den letzten Vorgang hat 
man unter Erweiterung eines alten, aus der Pflanzenphysiologie stammenden 
Begriffs "Assimilation" benannt und nach diesem Vorbild habe ich seinerzeit 
fur den erstgenannten Vorgang die seitdem gebrauchlich gewordene Bezeichnung 
,Dissimilation' gewiihlt." Dem Vorgehen HERINGS folgend, sehen zahlreiche 
Autoren im Stoffwech8el "das Wesen des Lebens"; die Frage nach der Beziehung 
zwischen Erregung und Stoffwechsel ist aus dies em Grunde eine naheliegende 
und viel bearbeitete Frage. 

Die Unterteilung cler Stoffweehselvorgange in Assimilation und Dissimilation 
ist eine altbewahrte und allgemein verwandte. Del' Stoffwechsel hat, wie es 
von HERMANN3), PFrfGER4 ) und vor aHem von VERWORN5) hervorgehoben 
wird, seine Ursache in del' labilen chemischen Beschaffenheit des lebenden 
EiweiBmolekuls, das von VERWORN als "Biogen" bezeichnet wird. Das Biogen 
fassen die genannten Autoren als einen einerseits spontan teilweise zerfallenden 
(Dissimilation), andererseits sich selbst wieder aufbauenden (Assimilation) 
EiweiBkorper auf, der eben dureh diese Befahigung zum Ab- und Aufbau von 
den toten EiweiBkorpern unterschieden ist. VERWORN6) nimmt als mittleren 

. . . Assimilation A 
Zustand des BlOgens den an, 1I1 welchem der QuotIent D' . '1' = 'D-' 

lSSlml atlOn 
den er als "Biotonus" bezeichnet, gleich 1 ist. Auf Grund einer Eigensehaft 
des Biogens, die HERIN(7) als die "Selbststeuerung des Stoffwechsels" bezeichnet, 
strebt del' Biotonus, solange aul3ere Einflusse ferngehaIten werden, dem Mittel
wert 1 zu. Entsprechend dieser Annahme und seiner Definition des Reizes, 

1) V gl. SCHWARZ: Pflugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. lOO. 1903; Fortschr. a. d. Geb. 
d. Rontgenstr. Bd.25. 1917. - WERNER u. LICHTENBERG: Dtsch. med. Wochenschr. 1906, 
Nr.1. - NEUBERG: Zeitschr. f. Krebsforsch. Bd.2. 1904. - LINSER u. HELBER: Dtsch. 
Arch. f. klin. Med. Bd.83. 1905.- CURSCHMANN u. GAUPP: Munch. med. Wochenschr. 
1912, Nr.50. - HERTWIG: Arch. f. mikrosk. Anat. Bd. 82. 1913; Scientia Bd. 12. 1912. -
LEWY: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 21. 1906. - BOHN: Cpt. rend. hebdom. 
des seances de l'acad. des sciences Bd. 136b. 1903. - BARDEEN: Americ. journ. of anat. 
Bd. 11. 1910(11. 

2) HERING: Grundzuge der Lehre vom Lichtsinn, S. lO1. Leipzig 1905-1920. 
3) HERMANN: Untersuchungen uber den Stoffwechsel der Muskeln usw. Berlin 1887. 
4) PFLUGER: Pflugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 10, S.251. 1875. 
5) VERWORN: Die Biogenhypothese. ,Tena 1903. 
6) VERWORN: Allgemeine Physiologie. 5. Auf!., S.574. Jena 1909. 
7) HERING: Grundzuge der Lehre vom Lichtsinn, S. 101. Leipzig 1905-1920. 

20* 
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als "jede Veranderung in den auBeren Lebensbedingungen", behandelt VERWORN 
die Wirkung der Reize auf den Stoffwechselvom Standpunkt ihrer Wirkung 
auf den Biotonus und unterscheidet demnach assimilatorische und dissimilato
rische Reize, wobei er in jedem Fall noch die Moglichkeit der Reizwirkung als 
erregend oder lahmend annimmt. SchlieBlich laBt er noch die Moglichkeit 
"totaler" Erregung oder Lahmung zu. BURKER!) baut auf der Lehre yom 
Biotonus eine Definition des Reizes auf, indem er als Reiz "alles, was den Bio
tonus unter- oder uberwertig macht", definiert. Die tc1tsachliche Unterlage 
fur die an anderer Stelle des Handbuches ausfuhrlicher behandelte Art der Dar
stellung der Lebensvorgange yom Standpunkt der Biogenhypothese ist die, 
daB in den meisten Fallen, in denen man auf Grund anderer Erscheinungen 
(mechanische, elektrische usw.) auf Erregung schlieBen kann, eine Anderung 
des Stoffwechsels beobachtet wird und man aus zahlreichen Erfahrungen 
schlieBen muB, daB dann, wenn eine mit der Erregung verbundene Stoffwechsel
anderung nicht feststellbar ist, diese Unmoglichkeit der Feststellung stets auf 
die Unzulanglichkeit unserer Beobachtungsmethoden zuruckzufiihren ist. 

Fur die Inten~itat des Stoffwechsels einer Zelle, eines Organs oder Organis
mus kann man auf verschiedene Art einen MaBstab gewinnen. Da im End
resultat der Gesamtstoffwechsel (Assimilation + Dissimilation) in der Oxydation 
organischer Stoffe besteht, bietet die Messung des Sauerstoffverbrauchs und 
die Bestimmung der Menge der entstehenden Kohlensaure ein wichtiges der
artiges MaB. Von wohl gleicher Bedeutung ist die Messung der Warmeproduktion; 
da ein groBer Teil der Stoffwechselvorgange mit Warmeproduktion einhergeht, 
gibt auch ihre GroBe ein MaB fur die GroBe des Stoffwechsels. Die Moglichkeit, 
die Warmeproduktion einzelner Zellen zu messen, besteht allerdings infolge 
der Unzulanglichkeit der MeBmethoden nicht, jedoch zeigen nicht nur groBere 
Lebewesen, bei denen, vor allem bei den homoiothermen Tieren, die dauernde 
Produktion von Warme in der meist deutlich gegeniiber der Umgebung erhohten 
Temperatur zum Ausdruck kommt, sondern auch Insekten, z. B. Bienen in 
ihren Korben, unter Umstanden starke Temperaturerhohung gegeniiber der 
Umgebung. Selbst bei Pflanzen, so nach SACHS2 ) bei keimenden Erbsen und 
bei Hefezellen, konnen betrachtliche Erhohungen der Temperaturen beobachtet 
werden. Die eingehendsten Untersuchungen liegen auch hier an den verschie
densten Organen homoiothermer Tiere vor, bei denen es durch Verwendung 
thermoelektrischer MeBmethoden nach zahlreichen MiBerfolgen3 ) selbst am 
Nerven unmittelbar gelang, eine dauernde Produktion von .Warme nachzu
weisen. A. V. HILL4) und seinen Mitarbeitern war es moglich, festzustellen, 
daB die Erregung des Nerven mit einer Erhohung der Warmeproduktion, dem
entsprechend mit einer ErhOhung des Stoffwechsels einhergeht. Das gleiche 
Resultat zeigt die Messung des Sauerstoffverbrauches und der Kohlensaure
produktion; auch hier entzog sich beim Nerven ein in der Ruhe vorhandener, 
in der Erregung gesteigerter Sauerstoffverbrauch und eine entsprechende Kohlen-

1) BURRER: Festschrift zum 70. Geburtstage von HERMANN GRIESBACH, S. 18. Giessen 
1925. 

2) SACHS: Vorlesungen tiber Pflanzenphysiologie. Leipzig 1882. 
3) Vgl. u. a. HELMHOLTZ: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1848, S.158. - ROLLESTON: 

Journ. of physiol. Bd. II, S.208. 1890. - STEWART: Ebenda Bd. 12, S.409. 1891. -
CREMER: Munch. med. Wochenschr. 1855, Nr. 33. - HILL, A. V_: Journ. of physiol. Bd. 43, 
S. 433. 1912. 

4) Vgl. DOWNING, GERARD, A. V. HILL: Proc. of the roy. soc. of London, Ser. B. 
Bd. 100, S. 223. 1926. - DOWNING u. A. V. HILL: Abstr. 12. intern. Physiol.-Kongr. Stock
holm 1926, S.40. - GERARD, R. W.: Journ. of physiol. Bd. 62, S. 379. 1927; Journ. of 
pharmacol. a. exp .. therapeut. Bd. 29, S. 161. 1926. 
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saureproduktion lange Zeit dem Nachweis!). Es gelang BAEYER2), das Sauer
stoffbediirfnis des Nerven zu erweisen, THUNBERG3 ), die Kohlensaureproduktion 
direkt zu beobachten, THORNER4), HABERLANDT5), TASHIR06), die Steigerung 
des Gaswechsels bei der Erregung zu zeigen. PARKER7) konnte die CO2-Produktion 
quantitativ festlegen. Nach dies en Versuchen am Nerven, bei dem der Nachweis 
auf die graD ten Schwierigkeiten stieD, und nach zahlreichen anderen an anderen 
Organen (Muskeln, Drusen, Zentralnervensystem) durchgefiihrten Experimenten 
besteht tatsachlich cine hohe Wahn;cheinlichkeit, daB aIle auch auf Grund 
anderer Merkmale als Erregung anzusprechenden V organge mit einer Steigerung 
des beim Fernbleiben uu(3erer Reize dauernd bestehenden Ruhestoffwechsels 
(Biotonus = 1), alle aIR Lahmung anzusehenden mit einer Herabsetzung des 
Ruhestoffweehsels einhergehen. 

(Tber die A hhangigkeit des Stoffweehsels von der Temperatur ist schon 
illl Abschnitt "cler thermische Reiz" das Wesentliche mitgeteilt. Ob man die 
durch Temperaturiinderung hervorgerufene Anderung der GroDe des Stoff
wechsels im Einzelfall als "Erregung" bezeichnen will, hangt, wie dort erortert, 
illl wesentlichen von der gewuhlten Definition des Begriffes "Erregung" ab. 

Elektrische Erscheinungen bei der Erregung. 
Die elektrischen Erscheinungen, die lebende Gewebe in der Ruhe und in 

Erregungszustanden aufweisen, sind ein in auDerordentlieh groDem Umfang 
bearbeitetes Forschungsgebiet. Gerade durch die Klarung dieser Erscheinungen 
glaubte man in erster Linie Aufschlul3 uber das Wesen des Erregungsvorganges 
zu erhalten, und tatsachlich sind die Ergebnisse dieser Untersuchungen fur die 
Theorien iiber das Wesen der Erregung von fundamentaler Bedeutung. Der 
eingehenden Darstellung der elektrischen Erscheinungen sind daher groDe Ab
schnitte des speziellen Teiles des Handbuches gewidmet (Bd. VIII, zweite Halfte, 
und ein Teilvon Bd. IX). Von grundlegenden oder zusammenfassenden Arbeiten 
alteren Datums seien hier nur erwahnt: DU BOIS-REYMOND8 ), HERMANN9), 

BIEllER:\IA);N 10), l\h~N I)J;;LSOHNlI ). ('Iber die Ursaehe der elektrisehen Erschei
nungen ganz allgt'mein ]al3t sieh einiges aussagen. 

Berueb;iehtigt man einerseits, daB in jeder lebenden Substanz dauernd 
ehemische Prozesse (der Stoffwechse]) ablaufen, und daB bei dies en Prozessen 
stets die :Vlitwirkung nm lonen in Frage kommt, andererseits, wie es PFEFFER12) 

ausdruckt, "daB, soweit lonen (Elektrolyte) in Betraeht kommen, jeder chemisehe 
ProzeB mit einem elektrischen Vorgang verkniipft ist", so wird man zu der 
tTberzengung kommen, daB jedes lebende Gebilde die Fahigkeit besitzt, elektrisehe 

') V gl. RANKE: Die Lebensbedingungen des Nerven. Leipzig 1868. - EWALD: Pfltigers 
Arch. f. d. ges. Physiol. Bel. 2, 8. 142. 18@. 

") BAEYER: Zentralbl. f. Ph~-siol. Bd. 18, S. 553. 1904. 
3) THUNBERG: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 17, S.74. 1905; Bd.43, S.275. 1923. 
4) THORNER: Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd.8, S.530. 1908; Bd. 13, S. 247, 264. 1912; 

Bd. 18, S.22G. 1918; Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.156, S.253. 1914. 
") HABERLA:NDT: Arch. f. (Anat. n.) Physiol. l!lll, 8.419. 
6) TASHIRO: Americ. jonrn. of physiol. Bd.32, S. 107. 1913. 
7) PARKER: .Jonrn. of gen. physiol. Bd.9, 8.191. 1926. - Vgl. auch FENN: Americ. 

jonrn. of physiol. Bel. 80. ~. 327. 1927. 
H) REY1IWND: Untersuchungen tiber tierische Elektrizitat. Berlin 1848. 
9) HERMA:NN: lTntersnchungen Z. Physiol. d. Mnskeln n. Nerven. Bd. I-III. Berlin 

1868. 
10) BIEDERMANN: Elektrophysiologie. ,Jena 1895. 
11) MENDELSOHN: Les phenomenes electriq ues chez les tres vivants. Scientia. Paris 

1902. 
12) PFEFFER: Pflnnzcnphysiologk. Bd. II, S. 861. 1001. 
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Strome zu erzeugen. Die Tatsache, daB physikalische bzw. physikalisch-chemische 
Vorgange von der Art, wie sie in Organismen in groBem Umfang vor sich gehen, 
so z. B. Stromung durch Capillaren, Diffusion, Osmose, haufig mit dem Auf· 
treten elektrischer Potentialdifferenzen verbunden sind, wird diese Uberzeugung 
noch verstarken. Man kann daher wohl allgemein aussagen, da.B vermutlich 
von jedem Gewebe ein elektrischer Strom ableitbar ist, wenn an beiden Ab
leitungsstellen verschiedenartige Prozesse stattfinden. Wenn es in vielen Fallen, 
so bei einzelnen Zellen, noch nicht gehmgen ist, diese elektrischen Strome wirklich 
festzustellen, so wird man diese Unmoglichkeit auf die Unzulanglichkeit der 
Methodik zuriickfiihren. 

Fiir die Annahme, daB die elektrischen Potentialdifferenzen zwischen ver
schiedenen Orten lebender Substanz auf die verschiedene Art der an den be
treffenden Stellen ablaufenden Prozesse zuriickzufiihren ist, sprechen die ex
perimentellen Befunde ausnahmslos, denn man findet Potentialdifferenzen: 

1. Zwischen zwei Orten eines intakten Organismus, an denen normalerweise 
verschiedenartige Prozesse ablaufen. Als Beispiel eines solchen Befundes sei 
die von HYDEl) mitgeteilte Tatsache erwahnt, daB die Keimscheibe des Fundu· 
luseis sich bei der Teilung elektrisch negativ gegeniiber anderen Teilen des Eis 
verhalt. Als Verschiedenheit in den ortlichen Vorgangen kann auch die Richtung 
eines Fliissigkeitsstromes, der durch capillare Raume von einem zu einem anderen 
Ort flieBt, aufgefaBt werden. Auf solche Stromungen wird das negative Potential 
der Wurzel einer Pflanze gegeniiber den Blattern [DU BOIS2)], des Blattstieles 
gegeniiber der Blattspitze [MUNK3)] und der Blattunterflache gegeniiber der 
Oberflache [BURDON -SANDERSON4 )] zuriickgefiihrt. 

2. Durch auBere Einwirkungen kann man eine Anderung des Stoffumsatzes 
hervorbringen, so vor allem durch Temperaturanderungen. Zwischen Orten 
verschiedener Temperatur eines lebenden Gebildes wird daher auch unter im 
iibrigen gleichen Verhaltnissen eine Verschiedenheit im Stoffumsatz bestehen. 
Man findet daher zwischen Stellen des gleichen Organs, die auf verschiedener 
Temperatur gehalten werden, wie an Muskeln von HERMANN5 ) und BERNSTEIN6), 

an Nerven von GALLEOTTI und POROELLI7 ) festgestellt wurde, stets Potential
differenzen. 

3. Die zuerst von MATTEUOCI und DU BOIS-REYMOND am Muskel, spater 
von DU Bors-REYMOND am NervenS) gefundene Negativitat einer verletzten 
Stelle eines lebenden Gewebes gegeniiber einer unverletzten Stelle, die in dem 
von verletzter und unverletzter Stelle ableitbaren Demarkationsstrom zum Aus
druck kommt, wird nach HERMANN auf die durch das Absterben des Gewebes 
an der verletzten Stelle hervorgebrachte Anderung der Lebensprozesse zuriick
gefiihrt. Auf die spezielleren Vorstellungen, die iiber das Zustandekommen 
des Dema,rkationsstromes in engem Zusammenhang mit der Theorie der 
Erregung entwickelt wurden, kann an dieser Stelle nicht naher eingegangen 
werden. 

4. Durch chemische Einwirkungen kann der Ablauf der Lebensprozesse 
ortlich beeinfluBt werden. Dementsprechend beobachtet man unter der ortlichen 

1) HYDE: Americ. journ. of physiol. Bd. 11, S.52. 1904. 
2) DU BOIS: Ann. de la soc. Lin. Lyon 1899. 
3) MUNK: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. Bd.30, S. 167. 1876. 
4) BURDON-SANDERSON: Phil. Transact. Bd. 179, S.417. 1888. 
5) HERMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.4, S.163. 1871. 
6) BERNSTEIN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 92, S. 521. 1902. 
7) GALLEOTTI u. PORCELLI: Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd.11, S.317. 1910. 
b) DU Bors-REYMOND: Ann. d. Physik Bd.58, S.1. 1843. 
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Einwirkung verschiedenartigster Stoffe Potentialdifferenzen an lebenden Ge
bilden. Eine besondere Bedeutung haben hier die unter dem EinfluB von Salzen 
auftretenden Strome fur die Theorie del' Erregung gewonnen1 ), auf die noch 
weiter unten eingegangen werden soU. 

5. SchlieBlich ist es eine nach den ursprunglichen Feststellungen DU BOIS
REYMONDS2) am Muskel, an erregbaren Gebilden aller Art unzahligemal be
statigte Tatsache, daB jede erregte Stelle sich gegenuber einer unerregten negativ 
vel' halt. Diese Potentialdifferenz ist die Ursache del' Aktionsstrome. Sie sind 
nach del' vorliegenden Darstellung auf die auch im Stoffwechsel zum Ausdruck 
kommenden Untersehipde im Ablauf del' Lebensprozesse an erregter und un
erregter Stelle zuruckzufUhren. 

b) Allgemeine Erregungsgesetze. 
Di(' J'('iraktare P('riode und die Ermiidung. 

Von wesentlicher Bedeutung fUr die Erkenntnis des Wesens del' Erregung 
ist die Feststellung der Wirkung wiederholter Reize. Die hauptsachlichsten 
Tatsachen aueh auf diesem Gebiet sind ebenfalJs an Nerven und Muskeln er
hoben und erfahren daher in den entsprechenden Abschnitten des speziellen 
Teils eine eingehende Behandlullg. Eine Allgcmeingiiltigkeit del' an den ver
sehiedenen Organen erhobenen Befunde besteht nicht, jedoch ist es moglieh, 
die versehiedenen Tatsachen his zu einem gewissen Grade unter gemeinsamen 
Gesiehtspunkten zu betraehten, wenn man von del' Beziehung zwischen Reiz
starke und ErregullgsgroJ3e (s. S. 284) und del' Tatsaehe, daB jede Erregung mit 
einer Anderung del' Stoffweehselvorgange einhergeht, ausgeht. 

Die fundamentalen Tatsachen, die sich bei del' Reizung mit wiederholten 
Einzelreizen ergeben, haben zur Bildung del' Begriffe del' "refraktaren Periode", 
del' "Ermudung" llnd del' "Summation" del' Reize gefiihrt. 

MAREy3) steUte zuerst fest, daB del' Herzmuskel wahrend del' Dauer der 
Systole auf einen Reiz nicht reagiert. Zwei kurz aufeinanderfolgende Reize, 
von denen del' zweite ill die yom erst en hervorgerufene Systole tallt, sind in ihrer 
Wirkung in keiner Weise von del' Wirkung des ersten allein unterschieden. 
Del' Herzmuskel ist wiihrend del' Dauer del' Systole gegen Reize "refraktar". 
Ein gleiches Refraktiirstadium stellten BROCA und RICHET4) und RICHET5 ) an 
Ganglienzellen des Grol.lhirns fest. Del' Nachweis eines Refraktarstadiums 
beim peripheren ~prvell illt das Objckt zahlreicher Untersuchungen geworden6). 

Ebenso laJ3t sich die Exitltcllz einer refraktaren Periode beim Muskel zeigen7 ). 

Die enge Beziehung del' Erscheinung des Refraktarstadiums zur "Ermudung", 
die in einer Abnahuw des Reizerfolge,; bei fortdauernder odeI' haufig wieder
holter Reizung und gleichbleibender Reizstarke und in einer Abnahme del' Erreg
barkeit, gemessen an del' Hohe del' Reizschwelle, zum Ausdruck kommt, ist 
besonders von VERW(lR~8) hen-orgehoben worden. Er kommt zu dem SchluB, 

1) Vgl. HiiBER: Zentralbl. f. Physiol. Bd.18, S.499. 1904. 
2) DU Bors-REYl\WKD: Untersuchungen. Bd. II, 1. Teil, S. 25. 1849. 
3) MAREY: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences. Bd. 82. Paris 1891. 
4) BROCA U. RICHET: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences. Paris 1897. 
5) RICHET: ReYllc scientifique. Paris Dec. 1899. 
6) V gl. u. a. SnzE: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 127, S. 57. 1909. - BRAMWELL 

U. K. LUCAS: Journ. of ph,vHiol. Rd. 42, S. 495.1911. - ADRIAN: Journ. of physiol. Bd. 54, 
S. 1. 1920. - LAPICQCE: Cpt. rend des seances de Ia soc. de bioI. Bd. 87, S.424. 1922. 

7) Vgl. u. a. HOFFMAN,,: Zeitschr. f. BioI. Bd.59, S.23. 1912. - DITTLER: Pflugers 
Arch. f. d. ges. Physiol. Rd. 150. S.262. H)]:3. - WISHART: Ebenda Bd. 208, S.65. 1925. 

8) VERWORN: Arch. f. (Anat. u.) Ph~·siol. Suppl.-Bd. 1900, S. 152; Die Biogenhypothcsc. 
Jena 1903. 
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naB "einerseits Mangel an notigem Ersatzmaterial zur Unterhaltung der normalen 
Lebensvorgange und andererseits die Anhaufung von liihmend wirkenden Stoff
wechselprodukten" die Ursache der im Gefolge haufig wiederholter oder lang
dauernder Erregung auftretenden Lahmung ist. Er unterscheidetl) auch sprach
hch die beiden Moglichkeiten und nennt "Ermiidung im engeren Sinne" die 
Folge "der Anhaufung von lahmenden Stoffen" und "Erschopfung" die Wirkung 
des Mangels an Ersatzmaterial. Unter den notwendigen Ersatzmaterialien 
spielt eine Hauptrolle der Sauerstoff. Erschopfung und Ermiidung stehen im 
Zusammenhang miteinander, indem die Anhaufung von Ermiidungsstoffen vor 
.allem die Folge des Sauerstoffmangels ist. Bei geniigender Sauerstoffzufuhr 
bleibt an manchen Organen, so z. B. beim Nerven2 ), die Ermiidung iiberhaupt 
aus. Die nahe Beziehung zwischen Refraktarstadium und Ermiidung geht 
daraus hervor, daB leicht ermiidbare Organe ein langeres Refraktarstadium 
aufweisen als schwer ermiidbare und daB die Dauer des Refraktarstadiums in 
groBem Umfang von der Sauerstoffzufuhr abhiingig ist [FRORLICH3 )J. Mit zu
nehmender Ermiidung wachst die Dauer des Refraktarstadiums4). Das Rec 
fraktarstadium kann daher aufgefaBt werden als die Erschopfung, die im Gefolge 
der Erregung auftritt und sich infolge der nach der Erregung ablaufenden Re
generationsprozesse im Laufe einer gewissen Zeit wieder behebt. Ist die Er
schopfung eine vollkommene, was vor allem bei erregbaren Gebilden, die dem 
Alles-oder-nichts-Gesetz (vgl. S. 8) gehorchen, der Fall sein wird, so wird un
mittelbar nach dem Ablauf der Erregung ein absolutes Refraktarstadium, d. h. 
eine Unerregbd,rkeit fiir jeden, auch den starksten Reiz bestehen. 1st die Er
schopfung keine, vollkommene, d. h. ist die Erregung keine maximale gewesen, 
oder ist die Erholung aus dem Erschopfungszustand, die man sich durch Ersatz 
der mangelnden Stoffe und Beseitigung der lahmenden Stoffe znstandekommend 
vorstellt, schon bis zu einem gewissen Grade fortgeschritten, so wird ein"relatives 
Refraktiirstadium" beobachtet werden, das in einem geringeren Reizel"folg bei 
gleichbleibender Reizstiirke oder einer geringeren Erregbarkeit zum Ausdruck 
kommen kann. Den RegenerationsprozeB kann man sich zum Teil durch An
und Abtransport der mangelnden bzw. lahmenden Stoffe oder durch Neubildung 
bzw. Vernichtung der betreffenden Stoffe durch besondere Stoffwechselvorgange 
bewirkt denken. Mit dem Fortschreiten des Regenerationsprozesses wird das 
relative Refraktarstadium allmahlich abklingen. Die Vorstellung vom Ent
stehen und Verschwinden der Ermiidung und der refraktaren Periode wird auBer 
durch die erwahnten Versuche iiber die Abhangigkeit von der Sauerstoffzufuhr 
vor aHem durch Untersuchungen iiber die Temperaturabhangigkeit der beiden 
Erscheinungen gestiitzt5). Die Restauration der Refraktarperiode des Nerven 
wurde von ADRIAN6 ) in ihrer Abhangigkeit von der Temperatur und von der 
Wasserstoffionenkonzentration eingehend untersucht. Auf das relative 

1) VERWORN: AUg. PhysioI., S. 557. Jena 1909. 
2) VgI. GARTEN: Beitr. z. PhysioI. d. marklosen Nerven. Jena 1903. - BAEYER: 

Zeitschr. f. aUg. PhysioI. Bd. 2, S. 180. 1903. - TIGERSTEDT: Zeitschr. f. BioI. Bd. 58, 
S.451. 1912. - FILLIE: Zeitschr. f. aUg. PhysioI. Bd. 8, S. 492. 1908. - THORNER: Ebenda 
Bd. 8, S. 530. 1908; Pfliigers Arch. f. d. gcs. PhysioI. Bd. 195, S. 602. 1922; Bd. 197, S. 159 
u. 187. 1922. 

3) FROHLICH: Zeitschr. f. aUg. PhysioI. Bd. 3, S. 131. 1904; Bd. 10, S. 418. 1910; Bd. 11, 
S. 141. 1910. 

4) FIELD u. BRUCKE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.214, S. 103. 1926. 
5) Vgl. GARTEN: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 136, S.545. 1911. - ARENDS: 

Zeitschr. f. BioI. Bd. 62, S. 464.1914. - FORBES, GRIFFITH u. RAY: Americ. journ. of physiol. 
Bd.63, S.46. 1923. 

6) ADRIAN: Journ. of physioI. Bd. 48, S.53. 1914; Bd. 54, S. 1. 1920. 
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Refraktarstadium folgt haufig ein Stadium iibernormaler Erregbarkeit [KEITH, 
LUCAS, ADRIAN, WEDENSKyl)]. 

Die Summation der Reize. 
Der Ausdruck fur eine im AnschluB an die refraktare Periode auftretende 

Periode erhOhter Erregbarkeit sind die Beobachtungen, daB in vielen Fallen 
wiederholte Reize einen starkeren Reizerfolg herbeifiihren als ein einzelner. 
Ein wahrend des Ablaufs einer Zuckung, die durch einen Einzelreiz ausgelOst 
wurde, neuerdings gereizter Muskel erfahrt eine starkere Verkiirzung als bei 
der Einzelzuckung [HELMHOLTZ2)]. Haufig wiederholte Reize fiihren, wenn die 
Aufeinanderfolge in einem gewissen, von dem Zuckungsablauf der Einzelzuckung 
abhangigen Rhythmus erfolgt, zu einer Dauerverkurzung, die betrachtlieh 
groBer ist als die bei der Einzelzuckung erreiehte. Diese als "Tetanus" bezeieh
nete Verkurzung erreicht allerdings ihrerseits bei bestimmter Reizfrequenz und 
Reizstarke wieder ein Maximum, das nicht uberschritten werden kann [v. KRIES3), 

KRONECKER U. HALL4)]. Man bezeichnet die VergroBerung der Verktirzung bei 
wiederholter Reizung als "Summation" der Zuckungen. Der Summation der 
Zuckungen steht die unter Umstanden zu beobachtende Erscheinung nahe, 
daB der gleiche Reiz, kurz nach Ablauf einer vorhergehenden Erregung ein
wirkend, einen groBeren Erfolg erzielt als der vorhergehende Reiz, bis nach 
mehrmaliger Wiederholung derselben Erscheinung nunmehr ein maximaler 
Reizerfolg beobachtet wird, der bei weiteren Reizen nicht mehr steigt. Man 
nennt dieses Ansteigen des Reizerfolges zu Beginn einer rhythmischen Reizfolge 
"Treppe" [BOWDITCH5 )]. SchlieBlich werden als Einzelreize untersehwellige 
Reize bei mehrfacher Wiederholung unter Umstiinden uberschwellig ["addition 
latente" RICHET6), BASCH7), ENGELMANN8 )] und untermaximale Reize konnen 
bei mehrfaeher Wiederholung maximale Erfolge erzielen. Die Gesamtheit dieser 
"Summation der Reize" benannten Erseheinungen laBt sieh auch bei Einzellern 
beobachten [VERWORN9)]. Bezuglich der speziellen Einzelheiten muB auch hier 
auf die entsprechenden Kapitel des speziellen Teiles des Handbuches verwiesen 
werden. Allgemein kann ausgesagt werden, daB die Erscheinung der Summation 
der Einzelerfolge, wie sie im Tetanus zum Ausdruek kommen, meistens nicht 
bei erregbaren Gebilden, die dem Alles-oder-nichts-Gesetz gehorchen, die 
Erseheinung der Treppe und der Summation untersehwelliger Reize aber 
bei allen, auch den dem Alles-oder~nichts-Gesetz folgenden erregbaren Ge
bilden beobachtet wird. Da gerade diejenigen Gebilde, die dem Alles-oder
nichts-Gesetz £olgen, hiiufig eine besonders ausgepragte re£raktare Periode 
au£weisen, so legt diese Beziehung es nahe, hier einen inneren Zusammen
hang zu suchen. f'ber diesen Zusammenhang lassen sich gewisse Aussagen 
machen, wenn man auBerdem noch die Feststellungen iiber die Bedeutung 
des zeitlichen Ablaufs der Reizeinwirkung auf den Reizerfolg in Betracht 
zieht. 

1) V g!. FROHLICH, in Bd. IX dieses Handbuches. 
2) HELMHOLTZ: Monatsber. d. Berlin. Akad. 1854, S. 328. 
3) v. KRIES: Ber. d. naturforsch. Ges. Freiburg 1886, H. 2; Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 

1888, S. 538. 
4) KRONECKER u. HALL: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. Bd. lO, Supp!. 1879. 
5) BOWDITCH: Ber. d. sachs. Ges. d. Wiss. 1871, S.669. 
6) RICHET: Physio!. d. muse!. et d. nerfs. Paris 1882. 
7) BASCH: Arch. f. (Anat. u.) Physio!. 1880, S.283. 
8) ENGELMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physio!. Bd.29, S.453. 1882. 
9) VERWORN: Allg. Physiol., S.453. Jena 1909. 
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Die Nutzzeit, die Chronaxie und das Speicherungsvermogen. 
DaB der zeitliche Ablauf der Reizeinwirkung von wesentlicher Bedeutung 

fUr den Reizerfolg ist, wurde schon oben (S. 284ff.) erortert und dabei vor allem 
das Einschleichen des Reizes berucksichtigt. Eingehende Versuche uber die 
Reizwirkung elektrischer Strome verschiedenen zeitlichen Ablaufs wurden 
u. a. von FICRI ) und vor allem von v. KRIES2) durchgefuhrt. Die Untersuchungen 
-<lieser und zahlreicher anderer Autoren erstrecken sich auf die Reizwirkung 
von StromstoBen verschiedener Form und Dauer. Eine zusammenfassende 
Dbersicht mit zahlreichen eigenen Experimenten enthalt die Arbeit von GILDE
MEISTER3), in welcher der Begriff der "Nutzzeit" klar umrissen wird, der es 
gestattet, die Gesamtheit der Beobachtungen einheitlich zusammenzufassen. 
Ais Nutzzeit eines StromstoBes wird diejenige Zeit bezeichnet, die der Strom 
braucht, urn seine volle Reizwirkung zu entfalten. Die Nutzzeit kann bestimmt 
werden, indem man einen StromstoB immer mehr verkurzt, und zwar so lange, 
bis die Verkurzung eine Anderung des Reizerfolges bewirkt. 

In Abb. 22 seien I, 2, 3 die graphische Darstellung des Beginns verschieden
.artiger StromstoBe, und zwar entspricht I einem GleichstromstoB, wie er durch 
das einfache Schlie Ben eines Schlussels hervorgerufen wird, 2 einem durch Kon
<lensatorentladung erzeugten StromstoB und 3 einem GleichstromstoB mit ver
:zogertem Anstieg. Unterbricht man die betreffenden Strome nach einer bestimm
ten Zeit a oder b, so bleibt der Reizerfolg derselbe wie im Falle, daB der Strom 
.uberhaupt nicht unterbrochen wird; unterbricht man jedoch nach einer Zeit, 

1 2 3 
n ban b a 

~Ze;t ~Zeif ~Zelf 
Abb. 22. Nutzzeit verschiedener StromstiiBe. 

die kurzer ist als eine bestimmte, jedoch bei jeder Stromform andere Zeiten, 
·so andert sich der Reizerfolg, und zwar wird er geringer. Die Zeit n ist die Nutz
:zeit des betreffenden Stromes. Innerhalb dieser Zeit entfaltet der Strom seine 
volle Reizwirkung, der nach Ablauf dieser Zeit noch flieBende Strom ist fUr die 
Reizwirkung unwesentlich. Die GroBe der Nutzzeit ist abhangig vom zeitlichen 
Ablauf, der Starke des Reizes und der Eigenart des erregbaren Gehildes. Die 
Kompliziertheit dieser Abhangigkeit erschwert es, wie GILDEMEISTER4 ) ein
gehend erortert, auBerordentlich, die "Erregbarkeit" auf Grund quantitativer 
Bestimmung der Reizeinwirkung und des Reizerfolges zu messen. Jedenfalls 
mussen zur Charakterisierung der Erregbarkeit selbst bei Veranderung nur einer 
bestimmten Einwirkung und bei ausschlieBlicher Verwendung von SchweIlen
reizen, mindestens zwei Angaben, und zwar eine uber die GroBe des Reizes und 
eine uber einen Zeitfaktor, gemacht werden. 

Von den verschiedenen Versuchen, durch Messung von zwei GroBen ein 
MaB fUr die Erregbarkeit eines erregbaren Gebildes zu erhalten, hat der von 
LAPICQUE5 ) eine groBere praktische Bedeutung gewonnen, und zwar miBt 

1) FICK: Beitr. z. vergl. Physiol. d. irr. Subst. Braunschweig 1863. 
2) v. KRIES: Ber. d. naturforsch. Ges. Freiburg Bd.8, S.170. 
3) GILDEMEISTER: Zeitschr. f. BioI. Bd. 62, S. 358. 1913. 
4) GILDEMEISTER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 197, S.428. 1922. 
5) LAPICQUE: Journ. de physiol. et de pathol. gen. Bd. 9, S. 565 u. 620. 1907; Bd. 10, 

S. 601. 1908; Bd. 11, S. 1009 u. 1035. 1910; Bd. 12, S. 49. 1911; Cpt. rend des seances de la 
soc. de bioI. Bd.61, S.280. 1909; Bd.85, S.21O. 1921. 
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LAPICQUE erstens die Stromstarke, die beim DauerschluB eines konstanten 
Gleichstroms eben eine Schwellenreizung hervorruft; sie wird "Rheobase" 
genannt. Zweitens bestimmt er sodann die Zeit, die ein Strom von derdoppelten 
Strom starke del' Rheobase flie(3en mu13, urn eben eine Schwellenerregung hervor
zurufen. Diese Zeit, die den fUr das betreffende erregbare Gebilde giiltigen 
Zeitfaktor zum Ausdruek bringt, nennt er "Chronaxie". Untersuchungen iiber 
die GroBe del' Nutzzeit und del' Chronaxie und ihre Abhangigkeit von ver
schiedenen Faktoren (Temperatur, osmotischer Druck, Reaktion usw.) sind 
von verschiedenen Forsehern angestellt worden, woriiber im speziellen Teil des 
Handbuches eingehender berichtet wire!. 

Einen andcnmrtigen Versuch, durch eine einfache Messung einen Zeitfaktor, 
del' den in dem erregbaren Gebilde innerhalb einer gewissen Zeit ablaufenden, 
den ErregungsprozeB einleitenden Vorgang umschreibt, zu bestimmen, ver
danken wir v. KRIEs1).Er geht von del' obenerwahnten Tatsache aus, daB sehr 
kurze Stromsta13e einen geringeren Reizerfolg hervorrufen' als langere gleicher 
Stromstarke. Er miJ3t: 1. die Sehwellenstromstarkeid bei langdauerndem SchluB 
eines konstanten (ileiehstroms; 2. die Schwellenstromstarke is eines wahrend 
del' kurzen Zeit T geschlm;senen Gleichstroms.is ist stets graDer als i d , wenn T 

kiirzer ist als die Nutzzeit des Stromes ilZ' Del' Bruch isjid ist demnach in diesem 
Fall stets groJ3er als l. Den Bruch is./ iii nennt v. KRIES den "Zeitquotienten". 
Del' Zeitquotient wird um so graJ3er sein, je kiirzer T ist. Bei sehr kurzen Strom
staB en wird nun die Tatsaehe heobaehtet, daB das Produkt aUB Schwellenstrom
starke und Dauer des StromstoGes konstant ist. Del' Bruch is T jid stellt daher 
die Zeit dar, wahrend tipr ein Strom yon del' Starke id flieBen miiBte, urn eine 
Schwellenerregung 1tusZllli5sen, \\"Imn das fUr sehr kurze StromstoBe giiltige 
Proportionalitatsgesetz weiterhin zutrafe. An diese zunachst rein formelle Fassung 
schlieHt v. KRIES {'ill(' Eriirterung an, die die Bedeutung des Bruches is r lid, 
del' mit iJ bezeichrwt wird, fUr die Erkenntnis des Wesens des Erregungsvorganges 
hervorheht. Die Tat:mehe, daB das Eintreten del' Erregung von del' Dauer des 
StromstoBes abhangig ist, erweist, daB irgendeine unmittelbare Wirkung des 
Stromes in dem erregbaren Gebilde auf tritt, die sich wahrend des Stromflusses 
ansammelt. Del' eigentliche Erregungsvorgang tritt erst dann ein, wenn die 
angesammelte unmittelbare Reizwirkung eine gewisse GroBe erreicht hat. DaH 
bei sehr kurzen StrolllSti)lkn die Schwellenstromstarke umgekehrt proportional 
del' Dauer des StromstoBes ist, zeigt, d,lB zu Beginn der Stromwirkung die Hohe 
,der Ansammlung proportional def Zeit waehst, wahrend die Tatsache, daB 
von einer gewissen Dall('r des Stromstof3es an eine weitere Verlangerung keine 
Veranderung der Seh \l"cllenstromstar ke mehr 
be wirkt , darauf hinweist, daB die Ammmm
lung Hchliel3lich pineI1 Hoehstwert erreicht. 
DeI' zeitliche Verlauf ciPf Ansammlung del' 
unmittelbaren Reizwirkung diirfte daher etwa 
del' in Abb. 23 schernatisch dargestellten 
Kurve folgen. Del' Wert 17 ist ntll1 diejenige 
Zeit, innerhalb der die Kurve ihren Maxi
malwert h erreichen wiirde, wenn sie gerad

o 
~Zeit 

Abb. 23. Zeitlicher Verlauf der An
sammlung der unmittelbaren Reiz

folge. (Nach v. KRIES.) 

linig mit del' ihrem Anfdng eigenen Steilheit anstiege. Die Zeit 1~ wird 
unter sonst gleichen Umstanden Ulll so langer sein, je groHer del' Maximalwert 
ist, den die GraHl' del' Ansammlung bei DauerstromschluH annehmen kann. 
1'f ist danach ein MaG fiir die Fiihigkeit des untersuehten reizbaren Gebildes, 

1) v. KRIES: Pflugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 176, S.302. 1919. 
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die unmittelbare Reizfolge anzusammeln. v. KRIES nennt den Wert {} daher 
das "Speicherungsvermogen" der erregbaren Substanz. Von der angesammelten 
unmittelbaren Reizfolge muB angenommen werden, daB sie dann, wenn der 
Reiz aufgehort hat einzuwirken, innerhalb einer gewissen Zeit wieder verschwindet. 
und zwar in der Art, wie eine in einer Losung ortlich hervorgerufene Ansammlung 
eines gelOsten Stoffes sich durch Diffusion allmahlich wieder ausgleicht. Durch 
die Annahme der Ansammlung einer unmittelbaren Reizfolge und deren all
mahlichen Wiederverschwindens nach Aufhoren des Reizes erhalten die Sum
mationserscheinungen die Deutung, daB dann, wenn die Ansammlung noch nicht 
wieder vollstandig verschwunden ist, eine geringere Reizwirkung notwendig 
ist, urn die den eigentlichen ErregungsprozeB auslOsenden Maximalwerte der 
Ansammlung hervorzurufen. 

c) Theorien und Modelle des Erregungsvorganges. 
Die Versuche, die Gesamtheit oder einen Teil der Feststellungen iiber die 

Wirkung der Reize in einem mathematischen "Erregungsgesetz" zusammen
zufassen, nehmen einen auBerordentlichen breiten Raum in der Literatur ein. Da 
die groBe Uberzahl der Befunde, wenigstens soweit es sich urn quantitative 
Messungen handelt, an Nerven und Muskeln erhoben wurden, so werden diese' 
Theorien stets, wie auch in diesem Handbuch 1), im Zusammenhang mit der 
allgemeinen Nerven- und Muskelphysiologie behandelt. Tatsachlich ist ja auch 
von den mannigfachen Messungen iiber die quantitativen Beziehungen zwischen 
dem Reiz und dem sich in auBeren mechanischen, chemischen und vor allem 
elektrischen Phanomenen kundtuenden Reizerfolg keineswegs gesagt, daB sie 
allgemeingiiltig sind. Nur das mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit als all
gemeingiiltig Anzusehende ist daher in den vorstehenden Abschnitten behandelt, 
und ·nur solche theoretische Betrachtungen, die in gleicher Weise eine gewisse 
Allgemeingiiltigkeit beanspruchen, sollen an dieser Stelle eine Behandlung 
erfahren. 

Ubersieht man die Gesamtheit der theoretischen Erorterungen iiber das 
Wesen der Erregung, so erkennt man, daB die Bestrebungen der verschiedenen 
Forscher vor allem in drei Richtungen gehen: Erstens suchen verschiedene Autoren 
rein empirisch, ohne Hypothesen iiber den wirklichen Vorgang bei der Erregung 
anzustellen, eine formelle Fassung der Erregungsgesetze, d. h. des Zusammen
hangs zwischen den die Reizwirkung beschreibenden GroBen und der Erregungs
groBe zu finden. Zweitens werden tatsachliche oder nur gedachteModelle angegeben, 
die sich in geringerem oder groBerem Umfang ahnlich verhalten wie erregbam 
Gebilde. Auf Grund theoretischer Betrachtungen und praktischer Versuche 
wird dann versucht Gesetze zu ermitteln, die fiir diese Modelle Geltung besitzen, 
und durch Reizversuche der groBere oder kleinere Geltungsbereich der so ge
fundenen Gesetze fiir erregbare Gebilde bestimmt. Drittens werden Annahmen iiber 
die tatsachlich im erregbaren Gebilde imGefolge des Reizes auftretenden Vor
gange gemacht, aus dies en Annahmen Folgerungen gezogen und mit den Er
fahrungen bei den Untersuchungen an lebender Substanz verglichen. 

Unter die rein empirischen Gesetze ist das WEBER-FEcHNERsche Gesetz 
zu rechnen, das urspriinglich fiir Empfindungen, d. h. einen komplizierten 
psychologischen Vorgang, aufgestellt wurde und aussagt, daB die von einem 
in geometrischer Progression anwachsenden Reiz ausgelOsten Empfindungs
starken in arithmetischer Progression wachsen. R. PAULI 2) kommt an Hand 

1) Ed. VIII u. IX .. 
2) PAULI, R.: -aber psychische GesetzmaJ3igkeiten. Jena 1920. 
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·einer eingehenden Diskussion del' psychologischen und physiologischen Literatur 
'Zu del' Ansicht, daB die in dies em Gesetz ausgesprochene Abhangigkeit del' 
Empfindungsstarke von del' Reizstarke nicht psychologisch, sondern physiologisch 
bedingt sei, indem er zeigt, daB ein groBer l'eil del' objektiven Reizfolgen in ihrer 
Starke in del' vom WEBI!:R-FECHNERschen Gesetz geforderten Abhangigkeit 
von del' Reizstarke Rteht. 

Eine ausgezeichm·tp Cbersicht uber die Formeln, die fUr die Erregung del' 
Nerven und Muskeln allfgestellt wurden, bringt CREMER!). Es sei hier nur er
wahnt, daB, nachdem sich £ruher angegebene Formeln als unzulanglich erwiesen 
hatten, die .Formel nm HOORWE(2 ) eine groBere Bedeutung gewonnen hat. 
Er setzt die elementare Erregung durch einen elektrischen Strom von del' Strom
starkei proportional eX ie-lit; die Sch"iellenspannung P eines Kondensators 
von del' Kapazitat C' findet er: 

P = aR + bje. 

IX und fJ bzw. a und b sind experimentell zu ermittelnde Konstanten, R del' 
Widerstand des Stromkrei"es. Die HOORWEG-Gleichung wurde von zahlreichen 
Forschern, so VOl' aHem von HERMANN 3), einer eingehenden PrUfung unter
worfen und fiir einen gewissen Bereich kleiner Kapazitaten in guter tTberein
stimmung mit del' Erfahrung gefunden. HERMANN selbst stellt eine andere 
Gleichung fUr die Sehwellenspannung eines Kondensators auf, die ebenfalls 
zwei Konstanten enthalt, die znm Teil in sehr guter Dbereinstimmung mit del' 
Erfahrung steht. Eine weitere Formel mit zwei empirischen Konstanten, die 
in relativ guter Dbereinstimmung mit den Ergebnissen del' Reizversuche steht, 
stammt von G. W]<;ISS4). Eine Umformnng del' HooRwEG-Formel gibt SACHS5). 

Drei Konstanten \"prwenrlet LAPICQCEG) zur Darstellung seines Erregbarkeits
gesetzes. 1m ganzpn kann man das Ergebnis del' Versuehe, eine mathematische 
Formulierung del' Erregungsgesetze aufzustellen, mit den Worten GILDEMEISTERS7) 

zusammenfassen: "Selbst wenn Ulall "ich auf Sehwelleureize beschrankt (was 
fur Gebilde, die dem Alle,;-oder-Niehts-Gesetz folgen, aueh keine Bedenken hat), 
so braueht man, um die Abhangigkeit del' Wirkung vom zeitlichen Verlauf des 
Reizstromes genall darzustellen, eine :Formel mit mehreren Parametern. Wie 
viele es sind, ist noeh nieht bekannt, mindestens sind es drei, da diese Anzahl 
schon allein fUr den kon"tanten Strom notig ist [HILLS), LUCAs), LAPICQUE9 )]. 

Beschrankt man ~ieh auf Strome, die so fort mit gronter lntensitat einsetzen 
(konstante Strom{', Kondensatorentladungen, Offnungsinduktionsstrome), wo 
also das Einschleiehell keille Rolle spielt, so kommt man bei nicht ganz strengen, 
abel' immer noeh betriiehtliehell Anspruchen an die Dbereinstimmung zwischen 
Theorie und Experiment mit zwei Parametern aus (HOORWEG, G. WElSS, GILD1<J
MEISTER), und steekt lllan die Grenze noch enger, so genugt einer." 

Modelle zur VenmHehaulichung reizphysiologiseher Tatsaehen wurden 
verschiedene angegeben, NO von GILDl~;\IEISTERI0) ein meehanisehes und em 

1) CREMER, in NAm~Ls Handbuch Bd. IV, 'reil 2, S.831. Braunschweig 1909. 
:l) HOORWEG: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.57, S.433. 1894. 
3) HERMANN: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 111, S.537. 1906. 
4) WEISS, G.: Arch. ital. de biol.Bd. :{5, S.413. 1!J01. 
5) SACHS: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 113, S. 106. 1906. 
6) LAPICQUE: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 64, S. 336 u. 589. 1!J08. 
') GILDEMEISTER: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 197, S.428. 1922. 
8) HILL: JOUfTl. of physiol. Bd.4U, S. 190. 1910. 
9) LUCAS: Jonrn. of physiol. Bel. 40, tl.225. 1!J1O. 

10) GILIH;MEISTEH: Pfliigcrs Arc-h. f. d. ges. Phvsiol. Bd.101, S.52. 1904; Bd.197, 
s.m. 1m. -
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auf der Erwarmung von Wasser beruhendes. An dem letzteren kann die Nutz
zeit eines konstanten Stromes, die umgekehrte Proportionalitat zwischen In
tensitat und Dauer kurzer StromstoBe, die eine Schwellenreizung erzielen, das 
Einschleichen, die Summation und das Refraktiirstadium demonstriert werden. 
Ein Modell mit einer einfachen Polarisationszelle hat EBBECKEl) veroffentlicht. 
An ihm lassen sich die Reizung beim Offnen und SchlieBen eines Stromes, die 
Dauererregung bei starken konstanten Stromen, das Einschleichen und die 
elektrischen Erregbarkeitsanderungen zeigen. Auf Grund seiner Modellversuche 
kommt EBBECKE zu einer physikalischen Deutung der Konstanten der HOORWEG
Gleichung. 

An einem Gedankenmodell hat PUTTER2) ausgedehnte mathematische 
Betrachtungen angestellt. Er' geht von Grundannahmen aus, die sich auf die 
an erregbarer Substanz erhobenen Befunde sttitzen, und kommt schlieBlich zu 
dem Resultat, daB die Vorgange beim Stoffumsatz unter gewissen Vereinfachungen 
vergleichbar sind mit dem Ein- und AusfluB von Fltissigkeit in zwei GefaBen, 
von denen das erste durch ZufluB gespeist wird und dauernd Fltissigkeit an ein 
zweites GefaB abgibt, das seinerseits wieder einen AusfluB besitzt. An Hand 
des gedachten Modells werden nun Gleichungen aufgestellt, aus welchen zahl
reiche Schltisse gezogen und mit der Erfahrung an Sinnesorganen verglichen 
werden. PUTTER kommt auf diese Weise u. a. zu dem Ergebnis, daB die Reiz
intensitat, die notwendig und hinreichend ist, eine Schwellenreizung des mensch
lichen Auges zu bewirken, in Ubereinstimmung mit der aus seinem Modell ge
folgerten Formel eine Exponentialfunktion der Zeit ist, wahrend der der Reiz 
einwirkt. Weiterhin findet er, daB die absolute und relative Unterschiedsschwelle 
eine Exponentialfunktion der Reizintensitat und demnach das WEBER-FECHNER
Rche Gesetz falsch ist. AuBerdem kommt er zu quantitativen Angaben tiber den 
Verlauf der Dauererregung und des Abklingens der refraktaren Periode. 

Theorien, die den Anspruch erheben, den in der erregbaren Substanz ab
laufenden ProzeB wenigstens zum Teil wirklich zu erfassen, haben gerade in 
letzter Zeit eine groBere Bedeutung gewonnen. Dieselben gehen von den aus 
den experimentellen Befunden zu entnehmenden Tatsachen aus. In erster 
Linie ist hier zu berticksichtigen, daB, wie aus den Erscheinungen der Nutzzeit, 
des Speicherungsvermogens und der Summation hervorgeht, anscheinend zu
nachst durch den Reiz eine unmittelbare Reizfolge erzeugt wird, die bei fort
dauerndem Reiz innerhalb einer gewissen Zeit in bestimmter Art anwachst 
und nach dem Aufhoren des Reizes allmahlich wieder abklingt. Erst wenn 
diese unmittelbare Reizwirkung eine bestimmte, die Reizschwelle charakteri
sierende GroBe erreicht hat, tritt der eigentliche ErregungsprozeB ein, der einen 
Stoffwechselvorgang darstellt, der seinerseits, wenn nicht durch neue Reize fUr 
seine Aufrechterhaltung gesorgt wird, automatisch in bestimmtem zeitlichen 
Ablauf anwachst und abklingt und schlieBlich wieder mit dem Ruhezustand 
endet. Die bei diesem StoffwechselprozeB eintretende Anderung in der stoffe 
lichen Zusammensetzung der erregbaren Substanz bedingt die refraktare Periode 
und die Ermtidung, die ebenfalls durch allmahliche Wiederherstellung des ur
sprtinglichen Zustandes abklingen. Der an einem Ort ablaufende, den eigent
lichen ErregungsprozeB darstellende Stoffwechselvorgang muB seinerseits in 
der Umgebung der erregten Stelle eine der unmittelbaren Reizwirkung gleiche 
Anderung bewirken, die, wenn sie eine bestimmte GroBe erreicht hat, nun 

1) EBBECKE: Ber. lib. d. ges. Physiol. Bd.32, S.689. 1925; Pfliigers Arch. f. d. ges. 
PhysioI. Bd.211, S.485. 1926; Bd. 216, S. 448. 1927. 

2) PUTTER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 171, S.201. 1918; Bd. 175, S.371. 
1919; Bd. 176, S.39. 1919; Bd. 180, S.260. 1920. 
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dort einen ErregungsprozeB auslost und so die Fortpflanzung del' Erregung 
bewirkt. 

Wohl am weitesten gekliirt ist die Natur del' unmittelbaren Reizfolge. 
Die nahe Verwandtschaft dieses Vorganges mit Polarisationserscheinungen in 
Elektrolytlosungen wurde schon friihzeitig, VOl' allem bei dem Studium del' 
elektrischen Begleiterseheinungen der Erregung, erkannt und eingehend dis
kutiertl). Polarisationsphanomene konnen in System en ahnlicher Zusammen
setzung, wie sie in del' lcbenden Substanz verwirklicht ist, in Form von ortlichen 
Anderungen del' Konzentration, und zwar sowohl del' Gesamtkonzentration als 
auch del' Konzentration einzelner Ionenarten, dureh ungleiche Ionenwanderung 
hervorgerufen werden. Die Bedingungen fur das Entstehen solcher Konzentra
tionsanderungen sind vor allem dann gegeben, wenn in dem betreffenden System 
verschiedene LOHungsmittel, die dUTch Grenzflachen oder halbdurchliissige 
Membranen voneinallder getrennt sind, vorkommen, bzw. in Systemen, in denen 
Adsorptionsmoglichkeiten flir 10nen oder die Bedingungen zum Entstehen 
capillarelektrischer Vorgange vorhanden sind. Das Bestehen aller diesel' odeI' 
eines Teils dieser Bedillgungen in jeder lebenden Substanz ist wohl kaum 
zu bezweifeln2 ). Wohl die stiirkste Stiitze hat die Ansicht, daB die unmittelbare 
Reizwirkung ill einer Konzentrationsiinderung bestehe, durch die Arbeiten von 
NERNST3 ) erhalten, der die an der Grenzfliiehe zweier Losungsmittel, in denen 
der gleiehe Elektrolyt gelost ist, beim Stromdurchgang auftretenden Konzen
trationsanderungt>n einer theoretischen Behandlung unterzog und fand, daB 
die GroBe der Konzentrationsanderllng, die ein Weehselstrom hervorrufen kann, 
wenn man annimmt, daB Diffusionsvorgange die auftretenden Konzentrations
versehiedenheiten auszugleichen 8uchen, proportional del' Stromstiirke i und 
umgekehrt proportional del' VW-echselzahl -n des Stromes ist. Nimmt man 
nun an, daB die Reizschwelle dann iiberschritten wird, wenn im lebenden Gewebe 
eine Konzentrationsanderung bestimmter GroBe erzeugt wird, so wurde die 
Dbertragung der NERNsTsehen Vorstellung auf den Reizvorgang bedeuten, 
daB die Reizsehwelle beim Reiz mit Wechselstrom dann iiberschritten wird, 
wenn dcr Wert i/jn einen bestimmten konstanten Betrag iiberschreitet. Tat
sachlich gilt nun dieses Gesetz fur die Schwellenreize des Nerven und Muskels 
in auBerordentlieh groBem Bereich, nur bei sehr hohen und sehr niedrigen Wechsel
zahlen werden Abweichungen yon dem NERNsTsehen Gesetz beobachtet. Bei 
sehr niedrigen Wechselzahlen macht sich das Phanomen des Einschleichens 
geltend, d. h. die Stromstiirken sind gegenuber den nach der NERNsTschen 
Formel zu erwartenden zu hoch; ebenso ist die Sehwellenstromstarke bei sehr 
hohen Wechselzahlen zu hoeh, und zwar steigt sie bei Hoehfrequenzstromen 
nicht mehr proportional In, sondel'll proportional n 4). Das Einschleichen wird 
von NERNST in den erwahnten Arbeiten qualitativ zu erklaren, von HILL5 ) und 
LAPICQUE6 ) durch Modifikation del' NERNsTschen Ableitung quantitativ zu 
fassen versucht. 

Anstatt in del' Anderung der Neutralsalzkonzentration vermutet BETHE7) 
die Ursache del' als unmittelbare Reizfolge angenommenen inneren Polarisation 

1) Vgl. die zllsarnrnenfassende Darstellung von CREMER in Nagels Handbuch Bd. IV, 
Teil 2. Braunschweig 1909. 

2) VgI. die Darstellung in ZONDEK: Die Elektrolyte. Berlin 1927. 
3) NERNST: Pflugers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 123, S. 454. 1908; Bd. 122, S. 293. 1908. 
4) ASHER: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd.43, S.6. 1923. 
5) HILL: Journ. of physioI. Bd.40, S. 190. 1910. 
6) LAPICQUE: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 63, S. 37. 1907. 
7) BETHE: PflUgers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 163, S. 147. 1916. - BETHE U. TORO

POFF: Zeitschr. f. physikaI. Chern. Bd. 88, S. 688. 1914; Bd. 89, S.597. 1915. 
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.auf Grund seiner Versuche tiber die an halbdurchlassigen Trennungsflachen 
zwischen ElektrolytlOsungen bei Stromdurchgang auftretenden Reaktions
.anderungen in einer Anderung der Wasserstoffionenkonzentration. DaB zur 
AuslOsung der Erregung sowohl eine Anderung der Neutralsalzkonzentration 
als auch der Reaktion notwendig sei, habe ich1) angcnommen. In der gleichen 
Arbeit sind auch Ansichten entwickelt, die vielleicht eine Erklarung ftir das 
Abweichen der Reizschwelle yom NERNSTschen Gesetz bei sehr hohen und sehr 
niedrigen Wechselstromfrequenzen bieten konnen. 

Auch tiber die Vorgange, die, nachdem die hypothetische primare Kon
zentrationsanderung eine gewisse Hohe erreicht hat, nunmehr den eigentlichen 
Erregungsvorgang einleiten, hat man bestimmtere, durch ein groBes Tatsachen
material gesttitzte Ansichten entwickelt. Auf Grund der Erfahrungen von der 
Bedeutung gewisser Ionen fur die Erregbarkeit und der Untersuchungen der 
elektrisehen Erscheinungen, die durch verschiedene Salze hervorgerufen werden 
[HOBER2 )], ist man zu der Annahme gedrangt, daB die Erregung mit einer Per
meabilitatssteigerung bestimmter Grenzflachen einhergeht. Manche Ionen haben 
eine die Permeabilitat steigernde, andere eine die Permeabilitat verringernde 
Wirkung und wirken demnach "erregend" bzw. "hemmend". 1m einzelnen 
sind die hier beruhrten Anschauungen eingehend von HOBER3 ) behandelt und 
erfahren in dies em Handbuch eine gesonderte Bearbeitung. 

Von der Annahme ausgehend, daB Erregung eintrete, wenn in einem erreg
baren Gebilde das Verhaltnis der Konzentration der erregenden Ionen zur Kon
zentration der hemmenden einen bestimmten Wert annehme, hat LAsAREFF~) 
unter Zuhilfenahme zahlreicher Hilfshypothesen eine mathematisch gefaBte 
Theorie der Reizung durchgefuhrt, die sich auf einen groBen Zeil der Erregungs
vorgange, einschlief3lich der Sinneswahrnehmungen und der Fortpflanzung der 
Nervenerregung, erstreckt. Betreffs der Grundlage und der Ergebnisse dieser 
Theorie muB ebenfalls auf die speziellen Abschnitte des Handbuchs verwiesen 
werden. 

Ein groBer Teil der zur Zeit herrschenden Anschauungen tiber das Wesen 
der Erregung ist an dem von LILLIE5 ) angegebenen Modell verwirklicht. LILLIE 
vergleicht den Erregungsvorgang mit dem eigenartigen chemischen Verhalten 
von Eisen in konzentrierter Salpetersaure. Konzentrierte Salpetersaure lOst 
Eisen im Gegensatz zu verdunnter nicht auf, sondern es bildet sich alsbald ein 
Dberzug hoherer Oxyde (eine "Grenzschicht") auf der Oberflache des Eisens 
aus, die das weitere Angreifen der Salpetersaure verhindert; das Eisen ist "in
aktiviert". Zerstort man durch irgendeine Ma13nahme die Grenzschicht (Per
meabilitatssteigerung), was durch mechanische, chemische, elektrische, osmo
tische Einwirkungen ("Reize") geschehen kann, so greift dort die Salpetersaure 
das Eisen an, und es geht Eisen unter lebhafter Bildung von Eisenoxyd und 
Gasblasen in Losung. Der ortliche chemische Vorgang geht mit dem Auftreten 
elektrischer Potentialdifferenzen. ("Aktionsstromen ") einher, die zu Polari-

1) BROEMSER: Zeitschr. f. BioI. Bd.83, S.355. 1925. 
2) HOBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 134, S. 311. 1910. - HOBER U. WALDEN

BERG: Ebenda Bd. 126, S. 331. 1909. - HOBER: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 70, S. 134. 
1909. - ~ATSUDO: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.200, S. 132. 1923. 

3) HOBER: Physikalische Chemic der Zelle und der Gewebe. 5. Aufl. Bd. II. Leipzig 
1924. 

4) LASAREFF: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 135, S. 196. 1910; Bd. 154, S. 459. 
1913; Bd. 155, S. 310. 1914; Bd. 193, S; 1 u. 231. 1922; Bd. 197, S. 468. 1923. - Zusarnmen
fassung in Ionentheorie der Reizung. Bern u. Leipzig 1923. 

5) LILLIE: Arneric. journ. of physiol. Bd. 37. S. 348. 1915; Bd. 36, S. 414. 1914; Science 
Bd.48, S.51. 1918; Bd. 50, S. 259 u. 416. 1919; Zusamrnenfassung: Physiol. Rev. Physiol. 
soc. 2. Jan. 1922. 
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sationsphanomen an der "erregten" Stelle und an der Grenzschicht ihrer Um. 
gebung fiihren; die Polarisation wirkt in dem Sinne einer Wiederherstellung der 
Grenzschicht an der primar "erregten" und der ZerstOrung dieser Schicht in 
der Umgebung. Die "Erregung" klingt daher an der primar erregten Stelle ab, 
wahrend sie sich auf die Nachbarschaft ausbreitet ("Erregungsleitung"). Un. 
mittelbar nach dem Ablauf der Erregung ist das Modell gegen "Reize" in all· 
mahHch abnehmendem Grade "refraktar". Haufig wiederholte Erregungen 
fUhren infolge Anderung der stofflichen Zusammensetzung des Modells zu 
"Ermiidungserscheinungen". Das Modell zeigt die charakteristischen Erschei· 
nungen der Reizschwelle, des Einschleichens und der Summation der Reize, 
es folgt dem Alles-oder-Nichts-Gesetz und bei der Erregung durch elektrischen 
Strom dem polaren Erregungsgesetz. Dauerstrome wirken in ahnlicher Art 
auf die Erregbarkeit wie bei erregbaren Gebilden ("elektrotonische Erregbar. 
keitsanderungen"). Durch geeignete AusbiIdung des Modells als Kernleiter 
wird es zu einem Modell der Erregungsfortpflanzung im Nervenl ). Die auBer· 
ordentlich weitgehenden Analogien, die zwischen dem LILLIEschen Modell und 
dem Erregungsvorgang bestehen, zeigen, daB die charakteristische Art der 
Reaktion der erregbaren Substanz in den Eigenschdften begriindet ist, in denen 
das Modell der erregbaren Substanz ahnelt, namlich im Vorhandensein polarisier. 
barer Grenzflachen in einer Elektrolytlosung, deren Durchlassigkeit durch die 
Polarisation verandert wird, in dem Vorhandensein miteinander reagierender 
Stoffe, die durch die Grenzflachen voneinander getrennt sind; weiterhin in der 
Tatsache, daB diese Reaktion mit Polarisationsphanomen einhergeht, die einer· 
seits die Wiederherstellung der durchlOcherten Grenzflache begiinstigt, ihre 
DurchlOcherung in der Umgebung aber hervorruft. Der Unterschied zwischen 
Modell und lebender Substanz besteht vor aHem in der stoft1ichen Zusammen
setzung und der Art der ablaufenden Reaktionen, die fUr die lebende Substanz 
vorlaufig nur unvollkommen geklart ist. 

1) V gl. auch Bd. IX dieses Handbuches. 
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I. Begriffliches. 
Die notwendigen und hinreichenden Bedingungen eines Naturvorganges 

angeben, heiBt ihn verstehen, ihn erklaren. Eine vollstandige Umgrenzung der 
allgemeinen Lebensbedingungen geben, hieBe also das Problem der allgemeinen 
Physiologie IOsen. Die Aufgabe der folgenden Ausfiihrungen ist wesentlich 
bescheidener, sie besteht darin, zur Erkenntnis der Natur der Lebensvorgange 
dadurch einen Beitrag zu liefern, daB fUr eine Reihe aufJerer Bedingungen die 
Grenzen angegeben werden, innerhalb deren Leben mit ihnen vertraglich ist, 
und daB der EinfluB ermittelt wird, den innerhalb dieser Grenzen die Variation 
der einzelnen Bedingungen auf den Ablauf des Lebens ausiibt. 

Die Aufgabe besteht also in der Festlegung der sog. Kardinalpunkte des 
Lebens, der Maxima, Minima und Optima, und zwar in bezug auf die ganz all· 
gemeinen Lebensbedingungen der Nahrung, des Wassers, der Salze und der 
Temperatur . 

Von einer Darstellung des Lichtes als Lebensbedingung ist abgesehen. 
Die Frage, ob das Licht eine allgemeine Lebensbedingung ist, konnte man be
jahen unter Hinweis darauf, daB die Photosynthese des Zuckers in den griinen 
Pflanzen indirekte Bedingung fUr das Leben aller heterotrophen Organismen, 
direkte fUr die normale Entwicklung der Autotrophen ist, man kann sie ebenso 
verneinen unter Hinweis auf die Tatsache, daB es zahlreiche Organismen gibt, 
von den Bakterien angefangen bis zu hoch differentiierten vielzelligen Tieren hin, 
die die Gesamtheit ihrer Lebensvorgange bei volliger Abwesenheit von Licht 
zu realisieren vermogen, ja normalerweise an vollig dunklen Orten leben. Die 
Fauna der Tiefsee ist das eindruckvollste Beispiel fUr diese Behauptung, die 
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Lebewelt der unterirdischen Wasserlaufe oder sonstigen Wasseransammluugen, 
die Tierwelt der Hohlen, ein weiteres. Die biologischen Wirkungen des Lichtes 
werden in diesem Handbuch an anderer Stelle geschildert. 

Die Aufgabe einer Darstellung der Kardinalpunkte des Lebens umfaBt zwei 
ganz verschiedene Probleme. Das erste ist das Problem der Lebensgrenzen. 

Das Leben ist ein periodisch verlaufender Vorgang ohne zeitliche Begrenzung 
durch innere Bedingungen. Mag die Periodizitat nur in der Folge der vegetativen 
Zellteilungen oder in Vorgangen geschlechtlicher Entwicklung oder verwickelter 
Gestaltung bestehen: stets wiederholen sich nach einer gewissen Zeit die gleichen 
Vorgange, treten Vorgange gleicher Art auf und schlieBen die Periode abo Es 
handelt sich also um ein periodisch-stationares Geschehen. Stationar zwar nicht 
in dem Sinne, daB keine Beschleunigungen in seinem Verlauf vorkamen, wohl 
aber in dem Sinne, daB alle Beschleunigungen, die 
auftreten, periodische Funktionen der Zeit sind. 
Bei Betrachtung bestimmter Zeitraume kann man 
viele Lebensvorgange sogar als einfache stationare 
Vorgange auffassen, als Vorgange, bei denen, wie 
man sagt, "dynamisches Gleichgewicht" herrscht, 
Vorgange, bei denen keine Beschleunigungen vor
kommen. Der Fehler, den man bei solcher Betrach
tungsweise macht, wird klein, sobald die Periode 
des Lebensvorganges sehr lang oder sehr kurz im 
Verhaltnis zu dem betrachteten Zeitraum ist. 

Werden fUr irgendeine Lebensbedingung die 
Grenzen fUr den stationaren Zustand iiberschritten, 
so haben wir es stets mit zeitlich begrenztem, er-
16schendem Leben zu tun. Die Dauer des er
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loschenden Lebens kann noch sehr lang sein, sie Abb.24. 0 Obere, U untere 
Grenze fiir dauerndes Leben 

hangt ganz davon ab, wie weit die Grenzen des bei einer bestimmten Lebena-
stationaren Zustandes iiberschritten sind. Um die bedingung. Ordinate: Dauer 
Lage der Lebensgrenzen festzustellen, muB die des Lebens. 
Lebensdauer als Funktion der verschiedenen Skalare dargestellt~ werden, die be
grenzend wirken konnen. Die Ergebnisse dieser Art von Untersuchungen lassen 
sich schematisch in der Weise darstellen, wie es Abb. 24 zeigt. Eine ganz geringe 
Uberschreitung der Grenzen des stationaren Zustandes verkiirzt die Lebens
dauer von 00 auf einen endlichen Wert, der um so kleiner wird, je groBer die 
Uberschreitung der Lebensgrenze ist. Zwischen den Grenzen des Minimums 
und Maximums liegt ein Bezirk, innerhalb dessen die Lebensdauer keine Funktion 
der betrachteten auBeren Lebensbedingung ist, innerhalb dessen ein zeitlich 
unbegrenztes Leben moglich ist. 

Die Feststellung der Dauer des erloschenden Lebens erfordert eine Uberein
kunft iiber die Grenze zwischen Leben und Tod. Wahrend eine allgemeine be
griffliche Festlegung dieser Grenze kaum moglich erscheint und stets mit erheb
licher Willkiir belastet ist, hat es fUr unsere Zwecke keine Schwierigkeit, die 
Grenze zu bestimmen. Sie ist sinngemaBerweise dann erreicht, wenn keine 
Riickkehr aus dem erloschenden Leben zu dem stationaren Zustande des zeitlich 
unbegrenzten Lebens mehr moglich ist. Das methodische Mittel zur Feststellung 
dieses Zeitpunktes ist demnach die Beobachtung unter moglichst giinstigen 
Bedingungen. Der Zustand, in dem sich ein Organismus in dem Augenblick 
des Todes befindet, ist hierdurch nicht direkt derart definiert, daB die Fest
stellung irgendeiner stofflichen oder strukturellen Besonderheit sogleich die 
Aussage ermoglichte, der Tod sei eingetreten oder nicht eingetreten, sondern 

21* 
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nur indirekt. Erst der Erfolg der Nachbehandlung lehrt, ob die Veranderung 
im Zustande des Organismus schon oder noch nicht die GroBe erreicht hat, die 
mit dem Leben unvereinbar ist. 

Wenn es einen vollstandigen Stillstand des Lebens gabe, von dem aus eine 
Riickkehr zum periodischen, zeitlich unbegrenzten Leben moglich ware, so 
miiBte auch dieser noch zum Leben gerechnet werden. Die Erfahrungen iiber 
die Starrezustande, die gewohnlich als "latentes Leben" bezeichnet werden, 
rechtfertigen die Annahme eines wirklichen Stillstandes nicht. Sie aIle sind nur 
als Ausdruck einer "vita minima" aufzufassen, denn es laBt sich nachweisen, 
daB sie zeitlich begrenzt sind, und zwar derart, daB die Annahme unabweisbar 
wird, daB die Begrenzung durch minimale physikalische und chemische Ver
anderungen bewirkt wird, die wahrend der Starre fortdauern, d. h. also durch 
minimale Lebensvorgange. 

Die zweite Aufgabe, die bei Festlegung der Kardinalpunkte des Lebens zu 
losen ist, ist das Problem der Optima. Da die Optima auf aIle FaIle innerhalb 
der Lebensgrenzen liegen, haben wir es stets mit stationaren Zustanden zu tun. 
Der Begriff des Optimums muf3 aus dem Vergleich verschiedener stationarer Zu
stande abgeleitet werden. Es diirfte einer weitverbreiteten Auffassung entsprechen, 
wenn man sagt: die Aufgabe der Bestimmung der Optima besteht darin, die 
Geschwindigkeit der Lebensvorgange als Funktion der einzelnen Lebensbedin
gungen darzustellen. Das Maximum der Geschwindigkeit wird dann als Optimum 
bezeichnet. Als Geschwindigkeit eines Vorganges bezeichnen wir das Geschehen 
in der Zeiteinheit. Ais Zeiteinheit dient die Sekunde. Dieses absolute ZeitmaB 
tragt aber den Eigentiimlichkeiten des physiologischen Geschehens keine Rech
nung: eine Sekunde bedeutet im Lebensvorgang verschiedener Organismen 
etwas ganz Verschiedenes. SoIl das Gemeinsame im Lebensgeschehen verschie
dener Organismen erkannt werden, sollen Lebensvorgange verglichen werden, so 
ist es sinngemaB, nicht das Geschehen in gleichen Zeiten, sondern die Zeiten 
gleichen Geschehens festzustellen. Solange es sich urn stationare Zustande handelt, 
bedeutet der Dbergang von der einen zur a~deren Ausdrucksweise nur eine 
einfache Umrechnung. Die Dberlegenheit der Vergleichung nach Zeiten gleichen 
Geschehens tritt erst voll hervor, sobald es sich urn Vorgange handelt, deren 
Geschwindigkeit mit der Zeit wechselt. 

Die Bestimmung der Optima kann in sehr verschiedener Weise versucht 
werden. Es sind drei groBe Gruppen von V organgen zu unterscheiden, die man 
zur Kennzeichnung des Lebens heranziehen kann. In erster Linie wird es sich 
urn die Ermittelung der Zeiten gleichen Geschehens im Baustoffwechsel handeln, 
also z. B. urn die Zeiten, die fiir eine Zellteilung oder fiir die Vollendung gleicher 
Abschnitte im Generationszyklus erforderlich sind. Zweitens kann der Betriebs
stoffwechsel benutzt werden. Die Untersuchung gilt dann den Zeiten, in denen 
gleiche Mengen von Nahrstoffen oder von Sauerstoff verbraucht oder gleiche 
Mengen von Stoffwechselprodukten (Kohlendioxyd, Alkohol, Milchsaure usw.) 
erzeugt werden. Drittens konnen die Reizvorgange als MaB der Lebenstatigkeit 
benutzt werden. Dann handelt es sich urn die Ermittelung der Abhangigkeit 
der Reaktionszeiten (Prasentations- und Transmissionszeiten) von den auBeren 
Lebensbedingungen, urn die Zeiten einer Muskelzuckung, eines Cilienschlages, 
der Bewegung eines Pseudopodiums, die Zeiten gleicher Verschiebung bei der 
Protoplasmastromung usw. 

Aber durch aIle diese Vorgange ist der Zustand eines lebenden Wesens noch 
nicht geniigend gekennzeichnet. Es gibt noch eine Reihe von kennzeichnenden 
GroBen, bei denen es sich nicht urn Zeiten handelt. Dahin ware die Erregbarkeit 
zu rechnen, doefiniert durch den schwachsten Reiz, der eine Reaktion auslost, 
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die Kraft, mit der eine Verkurzung des Muskels angestrebt wird, d. h. also die 
maximale Spannung, die unter verschiedenen Bedingungen erzielt werden kann, 
die GroBe der Verkurzung, deren der Muskel £ahig ist usw. 

Fur jede einzelne dieser Eigenscha£ten kann £estgestellt werden, ob und wo 
es zwischen den Lebensgrenzen einen ausgezeichneten Punkt gibt, an dem die 
Zeiten gleichen Geschehens ein Minimum, die Kraft oder die VerkiirzungsgroBe 
ein Maximum erreichen. 1st es berechtigt, die so ermittelten Punkte als "Optima', 
zu bezeichnen? Aus welchem Grunde sollen die Zustande, bei denen die Zeiten 
gleichen Geschehens minimal sind, die "besten" fiir das Leben sein? Das Bedenk
liche liegt in der Verwendung eines Begriffes, der nur da sinnvoll ist, wo ein Wert
maBstab gegeben ist oder der Natur der Sache nach anerkannt werden muB. 

1nnerhalb der Grenzen, innerhalb deren alle LebensauBerungen eines Orga
nismus realisiert werden konnen, ist es ganz willkiirlich, von einem "besser" und 
"schlechter" zu sprechen. Ja selbst, wenn unter bestimmten Bedingungen nur 
bestimmte Formen des Lebens moglich sind (z. B. ungeschlechtliche Vermehrung, 
vegetatives Wachstum), bei anderen nur andere Formen (z. B. Bildung von 
Geschlechtsprodukten), die aber beide zur dauernden Erhaltung des Lebens 
hinreichen, bleibt es ganz willkurlich und konventioneIl, welchen Zustand man 
als . den besten bezeichnen will. Eine sachliche Entscheidung aus rein natur
wissenschaftlichen Gesichtspunkten ist nicht moglich, da sie die Annahme eines 
WertmaBstabes voraussetzt und die Naturwissenschaft einen solchen nicht gibt. 

Wenn wir trotzdem den eingeburgerten Begriff der Optima beibehalten, 
so wollen wir damit nur ausgezeichnete Punkte innerhalb der Lebensgrenzen 
bezeichnen. Von diesem Standpunkte aus ist es uns nicht anstoBig, daB wir bei 
demselben Organismus und in bezug auf die gleiche Lebensbedingung eine ganze 
Reihe Optima unterscheiden konnen, je nachdem wir die einzelnen Lebensvor
gange ins Auge fassen, von denen wir oben spriLChen. Die Teiloptima, die wir 
so finden, sind aIle nach dem Gesichtspunkt bestimmt, den wir das Rekord
prinzip nennen konnen: die minimale Zeit eines Geschehens, die minimale Erreg
barkeit, die maximale Kraft definieren das Optimum. Wir konnen aber daneben 
noch andere Arten ausgezeichneter Punkte finden, die mit dem gleichen, ja, wie 
mir scheint, mit weit besserem Recht als Optima gelten konnen. Das Prinzip, 
nach dem wir sie kennzeichnen, moge das Sparsamkeitsprinzip oder auch das 
Harmonieprinzip genannt werden. MaBgebend fiir solche Optima ist nicht das 
AusmaB eines einzelnen Vorganges, sondern das Verhaltnis mehrerer Vorgange. 
So ist zweifellos der Zustand als ausgezeichnet anzusehen, bei dem ein gewisser 
Vorgang des Baustoffwechsels mit einem MindestmaB von Energieumsatz vor 
sich geht, es wird ferner der Zustand optimal sein, bei dem eine gewisse auBere 
Leistung mit moglichst hohem Wirkungsgrad erfolgt, also mit moglichst geringem 
Energieumsatz. Da die Lage eines derartig ausgezeichneten Punktes fur eine 
Lebensbedingung von der Gesamtheit der ubrigen Bedingungen abhangt, so 
ergeben sich auBerst verwickelte Beziehungen, die noch gar nicht genugend er
forscht sind. Soviel laBt sich aber schon sagen, daB es einen ausgezeichneten 
Punkt, an dem alle Einzelvorgange gleichzeitig ihr Rekordoptimum erreichten 
oder an dem alle nach dem Harmonieprinzip bestimmten Optima lagen, nicht 
gibt. 

Uber die Lage der Optima zu den Lebensgrenzen ist wenig Allgemeines zu 
sagen, doch dad es wohl als Regel gelten, daB das "Optimum" des Betriebsstoff
wechsels der oberen Lebensgrenze naher liegt als der unteren, und daB es dieser 
Grenze naher liegt als das Optimum fUr den Baustoffwechsel. Der Zustand des 
optimalen Verhiiltnisses zwischen Bau- und Betriebsstoffwechsel liegt wohl all. 
gemein noch weiter von der oberen Lebensgrenze entfernt, als die beiden Einzel-
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optima. Die beiden Abb. 25 und 26 erlautern dies schematisch. In Abb. 25 sind 
die GroBe des Baustoffwechsels (a), des Betriebsstoffwechsels (b) und der Erreg
barkeit (reziproke Wert des minimalen wirksamen Reizes, (c) als Funktion einer 
Lebensbedingung dargestellt und die entsprechenden Optima angedeutet. In 
Abb. 26 ist das Verhaltnis des Baustoffwechsels zum Betriebsstoffwechsel (a) 
und das Verhaltnis des Betriebsstoffwechsels zur Erregbar-
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Abb. 25. Optima nach 
dem Rekordprinzip und 
Lebensgrenzen Schema. 
o Optimum. Weitere 
Buchstahenerklarung 

im Text. 

ten) Fall wie in Abb. 25 ver
zeichnet. Der Fall ist so gewahlt, 
daB fiir das Verhaltnis von Erreg
barkeit und Betriebsstoffweehsel 
zwei ausgezeichnete Punkte vor
handen sind. 

Es muB besonders betont 
werden, daB die Erortcrungen iiber 
die Optima nur gelten, wenn die 
Bedingung, deren Wirkung unter
sueht wird, "unendlich" lange ein
gewirkt hat, d. h. wenn sich ein 
Gleichgewichtszustand unter ihrer 
Wirkung ausgebildet hat. Zahl
reiche Untersuchungen iiber den 
EinfluB veranderter Lebensbedin
gungen sind aber nieht derart 
angelegt, daB aus ihnen ersicht
lich wiirde, welchem stationaren 
Zustande sich die Lebensvorgange 
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Abb. 26. Optima nach 
dem Harmonieprinzip 
und Lebensgrenzen 
Schema. 0 Optimum. 
Weitere Buchstaben-

erklarung im Text. 

unter der veranderten Bedingung nahern; sie beschranken sieh vielmehr darauf, 
die Vorgange zu beschreiben, die zu beobachten sind, wenn eine veranderte 
Lebensbedingung eine begrenzte Zeit lang einwirkt. Zuweilen wird auch die 
Nachwirkung beobachtet, die einer solchen zeitlich begrenzten Veranderung 
der Lebensbedingungen folgt. Solche Beobachtungen konnen grundsatzlich 
nicht zur Bestimmung der Optima verwandt werden, denn wenn eine bestimmte 
LebensauBerung durch kurzdauernde Einwirkung einer Lebensbedingung iiber 
den maximalen Wert hinaus gesteigert wird, den sie im stationaren Zustande 
erreicht, dann aber bei weiterer Einwirkung der gleichen Bedingung sinkt, so 
kann eine derartige voriibergehende Steigerung in keinem Sinne als optimal 
bezeichnet werden. Die Verwechslung einer kurzdauernden Steigerung mit 
einem Optimum im Sinne des Rekordprinzips, d. h. also mit einer maximalen 
Geschwindigkeit im stationaren Zustande ist nicht immer vermieden worden. 

Eine theoretische Erklarung der Wirkung kurzdauernder Veranderungen 
von Lebensbedingungen beriihrt sieh auf das engste mit der Theorie der Reiz
vorgange und liegt auBerhalb des Rahmens dieser Ausfiihrungen. 

ll. Die N ahrung. 
Als Nahrung wollen wir die Gesamtheit der Stoffe bezeichnen, die von 

auBen den Organismen zugefiihrt werden und im Lebensgetriebe Verwendung 
finden. In dieser weitesten Fassung umgreift die Bezeichnung nicht nur die 
lebensnotwendigen Stoffe, sondern auch Stoffe, die zwar entbehrlich sind, aber 
Verwendung finden konnen, wenn sie dargeboten werden, sowie die Gruppe der 
Forderstoffe, d. h. der Stoffe, die entbehrlich sind, deren Gegenwart aber for-
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dernd, steigernd auf die Lebensvorgange einwirkt. Der Begriff der Nahrstoffe 
muB gegenuber dem der Gifte abgegrenzt werden. Vielleicht ist diese Fassung 
des Begriffes der Nahrung zu weit. Man kann unter den Stoffen, die im Lebens
betriebe Verwendung finden, zwei groBe Gruppen unterscheiden. Die erste Gruppe 
umfaBt die Stoffe, deren Zufuhr die freie Energie der Organismen vermehrt, die 
die Arbeitsfahigkeit erhOhen. Sie sind die Nahrstoffe im strengen Sinne. Die 
andere Gruppe beschleunigt oder verlangsamt nur den Ablauf bestimmter Lebens
vorgange, ohne die freie Energie der Organismen zu vermehren. Zu dieser Gruppe 
diirften die Forderstoffe zu rechnen sein. 

1. Lebensnotwendige Stoffe. 
Die Tatsache, daB ein Stoff allgemein verbreitet in Organismen anzutreffen 

ist, darf niemals als Beweis dafiir angesehen werden, daB er lebensnotwendig sei. 
trber die Frage der Notwendigkeit oder Entbehrlichkeit kann nur das Experiment 
entscheiden. Es ist moglich, daB ein Stoff, der sich nur bei wenigen Arten findet, 
doch fiir diese lebenswichtig ist. Vielleicht ist das Vorkommen von Vanadin 
in den Blutzellen der Ascidien ein Beispiel fur diesen Satzl). Auch der Kupfer
gehalt des Ramocyanins der Mollusken und Arthropoden kann als Beispiel an
gefiihrt werden, denn wahrend Cu nicht zu den Elementen gehort, die als all
gemein lebenswichtig gelten konnen, hat es, als wesentlicher Bestandteil des 
Hamocyanins, fiir dc:'n Sauerstofftransport der genannten Tiergruppen Be
deutung. 

Andererseits kann ein Stoff allgemein verbreitet in allen lebenden Wesen 
vorkommen und doch nicht nur entbehrlich, sondern auch dann, wenn er auf
genommen wird, indifferent sein. Die Kieselsaure darf wohl in Ermangelung 
eines besseren Beispiels hier genannt werden, wenn auch nicht behauptet werden 
kann, daB sie von keinem Organismus verwendet wurde (Diatomeen, Radio
larien, Kieselschwamme). 

Die Menge, in der ein Stoff sich vorfindet, darf nie als MaBstab fiir seine 
physiologische Wichtigkeit genommen werden, denn sobald fur ein Element 
oder eine Verbindung die Unentbehrlichkeit fiir das Leben erwiesen ist, hat es 
keinen Sinn von ihrer groBeren oder geringeren Bedeutung zu sprechen: wichtiger 
als unentbehrlich zum Leben kann kein Stoff sein, mag er nun einen groBen oder 
verschwindend geringen Prozentsatz des Stoffbestandes ausmachen. 

Angaben uber die Menge, in der sich notwendige Stoffe in dem Substrat 
des Lebens finden, haben daher nur den Zweck, die Eigenart dieses Substrates 
zu kennzeichnen, nicht den, eine Rangordnung der Bedeutung aufzustellen. 

a) Die lebensnotwendigen Elemente. 
Lebensnotwendig sind zunachst die Elemente, die in den Kohlenhydraten, 

Lipoiden und Proteinen enthalten sind, also C, 0, R, N, S und P. AuBer diesen 
6 Elementen brauchen die alleranspruchslosesten Organismen (einige Schimmel
pilze) nur noch Kalium, Magnesium und Eisen. Die groBere Mehrzahl der Orga
nismen scheint auBerdem noch 3 weitere Elemente zu gebrauchen: Natrium, 
Chlor und Calcium. Die experimentellen Erfahrungen, auf die sich diese Angaben 
stutzen, sind wesentlich an Bakterien, Refen und Pilzen gewonnen, in geringerem 
Umfange an hoheren Pflanzen. trber die Elemente, die zum Leben der Tiere 
unentbehrlich sind, haben wir kaum brauchbare Erfahrungen, doch diirften 
auBer den genannten 12 Elementen weitere wohl nur fur einzelne Gruppen des 

1) HENTZE, M.: Untersuchungen tiber das Blut der Ascidien. 1. Hoppe-Seylers Zeitschr. 
f. physiol. Chern. Bd. 72, S. 494-501. 1911. 
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Tier. oder Pflanzenreiches unentbehrlich sein. Die umfassenden und miihevol1en 
Untersuchungen HERBSTSl) uber die Wirkung der einzelnen Elemente auf die 
Entwicklung von Seeigeleiern sind nicht geeignet, in Paral1ele zu den Erfahrungen 
an Pilzen und Bakterien gesetzt zu werden. Es konnte in ihnen nur ein ver· 
gleichsweise kurzer Abschnitt aus dem ganzen Entwicklungskreise des Seeigels 
untersucht werden, namlich nur die Bildung des Pluteus. Wenn sich nun z. B. 
zeigt, daB Chlor nicht unbedingt notig zu diesem Stuck der Entwicklung ist, 
daB vielmehr normale Plutei erzielt werden konnen, wenn die Chloride des See· 
wassers durch die entsprechenden Bromide ersetzt werden, so darf daraus nicht 
gefolgert werden, daB Chlor fur Seeigel ein entbehrliches Element sei. Die Un· 
entbehrlichkeit von Kalium, Calcium und Magnesium konnte sicher erwiesen 
werden. Bei den Versuchen uber die Bedeutung des Natrium ist zu bedenken, 
daB ein Ersatz der osmotischen Wirkung des Natriumchlorids durch ein anderes 
Neutralsalz (Magnesiumchlorid) nicht die Gewahr gibt, daB dieses Salz nicht 
seinerseits Giftwirkungen ausubt, so daB die negativen Resultate mit natrium· 
freien Salzwasser vielleicht gar nicht die Unentbehrlichkeit des Natrium erweisen. 
In der Tat gingen ja auch die Kontrol1serien mit Natrium bei gleicher Konzen· 
tration des Magnesiumchlorids ein. Die etwas geringere Schadigung gegenuber 
den Versuchen ohne Natrium kann im Zusammenhang unserer Fragestellung 
kaum bewertet werden. Grundsatzlich wichtig ist die Einsicht, daB 9 Elemente 
hinreichend sind, um das Substrat fUr die ganze Fulle der Lebenserscheinungen 
aufzubauen. Von den 87 bekannten Elementen sind 36 in lebenden Wesen ge· 
funden worden2). Nur 12 sind allgemeiner lebenswichtig, von den ubrigen 24 
Elementen, die sich noch tatsachlich in Organismen nachweisen lassen, ist meist 
gar nichts uber ihre Notwendigkeit oder Entbehrlichkeit bekannt, wenig uber 
die Rolle, die sie dort spielen, wo sie angetroffen werden, wie z. B. Fluor, Jod, 
Brom, Silicium, Lithium, Strontium, Rubidium, Mangan, Kupfer, Zink, Alu. 
minium, Vanadin. 

Zur Kennzeichnung der 12 Elemente, die als lebenswichtig erkannt sind, 
mogen die folgenden Daten dienen. Es handelt sich durchweg um Elemente 
mit niederer Ordnungszah1. Die hochste kommt dem Eisen zu und betragt nur 26. 
Die ungefahre Haufigkeit, in der die einzelnen Atomarten am Aufbau des Sub· 
strates der Lebensvorgange teilnehmen, ist aus deh beiden letzten Staben der 
beistehenden Tabelle ersichtlich. Danach sind 56,0% der Atome der wasser· 
freien Substanz Wasserstoffatome. Der II. Periode der Elemente gehoren Kohlen· 
stoff, Sauerstoff und Stickstoff an. Die Zahl ihrer Atome macht 43,6% aus. 
Aus der III. Peri ode finden wir 5 Elemente, namlich N a, Mg, P, S, C1. Die 
Gesamtheit dieser Atomarten macht nur 0,3% aus. Endlich gehoren die 3 Ele· 
mente K, Ca und Fe zur IV. Periode, und die Gesamtheit ihrer Atome bildet 
nur 0,1% des wasserfreien Substrates der Lebensvorgange. In gequollenem 
Zustande tritt noch etwa die dreifache Menge an Wasser hinzu, d. h. 385000 Atome 
H und 192 500 Atome 0, wodurch das Dbergewicht der Elemente der beiden 
ersten Perioden noch bedeutender wird. 

Von Kalium, Calcium, Chlor und Eisen sind je 2 Isotope bekannt, yom 
Magnesium 3 3). 

Ob die einzelnen Atomarten, die ja chemisch nicht unterscheidbar sind, in 
ihrer Rolle fur die Lebensvorgange verschieden zu bewerten sind, ist unbekannt. 

1) HERBST: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd.5, S.649-793. 1897; 
Bd.7, S.486-51O. 1898; Bd.11, S.617-689. 1901. 

2) HACKH: Bioelements; the chemical Elements of living matter Journ. of gen. 
physiol. Bd. 1, S.429-433. 1919. Hier ist Vanarnn vergessen. 

3) Fiinfter Bericht der Deutschen Atomgewichts.Kommission (fUr die Zeit vom No· 
vember 1923 bis Ende 1924). Ber. d. dtsch. chem. Ges. Jg.58, Abt. A, S. xxV!. 1925. 
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In der wasserfreien Substanz der Organismen kommen die 12 lebenswichtigen Ele
mente etwa in der folgenden atomaren Haufigkeit vor: 

Ordllllllgs· I Gewicht der I Atome auf Atome auf 
. eillzelnen 100000 Atome 1 Atom zahl Atomart Wasserstoff Eisen 

Wasserstoff H 1 1,008 100000 7700 
Kohlenstoff C 6 12 57000 4400 
Sauerstoff 0 8 16 13400 1030 
Stickstoff N 7 14 7600 585 
Schwefel . S 16 32 195 15 
Natrium. Na 11 23 130 10 
Kalium K 19 39, 41 117 9 
Phosphor P 15 31 91 7 
Calcium Ca 20 40,44 78 6 
Magnesium Mg 12 24,25,26 52 4 
Chlor CI 17 35,37 52 4 
Eisen Fe 26 54,56 13 I 

Versuche, cinzelne der notwendigen Elemente durch andere, chemisch 
ahnliche, zu ersetzen, sind meist fehlgeschlagen. Eine vollstandige gegenseitige 
Vertretung der Erdalkalien ist nicht moglich, auch die Alkalimetalle konnen sich 
im allgemeinen nicht vertreten, doch scheint es, daB bei einigen Pilzen (Myco
derma aceti nach WINOGRADSKY und Aspergillus nach BENECKE) das Rubidium 
vollstandig fiir das Kalium eintretcn kann, was Lithium, Natrium und Caesium 
nicht konnen. 

Das Kalium ist radioaktiv, mindestens die eine der beiden Isotopen dieses 
Elements, und auch Rubidium ist radioaktiv. Diese Tatsache ist bemerkenswert 
in Hinblick auf die Beobachtungen ZWAARDEMAKERSl) iiber die teilweise Ver
tretbarkeit des Kaliums durch radioaktive Stoffe. Zunachst wurde die alte Be
obachtung von SIDNEY RINGER bestatigt, daB in einer ausgeglichenen Durch
spiilungsfliissigkeit fUr das Froschherz Kalium durch Rubidium oder Caesium 
ersetzt werden kann. Neu sind die Erfahrungen, daB auch die radioaktiven 
Schwermetalle Uranium, Thorium, Radium, Jonium, Aktinum und Emanation 
das Kalium insoweit ersetzen konnen, daB sie ein Herz, das infolge Durchspiilung 
mit kaliumfreier RingerlOsung stillsteht, wieder zum Schlagen bringen. Die 
Mengen, in denen die einzclnen Elemente zugefUhrt werden miissen, sind unge
fahr aquiradioaktiv. So werden die 20-50 mg Kaliumchlorid, die im Sommer 
pro Liter erfordcrlich sind, um die rhythmischc Eigentatigkeit des Herzens zu 
erhalten, ersetzt durch die folgendcn Mengen: 

Rubidiumchlorid 
(Caesiumchlorid 
Uranylnitrat 
Thoriumnitrat . 
Radiumsalz 

30-80 mg 
40-80 " ) 
0,6- 6 " 

2-10 " 
0,000003 " , 

ungefahr 100 Mache-Einheiten Emanation2 ). Unstimmig ist dabei allerdings die 
Beobachtung iiber das Caesium, das in etwa gleicher Menge wie das Rubidium 
das Kalium ersetzt, wahrend mit physikalischen Methoden an ihm bisher keine 
Radioaktivitat hat nachgewiesen werden konnen. Die eigentiimlichen Erfah
rungen iiber einen Antagonismus der fJ-Strahler (Kalium und Rubidium) gegen 

1) ZWAARDEMAKER: On physiological radioactivity. ,Journ. of physiol. Bd.53, S.273-289. 
1920. 

2) VOORMOLEN, C. M.: Die Bedeutung des Kaliums im Organismus. Naturwissen
schaftcn Bd. 7, S. 895- 900. 1919. Hier die Literatur bis 1918. 
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die iX-Strahler (Uran, Thor, Radium) sucht ZWAARDEMAKER durch die Annahme 
zu erklaren, daB die Wirkung der radioaktiven Stoffe darauf beruht, daB sie 
elektrische Ladungen iibertragen, und zwar die ,8-Strahlen negative, die iX-Strahlen 
positive1 ), und daB im isoelektrischen Punkte Ruhe herrscht. Gegen eine Verall
gemeinerung dieser Erfahrungen und damit gegen die Auffassung, daB fUr die 
Lebenswichtigkeit des Kaliums seine Radioaktivitat maBgebend sei, sprechen 
die Versuche von R. F. LOEB 2), das Kalium in der Entwicklung der Seeigeleier 
durch radioaktive Stoffe zu ersetzen. Um bei den Eiern von Arbacia eine nor
male Gastrulabildung zu ermoglichen, muB KCI in Mengen von mindestens 
M/66o vorhanden sein. Das Chlorkalium kann durch die gleiche Menge (M/660) 
RbCI ersetzt werden. Der Ersatz durch Caesiumchlorid ergibt verlangsamte 
Entwicklung, auch muB die Konzentration M/125 bis M/64 sein, damit iiberhaupt 
Gastrulae entstehen. Durch Thoriumchlorid und Uranacetat war in keiner 
Konzentration eine Entwicklung in kaliumfreiem Seewasser zu erreichen. 

Wir werden daher mit HAMBURGER 3) die Beobachtungen ZWAARDEMAKERS 
dahin deuten, daB das Kalium balancierend wirkt in Losungen, die nicht voll 
ausgeglichen sind, wir werden - wie jedem lebensnotwendigen Elemente -
auch dem Kalium spezifische Wirkungen entsprechend seiner Ordnungszahl 
zuschreiben, seine Radioaktivitat aber konnen wir nicht als wesentlich betrachten. 

Wenn wir finden, daB keins der notwendigen Elemente vollstandig durch 
ein anderes vertreten werden kann, so ist damit nicht gesagt, daB die Elemente 
in jeder Leistung, die sie im Lebensvorgang ausiiben, unersetzbar seien. Eine 
teilweise Vertretung ist vielmehr bei allen lebensnotwendigen Grundstoffen mog
lich. Das geht aus den Erfahrungen iiber die Teilminima und das Gesamt
minimum der unentbehrlichen Stoffe hervor. Die Versuche (nur an Pflanzen 
ausgefiihrt) werden in der Weise angestellt, daB ein notwendiger Stoff in seiner 
Menge verringert wird, wahrend aIle anderen in einer Menge geboten werden, 
die reichliche Entwicklung zulaBt. Auf diese Weise wird die geringste Menge 
ermittelt, die von dem einzelnen Stoff vorhanden sein muB, damit iiberhaupt 
noch Entwicklung eintritt, und die mindeste Menge, damit eine gute mittlere 
Ausbildung der Pflanze erfolgt. Stellt man fUr aIle lebensnotwendigen Stoffe 
diese Teilminima fest und addiert sie, so ergibt sich eine Stoffmenge, die kaum 
halb so groB ist wie die mindeste Menge, die erforderlich ist, urn eine gute 
Ausbildung der Pflanze zu ermoglichen. Ein Beispiel fUr den Hafer mag diese 
Verhaltnisse zahlenmaBig erlautern. Die Zahlen geben den mindesten Bedarf 
an Nahrstoffen in Prozenten der Trockensubstanz der reifen Haferpflanze nach 
den Erfahrungen mit Wasserkulturen sowie den Bedarf, der eine gute mittlere 
Ausbildung ermoglicht: 

Minimalbedarf ........ . 
Bedarf zu guter mittlerer Ausbil-

dung ........... . 
0,35

1 

0,50 

K,O I CaO I MgO 

0,50 1 0,16
1 

0,80 0,25 

1,21 

1,95 

Stick
stoff 

Es ist nun weder mit 1,21 noch mit 1,95% Reinasche moglich Haferp£lanzen 
heranwachsen zu lassen. Die geringste Aschenmenge, die hierzu erforderlich 

1) Zw AARDEMAKER: Arch. neerland. de physiol. de l'homme et des animo Bd. 5, S. 285 
bis 298. 1921; u. Ergebn. d. Physiol. Bd.19, S.326-390. 1921. 

2) LOEB, ROBERT F.: Radioactivity and physiological action of Potassium. Journ. of 
gen. physiol. Bd.3, S.229-236. 1921. 

3) HAMBURGER, H. J.: Die Zwaardemakersche biologische Radioaktivitat. Biochem. 
Zeitschr. Bd. 139, S. 509~515. 1923. 
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ist, betragt vielmehr 3%1). Wenn in dies en 3% ein Nahrstoff in der Menge 
seines Teilminimums geboten wird, so muB ein Teil der Leistungen, die er bei 
reichlicher Darbietung vollbringt, von anderen Stoffen ausgeubt werden. Es 
besteht also eine teilweise Vertretbarkeit. Bei der Entwicklung der Seeigeleier 
kann Kalium wenigstens teilweise durch Rubidium und Caesium, dagegen 
gar nicht durch Natrium oder Lithium ersetzt werden. Es ist dabei bemerkens
wert, daB die Vertretung nieht derart erfolgt, daB aquimolekulare Losungen 
von Rubidium- und Caesiumehlorid fUr Kaliumchlorid eintreten. Das Optimum 
der molaren Konzentration liegt fur das Kaliumchlorid am hoehsten, tiefer fUr 
Rubidiumehlorid, am tiefi'lten fiir Caesiumehlorid2). 

Keines der genanntf'n lebensnotwendigen Elemente muB in elementarer 
Form zugefUhrt werden. Dieser Satz bedarf nur fUr den Sauerstoff einer naheren 
Erlauterung. Sauerstoff in der Form des S.auerstoffgases hat lange als unentbehr
lieh fUr das Leben gegolten. DaB Leben ohne elementaren Sauerstoff dauernd 
moglieh ist, wurde zuerst fur Bakterien, spater aueh fUr Pilze naehgewiesen. 
Damit ist der Nachweis erbraeht, daB seine Bedeutung fUr die Organismen, 
die ihn nicht entbehren konnen, an besondere Bedingungen geknupft ist, die 
nicht mit dem Wesen der Lebensvorgange unzertrennlieh verbunden sind. 

AuBer dem Sauerstoff kennf'n wir noeh 4 Elemente, die in elementarer Form 
von manchen Organismen verwendet werden konnen. 

Der Wasserstoff dient einzelnen Bakterien als Oxydationsmaterial, wird 
von ihnen zu \Vaflser veratmet. 

Elementarer Stickstoff kann yon cinzelnen Bakterien und Pilzen ausgenutzt 
werden. Wir kennen etwas genauer 2 Genera, die mit diesel' Fahigkeit ausge
stattet sind. Sie kommen im Boden, im Meer und im SuBwasser sehr weit ver
breitet vor. WINOGRADSKy3) entdeckte 1893 in dem Clostridium pasteurianum 
einen Organismus, der bei Abwesenhcit von Sauerstoff unter Vergarung von 
Zucker zu Buttersaure den Luftstickstoff als einzige Stiekstoffquelle verwertet, 
und BEIJERINCK besehrieb die Fahigkeit, mit elementarem Stiekstoff zu waehsen, 
bei dem Genus Azotobacter. Ferner vermogen die Knollehenbakterien der 
Leguminosen den Luftstickstoff als Nahrung auszunutzen. FUr Pilze ist die 
Fahigkeit, elementaren Stiekstoff zu binden, oft behauptet und oft bestritten 
worden. 

Nach STAHELS~) umfassenden Untersuchungen besitzen von 54 Arten, die in Rein
kulturen untersucht wurden, 9 die Fahigkeit der Verwertung des Luftstickstoffs. Zu diesen 
9 Arten gehoren auch die allgemein verbreiteten Schimmelpilze Penicillium glaucum und 
Aspergillus niger. 

Nieht so sichel' ist die Entscheidung daruber zu treffen, ob auch Algen 
das Vermogen der Bindung von Luftstickstoff haben. Nach BEIJERINCK kommt 
es den Cyanophyceen (Anabaena, Nostoc u. a.) zu. 

Elementarer Schwefel wird von Schwefelbakterien zu Schwefelsaure oxydiert. 
Dber die Verwertung elementaren Kohlenstoffs liegt nur eine Angabe VOl'. 

POTTER5 ) konnte aus Gartenerde einen Diplokokkus von 1 f-l Durchmesser zuchten 

1) VATER, H.: Landwirtschaftl. Versuchs-Stationen Bd. 99, S. 53-59. 1922. 
2) HERBST: \Yilh. Roux'. Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 11, S. 617 bis 

689. 1901. 
3) \VINOGRADSKY: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 116, 

S.1385. 1893 u. Bd. llS, S.353. 1894: s. auch Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. In
fektionskrankh., Abt. 2, Ref. Bd. 9, S. 43. 1902. 

4) STAHEL, GEROLn: Stickstoffbilldung durch Pilze usw. Pringsheims Jahrb. Bd.49, 
S.579-615. 1911. 

5) POTTER: Bacteria as agents in the oxydation of amorphous carbon. Proc. of the 
roy. soc. of London Bd. 80, S. 23\1-259. 1!J08. 
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und durch mehrfaches "Oberimpfen auf Holzkohle isolieren. Der Nachweis der 
Oxydation des Kohlenstoffs wurde durch die Bestimmung der entstehenden 
Kohlensaure erbracht. Feuchte Proben sterilisierter Kohle ergaben ohne Impfung 
keine CO2-Produktion, nach Impfung mit dem Diplokokkus dagegen erfolgte 
merkliche CO2-Abgabe, die bis zu Temperaturen von 40 ° anstieg, bei 100 ° wieder 
Null betrug. So wurden z. B. in 20 Tagen von 5 g des untersuchten Materials 
an CO2 abgegeben: 

bei 20° 
von Steinkohle . . . . . 2,0 mg 

" Holzkohle ..... 0,77 " 

30° 
3,1 mg 
1,1 " 

40° 
4,6 mg 
2,5 " 

100° 
0,0 mg 
0,0 " 

In Versuchen, in denen die Temperatur einer sterilen und einer infizierten Kohlen
portion thermoelektrisch gemessen wurde, betrug die stets nachweis bare TemperaturerhOhung 
der infizierten bei 4° 0,03°, bei 14° 0,l9°, bei 40° 1,25°. 

Danach scheint in der Tat die CO2 aus einer Oxydation zu stammen, die 
an das Leben von Bakterien gebunden ist. Es bleibt freilich zu fragen, ob es 
wirklich der elementare Kohlenstoff der Holz- oder Steinkohle ist, der hier durch 
Bakterien oxydiert worden ist, oder irgendwelche Kohlenwasserstoffe, die ja 
auch in der Kohle enthalten sind. Eine Entscheidung hieriiber ist nicht getroffen. 

Inwieweit fiir die aufgefiihrten Formen die Zufuhr der Elemente in elemen
tarer Form eine Lebensbedingung ist, ist kaum untersucht. Fiir die Pilze liegt 
die Sache so, daB elementarer Stickstoff zwar eine verwertbare, aber keine un
ersetzliche Stickstoffquelle ist, denn mit Stickstoffverbindungen allein vermogen 
sie auch zu leben. 

b) Lebensnotwendige Verbindungen. 

Die Lehre von den Verbindungen, die als solche fiir das Leben unentbehrlich 
sind, kann hier nur insofern behandelt werden, als diese Verbindungen in der 
Nahrung zugefiihrt werden miissen, nicht soweit sie im Stoffwechsel selbst er
zeugt werden und unentbehrliche Bestandteile der Organismenleiber bilden. 

Von diesem Standpunkt aus ist daher das EiweifJ nicht unter den Ver
bindungen zu nennen, die lebensnotwendig sind, vielmehr muB betont werden, 
daB wir keinen einzigen Organismus kennen, der nur dann zu leben vermochte, 
wenn ihm EiweiB von auBen zugefiihrt wird. 

Wasser wird zwar auch im Stoffwechsel erzeugt, doch kennen wir kein 
Wesen, das mit diesen Wassermengen leben konnte. Wasser gehort demnach 
zu den Verbindungen, die als solche zugefiihrt werden miissen. Bei der beson
deren Bedeutung, die es fiir den Ablauf des Lebens hat, soll es im folgenden 
Kapitel gesondert besprochen werden. 

lI;t bezug auf die Kohlenstoffverbindungen, die unentbehrlich sind, konnen 
wir 2 groBe Gruppen von Organismen unterscheiden. Die erste bedarf nur der 
Zufuhr von Kohlensaure als Kohlenstoffquelle, die zweite braucht unbedingt 
organische Verbindungen. Zu der ersten Gruppe gehoren die griinen Pflanzen 
und eine Anzahl von Bakterien, zu der zweiten alle iibrigen Organismen. Ebenso 
haben wir 2 groBe Gruppen, die sich in bezug auf die Form ihrer Stickstoff
quellen unterscheiden. Die eine Gruppe bedarf der Zufuhr fertiger Aminosauren, 
die andere kommt mit einfachen, kohienstofffreien Stickstoffverbindungen aus, 
wie mit Ammoniak oder Salpetersaure oder gar mit elementarem Stickstoff 
(s.o.). Zu der ersten Gruppe gehoren auBer dem Menschen und den Saugetieren 
wohl alle Wirbeltiere und anscheinend auch die Insekten sowie einige Pilze und 
Bakterien; zu der zweiten die griinen Pflanzen und die Masse der Pilze und 
Bakterien, wobei die Hefen als besondere Spezialisten in der Ammoniakver
wertung zu nennen sind. Cber die meisten Gruppen der Wirbellosen haben 
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wir keine Erfahrungen, die ihre Einordnung in eine der beiden Gruppen ermog
lichten oder zur Aufstellung weiterer besonderer Gruppen berechtigten. 

Fur die Lehre von den allgemeinen Lebensbedingungen sind die Tat
sachen, die sich bei der Untersuchung der Kohlenstoff- und Stickstoffquellen 
der Organismen ergeben, Material zur Behandlung der ganz allgemeinen Lehre 
von der Vertretbarkeit der lebensnotwendigen Verbindungen. Eine Einsicht 
in physiologisch wichtige Verhaltnisse kann das Beobachtungsmaterial erst 
dann vermitteln, wenn es gelingt, die GesetzmaBigkeiten zu erkennen, nach denen 
sich die Wirkungsgleichheit verschiedener Stoffe regelt. 

Eine systematische Bearbeitung der Lehre von den wirkungsgleichen Stoffen 
fehlt noch vollig, sie wird auf quantitativen Grundlagen aufgebaut werden 
mussen und wird im wesentlichen eine Lehre von den wirkungsgleichen Kon
zentrationen der verschiedenen Nahrstoffe sein. 

Da wir keine Kohlenstoff- oder Stickstoffverbindung kennen, die nicht im 
Stoffwechsel irgendeines Organismus verwertet werden kann, liegt hier ein 
unubersehbares Forschungsfeld vor, dessen Ergebnisse die Eigenart des Lebens
geschehens dadurch kennzeichnet, daB sie angeben, welche Stoffe oder Konzen
trationen gleiche physiologische Leistung ermoglichen. 

Die Vertretbarkeit der Nahrstoffe gestaltet sich ganz verschieden, je nach
dem es sich urn eine Vertretung im Baustoffwechsel oder im Betriebsstoffwechsel 
handelt. 

Die Lehre von der Vertretbarkeit lebensnotwendiger Verbindungen hat in 
erster Linie anzugeben, in welcher Form die lebensnotwendigen Elemente ge
boten werden mussen, damit sie im Gesamtstoffwechsel ausgenutzt werden konnen. 
Daruber hinaus hat sich aber eine Gruppe ganz eigener Probleme aufgetan, die 
sich aus der Lehre von den Erganzungsstoffen ergeben. Wir wissen jetzt, daB es 
organische Verbindungen gibt, die lebensnotwendig sind, obgleich sie nur in so 
geringen Mengen in den Organismen vorkommen, daB an ihre chemische Kenn
zeichnung meist nicht zu denken ist. Die Lehre von diesen Erganzungsstoffen 
wird an anderen Stellen dieses Handbuches abgehandelt werden. Fur die all
gemeine Lehre von den Lebensbedingungen entsteht die Frage, bei welchen 
Organismen eine solche Abhangigkeit von ganz besonderen Produkten anderer 
Organismen auftritt. Wenn die Erganzungsstoffe A und B wirklich nur in chloro
phyllhaltigen Pflanzen erzeugt werden, wie es gegenwartig verbreitete Lehr
meinung ist, so wurden sie fUr die Tiere die Rolle allgemeiner Lebensbedingungen 
spielen. 

(\:) Die Vertretbarkeit lebensnotwendiger Verbindungen im Baustoffwechsel. 

Die Lehre von der Vertretbarkeit der lebensnotwendigen Verbindungen ist 
am leichtesten an einfachen Organismen, wie Bakterien, Pilzen, Hefen, zu ent
wickeln, die in Reinkulturen in NahrlOsungen bekannter Zusammensetzung 
gezogen werden konnen. 

Die qualitative Frage, welche Eigenschaften eine Verbindung haben muB, 
damit sie uberhaupt als Kohlenstoff- oder Stickstoffquelle verwertet werden 
kann, ist gegenwartig nicht zu beantworten. Die groBe Zahl der Einzelerfahrungen 
uber die Art der Verbindungen, die bei den verschiedenen Spezies im Baustoff
wechsel derart verwendet werden konnen, daB Wachstum und Vermehrung 
eintritt, und uber die Verbindungen, denen diese Eignung fehlt, lassen keine all
gemeine GesetzmaBigkeit erkennen. Verbindungen von sehr ahnlicher chemischer 
Beschaffenheit konnen sich in dieser Hinsicht ganz verschieden verhalten, Ver
bindungen, die chemisch ganz unahnlich sind, konnen gleich geeignet als Bau
material sein. Auch zur Beantwortung der quantitativen Frage, in welchen 
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Konzentrationen die verschiedenen Verbindungen gleiche Geschwindigkeit des 
Baustoffwechsels erm6glichen, liegt verarbeitetes Material nicht vor. Die Unter
suchungen in dieser Richtung beschrankensich auf Angaben, die nicht ohne 
weiteres miteinander vergleichbar sind. Die einfachste Aufgabe ist offenbar die, 
anzugeben, bei welchen Konzentrationen der verschiedenen Nahrstoffe bei 
genugend langer Kultur gleiche Mengen von Organismen geerntet werden. Fiir 
diesen einfachen Fall, in dem der Zeitfaktor dadurch ausgeschaltet ist, daB man 
den Zustand nach einer Zeit betrachtet, die als unendlich lang angesehen werden 
kann, lassen sich viele Angaben der Literatur in geeigneter Weise umformen. 
Die Versuche geben im allgemeinen an, welche Ernten mit verschiedenen Stoffen 
erzielt werden, wenn die Sto{fe in gleicher Konzentration geboten werden. Fur 
die Lehre von der Vertretbarkeit der Baustoffe brauchen wir die Angabe, bei 
welchen (verschiedenen) Konzentrationen die gleichen Ernten erzielt werden. 

Solange es sich urn mittlere Konzentrationen handelt, wird man annehmen 
duden, daB die Erntemengen sich wie die Konzentrationen verhalten (s. u.). 
Fiir den wichtigsten Nahrstoff, den Zucker, trifft diese Annahme in ziemlich 
weiten Grenzen zu. 

So fand PRINGSHEIM1), daB fUr Zuckerkonzentrationen zwischen 1,25% und 10% die 
Ernte bei Aspergillus niger der Konzentration proportional war, und daB die Verlangerung 
der Linie, die die Erntegewichte verbindet, den Nullpunkt schneidet. Nach Versuchen von 
RAULIN darf man annehmen, daB auch bei Konzentrationen, die unterhalb 1,25% wenigstens 
bis 0,3% liegen, die Erntemenge der Konzentration proportional 8ein wird. Nur fiir 8ehr 
groBe Verdiinnungen wird dieser Ansatz voraussichtlich falsch sein. Finden wir nun z. B. 
die Angabe2), daB in einer Nahrlosung, die 1% Asparagin als Stickstoffquelle und immer 
3% der Kohlenstoffquelle enthalt, mit Methylal als C-Quelle eine Ernte von 53,5 mg erzielt 
wird, mit d-Glykose eine solche von 477,1 mg, so bedeutet das, daB die gleiche Ernte wie 
mit 3% Methylal mit 0,342% Zucker zu erzielen ist. Zu einer rationellen Vergleichung 
miissen diese Konzentrationen noch molekular angegeben werden. Die 3proz. Methylal
losung ist 0,395 molekular, die 0,342proz. Zuckerlosung 0,019 molekular. Ein Molekel 
Glucose wird also durch 20,8 Molekeln Methylal vertreten. 

Da diese Stoffe in bezug auf ihre Eignung als Kohlenstoffquellen verglichen 
werden sollen, liegt es nahe, zum Vergleich anzugeben, wieviel Atome Kohlen
stoff in Form von z. B. Methylal geboten werden mussen, urn die gleiche Pilz
ernte zu liefern, wie sie auf 1 Atom C aus Glucose entsteht. Es sind fiir Methylal 
10,4 Atome. Die folgende Tabelle gibt die Vergleichszahlen fiir eine Reihe von 
Stoffen nach vergleichbaren Versuchen von CZAPEK 2) berechnet. 

Vertretbarkeit von Kohlenstoffquellen bei Aspergillus niger. Versuche mit 1% Asparagin 
als Stickstoffquelle bei 28° im Dunkeln. Wachstumszeit 22 Tage. 

¥.ethylal ... 
Athylenglykol . 
Glycerin 
Dulcit . 
Sorbit . 
Maltose. 
Glucose. 

1 ~ol. Glucose"wird I 1 Atom Kohlen-
III 3 proz. N ahr- . 
liisun N vertreten I stoff W1rd vertreten 

d';ch Mol. durch Atome C aus 

20,8 
18,5 
3,26 

17,5 
0,86 
0,455 
1,0 

10,4 
6,2 
1,64 

17,5 
0,89 
0,91 
1,0 

1) PRINGSHEIM: Uber den EinfluB der Nahrstoffmenge auf die Entwicklung der Pilze. 
Zeitschr. f. Botanik Jg.6, S.577-624. 1914. Hier weitere Literatur. 

2) CZAPEK, F.: Untersuchungen iiber die Stickstoffgewinnung und EiweiBbildung der 
Pflanzen. I-III. Hofmeisters Beitrage Bd. 1, S. 538-560. 1902; Bd.2, S. 557-590. 1902; 
Bd.3, S.47-66. 1903. 
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Die Zahlen sind in ihrer Bedeutung nicht ohne weiteres klar, da die Kohlen
stoffquellen gleichzeitig als Energiematerial und als Baumaterial dienen. Die 
verschiedene Eignung als Baumaterial kann darin liegen, daB del' Betriebsstoff
wechsel durch einzelne Stoffe starker gesteigert wird als der Anbau, d. h. daB 
das Verhaltnis von Bau- und Betriebsstoffwechsel verschieden ist, odeI' daran, 
daB charakteristische Unterschiede in del' Eignung als Baumaterial bei gleichem 
Verhaltnis von Bau : Betrieb bestehen. Vielleicht laBt sich die Art del' Vertretung 
im Baustoffwechsel besser an Stickstoffverbindungen zeigen, die bei reichlicher 
Darbietung einer guten Kohlenstoffquelle vorwiegend odeI' gar ausschlie13lich 
zum Anbau verwendet werden. 

Die Zahlen fiir die Vertretbarkeit del' Kohlenstoffquellen miissen verschieden 
ausfallen, je nach del' gebotenen Stickstoffquelle und je nach del' Hohe del' Kon
zentration del' Kohlenstoffquelle, die geboten wird. Grundsatzlich werden bei 
einer bestimmten Kombination del' iibrigen Bedingungen die Vertretungszahlen 
die groBte theoretische Bedeutung haben, die die Vertretbarkeit bei moglichst 
geringen Konzentrationen angeben, denn sie bringen am besten die Unterschiede 
zum Ausdruck, die durch die chemische Eigenart del' Stoffe bedingt sind. Fest
stellungen in diesel' Richtung, die zu Zahlen dariiber fiihren wiirden, welches 
die niedrigsten Konzentrationen verschiedener Stoffe sind, die eben noch odeI' 
eben nicht mehr Wachstum ermoglichen, liegen nicht VOl'. Aus ihnen wiirden die 
Grenzzahlen zu berechnen sein, nach denen sich die verschiedenen Verbindungen 
im Baustoffwechsel gegenseitig vertreten. 

Berechnet man z. B. die Vertretungszahlen flir Glycerin und Arbutin gegen Zucker 
[flir Aspergillus niger1)] aus den Versuchen, die in liblicher Weise mit 3% der Kohlenstoff
queUe angestellt sind, so erhiiJt man die Zahlen der ersten Zahlenreihe der folgenden TabeUe; 
wahlt man dagegen zum Vergleich die niedrigste untersuchte Konzentration des Arbutin 
(0,0184 mol.), so ergeben sich die - grundsatzlich besseren - Vertretungszahlen der zweiten 
Zahlenreihe. 

Glycerin 
Arbutin 
Glucose 

Es vertreten 1 Mol. Glucose im Es wird 1 Atom C aus 
Wachstum von Aspergillus: Glucose vertreten durch 

bei 3% bei 0,0184 mol. .Home C: 
1,94 Mol. 1,35 Mol. 0,68 
0,62 " 0,66 " 1,41 
1,00 " 1,00 " 1,00 

DaB hier 1,94 Mol. fur Glycerin angegeben werden, dagegen oben 3,26 Mol., dlirfte mit der 
Verschiedenheit der gleichzeitig gebotenen Stickstoffquelle zusammenhangen: hier Am
moniumnitrat, dort Asparagin. 

(l) Die Vertretbarkeit lebensnotwendiger Verbindungen im BetriebsstoffwechseI. 

Ais Betriebsstoffwechsel bezeichnen wir die Vorgange, bei denen die poten
tielle Energie in aktuelle, bei denen die Arbeitsfahigkeit del' Nahrstoffe in Arbeit 
umgewandelt wird. So notwendig eine begriffliche Trennung zwischen Bau
und Betriebsstoffwechsel ist, so grundsatzlich in vielen Fallen die Unterschiede 
zwischen den Vorgangen beider Art sind, dad man den Unterschied nicht iiber
schaden und muB sich bewuBt bleiben, daB es Grenzfalle gibt, in denen del' gleiche 
Vorgang zum Bau- odeI' zum Betriebsstoffwechsel gerechnet werden kann. Diese 
Erwagung wird uns vorsichtig machen, wenn wir den allgemeinen, nachstliegenden 
Gedanken iiber die Vel'tretbarkeit del' Nahrstoffe im Betriebsstoffwechsel, den 
del' Isodynamie erortern. 

Wir wissen, daB sich im Stoffwechsel del' Saugetiere in weiten Grenzen die 
groBen Gruppen del' Kohlenhydrate, Fette und EiweiBstoffe und in engeren 
Grenzen auch der Alkohol in del' Weise im Betriebsstoffwechsel vertreten kon-

1) Nach Versuchen von NIKITINSKY: Zeitschr. f. wiss. Botanik Bd.40, S.68. 1904. 
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nen, daB die Mengen, die fur einander eintreten, gleich in bezug auf ihre Ver
brennungswarme oder, was praktisch das gleiche ist, in bezug auf ihre Sauerstoff
kapazitat sind. Die Beziehung dieses Verhaltens zu der hohen und nahe kon
stanten Eigentemperatur der Saugetiere war so naheliegend, daB es groBen 
wissenschaftlichen Taktes bedurft hatte, um den MiBgriff zu vermeiden, der tat
sachlich gemacht worden ist, indem man dieses Verhaltnis teleologisch auffaBte. 
Fur die allgemeine Physiologie liegt die Aufgabe wesentlich anders. Ein Betriebs
stoffwechsel, der, pro Zeiteinheit auf die Einheit der Oberflache des Organismus 
bezogen, eine gewisse Menge Energie in Form von Warme liefert, kann nicht als 
allgemeine Lebensbedingung betrachtet werden, ist vielmehr nur eine ganz 
spezielle Lebensbedingung der Homoiothermen, die durch besondere - hier 
nicht naher zu erorternde - Einrichtungen gesichert wird. Wir mussen die 
Grundbeobachtung fest im Auge behalten, daB ein Organismus mit sehr ver
schiedenem Energieumsatz zu leben vermag, ohne daB wir berechtigt waren, 
dem Leben mit einem bestimmten Energieverbrauch eine bevorzugte Stelle 
anzuweisen. Am klarsten laBt sich diese Einsicht an den fakultativ Anaeroben 
zeigen, die die Gesamtheit ihrer Lebensvorgange mit und ohne Sauerstoff voll
ziehen konnen. Beim Dbergang zum Leben ohne Sauerstoff steigt bei ihnen (wie 
ganz allgemein bei allen Organismen) der Stoffumsatz, aber diese Steigerung ist 
bei weitem nicht so groB, daB nunmehr durch Spaltungen aus der vermehrten 
Menge des Stoffwechselmaterials die gleiche Energiemenge freigemacht werden 
konnte wie vorher aus der geringeren Menge umgesetzter Stoffe durch Oxyda
tionen. So steigt z. B. der Glycerinverbrauch des Bacillus subtilis beim Dbergang 
vom aeroben zum anaeroben Leben auf das 4,7fache, da aber durch Spaltungen 
nur wenige Prozente der Verbrennungswarme freigemacht werden, bleibt der 
Energieumsatz im anaeroben Leben sehr erheblich hinter dem des aeroben Lebens 
zuruck, kann hochstens 1/3 bis 1/4 von diesem betragen. Dieser geringe Energie
umsatz genugt aber zur Vollendung aller Lebensvorgange des Bacillus subtilis. 

Ein Prinzip, das die Vertretung der NahrstoHe im BetriebsstoHwechsel 
regelt, muB auf aerobes und anaerobes Leben gleichmaBig anwendbar sein und 
muB die Dynamik der Vertretung erkennen lassen. Um ein solches Prinzip zu 
finden, kann man von verschiedenen Fragestellungen ausgehen. Die allgemeinste 
wird die sein, in welcher Abhangigkeit die GroBe des Betriebsstoffwechsels von 
der Konzentration der verschiedenen Nahrsto£fe bei aerobem und anaerobem 
Leben steht. 1st sie beantwortet, so lassen sich die Konzentrationen angeben, 
bei denen z. B. gleichviel Sauerstoff verbraucht oder bei denen gleiche Mengen 
eines anaeroben Stoffwechselproduktes gebildet werden. Aus einer solchen Grund
lage HeBe sich dann vielleicht das allgemeine Prinzip der Vertretbarkeit ab
strahieren. Untersuchungen dieser Art fehlen vollig. Eine besondere Frage ware 
es dann, ob da, wo besondere Arbeitsmaschinen entwickelt sind, also z. B. in 
der Muskulatur, verschiedene Nahrsto£fe mit gleichem Wirkungsgrad verwendet 
werden konnen, oder allgemeiner gesagt, welcher Wirkungsgrad mit den ver
schiedenen Konzentrationen verschiedener Nahrstoffe zu erreichen ist. 

2. Die Kardinalkonzentrationen der lebensnotwendigen Stoffe. 
Die Frage nach den Kardinalkonzentrationen der notwendigen Stoffe ge

staltet sich am einfachsten, wenn zunachst nur nach dem Minimum und Maxi
mum der Konzentrationen gefragt wird, die noch Wachstum zulassen. Die 
Frag~ der Optima bedarf besonderer Behandlung. Die allgemeine Festlegung 
der Grenzkonzentrationen wird am ersten dann moglich sein, wenn es gelingt, 
die Abhangigkeit der Wachstumsgeschwindigkeit von den verschiedenen Kon-
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zentrationen eines Nahrstoffes zu ermitteln. Aueh diese Aufgabe kann noeh ver
einfaeht werden, wenn man nur fragt, welehe Mengen bei versehiedenen Kon
zentrationen bei genugend langeI' Wachstumszeit produziert werden konnen, 
also gewissermaBen den Gleichgewichtszustand bei verschiedenen Konzentrationen 
untersucht. Hieruber haben wir einige Erfahrungen, die bei vorsiehtiger Ver
wertung wohl allgemeinere Sehlusse zulassen. 

Das einfachstc Verhalten, das gefunden werden kann, besteht darin, daB 
die produzierte Menge an organisierter Materie direkt proportional del' Kon
zentration des Nahrstoffes ist. Dieses Verhalten ist in del' Tat mehrfach gefunden 
worden. Unter den Pilzen nutzt z. B. .Mucor rhizopodiformis Zucker in Kon
zentrationen von 0,05-1,0% derart aus, daB die Ernte sehr nahe proportional 
del' Konzentration ist. Fur Aspergillus niger, del' sehr hohe Zuckerkonzentrationen 
ertragt, gilt diese Proportionalitat del' Ernte mit del' Konzentration zwischen 
0,36 und 10% odeI' sogar bis 20%; bei Hefen war die Masse del' entstandenen 
Zellen zwischen 0,4 und 0,8% Zucker del' Konzentration proportional. Wir wollen 
solche Konzentrationen als mittlere bezeichnen. 

Treibt man die Verdunnung eines Nahrstoffes.immer weiter, so wirdschlieB
lich del' Punkt erreicht, bei dem ein Wachstum, eine Vermehrung, nieht mehr 
erfolgen kann, ,vir haben das Minimum erreicht. Seine Lage ist fUr die ver
schiedenen Organismen auBerordentlich verschieden. Wir wissen, daB nieht nul' 
Wasserbakterien, sondern z. B. auch Bakterium liquefaciens fluorescens sich in 
destilliertem Wasser, des sen Gehalt an organischen Stoffen nul' einzelne Milli
gramme im Liter betragt, rasch vermehren konnen, so daB del' Keimgehalt pro 
1 cern auf uber 1 Million anwachsen kann1 ). Typhusbacillen brauchenmindestens 
67 mg organische, eiweiBartige Substanz im Liter, urn wachs en zu konnen, 
Cholerabacillen wenigstens 400 mg 2). Es liegt in del' Natur del' Sache, daB die 
Minimalkonzentration, die noch Wachstum zulaBt, schwer festzulegen ist, da 
die Eignung cines Stoffes als Baustoff stetig mit del' Konzentration abnimmt. 
Daher ist es wertvoll, ein Kriterium dafiir zu haben, daB man sich del' minimal en 
Konzentration nahert. Ein solches ist vielleicht durch die Art del' Abnahme 
del' ErntegroBen in verdunnten Nahrlosungen gegeben. Sinkt die Konzentration 
unter einen gewisscn - fUr die einzelnen Organismen sehr verschiedenen - Betrag, 
so nimmt die Erntemenge nicht mehr proportional del' Konzentration, sondern 
schnelkr abo 

vVird Z. B. der Zuckergehalt in Versuchen mit Hefe von 0,4 auf 0,2% vermindert, so 
sinkt die Ernte nicht auf die Halfte, sondern betragt kaum mehr als 1/3 der Ernte bei 0,4%. 
Bei einem Bacterium aus del' Proteusgruppe sah RUBNER3 ) die Erntemengen, die in Fleisch
extrakt erzielt werden konnten, starker abnehmen, als del' Verdiinnung entsprach. Waren 
die relativen Konzentrationcn: 100, 50, 25, 12,5, 6,25, so waren die entsprechenden Ernte
mengen: 100, 41, 11,7, 5,4, 2,4. 

Die Bedeutung diesel' Beobachtung wird leicht verstandlich durch Betrach
tung del' Abb. 27. Die gerade Linie a bezeichnet fUr einen idealen Fall die Ernte
menge bei verschiedenen Konzentrationen. DaB diese Gerade durch den Null
punkt geht, wurde bedeuten, daB schon belie big kleine Konzentrationen ausnutz
bar waren, d. h. daB os kein ~1inimum fiir die Konzentration des Nahrstoffes gabe. 
Beginnt das Wachstum abel' erst bei cineI' bestimmten endlichen Konzentration, 
so wird die Abhangigkeit del' Erntemenge von del' Konzentration etwa durch 

1) LANSBERG: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. II, 
Bd. 51, S.280-286. 1920. 

2) GOTTSCHLICH. E.: in KOLLE-VV,~SSERIIIAKN: Handb. d. pathogenen Mikroorganismen, 
2. Aufl., Bd. 1, S. 255. H1l2. 

3) RUB:-<ER: Beziehungen zwischen Bakterienwachstum und Konzentration del' Nah
rung. Arch. f. Hyg. Bd.57, S.167-192. I!106. 

Handbuch der Physiologic 1. 22 
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die Kurve b dargestellt. Ihr Verlauf ist daraus zu konstruieren, daB die Ernte
mengen bei mittleren Konzentrationen auf einer Geraden liegen, die durch den 
Nullpunkt geht. Dieser Linie muB sich also die Kurve nahern, und wie die Be
trachtung ohne weiteres lehrt, muB es daher einen Bereich schwacher Nahrstoff
konzentrationen geben, in dem die Erntemenge bei steigender Konzentration 
rascher wachst als die Konzentration. In elementarer Weise kann man sich die 
Verhaltnisse (nicht ganz zutreffend) derart klarmachen, daB die Ernte nicht der 
Konzentration 0, sondern dem Ausdruck (O-m) proportional ist, wo m die 
minimale Konzentration bedeutet, die noch Wachstum gestattet. 1st m nicht 
sehr viel kleiner als 0, so besteht keine Proportionalitat zwischen Ernte und 
Konzentration. Sei die minimale Konzentration 1,0, die gepriiften Konzentratio
nen 2,0 und 4,0, so stehen die Erntemengen nicht im Verhaltnis 2 : 4, sondern 
(2-1) : (4-1) = 1 : 3. Sind dagegen die Konzentrationen sehr viel hOher als 
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Abb.27. ,Erntemengen bei verschiedenen Konzentrationen eines Nahrstof£es. Abszisse: 
Konzentration des Nahrstoffes. Ordinate: Erntemenge. a Grenzfail, wenn die Ernte bis 
zum erreichbaren Maximum proportional der Konzentration steigt und schon bei mini
malen Konzentrationen beginnt. b, c, d Faile, in denen das Wachstum erst bei merklich 
von Nuil verschiedenen Konzentrationen beginnt und mit wachsenden Konzentrationen 
um so weniger gefordert wird, je naher der Ertrag dem maximalen ist. Lim: maximaler 
Ernteertrag, der durch Erhohung der Konzentration des einen untersuchten Nahrstoffes 

nicht iiberschritten werden kann. 

die minimale, so ist eine Abweichung von der einfachen Proportionalitat nicht 
erkennbar. Z. B. bei den Konzentrationen 10 und 20 miiBten sich die Ernten 
verhalten wie (10-1) : (20-1) = 1 : 2,1 anstatt wie 1 : 2,0. Eine strenge Ab
leitung hieriiber fehlt zur Zeit, sobald sie vorliegt, wird man die minimale Kon
zentration aus dem Verhaltnis der Erntemengen bei verdiinnten Nahrlosungen 
berechnen konnen. 

Bei Konstanz aller anderen Bedingungen kann man mit Hilfe eines bestimm
ten Nahrstoffes nur einen gewissen hochsten Ernteertrag erzielen. Die Proportio
nalitat zwischen Ernte und Nahrstoffkonzentration kann also bei hoheren Kon
zentrationen nicht mehr gelten, es muB vielmehr die Steigerung der Ernte, 
die durch eine bestimmte ErhOhung der Nahrstoffkonzentration bewirkt wird, 
urn so kleiner werden, je naher man bereits dem maximalen Ertrage ist. Die GroBe 
der Ernte bei mittleren und hohen, aber unschadlichen Konzentrationen laBt 
sich allgemein durch die Gleichung darstellen 

( k· X) 
Eco = Emax 1 - e Emax • 
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In diesel' Gleichung bedeutet Eoo die Ernte nach genugend langeI' Zeit, Emax 
die hochste Ernte, die zu erzielen ist, wenn, bei Konstanz alIer ubrigen Nahrstoffe, 
ein Nahrstoff, dessen :Ylenge x ist, in verschiedenen Konzentrationen geboten 
wird. Die Beizahl kist fur die einzelne Versuchsreihe eine Konstante, deren GroBe 
von del' Natur des Nahrstoffes abhangt. 

Als Beispiel seien die Ernten mitgeteilt, die man (in 100 cern) von Aspergillus niger 
bei verschiedenen Zuckerkonzentrationen erhiiltl). Die Stammlosung enthielt im Liter: 
400 g Rohrzucker, 40 g (NH4)2804, 2 g KH2P04 , 2 g MgS04 + 7 H 20 und 1 g Citronensiiure. 
Mit del' Verdunnun!, des Zuckers wurdcn also auch die ubrigen Nahrstoffe entsprechend 
verdunnt. Die Temperatur betrug :~OO. 

Zuckergehalt in % 1,2.'5 2,5 _~_I~ ~I~ 40 

Ernte in mg, beobachtet nach 17 Tagen 231 454 893 1701 2782 I 4029 4855 
--- ------

Ernte berechnet E = 7700 (1 _ e- 0,025 X) 242 i 475 900 1710 3030 I 4050 4855 

Die Konstante des Wachstums kist in diesem Faile 193, der Grenzwert der Ernte 7700. 
In einigen durehgerechneten Versuchen mit Zucker ergab sich bei 30° fi.ir: 

Emax k 
Aspergillus niger . . . 7700 193 
Mucor rhizopodiformis . 451 430 
Saccharomyces . . . . 508 178 

DaB die GroBe von k auch dann noch charakteristisch fi.ir eincn bestimmten Wachstums
faktor ist, wenn verschiedene Versuchsreihen mit Konzentrationsanderung eines Niihrstoffes 
verglichen werden sollen. lehrt das folgende Beispiel. Es wurde in einer Versuchsreihe bei 
Zugabe von 2% Saccharose del' EinfluB von (NH4)2S04 in steigenden Mengen auf das Wachs
tum von Aspergillus nigt'f geprtift, in ciner anderen bei 4% Saccharose. Die Konstante k 
war in den beiden FIlIlt'n: 

bpi 2% Saccharose k = 8330, Emax = 1190 
,. 4% k = 8400, Emax = 2800. 

Wahrend also die maximale Ernte je nach del' Zuckerkonzentration sehr verschieden aus
fiel, blieb die Zahl k praktisch konstant. Sie ist bezeichncnd fUr die Verwertung verschie
dener Konzentrationen von Ammonsulfat durch den Pilz. 

Diese Beispiele sollen nul' erlautern, wie das vorliegende Material weiter 
verwertet werden kann. Systematische Untersuchungen in diesel' Richtung 
fehlen fast ganz. Nur die Erfahrungen uber die Wirkung del' Dungemittel auf 
die Hohe des Ernteertrages del' landwirtschaftlichen Nutzpflanzen sind hier 
anzufUhren und zeigen die Gultigkeit des Exponentialgesetzes fUr die ab
nehmende Wirkung steigender Mengen del' einzelnen Nahrstoffe. 

Als Beispiel mogen einige Zahlen fur den Hafer dienen. Die Ernte darf in allen diesen 
Yersuchen nicht als Funktion der Menge des als Dungemittel zugefi.igten Nahrstoffes be
trachtet werden, sondern als Funktion dieser Niihrstoffmenge, vermehrt urn einen Betrag (a), 
del' schon ohne Dungung im Boden vorhanden ist. 

Wirkung von Kalidungung auf Hafer nach HELLRIEGEL: 

Zugefi.igte Menge K 20 = g 0 23 47 94 188 282 376 
-- ----- --- ----- --

Gesamtmenge K 20 = g T a = x 3 26 50 97 191 285 379 
-------- ------- ---

Ernte (Trockensubstanz) beobachtet in g 0,8 6,8 10,4 14,7 17,7 19,4 17,8 
---------------- --

Ernte berechnet: 
( 0,29,) X) 

Eox = 21 1 - e -~. in g 0,88 6,4 10,5 15,6 19,6 20,7 21,0 

1) Nach PRiNOSHEIlIl: Zcitschr. f. Botanik Jg.6, S.587. 1914. 

22* 
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Wirkung von Stickstoffdtingung auf Hafer; N in Form von Natronsalpeter: 

Zugefiigte Menge N in g . 0,0l 0,25 0,50 0,75 1,0 1,25 ~I~ 2,00 

Gesamtmenge N = g + a = x 0,06 0,3 0,55 0,8 1,05 1,3 2,05 1,55 1,8 
------------------------

E rnte (Trockensubstanz) 
beobachtet in g . 11,4 33,8 84,5 115 139 162 179 194 208 

---------
rnte berechnet: 

1117 
( 190 X) 

00 =280 1 - e -280 ing 11,4 32,3 87,8 144 164 180 197 212 

E 

E 

Wirkung von Phosphorsauredtingung auf Hafer: 

Zusatz von P,O, in g • 3,0 0,01 I 0,02 ;1_ 0,03 ;J 0,05 i 0.10 0,2051- 0,30 ;1°,50 0,70 ~ll,O 1,5 2,0 
Gesamt p.O,~g+a~x. _ 0,04~1_ 0,055 0,0651 0,0851 0,135 0,2351 0,335 0,535 0,7351 1,035 1,535 2,035 3,035 

I I . I 5~157,5 165,0 66,9 67,6 67,7 67,7 
Ernte (Trockensubstanz) 

beobachtet in g . . . 13,2 116,4 19,4 :25,0 136,3 67,7 

Ernte berechnet: i . I ~I~I~· .~~I~~ 
( 376 X) 

117,8 120,6 \25,6 135,9 49,5 i57,4 161,1 166,6 67,5 167,6 167,7 Eoo~ 67,7 1 - e 67.7 15,0 67,7 

Die Dbereinstimmung zwischen Beobachtung und Rechnung ist befriedigend. 
Wir finden fiir den Hafer 

bei Kalidiingung 
. bei Stickstoffdiingung 
bei Phosphordiingung 

Emax = 21 k = 0,295 a = 3, 
Emax = 280 k = 190 a = 0,05, 
Emax = 67,7 k = 376 a = 0,035 . 

Diese Darstellung stimmt sachlich iiberein mit den Anschauungen von 
MITSCHERLICH1) und BAULE 2). Die Frage, ob bei geringen Mengen der Niihr
stoffe die Produktion starker sinkt als der Nahrstoffmenge entspricht, wird in 
der Pflanzenbaulehre erortert, sei hier aber iibergangen. 

Auch fUr grtine Algen laI3t sich die Gilltigkeit dieser Regel zeigen. Stichococcus bacil· 
laris bildet in 28 Tagen im Licht sehr verschiedene Mengen von Zellen, je nach der Konzen
tration der Nahrlosung. Diese Losung enthielt 1% NH4 . N03 , 2% Glucose, 0,3% KH2P04, 
0,1 % MgS04, 0,05% OaOl2 und eine Spur FeOI3 • Setzen wir diese Konzentration gleich 1,0, 
so ergibt sich folgendes: 

Nahrstoffkonzentration 1 I 1/2 1/4 l/S 1/16 

Zahl der Zellen nach {beObachtet 29,0 ± 0,2 25,2 ± 0,8 18,7 ± 0,7 9,8 ±1,0 5,0 ± 1,4 

28 Tagen in Millionen berechnet . 31,4 24,6 15,8 9,4 5,0 

Die Rechnung ist mit einem Emax = 34 und k = 5,44 durchgefUhrt. 

Variieren mehrere notwendige Stoffe in ihrer Konzentration, so wird die 
maximale Ernte wieder eine Funktion des zweiten und dritten variierenden 
Stoffes, und wir bekommen den allgemeinen Ausdruck: 

Eoo = Emax (1 - e-k,X,) (1 - e-k,X,) .. . (1 - e- knXn). 

1) MITSCHERLICH, E. A.: Landwirtschaftl. Versuchs-Stationen Bd.75, S.231-263. 
1911; Bd. 76, S.413-428. 1912; u. 'Landwirtschaftl. Jahrb. 1913, S. 649-668. 

2) BAULE: Landwirtschaftl. Jahrb. Bd.51, S.363. 1917; Bd.54, S.493. 1920; s. auch 
H. WAGNER: Landwirtschaftl. Jahrb. Bd.62, S.785-808. 1925. 
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Es ist bemerkenswert, daB sich die Wirkung von Licht verschiedener lnten
sitat in bezug auf die Forderung des Pflanzenwachstums ebenso verhalt wie ein 
Nahrstoff, der in verschiedener Menge geboten wird. Es sei wieder der Hafer als 
Beispiel erwahnt. MITSCHERLICH1 ) fand bei verschiedenen Lichtstarken die fol
genden Erntemengen (Trockensubstanz): 

Lichtintensitiit J relativ . 0,192 0,217 0,250 0,294 0,357 0,455 1,000 
---------- ---------

Erntemenge beobacht<>t in g . 27 ± 2 35 ± 1 45 ± 2 63 ±4 76 ± 3 93 ± 1 109 
--- -----------------

Lichtintensitiit J - 0,15 . 0,042 0,067 0,100 0,144 0,210 0,315 0,850 
---.------- ---------

Ernte berechnet: 
E ~ 110 [1 _ c - 5,8 (./ - (J.l ,)0)] . 25 35 49 62 77 92 109 

Bei der Berechnung muB die Lichtstarke um einen konstanten Wert ver
mindert werden, namlich um den Betrag, der eben nicht mehr imstande ist, eine 
Ernte zu erzeugen. Wir haben in diesem Fane 

Emax=llO, k=640, a=-O,150. 

Die Frage nach der maximalen Konzentration eines Nahrstoffes, die eben 
noch oder gerade nicht mehr Wachstum zulaBt, ist hiermit noch nicht beant
wortet. Die Erfahrung zeigt, daB bei immer weiterer Erhohung der Konzentration 
fiir jeden Nahrstoff, der in geniigender Menge in Wasser lOslich ist, schlieBlich 
ein Punkt erreicht wird, bei dem das Waehstum gegeniiber verdiinnteren Losungen 
verringert und endlich ganz aufgehoben wird. 

So k6nnen Schimmelpilze bei einer Zuckerkonzentration von 51-55% meist nicht 
mehr wachsen; Glycerin habt bei 37 -43% das Wachstum auf. Fur Bakterien liegen die 
Maxima meist niedriger. Als Beispiele ganz ausnahmsweiser Toleranz gegen hohe Nahrstoff
konzentrationen ist zn erwiihnen, daB Aspergillus repens noch mit 80% Zucker bessel' wachst 
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Abb.28, Ernte bei verschiedenen Konzentrationen fUr Arbutin (A), Zucker (Z), Glycerin (G). 
Objekt: Aspergillus niger. Abszisse: Konzentration des Nahrstofies 1-, 2-, 3- usw. molekular. 

Ordinate: Erntemenge, 

als mit 20%, und daB Bacterium vernicosum bei 70% Rohrzucker, 50% Milchzucker odeI' 
Dextrin und 40% Glycerin gedeiht. Die groBen Verschiedenheiten del' einzelnen Nahrstofie 
in bezug auf die maximale Konzentration, die noch Wachstum zuliiBt, er'lautert am besten 
die Abb. 28. Sie gibt die Erntemenge, dic Aspergillus niger in 16 Tagen bei 22-26° mit den 

1) MITSCHERLICH: Landwirtschaft1. Jahrb. 1913, S,649-668. 
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verschiedenen Konzentrationen von Traubenzucker (Z), Glycerin (G) und Arbutin (A) liefert. 
Wahrend das Arbutin schon bei 0,11 molekular das beste Wachstum gibt und bei 0,37 mol. 
nur noch ganz geringes, liegt fiir Glycerin.die hoohste Ernte bei 2,18 mol., und erst bei 5,45 mol. 
ist das Wachstum fast aufgehoben. Der Zucker endlich liefert bei etwa 2,5mol. maximale 
Ernten, die dann bei weiterer Steigerung der Konzentration stark absinken, so daB etwa 
bei 4 mol. das Wachstum aufhOrt. 

Sofern ein Stoff die Entwicklung hemmt oder aufhebt und damit schlieB
lich das Leben vernichtet, sagen wir, er iibe eine Giftwirkung aus. Jeder Nahr
stoff, der in geniigend hoher Konzentration zur Wirkung gebracht werden kann, 
hat Giftwirkungen. Hier grenzen die Probleme der allgemeinen Physiologie und 
Pharmakologie aneinander. Man wird geneigt sein, einen Unterschied zwischen 
den hemmenden Wirkungen von lebensnotwendigen Stoffen in hoher Konzen
tration und der gleichen Wirkung durch Gifte, die in keiner Konzentration lebens
notwendig sind, darin zu finden, daB die Konzentration eines Nahrstoffes weit 
iiber den Wert hinaus gesteigert werden muB, der schon eine volle Entwicklung 
gestattet, damit solche Giftwirkungen auftreten; aber dieses Kriterium halt 
nicht stand. Die fordernden und schadigenden Konzentrationen eines lebens
notwendigen Stoffes konnen nahe beieinander liegen, wie das eben erwahnte 
Beispiel des Arbutin zeigt. Auch fUr Kalium zeigt sich beim Hafer (s. 0.), daB 
eine Konzentration, die nur wenig hoher liegt als jene, die die maximale Ernte 
ermoglicht, den Ernteertrag bereits herabdriickt, so daB wahrscheinlich schon 
eine Konzentration von der doppelten Hohe der giinstigsten kaum mehr Wachs
tum ermoglichen wird. Ebenso sehen wir bei Wirbeltieren eine geringe Erhohung 
der normalen Kaliummenge im Blut Herzstillstand bewirken. 

Die Lehre von den allgemeinen Lebensbedingungen hat die Aufgabe, zu 
ermitteln, ob die Konzentrationen lebensnotwendiger Stoffe, die Giftwirkungen 
ausiiben, bestimmte gemeinsame Eigenschaften haben, die als ausschlaggebend 
fiir die Giftwirkung zu betrachten sind, d. h. sie hat ein Teilproblem der all
gemeinen Lehre von der Giftigkeit zu bearbeiten. Resultate sind in dieser Rich
tung noch nicht zu verzeichnen. Was wir iiber die Grenzkonzentrationen von 
Nahrstoffen wissen, die eben kein Wachstum mehr gestatten, hat wesentlich 
kasuistischen Charakter. 

Eine Verarbeitung der Ergebnisse von Wachstumsversuchen ist deswegen 
methodisch so besonders schwierig, weil der sichtbare Erfolg der Massenzunahme, 
der beobachtet wird, die Differenz aus zwei ganz verschiedenen V organ~en dar
stellt: dem Vorgange der Assimilation, in dem aus den Nahrstoffen neue arteigene 
Substanz gebildet wird, und dem Abnutzungsstoffwechsel, in dem standig Teile 
der organisierten Materie zugrunde gehen. Ein Gleichgewichtszustand, wie er 
beim Wachstum unter bestimmten Bedingungen eintritt, muB daher immer 
dynamisch aufgefaBt werden, d. h. als derAusdruck dafiir, daB sich Anbau und 
Abbau das Gleichgewicht halten. 

1st schon das Beobachtungsmaterial nicht reich, wenn die Frage beant
wortet werden soIl, wie groB die Ernte unter bestimmten Bedingungen ist, wenn 
die Zeit beliebig lang gewahlt wird, so wissen wir iiber die Geschwindigkeit, mit 
der sich die Annaherung an das Gleichgewicht nach beliebig langer Zeit vollzieht, 
kaum etwas zu sagen. Die einfachste Annahme ware die, daB die Geschwindigkeit 
proportional der maximalen Ernte nach 00 langer Zeit sein wird. 

Ein Beispiel, in dem diese Voraussetzung recht gut zutrifft, ist aus PRINGSHEIMS Unter
suchungen tiber Hefewachstum bei verschiedenen Zuckerkonzentrationen zu entnehmen. 
Der allgemeine Ausdruck fiir die Ernte E" die nach der Zeit t vorhanden ist, wiirde sein: 

(
IX. t) 

E, = Eco 1 - e - Eco , 
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Aus G. PRINGSHEIlWS1) Zahlen ergeben sich die folgenden Werte fur iX und Eoo. 
Zuckerkonzen· 'taB der Maximalernte 

tration Geschwindigkeit in mg 

C~ C\ = E= 
IX 

Eco 
0,2 6,8 34 0,2 
0,4 13,4 67 0,2 
O.t> 24.9 124 0,2 
1,6 37,0 184 0,2 
:l.2 68,2 342 0,2 

[00 101,6 508 0,2] 

Die Konstante iX, die ein MaD fur die Geschwindigkeit ist, steigt hier in der 
Tat proportional der maximal en Ernte, wie die Konstanz des Quotienten 

iX • E = 0,2 zelgt. Da die maximale Ernte, wie wir fruher gesehen haben, dem 
= 

Ausdruck folgt: ( k· X) 
Eoo = Emax ,1 - e Emax , 

so ware dureh die beiden Gleichungen die Abhangigkeit der Ernte nach beliebiger 
Zeit und beliebigen Nahrstoffkonzrntrationen gegeben, wenn sich nicht storende 
Einflusse geltrnd machen wiirden, die urn so mehr hervortreten, je hoher die 
Konzentration der Nahrung und je langer die Zeit des Wachstums, d. h. also, 
je groDer die bereits vorhandene Hefemasse ist. Die maximale Geschwindigkeit, 
mit der bei belirbig hoher Zuckerkonzentration 200,-------,-----, 

das Wachstum erfolgen wiirde, ist in diesem FaIle 
gemessen durch ex = 101,6. 

Sehen wir von den tiekundaren Einfliissen ab, 1.0 

so wiirde die Kurvensehar, die den Verlauf des 
Wachstums hei verschiedenen Konzentrationen 
gibt, den Verlauf zeigen, den Abb. 29 darsteIlt. 
Sie ist bereehnet nach den Gleiehungen 

178X)' 
E= = ;')08 ( 1 - e -,,~ , 

( " . t) 
E t = E~ 1- e E 

und mag als paradigmatisch fUr diese Verhalt
nisse gelten, bis reichlichrres Beobachtungsmaterial 
vorliegt. 

Eine besondere Dan;teIlung verlangen die Wir
kungen des Sauersto//s bei verschiedener Konzen
tration, d. h. bei verschiedcnem Partiardruck. 

Ein Minimum des iSauerstoffdruckes gibt es 
nicht fUr aIle Organismen, denn wir kennen das ganze 
Heer der Anaeroben (Bakterien, Hefen, Pilze), die 

8121620 

Abb.29. Geschwindigkeit der 
Massenzunahme einer Refe
kultur. Abszisse: Zeit in Tagen. 
Ordinate: Erntemenge in mg. 
Die Zahlen an den Kurven 
geben die Konzentration des 

Zuckers in Prozenten. 

dauernd ohne jede Spur von Sauerstoffgas leben konnen. Unter den Tieren konnen 
eine Anzahl Protozoon lange Zeit ohne Sauerstoff leben, so daD es nicht unwahr
scheinlich ist, daB auoh sic (z. B. die Parasiten aus dem Froschdarm, Balantidium 
und Nyctotherus 2) unter geeignet~n Bedingungen dauernd den Sauerstoff
abschluB werden ertragen konnen. VieIleicht sind auch einige Nematoden, z. B. 
Ascaris3 ), Anguillula uncI andere Wiirmer4 ) hierher zu rechnen. 
---~.~-

1) Zeitschr. f. Botanik Jg.6, S.593. 1914. 
2) PUTTER: Die Atmung der Protozoen. Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd.5, S.566-612. 1905. 
3) WEINLAND: Zeitschr. f. Bio!. N. F. Bd. 24, S.55-90. 1901. 
') BUN(lE, G.: Hoppe·Seylers Zeitsehr. f. physio!. Chern. Bd. 12, S. 565-567. 1888. 
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Die VerhiHtnisse im Mendotasee in Wisconsin diirlen hier als gewaltiges Naturexperi
ment angefiihrt werden. Der See ist 39 qkm groB und hat eine groBte Tiefe von 25 m 1). 
1m August und September ist die ganze Wassermasse, die unterhalb 10-12 m Tiefe liegt, 
vollig frei von geliistem Sauerstoff, ja dieser Zustand dauert fiir die tiefsten Schichten drei 
Monate lang; z. B. wurde im Jahre 1906 das Tiefenwasser vom 6. Juli bis 9. Oktober frei 
von Sauerstoff gefunden. Tiere, die in diesem Lebensbezirk leben, miissen sehr widerstands
fahig sein gegen Sauerstoffentziehung. IUDAy2) fand an Protozoen: Pelomyxa, Diffiugia, 
Colpidium, Gyrocorys, Peranema, Coleps, Paramaecium, Prorodon, Lacrymaria, Uronema 
und Monas. Von Wiirmern wurden Tubifex, Limnodrilus und Anguillula beobachtet, ferner 
das Rotator Chaetonotus. Die Crustaceen sind durch den Ostracoden Cardona vertreten, 
die Miickenlarven durch die roten Chironomuslarven und die Mollusken durch Corneocyclas 
idahoensis. Von diesen Tieren scheinen Cardona und Corneocyclas sich in einer Art Starre 
zu befinden, die sich bei Sauerstoffzutritt rasch liist, die iibrigen Formen waren auch bei 
Abwesenheit des Sauerstoffs lebhaft. In encystiertem Zustande iiberIebt auch ein Copepode 
(Cyclops bicuspidatus) die 3 Monate, in denen kein Sauerstoff vorhanden ist, im Tiefen
schlamm3). 

DaB auch im Meer Formen vorkommen, die lange ohne Sauerstoff leben 
konnen, lehren die Beobachtungen an einigen Muscheln, die bei Temperaturen 
unterhalb 10° 10-20 Tage lang in sauerstofffreiem Wasser gehalten werden 
konnten, ohne daB Schadigungen zu erkennen waren4). 

Untersuchungen uber den minimalen Sauerstoffdruck, bei dem Tiere un
geschadigt dauernd zu bestehen vermogen, fehlen fast ganz. Die biologischen 
Beobachtungen legen fur eine ganze Reihe von Tieren die Annahme nahe, daB 
sie - wenn nicht fakultative Anaerobe, so doch - Formen sind, die nur eines 
sehr geringen Sauerstoffdruckes bediirfen. Das trifft vor all em fur die Bewohner 
der machtigen Raume im aquatorialen Atlantischen Ozean zu, die zwischen 
20° n. Br. und 20° s. Br. in Tiefen von 100-150 m beginnen und bis zu 600 oder 
sogar 800 m hinabreichen. Hier ist der Sauerstoffdruck nirgends hoher als 40 bis 
60 mm Hg, und in den - sehr ausgedehnten - mittleren Teilen dieses Gebietes 
steigt er nicht uber 25 -40 mm, betragt also im Durchschnitt nur etwa 1/5 des 
Wertes, der der vollen Sattigung des Wassers mit atmospharischer Luft ent
spricht5). 1m Indisehen Ozean finden sieh ahnliehe Bezirke. Sie aIle sind von 
zahlreichen Tieren aus den verschiedensten Stammen des Tierreiches bewohnt. 

Unter den SiiBwasserseen sinkt in denen, die THIENEMANN 6 ) zum baitischen Typus 
. rechnet, im Sommer der Sauerstoffdruck gleichfalls bis auf 20 oder 30% des Wertes, der 
einer voUen Sattigung mit atmospharischer Luft entsprechen wiirde. Beispiele sind die 
meisten norddeutschen Seen, die flacheren Eifelmaare, manche kleinere flachen Aipenseen. 
1m Winter findet unter dem Eise in einem Teil dieser Seen (meist kleineren, flacheren 
Seen, z. B. Ukleisee, Edebergsee, Plussee bei PIon) starke Sauerstoffzehrung statt, die 
bis zum fast volligen Schwinden des Sauerstoffs fiihren kann. 

Wie gering der lebensnotwendige Sauerstoffdruck bei Pilzen sein kann, die 
zum anaeroben Leben nicht befahigt sind, lehren Beobachtungen von PORODK0 7). 

der das Minimum fur Phycomyces niteus auf 5 mm, fur Aspergillus und Peni
cillium auf 0,5-5 mm angibt. 

1) IUDAY u. WAGNER: Dissolved oxyden as a factor in the distribution of fishes. 
Transact. of the Wisconsin Acad. of Sciences, Arts and Letters Bd. 16, Teil I. 1908. 

2) IUDAY: Some aquatic invertebrates that live under anaerobic conditions. Transact. 
of the Wisconsin Acad. of Sciences, Arts and Letters Bd. 16, Teil I. 1908. 

3) BIRGE and IUDAY: A summer resting stage in the development of Cyclops bicuspi
datus. Transact. of the Wiscosin Acad. of Sciences, Arts and Lettres Bd. 16, Teil I. 1908. 

4) BERKELEY, C.: Anaerobic respiration in some pelecypod mollusks. Journ. of bioI. 
chern. Bd. 46, S. 579-598. 1921. 

5) Forschungsreise S. M. S. "Planet" 1906/07 Bd. 3: Ozeanographie von W. BRENNECKE 
S.49-92. 

6) TmENEMANN, AUGUST: Die Gewasser Mitteleuropas. Sonderabdruck aus Handb. d. 
Binnenfischerei Mitteleuropas Bd. I, S.38 u. 39. Stuttgart: Erwin Nagele 1923. 

7) PORODKO: Studien tiber den EinfluB der Sauerstoffspannung auf pflanzliche Mikro
organismen. Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.41, S. 1-64. 1905. 
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Die Erfahrung, daB auch fur den Sauerstoff, wie fur jeden lebenswichtigen 
Stoff, eine obere Grenze der Konzentration besteht, bei der er kein Leben mehr 
zulaBt, hat bei ihrer Entdeckung groBes Staunen erregt. Wir finden aIle 
Extreme, die uberhaupt in dieser Richtung vorkommen, bei den Einzelligen 
verwirklicht. 

An erster Stelle sind die sog. "obligaten Anaeroben" zu nennen, bei denen 
der Sauerstoffdruck, bei dem sie noch zu wachsen verm6gen, so gering ist, daB 
die Auffassung entstehen konnte, sie verm6chten nur bei Abwesenheit von Sauer
stoff zu wachsen. Diese Annahme ist unrichtig, bei genaueren Untersuchungen 
hat sich gezeigt, daB selbst die empfindlichsten der "obligaten" Anaeroben noch 
bei Sauerstoffdruck von 1 mm oder einigen Millimetem wachsen k6nnen. 

So wachst Bacteridium butyricum bei 1-2 mm, bei Drucken bis etwa 4 mm ist zwar 
die Entwicklung gehemmt, die Lebensfahigkeit aber erhalten. Clostridium butyricum 
wachst bei 2 mm Druck, Bacterium oedematis maligni und Bacillus tetani wachsen noch 
bei 4 mm, der Rauschbrandbacillus noch bei 8 mm. Besonders bemerkenswert sind eine 
Reihe Schwefelbakterien, die schon bei einem Sauerstoffdruck von wenigen Millimetern 
geschadigt werden, obgleich sie obligate Aerobier sind. NATHANSON hat einige Formen aus 
dem Golf von Neapel beschrieben, die schon durch Sauerstoffdruck von 5-6 mm abgetotet 
werden. WINOGRADSKy1 ) fand, daB Beggiatoa, die Sauerstoff unbedingt zum Leben braucht, 
schon durch geringen Partiardruck dieses Gases getotet wird. Hier schlieBt sich - wahr
scheinlich nicht als einzige Form - ein ciliates Infusor an (Spirostomum ambiguum). Fiir 
dieses streng aerobe Tier, das bei volliger Sauerstoffentziehung rasch zugrunde geht, liegt 
das Optimum des Sauerstoffdruckes bei 50-60 mm, ein Druck von 160 mm schiidigt in 
wenigen Stunden, ein solches von 250-760 mm in wenigen Minuten2). 

Nicht nur in reinem Sauerstoff, d. h. also bei 760 mm Sauerstoffdruck, son
dem bei zum Teil sehr viel hoheren Drucken vermag eine ganze Anzahl von Mikro
organismen zu leben. Zwischen der Widerstandsfahigkeit gegen hohen Druck 
und der Fahigkeit, ohne Sauerstoff zu leben, besteht keine Beziehung derart, daB 
die fakultativ anaeroben Arten besonders empfindlich gegen hohen Sauerstoff
druck waren. Es sind sogar zufallig die Formen, die die hochsten Druckwerte 
aushalten (Micrococcus laevolans, Bacterium r und t:) fakultative Anaerobier. 
Die folgende kleine Zusammenstellung ist eine Auswahl aus der groBeren Tabelle 
von PORODKO. 

Hochster Partiardruck des Sauerstoffs in Atmospharen, der nuch Wachstum zulaBt: 

Bacillus fJ . . . . . . . . . . 
Rosa-Hefe, Phycomyces nitens . 
Sarcine lutea, Vibrio albensis 
Bacillus su btilis 
Proteus vulgaris . . . . . . . 
Bacterium coli commune . . . 
Bacillus prodigiosus. . . . . . 
Micrococcus laevolans, Bacterium y und e . 

. 1,26-2,22 
1,68-1,94 
2,51-3,18 
3,18-3,88 
3,63-4,35 
4,09-4,84 
5,45-6,32 

> 9,38 

Mit diesen Zahlen, die bis uber 9 Atmospharen Sauerstoffdruck hinaufreichen, 
haben wir schon die ganze Skala durchlaufen, wie sie sich nach den Untersuchungen 
von P. BERT3 ) und K. LEHMANN4) bei den verschiedenen Tieren finden. Die An
gaben fUr die einzelnen Tierklassen haben mehr spezieIle Bedeutung zur Erlaute
rung der allgemeinen Erfahrung, daB es fUr aIle Organismen ein Maximum des 

1) WINOGRADSKY: Uber Schwefelbakterien. Botan. Zeit. Jg.45, S.489-507, 529 bis 
539, 569-576, 585-594, 606-610. 

2) PUTTER: Die Wirkung erhohter Sauerstoffspannung auf die lebendige Substanz. 
Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 3, S. 363-405. 1904. Hier weitere Literatur. 

3) BERT, PAUL: La p.\ession barometrique. Paris 1878. 
4) LEHMANN, KARL: Uber den EinfluB des komprimierten Sauerstoffs auf die Lebens

prozesse der Kaltbliiter. usw. Pfliigers Areh. f. d. ges. Physiol. Bd. 33, S. 173-179. 1884. 
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Sauersto££druckes gibt. Fiir Pflanzen sind die entsprechenden Daten aus den 
Untersuchungen von JENTYSl) und JACARD2) zu entnehmen. 

Methodisch ist nur noch der Nachweis wichtig, daB es bei den hohen Sauer
sto££drucken nicht der Druck als solcher, sondern der Partiardruck des Sauerstoffs 
ist, von dessen Rohe die Wirkungen abhangen. Wenn z.B. PAUL BERT fiir Sauge
tiere einen Sauerstoffdruck von 3-4 Atmospharen rasch todlich wirken sah, so 
war es gleichgiiltig, ob er ihn durch Kompression von reinem Sauersto££ auf 
3-4 Atmospharen oder durch Kompression von Luft auf 15-20 Atmospharen 
herstellte. 

Wahrend in allen bisher erwahnten Versuchen die schadigende Wirkung 
des Sauerstoffs als stetige Funktion des Sauersto££druckes erscheint, miissen 
nunmehr noch zwei Beobachtungen erwahnt werden, nach denen es scheint, als 
gabe es Organismen, die zwar ohne Sauersto££ und mit solchem von bestimmtem, 
nicht ganz geringem Druck zu wachsen vermochten, dagegen nicht bei geringsten 
Sauersto££drucken. Beide Beobachtungen sind sachlich gleich: bei Gefliigel
diphtherie3), und bei zwei anaerob wachsenden Streptokokken4) zeigte sich bei 
Kultur in Rohrchenin hoher Schicht, daB die obersten 1-1,5 cm frei von Kolonien 
blieben, daB dann eine Wachstumszone von 10 oder 20 mm Dicke folgte, dann 
wieder eine Schicht (1,5 oder 0,6 mm) ohne Kolonien und darauf Wachstum bis 
zum Grunde des Rohrchens. Es ist nicht zu behaupten, daB die einzige Bedingung 
die in den verschiedenen Schichten variiert, der Sauersto££druck ist, und so werden 
wir diesen Befunden erst dann theoretische Bedeutung beimessen konnen, wenn 
ein derart seltsames Verhalten zum Sauerstoffdruck mit einwandfreieren Methoden 
nachgewiesen worden ist. 

Auch die Organismen, die ohne Sauerstoff dauernd zu leben vermogen, ver
wenden dieses Gas im Stoffwechsel, sobald es ihnen geboten wird. Wir kennen 
keinen Organismus, der nicht imstande ware, mit Sauersto££, der als solcher zu
gefiihrt wird, zu reagieren. Es ist deshalb ein ganz allgemeines Problem der Lehre 
von den Lebensbedingungen, in welcher Weise der Sauerstoffverbrauch vom 
Sauerstoffdruck abhangt. Da der Druck eines Gases der Konzentration eines 
gelosten Stoffes entspricht, so liegt die Annahme nahe, daB sich die Beziehung 
zwischen Sauersto££verbrauch und Sauersto££druck durch die gleiche Formel 
wird darstellen lassen, die wir fiir die Abhangigkeit der Geschwindigkeit der Ver
wertung eines Nahrstoffes von seiner Konzentration mit Erfolg benutzt haben. 
In der Tat bewahrt sie sich in einer Reihe von FaIlen5). Nennen wir den hochsten 
8auerstoffverbrauch, der bei einem bestimmten Komplex von Bedingungen durch 
Steigerung des Sauerstoffdruckes nicht iiberschritten werden kann, B; die Zahl, 
die die Abhangigkeit des Sauerstoffverbrauchs vom Druck miBt, k; und den Partiar
druck des Sauerstoffs p, so erhalten wir die Gleichung 

y=B(l-e k~P), 
in der y den Verbrauch bei dem Druck p bedeutet. Es ist iibersichtlich, die GroBe 
B stets gleich 100 zu setzen, d. h. aIle Werte in Prozenten des hochsten Verbrauchs 

1) JENTYS, STEPHAN: Uber den EinfluB hoher Sauerstoffpressungen auf das Wachs
tum der Pflanzen. Untersuch. a. d. botan. Inst. zu Tiibingen Bd.2, S.419-464. 1888. 

2) JACCARD, PAUL: Rev. gener. de botan. Bd.5, S.289-302. 1893. 
3) MULLER, REINER: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. I, 

Orig., Bd.41, S. 515-523 u. 621-628. 1906. 
4) GRAF u. WITTNEBEN: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. I, 

Orig .• Bd.44, S.97-110. 1907. 
6) PtTTER, A.: Sauerstoffverbrauch und Sauerstoffdruck. Pfliigers Arch. f. d. ges. 

Physiol. Bd. 168, S.491-532. 1917. 
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auszudrucken. Wie gut sich die Beobachtungen durch die Gleichung darsteHen 
lassen, dafur einige Beispiele. 

Sauerstoffverbrauch von Suberites massa1 ) bei 10,5°. 

Sauerstoffdruck in mm Hg . 39,3 44,8 71,5 127,0 276 327 
---

40,8 44,0 59,5 75,0 91,0 97,0 Sauerstoffverbrauch in { beobachtet 
---------------

Prozenten des Grenzwertes berechnet. 36,2 40,0 56,0 76,6 95,8 97,0 

Sauerstoffverbrauch von Sipunculus nudus bei 20,5° 2). 

Sauerstoffdruck in mm Hg 5 7 34 52 70 116 160 240 353 
--I-------------

Sauerstoffverbrauch { beobachtet 4,2 5,9 25,5 36,4 40,0 53,0 71,0 91,0 96,0 
in Prozenten des --I----- --- ----

Grenzwertes berechnet. 3,7 5,2 22,8 32,7 41,3 58,7 70,5 80,5 93,3 

Sauerstoffverbrauch von Limax spec.3). 

Sauerstoffdruck in mm Hg . 40 80 120 160 380 732 

Sauerstoffverbrauch in f beobachtet 37,2 59,5 71,0 82,0 96,0 99,8 

Prozenten des Grenzwertes I b h t erec ne . 35,4 58,3 72,8 82,6 98,4 99,9 

Aus der Formel laBt sich leicht berechnen, bei welchem Sauerstoffdruck der 
Verbrauch die Halfte des Grenzwertes erreicht. Diese Zahl ist ebenso kennzeich
nend fur den Verlauf der Kurve wie der Koeffizient k und erleichtert die Vor
steHung. Wir wollen den Druck, bei dem der Verbrauch 50% des Grenzwertes 
betragt, als Halbwertdruck bezeichnen. Betragt der Druck das Vierfache des 
Halbwertdruckes, so ist derVerbrauch bereits 93,75% des Grenzwertes. Beidem 
7 fachen Halbwertdruck ist der Verbrauch mit 99,22 % praktisch nicht mehr von 
dem Grenzwert des Verbrauches zu unterscheiden. Die folgende Zusammen
stellung gibt fUr eine Anzahl von Tieren den Wert der Kennzahl k und den Halb
wertdruck in Millimeter Quecksilber. 

Die Abhangigkeit des Sauerstoffverbrauchs vom Sauerstoffdruck laBt sich 
fur diese Tiere durch die folgenden Satze kennzeichnen: 

1. Der Verbrauch der ersten Spuren von Sauerstoff, die in den Umsatz der 
Tiere eintreten, ist proportional dem Sauerstoffdruck. 

2. Der Sauerstoff wird mit um so groBerer Geschwindigkeit in den Umsatz 
gerissen, je weiter entfernt die Tiere von dem Zustande groBten Sauerstoff
verbrauchs sind. 

3. Die groBte Menge Sauerstoff, die von einem Tier in der Zeiteinheit ver
braucht wird, hangt von dem Zustande des Tieres abo Diese groBte Menge ist 
keine Konstante, sondern wechselt je nach den Bedingungen der Temperatur, der 
Ernahrung, des Alters, des Zustandes der Tatigkeit oder Ruhe, wechselt je nach 
dem :Medium, in dem das Tier lebt; sie ist aber fur einen bestimmten Komplex 
dieser Bedingungen konstant. 

1) Pt'TTTR, A.: Der Stoffwechsel der Kieselschwamme. Zeitschr. f. allg. Physiol. 
Bd. 16, S. 65-114. 1914. 

2) HENZE, MARTIN: Uber den EinfluB des Sauerstoffdruckes auf den Gaswechsel einiger 
Meerestiere. Biochem. Zeitschr. Bd.26, S.255-278. 1910. 

3) THUNBERG, TORSTEN: Der Gasaustausch niederer Tiere in seiner Abhangigkeit yom 
Sauerstoffpartiardruck. Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd. 17, S.133-195. 1905. 
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Konstanten fiir die Beziehung zwischen Sauerstoffverbrauch und Sauerstoffdruck 
nach der Gleichung 

Tierart 

Suberites massa . 

Pelagia noctiluca 

Carmarina hastata . 

Sipunculus nudus 

Lumbricus spec .. 

Strongylocentrodus spec. 

Limax spec. 

Aplysia spec. 

Eledone maschata 

Carcinus moenas 

Tenebrio (Larven) 

I KennzahI 
. k 

1,14 

0,80 

1,00 

0,76 

2,00 

2,00 

1,09 

0,95 

0,80 

2,50 

7,00 I 

I 
Halbwertdruck 

in mm Hg 

61,8 

87,0 

70,0 

92,0 

35,0 

35,0 

64,5 

74,0 

87,0 

28,0 

10,0 

Diese Beziehung zwischen Sauerstoffverbrauch und Sauerstoffdruck be
wahrt sich in einem viel groBerem Umfange als die Interpolationsformel, die 
KONOPACKI1) aus seinen Beobachtungen am Regenwurm abgeleitet hat und die 
PUTTER 2) fUr eine Reihe von Fallen anwendbar fand. Nach KONOPACKI ist 
a = k (ri, wenn a den Sauerstoffverbrauch, d den Sauerstoffdruck und k eine 
Konstante bedeutet. 

DaB eine Wurzelfunktion in einem Bereich mittlerer Druckwerte einen ahn
lichen Verlauf hat wie die oben mitgeteilte Exponentialfunktion, ist ohne weiteres 
klar. DaB sie aber nur als Interpolationsformel zu bewerten ist, geht schon daraus 
hervor, daB sie mit steigendem Druck unbegrenzt steigende Werte fUr den Sauer
stoffverbrauch ergibt, wahrend sich tatsachlich der Verbrauch aller lebenden 
Wesen mit steigendem Druck einem Maximum nahert. 

Der Partialdruck des Sauerstoffs, bei dem der maximale Verbrauch erreicht 
wird, liegt fiir die verschiedenen Tiere sehr verschieden hoch. Nach der oben 
entwickelten Formel sollte er theoretisch erst bei unendlich hohem Druck er
reicht werden. Praktisch wird die Grenze schon bei Druckwertenerreicht, die 
5-6mal so hoch sind wie der Halbwertdruck. Wie aus der Formel leicht zu 
berechnen, betragt der Verbrauch bei dem fiinffachen Halbwertdruck schon 
96,87 % des theoretischen Grenzwertes, bei dem 6 fachen 98,44 % . Diese Ver
brauchsgroBen sind praktisch nicht mehr von dem maximalen Verbrauch zu 
unterscheiden. 

Die Grenze liegt fiir den Fisch Fundulus heteroclitus3 ) bei 16 mm Partiar
druck des Sauerstoffs, fUr den Tintenfisch Lolig03) und die Larven von Tenebrio 
bei 50 mm, fiir den Krebs Palaemonetes3) bei 80 mm, den Krebs Carcinus 
moenas bei 140 mm, fiir den Hummer3) bei erheblich mehr als 160 mm. Fiir 

1) KONOPACKI, M.: tJber den AtmungsprozeB bei Regenwiirmern. Bull. de l'acad. des 
sciences de Cracovie Mai 1907, S. 357 -431. 

2) PUTTER, A.: Vergleichende Physiologie S.195-200. Jena: G. Fischer 1911. 
3) AMBERSON, MAYERSON u. SCOTT: Journ. of gener. physiol. Bd.7, S. 171-176.1925. 
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Limax bei 324 mm, fur Aplysia bei 370 mm, fur die Qualle Pelagia noctiluca 
bei 435 mm, den Wurm Sipunculus nudus bei 460 mm und endlich fur die 
Actinien bei 515 mm (Anemonia sulcata) bis 845 mm (Actinia equina) 
Sauerstoffdruck. Bei diesen Angaben ist allerdings zu bedenken, daB die mit
geteilten Werte, die uber 353 mm Hg hinausgehen, errechnet sind, und daB sie 
nur unter der Voraussetzung eine experimentelle Bestatigung finden werden, 
daB nicht etwa schon so hohe Werte des Sauerstoffdruckes eine schadigende Wir
kung ausuben, was nach den oben mitgeteilten Fallen von Schadigung durch 
vergleichsweise geringe Werte des Sauerstoffdrucks nicht auszuschlieBen ist. 

In einer Reihe von Fallen liegen die Dinge insofern etwas verwickelter, als 
der Sauerstoffverbrauch bei mittlerem und hoherem Partiardruck sich so verhalt, 
als ware er bereits bei einem wesentlich von Null verschiedenen Werte verschwin
dend gering. Es kann dies daran liegen, daB bei niederen Sauerstoffdrucken der 
Sauerstoffverbrauch starker abnimmt, als der Abnahme des Druckes entspricht, 
es kann aber auch daran liegen, daB die Verbindung, die der Sauerstoff mit 
irgendeinem Bestandteil der lebenden Elemente notwendigerweise eingehen muB, 
um im Atmungsvorgang wirksam zu werden, eine merklich von Null verschiedene 
Dissoziationsspannung hat, so daB wirklich der Sauerstoffverbrauch erst bei 
einem nicht unbetrachtlich von Null verschiedenen Sauerstoffdruck beginnt. 
Eine sachliche Entscheidung zwischen beiden Moglichkeiten ist zur Zeit nicht 
zu treffen. Fur die Darstellung ist die zweite Auffassung die einfachere. Legen 
wir sie zugrunde, so konnen wir in den erwahnten Fallen die Abhangigkeit des 
Sauerstoffverbrauchs vom Partiardruck nach der gleichen Formel berechnen 
wie in den fruheren Fallen, mit dem einzigen Unterschied, daB wir den Partiar
druck p um einen Wert c vermindern. Der Wert c bedeutet also die Dissoziations
spannung der Verbindung des Sauerstoffs mit dem Atmungsmaterial. Die Formel 
lautet demnach [_ k(P-=-~l 

y=B 1-e B 

oder, wenn wir B = 100 setzen, 

y = 100[1 - e- O•01 k(p-c)]. 

Als Beispiele mogen die folgenden FaIle dienen 1). 

Sauerstoffverhrauch von Anemonia sulcata hei 19°. 

k = 0,7; c = 15. 

Sauerstoffdruck in mm Hg 37,5 ~1 0 160 1~82 . 440 

Sauerstoffverhrauch in Pro- {h_e_Oh_a_c_h_te_t_· ___ I __ l_4_,7_ 4~ I-----;-I-----;-W-
zenten des Grenzwertes ----I -herechnet . 14,6 37 64 85 95 

Sauerstoffverhrauch hei der Hautatmung des Frosches hei 21°. 

k = 1,35; P = 50. 

Sauerstoffdruck in mm Hg ... 97 

~~ 
155 

Sauerstoffverhrauch in Pro- { heoh~~~te~ 43,5 78 

zenten des Grenzwertes herechnet . . 43,7 76 

235 

96 

92 

1) PUTTER, A.: Sauerstoffverhrauch und Sauerstoffdruck. Pfliigers Arch. f. d. ges. 
PhysioL Bd.168, S.491-532. 1917. 
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Eine "Obersicht iiber die - zum Tell nicht geniigend untersuchten - Falie, 
in denen die Dissoziationsspannung eine merkliche GroBe hat, gibt die folgende 
Zusammensteliung. 

Konstanten fiir die Beziehung zwischen Sauerstoffverbrauch und Sauerstoffdruck 
nach der Gleichung y = 100 [I _ c - 0,01 k (p - C)] • 

Tierart 

Actinia equina 

Anemonia sulcata . 

Sargus annularis 

Coris 

Froschhaut . 

Kaninchen 

Kennzahl 
Ie 

0,43 

0,50 

0,40 

0,50 

1,35 

0,50 

I 
DiBSOZiations-1 Halbwertdruck 

BPan:ung in mm Hg 

28 191,0 

15 115,0 

50 67,5 

50 64,0 

50 102,0 

20 160,0 

Die beiden Konstanten k und c, die den Verlauf der Kurve bestimmen, die 
die Abhangigkeit des Sauerstoffverbrauchs yom Sauerstoffdruck darstelit, 
konnen in Abhangigkeit von auBeren Einfliissen oder inneren Bedingungen vari
ieren, sind also zunachst nur dann als konstant anzusehen, wenn lediglich der 
Sauerstoffdruck sich in einer Serie von Versuchen andert. 

Schreiben wir die Gleichung in der Form, in der der hochste erreichbare 
Sauerstoffverbrauch gleich 100 gesetzt wird, so muB der Zahlenwert von k ala 
Funktion der Temperatur variieren. Setzen wir dagegen - und das ist ffir diese 
Betrachtung das zweckmaBigere - ffir den Grenzverbrauch den absoluten Wert 
B ein, so erscheint dieser als Funktion der Temperatur, und kist unabhangig von 
der Temperatur, sein Wert kennzeichnet bei jeder Temperatur die Steilheit des' 
Anstieges der Kurve. Je groBer kist, desto enger ist der Bezirk, innerhalb dessen 
die Abhangigkeit des Sauerstoffverbrauchs vom Sauerstoffdruck in einem Um
fange zum Ausdruck kommt, der die experimentelie Feststeliung ermoglicht. Bis
her ist keine Bedingung untersucht, durch die k verandert wfirde. 

Die Beantwortung der Frage, bei welcher Konzentration eines Nahrstoffes 
(einschlieBlich des Sauerstoffs) das Optimum seiner Verwendung ipl Bau- oder 
Betriebsstoffwechselliegt, fiihrt auf eine grundsatzliche Schwierigkeit. Wir woIl
ten - nach dem Rekordprinzip - ala Optimum die Konzentration bezeichnen, 
bei der die maximale Ernte erzielt wird oder bei der die maximale Menge des 
Stoffes in der Zeiteinheit umgesetzt wird, wenn aIle itnderen Faktoren konstant 
erhalten werden. Bei der Wirkung der Phosphorsaure auf das Wachstum des 
Hafers sahen wir oben (s. S. 340), daB der Ernteertrag bei Phosphorsaur~gaben von 
mehr ala 0,7 g (bis 3,0 g hin) nicht weiter steigt und bei solchen Gaben schon so 
hoch ist, wie er, nach den Ernteergebnissen mit geringeren Gaben, bei 00 viel 
Phosphorsaure sein wfirde, vorausgesetzt, daB solche Gaben moglich waren und 
keine schadigenden Wirkungen ausiibten. Welche Konzentration ist hier optimal 1 
Etwa aIle, die zwischen 0,7 g und der - in diesem FaIle nicht ermittelten -
Konzentration liegen, die noch keine schadlichen Wirkungen ausiibt 1 SinngemaBer 
ware es wohl, die geringste Konzentration, die maximale Entwicklung ermoglicht, 
als optimal zu bezeichnen. Beim Kalium (s. S. 339) wird die maximale Erntemenge 
bei 282 g Diingung erreicht und bleibt um etwa 8% hinter der theoretischen 
Maximalernte bei 00 reichlicher Kaligabe zuriick. Schon eine Diingung, deren 
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Menge den "optimalen" \Vert urn etwa ein Drittel ubertrifft, verringert die Ernte. 
Hier ist das Optimum zweifelsfrei anzugeben, abel' nur deshalb, weil sich schad
liche Wirkungcn des Kalium schon bemerkbar machen, bevor noch die Erntemenge 
erzielt ist, die theoretisch im Optimum erreicht werden soHte. Die optimale 
Konzentration hat in beiden Fallen cine ganz verschiedene Bedeutung. 1m 
ersten kennzeichnet sie eine Eigenschaft des Organismus in bezug auf die Aus
nutzung eines Nahrstoffes, im zweiten abel' eine ganz andere, namlich die Emp
findlichkeit gegen cinc Giftwirkung. Fur Giftwirkungen ist zweierlei bezeich
nend: Die Giftigkeit beginnt erst bei einer gewissen endlichen Konzentration 
(Giftschwelle) und steigt dann mit steigender Konzentration sehr steil an. Be
trachten wir unter diesem Gesichtspunkt eine Zahlenreihe von N IKITINSKY 1) 

uber das Wachstum von Aspergillus niger bei steigenden Konzentrationen aller 
Nahrstoffe. Die Nahrli:isung enthielt 4% Zucker, 1 % NH4N03 , 0,5% KH2P04 , 

0,25% MgS04 , 0,05% KGl und 1 Tropfen 5proz. Eisenchlorid. Diese Konzen
tration werde 1,0 genannt. Die Versuchsdauer war 16 Tage. Gefunden wurden 
folgende Ernten in mg: 

Konzentration: x = 0.5 1,0 2,0 3,0 4,0 5,0 6,0 7,0 8,0 9,0 10,0 
Ernte in mg: E = 227 392 713 1016 1430 2053 2115 2166 2010 1920 1815 

Bis zur Konzentration 5,0 folgt die Produktion sehr gut del' Gleichung 
( 44nX') 

E = 7700 1 - e i7110" dann abel' bleibt sie weiter und weiter hinter den 
berechneten Werten zuruck. Eine graphische Darstellung laBt deutlich erkennen, 
daB die Differenz zwischen beobachteter und berechneter Ernte stetig und rasch 
mit steigender Konzentration zunimmt, so daB eine 
Extrapolation moglich ist, wie sie in Abb. 30 durch 
die strichpunktierte Linicn angedeutet ist. Danach 
wurde bei Konzentration 15 kein Wachstum mehr 
erfolgen. Del' Charakter des Optimum als Erfolg 
del' Uberlagerung zweier Wirkungcn: Forderung 
durch erhohte Nahrstoffkonzentration und Hem
mung odeI' Giftwirkung durch die stcigenden 
Konzentratiollcll tritt deutlich hervor. Die ,\yirk
lich erzielte l\Iaximalernte betragt nul' 28 % del' 
theoretisch zu ersehlie13enden. Durch die auf
tretenden schadigellden \Virkungen wird es un
moglich, daB sic prreicht wird. Ob diese schadi
genden Wirkullgen iIll einzelnen :Falle osmotische 
Wirkungen odeI' Giftwirkungen im engeren Sinne 
sind, ist von Fall zuFall zu entscheiden und fur 
diese grundsatzlicllP Betrachtung von untergeord
neter Bedeutung. 

Ganz andel'S zu bewerten ist das Optimum, 
das nach dem Sparsamkeitsprinzip definiert ist. 
Es wurde bei del' Konzentration liegen, bei del' del' 
groBte Bruchteil cines gebotenen Nahrstoffes in 
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Abb. 30. Wachstum von Asper
gillus niger bei verschiedenen 

Nahrstoffkonzentrationen. 
a theoretische Wachstums
kurve, b beobachtetes 'Wachs
tum, c Differenz zwischen den 
beobachteten und berechneten 
Werten, fUr die h6heren Kon-

zentrationen extrapoliert. 

del' Ernte erscheint. Wahrend z. B. del' maximale Ertrag bei Aspergillus niger 
als Objekt und Zucker als Kohlenstoff- (und Energie-) Quelle bei 24% (RAULIN), 
28% (NIKITINSKY) odeI' sogar bei me hI' als 40% (PRINGSHEIM) erzielt wird, 
erfolgt die beste Ausnutzung des Zuckers zum Aufbau von Pilzsubstanz schon 
bei 0,73% (RAULIN) 00.('1' untcrhalb 1,25% (PRINGSHEIM). 

1) NIKITINSKY, .J.: .Jahrh. f. wiss. Botanik Bd.40, S.68. 1904. 
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3. Forderstoffe. 
Sind aIle zum Leben unentbehrlichen Stoffe in genugender Konzentration 

vorhanden, so erhalten wir ein AusmaB des Baustoffwechsels, das als optimal 
bezeichnet wird, sobald keine Zugabe irgendeines der lebensnotwendigen Stoffe 
mehr eine Steigerung des Anbaues hervorruft. Trotzdem sind die so verwirk
lichten Bedingungen noch nicht die, unter denen die hOchsten Werte des Baustoff
wechsels erreicht, die groBte Organismenmasse in einer bestimmten Zeit aus einer 
gegebenen Nahrstoffmenge produziert werden kann. Dm den Zustand hochster 
Produktion zu erreichen, dazu bedarf es noch der Zugabe von Stoffen,die ent-

. behrlich fur das Leben sind. Solche Stoffe, die nicht lebensnotwendig sind, die 
aber die Intensitat der Lebensvorgange steigern, bezeichnet man als Reizstoffe 
oder Forderstotfe. Der zweite' Ausdruck scheint angemessener, da ein Wort, in 
dem der Begriff "Reiz" vorkommt, geeignet ist, eine ganze Reihe von Vorstel
lungen zu erwecken, die vieIleicht in bezug auf die Forderstoffe ganz unzutreffend 
sind und jedenfaIls nicht ohne besonderen Beweis auf sie ubertragen werden 
durfen. 

Am einfachsten liegen die Verhaltnisse bei einer Anzahl von Elementen, die 
entbehrlich fiir das Leben sind und in ihren anorganischen Verbindungen als 
Forderstoffe wirken. Hierhin gehoren Arsen, Silicium, Bor, Zink, Quecksilber, 
Kupfer, Silber, Aluminium, Chrom und Mangan. Die grundlegenden Beobach
tungen uber Forderwirkungen sind an Pilzen gemacht, wobei fast ausschlieBlich 
Aspergillus niger als Objekt gedient hat. In neuerer Zeit sind Forderwirkungen 
auch an zahlreichen Bakterien und an Pflanzen festgestellt worden, vereinzelte 
Beobachtungen liegen uber en:tsprechende Wirkungen bei Protozoen und hoheren 
Tieren vor. 

An dem Beispiel der Forderung des Wachstums von Aspergillus durch Zink
sulfat lassen sich einige wichtige Punkte erlautern. Wie die folgenden Zahlen 
zeigen, erfolgt eine Forderwirkung nur dann, wenn die Nahrstoffe in 'hoheren 
Konzentrationen geboten werden, und wird um so starker, je haher die Konzen
tration der gebotenen Nahrstoffe ist1 ). Diese wichtige Beobachtung PRINGS
HEIMS lehrt als eine Bedingung fiir den Eintritt der Farderung, daB die Nahr-

Aspergillus niger bei 30°. Forderung durch Zinksulfat. 

_R_O_h_rz_u_c.k __ er_o/c_o_· _______ 1_2_0_~_5_~~I-------
ZnS04 m/2ooo' . 4,71 2,22 1,12 0,54 0,27} Ernte in g 
-K-e-in-Z-u-sa-t-z-v-o-n-Z-n-S-O-

4
-----1-2-,-S-7 l,88I:O!(),5l 0,26 I (nach 10 Tagen) 

stoffe nicht der begrenzende Faktor des Wachstums sein durfen. Erst wenn die 
physiologische Eigenart des Organismus als begrenzender Faktor des Stoffanbaus 
auf tritt, wirken die Forderstoffe. Sie verandern also die Reaktionsweise des 
Organism us. Diese Veranderung der Reaktionsweise kommt sehr deutlich in dem 
Verhaltnis des Baustoffwechsels zum Betriebsstoffwechsel zum Ausdruck. Dnter 
der Wirkung des Forderstoffes produziert der Pilz die gleiche Pilzmenge unter 
Verbrauch von weniger als der Halfte der Nahrungsmenge, die ohne Forderstoff 
dazu erforderlich ist 2). Die Abhangigkeit der Farderwirkung von der Konzentration 
ist vielfach genauer untersucht worden. 

1) PRINGSHEIM, G.: Zeitschr. f. Botanik Jg. 6, S.607. 1914. 
2) KUNSTMANN, H.: Uber das Verhaltnis zwischen Pilzernte und verbrauchter Nahrung. 

Phil. Dissert.: Leipzig 1895. 
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Bei Aspergillus gibt ZnS04 von m/4000 bis m/lOOO die beste Farderung (s. obige Tabelle), 
die unter Umstanden eine 4~5 mal hahere Ernte gibt als die gleiche Nahrlasung ohne Zu
satz. Die Zahl der Kolonien des Micrococcus pyogenes kann durch Zusatz von Sublimat 
urn 67% erhaht werden, wenn dieser F6rderstoff in m/ 27100000 vorhanden ist. Die Ab
hangigkeit der Zahl der Kolonien von der Konzentration zeigt die folgende Zusammen
stellung nach PAUL HOFl'iL\~Nl). 

"j,licrococcus pyogenes mit Sublimat. 

Sublimat zu Wasser .... 1: 103 1 104 '5.104' 105 '5· 1051S '1051 lOS 12 '10s13 .10sl co 

Zahl der gewachsenen K~kmien -O~i 103 r 194 r 20S r~190 1-2471342 -332 ~ 2241205 

Die Farderung macht sieh also bei Verdiinnungen von mehr als 1: 100000 (= m/2 710000) 

geltend, erreicht bei 1 : 1· 106 ihr Maximum und nimmt dann bei weiterer Verdtinnung abo 

Wie aus diesen Zahlen hervorgeht, handelt es sieh bei den starksten Wirkungen 
um sehr geringe Mengen des Forderstoffes, und es entsteht die methodiseh wieh
tige Frage, wie die :Forderstoffe von 
lebensnotwendigen Stoffen untersehie
den werden konnen, die aueh nur in 
Spuren erforderlieh sind. Die Ent
seheidung dariiber, ob os sieh um einen 
lebensnotwendigen Stoff oder urn einen 
Forderstoff handelt, ist dureh Versuehe 
zu erbringen, in denen die Konzentration 
des Stoffes immer weiter herabgesetzt 
wird. Handelt es sieh um einen lehens
notwendigen Stoff, so sinkt die Ernte 
bei immer weiterer Verdiinnung we iter 
und weiter, entweder proportional del' 
Verdiinllung odeI' sogar noeh starker 
(s. 0.), und wird sehlieGlic:h minimal, 
das Wachstum hort auf. Liegt dagegen 
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Abb. 31. Abhangigkeit der ErntegraJ3e von 
der Konzentration eines Nahrstoffes (a) 
und eines Farderstoffes (b). Schema. Ab
szisse: Konzentration des Stoffes. Ordinate: 

ErntegraJ3e. 

ein Forderstoff vor, tlO muB aueh bei seiner volligen Aussehaltung noeh ein gutes 
Waehstum erfolgen, und die Ernte wird meist nur die Halfte oder ein Drittel, 
selten ein Viertel bis ein Fiinftel der hoch8ten Ernte betragen. Die beiden 
folgenden Beispiele erlautel'll dies fiiI' Kupfer als Forderstoff2) und Magnesium3 ) 

al8 lebensnotwendigen Stoff (Objekt: Aspergillus). Abb. 31 a und b erlautern 
diese Verhaltnisse sc:hematiseh. 

Mol. CuS04 • I 0 11f:J~000' 1/16COO 11/sooo '1/400011/2000 1/1000 11/500 I. 1/250 
E-rn~t~,e-il~l ~m~i:,~r --~ ~I 957 ' 929 I 1004-940-92~2--7~70---'-·---5-02~·· 

Mol. MgS04 . o 

Ernte in mg o 

I I 

, l' , 1 f 1/ I 1/ I 

;~i~~.'~ 
! 185 ! 4G7 1035 1166: I I I 

1/154 I 1/39 , 1/10 i 1/2•4 

1113: lOGS !I' 1035 I-~w 
I , 

Aus diesem Vergleieh ergibt sieh, daB die Abhangigkeit del' maximalen 
Ernte von der Konzentration eines Forderstoffes nieht dureh eine Gleiehung von 
der Form gegeben werden kann, wie wir sie fUr die Abhangigkeit von der Kon-

1) HOF'VIAXX, PALL: Arch. f. HYI!. Bd.91, S.240. 1922. 
2) Naeh OHNO: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. II, 

Bd.9, S. 15;). 1902. 
3) Nach BENECKE: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.2S, S.522. lS95. 

Handbuch der Physiologie 1. 23 
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zentration eines lebensnotwendigen Stoffes geeignet fanden, denn die Erntemenge 
wird nicht Null, wenn die Konzentration des Forderstoffes Null wird, wie es fUr 
einen notwendigen Stoff nach der Formel und der Beobachtung der Fall ist. 

Eine Gleichung fUr die Anderung, die der maximale Ertrag (Emax) und der 
Wirkungsfaktor (k) bei verschiedener Konzentration der Forderstoffe erfahrt, 
ist noch nicht entwickelt. 

Unter den aufgezahlten Elementen, die als Forderstoffe wirken konnen, ist 
fiir das Arsen der Nachweis erbracht, daB es nicht nur auf Bakterien, sondern auch 
auf tierische Organismen fordernd wirkt. SANDI) fand, daB Arseniksaureanhydrid 
(As20 3) in Verdiinnungen von 1 : 107 (d. h. m/1980000) die Teilungsgeschwindig
keit des heterotrichen Infusorlum Stylonychia pustulata erheblich steigert, so daB 
nach 5-6 Tagen doppelt so viele Individuen vorhanden waren als ohne das 
Arsen; in Verdiinnungen von 1 : 106 verlangsamt es die Teilungen schon merklich. 
Hierhin diirfte auch die Wachstumsforderung von Saugetieren (Kaninchen) durch 
kleine Arsengaben zu rechnen sein. 

Auch fiir das Zink ist eine fordernde Wirkung bei Saugetieren anzunehmen. 
Der Nachweis gestaltet sich deshalb so auBerordentlich schwierig, weil aIle 
Nahrungsmittel dieses Element in Spuren enthalten, so daB eine zinkfreie Er
nahrung nur nach Entfernung dieser Spuren moglich ist. Durch solche Be
handlung werden aber die Vitamine zerstort, und es gelingt nicht, sie in Form 
wirksamer Vitaminpraparate zu ersetzen, ohne gleichzeitig wieder merkliche 
Zinkmengen zuzufiihren. BERTRAND und BERZON2) haben versucht, die giinstigen 
Wirkungen kleiner Zinkmengen in der Weise an Mausen zu demonstrieren, daB 
sie Vergleichsserlen mit Tieren des gleichen Wurfs (wenige Wochen alt) aus
fiihrten, in denen ein Teil der Tiere zinkfreies Futter erhielt, der andere das 
gleiche Futter mit Zusatz solcher Zinkmengen (ala Zinksulfat), wie sie etwa 
dem normalen Gehalt der Nahrung entsprechen. Infolge der Avitaminose gingen 
aIle Tiere ein, aber die zlnkfrei ernahrten viel friiher als die, die kleine Zinkgaben 
erhalten hatten. Der Unterschied der Lebensdauer im Versuch betrug 9,2 Tage. 

Mittelgewicht Mittelgewicht Zinkgehalt Zinkgehalt einer Maus zu am SchiuS des Mittlere einer Maus am Ende des Beginn des Versuches in Lebensdauer am Ende des Versuches Versuches Proz. des An- in Tagen Versuches 
g fangsgewichtes mg mg auf lOOg 

Ohne Zink . 6,20 ± 0,45 [ 78,5 ±~3,6 [ 16,7 ± 2,0 0,15 3,07 
Mit Zink 7,05 ± 0,46 74,8 ±2,4 25,9 ± 1,6 0,28 5,30 

Die Zahlen der beistehenden Tabelle, die aus den Angaben von BERTRAND 
und BERZON berechnet sind, stiitzen sich in jeder Serle auf 10 Mause. Die Unter
schiede in der Lebensdauer sind ala signifikant anzusehen. Die Lebensdauer der 
ohne Zink ernahrten Tiere ist 65% der Lebensdauer derer, die Zink erhielten. 
Der Zinkbestand der ohne Zink ernahrten ist pro Tier nur halb so groB wie bei 
den Vergleichstieren mit Zink, ihr prozentualer Zinkgehalt betragt 58 % des 
Gehaltes der Vergleichstiere. Eine Menge von 3,07 mg Zink auf 100 g bedeutet 
eine Konzentration von 1 :2120 molar, eine Menge von 5,30~eine Konzentration 
von 1: 1230 molar. Das sind Verdiinnungen von der gleichen GroBenordnung, 
wie sie auch bei Aspergillus fordernd wirken. 

Bei hoheren Pflanzen liegen gleichfalls Erfahrungen dariiber vor, daB sie 
bei Aufzucht in Nahrlosungen, denen Forderstoffe zugesetzt sind, rascher 

1) SAND, RENE: Ann. et bull. de la soc. roy. des sciences med. et natur. de Bruxelles 
Bd. 10, Lief. 4. 1901. 

2) BERTRAND u. BERZON: Ann. de l'inst. Pasteur Bd.38, S.405-419. 1924. 



Forderstoffe. 355 

wachsen und hahere Ernteertrage geben. Die groBe Mehrzahl der Beobachtungen 
iiber Farderwirkungen ist allcrdings derart ausgefiihrt, daB der Farderstoff 
nur ganz kurze Zeit mit der Pflanze, und zwar mit dem Samen, in Beriihrung 
war (Bcizung). - Eine solche Behandlung steigert haufig Wachstumsgeschwindig
keit und Ernteertrag in erheblichem MaGe. Auch fiir Protozoen ist die fardernde 
Wirkung von Beizungen festgestellt. So kannen wir die Erfahrung von SAND 
iiber die Farderwirkung des Arsens bei Ciliaten Infusorien dahin erganzen, daB 
bei Paramaecium eine Beizung von 1-4 Minuten Dauer mit einer Lasung von 
Kalium arsenicosum (0,50;00) etwa den gleichen Erfolg in bezug auf Beschleunigung 
der Zellteilung hat wie der dauernde Aufenthalt in einer Lasung, die das Arsen 
in einer Verdiinnung von etwa 1: 2 Millionen molar enthaltl}. 

Die Farderwirkungen des Quecksilbers sind, abgesehen von der Sublimat
wirkung auf Bakterien, auch an organischen Quecksilberverbindungen studiert 
worden und schein en sich bei der Entwicklung haherer Pflanzen, vielleicht auch 
bei der therapeutischen Verwendung von Hg-Verbindungcn, zu zeigen. Als Bei
spiel sei das Chlor-Phenol-Quecksilber ("Uspulun") genannt, das als Saatgut
beize nicht nur die Brandsporen abtatet, sondern in den geringen Mengen, in 
denen es in die Samen eindringt, als Farderstoff wirkt und den Ernteertrag (z. B. 
bei Hafer und Bohnen) erheblich steigert2). 

DaB bei dieser Art der Einwirkung sehr verwickelte Verhaltnisse siehtbar werden 
konnen, mogen zwei Beispiele erlautern. 

Wird Bacillus subtilis 20 Minuten lang mit Ather in verschiedener Konzentrati<?n be
handelt und dann auf atherfreien Platten kultiviert, so zeigt sieh bei ganz geringen Ather
konzentrationen (bis 1,~%) die Zahl der Kolonien vermindert (bei 0,95% starkste Verminde
rung). Bei steigenden Atherkonzentrationen nimmt nun die Zahl der Kolonien zu, bis 4,0% 
Ather erreicht sind, und sinkt dann bei weitersteigenden Konzentrationen. Setzen wir die 
Zahl der Kolonien bei 4% =~ 100, so betragt die Zahl bei 0,95% nur 70, bei 7,3% nur noch 203 ). 

Hier falIt bei konstanter Dauer der Einwirkung der Erfolg je nach der Konzentration der 
Beize sehr verschiedcn aus. Das Beispiel der verschieden langen Beizung von Weizen mit 
Kupfersulfat oder Quecksilberchlorid von bestimmter Konzentration (0,01 normal) zeigt 
ahnlich verwickelte Verhaltnisse. Eine Beizung von 15 Minuten Dauer steigert den Prozent
satz der keimenden Korner (die "Triebenergie") und ebenso eine solche von 90 Minuten 
Dauer, kur:zere oder langere Beizung hat keine fordernde, sondern eine hemmende Wirkung4). 

In dies en Fallen hat also die Wirkung nicht ein Maximum bei bestimmter 
Konzentration oder bestimmter Wirkungsdauer, sondern es wechseln fordernde 
und hemmende Wirkungen in einer Weise ab, die vorlaufig nicht leicht zu ver
stehen ist. 

Fur die Lehrc von den Lebensbedingungen ware es hachst bedeutungsvoll, 
wenn sich die Angaben von POPOFF und PASPALEFF5 ) bestiitigen wurden, nach 
denen eine Beizung noch eine Farderwirkung auf die Pflanzen ausiibt, die als 
nachste Generation aus den Samen der Pflanzen gezogen werden, deren Samen 
der Wirkung von Farderstoffen ausgesetzt waren, und daG diese Forderwirkung 
weiter verstarkt wird, wenn in der zweiten Generation die Beizung wiederholt 
wird. 

Die Versuche wurden mit Buchweizen (Polygonum rotundum) ausgefiihrt, 
die Beizung erfolgte durch 8 Stunden lange Einwirkung einer Lasung von MgS04 

+ MnS04 · 

1) POPOFF U. JELJASKOWA: BioI. Zentralbl. Bd.44, S.87-90. 1924. 
2) SCHOELLER, W.: Die biochemische Bedeutung der organischen Quecksilberverbin-

dungen. Naturwissenschaften Bd. 10, S. 1071-1079. 1922. Hier weitere Literatur. 
3) MOLDENHAUER-BROOKS, MATILDA: Journ. of gen. physiol. Bd. 1, S. 193-201. 1919. 
4) LUNDEGARDH: BioI. Zentralbl. Bd.44, S.465-487. 1924. 
5) POPOFF U. PASPALEFF: Zellstimulationsforschungen, herausgeg. von POPOFF U. 

GLEISBERG, Bd. I, S.369-372. Berlin: Paul Parey 1925. 

23* 



356 A. PUTTER: Allgemeine Lebensbedingungen. 

Die mitgeteilten Zahlen werden freilich bei kritischer Betrachtung nicht 
als beweisend angesehen werden konnen, da die Unterschiede im Erfolg der je 
drei parallel gehenden Versuche zu groB sind. Berechnet man den mittleren 
Fehler der Mittelwerte, die die Autoren als Beweis ihrer Behauptung von der 
Nachwirkung der Beizung auf die nachste Generation und der steigenden Wirkung 
erneuter Beizung in der zweiten Generation angeben, so erhaIt man die folgenden 
Zahlen. Als MaB der Entwicklung dient die gesamte assimilierende Oberflache 
der Pflanzen nach Topfkultur im Freien vom 25. III. bis 5. VII. 1924. 

Kontrollpflanzen normal . . . . . . . . . . . 
Pflanzen aus stimulierten Samen . . . . . . . . . 
Pflanzen aus Samen (2. Generation), die nur in der 

1. Generation stimuliert worden waren . . . . . 
Pflanzen aus Samen, die in der 1. und 2. Generation 

stimuliert wurden. . . . . . . . . . . . . . . 

150 ± 9 qcm 
340 ± 90 " 

360 ± 100 " 

610 ± 163 " 

Mit Riicksicht auf die groBen Streuungen konnen die Unterschiede nicht 
mit Sicherheit als signifikant betrachtet werden. 

AuBer fiir die anorganischen Verbindungen der genannten Elemente sind 
noch fiir zahlreiche organische Verbindungen fOrdernde Wirkungen beschrieben 
worden, z. B. fiir Formaldehyd, Ameisensaure, Essigsaure, Citronensaure, Phenol, 
Resorcin, Kresol, Thymol, Lysol, Benzoesaure, Salicylsaure, Chinin, Malachit
griin, Gentianaviolett, Methylviolett usw. Lebensnotwendig sind diese Ver
bindungen nicht, aber es ist zu fragen, wieweit sie als Nahrstoffe zu wirken ver
mogen und wieweit dementsprechend die Forderung des Wachstums, die sie be
wirken, anders zu beurteilen ist als die der ersten Gruppe von Forderstoffen, 
in denen entbehrliche Elemente das Wirksame sind. Erst weitere Unter
suchungen werden hier Klarheit schaffen konnen. Es wird dann auch die Frage 
erortert werden miissen, ob es Stoffe gibt, die neben ihrer Nahrstoffwirkung 
auch als Forderstoffe wirken konnen. Vorlaufig scheint es zweckmaBig, den 
reinen Begriff des Forderstoffes in Gegensatz zu dem Begriff des Nahrstoffes 
zu setzen. 

Die Begriffe "Nahrstoff" und "Forderstoff" sind dann noch gegen den 
Begriff "Gift" abzugrenzen. Wie schon erwahnt, wird jeder Nahrstoff zum Gift, 
wenn es moglich ist, seine Konzentration geniigend zu steigern. Das gleiche gilt 
von den Forderstoffen, auch sie entfalten aIle bei geniigender Konzentration 
Giftwirkungen. Die Beobachtungen iiber Forderstoffe werden ja gewohnlich 
mitgeteilt als "fordernde Wirkungen geringer Giftkonzentrationen". Die Be
griffe sind leicht gegeneinander abgrenzbar, wenn man nur den Zustand ins Auge 
faBt, unter dem sich ein Organismus nach beliebig langer Einwirkung eines Nahr
stoffes, eines Forderstoffes und eines Giftes befindet. Ein Gift ist ein Stoff, in
sofern in seiner Gegenwart kein dauerndes Leben moglich ist, ein Nahrstoff, inso
fern seine Gegenwart dauerndes Leben ermoglicht, seine Abwesenheit das Leben 
unmoglich macht. Ein Forderstoff ist ein Stoff, insofern seine Abwesenheit das 
Leben nicht unmoglich macht, seine Anwesenheit aber den Baustoffwechsel 
(und den Betriebsstoffwechsel?) fordert. Ais vierter Begriff miiBte noch der des 
Hemmungsstoffes eingefiihrt werden, als eines Stoffes, dessen Abwesenheit Leben 
nicht unmoglich macht und dessen Gegenwart zwar Leben ermoglicht, aber den 
Baustoffwechsel (und den Betriebsstoffwechsel?) herabsetzt. 

Zum Hemmungsstoff und zum Gift kann jeder Stoff bei geniigender Konzentra
tion werden. Es ist dagegen eine falsche Umkehrung, wenn man meint, daB jedes 
Gift oder jeder Hemmungsstoff durch geniigende Verdiinnung zum Nahrstoff 
oder Forderstoff werden konne. DaB diese Annahme, die unter dem Namen des 
ARNDT-SCHULZE schen biologischen Grundgesetzes in letzter Zeit viel von sich 
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reden gemacht hat, erstens kein Grundgesetz, zweitens uberhaupt kein Gesetz, 
sondern eine tatsachlich unrichtige Behauptung ist, geht aus den kritischen 
Untersuchungen uber seine Gultigkeit genugend hervor, so daB hier nur auf das 
Schrifttum verwiesen spi 1 ) 

Dagegen ist eine begriffliche Abgrenzung der verschiedenen Wirkungen, die 
Stoffe auf den Ablauf des Lebens haben konnen, sehr schwierig, sobald es sich 
um zeitlich begrenzte Wirkungen handelt. Da aber fUr die Lehre von den Lebens
bedingungen diese kurzdauernden vYirkungen von geringer Bedeutung sind, so 
sei auf ihre bcgriffliehe Klarung verziehtet. 

4. Der Hunger. 
Kurz mussen hier noeh die Folgen erortert werden, die die Entziehung lebens

notwendiger Stoffe auf den Ablauf des Lebens hat. Wenn wir den Zustand, 
der dureh eine solche Entziehung gesehaffen wird, als Hunger bezeiehnen, so 
solI damit nur kurz angedeutet werden, welehe Fragen hier in erster Linie zu be
handeln sind. Die Wirkung del' Entziehung del' Erganzungsstoffe (Vitamine) 
bleibt auDer Betraeht, dagegen muD die Wirkung der Sauerstoffentziehung, die 
Erstickung, erwahnt werden. 

Naeh Entziehung eines oder aller notwendigen Stoffe kann es sich immer 
nur urn ein zeitlieh begrenztes, urn abklingendes Leben handeln. Die beiden 
Grundfragen einer aIlgemeinen Physiologie des Hungers sind die nach del' Zeit, 
fur welehe die Nahrungsentziehung ertragen werden kann, und nach dem Mecha
nismus (oder richtiger Chemismus) des Hungertodes. 

Absolut betraehtet sind die Zeiten, die ohne Nahrung von den verschiedenen 
Tieren ertmgen werden konnen, auDerordentlich verschieden. Wir wissen, daD 
eine Maus in 0-7 Tagen verhungert, daB dagegen eine Bettwanze 6 Jahre 
lang "hungern" kann. Dabei ist abel' zu bedenken, daB die Zeit des Hungers 
bei Blutsaugern, wie \Yanze, Zeeke, Blutegel, ganz £alsch bemessen wird, 
wenn wir sic von dem Zeitpunkt del' letzten Nahrungsaufnahme an rechnen. 
Ein Blutegel z. B. vermag in einem Zuge mehr als das Funffache seines Eigen
gewiehtes an BIut aufzunehmen2 ). Es dauert dann etwa 6 Monate, bis diese 
BIutmenge verdaut unci resorbiert ist. Diese Zeit ist keine Hungerzeit, sondern 
eine Zeit del' J\fastung. Erst ein halbes Jahr nach der lctztcn Mahlzcit beginnt 
del' Hungerstoffwcchsel, d. h. erst yon diesem Zeitpunkt an lebt der Blutegel 
nicht mehr yon Nahrung, die ihm aus dem Darm zuflieDt, sondern verarbeitet 
in seinem StofhH~ehsel Depotstoffe, die er in der yorhergehenden Mastperiode 
angelagert hat. \Vie lange dann die Hungerzeit noeh im auDersten FaIle dauern 
kann, ist nicht untersueht, sie ist aber auf aUe .Falle langeI' als 1 Jahr. 

Ais physiologisches ZcitmaB fUr die Dauer des Hungers bietet sieh die Zeit, 
in del' ein bestimmter Prozentsatz des Stoffbestandes verbraucht wird. Die 
Hungerzeiten werden damit in Beziehung zur Gesehwindigkeit des Stoffw£ehsels 
gesetzt. DaB dicHe Gl'cif3e maBgebend fUr die absolute Dauer der ertragbaren 
Hungerzeit sein muD, ist ja selbstverstandlieh. Die allgemeinere Frage ist, ob 
die ertragbare Hungerzpit, ausgedruekt in Vielfachen der Zeiten gleiehen prozen
tualen Umsatzes, hei verschiedenell Organismen Ubereinstimmung zeigen. 

Die Zeiten gleichen prozentualen Umsatzes sind nur in dem FaIle cin ge
eignetes :UaH fUr die Dauer des Hungers, wenn der Umsatz immer dem jeweiligen 

1) Sl'PFLE: Munch. med. Wochenschr. Bd.69, S. 920-922. 1922. - HOFMANN, PAUL: 
Arch. f. Hyg. Rd. 91, S.230-244. 1922. 

2) PUTTER. A.: Dcr Stoffwechsel des Blutege1s. I. Teil. Zeitsehr. f. allg. Physiol. 
Bd. 6, S. 217 -286. Hl07. 
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Stoffbestande proportional ist, d. h. wenn der Verbrauch der Korperstoffe im 
Hunger einem einfachen Exponentialgesetz folgt, das wir in der Form schreiben 
konnen: y = A . e- kt • 

Es bedeutet: y den Stoffbestand oder den Stoffumsatz zur Zeit t; A ist der Stoff
bestand oder der Stoffumsatz zu Beginn des Hungers, also fUr t = 0; kist die 
Zahl, die die GroBe des Umsatzes in der Zeiteinheit miBt. Die Zeit, in der 50% 
des Stoffbestandes umgesetzt sind oder der Umsatz auf 50% seines Anfangs
wertes gesunken ist, wollen wir als Halbwertzeit bezeichnen. Sie errechnet sich 
leicht aus der Bedingungsgleichung: 

k·t=0,7. 

Der einfache Fall, daB der Umsatz in der Zeiteinheit dem ganzen jeweiligen Stoff
bestande proportional ist, ist bei einer Reihe von Fischen verwirklicht. So ergab 
sich fUr den Goldfisch ein taglicher Umsatz von 0,75% des Bestandes, fur den 
Stichling 1,3%, fUr den MonMaal 5,0% des Bestandes. Zur Kennzeichnung der 
Abnahme des Gewichtes und des Umsatzes pro Gewichtseinheit reichen fUr diese 
3 Tiere die Angaben der GroBen k und A aus, wie sie die folgende Tabelle gibt. 

Gewicht Temp. ·0 k= Halbwertzeit in 
in g Tagen H = 

Goldfisch 3,5 15,4 0,0075 93 
Stichling 0,7 16,0 0,0130 54 
Monteaal 0,21 17,4 0,050 14 

2,2 12,0 0,005 140 Blutegel 
Weinbergschnecke 15 1) 16,5 0,00385 182 
Daphnia 0,7'10- 3 14-15 0,17 4,1 

Wie gut die berechneten Werte des Sauerstoffverbrauchs mit den beobach
teten ubereinstimmen, zeigt Abb. 32 fur den MonMaal. In ihr ist die Hungerzeit 
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linear als Abszisse dargestellt, der Sauer
stoffverbrauch in Prozenten des Anfangs
wertes in logarithmischem MaBstabe als 
Ordinate. Infolge des logarithmischen 
MaBstabes ist die theoretische Kurve 
(punktiert gegeben) eine Gerade. Der 
beobachtete Verbrauch folgt bis zum 
28. Tage, d. h. bis zu einer Abnahme auf 
25 % des Anfangswertes, sehr gut dem 
berechneten, in den letzten Tagen vor 
dem Hungertode geht er in die Hohe 
(pramortale Umsatzsteigerung). 

Eine typische Verwicklung des Stoff-
10 o l' 8 12 15 20 2'1 28 .J2 J8 ¥() w wechsels im Hunger ist es, wenn sich 
Abb. 32. Sauerstoffverbrauch hungernder 
Monteaale. Berechnete Werte: gestrichelt; 
beobachtete Werle: ausgezogen. Abszisse: 
Hungertage. Ordinate: Sauerstoffverbrauch 
in Prozenten des Anfangswertes, in loga. 

rithmischem MaBstabe. 

nicht aIle Korperstoffe an der Ein
schmelzung im Stoffwechsel beteiligen. 
In diesem FaIle gibt die Abnahme des 
Korpergewichts nicht das gleiche Bild 
yom Verlauf des Hungers wie die Ab
nahme der GroBe des Stoffwechsels. 

Ein schematischer Fall mag die grundsatzlichen Verhaltnisse klaren: Ein Tier· von 
100 g enthalte 20 g organische Substanz. Von dieser seien aber nur 10 g im Hungerstoff. 
wechsel angreifbar. Der Umsatz betrage pro Tag 0,2 g. Dann ist der Umsatz pro kg und 

1) Mit Schale gewogen. 
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Tag 2,0 g. Nach einer gewissen Hungerzeit habe das Gewicht auf 80 abgenommen, die 
Menge der organischen Substanz auf 14. Diese enthalt die 10 g unangreifbarer Substanz 
wie zu Beginn, aber nur noch 4 g von den Stoffen, die im Hungerstoffwechsel verbraucht 
werden k6nnen. Da die Menge dieser Stoffe im VerhiUtnis von 10 zu 4 abgenommen hat, 
muB auch der Umsatz in dem gleichen Verhiiltnis gesunken sein, also von 0,2 g pro Tag auf 
0,08 g. Der Umsatz, bezogen auf 1 kg und 1 Tag. betragt jetzt nur noch 1,0 g, also halb 
soviel wie zu Anfang, wahrend das K6rpergewicht nur um 20% (von 100 auf 80) abgenom
men hat. 

Ein Zug in diesem theoretischen Beispiel ist ganz allgemein bei Hunger
versuchen festzustellen, das ist die Zunahme des prozentischen Gehaltes an 
Wasser bei abnehmendem Korpergewicht. So betragt z. B. beim FluBkrebs1) der 
Wassergehalt 

am Anfang des Hungers 30. 10. 1909 : 76,29% bei Tiergewicht von 19,16 g 
"Ende" ,,20. 3. 1910 : 79,12% " " ,,16,26 g 

Der Gewichtsverlust betragt nur 12%, der Verlust an organischer Substanz 
aber 47%. Diese Zunahme des Gehaltes an Wasser ist beim Blutegel, bei der 
Larve des Mehlwurmes und bei Fischen 2) beobachtet. 

Der Nachweis, daB es bestimmte Stoffe gibt, die im Hunger nicht angegriffen 
werden, wiirde eine Genauigkeit der Analyse des Stoffbestandes erfordern, wie 
sie bisher bei derartigen Versuchen noch nicht erreicht ist. Als Hinweis auf das 
Vorkommen einer sol chen Fraktion kann es angesehen werden, wenn der Stoff
verbrauch, bezogen auf die Einheit der Masse organischer Stoffe, im Verlauf des 
Hungers abnimmt, wie BRUNOW es z. B. beim FluBkrebs angibt. Beim Goldfisch 
ist nichts von einer solchen Abnahme zu merken. Der Umsatz pro Masseneinheit 
blieb in einem Versuch mit 42 Hungertagen konstant. 

Die Frage, ob der Hungertod eintritt, wenn ein gewisser Prozentsatz des Stoff
bestandes aufgebraucht ist, muB allgemein verneint werden. Es ware eine solche 
einfache Beziehung hochstens dann zu erwarten, wenn der Ernahrungszustand 
zu Beginn des Hungers optimal ist. Da es aber an Kennzeichen eines solchen 
optimalen Ernahrungszustandes fehlt, liegen auch keine Erfahrungen dariiber 
vor, mit welchem Bruchteil des optimalen Stoffbestandes das Leben noch unter
halten werden kann. Immerhin konnen wir einzelne grobe Regeln angeben, 
die fiir kleinere Gruppen von Arten annahernd giiltig sind. So vertragen Fische 
die Reduktion des Stoffbestandes auf mehr als die Halfte, ja bis auf ein Viertel 
des Bestandes im Beginn des Hungers. Bei Saugetieren erfolgt der Tod, wenn 
der Bestand an StoHwechselmaterial auf 40-50% des Anfangswertes vermin
dert ist. 

Diese Zahlen erscheinen gering im Vergleich mit der Gewichtsreduktion, 
die von Turbellarien ertragen wird. Nach STOPPENBRINK3) leben diese Wiirmer 
(Planaria gonocephala) noch, wenn ihr Volumen auf 1/300 des Anfangsvolumens 
verringert ist. Auch der SiiBwasserpolyp (Hydra) ertragt eine Reduktion seiner 
Masse auf 1/200 des Bestandes zu Beginn des Hungers4). Der Unterschied zwischen 
den Wirbeltieren (und wohl auch den Arthropoden) einerseits und einer Reihe 
wirbelloser Tiere andererseits liegt darin, daB bei jenen eine Einschmelzung 
ganzer Teile des Tieres, durch die sich der Rest ernahrt, nicht erfolgt, wahrend 
es bei Turbellarien, bei Hydra sowie bei einigen Protozoen, z. B. Colpidium, 

1) BRUNOW, H.: Der Hungerstoffwechsel des FluBkrebses. Zeitschr. f. aUg. Physiol. 
Bd.12, S.215-276. 1911. 

2) LIPSCHUTZ, A.: tiber den Hungerstoffwechsel der Fische. Zeitschr. f. allg. Physiol. 
Bd. 12, S. 118-124. 1910. 

3) STOPPENBRINK: Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd.79. 1905. 
4) SCHULZ, EUGEN: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 18, 1904 u. Bd. 21 

1906. 
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zu umfangreichen Einschmelzungen kommt. Die GroBenabnahme eines Col
pidium im Hunger zeigt Abb. 33, die von Planaria Abb. 34. Bei der Verkleinerung 
der hungernden Strudelwiirmer ist es beachtenswert, daB keine proportionale 
Verkleinerung aller Teile eintritt, daB sich vielmehr die Proportionen der Teile 

Abb. 33. GroBenabnahme 
von Colpidium colpoda im 
Hunger. (Nach JENSEN.) 

des Tieres verschieben, wie Abb. 34 c deutlich erkennen 
laBt. Auch bei Hydra fiihrt die Reduktion der Korper
maBe im Hunger zu tiefgreifenden Umgestaltungen, 
die das Tier schlieBlich in ein formloses Kliimpchen 
verwandeln, an dem keine Fangarme und keine Mund
offnung mehr zu finden sind. 

Es kann allerdings bezweifelt werden, ob es sich 
in den angefiihrten Fallen (Colpidium, Planaria, Hydra) 
wirklich urn vollstandigen Hunger oder nur urn un
geniigende Nahrungszufuhr, urn Unterernahrung han
delt. Diese Vermutung stiitzt sich auf die Erfahrungen 
iiber die Geschwindigkeit des Stoffumsatzes bei kleinen 
Tieren und auf die Tatsache, daB es kaum moglich ist, 

das Wasser, in dem die Tiere leben, frei von organischen Nahrstoffen zu machen. 
Die bekannte Tatsache, daB die Menge der Nahrstoffe, die in der Zeiteinheit 

von der Einheit der Masse eines Tieres umgesetzt werden, mit abnehmender 
a:bsoluter GroBe zunimmt, fiihrt zu der Folgerung, daB die ertragbaren Hunger

a 
o 
b 

\1 

c 

Abb. 34. GroBenabnahme 
von Planaria im Hunger. 
a) GroBe zu Anfang des 
Versuches; b)GroBeamEn
de des Versuches; c) Form 
am Ende des Versuches 
(VergroBerung von b). 

(Nach STOPPENBRINK.) 

zeiten unter sonst gleichen Bedingungen eine Funktion 
der absoluten GroBe sein miissen. Das ist tatsachlich 
der Fall. 

Wenn bei den Saugetieren und Vogeln die GroBe 
des Umsatzes pro Masseneinheit umgekehrt proportional 
der Lineardimension A (d. h. der dritten Wurzel aus 

dem Gewicht: J. = va) ist, so miissen die Hungerzeiten, 
soweit sie einander ahnlich sind, in dem Verhaltnis 
abnehmen, in dem die Lineardimensionen abnehmen. 
Die Beobachtung lehrt, daB eine Taube von 350 g Ge
wicht in 11 Tagen verhungertl), ein Kondor von 18 
bis 20 kg Gewicht dagegen in 40 Tagen 2). Die Hunger
zeiten verhalten sich wie 1: 3,64, die Lineardimen
sionen wie 1 : 3,5 bis 1 : 3,85. Daraus ergibt sich, daB 
eine Rauchschwalbe von 18 g nach 4,1 Tagen, ein Gold

hahnchen von 10 g nach 31 / 2 Tagen verhungern miiBte. Die Beobachtungen 
iiber das rasche Verhungern kleiner Singvogel bestatigen diesen SchluB. 

Eine Maus von 18,5 g verhungert in 6-7 Tagen 3), ein Hund von 20 kg in 
etwa 60 Tagen. Die Ahnlichkeit wiirde fiir den Hund eine Hungerzeit von 62 bis 
72 Tagen erfordern. 

Da der Zustand zu Beginn des Hungers nicht immer der gleiche ist, schwanken 
die Angaben iiber die ertragbaren Hungerzeiten auch bei derselben Tierart be
deutend. 

Fiir den Menschen liegen Zahlen, die mit denen der Versuche an Tieren 
vergleichbar waren, kaum vor. Nach den Erfahrungen an Mac Swiney, Biirger
meister von Cork, der in englischer Gefangenschaft starb, nachdem er vom 
12. August bis 25. Oktober 1920 gehungert hatte, scheint eine Hungerzeit von 

1) LUCIANI: Physiologie des Menschen. Bd. IV. 1911. 
2) HUMBOLDT, A. V.: Ansichten der Natur, Bd. II in "Ideen zu einer Physiognomik 

der Gewachse", Anm. 2. 
3) HOFMEISTER, F.: Ergebn. d. Physio!. Bd. 16. 1918. 
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75 Tagen moglich zu sein 1). Wenn bei einem Kaninchen von 2422 g Anfangs
gewicht del' Hungertod nach 26 Tagen eintrat, so wiirde die ahnliche Hungerzeit 
fUr einen Menschen von 70 kg sich auf 79 Tage berechnen. Legt man die Be
obachtung zugrunde, daB eine Katze von 2500 g in 18 Tagen verhungerte, so 
wiirde die ahnliche Hungerzeit fUr den Menschen 55 Tage betragen. Die Ahnlich
keit mit del' Maus odeI' dem Hunde wiirde Hungerzeiten von 93-lO8 Tagen 
ergeben. Eine Hungerzeit von 7;) Tagen wiirde also durchaus im Rahmen dessen 
liegen, was nach den Erfahrungen mit kleineren Saugetieren fiir den Menschen 
zu erwarten ist. 

Die Halbwert,zeiten yon Goldfiseh und StieWing stehen im Verhaltnis ihrer Linear
dimensionen und konnen als typiseh fiir Fische betrachtet werden. Da nach diesen Er
fahrungen ein Goldfisch von 3,5 g bei 15,4 0 eine Halbwertzeit von 94 Tagen hat, ware fiir 
einen Karpfen von 500 g eine Halbwertzeit von 494 Tagen zu erwarten, fiir einen Fisch 
von 1 g aber nur eine solche von 62 Tagen. Tiere, deren Stoffwechselintensitat jener der 
Fische ahnlich ist, miiBten Rehr rasch verhungeru, wenn ihre Masse gering ist. Die ahnlichen 
Halbwertzeiten hei gleichel' Geschwindigkeit des Umsatzes pro Flacheneinheit (d. h. mit 
einem Umsatz, dessen GroBe pro Masseneinheit umgekehrt proportional der Lineardimension 
ist) wiirden hetragen: 

bei 10 - 1 g Gewicht 
" 10- 2 g 
" 10- 3 g 

10- 4 g 
" 10- 5 g 
" 10- 6 g 
" 10- 9 g 
" 10-- 12 g 
" 10- 13 g 
" 10- 15 g 

28,8 Tage 
13,4 ,,-
6,2 
2,88 " 
1,34 " 
0,62 " 
1,49 Stunden 
9 Minuten 

4 " 
52 Sekunden. 

Fiir den Kleinkrebs Daphnia liegen Beobachtungen vor, nach denen die Halbwertzeit 
bei etwa 14-15 0 auf 4,1 Tage veranschlagt werden kann 2). Das Lebensgewicht dieses 
Tieres betragt 0,7 . 10 - 3 g, so daB wir nach der vorstehenden Tabelle, die den Gol4!isch 
als Vergleichstier ansetzt, eine Halbwertzeit von 5,5 Tagen erwarten wiirden. Eine Uber
einstimmung, die als befriedigend zu bezeichnen ist. 

Bei sehr kleinen Lebewesen muB danach die Halbwertzeit sehr kurz werden_ 
Veranschlagen wir das Gewicht von Bakterien mittlerer GroBe auf lO-12 bis 
lO-13 g, so miiBte in 4-9 Minuten die Halfte des Stoffbestandes aufgezehrt sein, 
bei den kleinsten Formen, deren Masse auf lO-16 g geschatzt werden kann, miiBte 
gar schon in weniger als 1 Minute del' halbe Bestand aufgezehrt sein, wenn eine 
vollige Entziehung del' Nahrstoffe erreichbar ware. Diese Vorstellung findet ihre 
volle Bestatigung durch die direkten Beobachtungen iiber die GroBe des Um
satzes del' Bakterien bei Nahrungszufuhr, sie kann abel' durch reine Hungerver
suche schwer bestatigt werden, da es technisch sehr schwierig - und jedenfalls 
nie zielbewuBt versucht - ist, aIle Nahrung zu entziehen. Die Menge von Nahr
stoffen, die z. B. in destilliertem Wasser vorhanden ist und im allgemeinen als 
unerheblich betrachtet wird, reicht ja bekanntlich nicht nul' hin, Bakterien am 
Leben zu erhalten, sondern laBt sogar Formen wie Bacterium fluorescens lique
faciens sich auf Mengen von 1 Million im Kubikzentimeter vermehren. In ge
wohnlichem, destilliertem Wasser herrschen also fiir viele Bakterien keineswegs 
Hungerbedingungen. 

Wenn wir also eine Form wie Colpidium, deren Lebendgewicht 1,53 . lO-7 g 
betragt, tagelang hungern zu sehen glauben, obgleich, seiner GroBe nach zu 
urteilen, die Halbwertzeit (bei 15,4 0 ) nul' 6,9 Stunden betragen sollte und nach 

1) PlITTER, A.: Der Hungertod. Naturwissensehaften Jg.9, S.31-35. 1921. 
2) PUTTER, A.: Die Frage der parenteralen Ernahrung der Wassertiere. BioI. Zentralbt 

Bd.42, S.72-86. 1922. 



362 A. PUTTER: Allgemeine Lebensbedingungen. 

Ausweis der Stoffwechselversuche sogar nur (bei 17°) 3,57 Stunden betragtl), 
so werden wir immer in Erwagung ziehen miissen, ob der scheinbare Hunger 
nicht nur eine Unterernahrung ist. Das gleiche gilt von den Angaben iiber 
Planarien und Hydra, da auch bei ihnen die Hungerzeit sehr lang erscheint, auch 
wenn man bedenkt, daB die Abnahme auf 1/200 des Stoffbestandes eine Zeit er· 
fordert, die gleich 7,6 mal der Halbwertzeit ist, eine solche auf 1/300 in der 8,7fachen 
Halbwertzeit erfolgen wiirde. 

Wenn dem Hungertode eine Reduktion des Stoffbestandes auf 1/2 oder 1/3 % 
des Anfangsbestandes vorhergeht, so liegt die Annahme am nachsten, daB es 
in der Tat die Erschopfung der lebensnotwendigen Stoffe ist, die das Leben be. 
grenzt. DaB aber der Hungertod nicht allgemein ein Erschopfungstod ist, dafiir 
sprechen die Erfahrungen am Hunde. Wenn ein Hund von 19,65 kg in 27 Hunger. 
tagen 5,21 kg an Gewicht verloren hat und nach seinem ganzen Zustande (Kol. 
laps), auf Grund der Erfahrungen iiber die Vorlaufer des Hungertodes, zu schlie. 
Ben ist, daB er in wenigen Tagen sterben wiirde, so gelingt es dadurch, daB 
man ihm 4 Tage lang eine kalorisch unzureichende Kost gibt, den Zustand derart 
zu bessern, daB das Tier nunmehr eine zweite Hungerperiode von 61 Tagen aus· 
halten kann, wobei das Gewicht um weitere 5,27 kg absinkt, so daB das Endge. 
wicht 9,17 kg, d. h. 46,5% des Anfangsgewichtes, betragt. Bei dieser Reduktion 
des Stoffbestandes trat der Tod noch nicht ein, es war vielmehr voUstandige 
Erholung zu erreichen2). Der Tod, der nach 27 Hungertagen drohte, kann also 
keinesfalls ein Tod durch Erschopfung des Bestandes an organischen Stoffen 
gewesen sein. Zwei Moglichkeiten der Deutung bestehen fiir die Beobachtung. 
Entweder ist doch eine Erschopfung bestimmter lebensnotwendiger Stoffe ein
getreten, oder es hat eine Vergiftung stattgefunden, bewirkt durch qualitative 
Veranderungen des Stoffwechsels, die sich bei Verminderung des Stoffbestandes 
entwickeln konnten. Was die erste dieser Moglichkeiten anlangt, so ware an einen 
Mangel an Salzen, vielleicht nur an ganz bestimmten Salzen, zu denken oder an 
einen Mangel an Erganzungsstoffen. Sie konnten in der kalorisch unzureichenden 
Kost der 4 Fiitterungstage in einer Menge enthalten gewesen sein, die recht wohl 
fiir die neuerliche Hungerperiode ausreichen konnte. Die zweite Moglichkeit, 
eine Vergiftung durch abnorme Stoffwechselprodukte, wird nahegelegt, wenn 
man an das Auftreten der Acetonkorper im Hunger denkt, die als Zeichen dafiir 
betrachtet werden diirfen, daB die Wege des Stoffabbaus im Hunger von denen 
im normalen Umsatz abweichen. DaB die Acetonkorper selbst die giftigen 
Stoffwechselprodukte sein soUten, ist kaum anzunehmen. Eine Entscheidung 
zwischen den beiden Moglichkeiten ist nur durch neue Versuche zu treffen. Der 
Nachweis des vermehrten EiweiBzerfaUs beim Hunde kurz vor dem Tode und 
der analoge Nachweis der pramortalen Steigerung des Sauerstoffverbrauchs bei 
den Monteaalen laBt keine Entscheidung iiber die Art der Schadigung zu, die das 
Leben begrenzt. 

Wahrend eine vollstandige Nahrungsentziehung stets zum Tode fiihren muB, 
mag auch noch lange Zeit aus den Depotstoffen das Leben unterhalten werden 
konnen, so hat die vollstandige Sauerstoffentziehung nicht bei allen Organismen 
den Tod zur Folge, obgleich Sauerstoffdepots nur in verschwindendem Umfange 
vorhanden sind. Das Heer der fakultativ Anaeroben lehrt uns, daB der Tod durch 
Sauerstoffentziehung an besondere Bedingungen gekniipft sein muB, die nicht 
im Wesen der Lebensvorgange im allgemeinen liegen. Wie bei der allgemeinen 
Physiologie des Hungers werden wir auch hier die beiden Hauptfragen behandeln, 

1) PUTTER, A.: Bio!. Zentralbl. Bd.42, S.72-86. 1922. 
2) SCHULZ, FR. N. u. HEMPEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physio!. Bd. 114. 1906. 
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wie lange das Leben ohne Sauerstoff ertragen werden kann, und welehe Ver
anderungen des Stoffumsatzes naeh Sauerstoffentziehung es sind, die den Tod 
herbeifiihren. 

Zunachst ist festzustellen, wann das Leben ohne Sauerstoff beginnt, wenn 
einem Tier die auBere Zufuhr dieses Gases in einem bestimmten Augenblick 
abgeschnitten wird, d. h. es ist die Frage zu beantworten, wie lange ein aerober 
Stoffweehsel nach Entziehung del' Sauerstoffzufuhr aus etwa vorhandenen 
Sauerstoffdepots unterhalten werden kaml. Erfolgt z. B. beim Menschen die 
Entziehung del' Sauerstoffzufuhr durch Untertauchen im Wasser, so kann die 
Sauerstoffmenge, die in diesem Augenbliek noeh im Korper vorhanden ist, auf 
etwa 1900 ccm geschatzt werden (in del' Lunge 400 cern, im Blut, an Hamo
globin gebunden, 800 ecm, in den Korpergeweben ca. 700 ecm). Dieser Sauer
stoffvorrat wurde bei Zimmerruhe den Bedarf fiir 5,6 Minuten darstellen, d. h. 
es wurde schon nach 2,8 Minuten die Halfte verbraucht und damit die Grenze er
reicht sein, an del' grohere dyspnoische Erscheinungen zu erwarten waren. Sauge
tiere, die in bezug auf Blutmenge, Hamoglobingehalt und Kapazitat del' Lungen 
dem Mensehen ahnlich sind, haben einen Sauerstoffvorrat, del' proportional ihrem 
Gewieht hinter dem del' Menschen zuruckbleibt odeI' ihn ubertrifft. Soweit ihr 
Sauerstoffverbrauch proportional dem Quadrat ihrer Lineardimension ist, muB 
die Zeit, in del' dip Halfte dieses Vorrates aufgebraucht wird, umgekehrt propor
tional ihrpr Lineardiml'l1sion sein. Fur ein Meerschweinchen von 500 g wiirde 

sie z. B. ~,6 = ],07 Minuten hetragen (Meersehweinehen : Mensch = 1 : 140; 
3. ;),2 
V140= 5,2). 

Die Verhaltnisse bei luftatmenden homoithermen Tieren sind nieht als 
allgemein typiseh zu betraehten. Eine einfaehe Uberschlagsrechnung zeigt, 
in wie kurzer Zeit del' Sauer stoff aufgezehrt sein muB, del' in den Geweben geli:ist 
enthalten ist. Die Grundlage del' Rechllung bildet die Kenntnis del' Tatsache, 
daB man den Sauerstoffverbrauch poikilothermer Tiere, die im Wasser leben, 
bei 15 0 auf etwa 300 mg pro I q m resorbierender Flache und Stunde schatzen 
kann. Ein kugclWrmiger Organism us von 1 mg Gewieht und 2,05 qmm Ober
flaehe verbraucht danach pro Stunde 0,0006 mg Sauerstoff. In seinem Korper 
sind 0,00001 mg 8auen;toff geli:ist, wenn er bei einem Partiardruck des Sauer
stoffs von 160 mm Hg mit Sauerstoff gesattigt ist. Diesel' Vorrat stellt also 
nur den Bedarf fur 1 }Iinute dar, die Halbwertzeit betragt 30 Sekunden. Tiere, 
die einem solchen \Vesell physiologiseh ahnlich sind, brauchen ihren Sauerstoff
hestand in Zeiten auf, die umgekehrt proportional ihrem Durchmcsser sind. 
Fur ein Tier von 1 kg Gewicht wiirde demnach die Halbwertzeit 5 Minuten be
tragen, flir ein solches von del' Masse eines groBeren Bacillus (1 ,u3 ) nur 0,03 Sekun
den. Eine wesentliche YerHingerung del' Zeit des aeroben Lebens nach Entziehung 
del' Sauerstoffzufuhr von auBen konnte nur dadurch erfolgen, daB Sauerstoff 
in lockerer Bindung, wie im Hamoglobin und Hamocyanin, vorhanden ware. 
Uber das Vorkommen solcher Sauerstoffdepots in Zellen ist abel' nichts bekannt. 
Fur kleine Organismen wiirden auch sie - wenn sie vorhanden waren - die 
Zeit des aero ben Lehens nicht auf merkbare Betrage verlangern konnen, wie eine 
leicht ausfiihrbare Ubersehlagsrechnung lehrt. Das Leben ohne Sauerstoff be
ginnt also allgemein sehr kurze Zeit nach del' Entziehung del' Sauerstoffzufuhr. 

Wollen wir die Dauer des anaeroben Lebens bei verschiedenen Organismen 
vergleichen, so ist dazu die Angabe del' absoluten Zeiten, die von del' Sauerstoff
entziehung bis ZUIll Tode yergehen, ganz ungeeignet. Ahnliche Zeiten sind die Zeiten 
gleicher Zustandsanderungen. Die Geschwindigkeit del' Zustandsanderung eines 
Organismus hangt ttber von del' Geschwindigkeit seines Stoffwechsels abo Die 
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ahnlichen Erstickungszeiten miissen also umgekehrt proportional der Geschwindig
keitdes Stoffumsatzes sein. 

Die Aufgabe einer allgemeinen Physiologie der Erstickung liegt darin, fest
zustellen, ob der Zustand zur Zeit der Erstickung durch eine bestimmte Anhau£ung 
von Stoffwechselprodukten oder einen anaeroben Gesamtumsatz bestimmter 
GroBe gekennzeichnet werden kann. 

Das gelingt z. B. fiir die Keimlinge von Zea mays, die anaerob eine nahezu 
konstante Menge CO2 abgeben, bis das Leben ohne Sauerstoff zum Stillstand 
kommt, wobei die Lange der Zeit, die hierzu erforderlich ist, von auBeren Be
dingungen, in erster Linie von der Temperatur, abhangt. In demselben Sinne 
spricht die Erfahrung, daB in anaerob gehaltenen Blattern und Bliiten der Stoff
umsatz stillsteht, wenn die Konzentration des gebildeten Alkohols 0,5% erreicht, 
was naturgemaB je nach der Temperatur nach sehr verschiedenen Zeiten der 
Fall ist. Bei Erbsenkeimlingen steht das anaerobe Leben erst still, wenn 5% 
Alkohol gebildet worden sind 1). Eine solche Widerstandsfahigkeit gegen die 
Produkte der Anaerobiose ist schon durchaus vergleichbar mit der Widerstands
fahigkeit echter Garungserreger, die dauernd ohne Sauerstoff leben konnen. 

Einen wesentlichen Unterschied macht es, ob die Produkte des anaeroben 
Lebens ausscheidungsfahig sind oder im Korper zur Anhaufung kommen. Die 
Entscheidung hieriiber geben Versuche, in denen das Wasservolumen variiert 
wird, in dem die Organismen anaerob leben. Sind die Stoffwechselprodukte aus
scheidungsfahig, so dauert das anaerobe Leben urn so langer, je groBer das 
Wasservolumen ist, sind sie nicht ausscheidungsfahig, so ist die GroBe des Er
stickungsraums ohne EinfluB auf die Erstickungszeit. 

So ersticken z. B. Paramaecien im hangenden Tropfen, in dem zahlreiche 
Tiere zusammengedrangt sind, in einigen Stunden, wahrend sie in einem groBeren, 
sauerstofffreien Wasservolumen tagelang ohne Sauerstoff leben konnen. Spiro
stomum ambiguum erstickt im hangenden Tropfen in 3-5 Minuten, in einem 
groBeren Wasservolumen in 10-12 Stunden 2). 

Der Nachweis der Anhaufung oxydationsfahiger Stoffwechselprodukte im 
Korper gelingt leicht durch Kontrolle der GroBe des Sauerstoffverbrauchs vor 
und nach einer Periode der Sauerstoffentziehung. So verbraucht der Blutegel 
bei 22 0 pro kg und Stunde die folgenden Mengen Sauerstoff: 

vor der Sauerstoffentziehung. . . . 
nach der Entziehung Tag 1 und 2 . 

,,3,,4. 
" 5 ".6. 

170mg 
307 " 
371 " 
164 " 

Es werden also im Laufe von 4 Tagen die anaeroben Stoffwechselprodukte, 
die sich in 2 Tagen des anaeroben Lebens angehauft haben 3), nachtraglich oxy
diert und damit entgiftet. Bei der Weinbergschnecke (Helix pomatia) ist ganz 
das gleiche zu beobachten, und zwar auch dann, wenn der Sauerstoff nicht vollig 
entzogen, sondern nur in ungeniigender Menge geboten wird. 

Die Frage nach der Bedingung des Erstickungstodes kann demnach dahin 
beantwortet werden, daB das Leben durch die Anhaufung anaerober Stoffwechsel
produkte begrenzt wird. 

Die Erorterung der Besonderheiten des Lebens nach Sauerstoffentziehung 
geh6rt mehr in die allgemeine Stoffwechsellehre als in die Lehre von den Lebens
bedingungen. 

1) PFEFFER, W.: Pflanzenphysiologie. Ed. I, S.543-546. 1897. 
2) PUTTER, A.: Zeitscl)r. f. aUg. Physiol. Ed. 5, S.566-612. 1905. 
3) PUTTER, A.: Zeitschr. f. aUg. Physiol. Ed. 7, S. 16-61. 1907. 
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III. Das Wasser. 
Das Wasser macht einen erheblichen Teil der Masse aller Organismen aus. 

Es muB als unentbehrliche innere Lebensbedingung angesehen werden, denn 
zu den Stoffwechselvorgangen, durch die das Leben gekennzeichnet ist, ist 
Wasser als Losungsmittel der reagierenden Stoffe ebenso unentbehrlich, wie es 
zur Erhaltung des lebensnotwendigen Quellungszustandes der Biokolloide er
forderlich ist. Wenn wir die Zufuhr von Wasser auch als notwendige aufJere 
Lebensbedingung betrachten, so stutzen wir uns auf die empirische Erfahrung, 
daB bisher kein Lebewesen bekannt geworden ist, dem nicht Wasser in irgend
einer Form - wenigstens zeitweise - zur Verfugung stande. 

Leben ohne jede auBere Wasserzufuhr ist stets Leben unter Hungerbedin
gungen. Bei Nahrungszufuhr wird auch Wasser zugefuhrt, da die Nahrstoffe 
entweder in gelOstem Zustande aufgenommen werden (z. B. die Nahrsalze bei 
den Pflanzen), oder als Nahrungsmittel, die - auch wenn sie lufttrocken sind -
stets etwa 9-14% Wasser enthalten. 

Uber die GroBe des normalen Wasserwechsels der Tiere wissen wir wenig. 
Fiir einige Protozoen laBt sich aus dem Spiel der contractilen Vakuolen die Zeit 
berechnen, in der eine Wassermenge ausgeschieden wird, die dem eigenen Korper
inhalt gleich ist. Auch fur Rotatorien liegen einzelne Angaben uber die ent
sprechenden GraBen vor. Fur einige wenige Fische ist etwas uber die taglichen 
Harnmengen bekannt, das aber nicht immer als genugender Ausdruck des Wasser
wechsels dienen kann, da bei schleimiger Korperoberflache auch durch sie Wasser 
abgegeben wird. Beim Frosch kann man die Abgabe von Wasserdampf aus
schalten und so aus der taglichen Harnmenge eine Vorstellung von der GroBe 
des Wasserwechsels erhalten, bei den luftlebenden Wirbeltieren muB der Verlust 
von Wasser in Dampfform der Wasserausscheidung durch Harn und Kot hinzu
gefugt werden. Macht man dieses sparliche Material dadurch vergleichbar, 
daB man die GroBe des Wasserwechsels fur 1 kg Korpergewicht und eine Stunde 
berechnet, so erhalt man Zahlen, die eine Gesetzma3igkeit erkennen lassen. 

Wie die folgende Zusammenstellung zeigtl), ist der Umsatz pro kg/Stunde 
um so groBer, je kleiner die Tiere sind. Nennen wir die dritte Wurzel aus dem 
Volumen (in 1I3 ) }., so zeigt sich, daB der Wert: Umsatz pro kg/Stunde mal A fur 
die Protozoen, Rotatorien und den Frosch sehr nahe konstant ist. Die Zahlen 
fur diese Tiere beziehen sich auf eine Temperatur von 220. Fur den Menschen 
erhalten wir bei 37 0 ein Produkt, das 2,86 mal so groB ist. Diese GroBe wurde 
einer Steigerung des Wasserwechsels durch die Temperatur entsprechen, die 

Wasserwechsel 

Tierart Volumen 
}. = 'va pro kg a • ). in ,1/3 und Stllnde 

in ccm=a 

Lembus pusillus bei 26 c 2' 103 12,8 24500 315000 
Paramaecium caudatum 

bei ca. 20 c 25' 104 63,0 4080 257000 
Euplotes patella bei 25 30' 104 67,0 4200 281000 Mittel 
Rotatorien bei ca. 20 106 100 2000 200000 247000 

107 216 1000 216000 bei 22° 
{bei 22° . }50' 1012 36900 { 6,67 245000 

Frosch bei 16 c • 5,80 214000 
Mustelus laevis 1,8 . 1015 121500 0,623 75000 
Lophius piscatorius 2,5' 1015 136000 0,67-1,00 91000-136000 
Mensch. 70' 1015 413000 1,70 705000 

1) PtTTER: Die Dreidriisentheorie der Harnbereitung, S. 29. Berlin : Julius Springer 1926. 
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fiir 10 0 TemperaturerhOhung eine Verdopplung bedeutet, also das Ql0 einer 
chemischen Reaktion zeigt. Wenn der Wasserwechsel der beiden Fische erheblich 
geringer erscheint, so diirfte das zunachst daran liegen, daB die Beobachtungen 
sich auf eine etwas tiefere Temperatur als 22 0 beziehen, es ist aber auch in Betracht 
zu ziehen, daB es sich um Meeresfische handelt, die ihren Wasserbedarf durch 
Aufnahme aus einer SalzlOsung von erheblichem osmotischen Druck decken 
mussen. 

Jedenfalls deuten diese Zahlen darauf hin, daB eine Beziehung zwischen der 
GroBe des Wasserwechsels und der Oberflache der Organismen besteht. Ware 
er der Oberflache direkt proportional, so muBte das Produkt aus Wasserwechsel 
pro kg und Lineardimension konstant sein. Ob diese Erfahrung dahin gedeutet 
werden darf, daB die GroBe des Wasserwechsels der Intensitat des Stoffwechsels 
proportional ist, oder ob beide GroBen nur deshalb eine ganz gleiche Beziehung 
zur absoluten GroBe der Tiere haben, weil sie beide von FlachengroBen abhangig 
sind, ist zur Zeit nicht zu entscheiden. 

Wenn wir fragen, welches das Minimum an Wasserzufuhr ist, das sich mit 
der Erhaltung des Lebens vertragt, so geben uns einige Pflanzen die Antwort, 
die sehr lange ganz ohne Zufuhr flussigen Wassers leben konnen. Stoffe, die eine 
Losung mit Wasser bilden, deren Dampfdruck kleiner ist, als der des Wasser
dampfes in der Luft, in der sie sich befinden, verdichten Wasserdampf an ihrer 
Oberflache. Sie zerflieBen hierdurch entweder oder quellen auf, sind hygro
skopisch, wie Pilzsporen, entfettetes Haar oder Storchschnabelsamen. Hygro
skopische Stoffe sind unter den Produkten der Lebenstatigkeit von Pflanzen 
und Tieren nicht selten, aber die Zahl der Wesen, deren Leben von der Ausnutzung 
hygroskopisch aufgenommenen Wassers abhangt, ist nur gering. Wir begegnen 
der Fahigkeit, Wasserdampf als Wasserquelle zu verwerten, bei Flechten, Laub
und Lebermoosen, Orchideen und Baumfarnen. An der Luft getrocknete (trocken
starre) Flechten nehmen im dampfgesattigten Raum in 3 Tagen 35%, in 6 Tagen 
56% ihres Gewichtes an Wasser auf. Unter den Moosen nimmt Hypnum mollus
cum, wenn es vorher lufttrocken war, aus feuchter Luft in 2 Tagen 20%, in 
6 Tagen 38%, in 10 Tagen 44% seines Gewichtes an Wasser auf. Orchideen 
haben vielfach reich entwickelte LuftwurzeIn, mit deren Hille sie in 24 Stunden 
8-11 % ihres Gewichtes an Wasser aufnehmen, wenn sie aus trockener Luft 
in feuchte gebracht werden (KERNER VON MAruLAUN). Ob bei Tieren Ahnliches 
vorkommt, ist nicht bekannt. Immerhin muB man aber bedenken, daB die Zu
fuhr von Nahrstofien stets an die gleichzeitige Zufuhr von Wasser gebunden ist, 
und daB dementsprechend ein Leben mit Hille des hygroskopisch aufgenommenen 
Wassers nur begrenzte Zeit hindurch moglich ist. 

Unter den Insekten gibt es eine Anzahl von Arten, deren Wasserbedarf be
friedigt wird, obgleich sie als Nahrung nur lufttrockene Stoffe aufnehmen. Ob 
es ausschlieBlich die 10-14% Quellungswasser sind, die sich in lufttrockenen 
Getreidekornern, im Zwieback, Wolle, Pelzwerk, Leder, trockenem Holz, ge
trockneten Pflanzen und Tierkorpern finden, die ihre Nahrung sind und auch ihren 
Wasserbedarf decken, oder ob daneben auch das Wasser eine wesentliche Rolle 
spielt, das in ihrem Stoffwechsel entsteht, ist nicht untersucht. 

Es gehoren zu dieser Gruppe die Kornmotten, Pelzmotten und KIeider
motten der Genera Tinea und Tineola, die KIopfkafer (Totenuhren, Anobiidae), 
Diebskafer (Ptinidae) und Speckkafer (Dermestidae), vielleicht auch noch wei
tere Formen. 

BERGER1) hat die Frage nach der Verwertung von Wasser, das im Betriebsstoffwechsel 
entsteht, an einem Objekt behandelt, das nicht Behr geeignet erscheint. Er untersuchte die 

1) BERGER, BRUNO: Pfliigers .Arch. f. d. geB. PhysioL Bd.118, S.607-612. 1907. 
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Widerstandsfahigkeit der Larven des Mehlwurms (Tenebrio molitor) gegen Austroeknung 
und fand, daB die Tiere in lufttroekenem Mehl sieh zwar gut halten, aber nieht waehsen, 
so daB sie zur Vollendung ihrer Entwieklung doeh wohl mehr Wasser brauchen, als das Mehl 
ihnen bietet. Kleie, die hei 105° getrocknet. war, nehmen die Tiere tiberhaupt nicht auf. 
Werden sie in derart vollig wasserfreier Umgebung gehalten, so gehen sie nach 3-4 Wochen 
zugrunde, nur noeh wenige leben nach 4 Wochen. Diese haben ihren Wassergehalt fest
gehalten, ja der Anteil des Wassers am Aufbau des Korpers der Tiere hat eher etwas zu
genommen (Trockensubst.anz zu Beginn 38,40%, am Ende 35,04%), wie das bei hungernden 
Tieren bekannt ist. DaB der Tod durch Wasscrmangel erfolgt ist, kann danach nicht sicher 
behauptet werden. 

Uber die oben genannten Spezialformen der trockenen Lebensbezirke sind 
keine Untersuchungen gemacht. LieB sich hier die Bedeutung des Wassers, 
das im Stoffwechsel entsteht, nieht zeigen, so haben SIEBER und METALNIKOWl) 
in ihren Studien uber die Ernahrung der Bienenmotte (Galleria mellonella) eine 
Beobachtung gemacht, die in dies em Zusammenhange erwahnenswert ist. Die 
Bienenmotten leben von Wachs und Puppenhullen der Bienen. Das Wachs hat 
nur 8,68-10,2% Wasser. Bei Futterung mit reinem Wachs erfolgt (da ja der 
Stickstoff fehlt) kein Wachstum, ebensowenig abel', wenn nur stickstoffhaltige 
Puppenhullen verfuttert werden. Fugt man den Puppenhullen etwas Wasser 
hinzu, so waehsen die Motten, und denselben Erfolg erzielt man, wenn man der 
wasserfreien Nahrung wasserfreies Wachs hinzufUgt. Die Forscher vermuten 
danach, daB vielleicht aus dem Wachs im Stoffwechsel Wasser gewonnen wird, 
das zum vVachstum dienen kann. 

Es ist nieht bekannt, ob del' lebende Zellinhalt bei solchen Organismen, die 
bei sparlichster Zufuhr von Wasser leben, einen typisch geringeren Wassergehalt 
hatte als bei Tieren odeI' Pflanzen, denen reichlich Wasser zur Verfugung steht. 
Die Feststellung ist auch nieht ganz einfach, denn eine Bestimmung des Wasser
gehaltes del' ganzen Organismen ist nicht geeignet, diese Frage zu beantworten. 

Wenn wir uber die Einzelheiten der Zustandsform des Wassel's im Korper 
del' Tiere und Pflanzen noeh nieht genugend unterrichtet sind, so wird man doch 
in vorlaufiger Schematisierung wenigstens drei Zustande unterscheiden mussen, 
deren Rolle im Lebensvorgang ganz versehieden zu bewerten ist. 

Ein Teil des Wassel's ist als chemisch gebunden zu betraehten. Wir wollen 
ihn als Konstitutionswasser bezeichnen. Ein zweiter Anteil erhalt den Quel
lungszustand del' Biokolloide des Protoplasmas aufrecht; wir nennen ibn kurz 
Quellungswasser. Ein dritter Teil endlich ist in tropfbarflussiger Form vorhanden. 
In ihm sind organise he und anorganische Stoffe gelOst und kolloidal verteilt, 
wir wollen ihn vorlaufig als Losungswasser bezeichnen. Dieses Losungswasser 
kann in Vakuolen innerhalb des Protoplasmas enthalten sein, kann als Korper
flussigkeit die Zelle umspUlen, als capillar festgehaltenes 'Wasser an OberfHichen 
verschiedener Art haften. Ein - vielleicht sehr bedeutender - Teil dieses 
Losungswassers nimmt cine besondere Stellung ein, die durch die Bezeichnung 
"Depotwasser" am bcsten gekennzeichnet wird. Es ist das Wasser, das die gleiche 
Rolle spielt wie Ablagerungen von Fett, Starke, Glykogen und bestimmte 
EiweiBmengen, die zeitweise nicht am Stoffumsatz beteiligt sind und als Reserven 
nur bei mangelnder Zufuhr in den Umsatz gerissen werden. Uber die Mengen 
soIcher Wasserreserven vermogcn wir nur in wenigen Fallen eine grobe Orien
tie rung zu gewinnen. Ihre Abnahme hat naturlich eine ganze andere Bedeutung 
als eine ~Iinderung im Bestande del' ubrigen Zustandsformcn des Wassel's. 
Wenn wir z. B. erfahren, daB ein Cactus (Cereus gigas) von 6 m Hohe seinen 
Stammumfang in del' Regenzeit von 144 cm auf 171 cm vergroBert, d. h. 412 I 

1) SIEBER, N. U. S. METALNIKOW: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.l02, S.269 
bis 286. 1904. 
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Wasser aufnimmt und diese Menge in der Trockenzeit wieder verliert1 ), so diirfen 
wir nicht annehmen, daB der Quellungszustand seiner lebenswichtigen Teile, etwa 
seines Assimilationsgewebes, entsprechende Schwankungen durchgemacht habe, 
wir sehen hierin vielmehr nur eine Minimalangabe iiber das Fassungsvermogen 
seiner Wasserdepots. Da das Volumen der Pflanze am Ende der Trockenzeit 
etwa lOOO I betragt, ist die Masse des Wassers, das gespeichert wird, gleich mehr 
als 40% dieses Volumens. Mag der Wassergehalt am Ende der Trockenzeit noch 
90% betragen, so wiirde er am Ende der Regenzeit auf etwa 95% gestiegen sein, 
ein Wassergehalt, wie ihn etwa Opuntia corrugata (94,9%) hat. 

N och wesentlich bedeutender ist die Wasserspeicherung bei den N ackt
schnecken. KUNKEL2) fand, daB eine kleine Limax tenellus von 0,16 g Gewicht 
durch Wassertrinken ihr Gewicht auf 0,85 g erhOhen kann, daB sie also 430% 
ihres Gewichtes an Wasser aufnimmt. In trockener Umgebung verliert die wasser
reiche Schnecke 80% ihres Gewichts, ohne zu sterben. Der groBte Teil dieses 
abgegebenen Wassers diirfte Depotwasser sein. 

Verliert ein Mensch durch Schwitzen 5 I Wasser, d. h. etwas iiber 7% des 
Korpergewichts, und nimmt wahrend dieses Verlustes Wasser in keiner Form 
zu sich, so erweist sich sein Blut als praktisch unverandert in seinem Wasser
gehalt, und dementsprechend diirfen wir auch nicht annehmen, daB sich der 
Quellungszustand der lebenden Zellen geandert hat. Rechnen wir den Wasser
gehalt des ganzen Korpers zu 65,0% und das Anfangsgewicht zu 70 kg, so wiirde 
der Mensch bei Beginn der Wasserabgabe 45,5 I Wasser enthalten, am Ende 
40,5 I bei 65 kg Gewicht, d. h. 62% Wasser. Wenn ein Hund von 6,6 kg Ge
wicht 0,8 kg Wasser in seine Depots aufnehmen kann3), die doch keinesfalls leer 
gewesen sind, so wiirde das auBerste Fassungsvermogen der Depots auf min
destens 12-15% des Korpergewichts geschatzt werden konnen. 

Eine scharfe Grenze zwischen Depotwasser und Wasser, das zum unentbehr
lichen Bestande des Korpers gehort, ist kaum zu ziehen. Den Unterschied be
grifflich festzulegen, liegt nahe gegeniiber der Erfahrung, daB z. B. die Saugetiere 
den Wassergehalt ihres Blutes und auch wohl anderer lebenswichtiger Organe 
so zah gegeniiber Wasserverlusten behaupten. Das Depotwasser wiirde begriff
lich das Wasser sein, das bei Wassermangel zuerst und ohne Storung lebens
wichtiger Funktionen abgegeben wird. Nun bestehen aber in bezug auf die 
GroBe des Wasserverlustes viele graduelle Unterschiede zwischen den einzelnen 
Organen. Ais Beispiel hierfiir konnen wir den Verlauf des Austrocknens beim 
Grasfrosch (Rana fusca) heranziehen. Am starksten und friihesten verliert 
das Blut an Wasser, wie die Zunahme der roten Blutkorperchen in der Volumen
einheit zeigt. Bei einem Gesamtverlust an Wasser, der 13% des Korpergewichtes 
betragt, hat die Menge des Blutes schon um 23% abgenommen, bei 32% Ge
wichtsverlust um 63%. Wird der Gewichtsverlust groBer als 32%, so tritt Zerfall 
der roten Blutkorperchen ein, so daB ihre Menge kein MaB fiir die Eindickung 
des Blutes mehr ist. Nachst dem Blut verliert die Muskulatur am starksten an 
Wasser. Wahrend der Wassergehalt der Gastrocnemius bei einem Korpergewichts
verlust von 16% noch 71 % betragt (beim normalen Frosch 80%), nimmt er bei 
einem Gewichtsverlust von 34% bis auf 54% abo Der Wassergehalt des Gehirns 
nimmt nur ganz wenig ab, der der Leber bleibt praktisch konstant. 

Beim Frosch enthalt also das Blut relativ das meiste Depotwasser, nachst
dem die Muskulatur. Diese Angaben gelten nur fUr den Grasfrosch, wahrend 
der Wasserfrosch (Rana esculenta) und der Moorfrosch (Rana arvalis) beim Ver-

1)] RENNER, 0.: Handworterbuch d. Naturwiss. Bd. X, S. 676. 
2) KUNKEL, KARL: Zur Biologie der Lungenschnecken. Heidelberg: Carl Winter 1916. 
3) ENGELS, W.: Zeitschr. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 51, S. 346-360. 1904. 
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trocknen nur eine geringe Eindickung des Elutes zeigen. Nach ZEPp1) bestehen 
folgende Unterschiede: 

Rana temporaria 
Rana esculenta 
Rana arvalis . . 

Zahl der roten Blutkorperchen in 1 crnrn 
I Maximum beirn 

norrnale Zahl I Vertrocknen 

439000 
360000 
363000 

I 1344800 
567200 
536000 

Verhiutnis 

1: 3,05 
1 : 1,56 
1 : 1,48 

Bei Rana temporaria beginnt die Trockenstarre, wenn die Zahl der Erythro
cyten auf etwa 1 000 000 gestiegen ist, das Elut erscheint dann als dickfliissige 
Masse, die bei Verletzung nur trage aus dem Herzen flieSt. 

Man muS bei Beurteilung der Wasserdepots zwei Gesichtspunkte beriick
sichtigen: einmal die Frage, welches Organ den hochsten prozentualen Wasser
verlust erleidet, ohne daB eine Schadigung eintritt, und zum anderen die Frage, 
aus welchem Organ die absolut groBte Menge des abgegebenen Wassers stammt. 
Wenn das Blut etwa 5-6% des Gesamtgewichtes ausmacht, die Muskulatur 
aber 40%, so wiirde bei gleichem prozentualen Wasserverlust die absolute Be
deutung der Muskulatur als Wasserspeicher 7mal so hoch zu veranschlagen 
sein als die des Elutes. Da beim Grasfrosch der relative Wasserverlust des Elutes 
hoher ist als der der Muskeln, so ist das -obergewicht des Wasserdepots der 
Muskeln nicht so groB. Immerhin wird bei einem Gewichtsverlust von 31 % 
doch fast dreimal soviel Wasser aus den Muskeln als aus dem Blut abgegeben. 

Die Saugetiere zeigen besondere Verhaltnisse, insofern bei ihnen das Elut 
als Organ fiir Depotwasser ganz ausscheidet und dementsprechend die Musku
latur in noch viel hoherem MaBe als beim Frosch den Wasserspeicher bildet. 
Diese Einsicht griindet sich wesentlich auf Versuche iiber die FiiIlung - nicht 
auf solche iiber die Entleerung - der Wasserdepots. Von einem intravenosen 
Einlauf von 1159g 0,6proz. Kochsalz16sung halt ein Rund von 6,6kg etwa 800g 
in seinen Geweben zuriick. 2/3 dieser Menge finden sich in der Muskulatur (die 
etwa 40% des Korpergewichtes ausmacht), rund 1/6 in der Raut (die auch etwa 
1/6 des Korpergewichtes wiegt) und nur 1,55% im Elut [das 8-9% des Korper
gewichts ausmacht2)]. Diese Verhaltnisse haben fUr die spezielle Physiologie 
der Saugetiere besondere Bedeutung, konnen hier aber nicht naher behandelt 
werden. 

In welchem Grade der Wasserbestand eines Organismus herabgesetzt werden 
kann, ohne daB die Fahigkeit beeintrachtigt wird, den ganzen Lebenskreislauf 
zu vollenden, dariiber haben wir keine Erfahrungen. AIle Beobachtungen iiber 
die Widerstandsfahigkeit gegen Wasserverlust beziehen sinh auf einzelne Phasen 
des Lebens. Dabei handelt es sich entweder urn zeitlich eng begrenzte Einwir
kungen, die zu keinem Gleichgewichtszustande in bezug auf den Wassergehalt 
fiihren und das Leben rasch vernichten, oder, wenn ein Gleichgewichtszustand 
im physikalischen Sinne erreicht wird, urn die Erscheinungen der Trockenstarre. 

Ais MaB fiir die Widerstandsfahigkeit eines Organismus gegen Austrocknung 
wird gewohnlich angegpben, wie groB der Gewichtsverlust durch Wasserabgabe 
- ausgedriickt in Prozpnten des Gewichtes zu Beginn - werden kann, ohne daB 
die Erholbarkeit leidet. So gibt PFEFFER an, daB selbst die empfindlicheren 
Pflanzen einen Verlust von 40-50% des Wassers iiberstehen, das sie in turges
centem Zustande pnthalten, andere sogar 80-90%, z. B. Sedum elegans (zier-

1) ZEPP, P.: Beitriige zur vergleichenden Untersuchung der heimischen Froscharten. 
Zeitschr. f. Anat. u. Entwicklungsgesch. Bd.69, S.84-180. 1923. 

2) ENGELS, W.: Zitiert auf S. 368. 

Handbuch der Physiologie T. 24 
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liches Fettkraut). Diese Angabe laBt nicht erkennen, wie groB der Wassergehalt 
der vertrocknenden Pflanze ist, der eben noch oder eben nicht mehr die Erholung 
zulaBt. Berechnet man aus den Daten von G. SCHRODER!) diesen Wert, so ergibt 
sich eine bemerkenswerte Beziehung. Es besteht eine Korrelation zwischen dem 
normalen Wassergehalt in turgescentem Zustande und dem Wassergehalt, bei dem 
das Absterben beginnt (bzw. auch dem Wassergehalt, der eben noch Erholung 
gestattet). Die Starke dieser Beziehung wird gemessen durch den Korrelations
koeffizienten r = + 0,68 ± 0,22. Der Regressionskoeffizient ist b21 = 2,7 ± 0,93, 
d. h. wenn der Wassergehalt der Pflanzen zu Beginn des Austrocknens 
um 1 % hoher als der Mittelwert ist, nimmt der Wassergehalt, bei dem eben das 
Absterben beginnt, um 2,7% gegenuber dem Mittelwert zu. Die Pflanzen sind 
also um so empfindlicher gegen Wasserentziehung, je hoher ihr normaler Wasser
gehalt ist. DaB dieses Moment nicht das einzig maBgebende ist, zeigt die GroBe 
von r, die nur etwa 2/3 betragt. Zwischen dem Wasserverlust in Prozenten des 
Frischgewichtes bei Beginn des Absterbens und dem Wassergehalt zu Beginn 
des Versuches besteht keine Korrelation(r = +0,37 ± 0,35). Als Beleg des 
Gesagten diene die Zusammenstellung der Daten uber das Austrocknen, die aus 
SCHRODERS Untersuchungen abzuleiten sind. lJber die entsprechenden Ver
haltnisse bei Tieren sind wir schlecht unterrichtet. Frosche sterben, wenn ihr 
Gewicht durch Wasserverlust um 39% (DuRIG) oder 40% [UEKI2)] abgenommen 
hat. Der normale Wassergehalt des Frosches betragt 79-80%. Danach wfude 
der Tod eintreten, wenn der Wassergehalt des ausgetrockneten Tieres auf die 
Halfte des normalen Bestandes gesunken ist und etwa 66 % betragt. 

STEINBACH3) sah Rana temporaria schon bei einem Gewichtsverlust von 
29 % eingehen. Ihre Zahlenangaben uber die Geschwindigkeit und die Grenze 
der Austrocknung bei Amphibien seien im folgenden mitgeteilt: 

Bufo Rana Salamandra Hyla Triton Bombinator 

Gesamtdauer der Austrock-
nung bis zum Tode in 
Stunden 302 94 115 70 67 30 

Gewichtsverlust bis zum 
Tode in Proz. . 38 29 53 50 40 59 

Die Geschwindigkeit des Austrocknens zeigt eine deutliche Beziehung zur 
absoluten GroBe sowie einen spezifischen Unterschied der Krote gegenuber den 
ubrigen Formen. Der hochste mit dem Leben vertragliche Gewichtsverlust 
ist fUr Bufo und Rana deutlich, fUr Triton etwas niedriger als bei Salamandra, 
Hyla und Bombinator. 

Junge Aale bleiben nach BUGLIA4) noch am Leben, wenn sie fast die Halfte 
ihres Wassers verloren haben. Man wird danach den Wassergehalt der Tiere 
an der Grenze des Vertrocknungstodes auf 67 % schatzen konnen. 

lJber die groBten Wasserverluste, die Schnecken ertragen konnen, sind wir 
durch KUNKELS5 ) ausgedehnte Untersuchungen genauer unterrichtet. Unter 
den Nacktschnecken ertragen Tiere, die vorher wasserreich gehalten worden sind, 
sehr bedeutenden Wasserverlust; z. B. Limax tenellus 78-80% des Korper-

1) SCHRODER, G.: Uber die Austrocknungsfahigkeit der Pflanzen. Untersuch. a. d. 
Botan. lnst. zu Tiibingen Bd.2, S.I-52. 1886/88. 

2) UEKI, RYECKI: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 205, S.~246-254. 1924. 
3) STEINBACH: Zeitschr. f. Zellforsch. u. mikroskop. Anat. Bd.4, S.394. 1926. 
4) BUGLIA: Arch. ital. de bioI. Bd.71, S.8-14. 1922. 
5) Zitiert auf S. 368. 
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Wasser- Wassergehalt der austrockuenden 
gehalt zu Pflanzen 

Beginn der noeh teilweise I ab-Versuehe lebend 'Iabgestorben I gestor ben 
I 

Sedum elegans 83,6 43,7 34,4 19,7 
--------- -------

Echeveria secunda, Blatter 94,4 77,5 [ca. 76] 74,2 

Asperula odorata (Endspitze mit vollstandigem 
Blattquirl) 84,9 61,0 

I 

57,0 49,5 
---- ---

Parietaria arborea, Blatter 83,7 70,0 67,0 47,0 
-------------

Fuchsia, Blatter. 88,8 82,0 75,5 50,5 
-----------------

Limnanthemum nymphoides, Blatter 87,3 66,5 60,0 34,8 

gewichtes zu Beginn des Versuches, Limax cinereoniger und Arion empiricorum 
65-66%, andere Arionarten 60-65%. Die Wasserverluste der Gehause tragen. 
den Lungenschnecken, die noch mit dem Leben vertraglich sind, sind im allge. 
meinen geringer. Es ertragt (bezogen auf das Gewicht des Karpers ohne Schale) 
Succinea putris einen Verlust von 61 % des Anfangsgewichtes, Helix arbustorum 
58%, Helix nemoralis 52%. Leider fehlen Angaben daruber, wie hoch der Wasser
gehalt des Karpers del' Tiere ist, die durch Austrocknung an die Grenze der Lebens· 
fahigkeit gekommen sind. 

In allen Versuchen uber den Grad der Austrocknung, der noch mit dem Leben 
vertraglich ist, ware der EinfluB der Zeit zu berucksichtigen, doch ist das bisher 
kaum geschehen. 

Die bisher angefuhrten Beispiele der Schadigung durch Wasserverlust sind 
dadurch ausgezeichnet, daB es beim Austrocknen, physikalisch betrachtet, zu 
keinem Gleichgewichtszustande kommt, daB vielmehr die irreversible Schadigung 
schon eintritt, bevor sich der Wassergehalt des Organismus ins Gleichgewicht 
mit der umgebenden Luft gesetzt hat. 

Eine Reihe von Organismen ertragen den Wasserverlust bis zur Lufttrocken· 
heit. 1st dieser Gleichgewichtszustand eingetreten, so kann das Leben stets nur 
in Form del' Trockenstarre weiterbestehen. Wie stark die Herabsetzung des 
Stoffwechsels in der Trockenstarre ist, wie bedeutend der EinfluB, den schon 
eine geringe Zunahme des Wassergehaltes haben kann, zeigen am deutlichsten 
die Erfahrungen an trockenen Getreidekarnern. 

Bei einem Wassergehalt von 10-12%, wie ihn die lufttrockenen Gersten
kamer haben, produzieren sie in 24 Stunden auf 1 kg Gewicht 0,35 mg CO2 , 

wie stark die Menge mit steigendem Wassergehalt steigt, zeigen die folgenden 
Zahlen1) : 

Wassergehalt 

14-15% 
19-20% 

Kohlensaureabgabe 
bei Zimmerteml'eratur 

1,40 mg 
3,59 " 

Die frisch geemteten Samen haben 19-20% Trockensubstanz. 
Die lufttrockenen Samen wurden erst in 100 Jahren 1% ihres Gewichtes 

veratmen. Die Begrenzung der Trockenstarre kann hiernach unter keinen Um
standen durch Erschapfung des Atmungsmaterials bedingt sein. 

Die Fahigkeit, in lufttrockenem Zustande, also in Trockenstarre, lange lebens
fahig zu bleiben, ist bei Pflanzen weitverbreitet. Die Beobachtung in der Natur 
---------- --

i) I::>iehe JOST: Vorlesungen tiber l'flanzenphysiologie. 3. Auf I. S.489. Jena 1913. 

24* 
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lehrt schon ohne besondere Versuche, daB nicht nur Samen und Sporen, sondern 
auch die vegetativen Zustande mancher Pflanzen lange Zeit die Lufttrockenheit 
ertragen. Unter den Phanerogamen fehlt diese Fahigkeit. Von den GefaB
kryptogamen werden als Beispiel der Austrocknungsfahigkeit stets genannt: 
einige binsenartige Isoetesarten, die auf den Sandhiigeln Algeriens leben, und die 
barlappartige Selaginella lepidophylla in Amerika1). Bei Farnen ist die Aus
trocknungsfahigkeit verbreitet. Besonders aber sind unter den Thallophyten, 
unter Flechten und Moosen, die Arten zahlreich, die in lufttrockenem Zustande 
lange Zeit ihre Lebensfahigkeit bewahren. 

Versuche haben dicse Beobachtungen bestatigt. Lufttrocken aufbewahrte 
Moose und Flechten vermogen bei Befeuchtung noch nach Jahren zu tatigem 
Leben zu erwachen. Barbula muralis solI nach 14jahriger Trockenstarre das 
Wachstum wieder aufgenommen haben 2), im allgemeinen pflegen die vege
tativen Zellen dieses Mooses nach etwa 5 Jahren abzusterben, die Sporen dagegen 
sind noch nach 50 Jahren keimfahig. Der Unterschied in der Widerstandsfahig
keit zwischen vegetativen Zellen und Sporen ist nicht immer so bedeutend. Fiir 
Hefen wird z. B. angegeben, daB die lufttrockenen vegetativen Zellen einer Wein
hefe und einer obergarigen Bierhefe (in Reinzuchten) 4 Jahre lang lebensfahig 
blieben, die Sporen annahernd 5 Jahre. Das ist fUr Sporen keine lange Dauer, 
denn es sind Hefen bekannt, deren vegetative Zellen die Trockenstarre langer 
ertragen. Ein Saccharomyces apiculatus z. B. lebte noch nach 7 Jahren (nach 
101/ 4 Jahren nicht mehr), und WILL fand eine wilde Hefe nach 171/4 Jahren 
der Trockenstarre noch am Leben3). 

Vegetative Formen von Mausetyphus waren noch virulent, nachdem sie 
20 Jahre in lufttrockenem Zustande verharrt hatten, und an Seidenfaden an
getrocknete Milzbrandbacillen wuchsen und erwiesen sich virulent nach 31 Jahren 
und 10 Monaten [KIEFER4)J. 

Wenn von der Dauer der Trockenstarre im lufttrockenen Zustande die Rede 
ist, wird immer noch gelegentlich der Mumienweizen erwahnt, obgleich langst 
bekannt ist, daB die Angaben iiber keimfahiges Getreide aus den Grabern der 
Pharaonenzeit auf einer Tauschung durch Eingeborene zuriickgehen. Tatsach
lich erlischt die Keimkraft der Samen unserer Getreidegraser in der Trocken
starre ziemlich schnell. Es handelt sich hierbei um einen ganz kontinuierlichen 
Vorgang, wie aus den folgenden Zahlen zu ersehen ist5). 

Erntejahr 11920 i 1919: 1918 i 1917 \ 1916 1915\191211911 1910 11909\1906\1904Foo: 1891 

H __ a_fe __ r,_K_e_im_p_r_o_ze_n_te_-I_1_0_0 ~I-=-I 91 I_-=- 85 I 70 _1_ 66_~1~~_1-=-1~1_9_1~ 
Erbsen, 98 96190 I - . 84 651 40 \ 27 I -I - \ 6 I - I - : 0 

Danach hat von den Haferkornern nach etwa 10 Jahren die Halite ihre 
Keimkraft verloren, nach 20 Jahren 9/10, Die Erbsen sind schon nach 4-5jahriger 
Trockenstarre nur noch zur Halfte keimfahig, nach 9 Jahren keimen nur noch 6%. 

Die zahlreichen Angaben iiber die Dauer der Keimfahigkeit der verschie
densten Samen konnen in diesem Zusammenhange iibergangen werden, die hoch-

1) RENNER: Handworterbuch d. Naturwiss. Bd. X, S.665. 
2) MAHEU, J.: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 174, S. 1124 

bis 1126. 1922. 
3) Handb. d. techno Mykologie (FR. LAFAR) Bd.5, S. 111. 1905114. 
4) KIEFER: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. I, Bd.90, 

S.I-5. 1923. 
5) NEMEC U. DUCHOU: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 174, 

S.632-634. 1922. 
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sten Werte, die als sicher belegt gelten konnen, erreichen kaum ein Jahrhundert. 
Ob cs die Trockenstarre ist, durch die das V,ben begrenzt wird, oder Zustands
anderungen der Kolloide, die auch, abgesehen von der Trockenheit, das Leben 
begrenzen wurden, ware nur durch besondere Untersuchungen zu entscheiden. 

Unter den Tierm gibt es einige kleine Gruppen, die lang ere Trockenheit 
ertragen. In erster Linie ist die Moosfauna zu nennen, die aus Protozoen, Rota
torien, Nematoden, Tal'digraden und Gamasiden besteht. Sie aHe vermogen 
lange, sichel' einige Jahre lang, in Trockenstarre ihre Lebensfahigkeit zu bewahren. 
Es sind durchweg sehr kleine Tiere, die an der Grenze del' Sichtbarkeit fUr das 
unbewaffnete Auge stehen. Die Austrocknungsfahigkeit ist besonders bemerkens
wert, weil sie Tiere betrifft, die hochdifferenzierte Gewebe, Muskeln, Sinnesorgane, 
GanglienzeHen besitzen. 

Noch erstaunlicher abel' sind die Beobachtungen, die an einer chinesischen 
Blutegelart (Ozobranchus jantseanus) gemacht worden sind. Das Tier (zu den 
Rhynchobdelliden gehorig) lebt als Ektoparasit auf SuBwasserschildkroten, die 
sich oft stundenlang sonnen. Dann trocknen die kleinen Egel, die etwa 30 mg 
wiegen, also Wurmehen von etwa 1 em Lange darstellen, vollig ein und leben 
wieder auf, sobald sie benetzt werden. Tiere, die 3-7 Tage lang lufttrocken ge
halten worden waren, kr'ochen 1-11/2 Stunden nach Beginn del' Befeuchtung 
wieder munter umher. Auf FlieBpapier gebracht, trocknen sie in 4 Stunden 
vollig aus und verlieren dabei 4/5 ihres Gewichtes (6 Tiere wogen frisch 200 mg, 
trocken 40 mg), so daB ihr Was serge halt wohl kaum hoher als 10% sein kann, 
d. h. dem Wassergehalt lufttrockener organischer Stoffe entspricht. Besonders 
auffallend ist dabei, daB die 11 Paar buschelformigen Kiemen, die das Tier 
besitzt, nicht eingezogen werden, sondeI'll in del' Stellung vertrocknen, die sie 
gerade eingenommen haben, und daB auch diese zarten Gebilde wieder zu nor
maIer Beschaffenheit aufquellen. Wiclange del' Zustand del' Trockenstarre er
tragen werden kann, ist nicht untersuchtl). 

Einc noch hohel'l~ Widerstandsfahigkeit gegen Wasserverlust bedeutet es, 
wenn ein Organismus die Austrocknung im Exsiccator (uber H 2S04 odeI' Chlor
calcium) vertragt. Es scheint, daB auch unter diese Bedingung die Austrock
nung bis zum Gleiehgewicht gehen kann, ohne daB die Zustandsanderung, die 
mit so weitgehender Wasserentziehung verbunden ist, irreversibel wird. Ais 
Beispiel sei folgendes angpfiihrt: \' on del' blaugrunen Alge Nostoc, die 7 Monate 
lang uber Schwp£elsiiure getroelmet worden war, waren nul' wenige Stucke ab
gestor ben, unter Kulturbedingullgen \vurden raseh neue Klumpchen produziert. 
Die Fleehte StictlL puimonaria lebte naeh 17 Wochen Aufenthalt im Exsiccator 
auf, obgleich ihl' vVasRl'l'gehalt auf 4,81-4,88% abgenommen hatte (ein luft
trockener toter Thallm; hat 11 0 ~ vVasser), nach 30 Wochen war sie im Absterben. 
Bei dem Laubllloos Barbula . muralis lebten nach fUnfmonatigem Aufenthalt 
im Exsiccator noch aile Zellen, nach () Monaten noch die ::Vlehrzahl. 

Ganz erstaunlich ist die Widerstandsfahigkeit del' Getreidesamen gegen 
Wasserverlust. Reife wie unreife Sam en bewahrten ihre Keimkraft 10-12 Wo
chen lang im Exsiecator, obgleich del' Wassergehalt nur 2% (bei Triticum spelta), 
1°/" (bei Hordeum yulgare) odeI' gar nUl' 0,1)% (bei Triticum durum) betrug 2) • 

.Man wird 1)('i diesPl1 Angaben abel' zu bedenkcn haben, daB vielleicht der Wasser
gehalt des kbensfiihigC'll Embryo yiel hoher bleibt, wiihrend das Reservematerial 
praktisch Yollkoll1m(,1l ,,('in Wasser verliert, ohne dadurch die Fiihigkeit zu er
neutem Aufquelkll eillzubuBen. 

1) ORA: Zoo I. Am. Rd. 54, S.92-94. 1922. 
2) SCHROEDER, G.: ziticrt auf S. 370. 
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Die Erfahrungen uber die Wirkung der Wasserentziehung konnten dadurch 
erweitert werden, daB den Organismen zwar flussiges Wasser, aber in ungenugen
der Menge geboten wird. Die technische Durchfiihrung ist auf 2 Arlen moglich. 
Man kann die Wasseraufnahme dadurch erschweren, daB man dem Wasser 
osmotisch wirksame Stoffe zufugt, so daB die Aufnahme durch die Organismen 
einen erhohten Kraftaufwand erfordert, oder dadurch, daB man das Wasser 
an-quellbare Stoffe bindet. Die zahlreichen Erfahrungen uber das Leben in wasse
rigen Losungen von verschiedenem osmotischen Druck sind in ihrer Deutung 
dadurch verwickelt, daB sich die Verminderung der Wasserzufuhr nicht allein, 
sondern vor allem die Wirkung des osmotischen Druckes und die lonenwirkungen 
der Salze bemerkbar macht. Es soil daher erst im Zusammenhang mit der Lehre 
von den Salzen als allgeineinere Lebensbedingungen von ihnen die Rede sein. 
Inwieweit die Bediirfnisse der Wasserzufuhr befriedigt werden konnen, wenn 
das Wasser als Quellungswasser geboten wird, ist nicht bekannt. 

1m allgemeinen wird man annehmen diirfen, daB die Erschwerung der Wasser
beschaffung ganz analoge Wirkung hat wie die Verringerung der Konzentration 
eines anderen Nahrstoffes. Das geht z. B. auch aus Versuchen von MrrSCHERLICH1) 

uber Wachsturn bei verschieden reichlicher Wasserzufuhr hervor, die sich nach 
der gleichen Formel berechnen lassen, die wir zur Darstellung der Abhangigkeit 
des Ernteertrages von der Konzentration der Nahrstoffe brauchbar gefunden 
haben. Als Versuchspflanze diente Senf. 

Standig zur Verfiigung stehende Wassermenge 
pro GefaB, W in ccm . 500 750 1000 1500 2000 

------
Ernte, Trockensubstanz, beobachtet, in g . 32± 1 38± 1 44±2 45± 1 46±2 

Ernte, berechnet, in g: E = 47 [1 - e - 0,02 (W +160)] 34 39 42 45 46 

Es ist also .E = 47, k = 0,94, a = 160. 
Das Gegenstuck der Wasserentziehung, eine uberreichliche Wasserzufuhr, 

ist in reiner Form nicht realisierbar. Wenn flussiges Wasser zur Verfugung steht, 
so regeln die Organismen die Aufnahme nicht nach dessen Menge, sondern nach 
ihren physiologischen Eigentumlichkeiten. Nur wenn die "Konzentration" des 
Wassers erhoht wird, kann man von einer Bedingung sprechen, die als vermehrte 
Wasserzufuhr anzusehen ist. Unter Konzentration verstehen wir die Masse in 
der Raumeinheit. Diese kann fiir das Wasser nur durch Druckerhohung ver
mehrt werden. Bei der geringen Kompressibilitat des Wassers sind starke Drucke 
erforderlich, um eine merkliche Zunahme der Masse pro Raumeinheit zu erzielen. 
Der Kompressibilitatskoeffizient des Wassers ist (bei 25°) 48xlO- 6, d. h. bei einer 
Druckerhohung urn 1 Atmosphare verringert sich das Volumen eines Liters 
urn 48 cmm. Gleichzeitig mit dieser Zunahme der Dichte andern sich aber auch 
andere Eigenschaften des Wassers. So erfahrt das Wasser bei erhohtem Druck 
eine starke Zunahme der Leitfahigkeit infolge der Zunahme der Dissoziation 
(Dissoziation ist mit Volumenabnahme verknupft, wird daher durch Kompres
sion begiinstigt), die Zahigkeit nimmt mit steigendem Druck (bis 600 Atmo
spharen) abo Erfahrungen uber die Wirkung erhOhten Wasserdruckes auf das 
Leben konnen daher nicht als reiner Ausdruck der Wirkung erh6hter Wasser
konzentration betrachtet werden. Wie verwickelt die Wirkung komprimierten 
Wassers ist, geht schon daraus hervor, daB die Quellung kauflicher Gelatine 
in ihm vermindert wird, und zwar um so starker, je weiter die Gelatine bei der 

1) MrrSCHERLICH: Landwirtschaftl. Jahrb. 1913, S. 661. 
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Drucksteigerung vom Endzustande der Quellung entfernt ist, wahrend man eine 
Begunstigung der Quellung erwarten sollte, da die Menge der H -Ionen ver
mehrt ist 1) . 

In Versuchen, bei denen der Druck bis auf 3000 kg pro 1 qcm gesteigert 
wurde, erwiesen sich eine groBere Anzahl von pathogenen und saprophytischen 
Mikroorganismen sehr verschieden widerstandsfahig. Der Druck wurde in 1 Mi
nute auf 500 kg pro qcm gesteigert und dann gewartet, urn Abkuhlung eintreten 
zu lassen. Auf diese Weise betrug die Temperaturerhohung durch die Kompres
sion bei 20° Versuchstemperatur nur 0,7°. Als Zeichen fUr die Wirkung wurde 
die Verlangsamung oder Aufhebung des Wachstums nach Aufhebung des Druckes 
benutzt. Die empfindlichsten Formen (z. B. Vibrio cholerae asiaticae und Bacillus 
pyocyaneus) wuchsen nicht mehr, wenn ein Druck von 2000 kg bei 36° durch 
4 Stunden eingewirkt hatte. Die widerstandsfahigsten (z. B. Bierhefe, Oidium 
lactis) erleiden durch Druck von 2000 kg (bei 15°) selbst nach 96 Stunden nur 
eine Verzogerung des Wachstums, und Drucke von 3000 kg durch 4 Stunden 
(bei 0°, 20°,37,5°) heben das Wachstum gleichfalls nicht auf. Hoch"i; auffallend 
ist dabei, daB auch die Formen, bei denen der Druck die Vermehrungsfahigkeit 
aufgehoben hatte, sich nach Aufhebung der Druckwirkung noch lebhaft bewegten 
und noch 21 Tage spater Bewegung und damit Leben zeigten. Es scheint also 
cine elektive Schadigung der Vorgange erfolgt zu sein, die zur Zellteilung not. 
wendig sind 2). 

Ganz anders lauten die Erfahrungen, die REGNARD an Wimperinfusorien 
gemacht hat. Nach seinen Angaben steht die Wimperbewegung z. B. bei Col. 
poda, Paramaecium, Vorticella schon still, wenn ein Druck von 600 Atmospharen 
nur 10 Minuten lang eingewirkt hat. Erst 1 Stunde nach Aufhebung des Druckes 
beginnt das Spiel der Cilien wieder. 

Bei vielen Metazoen beobachtete REGNARD als Wirkung des Druckes eine 
bedeutende Zunahme des Volumens, z. B. bei Aktinien, die bei 1000 Atmospharen 
Druck ihr Volumen verdoppelten. Die Lebensfahigkeit dieser Tiere blieb er
halten, selbst wenn der Druck und die durch ihn bewirkte Starre 15 Tage lang 
eingewirkt hatte. Nach Aufhebung des Druckes verringert sich das Volumen 
wieder, und nach einigen Stunden schwindet die Druckstarre3). 

Die Frage nach dem Optimum der Wasserzufuhr wird nur dahin beantwortet 
werden konnen, daB es erreicht ist, sob aId der Wassergehalt der Organe nicht als 
begrenzender Faktor fUr irgendeine Leistung auftritt. Wahrend sich bei allen 
anderen allgemeinen Lebensbedingungen, die wir betrachten werden, zwischen 
das Maximum einer Bedingung, die mit dem Leben als stationarem Zustande 
vertraglich ist, und das Minimum eine Zone einschiebt, innerhalb deren die 
Lebensdauer keine Funktion der Lebensbedingung ist, fallen in bezug auf das 
Wasser Maximum und Minimum zusammen. Damit erledigt sich auch die Frage, 
ob und wo zwischen den beiden Lebensgrenzen ein Optimum liegt. Der Punkt, 
an dem Maximum und Minimum aneinandergrenzen, ist das Optimum, das hier 
ganz eindeutig bestimmt ist. Yom Standpunkte der inneren Lebensbedingungen 
aus betrachtet bedeutet das Optimum den Zustand, in dem fur jede Zelle Wasser 
im UberschuB zur Verfugung steht, so daB sich der spezifische Quellungszustand 
der Biokolloide als Gleichgewichtszustand ausbilden kann und auch Depotwasser 
in der Menge aufgenommen werden kann, wie es der Eigenart des einzelnen Wesens 
entspricht. 

1) CHLOPIN, G. W. u. G. TAMMANN: Uber den EinfluB hoher Drucke auf Mikroorga
nismen. Zeitschr. f. Hyg. Bd.45, S. 171-204. 1903. 

2) CHLOPIN u. TAMMANN: zitiert auf S.375. 
3) R~mNARD, P.: Recherches experimentales sur les conditions physiques de la vie 

dans les eaux. Paris: Ed. Masson 1891. 
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Dafiir, daB schon geringe Abweichungen von dem Zustande maximalen 
Wassergehaltes eine Beeinttachtigung in der Geschwindigkeit der Lebensvor~ 
gange bewirken, mag der EinfluB des Wasserverlustes auf die Lange der Laienz
zeit der Muskelzuckung beim Frosch als Beispiel dienen. Aus DURIGS1) Unter
suchungen ergibt sich, daB die Latenzzeit der Muskelzuckung bei normalem 
Wassergehalt bei 15,2 0 im Mittel 3,49 ± 0,33 G betragt. Bei einem Wasserver
lust von (im Mittel) 23,6% verlangert sich die Latenzzeit auf 7,26 ± 1,65 G, 

wobei aber die mittlere Temperatur 16,8 0 betragt. Rechnet man das Zahlen
material nach der Korrelationsmethode durch, so zeigt sich folgendes: Bei nor
malem Wassergehalt betragt der Korrelationskoeffizient zwischen Temperatur 
und Lange der Latenzzeit r = -0,94 ± 0,04, der Regressionskoeffizient ist 
b = -0,108 ± 0,005. Bei Wasserverlust betrug der partielle Korrelations
koeffizient zwischen Temperatur und Latenzzeit bei konstantem Wasserverlust 
r = -0,44 ± 0,2, der Regressionskoeffizient ist b = -0,109 ± 0,05. Der Ein
fluB der Temperatur ist also in beiden Fallen ganz gleich: eine Temperatur
erhohung um 1 0 verkiirzt die Latenz um 0,108 oder 0,109 G. Die Beziehung 
zwischen Latenzzeit und Wasserverlust bei konstanter Temperatur ergibt sich 
aus den Zahlen r = + 0,89 ± 0,05 zu b = + 0,244 ± 0,014. Das bedeutet, 
wenn der Wassergehalt um 1 % gegeniiber der Norm verringert wird, wird die 
Latenzzeit um 0,24 ± 0,01 G verlangert. Ein Wasserverlust von 14,4% ver
doppelt demnach die Latenzzeit. 

In demselben Sinne sprechen die Versuche von URAN02), aus ihnen geht 
hervor, daB eine Wasserentziehung die Erregbarkeit des Muskels vermindert, 
eine vermehrte Quellung aber kaum eine nennenswerte Steigerung der Erregbar
keit bewirkt. Die Erregbarkeit des Muskels ist also bei dem gewohnlichen Quel
lungszustande nahezu optimal. 

IV. Salze. 
Eine besondere Betrachtung der SaIze als allgemeinen Lebensbedingungen 

ist dadurch geboten, daB sie - ganz abgesehen von ihrer Bedeutung als Baustoffe 
- in ihren wasserigen Losungen besondere Wirkungen ausiibeIi, die fiir den Ab
lauf des Lebens wichtig sind. 

In erster Linie sind hier die osmotischen Wirkungen zu nennen. Jeder Stoff, 
der in Wasser aufgelOst wird, iibt einen Druck aus, der dem gleich ist, den der 
gleiche Stoff als Gasdruck ausiiben wiirde, wenn er in dem gleichen Raum ver
dampft ware. Die mechanische Wirkung dieses Druckes auf Organismen kann 
nur so weit zur Geltung kommen, als ihre Ober£lachenschichten fiir die gelosten 
Stoffe undurchlassig sind, wahrend sie dem Wasser den Durchtritt gestatten. 
In diesem Falle wird die Wasseraufnahme durch die lebenden Elemente um so 
mehr erschwert, je mehr der osmotische Druck der umgebenden Fliissigkeit dem 
Druck im Innern der Zelle gleichkommt, oder ihn iibertriftt. Fiir die Lehre 
von den Lebensbedingungen erwachst die Aufgabe, festzustellen, welche osmo
tischen Druckkrafte noch durch die Lebenstatigkeit der verschiedenen Orga
nismen iiberwunden werden konnen. 

Die Erfahrungen iiber die Fahigkeit, bei hohen Salzkonzentrationen zu 
leben, reichen nicht zur Entscheidung <ler Frage hin, ob die widerstandsfahigen 
Formen diese Eigenschaft der Fahigkeit danken, in ihrem Innern osmotische 

1) DURIG, A.: Wassergehalt und Organfunktion. II. MitteiL Pfliigers Arch. f. d. ges. 
Physiol. Bd.87, S.42-93. 1901. 

2) URANO, F.: Die Erregbarkeit von Muskeln und Nerven unter dem Einflu/3 ver
schiedenen Wassergehaltes. Zeitschr. f. BioI. Bd.50 (N. F. 32), S.459-475. 1908. 
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Druckkrafte zu erzeugen, die noch hoher sind als die der Umgebung, oder ob 
ihre OberfHichenschichten derart durchlassig fiir die Salze sind, daB es gar nicht 
zu osmotischen Wirkungen kommt. Fiir eine Reihe von Salzpflanzen und Wiisten
pflanzen wissen wir, daB sie wirklich osmotische Druckkrafte von bedeutender 
Hohe erzeugen konnen. So fand FITTINGl ) bei 21 % der Pflanzen der Felsenwiiste 
N ordafrikas osmotische Druckkrafte von 100 Atmospharen, bei 35 % solche von 
mehr als 53 Atmospharen und hei 52 % immerhin noch Werte von mehr als 
37 Atmospharen. 

Noch h6her liegen zum Teil die Werte, die bei dem Salzsteppenhalbstrauch Atriplex 
confestifolia gefunden wurden. Die Gefrierpunktserniedrigung der Gewebssafte dieser Pflanze 
betrug meist -6,96° bis -7,97°, was einem Druck von 82,9-94,7 Atmospharen entspricht, 
der hochste Wert war -13,0°, entsprechend 153,1 Atmospharen2). 

Diese Erfahrungen diirfen aber nicht verallgemeinert werden. Fiir die Bak
teiien, die die hochsten Salzkonzentrationen ertragen, geht vielmehr die Lehr
meinung dahin, daB sie diese Fahigkeit einer vollkommenen Durchlassigkeit 
ihrer Oberflache fiir die Salze verdanken. 

Reine Erfahrungen iiber die osmotischen Wirkungen sind noch dadurch 
vielfach erschwert, daB die gelosten SaIze auBer ihren osmotischen Wirkungen 
auch Ionenwirkungen ausiiben. 

Eine erste grobe Orientierung iiber die Beziehung zu den Salzen geben die 
Erfahrungen iiber die Verbreitung von Organismen in salzreichen Wassern. Der 
Vergleich der Fauna und Flora des SiiBwassers mit der der Ostsee in ihren ver
schiedenen Teilen und der Ostsee mit der Nordsee lehrt schon, daB viele Tiere 
nur in sehr salzarmer Umgebung gedeihen konnen. Das Extrem in dieser Rich
tung stellen Formen dar, die in destilliertem Wasser, in reinem Regenwasser 
oder im Schmelz wasser des Schnees zu leben vermogen. Andererseits lehrt die 
Besiedelung vieler Gewasser mit hohem Salzgehalt, daB die Widerstandsfahigkeit 
gegen Salzwirkungen bei manchen Organismen sehr bedeutend ist. Als Halo
phile 3 ) werden Formen bezeichnet, die zwar auch im 8iiBwasser vorkommen, 
aber bei ziemlich hohen Salzkonzentrationen noch eine Massenentwicklung er
langen konnen. Hierher gehoren auBer zahlreichen Dipterenlarven unter den 
Krebsen z. B. Cyclops bisetosus [5,98% 4)], unter den Oligochaeten Lumbricillus 
lineatus (6,18%), unter den Fischen Gasterosteus aculeatus Cuv. (5,89%). Die 
typischen Salztiere, Halobien, kommen in Mengen nur im Salzwasser vor. Da 
findet sich das Radertier Brachionus Miilleri (4,33%), das Krebschen Nitocra 
simplex (2,15%), die Kafer Philydrus und Paracymus (10,46%) und die Fliege 
Ephydra (12,44%). In den Gewassern der Salinen (z. B. von Capodistria) leben 
auBer den schon genannten Salinenfliegen (Ephydra-Arten) weiter ein Fisch 
(Lebias calaritanus) und der Krebs Artemia salina. Diese letzte Form kommt noch 
in Gewassern mit 23% Salz vor. In Westfalen waren die Gewasser, die etwa 22% 
Salz enthielten, frei von Organismen, im See Bulak (am Kaspisee) fand sich noch 
bei 28,53% Salzgehalt Leben, und zwar nicht nur in Massen ein roter Flagellat, 
der dem ganzen See seine auffallende rote Farbe gibt (wahrscheinlich Dunaliella 
salina, die auch aus siidfranzosischen Salzseen bekannt ist), sondern auch Dia-

1) FITTING, HANS: Die Wasserversorgung und die osmotischen Druckverhaltnisse der 
Wustenpflanzen. Zeitschr. f. Botanik Bd. 3, S. 209-275. 1911. 

2) HARRIS, GORTNER, HOF~IA"'N u. Y.\LENTINE: Maximum values of osmotic concen
tration in plant tissue fluids. Proc. of the soc. f. expo biol. a. med. Bd. 18, S. 106-109. 1921. 

3) THIENEMANN: Die Salzwassertierwelt \Vestfalens. Verhandl. d. Dtsch. Zool. Ges. 
zu Bremen 1913, S.56--68. 

4) Die eingeklammerten Zahlen bedeuten die Prozente Salzgehalt, bei denen das Vor
kommen beobachtet ist. 
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tomeen, eine griine Alge, Miickenlarven, darunter solche von Chironomus, von 
Crustaceen Canthocamptus und das Radertier Diaschiza1). 

Die Frage, inwieweit Tiere an den Salzgehalt der Gewasser gebunden sind, 
in denen sie in der Natur gefunden werden, kann nur durch systematische Ver
suche beantwortet werden. Dabei ist es im allgemeinen notwendig, die Anderung 
des Salzgehaltes ganz allmahlich vorzunehmen. Schon BEUDANT2) (1816) hat 
dariiber ziemlich reiches Material in bezug auf Mollusken beigebracht. Er steigerte 
den Salzgehalt seiner SiiBwasseraquarien ganz allmahlich und verglich die Zahl 
der iiberlebenden Tiere mit denen gleicher Art, die in SiiBwasser verblieben. 
In 21/2 Monaten hatte er einen Salzgehalt von 2% erreicht und fand die Muscheln 
Cyclas cornea, Unio pictorum und Anodonta cygnea noch am Leben. Diese 
Formen gingen bei weiterer Steigerung des Salzgehaltes ein. Dagegen lebten 
51/2 Monate nach Beginn der Versuche, als die Salzkonzentration 4% erreicht 
hatte, also hoher war als der Salzgehalt im Ozean, noch eine Reihe von SiiBwasser
"mollusken . (Limnaea, Planorbis, Paludina in je 3 Arten, Physa fontinalis, 
Ancylus und auch noch einige Exemplare von Neritina fluviatilis). Den um
gekehrten Versuch machte er durch AussiiBen von Meereswasseraquarien. Nach 
5 Monaten war die Konzentration des Meereswassers auf die Halfte herabgesetzt. 
In diesem Wasser lebten eine Reihe Schnecken, die bei weiterer AussiiBung 
starben (Fissurella, Haliotis, Buccinum, Tellina, Pecten, Chama). Nach 
8 Monaten war volle AussiiBung erreicht und 15 Tage danach lebten noch 
folgende Meeresschnecken: Patella, Turbo, Purpura, Arca, Venus, Cardium, 
Ustrea, Mytilus sowie der Cirripede Balanus striatus. 

Versuche mit Meeresmollusken zeigten ferner, daB sie an viel salzreicheres 
Wasser gewohnt werden konnen, als das Wasser des Ozeans es ist. Bei einem 
Salzgehalt von 31 %, der durch Zusatz von Kochsalz zu gewohnlichem Seewasser 
allmahlich hergestellt wurde, lebten die Versuchstiere noch. Sobald aber die 
volle Sattigung mit Kochsalz erreicht wurde, so daB bei einer geringen Wasser
verdunstung sich Salzkrystalle auszuscheiden begannen, starben die Tiere3). 

Nicht entschieden ist durch diese bemerkenswerten Versuche die Frage, 
inwieweit die genannten Formen in dem neuen Medium nicht nur als Individuen 
leben, sondern sich auch fortpflanzen konnen. Fiir die Lehre von den Grenzen 
des dauernd erhaltungsfahigen Lebens ist die Beantwortung dieser Frage ent
scheidend. Sie bleibt auch in den Versuchen PLATEAUS 4) ungelOst, der die gemeine 
Wasserassel (Asellus aquaticus) an Seewasser gewohnen und auch Eiablage 
beobachten konnte sowie in anderen Versuchen an Metazoen5), in denen es Z. B. 
gelang, Daphnien an Kochsalzlosungen von 1,24 % zu gewohnen 6). Dagegen 
zeigen Anpassungsversuche mit SiiBwasserprotozo~n,daB diese, die gegen plOtz
liche Anderungen des osmotischen Druckes sehr empfindlich sind, an recht 
hohe Salzkonzentrationen gewohnt werden konnen und sich in ihnen vermehren. 
CZERNy7) macht es wahrscheinlich, daB sich Amoben, die er im Laufe von 20 Tagen 
an 1,67proz. Kochsalzlosung gewohnte, sich bei diesem Salzgehalt noch vermehrt 
haben, doch ist die Angabe unsicher. Ob die wenigen Amoben, die er noch bei 

1) SUWOROW, E. K: Zur Beurteilung der Lebenserscheinungen in gesattigten Salzseen. 
Zoo!. Anz. Bd.32, S.674-677. 1907/08. 

2) BEUDANT, zit. nach SEMPER: Die natiirlichen Existenzbedingungen der Tiere. 
S. 285. Leipzig 1880. 

3) BEUDANT: Ann. de chim. et de phys. Bd.2, S.32-41. 1816. 
4) SEMPER, S. 190. 
0) Siehe bei FURTH: Vergleichende chemische Physiologie der niederen Tiere. S.618 

bis 630. Jena: G. Fischer 1903. 
6) BERT, PAUL: Cpt. rend. des seances de la soc. de biol. (8) Bd. 2, S. 525-527. 1885. 
7) CZERNY: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.5, S.158-163. 1869. 
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4% Kochsalz lebend beobachtete, sich dauernd durch Vermehrung zu erhalten 
vermogen, bleibt ungewiB. FLORENTIN1) steigerte im Laufe eines Jahres die 
8alzkonzentration seiner 8uBwasseraquarien bis auf 2,2 % Salzgehalt und fand 
dann noch lebend: cine Amobe (Hyalodiscus limax), ein Sonnentierchen (Actino
phrys sol), 4 Spezies von Infusorien (Euplotes charon, Loxophyllum fasciola. 
Cyclidium glaucoma und eine Vorticella), einen Flagellaten (Anisonema grande). 
Diese Formen mussen sich bei der langen Versuchsdauer sic her in der Salz16sung 
vermehrt haben. Das gleiche ist wohl von zwei Metazoen anzunehmen, die er 
noch lebend antraf, dem Radertier Colurus caudatus und dem Gastrotrichen 
Lepidoderma ocellatum. 

Als 3 Monate spater die Salzkonzentration auf 2,9% erh6ht worden war, 
lebten von den Protozoen noch Hyalodiscus, Cyclidium, Loxophyllum und 
Anisonema. 

Diese experimentellen Erfahrungen lehren, daB die einfache Beobachtung 
uber die Verteilung der Organismen auf die naturlichen Wasser von verschiedenem 
Salzgehalt keine biindigen Schlusse uber die Lebensgrenzen zulaBt. Vielleicht 
zeigt die naturliche Verteilung eher die optimalen Salzkonzentrationen an, 
aber auch das ist nUl' Vermutung. 

Auch in bezug auf die :Fiihigkeit, hohen Salzgehalt zu ertragen, geben die 
Einzelligen die extremen Beispiele. Zwar die ublichen allverbreiteten Formen der 
Bakterien und Hefen und auch die haufigsten Krankheitserreger wachsen nUl' bei 
mittleren Salzkonzentrationen, wie z. B.2): 

Bacterium paratyphi B .......... . 
Bacterium coli commune, B. typhi abdominalis 
Bacterium Zopfii und B. pyocyaneus. . . . . 
Bacillus mesentericus fuscus . . . . . . . . . 

bei 6- 7% 
" 8-10% 

10% 
12% 

Es sind aber einzelne Formen bekannt, die wesentlich hahere Konzentrationen ertragen, 
so zwei Arten, die noch bei 25'Yo NaCl wachsen, wenn auch schon etwas verlangsamt 3). In 
gesattigter Kochsalzlasung wachs en sie nicht, wohl aber in gesattigter Lasung von KN03 • 

Bei 35°, dem Wachstumsoptimum dieser Formen, enthiilt eine gesattigte Lasung von NaCl 
36,8% und ist 6,28 molekular, cine gesattigte Salpeterlasung enthalt 94,5% und ist 9,35 mole· 
kular. Aber auch Formen, die in gesattigter Kochsalzlasung wachsen kannen, sind bekannt. 
KLEBAHN4) beschreibt drei derartige Spezies: ein Sarcina, einen Mikrokokkus und einen 
Bacillus. Der Bacillus halobius ruber wachst erst, wenn die Salzkonzentration mehr als 
11-12% NaC] betragt, das Optimum ftir sein Wachstum liegt bei 28-36%, d. h. bei voller 
Sattigung mit Kochsalz. Die Sarcina morrhuae zeigt schon bei 4-8% NaCl schwaches 
Wachstum, bei 12-24% kraftiges, und auch sie ertragt die hachsten NaCl·Konzentrationen. 
Auf ahnliche Formen beziehen sich die Angaben von BROWNE 5 ) tiber rote gefarbte halophile 
Bakterien auf Salzfischen. Sie wachsen erst bei Salzkonzentrationen von mehr als 16%, 
am besten in gesattigten SalzlOsungen; ihr Temperaturoptimum liegt bei 50-55°. BROWNE 
gibt an, daB sich ahnliche Arten aus dem Seesalz aus allen Teilen des Weltmeeres isolieren 
lassen. ~Werden statt NaCl andere Salze verwandt, so vermag Sarcina morrhuae noch bei 
24% NaN03 , 28% KN03 und 12% KCI zu wachsen. 

Aus diesen Zahlen geht schon hervor, daB nicht nur der osmotische Druck 
ausschlaggebend ist, d. h. cine Eigenschaft, die der Zahl der Molekeln oder Ionen 
in der Raumeinheit proportional ist, sondern auch die chemische NatUl' der 
Molekeln oder lonen. 

1) FLORENTIN: Ann. des sciences naturelles Bd. 10, S.286-287. 1899. 
2) KARAFFA.KoRBUTT, K. v.: Zeitschr. f. Hyg. u. lnfektionskrankh. Bd.71, S. 161 

bis 171. 1912. 
3) LEWANDOWSKY, FELIX: Uber das ~Wachstum von Bakterien in Salzlasungen von 

hoher Konzentration. Arch. f. Hyg. Bd. 49, S. 47 -61. 1904. 
4) KLEBAHN, H.: Die Schadlinge des Klippfisches. Ein Beitrag zur Kenntnis der salz

liebenden Organismen . .Mitt. a. d. lnst. f. allg. Botanik in Hamburg Bd. 4, S. 11-69. 1919. 
5) BROWNE, WlLLIAM W.: Halophilic bacteria. Proc. of the soc. f. expo bioI. a. med. 

Bd. 19, S.321-322. 1922. 
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Urn die Wirkung des osmotischen Druckes in reiner Form zur Darstellung 
zu bringen, muB er mit Hilfe von Stoffen hergestellt werden, die keine Ionen~ 
wirkungen enthalten und auch im iibrigen chemisch moglichst indifferent sind. 
Am besten eignen sich dazu im allgemeinen Rohrzuckerlosungen. 

Systematische Versuche iiber den hochsten osmotischen Druck, der bei 
Tieren noch dauerndes Leben ermoglicht, fehlen. Die vorliegenden Beobachtungen 
beziehen sich auf die Zeiten der Abtotung unter der Wirkung von osmotischen 
Druckkraften, die kein dauerndes Leben zulassen. Wenn sie. iiber geniigend 
weite Bereiche der Druckkrafte ausgefiihrt waren, wiirden auch diese Erfahrungen 
eine Angabe iiber die Begrenzung des Lebens durch osmotische Wirkungen zu
lassen, wie an dem folgenden Beispiel gezeigt werden mag. 

WO.OSTWALD1) beobachtete die Zeiten bis zum Absterben von Mannchen 
und Weibchen des SiiBwasseramphipoden Gammarus pulex in Rohrzucker
losungen. Seine Zahlen sind in der folgenden Tabelle zusammengestellt. Wie 
die berechneten Zahlenwerte (neben den beobachteten) erkennen lassen, sind 
diese Beobachtungen verstandlich unter der Annahme, daB fUr die Mannchen 
die Grenzkonzentration, die das Leben nicht mehr zeitlich begrenzt, bei 0,34 
normalliegt, fUr die Weibchen bei 0,30 normal, und daB auch bei den hOchsten 
anwendbaren Konzentrationen die Zeit bis zum Tode noch 3 Minuten betragt. 
Unter dieser Annahme wird das Produkt aus der Konzentration (0) vermindert 
urn die Grenzkonzentration (m), mit der urn 3 Minuten verminderten Zeit ein 
konstanter Wert. Fiir die Mannchen ist 

fiir die Weibchen 
(0 - 0,34) . (t - 3) = 36,7 ± 0,3, 

(0 - 0,30) . (t - 3) = 29,0 ± 0,8. 

Hieraus sind die Zeiten leicht zu ermitteln, die die Tabelle unter "berechnet" bringt. 
OSTWALD gibt eine andere 

Absterben von Gammarus pulex in Rohrzucker- Art der Berechnung, die auf 
liisungen. bestimmten theoretischen V or-

Konzentration Zeit bis zum Absterben Zeit bis zum Absterben 
der der Mannchen in der Weibchen in 

Rohrzucker- Minuten Minuten 
lOsung beobachtet berechnet beobachtet berechnet 

1,125 
1,075 
1,025 
0,975 
0,875 
0,775 
0,675 
0,625 

48 
53 
58 
62 
73 
87 

114 
128 

49 
53 
56 
61 
72 
87 

112 
131 

37 
38 
43 
48 
59 
69 
78 
81 

38 
40 
43 
46 
53 
64 
80 
92 

stellungen iiber Giftwirkung 
und Adsorption beruht. Auf 
den Fall des Absterbens in 
Rohrzuckerlosungen von tod" 
lich wirkendem osmotischen 
Druck scheinen sie mir keines
falls anwendbar, ganz ab
gesehen von allgemeinen theo
retischen Bedenken iiber ihre 
Zulassigkeit. Die Uberein
stimmung zwischen Beobach

tung und Rechnung ist in OSTWALDS Rechnung fast ebenso gut wie in der 
hier gegebenen, doch ist das weniger entscheidend als die theoretische Grund
lage der Rechnung. Die Lage der beiden Grenzen der Konzentration und der 
Absterbezeit wiirde sicherer anzugeben sein, wenn sich die Beobachtungen auf 
einen gro£eren Bereich der Konzentrationen erstreckten. 

Die zweite Art der Wirkungen, die Salze allgemein auf die Lebensvorgange 
ausiiben, bestehen in den Wirkungen ihrer Ionen. 

An erster Stelle wird da . von der Bedeutung der H + - und OH - -lonen
konzentration als Lebensbedingung zu sprechen sein, aber freilich nur so weit, 

1) OSTWALD, WO.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.120, S.28. 1907. 
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als eine bestimmte H + -Ionenkonzentration als allgemeine auBere Lebensbedingung 
in Betracht kommt. 

Die aktuelle Reaktion der naturlichen Wasser variiert zwischen recht 
weiten Grenzen1). Wahrend Quellwasser im allgemeinen fast neutral ist (PH = 7,1 
bis 7,2), ist das Meer alkalisch. An der Oberflache betragt das PH 8,1-8,3. 
Nach der Tiefe wird der Exponent kleiner. So betragt er im Atlantik in 1000 m 
Tiefe 8,0, in 2000 m Tiefe 7,95. Die Reaktion von Quellbachen liegt meist 
zwischen 8,25 und 8,5. 1m Gegensatz zu diesen Lebensbezirken stellen die Moore 
Beispiele fur stark saure naturliche Wasser dar, in ihrem Wasser sinkt PH bis 
auf 3,2. 

Nach dem Verhalten der verschiedenen Organismen und Organismen
gruppen zu dem PH ihres Wohnortes hat man acidophile (= alkaliphobe) und 
alkaliphile (= acidophobe), d. h. also auf Deutsch saureholde und laugenholde, 
unterschieden. Als laugenhold ware das Heliozoon Acanthocystis aC1tleata zu 
nennen, das bei PH = 8,1 am besten gedeiht, und bei PH < 7,4 zugrunde geht. 
Unter den Algen gelten als laugenhold (acidophob) Formen wie Oedogonium, 
Cladophora, Enteromorpha, die bei PH = 7,5 bis 7,7 am besten gedeihen, wahrend 
fUr Desmidiaceen und andere Bewohner der sauren Moore, die zur saureholden 
Gruppe gehoren, das optimale PH < 6,8 ist. BRESSLAU 2 ) unterscheidet die Wasser
tiere nach ihrer Fahigkeit, bei wechselnder Konzentration der H + -Ionen zu leben, 
in euryione und stenoione. Als Beispiel euryioner Formen nennt er Colpidium 
campylum, das zwischen PH = 4,5 bis 9 gcdeiht, und Brachionus urceolaris, fUr 
das dic Grenzen des 'PH = 4,5 und 11 sind. Fur Bacterium coli liegen die Wachs
tumsgrenzen bei 4,4--4,8 einerseits und 9,5 -10 andererseits. Paramaecium 
gedeiht auBerhalb der Grenzen PH < 5 und > 8,5 nicht mehr gut. 

Als stenoione Form nennt BRESSLAU 2 ) Spirostomum ambig1l1lm, das nur 
zwischen JlH = 7,4--7,6 volle Lebensfahigkeit zeigt, bei PH < 6 und > 7,6-7,8 
abstirbt. 

Die Untersuchungen uber die Beziehung der Organismen zur Wasserstoff-, 
ionenkonzentration ihres W ohnraumes stecken noch zu sehr in den Anfangen, 
als daB etwas anderes als Beispiele gegeben werden konnte. 

Die allgemeine notwendige Eigenschaft aller SalzlOsungen, in denen Organis
men lehen Hollen, ist die, daB sie in bezug auf ihre Ionenwirkungen ausgeglichen 
sind. ""Venn wir den Begriff der ausgeglichcnen SalzlOsung so allgcmein fassen 
wollen, daB er fur die Gesamtheit der Organismen sinnvoll ist, so mussen wir sagen, 
eine SalzlOsung darf cine bestimmte Konzentration in bezug auf eine Ionenart nur 
dann uberschreiten, wenn gleichzeitig andere Ionen, die antagonistisch wirken, in 
bestimmter Menge vorhanden sind. Da es Organismen gibt, die noch leben konnen, 
wenn die Konzentration der Ohlor- und Natriumionen bis zur vollen Sattigung ge
steigert ist (s. 0.), so bedarf es fUr diese nicht der Gegenwart von Kalium oder 
Calciumionen, um den physiologischen Ausgleich zu bewirken. Das sind aber 
seltene Grenzfalle. 1m allgemeinen werden hohere Konzentrationen eines ein
zelnen Salzes nur ertragen, ,venn gleichzeitig antagonistisch wirkende Ionen eines 
anderen vorhanden sind. So besteht einAntagonismus zwischen Na'- und K-Ionen, 
auch zwischen Ca"- und :VIg"-Ionen, aber auch wieder ein Antagonismus zwischen 
Na'- einerseits und Mg"- und Ca"-Ionen andererseits. Diese Verhaltnisse wer
den an anderer Stelle dieses Handbuches dargestellt werden. Hier mag nur die 
Mischung der Salze in bestimmten Verhaltnissen als allgemeine Lebensbedingung 

1) BREssLAU, E.: Die Bedeutung der Wasserstoffionenkonzentration fur die Hydro
biologie. Verhandl. d. internat. Vereinig. f. angew. u. theoret. Limnologie Bd. III, S. 56-108. 
1926. 

2) BRESSLAU: Zitiert auf S.381. 
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betont werden. Die grundlegende Beobachtung, die zur Einsicht in die Verhlilt. 
nisse des Antagonismus der Ionen gefiihrt hat, war die, daB der Meeresfisch Fun. 
dulus heteroclitus1 ) zwar in destilliertem Wasser und in Seewasser leben kann, 
nicht dagegen in einer Salz16sung, die eins der Seesalze in der Konzentration 
enthalt wie das Meerwasser. Die Losungen der einzelnen Salze werden in dem 
MaBe ungiftiger fur den Fisch, wie bestimmte andere Salze zugefugt werden 
(J. LOEB). Schon ein Gemisch von drei Salzen (NaCI, KCI, CaCI2) steht dem voll. 
standigen Seewasser nur wenig in bezug auf seine Eignung zur Erhaltung des 
Lebens nacho Dabei muB das Verhaltnis der Ionen etwa derart sein, wie es im 
Blut der Wirbeltiere und im Meerwasser vorhanden ist, d. h. auf 1000 Atome 
Natrium 20-40 Atome Kalium und ebenso viele Atome Calcium. Die natiirlichen 
Salzwasser (SalzqueIlen, Salzseen, Salzsumpfe) weichen in der Zusammensetzung 
ihrer Salze haufig weit von dieser Norm ab, die fUr die Masse der Organismen ein 
Optimum darstellt. Dadurch erklart sich vielleicht die bemerkenswerte Tatsache, 
daB die Fauna solcher salzigen Binnenwasser mit der Fauna des Weltmeeres 
auch dann nicht viele Formen gemeinsam hat, wenn die gesamte Salzkonzen. 
tration nicht hOher ist als im Meer. An die Bedingung der Ausgeglichenheit von 
Salz16sungen werden wir auch denken mussen, wenn es sich um die Erklarung 
der Beobachtung handelt, daB der Reichtum und die Zusammensetzung einer 
Salzfauna nicht einfach von der Gesamtmenge der Salze im Liter abhangt. Wenn 
z. B. die Salzwasser Westfalens schon bei 22% Salzgehalt keine Tiere mehr be. 
herbergen, der Bulaksee aber noch bei 28,53%, so kann dafur wohl der Umstand 
maBgebend sein, daB in ihm viel mehr Magnesium vorhanden ist als in West. 
falens Salinen, wie aus der folgenden kleinen Zusammenstellung zu ersehen ist. 
Das Verhaltnis der Salze im Bulaksee nahert sich vielmehr dem der Salze im 
Meer (abgesehen von Calcium) als das der westfalischen Solquellen. 

Es entfallen auf 1000 Atome Na: 

im Meerwasser (3-4%) ..... . 
Saline "Gottesgabe" (4%). . . . . . 
Solquelle Wed (7,4%) . . . . . . . 
Salzsee Bulak (am Kaspisee) (28,53%) 

Kalium 

21,2 
6,98 

20,4 
37,0 

Calcium Magnesium 

22,4 120,0 
17,1 9,6 
33,4 9,9 

235,0 194,0 

Ob allerdings dieses Moment allein maBgebend ist, darf bezweifelt werden; 
Es diirfte auch die Konzentration der H.Ionen wichtig sein, die in den natur· 
lichen Salzwassern erhebliche Unterschiedezeigt [LABBE 2)]. 

Bleibt der Magnesiumgehalt der westfalischen Salzquellen im Verhaltnis zum 
Kochsalzgehalt weit hinter dem des Meeres zuruck, so zeigt umgekehrt das Tote 
Meer einen abnorm hohen Magnesiumgehalt. In ihm sind die Magnesiumsalze 
dreimal so stark vertreten wie im Ozean3). Vielleicht hangt die geringe Besied· 
lung dieses Meeres mit Tieren hiervon abo Nur in unmittelbarer Nahe der Mun· 
dung des Jordan (Salzgehalt 19,5%) kommen Z. B. Fische vor. 

v. Temperatur. 
Unter "Temperatur" eines Systems verstehen wir den Mittelwert der leben· 

digen Krafte aller Molekeln in ihm. Fiir das Zustandekommen chemischer Reak. 
tionen ist es unerlaBlich, daB dieser Mittelwert eine endliche GroBe hat, und deshalb 

1) LOEB: Americ. journ. of physiol. Bd. 3, S.327. 1900; Bd. 6, S.411. 1902; Biochem. 
Zeitschr. Bd.2, S.83. 1906; Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.97, S.394. 1903. 

2) LABBE: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd.175, S. 913-015.1922. 
3) IRVING: Geographical Journ. Bd. 61, S.428-440. 1923. 
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stellt die Temperatur eine ganz allgemeine Bedingung fur die Moglichkeit von 
Lebensvorgangen dar, denn wir kennen keine Lebensvorgange, die nicht an 
chemische Umsetzungen, an Stoffwechselvorgange, gebunden waren. Die Tern. 
peratur ist aber auch eine notwendige Bedingung fiir die physikalischen Vorgange 
der Diffusion, der Osmose, der Losung usw. Bei jedem Lebensvorgang spielen 
nun auBer den Vorgangen des chemischen Umsatzes, des Stoffwechsels, auch 
physikalische Vorgange des Stoffaustausches eine Rolle. Das Leben ist demnach 
in doppelter Beziehung von der Temperatur abhangig. 

Wir messen die Temperatur eines Systems durch physikalische Eigenschaften. 
Ein physikalischer Zustand definiert den empirischen Nullpunkt: die gleichzeitige 
Existenz von Eis und Wasser nebeneinander. Ein physikalischer Zustand defi. 
niert theoretisch den absoluten - praktisch unerreichbaren - Nullpunkt: Die 
Bewegungslosigkeit aller Molekeln. Die Temperaturanderung, von diesen Null
punkten aus gemessen, wird gleichfalls physikalisch definiert, und zwar in der 
Weise, daB jedem Temperaturgrade eine bestimmte physikalische Zustands
anderung entspricht, namlich eine gewisse Anderung des Mittelwertes der kine
tischen Energie aller Molekeln. Diese Anderung ist proportional der Wurzel 
aus der absoluten Temperatur. 

Die Anderung der Geschwindigkeit chemischer Reaktionen mit der Tempe
ratur ist nicht vom Mittelwert der kinetischen Energie abhangig, sie hangt viel
mehr von der Anzahl der Molekeln ab, deren Bewegung einen gewissen Grenzwert 
uberschreiten, der sehr hoch uber dem Mittelwert der Bewegung liegt. Die 
Anzahl dieser Molekeln andert sich, wie gezeigt werden kann, sehr schnell mit 
der absoluten Temperatur und zwar nach einer Exponential£unktion 1). Einem 
Grade der Thermometcrskala entsprechen nicht etwa gleich groBe Anderungen 
in der Zahl der Molckeln mit hoher Bewegungsenergie, vielmehr bedeutet in 
erster Annaherung cine Anderung der Temperatur um einen Grad immer einen 
bestimmten prozentualen Zuwachs an stark bewegten Molekeln. Man spricht diese 
Beziehung der Tcmperatur zur Geschwindigkeit chemischer Reaktionen gewohn
lich in der Form der VAN'T HOFFschen Regel aus (auch R.-G.-T.-Regel genannt), 
nach der dic Geschwindigkeit einer chemischen Reaktion auf das Zwei- bis Drei
fache steigt, wenn die Tcmperatur um 10° erhoht wird oder, anders ausgedruckt, 
QlO = 2 bis 3 ist. 

Theoretisch ist es exakter, nicht den Wert von QIO anzugeben, sondern eine 
GroBe q 2) [von anderenAutoren fl genannt3)], deren Bedeutung aus der ARRHENIUS
schen Gleichung fur die Abhangigkeit der Reaktionsgeschwindigkeit von der 
Temperatur hervorgeht. Die Gleichung lautet: 

q (Tl - To) 
kt, = ktoe2To. Tl 

To und Tl bedeuten die absoluten Temperaturen, kt" und kt, die Konstanten 
der Reaktionsgeschwindigkeit bei den Temperaturen To und T1 • 

Wahrend die Werte von QIO einen Gang mit der Temperatur zeigen, bleibt q 
konstant. Fur einfache chemische Reaktionen hat q Zahlenwerte zwischen 4000 
und 350002). Fiir die kleinen Temperaturintervalle, die bei Lebensvorgangen 
in Frage kommen, betragt der Gang in den Werten von QIO nur einige Prozente. 
Da die Beobachtungsfehler, mit denen die zugrunde liegenden Beobachtungen 
behaftet sind, ebenfalls einige Prozente ausmachen, so bietet die Anwendung 

1) KRUGER, F.: Nachr. v. d. Kgl. Ges. d. Wiss., Gottingen, Math.-physik. Klasse 1908, 
S.318-336. 

2) ARRHENIUS: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.4, S.226-248. 1889. 
3) CROZIER: Journ. of gen. physiol. Bd.7, S.123-135. 1925. 
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der ARRHENIUsschen Gleichung keinen Vorteil bei der praktischen Verarbeitung 
des Beobachtungsmaterials. Das Rechnen mit den Temperaturkoeffizienten 
hat den Vorteil groBerer Anschaulichkeit und sei daher beibehalten. 

Es handelt sich bei der R.G.T.-Regel - wie besonders zu betonen ist - um 
eine Regel, nicht um ein streng abgeleitetes gesetz. Betrachtet man groBere 
Temperaturintervalle und vor allem Temperaturen, die dem absoluten Null
punkt nahekommen, so zeigen die Werte von Ql0 einen deutlichen Gang mit 
der Temperatur. Sie sind bei niederen Temperaturen sehr viel hoher als 2 oder 
3 und fallen bei hohen Temperaturen weit unter diesen Wertl). FUr die Physio
logie ist die Regel wichtig, daB bei mittleren Temperaturen, wie sie allein fiir die 
Lebensvorgange in Betracht kommen, die Temperaturkoeffizienten nahezu 
konstant fiir die einzelne Reaktion sind, vorausgesetzt, daB sich nur die Tem
peratur und nicht mit ihr noch andere GraBen andern, die fiir den Reaktions
mechanismus maBgebend sind. Solche GroBen sind hauptsachlich physikalische 
Eigenschaften des Reaktionsgemisches, z. B. die innere Reibung des Wassers 
und die Diffusionsgeschwindigkeit. Diese letzte GroBe wird besonders dann be
deutsam fUr die Reaktionsgeschwindigkeit, wenn es sich um Reaktionen im 
heterogenen System handelt, wie stets bei den Lebensvorgangen. 

Es ist vielfach iiblich, auch fiir physikalische Eigenschaften einen Wert von 
Ql0 anzugeben. Das ist eine miBbrauchliche Verwendung dieser Bezeichnung. 
Ein Temperaturkoeffizient QlO ist nur dann anzugeben, wenn es sich um eine 
exponentielle Abhangigkeit eines V organges von der Tem peratur handelt. Physi
kalische Eigenschaften hangen im allgemeinen linear mit der Temperatur zu
sammen, d. h. die allgemeine Formel fiir sie ist Yt = b + <X t, wenn Yt den Wert 
der GroBe bei der Temperatur t bedeutet, b ihren Wert bei 0° und <X die Beizahl 
der Temperatur. Ais Beispiel sei die Zahigkeit des Wassers angefiihrt. Wir wahlen 
statt der Zahigkeit 1), die mit steigender Temperatur abnimmt, den reziproken 

Wert ~,der mit steigenderTemperatur steigt, und bezeichnen ihn mit y. Dannist 
'Y) 

Y = 51,5 + 2,54 t . 
Wie gut die Beobachtungen durch diese Gleichung dargestellt werden, zeigt 

die beigegebene Tabelle. Dieser Ausdruck bedeutet, daB die Zunahme von Y 
fiir jeden Tempcraturgrad konstant (und zwar 2,54) ist. Fiir die Oberflachen
spannung IX des Wassers gegen feuchte Luft (in Dynenjcm) gilt die Gleichung 
<Xt = 75,49 - 0,15 t, die Abnahme ist auch hier fUr jeden Grad konstant, nicht 
ein bestimmter Prozentsatz des Wertes. 

Zahigkeit des Wassers bei verschiedenen Temperaturen. 

Temperatur 0 o 3 1 10 J 18 I 20 I 27 I 40 I 45 I 60 I 63 1 65 

1 
- beobachtet2) 

.'7 
1 

- berechnet . 
'7 

56,1 61,9175,9193,5199,0 11611541164 20412131222 

~~~I~~I-;-I~02,<~~T~5-;-1166· 204 :--;1-;-1 217 -

Eine Grenze findet die Regel, daB physikalische Eigenschaften lineare Funk
tionen der Temperatur sind, sobald die Temperatur Zustandsanderungen bewirkt, 

1) STUART, COHEN: Verhandel. d. koninkl. akad. v. wetensch. te Amsterdam (Naturwiss. 
Abt.) 1912, S.1159-1173. 

2) Nach W. SUTHERLAND: The nature of the conduction of nerve impulse. Americ. 
journ. of physiol. Bd.23, S. 115-130. 1908/09. 
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wie das besonders bei kolloidalen Losungen vorkommt. Als Beispiel mag die 
Abhangigkeit del' Zahigkeit einer EiweiBlosung von del' Temperatur dienen. 

1 
Wir wahlen wieder den reziproken Wert del' Zahigkeit 1], also - = y, und finden 

1] 
zwischen 3 0 und 60 0 eine lineare Abhangigkeit von del' Form y = 9,57 + 0,278 t, 
wie die beistehende Tabelle zeigt. Oberhalb 60 0 stimmt die Gleichung gar nicht, 

Zahigkeit einer EiweiBlosung bei verschiedenen Temperaturen. 

Temperatur 0 ~ 3 I 10 60 63 ~ 

~ beobachtetl) . . . . . . .. 9,35 111,8 1.13,7 [16,1 120,5 25,0 18,9 I 8,9 

~ berechnet . . . . . . . . . I 9,57 1 12,3 11~,6 [16,2 1-21~ 125,4 ~:;-126,8 
hier nimmt die Zahigkeit mit steigender Temperatur stark zu, was mit del' be
ginnenden Koagulation zusammenhangt, die wie eine monomolekulare Reaktion 
mit sehr hohem Temperaturkoeffizienten verlauft. CHICK und MARTIN2) fanden, 
daB die Geschwindigkeit del' Koagulation bei einer Temperaturerhohung urn 
1 0 beim Hamoglobin im Verhaltnis 1 : 1,3, beim Eieralbumin im Verhaltnis 
1 : 1,91 beschleunigt wird. Diirften wir eine exponentielle Abhangigkeit del' 
Koagulationsgeschwindigkeit von del' Temperatur annehmen, so wiirde QI0 fiir 
die Koagulation des Hamoglobin 13,8, fiir das Eieralbumin 646 sein. Als EinfluB 
einer Reaktion, dic mit einem Temperaturkoeffizienten QI0 = 202 verlauft, ware 
die Zunahme del' Zahigkeit del' EiweiBlosung oberhalb 60 0 erklarbar. Grundsatz
lich wichtig ist jedenfaUs die Einsicht, daB in verschiedenen Temperaturinter
vallen eine physikalische Eigenschaft eines heterogenen Systems von ganz ver
schiedenen GroBen abhangen kann und dementsprechend auch del' EinfluB del' 
Temperatur ganz verschieden ist. 

Del' EinfluB del' Temperatur auf das Leben ist verstandlich auf Grund del' 
gleichen Uberlegungen, dic ihren EinfluB auf physikalische und chemische Vor
gange erklaren. Urn diesen Satz zu beweisen, werden wir Beispiele suchen miissen, 
in denen die GroBe des Umsatzes nul' als Funktion del' Temperatur erscheint, 
wahrend aUe anderen Faktoren konstant sind. Die beiden wichtigsten Faktoren, 
auf deren Konstanz zu achten ist, sind die Sauerstoffversorgung und die Starke 
del' Bewegung. Die Sauerstoffversorgung muB derart sein, daB sie bei keiner 
Temperatur del' bpgrenzcnde Faktor wird, denn dann miBt man nicht mehr 
die Geschwindigkpit des intracellularcn Umsatzes, sondern die del' Sauerstoff
versorgung. Konstanz dpr Bewegung wird am besten dadurch erreicht, daB man 
Objekte wahlt, dip keilH~ aktiven Bewegungen machen. DerSauerstoffverbrauch 
del' Haut des Frosches im Wasser kann als gutes Beispiel dienen, wenn man den 
Sauerstoffdruck bei steigendcn Temperaturen so steigert, daB er stets volle 
Versorgung gcwahrleistet 3). Unter diesen Bedingungen ergibt sich ein Sauer
stoffverbrauch, del' zwischen 1 0 und 29 0 exponentiell mit del' Temperatur steigt. 
Bei 12,2 0 ist del' Verbrauch pro 1 qm in 1 Stunde gleich 121 mg Sauerstoff, und 
es ist QlO = 2,43 ± 0,08. Wenn man bedenkt, daB del' Verbrauch bei 1 0 nul' 45 mg, 
bei 29 0 abel' 541 mg betragt, so ist die Konstanz des Wertes von QI0 ganz auBer-

1) SUTHERLAND, W.: 1. c. 
2) CHWK, W. u. MARTI!'!: On the "heat coagulation" of proteins. Journ. of physiol. 

Bd.40, S.403-430. 1910. 
3) PUTTER, A.: Temperaturkoeffizienten. Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd. 16, S. 574-627. 

1914. 

Hall<lbuch der Physioiogie I. 25 
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ordentlich und darf sich in der Ge
nauigkeit seiner Bestimmung mit vielen 
physikalischen und chemischen Be
stimmungen messen. 

Fast· genau den gleichen Wert fur 
Q10 berechne ich aus den Zahlen, die 
A. KROGH 1) fur den Sauerstoffver
brauch des Frosches in Luft angibt, 
wenn die Bewegungen durch Urethan 
oder Curare ausgeschaltet sind. Es ist 
bei Urethannarkose zwischen 7,7° und 
27,15 ° Q10 = 2,37 ± 0,25, bei Curare-
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Abb. 35. Sauerstoff des Frosches bei Haut
atmung. Abszisse: Temperatur in ° C. 
Ordinate: Sauerstoffverbrauch in mg pro 
qm/Stunde, in logarithmischem MaBstabe. 

lahmung zwischen 9,4 und 24,75° 
Q10 = 2,33 ± 0,4. 1m ganzen ergibt 
sich als Mittelwert Q10 = 2,36 ± 0,27. 
Abb. 35 zeigt, wie genau der Logarith
mus des Sauerstoffverbrauchs der Tem
peratur proportional ist. Die Zahlen 
gibt die beistehende Tabelle. 

Lassen wir die Forderung fallen, 
daB die GroBe der Bewegung konstant 
bleiben solI, so konnen wir als Beispiel 
groBer Konstanz von Q10 den Sauer
stoffverbrauch des Blutegels im Wasser 
heranziehen. Wahrend der Frosch in 
den Versuchen stillsaB oder gelahmt 
war, steigt die Geschwindigkeit der 
Bewegung beim Blutegel mit steigender 
Temperatur. Zwischen 5,5° und 26,5° 

1) KROGH, A.: The quantitative rela
tion between temperature and standard 
metabolism in animals. Internat. Zeitschr. 
f. physikal.-chem. BioI. Bd. 1, S.491-508. 
1914. 
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ist - bei genugender SauerstoHvcrsorgung - del' Wert von QI0 = 4,51 ± 0,04. Del' 
Verbrauch bei del' .M:itteltcmperatur 13,1 ° ist :'5;'5,2, bei del' tiefsten Temperatur 5,5 ° 
werden pro kg und Stun de 17,6 mg verbraucht, bei del' hoehsten·von 26,5° da
gegen 417 mg, also 23,7 mal soviel. Die Ubereinstimmung zwischen Beobachtung 
und Rechnung ist am; del' beistehenden Tabene ersichtlich. Bei 29° und daruber 
bleibt del' beobachtptp Vprbrauch erlwblich hinter dem berechneten zuruck. 
DcI' Zahlenwert QI0 = 4,31 weist darauf hin, daB hier das Produkt zweier Tempe
raturkoeffizienten b('obachtpt wordell ist, niimlich des Koeffizienten del' Steige
rung des Verbrauchs bl'i gleichbleibpndpr Bewegung und del' del' Steigerung del' 
Bewegung. Wie groB jedl'l' del' beiden Kodfizienten ist, kann nicht angegeben 
werden. Da ihr Produkt kom;tant iHt, mussen sic entweder beide konstant sein, 
odeI' die Anderung <leH pinpn mit del' Temperatur muB genau umgekehrt propor
tional del' dPR andpn-11 ,win, was wohl nieht angenommen werden kann. 

Hiermit habell wil' gute Beispiele 
dafur, daB unter geniigpnd vereinfaehten 60 

Bedingungen in dpl' Tat lwi LPl)PllRVOl'
gangen eine ausgezpiehnete Konstanz 50 

del' Temperaturkm-ffiziPlltpn feRtgestellt 
werden kann, daB alHo in diesell]~iillell w 
cine chemise he Reaktiol1 del' begrpnzpnde 
~ ~ E aktor fUr das GeKaJl1tge:-;chchen in den 

lebenden Systemen iHt. 
20 
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andere gegenUbel'Ktl'lkn, bei denpn in 70 

weitem Umfange pine lim-are Ahhiingig
keit zwischen LebellflYol'gangell und Tpm
peratur besteht, in denen also einer be
stimmten Tpmperaturel'hiihung pinl' kon
stante Zunahme pineH Ll'I)('nsvorgangeK 
entspricht. Da, auf dit'tlf' Fane die Auf
merksamkeit wen igel' geriehkt WI lJ'dl'1I ist 
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Abb. 36. Rhythmus der Ganglienzellen 
von Tcstudo graeca nach PIPER. Abszisse: 
Tcmperatur in 0 C. Ordinate: Zahl der 

Entladungen pro Sekunde. 

wie auf Fiilk, die del' R-G.-T.-Rpgl'l folgen, so seien einige Beispiele mitgeteilt. 
Del' Rhythmus dpl' Einzplplltladung del' Ganglienzellen von 'L'estudo graeca, 

wie sic PIn;lt1 ) fCl4geKtdit haJ, iHt ill dem ganzcll untcrsuchtcn Tempcraturbereich 
von 4-40 0 cine lillea!'l' Temperaturfunktion. Abb. 36 zeigt dies deutlich. Es 
ist zu bedenken, daB hiP!' die Werte <ler Impulse pro Zeiteinheit als Funktion 
del' Temperatur dargl'stdlt Hind, ill Abb. 35 dagegen die Logarithmen des Sauer
stoffv('rbrauehs. Fiil' dip Ol'HchWindigkPit del' Nervenlcitung im Olfactorius des 
Hechtes [Zahlen llneh NWOLAI2), On'nzen 3,5-25°, y = 2,9 + 0,89 t] und im 
Ischiadicm; des F]'o:-;e1wjo; I Zahlen nach GANTER3), Grenzen 2,5-32°, y- 9,4+ 1,3lt] 
i~t gleichfallt; kpilll' typiHehp Ahwl'iehullg von del' lineal'en Abhangigkeit nach
weisbal'. 

Inncrvationsrhythmus dl'l' Ganglicnzellcn bei Testudo gracca. (Zahlen nach PIPER.) 
V, = 6 + 1,4t. 

Tempcratul' 0 4 I 7 I 12 I 14,.,) II;'," 18 1 ~O 1221241 26 
1

28 130 :)2134 136 40 

I{ II f"OhllChtct n"I~"'-t '1" I", 1'-"1'" I "' I""I~ " 51 1.54 
56 62 e ell pro ---1---1-- -Sekunde 

II,n 1~),8 ~~,8 20,:1 ~7,(j1131,~ II.! Il6,8
1
11O,6 42,5[45,2 48 IIl'l'ceiull't 50,81,,3,7 56,4 62 

I} PIPER, H.: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1910, S.207-222. 
2) S. bei PUTTlm: Zcitschr. f. allg. Physiol. Bd. 16, S. 611. 1914. 
3) GAN'fER: Pfliigcrs Areh. f. U. gos. Physiol. Bd. 146, S. 185-211. 1912. 

25* 
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Atemrhythmus der Libellenlarven (Ventilation des Enddarms) bei reichlicher Sauerstoff
versorgung. Zahl der Atembewegungen in 50 Sekunden. (Zahlen nach BAB.AK.) 

y, = 2,3 + 1,9 t • 

Temperatur a 4 7 10 12 14 16 18
1

21 23 25 27 29 

1l,7 17 23,5 25,5 29,5 32 35 139 43,5 49 55 63 
Atemrhythmus 

{ beobachtet . 
------------

36,51 42,3 
--------

berechnet . 10 15,6 21,3 25,1 28,9 32,8 46 49,3 53,6 57,3 

Atcmrhythmus der Libellenlarven in sauerstofffreiem Wasser. Zahl der Atembewegungen 
in 50 Sekunden. (Zahlen nach BABAK.) 

y, = 2 + 3,1 t. 

Temperatur 0 I 4 7 I 10 12 14 16 18 

16 24,5 32,5 41,5 50,5 52 58 
---Atemrhythmus 

{ beobachtet . 
---------------

berechnet . 14,4 23,7 33 39,2 45,5 51,6 58 

Leitungsgeschwindigkeit des N. ischiadic us des Frosches. (Zahlen in mjsec nach GANTER.) 
y, = 9,4 + 1,31 t . 

Temperatur 0 I 2,5 7,0 110,5 15,3 19,0 22 1 24,0 28,0 32,0 

{beObachtet . .~~ 18,8 23,3 28,7 32,6 33,6 40 47,8 53,5 
mjsec 

berechnet ... 12,7 18,6 23,1 29,4 34,3 38,2 40,8 46,1 51,4 

Sehr gut lassen auch die neuen Untersuchungen von BROEMSER1) die lineare 
Abhangigkeit der Geschwindigkeit der Nervenleitung von der Temperatur er
kennen. Zwischen 8 0 und 32° gilt die Gleichung y = 4,75 + 0,92 t. Der Koef
ficient von t stimmt sehr gut zu dem der aus den Versuchen von NICOLAI fiir den 
Olfactorius des Hechtes zu errechnen ist, wahrend beide Zahlen erheblich hinter 
dem Wert zuriickbleiben, der sich aus GANTERS Versuchen ergiebt. 

Der Fall des Atemrhythmus der Libellenlarve zeigt die lineare Abhangigkeit 
des Rhythmus von der Temperatur nur innerhalb bestimmter Grenzen, namlich 
nur, solange die Atemfrequenz den Wert von etwa 60 Atembewegungen in 50 Se
kunden nicht iiberschreitet. Diese Frequenz wird bei reichlicher Sauerstoff
versorgung bei 28-29° erreicht, bei Sauerstoffmangel bereits bei 18-19°2). 

Wachstumsgeschwindigkeit des Bacillus ramosus. 
y = 1,09 + 0,343 (t - 14) • 

Temperatur 0 ]4 15 16 17 18 19 20 I 21 

Zuwachs- {beObachtet 1,00 1,35 1,72 2,10 2,52 2,70 2,87 13,16 
geschwindigkeit berechnet 1,09 1,44 1,78 2,02 2,37 2,71 3,05 3,39 

23 24 28 

3,95 4,75 5,74 

4,08 4,43 5,80 

Fiir Temperaturen zwischen 14 und 28° steigt die Wachstumsgeschwindig
keit des Bacillus ramosus3 ) linear mit der Temperatur. Als Wachstumsgeschwin
digkeit ist der reziproke Wert der Verdoppelungszeit gewahlt. 

1) BROEMSER: Nervenleitungsgeschwindigkeit und Temperatur. Zeitschr. f. BioI. 
Bd. 73, S. 19-28. 1921. 

2) BAB.AK, E. U. J. ROCEK: -Uber die Temperaturkoeffizienten des Atmungsrhythmus 
usw. Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 130, S. 477 -506. 1909. 

3) WARD, MARSHALL: On the biology of Bacillus ramosus. Proc. of the roy. soc. of 
London Bd. 58, S. 458. 1895. 
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Bei Temperaturen von mehr als 28° bleibt das Wachstum mehr und mehr 
hinter dem nach del' obigen Gleichung berechneten Werte zuruck. 

Die angefuhrten FaIle, in denen die Abhangigkeit einer Leistung innerhalb 
eines recht weiten Temperaturbereichs durch eine einfache GesetzmaBigkeit 
geregelt ist, sind seltcn und zum Teil nur durch besondere Kunstgriffe ermoglicht 
(Steigerung des Sauerstoffdruckes entsprechend dem zunehmenden Umsatz). 
1m allgemeinen zeigt die Abhangigkeit physiologische Vorgange von del' Tempe. 
ratur ein viel verwickelteres Bild. Als typischer Verlauf kann es gelten, daB zu
nachst bei den tiefsten Temperaturen, die aktuelles Leben zulassen, die Leistungen 
mit steigender Tempcratur stark ansteigen (Abb.37), dann folgt meist ein Tempe
raturintervall, innerhalb dessen die Steigerung als Exponentialfunktion del' Tem
peratur erscheint. Mit weiter steigender Temperatur wird abel' stets ein Punkt 
erreieht, bei des sen Uber
schreitung nach oben die 
Leistungen langsamer zu
nehmen, als del' exponen
tiellen Steigerung bei mitt
leren Temperaturen cnt
sprieht, bis schlieBlich das 
Maximum del' Leistung er
reicht ist. Wird die Tcm
peratur ubersehritten, bei 
del' die hochste Leistung 
eintritt, so nimmt die Lei
stung mit weiter steigender 
Temperatur raseh ab und 
wird endlich Null, die 
Lebensgrenze ist erreicht. 
Die Aufgabe besteht in del' 
Deutung diesel' Kurve. 

/ L 
jR10 8,0 1,£10= ,0 If 10=15,0 

/ /J ~ ~~t 
II ~CL 'l/ ~ 

/ / / \ 
/ V II 

~ 
V / 

/ ----V 
o 5 W ~ W S • M 
Abb.37. Schema der Abhangigkeit physiologischel' Vol'
gange von del' Tempel'atul'. Begl'enzung del' Lcistungen 

dul'ch verschiedene Faktoren. (Nach PUTTER.) 

Rein formal sind unendlich viele Moglichkeiten fiir ihre Darstellung gegeben. 
Wird die Aufgabe also nur so aufgefaBt, daB durch eine Gleichung moglichst 
gcnau die Interpolation zwischen beobachteten Temperaturen moglich sein soIl, 
so kann sie auf die verschicdcnste Weisc gleich zweckmaBig gelOst werden. Diese 
Losungen haben abel' keinerlei theoretisch-physiologische Bedeutung. 

Anders steht das Problem, wenn man fragt, ob Vorgange, die aus del' Physik 
und Chemie bekannt sind, zur sachlichen Erklarung del' Beobachtungen hin
reichen. Nul' von diesem Standpunkt aus solI die Frage hier behandelt werden. 

Da ist dic erstc Vorfragc, ob die Annahme iiberhaupt berechtigt ist, daB man 
im Ablauf del' Lebensvorgange die GesetzmaBigkeit eines einzelnen physikalischen 
odeI' chemischen Vorganges erkennen kann. Stellen nicht vielleicht die Tempe
raturkoeffizienten, die man beobachtet, nur den Mittelwert dar aus einer groBen 
Reihe chemischer Einzelvorgange, die aIle am Lebensvorgang beteiligt sind und 
die innerhalb del' Grenzen von 2~3 liegen, so daB ihr Mittelwert auch zwischen 
diesen Grenzen liegen muD? Ware dem so, so hatte es keinen Wert, FaIle auf
zusuchen, in denen die Temperaturkoeffizienten uber weite Temperaturintervalle 
konstant sind, denn diese Konstanz ware dann nur ein Zufall, ware dadurch 
vorgetauscht, daB die sehr verschiedenen Einzelwerte del' Koeffizienten bei jeder 
Temperatur den gleichen Mittelwert ergeben. Diesel' Auffassung steht eine andere 
gegenubcr, die als die Lehre von den begrenzenden Faktoren bezeichnet wird. 
Wohl nimmt an jedem Lebensvorgange eine groBe Anzahl verschiedener Reak
tionen tcil, abel' die Geschwindigkeit des ganzen Geschchens ist von dem lang-
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samsten Vorgange abhangig, er begrenzt die Geschwindigkeit del' Umsetzungen 
in dem ganzen System, in dem die Einzelvorgange nicht unabhangig nebenein
ander verlaufen, sondern in bestimmter Weise voneinander abhangig sind. Dieses 
Prinzip ist nicht fur Lebensv;organge ad hoc aufgestellt, sondern ist aus del' 
chemischen Kinetik bekannt. 

Es wird sich also darum handeln, zu ermitteln, innerhalb welcher Grenzen 
ein und derselbe Vorgang den Gesamtverlauf begrenzt. Finden wir eine lineare 
Abhangigkeit von del' Temperatur, so werden wir daraus zu schlie Ben geneigt 
sein, daB eine physikalische Eigenschaft, ein Vorgang des Stoffaustausches, be
grenzender Faktor ist, z. B. ein Diffusions-, Invasions-, Evasionsvorgang; finden 
wir dagegen eine exponentielle Abhangigkeit von del' Temperatur, so schlieBen 
wir auf ein chemisches Geschehen als langsamsten Vorgang. Durch Adsorptions
vorgange kann das Bild weiterverwickelt werden. Eine besondere Frage ist es, 
wie del' Befund zu deuten ist, drn man stets bei hohen, del' Lebensgrenze nahen 
Temperaturen erheben kann, del' Befund, daB in ziemlich engen Temperaturgrenzen 
del' Temperaturkoeffizient rasch sinkt, schlieBlich Null und dann negativ wird. 

Die einfachste Auffassung ist die, daB wir es hier mit del' Dberlagerung zweier 
ganz verschiedener Vorgange zu tun haben. Das Schema del' Deutung hat 
TAMMANN in seinen Untersuchungen libel' die Abhangigkeit del' Emulsinwirkung 
von del' Temperatur gegeben, in denen er zeigte, daB die Enzymwirkung und del' 
Enzymzerfall nebeneinander hergehen und in ganz verschiedener Weise durch 
die Temperatur beeinfluBt werden. Fur die Analyse del' Temperaturwirkung bei 
hohen Temperaturen ist del' Nachweis wichtig, daB bei ihnen ein "schadigender 
Faktor" wirksam wird, dessen Bedeutung stark mit steigender Temperatur steigt. 
Qualitativ wird diesel' Nachweis dadurch erbracht, daB man feststellt, von welcher 
Temperatur an del' Sauerstoffverbrauch mit del' Dauer del' Einwirkung del' Tem
peratur sinkt. Bei del' Hautatmung des Frosches ist von etwa 16 ° aufwarts die 
Abnahme des Verbrauchs mit zunehmender Versuchsdauer erkennbar, wenn del' 
Sauerstoffdruck etwa 140-150 mm Hg betragt. Das ist die gleiche Temperatur, 
von del' an sich auch ein EinfluB del' Steigerung des Sauerstoffdruckes auf den 
.8auerstoffverbrauch bemerkbar macht. Wir entnehmen daraus, daB sich bei 
hoheren Temperaturen Stoffwechselprodukte anhaufen, die infolge ungenugender 
Sauerstoffversorgung nicht oxydiert werden. Den Beweis hierfur liefern Versuche, 
bei denen auf einen Versuch mit normalem Sauerstoffdruck ein solcher mit 
erhohtem Druck bei gleicher Temperatur folgt. Es zeigt sich dann, daB del' 
Sauerstoffverbrauch in dem zweiten Versuch weit iiber den normalen Wert 
hinaussteigt, als Ausdruck einer nachtraglichen Oxydation unvollstandig oxy
dierter Stoffwechselprodukte 1 ). Diese Steigerung des· Verbrauchs gegeniiber 
del' Norm wird um so groBer, je langeI' die Einwirkung del' Temperatur gedauert 
hat, bei del' die Sauerstoffversorgung ungenugend war. Das Absinken des Sauer
stoffverbrauchs in langeI' dauernden.Versuchen bei hoheren Temperaturen ist bei 
hoheren Pflanzen naher untersucht 2). Fur eine Anzahl mariner Tiere1iegen Beob
achtungen von MONTUORI VOl', die entsprechende Verhaltnisse erkennen lassen. 

MONTUORI stellte den Sauerstoffverbrauch einer Reihe von Tieren bei 11-14° fest 
(im Winter in Neapel) und brachte die Tiere dann unter allmahlicher Steigerung der Tem
peratur im Laufe von 6-7 Tagen in Wasser von 29-31°. Jetzt fand er einen geringeren 
Sauerstoffverbrauch als bei den niederen Temperaturen. Ein Krebs (Scyllarus arctus, 26,5 g 
schwer) verbrauchte z. B. bei 14° 80 ccm Sauerstoff pro kgjStunde, nach 8 Tagen bei 25° 
nur 44 ccm. Unmittelbar darauf in ·Wasser von 14° nur 30 ccm und 2 Tage spateI' bei 14° 
60 ccm, 2 weitere Tage spateI' wieder 80 ccm wie zu Anfang 3). 

1) PUTTER: Temperaturkoeffizienten. Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd. 16, S. 590. 1914. 
2) KUIJPER: Recueils des travaux botan. Neerlandais. Bd. 7, S. 131-240. 1910. 
3) MONTUORI: Zentralbl. f. Physiol. Bd.20, Nr.8. 1906. 



'fpmppratur. 

Die gl'ODe Zahl del' Temperaturkodfizicntell d('r vl'rschiedensten Lcbens
vorgange, die sich in (hoI' Literatur findpn, konncn hier nicht aIle mitgeteilt 
werden. Die Beobachtungell lassell vielfach die Entscheidung daruber nicht 
zu, ob innerhalb del' untersnchten fntervalle wirklich eine exponentieIle 
Abhangigkeit de:-; Lcb('llsYorganges yon del' Tcmperatur besteht, die die 
Angabe des Kodfizipntpll (210 rpchtfel'tigt. Wedel' del' ]'rage, ob sich die 
Beohachtungen nicht 1wsse1' dmch pill(' line are Ahhiingigkeit darstellen lassen, 
!loch del' weiteren, ob sieh in dplll untel'Huchten Temperaturbereieh nicht 
schon Gegenreakt iOll('1l gl'1tpnd maehpll, ist gelliigende Beaehtung gesehenkt 
worden. DaR abel' silld gel'ade die heiden Fl'agel1, die fur cine allgemeine 
Auffassnng des Tplllppl'atm'pinf1usses auf das Leben besonders wiehtig 
sind. 

Was die erstp Fruge anlangt, Walm l'S gereehtfertigt ist, eine exponentielle 
Ahhangigkeit eine" Lehellsvorganges von dtT Temppratur allzunehmen und dem
entspreehpnd eil1('n Tell1ppratul'kodfizientpl1 QlO anzugel)('n, so ist zu bedpnken, 
dar3 dazu Ilieht nUl" erfol'derlich ist, den Vorgang in einem breiten Temperatur
intervall zu beohacht('Il, sond('l'n daLI aueh die GroBe des festgestellten Tempemtur
koeffiz,ienten "ieh ill dell O]'('nz('n h~Lltell nmB, die aus del' Chemie bPlmnnt sind. 
Dpr Erklarungs\\'el't c\pr Einfiihrung des Koeffizienkn Q10 liegt ja eben darin, 
daB er pill(' gkich(' U(',wtzmiil3igkeit ill del' \H'kbtPll und unhelebtl>Jl Natur zum 
Au;;druck bring('11 Noll. III (\(or unlwkhten Natur fill den wir in del' Regel Werte 
hir (llO' die' zwisc\l('11 ~ IIlld :l li('gell. \Verdell 111m \wi Lehensvorgiingen wesent
lich hiihpn' Zahlpll gdUIl<il'Il, H() ist die Frage zu \)('antworten, oh aueh sic sich 
del' VAN'T HOFF,when Hegel ulltp]"()rdlH'1l lassen. EH wUl'de Rehon oben bei dem 
Beispil'l (Ips l-lau('l'Rt.offn'l'brauchs dPH Blutegeis darauf hingewiesen, daB sich 
"ein QlO = 4,.) 1 ± 0,04 alls del' gieiehz('itigPll I-lteigel'ung zweier Vorgange erklart: 
del' Rteignung d('s (irllll(lurmmtzeo-; und dpl' I-lteigPl'ung del' Bewegungsstarke. 
Liegell die' \Ver-te fiir dell einzl'lm'n Vorgang zwi,.;c:}wn :2 und 3, so konnen die 
Koeffizientell, die d('nut dureh l\fultiplikatiol1 entst('}l('ll, zwiRehen 4 und 9 liegen. 
Wenn wi]' al)('r fiil' dip Hitzekoagulatiol1 dP]' EiweiDkiirper \Verte von Q10 er
reehn(']), die zwis("hell (/10 ~~ lil,R und (/10 = G9G lipgen, 1'0 fragt sich, oh solche 
Zahlen uberhaupt 11<1("h dem gleielH'n Prinzip hereehnet werden durfen, wie die 
Temperaturkoeffiz,iclltpn gewohnlieher chemiseher Reakti()]wn. Es handelt sich 
in den allgdiihrt('n Filllell UIll eim' Zu"talldsiincknmg von Kolloidcn, und cs ist 
m('h1' als zweifdhaft, oh fiir "olche Yorgange die theoretisehen Ablcitungen gelten, 
die uns die VAN',!, H01iFSehe ({pgd fiir ehemisehe Reaktionen im homogencon 
RystClll vel"standlich machen. Trdfel1 diese Erwagungell abel' nieht zu, und ist 
aul3erdem - wit, dao-; hl'i Vorgiingell mit so gronem Q10 stets del' Fall ist - dm 
Vorgang nur in ('inl'11l engen Temperaturintcrvall heobaehtet, so besteht keine 
Bereehtigung zu del' Annahme, dar3 die Gesehwindigkeit seines Ablaufs wirklieh 
eine Expo]lentiaHullktiol1 del' Temperatul' ist, und dementspreehend darf auch, 
strenggenomnH'n, fiil' ihn ein Wert QlO cbensowenig angegehen werden wie in 
den :Fallen, in dl'llPll die' linearc Abhiingigkeit cines Vorganges von del' Tempe
ratur crwiesen i"t. 

Die zwpite Fragl', yon welclwr Tl'lllperatur an sieh ein sehadigender Faktor 
geltenci macht, ka11n in dpr \Veis(' heantwortet wcordcoLl, daD man aus den Be
obaehtungen bei nicolle-rell TemperatUl'pn, bci denen sichel' noeh keine Schadigung 
herrseht, die Grii[k dl's Tcmperaturkoeffizienten prmittelt und nun mit seiner 
Hilfe bpl'cehnet, wip groG dic Leistllng (z. B. die Kohlensaureproduktion) hei den 
hohell 'l'cmperaturell sein wunk, wenn kein schadigender Faktor einwirkte. Die 
Differenz zwisehell dt'1lI heobachteten unci hercehncten Betrage del' Leistung 
ist eill }IaD hir die Grone del' Sch1idigung. Als Beispiel mag die Kohlensaure-
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bildung im Atmungsvorgang von Pisum sativum nach KUIJPER1) dienen. Aus 
den Beobachtungen zwischen 0° und 20° ergibt sich QIO = 2,70. Merkliche Diffe
renzen zwischen der GroBe der Kohlensaureabgabe, die mit diesem Koeffizienten 
berechnet, und den Werten, die wirklich beobachtet sind, bestehen bei allen Tem
peraturen oberhalb 25°. Die Differenzen wachsen rasch mit steigender Tempe
ratur, und zwar derart, daB zwischen 30° und 55° ihre GroBe sehr gut durch eine 
Exponentialfunktion dargestellt wird, deren QlO = 4,00 ist. Wie gut die Analyse 
der Beobachtung mit Hilfe dieser Vorstellung gelingt, die die Uberlagerung eines 
steigernden Einflusses der Temperatur mit einem konstanten Temperaturkoeffi
zienten QIO = 2,70 von 0-55°, d. h. bis hart an die Lebensgrenze hin, und eines 
schadigenden Faktors mit QI0 = 4,00 annimmt, der gleichfalls allgemein wirksam 
ist, aber erst bei 30 ° merklich wird, lehrt die folgende Tabelle. 

Atmung von Pisum sativum nach KUIJPER. 

Kohlensaureproduktion Differenz Ab-
Tempera-

I 

berechnet berechnet weichung 
tur 0 beobachtet beobachtet in 

QIO = 2,70 Q'0 = 4,00 Prozenten 

0 4,0 4,1 I - - -

5 6,7 6,8 - - -
10 12,0 11,1 - - -
15 18,6 18,3 - - -

20 28,6 30,0 - - -

25 43,3 49,3 - - -
30 51,7 80,9 29,2 29 - 0,68 
35 68,7 132,9 64,2 59 - 8,10 
40 73,3 218,2 144,9 118 - 18,50 
45 73,5 358,4 284,9 235 - 17,60 
50 74,0 588,6 514,6 470 - 8,65 
55 35,7 966,4 930,7 940 + 1,00 

In ganz entsprechender Weise ist die Analyse einer ganzen Anzahl weiterer 
FaIle durchgefuhrt. Fur den schadigenden Faktor sind aus ganz allgemeinen 
Erwagungen heraus Temperaturkoeffizienten von besonderer Hohe zu erwarten, 
da wir es bei ihnen mit der Multiplikation zweier Vorgange zu tun haben. Es wird 
einmal das schadigende Agens mit steigender Temperatur in vermehrter Menge 
entstehen, und andererseits wird eine bestimmte Menge dieses Agens bei hoherer 
Temperatur eine starkere Schadigung entfalten als bei tiefen. Liegen fur beide 
Vorgange die Temperaturkoeffizienten zwischen 2 und 3, so mussen fur den ganzen 
Erfolg, d. h. fUr die Schadigung, Temperaturkoeffizienten von 4-9 beobachtet 
werden. Das trifft in der Tat in mehreren Beispielen zu, wie die folgende Zu
sammenstellung zeigt_ 

Objekt und ProzeB 

1. Atmung von Pisum sativum .. 
Helianthus annuus 
Lupinus 
Froschhaut 
Blutegel .... 

2. Permeabilitat der Plasmahaut 
3. Herzschlag, Kat,ze ..... 
4. Zeit der latenten Reizung beim Schildkriitenherzen 

Q'0 fiir den 
Hauptvorgang 

2,70 
2,50 
2,39 
2,50 
4,80 
3,50 
2,50 
2,30 

Q'0 fiir die 
Schadigung 

4-,0 
4,4 
4,4 
8,0 
8,0 
8,0 
4,4 
8,6 

1) KUIJPER, J.: Uber den EinfluB der Temperatur auf die Atmung der hiiheren Pflanzen. 
Rccueils des travaux botan. Necrlandais. Bd. 7, S. 131-240. 1910. 
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In zwei weiterpn }1'aIlen bleibt del' Temperaturkoeffizient del' Schadigung 
etwas unter 4,0. 

Triticum .. 
Syringabltitcll 

AtIllUIl~ VOIl 
QlO fUr den 

Hauptvorgang 

2,29 
2,60 

QlO ffir die 
Schadigung 

3,60 
3,68 

Es mag dahingestellt blciben, ob diese FaIle eben so zu deuten sind wie die 
vorigcn, odeI' ob wir hier die gcmeinsame GroBe eines Temperaturkoeffizienten 
und del' Wirkung eines Vorganges beobachten, del' linear mit del' Tempcratur 
steigt. 

Einer bcsonderen Erklarung bedurfen andere FaIle, in denen sich fur die 
Schadigung Tern peraturkoeffizienten von 16 - 20 erge ben. Diese FaIle sind: 

A b · h"ht S' t ffd k { Froschhaut tmung Cl CI" 0 em, auel'S 0 ruc Blutcgel 
.M:etamorph()~c der Larvcn von Tenebrio. . . . . . 

QlO fUr den 
Hauptvorgang 

2,5 
4,8 
5,1 

Q,. ffir die 
Schiidigung 

20 
16 
20 

Die hohcn Tpmperaturkoeffizicnten scheinen darauf hinzudeuten, daB es in 
diesen Fallen Zustandsanderungen an den KoHoiden sind, durch die das Leben 
begrenzt winl. Bt's(mdprs beachtenswert sind hierbei die Beobachtungen an del' 
Froschhaut und am Bluh>gel. Die Prozesse mit dem abnorm hohen QI0 begrenzen 
nul' dann £las Leben, w{,lm £lurch Steigerung des Sauerstoffdruckes dafur Sorge 
getragen wird, daB nicht schon bci niederen Temperaturen eine Schadigung durch 
Anhaufung von Btoffwpchselprodukten merklieh wird. Die oben entwickelten 
methodischen Bedpnken, fUr Prozesse, die derart hohe Temperaturkocffizienten 
haben, uberhaupt dip pxponentielle Abhangigkeit von del' Temperatur voraus
zusetzen, gelten natiirlich auch fUr diese FaIle. 

Aus diesel' Auffassung dcr Wirkung del' Tcmperatur ergibt sich auch die 
StcHung zur Fragl' <ips Temperaturoptimums. Die Temperatur, bei del' in kurz
dauernden Versuchen irgendeine Funktion maximal wird, kann in keinem Sinne 
als ein Optimum bczeichnet werden. 1m allgemeinen kann man sagen, daB das 
Maximum bei um so hi)heren Temperaturen erreicht wird, je kurzer die Versuchs
dauer ist. Temppraturel1, die bei kurz dauernden Versuchen maximale Steige
rungen einer LpiKtung l'rgeben, wirken bei langerer Versuehsdauer schadigend, 
sind also nieht optimal. Uber die Temperaturen, die bei beliebig langeI' Einwir
kung die Lei!;tung maximal werden lassen, sind wir nul' mangelhaft unterrichtet. 
Diese TemperatUl'pn wurden als Optima nach dem Rekordprinzip zu bezeichnen 
sein. Hier sind die Wachstumsoptima zu nennen, die die Pflanzenphysiologie fUr 
das Wachstum videI' Gewachse angibt. So gelten fUr die Getreidegraser Tempe
raturcn von 25-:n ° a],; optimal, solche von 31-37° ermoglichen noch Wachs
tum, bci 37 -40 0 liegt die obere Temperaturgrenze des Lebens. Fur Mais, Kur
bis und Rirse sind die entsprechenden Zahlen: Optimum 37 -44 0, Maximum 
40-50°, Lebensgrenze 52,2°. 

Aus den Untersuchungen uber die Anderung del' Geschwindigkeit del' Lebens
vorgange mit del' Tpmperatur ist kein unmittelbarer Anhaltspunkt dafUr zu 
gewinnen, wo die Templ'raturgrenzen des Lebens liegen. Leben ist bei hohen und 
bei geringen Umsatzgeschwindigkeiten moglich, die Menge del' Stoffe, die im 
Stoffwechsel eint>!; bestilllmten Tieres in del' Zeiteinheit umgesetzt werden, konnen 
um das lOfachc odeI' mehr zu- odeI' abnehmen, ohne daB dadurch die Grenzen 
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der Lebensfahigkeit erreicht zu werden brauchen. Die Begrenzung des Lebens 
durch die Temperatur ist also ein ganz eigenes Problem. 

Um in die Flille der Beobachtungen Ordnung zu bringen, ist es notig, zu
nachst nur den Fall zu erortern, daB das aktuelle Leben durch eine Temperatur 
begrenzt wird, die keine Veranderung im Aggregatzustande der lebenden Systeme 
oder einzelner ihrer Teile bewirkt. Gerade diesem FaIle ist am wenigsten Auf
merksamkeit geschenkt worden, obgleich er es ist, der die reine Begrenzung des 
Lebens durch die Temperatur am besten zeigt. 

Die Beobachtung lehrt, daB es Gruppen von stenothermen Tieren gibt, auf 
die eine Temperaturerniedrigung oder Erhohung selbst dann todlich wirkt, wenn 
sie weder den Gefrierpunkt noch die Koagulationstemperatur irgendeines EiweiB
korpers erreicht. 

Die Vogel und die Mehrzahl der Saugetiere (ausgenommen sind die Winter
schlafer) sterben, wenn ihre Korpertemperatur nur wenig sinkt. Flir den Menschen 
bedeutet eine Abklihlung des Innern auf 22-25° eine Schadigung, die schon 
haufig zum Tode flihrt. Bei einem Affen (Macacus rhesus) konnte nach Abklih
lung auf 14 ° das Leben noch erhalten werden, Kaninchen starben bei einer rectalen 
Temperatur von etwa 19°, Ratten bei 16-17°. Diese Angaben sind nicht ohne 
wciteres miteinander vergleichbar, da bei den verschiedenen Geschwindigkeiten 
der Abklihlung, die bei Warmeentziehung verschiedener Starke zustande kommt 
und bei gleicher Art der Abklihlung von der GroBe der Tiere abhangt, die Zeit 
sehr verschieden ist, innerhalb deren die letale Temperatur erreicht wird. 

Nicht weniger empfindlich gegen geringe Abklihlung sind auch einzelne 
Poikilotherme. 

So gedeihen die meisten Arten der Riffkorallen nur in Wasser, das auch in kaltesten 
Monaten des .Tahres nicht unter 20° miBt. Der tropische Fisch Balistes capriscus fehlt im 
Winter im Mittelmeer, obgleich dessen Temperatur kaum unt,er 13° sinkt; in den Aquarien 
der Neapler Station geht er regelmaBig im Winter ein. Die Temperaturen, denen er dort 
ausgesetzt ist, erreichen selten 9-10°. Ein anderer Fisch (Lopholatilus), der an der Ost
ktiste von Nordamerika im Bodenwasser lebt, das durch den Golfstrom erwarmt wird, ging 
zu Millionen zugrunde, alE: 1882 nach einer Reihe ungewiihnlich heftiger Sttirme kaltes 
arktisches Wasser in sein Wohngebiet eindrang1 ). Auch die Salpe Doliolum nationalis ist 
eine ausgesprochene Warmwasserform, die den 50° n. Br. nur unter besonders gtinstigen 
Bedingungen nach Norden tiberschreitet. In dem ungewiihnlich warmem Herbst 1911 trat 
sie in groBer Zahl in der stidlichen Nordsee bis zum 53° n. Br. auf und hielt sich bier vom 
September an etwa 5 Wochen, bis die eintretende Abktihlung sie tiitete. Die Alge (Chloro
phycee) Draparnaldia glomerata tritt im Frtihjahr (im StiBwasser) besonders reichlich auf, 
im Hochsommer ist sie verschwunden oder nur in Quellen mit kaltem Wasser anzutreffen, 
urn dann im Spatherbst wieder haufiger zu werden. Diese Beobachtungen deuten auf eine 
groBe Empfindlichkeit gegen Erwarmung2 ). 

Das sind nur einzelne erlauternde Beispiele. Die Tatsachen der Verbreitung 
von Tieren und Pflanzen legen die Vermutung nahe, daB sich unter den tropischen 
Tieren viele finden, denen geringe Abklihlung verderblich wird, ebenso unter den 
hocharktischen und antarktischen solche, flir die schon das klihle Wasser der 
gemaBigten Zone eine zu hohe, todliche Temperatur hat. 

Unter den Bakterien finden sich gleichfalls stenotherme Formen. DaB die 
Beispiele, die wir anfUhren konnen, sich meist auf pathogene Formen beziehen, 
liegt wohl wesentlich an der besseren Durchforschung dieser Gruppe. So wachsen 
z. B. die Erreger der Saugetiertuberkulose nicht unterhalb 29°, die Gonokokken 
und Meningokokken nicht unter 30°, die Erreger der Hlihnertuberkulose nicht 
unter 35 ° 3), und aIle diese Arten haben kein besonders hohes Wachstumsmaximum. 

1) NUSSBAUM, KARSTEN n. WEBER: Lehrbuch d. Biologie, s. WEBER S.395 n. 477. 
2) COLLANDERin Societatis scientiarnm FennicaCommentationes biologicae 1. T., S. 4. 1924. 
3) GOTTSCHLICH, E: in Kolle·Wassermanns Handbuch d. pathogen. Mikroorgan. Bd. 1. 

1912 (2. Aufl.). 



Als sknotherm iRt aueh del' Bacillus eyaneo-fuseus zu bezeiehnen, fUr den das 
Minimum fur WaehRtum bei 0°, das Optimum bei 10° und schon bei etwa 22° 
das Maximum liegt und unter dell FlageIIaten Hydrurus foetidus fUr des sen 
algenahnliehe Koloniell das WaehRhllmloptimum hei 10° odeI' tiefer, das Mini
mum bei etwa 0° und das Maximum unter 16° lipgtl). 

Was dpn "Meohanismus odor Chemismus del' Stenothermie anlangt, so gibt 
uns die Analyse dpr Templ'raturwirkung wiehtige Fingerzeige. Sie lehrt, daB dureh 
Anderungf'n del' Tl'Ill}leratur Rich das Yl'rhaltnis verschieht, in dem sich die ein
zell1Pl1 Prozpsse am Lt·lH'nsvorgang lwteiligpn, daB also die Konzentration del' 
lkaktionsprodukt(, Kieh mit der Telllperatur andf'rt. Wie dirse Vrrsehiebung 
im einzehwll zURtandl' kOllllllt, darulwr konnen wir kaum etwas sagen. Der 
"sehadigendp FaktOl"', dl'n wir ganz aIlgf'lllein fur die Abweiehung der Tempe
raturgeschwindigk('ih;kul'Vl' von df'r einfaehen Exponentialkurve oder der geraden 
Lillie wrantwortlieh gemaeht hal)('n, muB wohl auch fur die Begrenzung del' 
LehenRlllogliehlu'it w('RentIich Rein. Die Stmothermie ist del' Ausdruck einer 
Selhstv('rgiftung, l)('wirkt durch die Vpl'schiebung des Verhaltnisses del' Partiar
vorglinge lwi vP]'schil'<iPIH'n Tempel'aturen. 

1m GegenRatz zu !iPII Ktenothel'men j;'oflnen finden wir weitverbreitet unter 
den Tieren lind Pflallzl'll Kolehp, die illnerhalb weiter Grenzen Temperaturande
rungf'll ertmg!'1l kiilllH'n: eurytherrne Forrnen. 

EK ist zweoklllaBig, dip Angaben iib!'r die Grenzen des prstarrten Lebens zu 
trennen von del1<'lI, die Kioh auf aktuel1l's Leben beziehen. Die Grenzen fUr die 
Fahigkeit ([PI' Vpl'lIlphnmg durch ZpIIteilungpn sind recht weit gesteckt, wenn man 
die GeHamth{'it !i('1' Organisllwn l)('trachtpt. Die untere Grenze des aktuellen 
LebenK fallt mit dplIl Gdriprpunkte dcs l\I{'diums zusammen, del' fUr Mel'rwasser 
unterhalb _2,;,)0 liegt. Bei TpmperatUJ'en unter 0° linden wir im Meere noch 
reichhaltiges Lpb(')l, und bei ()o Y('rmiigcn nicht nur eine Reihe von Baktericn 
und ProtiKh'n, R(mdpl'll auch yielerlei ander!' Organismen zu gedeihen. 

Gelingt ps, !iureh g!'!'ignl'te :\TaBnahmen die Eishildung zu verhindern, so 
kann aueh Iloch wpit unh'rhalb ([ps Eispunktes aktuelles Leben bestehen. So 
kann man z. B. i'lehill1llwlpilzp ill TmubenzuckerlOsungen versehiedener Kon
zentration haltell, <ii(' auf -6 biR -14 ° abgekuhlt werdcn konnen, ohne dan 
Eisbildung eintritt 2). III :·;olehpn kaltpn L<isungpn crfrieren die Pilze bei cineI' 
bestimmten tiden Telllperatur Hehr raseh. Tplllp!'raturl'n, die etwas hoher liegen, 
toten nur, wenn Ki(' lii.ngpr!' Zeit eillwirken, und bpi noch hoheren - unter dem 
N ullpunkt gel!'gellen - Temperaturen erfolgt kpine Schadigung. Inwieweit 
bei diesen tiefen Tplllpcraturen noch Waehstum und Zellteilung moglich ist, ist 
in diesclll ]1'alle Ilieht h('kal1nt. Es darf als allgemeingultige Erfahrung angesehen 
werden, da!3 die untel'!' Gl'enze fUr 'Vaehstum, Keimung, Entwicklung bei hoherer 
Temperatur errpieht winl als die Grenze fur das aktuelle Leben ohnc Waehstum 
odeI' Vermphrung irgpn!lwe1eher Art. 

Es li:i!3t sich '/,.13. fiir Lupine und Wei zen noch bci _2,0° der Betriebsstoffwechsel 
durch cine lIlerklicll(' Kohlensiiureproduktion nachweisen, wahrend das Temperaturminimum 
del' Kcimung zwisdwll (10 und +4,8 0 liegt. In diesem Temperaturbereich liegt auch die 
Grenzc fiir die Keimfiihigkeit der Getreidc/!riiser, der Erbse, des Lein, Raps, Rotklee und 
del' Luzerne; Mais und Hirse keimen erst bpi 4,8 bis 10,5 0 , Kiirbis zwischen 10,5 und 15,6 0 

und Zuekermdone und (:urke erst zwischen 15,6 und 18,5°. Vber die entsprechenden Zahlen 
fiir die Entwicklung dpl" Tiere sind \Vir kaum unterrichtet. K. SEMPER3) gibt fiir die 
Teichhornschnecke Umnaell8 .stagnalis als untere Tcmperaturgrenze des Wachstums 12-14°, 
als obere :30-32 C und als Optimum 2;'; 0 all. 

1) PFEFFER: Pflanzenphysiologie. Bd. 1I, S. 87. 1904. 
2) B.I!tTETZKO, HUl:O: Untersuchungen iiber das Erfrieren von Schimmelpilzen. Jahrb. 

f. wiss. Botanik Btl. 4-7, S. 57 . !J8. uno. 
3) SEMPER, KARL: Die natiirlichen Existcnzbedingungen del' Tiere. Leipzig 1880. 
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Die obere Grenze fiir aktuelles Leben k6nnen wir schon durch Beobachtung 
in der Natur bestimmen. Die Thermen zeigen iiberall auf der Erde bis gegen 
40° hin noch reiches Leben. Erst oberhalb dieser Grenze wird die Zahl der 
Organismenarten, die sie dauernd ertragen, immer geringer, so daB die einzelnen 
besondere Bemerkung verdienen. Grline Pflanzen scheinen h6chstens 49-50° 
dauernd zu ertragen. MOLISCH fand bei dieser Temperatur blaugriine Algen 
(Oscillarien) im Karlsbader Sprudel und in einer heiBen Quelle auf Javal ). Nach 
seinen sorgfiiltigen Beobachtungen ist gegeniiber den Angaben, daB in heiBen 
Quellen im Yellowstone Park bei 70-85° oder in Californien gar bei 90-93° 
Algen wachsen sollen, groBte Skepsis am Platz; auch in den Thermen von Luchon 
treten Oscillarien und Diatomeen, ebenso wie Infusorien und Monaden erst bei 
48 ° auf. Bei 44 ° liegt das Maximum fiir die Schnecke Hydrobia aponensis, bei 
46 ° fiir das ciliate Infusor Chilodon cucullus, das Radertier Philodina roseola 
und den Kafer Hydroscapha gyrinoides. Die Schnecke Bithynia thermalis ertragt 
53°, der Rhizopode Pelomyxa gar 54,5°, doch ist nicht sicher, daB diese Tiere 
bei einer Temperatur von dieser Hohe ihren ganzen Lebenskreis vollenden konnen. 

Oberhalb 50° haben wir, auBer iiber eine Streptothrixart, die bei 55° am 
besten wachst, bei 62° nicht mehr, nur fiir Bakterien sichere Angaben iiber die 
Fahigkeit sich zu vermehren. So fand GLOBIG 2) in Gartenerde 30 Bakterienarten, 
die zwischen 50 und 70 ° wuchsen. Fur die thermophilen Bakterien gilt im all
gemeinen 75° als obere Grenze des Wachstums 3), doch fand RABINOWITSCH4), 

daB sie sich auch bei dieser Temperatur noch kummerlich vermehren konnen. 
Die hOchste Angabe macht KARLINSKy5) iiber eine Bakterienart aus den heiBen 
Schwefelquellen von Ilidze in Bosnien, die erst bei 80 ° das Wachstum einstellt. 

Das sind Temperaturen, die bei den meisten Organismen schon tiefgreifende 
irreversible Zustandsanderungen hervorrufen. 

Betrachten wir die Lebensgrenzen unter Bedingungen, unter denen Ande
rungen des Aggregatzustandes oder des Dispersionsgrades erfolgen, so finden wir 
sie noch weiter gezogen, am aus dem Bisherigen hervorging. ' 

Am mannigfaltigsten sind die Erscheinungen an der Kaltegrenze des Lebens. 
Die Frage ist, in welchem AusmaB die Lebensfahigkeit erhalten bleiben kann, 
wenn Eisbildung in einem Organismus erfolgt ist. Die aktuellen Lebenserschei
nungen werden minimal (Stoffwechsel) oder stehen ganz still (Bewegungspause), 
sobald der Obergang zum festen Aggregatzustande vollzogen ist, es handelt sich 
also nur um erstarrtes Leben. 

Das Gefrieren der Organismen ist ein verwickelter Vorgang, und dement
sprechend treten mannigfaltige Veranderungen der Lebensbedingungen ein, wenn 
die Temperatur tief genug gesunken ist, um Eisbildung zu bewirken. Was zu
nachst die Temperatnr anlangt, bei der zuerst Eisbildung auf tritt, so hangt sie 
in erster Linie von der Konzentration der osmotisch wirksamen St6ffe abo Diese 
Konzentration ist auch bei den einzelnen Spezies keine konetante GroBe, viel
mehr andert sie sich vielfach mit der Jahreszeit. Die Eisbildung hangt aber 
nicht ausschlieBlich vom osmotischen Druck ab, es machen sich vielmehr die 
Erscheinungen der Unterkuhlung geltend. 

1) MOLISCH, H.: Populare biologische Vortrage. Jena 1920, S.24. 
2) GLOBIG: Vber Bakterienwachstum bei 50-70°. Zeitschr. f. Hyg. Bd.3, S.294 

bis 321. 1888. 
3) SAMES, THEODOR: Zur Kenntnis der bei hoherer Temperatur wachsenden Bakterien 

und Streptothrixarten. Zeitschr .. f. Hyg. Bd. 33, S. 313-362. 1900. 
4) RABINOWITSCH, LYDIA: Uber die thermophilen Bakterien. Zeitschr. f. Hyg. Bd.20. 

1895. 
5) KARLINSKY: Zur Kenntnis der Bakterien der Thermalquellen. Hyg. Rundschau 

1895, Nr. 15. 
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Die Bedingungen fUr das Auftreten dieses labilen Zustandes sind in den 
capillarcn Raumen der Gewebsluckcn und in den gegen Erschutterungen durch 
seine feine Verteilung stark geschutztcn Organen der Tiere und Pflanzen offenbar 
vielfach bcsonders gunstig. Freilich vermogen wir nicht zu sagen, warum z. B. 
cin Froschmuskel bei -0,6 bis -0,9° vollig durchfriertl), wahrend manche 
Insekten bis fast auf -13 0 abgekuhlt werden konnen, bevor die Eisbildung 
einsetzt. Als Indicator fur die Eisbildung kann die freiwerdende Warmemenge 
gelten, die entweder die Abkuhlung bei konstanter AuBentemperatur verlang
samt oder zu einer tatsachlichen Zunahme der Korpertemperatur ("Temperatur
sprung") fuhrt, wic cs fur Insekten BACHMETJEW 2) gezeigt hat. Naeh seinen 
Versuehen beginnt die Eisbildung bei sehr versehiedenen Temperaturen. 

Die Extreme sind fiir Schmetterlinge _1,70 (Vanessa atalanta, Admiral) und -12,8 0 
(Vanessa levana, Netzfalter), fiir Kafer _2,4 0 (Dorcadion) und -8,6° (Cerambyx, gro13er 
Eichenbock), fiir Schmetterlingspuppen _5,2° (Sphinx pinastri, Kiefernschwarmer) und 
-10,5 0 (Aporia crataegi, Heckenwei13ling). 

Die Eisbildung, die unter den Bedingungen erfolgt, bei denen der Tempe
ratursprung cintritt, vernichtet das Leben der betreffenden Insekten nicht. 
Auch fur den Froschmuskel wissen wir, daB er bei -4,06 0 vollig durchfrieren 
kann, ohne abzustcI'ben, prist nach dem Auftauen noch erregbar, erst bei -4,1 
bis _4,20 liegt sein Todespunkt 3). Diese Erfahrungen stehen mit zahlreichen 
Beobachtungen auf botanischem Gebiet in bester Ubereinstimmung, die gleich
falls zeigen, daB Eisbildung nicht notwendig den Tod einer Pflanze zur Folge 
hat4). Auch bei den Vflanzen ist die Unterkuhlung und der Temperatursprung 
bekannt. 

Es liegen z. B. folgende Zahlen vor 5): 

Kartoffelknollc . . . . . . . . . 
Laubblatter von Phaseolus vulgaris 
Sempervivum tabulaeforme 

Gefrierpunkt bei • 

-1,0 bis -1,6 
-0,8 " -1,1 

-0,55 

I Unterkiihluugspunkt bei • 

-2,8 bis -5,6 
-5,3 " -6,3 

-6,48 

Sehr auffallig ist die Beobachtung von LEWIS6) an den Blattern des rundblattrigen 
Wintergriin (Pirola rotundifolia). Die lebenden Blatter dieser Pflanze zeigen erst bei Tem
peraturen von ---31,65 bis -32,10 Eisbildung. Werden sie durch Erfrieren in fliissiger 
Kohlensaure getotet, rasch aufgetaut und nunmchr die Eisbildung im Gewebe beobachtet, 
so tritt sie bercits bei - 3, 1 bis - 3,5 0 cin. 

Temperaturen, bei denen der ganze Pflanzenkorper gefroren ist, vertragen 
viele Pflanzen lange Zeit. 

So werden Vogelmicrc (Stellaria media), Kreuzkraut (Scnecio vulgaris), Taubnessel 
(Lamium amplexicallle), Brenm'ssel (Urtica urens), Gansebliimchen (Bellis perennis) erst 
bei langer dauerndel' Abkiihlung auf -6 bis __ 9° getiitet, die Nieswurz (Helleborus foetidus) 
ertragt --17°, diesibirische Larche (Larix sibirica) kommt in einem Klima fort, in dem 
die Wintertemperatur -30 bis -40 0 betragt und in dem die Baume zuweilen 6 Monate 
lang steifgefrorell sind7). 

1) JENSEN, P. U. H. W. FISCHER: Der Zustand des Wassers in der iiberlebenden und 
abgetotctell Muskelsubstanz. Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 11. 1911. 

2) BACHMETJEW: Experimentelle ontomologische Studien, vom physikalisch-chemischen 
Standpunkte aus. Bd. I. Leipzig 1911; s. auch Zeitschr. f. wiss. Zool. Bd. 71. 1902. 

3) BRUNOW, HANNS: Der Kaltetod des isolierten und durchbluteten Froschmuskels. 
Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd. 13, S. 367 -388. 1912. 

4) ZACHAROWA: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.65, S.61-87. 1926. 
5) Siehe Pl<'EFFJ<;R: Pflanzenphysiologie. Bd. II, S. 310. 
6) LEWIS, FRANCIS J.: Osmotic properties of some plant cells at low temperatures. 

Ann. of botany Bd. 34, S. 405-416. 1920. 
7) Siehe PFEFFER: PflallzenphYfliologie. Bd. II, S. 297. 
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Die Eisbildung hat stets eine Wasserentziehung fiir die noch nicht gefrorenen 
Teile zur Folge, und es besteht demnach eine Moglichkeit der Schadigung durch 
Eisbildungdarin, daB die Wasserentziehung nicht ertragen wird. In der Tat 
finden wir unter den Organismen, die tiefste Temperaturen ertragen konnen, 
gerade solche Formen, die auch weitgehendem Wasserverlust standhalten: Bak
terien, Flechten und Moose, Pilze - wenigstens als Sporen - und die Tiere der 
Moosfauna: Rotatorien, Tardigraden, Nematoden. Wir diirfen wohl sagen, 
daB es keine Temperaturerniedrigung gibt, die diese Organismen unbedingt zu 
toten vermochte. Die alteren Beobachtungen1), daB Sporen von Mucor mucedo 
durch Abkiihlung auf _110 0 nicht getotet werden, Bakterien die Temperatur 
der fln,ssigen Luft von ca. 190 0 ertragen, sind durch neuere Forschungen er
weitert worden. RAHM2) fand, daB die meisten Tiere der Moosfauna, wenn sie 
langsam abgekiihlt werden, Temperaturen von -253 0 (£liissiger Wasserstoff) 
schadlos 24 Stunden lang ertragen konnen, laBt man sie rasch einfrieren, so sterben 
die meisten bei dieser Temperatur, nur Rotatorien und die Eier von Macrobioten 
(Tardigraden) iiberstehen auch diese Behandlung. Sind die Tiere bei gewohn
Ucher Temperatur trockenstarr geworden, so scheint die Widerstandsfahigkeit 
gegen tiefste Temperaturen unbegrenzt zu sein. Bei -192 0 hielten die Tardi
graden, Nematoden und Rotatorien wenigstens 5 Tage lang aus, bei - 271,8 0 

(£liissiges Helium) mindestens mehrere Stunden lang. Nach den letzten Versuchen 
in dieser Richtung konnen die Tiere der Moosfauna 20 Monate lang die Temperatur 
der fliissigen Luft ertragen3). Erst von diesem Zeitpunkt ab setzt das Absterben 
ein, das dann rasch verlauft. 
. Die Schadigung bei rascher Abkiihlung werden wir uns so vorstellen. konnen, 
daB die Eisbildung im Innern der lebenden Elemente eintritt, bevor die Wasser
entziehung durch das Ausfrieren geniigend weit gegangen ist,denn wenn auch 
nicht jede Eisbildung innerhalb des lebenden Zellinhaltes zum Tode fiihrt, so 
wissen wir doch, daB durch das Auftreten von groben Eiskrystallen im Zell
innern schwere ZerreiBungen gesetzt werden konnen, so daB die tiefen Tempe
raturen als mechanische Schadigungen wirken konnen. 

Stellt, physikalisch betrachtet, der Zustand des volligen Durchgefrorenseins 
einen Gleichgewichtszustand dar, so ist er physiologisch nicht als stationar zu be
trachten, denn eine weitere Abkiihlung kann todlich wirken. So berichtet PICTET4); 

daB bestimmte Rotatorien eine Abkiihlung auf -60 0 ertragen, dagegen bei -80 
bis _90 0 in 24 Stunden groBtenteils absterben. Fische konnen bei -8 bis _15 0 

steinhart frieren und leben doch beim Erwarmen wieder auf, werden sie dagegen 
auf _20 0 abgekiihlt, so erfolgt keine Erholung mehr. Es ist auch nach den 
vorliegenden Untersuchungen keineswegs sicher, daB eine Temperatur, die eine 
gewisse Zeit lang ertragen wird, nicht bei langerer Einwirkung schadigt und so 
auch das erstarrte Leben zeitlich enger begrenzt, als es bei mittlerer Temperatur 
begrenzt sein wiirde. Die sehr langen Versuchszeiten, die die Entscheidung dieser 
Frage erfordern wiirde, erschweren ihre Bearbeitung. Man muB mit der Mog
lichkeit rechnen, daB, wenn eine Abkiihlung auf -20 0 todlich wirkt, wahrend 
Durchfrieren auf _15 0 ertragen wird, dies daher kommen konnte, daB die tiefere 
Temperatur erst nach langerer Kiihlungszeit erreicht wird. Die Frage nach der 
unteren Temperaturgrenze des Lebens soIl in erster Linie durch die Angabe 

1) PICTET, RAOUL: Das Leben und die niederen Temperaturen. Rev. scientifique 
Bd. 52. 1893. 

2) RAHM, GILBERT: Einwirkung sehr niederer Temperaturen auf die Moosfauna. 
Verhande1. d. koninkl. akad. v. wetensch. te Amsterdam (Naturwiss. Abt.) Bd.29, S.499 
bis 512. 1920; 

3) RAHM, G.: Verhandl. d. dtscli. zool. Ges. Bd.29, S.106-111. 1924. 
4) PICTET: Zitiert auf S. 3~8. 
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del' Temperatur beantwortet werden, die sehr lange (theoretisch beliebig lange) 
ertragen werden kal1ll. Die Frage nach del' Zeit. innerhalb deren eine nicht 
dauernd ertragbal'e Telllperatur tot(,t bzw. die Fragc, nach welcher Dauer del' 
Einwirkung abtotl'nder Temperaturen noch Erholung moglich ist, ist eine Sache 
fiir Rich, libpr die \\'ir fill' dic ticfPIl Tl'lllperaturen nichts Bestimmtes wissen. 

Als bcsollllen, IehlTeichprFl11l IIlag noch die Erfahrung erwahnt werden, 
daB sehl' tieft' Tem}Jt'ratUrt'll nicht imlllcr eine starkere Schadigung, d. h. rascheres 
AIJRterlwn, hewirken nls gcrillgere Kaltpgradc. 

DaK Trypanosoma e<[uippnlum wird nach pinem Durchfrieren von 2 Stunden 20 Minuten 
bei _20 0 bewcgungslos lIud verliert, wenn die Kaltewirkung 3'/2 :::;tunden dauert, auch 
seine Pathogcnitat. c\hkiihlung auf --39 his __ 65 c hebt Ilach 21/2 StUll den Einwirkung die 
Beweglichkeit auf, nieht aber <lie Pathogenitiit. Bei -- UJl 0 ging selbst nach 31 Tagen die 
Beweglichkeit nicht \'erlort'n, nud llach 21 Tagen war die Pathogcnitat noch erhalten 1). 

Die ErkHirung di('s('s paradoxen Verhaltens liegt offen bar darin, daB PS einer 
hpstimmtell Anhlillfllllg schadigendpr Stoffweehselprodukte bedarf, um den 
Tod bei nipd('n'J' '('('Ill pl'ratur eintretpn zu lassen. Infolgc del' starken Verlang
samung altcr chellli:,wlH'1l Umsetzungen bei sehr tiefen Temperaturen dauert 
es bpi ihnl'll Hinger. his (lieKe AnhLtufullg erreicht ist, als bei geringeren Kalte
graden. 

All der oLeren 'rem pemturgrenze des Lebens, des tatigen wie des crstarrten, 
kommcll zwci Zustandsiinderungen in Betracht: die Verdampfung des Wassel's 
und die Hitzekoagulation del' EiweiBkorper. 

Dariiber, daB eill(~ Temperatur, die unter gewohnliehen Bedingungen er
tragell werdell lmnll, ill dem ]'l111e tiitpt, daB Lei ihr Verdampfung des Wassel's 
eintritt, ha1)('n wirErfahrungpn bei Bakterien. In parallelen Versuehen mit 
gh'iehen 'l'l'lllperaturen, die Kieh nUl' daclureh untel'sehicden, daB in dOl' einen 
Eeihe die Erwiirnl\lIlg \wi gewiihnliehem Druek erfolgte, in del' an del' en unter 
verrnindertt'lll Druck, KO daB Gasentwieklung innerhalh del' Fliissigkeit, d. h. 
"Koehell" eintmt, star\) Bacterium fluOl'Pscens liquefaeiens bei 35 0 nieht ab, 
wenn nul' Erwarmllng wirkHam war, dUl'ch Koehen bei diesel' Temppratur wurde 
es in ~O-:W }Iinutl'n abgdiitet. Bei Tempemturen zwischen 41 und 50° starben 
dic Bakteriell heilll Kochl'n, unabhangig von clem 'l'emperaturgmde, in 1-4 Mi
nutt'n ab, lwi Erwiirlll('n dagegen erst ill viellangpren Zeiten, die bei 41 ° 25 bis 
30 Minutpn \)('tl'ugPIl und sieh Rtetig mit steigl'nder 'l'emperatur verkiirzten, 80 

daB \wi 50 0 die Abtiitllllgszpit ;) J\Iinutl'n betrug 2). 

Die Deutung dil'Sl'l' Bcobaehtullg (h1rf wohl cil1hin gehen, daB die Dampf
bildllng illl kbendel! Zdlinhalt (,inn schwere meehanisehe Schadigung darstellt, 
die die fl'ilH'f(' Struktur dl'8 leLpndl'1l Systems ehenso zu zerstoren vermag wie 
die Bilclullg griibe]'('r EiskrystaIlC'. 

Dip Hitzl'imaglllation (iel' EiweiBkorpcr winl vielfach als die typische Sehadi
gung dlll'ch holl(' '\'cllll)(TatUl'Cn allgesehen. Mit Unrecht! Koagulation lebens
wiehtigcl' Eim'iBkiir]ll'1' iKt kcille notw('ndigc Bedingung fiir den Hitzetocl del' 
Orga,ni:.;mell, daB habel! wir Hchon dureh dip FaIle gelernt, hei denen das Leben 
wpit unterhal b del' Koagulatiollstcm peratur irgendeincs EiweiBkorpers erfolgt. 
01> ('illl' Eiwcif3gl'rillllllllg Ktd" l'irw hinreichcmle Bedingung fill' den Hitzetod ist, 
Imnn Lezwl'ifdt werdcll, (kiln PS ist wohl dpl1kbar, daB es auch EiweiBkorper 
gibt, die nieht ulllw(lingt lebensnotwcndig sind und del'cn Koagulation daher 
iibpl'lcbt wprden kiinntp. Experimentelle Erfahrungen hieriiber fehlen. Da die 

1) JONG, D. A. DE: Arch. neerland. de physiol. de l'homme et des animo Bd.7, S.588 
bis 591. 1922. 

2) MULLER, P"WL TH.; Die allgemeinen Lebensbedingungen der Mikroorganismen. 
Ergebll. tl. PhY8iol. Jg.4, S. 150. 1905. 
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Koagulationstemperatur eines EiweiBkorpers kein fest definierter Punkt ist, 
ist aus der Lage der oberen Temperaturgrenze allein nicht zu entscheiden, ob die 
Lebensgrenze bei der Koagulationstemperatur liegt. 

Die Angaben iiber extreme Widerstandsfahigkeit gegen Temperaturen iiber 
80° beziehen sich ausschlieBlich auf Zustande des erstarrten Lebens. Sie haben 
fiir die Lehre von den Lebensbedingungen nur bedingte Bedeutung, da es sich 
immer nur um zeitlich begrenzte Widerstandsfahigkeit handelt. Angaben iiber 
dauernde Erhaltung der Lebensfahigkeit bei Temperaturen iiber 80° sind nicht 
bekannt. Viele Angaben liegen iiber die Widerstandsfahigkeit von Bakterien
sporen oder Hefezellen in trockenem Zustande - in Trockenstarre - vor. So 
fand GLOBIG1), daB die Sporen des roten KartoHelbacillus in stromendem Dampf 
erst nach 51/ 2-6 Stunden getOtet werden. Sie iiberleben Erhitzung in gespanntem 
Dampf bei 109-113° 3/4 Stunden lang. Abgetotet werden sie durch gespannten 
Dampf von 

113-116° in 25 Minuten 
122-123° ,,10 " 

126° ,,3 " 
130 ° augenblicklich. 

Die Sporen waren an Seidenfaden angetrocknet. 
Bei der gleichen Anordnung fand APFELBECK2) eine sehr bedeutende Wider

standsfahigkeit der Rauschbrandsporen. Um Stamme maximaler Resistenz zu 
erhalten, muB man besondere Nahrboden zur Kultur wie zur Nachkultur ver
wenden, am besten Leberbouillon mit 3% Starke. Dann wird Erhitzung im 
stromenden Dampf 36-48 Stunden lang ertragen. 

In systematischer Weise haben BIGELOW und ESTy3) das Absterben von 
Bakterien und Bakteriensporen bei hohen Temperaturen verfolgt.· Es ergibt 
sich, wie zu erwarten, daB die Zeit bis zum Hitzetode um so kiirzer wird, je weiter 
die Temperatur iiberschritten wird, bei der dauerndes Leben moglich ist. Versuche 
dieser Art wiirden die eleganteste Methode zur Feststellung der oberen Tempe
raturgrenze des Lebens darstellen, denn die Kurve der Absterbezeiten bei iiber
maximalen Temperaturen nahert sich asymptotisch einer Linie, die die obere 
Temperaturgrenze darstellt. 

Die Durchfiihrung einer solchen Bestimmung der oberen Temperaturgrenze 
des Le bens wiirde allerdings eine sachliche Analyse der V organge verlangen, 
die zum Absterben fiihren. Ganz verfehlt ist es, fiir die Zeiten des Absterbens 
einen Wert Q10 anzugeben, der die Verkiirzung der Lebensdauer mit zunehmender 
Temperatur messen solI. Der Versuch, den COLLANDER4) in dieser Richtung 
gemacht hat, kann nicht als gliicklich bezeichnet werden. Er bestimmt die 
Zeit des Absterbens bei einer Reihe von Pflanzen fiir Temperaturen zwischen 
35 und 45 0 • Die einzelnen Temperaturschritte betrugen meist 50. Die Be
rechtigung, einen Zahlenwert von QlO anzugeben, konnte allenfalls anerkannt 
werden, wenn wenigstens in dem Raume zweier Temperaturschritte, d. h. zwischen 
drei beobachteten Punkten, ein merklich gleicher Wert herauskame. Das ist 
aber nirgends der Fall. Eine graphische Darstellung der Beobachtungen gibt 

1) GLOBIG: Vber einen Kartoffelbacillus mit ungewiihnlich widerstandsfahigen Sporen. 
Zeitschr. f. Hyg. Bd. 3, S. 322-332. 1888. 

2) APFELBECK, M.: Untersuchungen tiber die Dampfresistens der Rauschbrandsporen. 
Arch. f. Hyg. Bd. 91, S.245--251. 1922. 

3) BIGELOW, W. D. u. J. R. ESTY: Journ. of infect. dis. Bd. 27, S.602-607. 1920. -
BIGELOW: ebenda Bd.29, S.528-536. 1921. 

4) COLLANDER, RUNAR: Societas scientiarum Fennica Commentationes Biologicae I, 7. 
1924. 
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eine Kurve, die ganz den Verlauf hat wie die beiden Kurven unserer schematischen 
Abb. 24 (s. S. 323). 

Ahnliches gilt fur die Angaben, die PORODK01 ) uber das Absterben von 
Samen bei verschiedenen Temperaturen zwischen 45 und60,4 0 C macht. Ais 
Material dienen ihm Korner von Winterweizen aus einer reinen Linie. Bei jeder 
Temperatur wird die Wirkllng verschieden langer Einwirkung gepruft. Vergleicht 
man die Zeiten, in denen die Zahl der keimfahigen Samen auf 50% herabgesetzt 
ist, so zeigt sich, daB sie mit steigender Temperatur sehr rasch abnimmt. Wenn 
aber PORODKO fiir diesen Vorgang einen Temperaturkoeffizienten Qw = 84,5 
angibt, so kann diesem Zahlenwert kaum Bedeutung beigemessen werden, denn 
die Streuung des Mittelwertes, aus dem diese Zahl abgeleitet wird, ist so groB, 
daB man mit gleichem Recht 58 oder 162 fur dieses QIO angeben konnte. Der 
SchluB auf Koagulation der EiweiBkorper als Ursache des Warmetodes wird 
durch diese Beobachtungen wohl nahegelegt, aber kaum erwiesen. 

Auch Hefe erweist sich in trockenstarrem Zustande sehr widerstandsfahig. 
So fand BUCHNER Hefe, die im Vakuum vollig getrocknet war, nach 8 Stunden 
dauernder Erhitzung auf 100° noch lebensfahig 2). DaB hohe Hitzeresistenz 
nicht unbedingt an weitgehende Austrocknung der Objekte gebunden ist, lehren 
Beobachtungen von GAIN 3 ) uber die Widerstandsfahigkeit der Vegetationspunkte 
des Sonnenblumenem bryos gegen Hitze. Es wird eine Erhitzung auf 145-150 0 

fiir 10 Minuten ertragcn. Dabei erweisen sich die Vegetationspunkte als urn 
so widerstandsfahiger, je weiter sie vom Wurzelscheitel entfernt liegen. Die hohe 
Widerstandsfahigkeit der iib-eichen Samen der Sonnenblume und des Kohls geht 
auch aus den Beobachtungen von SWALAS und MARNEFFE4) hervor, aus denen 
sich die folgenden Zahh'n ergeben: 

ErhitZllng auf 0 

118-122 
128- 135 
139 -143 

]labei auf Tempe- Prozente der Ramen von 
ratlll'en VOll mehr Helianthus annuus, die 
als IOD" geh"lten die Keimfiihigkeit. be-

wahrt haben 
;Vlinuten 

10 
](j 

21 

% 

83-100 
52- 84 
41- 92 

Von den Samen von Brassica napus keimten nach Erhitzung auf 137-140° 
noch 4-80%, nach Erhitzung auf 150 0 keine mehr. 

VI. Der Lebensraum. 
Sind aIle auBeren Lebensbedingungen, die wir bisher besprochen haben, 

in bester Weise erfiillt, begrenzcn also weder relativen Mangel an Nahrstoffen 
(und Forderstoffen), all Wasser und Salzen die Lebensfahigkeit und herrscht 
auch giinstige Temperatur, so braucht doch die Vermehrung oder das Wachstum 
nicht optimal zu sein, braucht der Stoffumsatz nicht seinen giinstigsten Wert 
zu erreichen. Wir beobachten Beeintrachtigungen unter diesen Bedingungen, 
sohald der Raum, der dem einzelnen Individuum zur Verfugung steht, zu gering 
ist. Wenn wir auf Grund solcher Erfahrungen dem Lebensraum die Bedeutung 
einer aIlgemeinen Lebellsbedingung zuschreiben, so bedarf es einer genaueren 

1) PORODKO: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.44, S.71-84. 1926. 
2) LAFAR: Handbuch d. Mykologie Bd. 5, S. 113. 
3) GAle\': Cpt. rend. hpbdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 174, S. 1547-1559. 

1922. 
4) MARNEF]'E: Cpt. rend. des seanees de la soc. de bioI. Bd.87, S.193-195. 1922. 

Humlbueh ,Ier Physiulugi,' 1. 26 
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Analyse, in welcher Weise die GroBe des Raumes auf Bau- und Betriebsstoff
wechsel einwirkt. Am klarsten liegen die Verh11ltnisse bei einigen Bakterien. 
Die Tatsache, daB in flussigen Kulturmedien die Vermehrung der Keime aufhort, 
sobald eine gewisse Grenzzahl in der Raumeinheit, d. h. eine gewisse Dichte, 
erreicht ist, kann nicht allgemein mit der ErschOpfung der Nahrstoffe oder 
mangelhafter Durchluftung erklart werden. Sie kann auch nicht generell als eine 
Wirkung von unspezifischen, in Menge entstehenden Stoffwechselprodukten 
erklart werden, z. B. mit der Anhaufung von Alkohol oder Milchsaure, obgleich 
solche Selbstvergiftungen gerade durch die beiden genannten typischen Produkte 
des Betriebsstoffwechsels bei Hefen oder Bakterien wohl bekannt sind. RAHN1 ) 

fand, daB Bacillus fluorescens liquefaciens spezifische thermolabile Stoffe produ
ziert und an das Kulturmedium abgibt, die ein weiteres Anwachsen der Zahl 
verhindern. Diese spezifischen Stoffe konnen an Tonfilter adsorbiert werden, 
durch Licht werden sie zerstort. Ahnliches trifft nach seinen Angaben bei B. lactis 
erythrogenes, Vibrio lactis und Micrococcus grossus zu und nach F ALTIN2) fur 
Colibacillen. Auch fur Proteus (Bacillus vulgaris) ist festgestellt, daB die Maximal
zahl der Keime in der Raumeinheit begrenzt wird durch eine thermolabile art
spezifische Substanz, die von den Bacillen produziert wird3). Bei langerem Lagern 
buBt die Substanz ihre Wirksamkeit ein, d. h. sie wird wohl ebenso zerstort 
wie die entsprechende Substanz des Bacillus fluorescens liquefaciens im Licht. 

Versuche uber die GroBe des Sauerstoffverbrauchs von Bakterien (in See
wasser) haben ergeben, daB mit zunehmender Dichte der Keime die Intensitat 
des Betriebsstoffwechsels eine starke Verminderung erfahrt4). 

Ob der Sauerstoffverbrauch sinkt, weil die Baustoffwechseltatigkeit durch 
hemmende Stoffe herabgesetzt ist, oder ob die Baustoffwechseltatigkeit sinkt, 
weil der Betriebsstoffwechsel gehemmt wird, ist vorlaufig nicht zu entscheiden. 
1m allgemeinen scheinen die Vorgange des Baustoffwechsels (Wachstum, Zell
teilung) die empfindlicheren zu sein, so daB die Verminderung des Sauerstoff
verbrauchs als eine mittelbare Wirkung der Hemmungsstoffe anzusehen ware, 
doch ist das nur ein WahrscheinlichkeitsschluB. 

Fur Paramaecium ist die Anhaufung von Stoffwechselprodukten als schadigen
des Moment beim Leben in geringen Wassermengen leicht zu zeigen. WOOD
RUFFS) fand, daB die Zeit zwischen zwei Teilungen unverkennbar verlangert 
ist, wenn die Menge Kulturflussigkeit von 40 Tropfen auf 20, 5 und endlich 
2 Tropfen vermindert wird. Werden Paramaecien in einem Kulturmedium ge
halten, in dem vorher schon Tiere der gleichen Art gezuchtet worden sind, so 
teilen sie sich viel langsamer als in frischem Medium . 

.Ahnlich wie bei den Bakterien und Protozoen scheint die Verkleinerung 
des Lebensraumes bei den Daphnien zu wirken. LANGHANs6 ) fand, daB die Zahl 
der Tiere, die in einem bestimmten Wasservolumen gezuchtet werden konnen, 
ganz fest begrenzt ist. Seine Erfahrungen beziehen sich auf vier Arten,· von 
denen drei in kleinen Tumpeln vorkommen (Daphnia magna, pulex, obtusa), 
eine in groBeren Seen (D. longispina). Besetzt man flache Schalen von 200 ccm 
Inhalt mit einigen Tieren, so vermehren sie sich zunachst rasch; bald aber nimmt 

1) RAHN: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh. 2. Abt., Bd. 16, 
S. 417 u. 609. 1906. 

2) FALTlN: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., 1. Abt., Bd. 46, 
S. 6, 109, 222. 1908. 

3) MELLER, R6zSI: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., 2. Abt., 
Bd.64, S.I-32. 1925. 

4) PUTTER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.204, S. 94-126. 1924. 
5) WOODRUFF: Journ. of expo zool. Bd.lO, S.557-581. 1911. 
6) LANGHANS: Verhandl. d. dtsch. zool. Ges. Frankfurt a. M. 1909, S.282-291. 
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ihre Zahl ab und "tellt "ieh je naeh den AuBenbedingungen auf einen nahezu 
konstanten Wert cin. Nimmt man jetzt einige Tiere fort, so erfolgt Vermehrung, 
setzt man ncue hinzu, so gehen so viele zugrunde, bis die konstante Zahl wieder
hergestellt ist. Mangel an Nahrung oder Sauerstoff konnte als Sehadigung 
allsgesehlossen werden. Es bleibt ZUl' Erkliirung die Annahme gegenseitiger 
Storungen der Tiere oder der AnMufung von Stoffweehselprodukten. Fur 
diese letzte Deutung sprieht die Tatsaehe der spezifisehen Wirkung der einzelnen 
Spezies. Die Individuen einer Art sehadigen sich gegenseitig am starksten, 
nahe verwandte Art schon schwacher und ferner stehende gar nicht. So gingen 
in Wasser, das reich an den - ihrer chemise hen Beschaffenheit nach unbekannten 
- StoffwechselproduktPll von Daphnia magna war, aIle eingesetzten D. magna 
in zwei Tagen ein, von D. pulex gingen viele ein, von D.obtusa wenige und D. 
longispina, die limnetische Form, die gegen Verunreinigungen des Wassers viel 
cmpfindlicher ist als die Arten aus den Tumpeln, blieb ganz ungeschadigt. Die 
Stoffwechselprodukte von D. magna sind ehen fUr sie keine "Verunreinigungen", 
stellen keine Schiidigung dar. 

1st in den angefUhrten Fallen die Zahl der Tiere durch den Lehensraum 
begrenzt, so lehrt eine Anzahl anderer Beobachtungen, daB auch die Grof3e des 
einzelnen Tieres in einer Beziehung zur GroBe des Lebensraumes stehen kann. 

In del' Natur £allt es gelegentlich auf, daB Tiere, die in engem Lebensraum 
erwachsen sind, wesentlich kleiner bleihen als Exemplare der gleichen Art, die 
in groBen Raumen leben. Bei den sehr mannigfaltigen Ursachen, die eine solche 
Gro13endifferenz haben kann, versprechen nur Beobachtungen unter den ver
einfachten Bedingungen des Vel'SUChf'R einen Einhlick in den Mechanismus 
dieser Wirkung df'S LebensraumeH. 

Bei dem starkell Einflu13, den die Menge der Nahrung auf die GroBe vieler -
besonders wirhelloser - Tiere hat, muG in den Versuchen stets dafUr gesorgt 
sein, daB kein Nahl'ungsmangel eintreten kann. Da ferner niedere Temperatur 
das Wachstum IlPlllmen kann, muG fUr gunstige und konstante Temperatur ge
sorgt werden. Aueh Mangel an Sauerstoff mu13 ausgeschlossen sein. 

Unter solchen Bedingungen beobachtete zuerst SEMPER l ), daG Wasserasseln 
und Teichhornschnecken urn so kleiner werden, je kleiner der Raum, d. h. das 
\Vasservolumen ist, das clem einzelnen Tier zur Verfugung steht. Entsprechende 
Beobachtungen sind noch an einer Reihe von Tieren gemacht. So sah GOETSCH2 ) 

Planarien in kleinem Wasservolumen klein bleiben, BILSKI3 ) konnte das gleiche 
fUr Kaulquappen, G(H~TSCH2) fUr Larven des Axolotl feststellen. Naeh HOFF
BAc"ERS4) und WEISS5) Beobachtungen bleiben Karpfen in kleinem Wasser
volumen im \Vachstum crhehlich ·zuruck. 

tIber die Ursachen del' Groi3enverminderung gehen nicht nUI' die Ansichten 
del' Forse her weit auscinander, sondern es sind in del' Tat in den einzelnen Fallen 
ganz verschiedene Bedillgungen maGgebend. 

SEMPER glaubte sich zu dem SchluB herechtigt, daB ein unbekannter Forder
stoff (so wurden wir heute wohl seine Ansicht am besten ausdrucken) im Wasser 
in minimalen Mengen vorhanden sei, und daB das starkste Wachs tum erst dann 
eintreten kanne, wenn in genugend groBem Raum genugende Mengen dwses 
Stoffes ZllI' VerfUgllng standen. rm Lichte del' Erfahrungen uber Forderstoffe, 

1) SEMPER, K.: Die naturlichen Existenzbedingungen def Tiere. 1. Teil, S. 196ff. 
Leipzig: Brockhaus 1880. 

2) GOETSCH, W.: BioI. Zentralbl. Bd.44, S.529-560. 1924. 
:1) BILSKI: Pflugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 188, S.254--272. 1921. 
4) Hi)FFBAeER: AUg. Fischerei-Zeitung Bd. 27, N. F. Bd. 17, S. 103-104 u. 119-l21. 

1902. 
") WEISS: Zool. ,lahrb., Abt. fur Zool. u. Physiol. Bd. 38, S. 137 -168. 1921. 

26* 
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die wir heute besitzen, ist uns SEMPERS Annahme nicht von vornherein un
wahrscheinlich, aber es fehlt an Beweisen fur ihre Richtigkeit. 

Dagegen IaBt sich die von anderer Seite ausgesprochene Vermutung1), daB 
das geringere Wachstum in engem Raum auf die Anhaufung von Stoffwechsel
produkten zuruckzufUhren sei, in einem FaIle tatsachlich beweisen. GOETSCH2 ) 

kam auf den glucklichen Gedanken, den Faktor "Raum" von dem Faktor "Wasser
volumen pro Tier" zu trennen, indem er in groBere GefaBe kleine Rohrchen mit 
durch16chertem Boden einhangte, durch die ein Wasseraustausch moglich war, 
wahrend die Tiere auf einen bestimmten Raum beschrankt blieben. Fur Planaria 
lugubris konnte er auf diese Weise zeigen, daB es in der Tat nicht der Raum, 
sondern das Wasservolumen pro Tier ist, wovon die GroBe abhangt. Auch der 
Nachweis, daB die Wirkung auf der GroBe der Wassermenge beruht, die dem 
Tier der einzelnen Spezies zur Verfugung steht, konnte erbracht werden, indem 
gezeigt wurde, daB die Anwesenheit von Asseln oder Schnecken in dem gieichen 
Wasser das Wachstum der Planarien nicht beeintrachtigt. Die Wirkung ist 
nicht streng artgebunden, denn die Wachstumshemmung trat an Planaria 
lugubris auch auf, wenn das Wasservolumen pro Kopf bei konstanter RaumgroBe 
durch Zusatz einiger Exemplare einer anderen Planarie (Dendrocoelum lacteum) 
verkieinert wurde. 

Wie wenig berechtigt es aber ist, diese Erfahrung an Planarien zu ver
aIlgemeinern, lehren weitere Beobachtungen an Amphibienlarven. 

BILSKI hatte Kaulquappen in kleinem Volumen im Wachstum zuruckbleiben 
sehen, auch wenn er taglich das Wasser einmal wechselte. Die Annahme, daB 
hierdurch eine Anhaufung von Stoffwechselprodukten zu wirksamer Konzen
tration ausgeschlossen sei, ist keineswegs zwingend. Immerhin legten die Ver
sue he die VorsteIlung nahe, daB in diesem FaIle mehr die Storungen wirksam 
seien, die sich die Tiere gegenseitig bereiten, wenn sie in engem Raum leben, 
als eine Wirkung von Stoffwechselprodukten. Die Versuche von GOETSCH an 
Larven des Axolotl und des Frosches 'l,eigen nun in der Tat, daB es nicht das 
Wasservolumen pro Tier ist, das die GroBe bedingt, sondern der Raum, der zur 
Verfugung steht. Einer Anhaufung von Stoffwechselprodukten kommt in diesem 
FaIle nur eine recht geringe Bedeutung zu. 

Aus dieser Einsicht eine mathematische Formel ableiten zu wollen, durch 
die die Verkleinerung der Tiere bei Verkleinerung des Raumes und dadurch 
vermehrte Starung zahlenmaBig zu errechnen ware, ist ein vergebliches Beginnen. 
Die Versuche BILSKIS in dieser Richtung haben keinen sachlichen Wert. Seine 
recht verschiedenen Formeln sind einfache Interpolationsformeln, fUr die gerade 
in diesem FaIle durchaus kein Bedurfnis vor1iegt. Inwieweit die Storungen im 
engen Raum rein mechanischer Natur sind (Verletzungen an den Wanden oder 
an den anderen Tieren bei ZusammenstoBen) oder mehr reizphysiologischer 
Natur ("Beunruhigung"), das ist aus den vorliegenden Beobachtungen nicht zu 
ersehen. 

An Hydra hat GOETSCH uberhaupt keine Beeintrachtigung von Wachstum 
und Entwicklung durch Beengung des Raumes erreichen konnen, doch betrug 
der Raum in seinen Versuchen nie weniger als 8 ccm pro Tier, so daB wohl 
anzunehmen ist, daB bei weiterer Verkleinerung des Raumes doch noch Wir
kungen auftreten werden. Solche Hemmungen konnten in diesem FaIle kaum 
durch gegenseitige Beunruhigung der Tiere erklart werden, und sicher nicht 
durch mechanische Folgen von ZusammenstoBen, da ja die Tiere festsitzen. 
Die gegenseitigen Verhaltnisse einer sehr eng gedrangten Kultur des SuBwasser-
-------

1) PUTTER: Verg1eichende Physio1ogie. S.127-128. Jena: G. Fischer 1911. 
2) GOETSCH, W.: Zitiert auf S. 403. 
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polypen wurde schon einigermal3en an die Bedingungen erinnern, unter denen 
die Einzelpolypen eines Korallenstockes oder eines vielkopfigen Hydroidpolypen 
zueinander stehen oder noch we iter gefaBt an das Verhaltnis der Einzelzellen 
im Verbande der Gewebe, Organe, Individuen. Das begrenzte Medium, das fur 
die Bakterien, Protozoen, Daphnien, Planarien durch die Flussigkeitsmenge 
dargestellt wird, in der 8ie leben und in die sie ihre Stoffwechselprodukte aus
scheiden, ist fur jede Zelle eines vielzelligen Organismus dUfch die Gewebs
fhissigkeit gegeben. DaB in ihnen bei hoheren Tieren Stoffe enthalten sind, 
die Wachstum und Zellteilung hemmen, lehren die Erfahrungen uber das Ver
halten von Zellen im Explantat. Die Wirkung dieser Stoffe kann durch Er
warmung des Serums auf 65 0 C fUr 1 Stunde verdeutlicht werden. Die wachs
tumsfOrdernden Stoffe des Serums werden bei diesel' Temperatur zerstort, die 
hemmenden ertragen sie. CARREL und EBELING l ) fanden, daB im Serum junger 
Huhner (IO Monate alt) weniger von i:lolchen Hemmungsstoffen vorhanden ist 
als im Serum alter (0 .Jahre alt). 1m erwarmten Ser{lm betrug die Wachstums
groBe von Fibroblasten nur 84 (Serum alter Tiere) oder sogar nur 62-70 (Serum 
junger Tiere) del' GroBe im nicht erwarmten Serum. Die Wachstumshemmung 
durch erwarmtefi Serum alter Tiere war Etwa ;)0% grol3er als die durch 
erwarrntes Serum junger Tiere l ). 

Fur die schadigende Konzentration von Stoffwechselprodukten, die die 
Zellen ausscheiden, werden maBgebend sein: die Menge der Stoffe, die pro Zeit
einheit ausgeschieden wird, da8 Volumen des Mediums, in das die Ausscheidung 
erfolgt und die Ge8chwindigkeit, mit der die schadigenden Stoffe unwirksam 
gemacht werden. 

Von diesen Faktoren ist der erste eine i:lpezifische Eigentumlichkeit der 
Zellen, die aber durch auBere Bedingungen (Temperatur, Licht, Konzentration 
der Nahrstoffe einschlieBlich des Sauerstoffs) in weiten Grenzen verandert werden 
kann. 

Das Volumen des Mediums ist fUr die freilebenden Zellen durch auBere 
Bedingungen bestimmt, fur die Zellen im Gewebsverbande aber durch die Be
schaffenheit des Organismus. Vergleicht man das Volumen freilebender Zellen 
mit dem des Mediums, in dem sich die Anhaufung der Stoffwechselprodukte 
durch volligen Waehstums- odeI' Vermehrungsstillstand geltend macht, und 
andererseits das Volumen der Gewebezellen eines Organismus mit dem seiner 
Gewebsflussigkeit, so scheint der Lebensraum der einzelnen Zelle im Gewebe 
viel enger zu sein als Z. B. der eines Bacterium in einer Kultur, die ihre maximale 
Keimzahl erreicht hat. Betragt diese Zahl Z. B. 2 . 109 Keime in 1 cm3, so macht 
ihr Volumen kaum 1 % des Volumens der Kultur aus. 1m mensch lichen Korper 
dagegen haben die Zellen ein Volumen, das das der Gewebsflussigkeit urn das 
Fiinffache ubertrifft. Von dem System: Zellen + Gewebsflussigkeit entfallen 
etwa 83% auf die Zelle, 17% auf das "AuBenmedium". Der Lebensraum der 
Gewebszellen ware danach fast 500mal kleiner als jener einer Bakterienzelle bei 
maxi maIer Keimzahl del' Kultur. 

Eine solche Vergleichung ist aber unberechtigt. Der Lebensraum der 
Bakterien in ihrer Kultur und der der Gewebszellen unterscheiden sich fundamen
tal in bezug auf die Geschwindigkeit, mit der die Stoffwechselprodukte unschad
Hch gemacht werden. Wahrend eine solche Entgiftung des Mediums bei den 
Bakterien nur au Berst langsam vor sich geht, durch die allmahliche Umwandlung 
der spezifischen, die Vermehrung begrenzenden Stoffwechselprodukte in unwirk
same Verbindungen (::;. oben), kommen fur die Gewebszellen zwei Moglichkeiten 

1) CARREL U. b:BELING: Journ. of expo med. Bd.38, S.419-425. 1923. 
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in Betracht, die hemmende Stoffe rascher unschadlich machen: die Ausscheidung 
und die chemischeEntgiftung durch besondere Organe. 

Der Lebensraum nimmt demnach, wie die vorstehenden Betrachtungen 
zeigen, eine besondere Stellung unter den allgemeinen Lebensbedingungen ein. 
Es ist nicht etwas positives, was die Forderung nach einem gewissen Raum fUr 
jedes Individuum zum Ausdruck bringt, sondern etwas Negatives: Die Ver
meidung ,von Schadigungen, seien sie chemischer Natur (unspezifische oder 
spezifische Stoffwechselprodukte), seien sie mechanischer (StoBwirkungen) oder 
reizphysiologischer Art ("Storungen"). Wollten wir in bezug auf derartige 
negative Forderungen, die fUr die Erhaltung des Lebens gestellt werden konnen, 
Vollstandigkeit erstreben, so miiBte das ganze Gebiet der Lehre von den hemmen
den Wirkungen irgendwelcher Stoffe hier angeschlossen werden und noch vielerlei 
anderes. Ein solcher Versuch wiirde den Rahmen dieser Darstellung sprengen. 
Es mogen die kurzen Erorterungen iiber den Lebensraum als Erlauterung des 
allgemeinen Satzes gelten, aaB zu den allgemeinen Lebensbedingungen die Fern
haltung von Schadigungen gehOrt. 
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I. Problemstellung. 
Der Verkehr del' Zelle mit ihrer Umgebung beruht nicht auf dem einfachen 

Ausgleich von Konzentrationsdifferenzen der gelosten Stoffe, die im Protoplasma 
und in dem umgebendell Medium enthalten sind, sondem er ist ein komplizierter 
Akt, der einer besondpren Analy;;e IlPdarf, die den Inhalt dieses Abschnittes 
bilden soIl. 

DaB hie I' ein Problem vorliegt, wird etwa durch die folgenden Beispiele 
gezeigt: Bei vielen Pflanzenzellen bildet das Protoplasma bloB einen dunnen 
Belag auf der Inr1Pnflache des Cellulosemantels, der einen groBen Zellsaftraum 
umschlieBt. Bei del' Griinalge Nitella, die durch besondere GroBe ihrer Zellen 
ausgezeichnet ist. kallll man durch Anschneiden dieser genugend Zellsaft gewinnen, 
11m eine chemischp AnalYHe auszufiihren. Es ergibt sich 1 ), daB der Saft z. B. 
0,128 m frei gPl(il-;tPH (,hlorid enthalt, wahrend in dem umgebenden Wasser der 
CI-Gehalt fast gleich Null ist. Steigert man den Chloridgehalt der Umgebung 
bis Ztl 0,128 m, so hat das (wahrend:2 Tagen) keinerlei EinfluB auf den CI-Ge
halt des Saftes. Eill KOllzentratiommusgleich zwischen auBen und innen erfolgt 
erst hei Schadigung del' Zelle. - Rolche Konzentrationsunterschiede zwischen 
Zellinnerem unci l'll1gehllng werden auch ohne chemische Analyse unmittel
bar erkennbar in den zahlreichen Fallen, in denen der Zellsaft einen Farb
stoff gelOst pnthiilt. ErNt wenn man solche Zellen durch Saure, durch Warme 
oder sonstwie totl't. {'x()smiert die Farhe. Umgekehrt kann der Zellsaftraum, 
z. B. bei Spirogyra, wochenlang voI1kommen far bios bleiben, auch wenn 
wahrend dieser Zeit die Algenfaden in der tiefgefarbten Losung eines leicht 
diffwliblen ~iimefarb~t()ffs (z. B. ('yanol) schwimmen. Der lebende Protoplast 

1) I RWDi: .Tollrn. of ).;("11. phYHiol. Bel. 5. H. 427. 1923. Siehe ferner OSTERHOUT: Ebenda 
Bd.5, is,225. IB22; HOAULAND u. DAY1>:1: I~bcnda Bd.5, 8.629. 1923. 
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verhindert also die Diffusion in der einen wie in der anderen Richtung. Und 
was hier zunachst fUr Pflanzenzellen ausgefiihrt wurde, trifft offenbar ebenso 
fiir tierische Zellen zu. Zwar existiert bei ihnen kein Zellsaftraum, dessen gelOster 
Inhalt durch eine diinne Protoplasmalamelle von der Umgebung geschieden ist. 
Aber die Analysen der ganzen Protoplasten lehren, daB sie z. B. in bezug auf die 
anorganischen Salze ganz anders zusammengesetzt sind als ihr Medium, und es 
gibt, wie wir sehen werden, sichere Beweise dafiir, daB diese Salze mindestens 
zum Teil frei in den Zellen gelOst enthalten sind. Auch kannen Tiere vom GefaB·· 
system aus mit Farbstoffen, wie Cyanol, iiberschwemmt werden, ohne daB zahl
reiche Zellen etwas von dem Farbstoff annehmen. 

Diese Ergebnisse sprechen dafUr, daB schon die oberflachlichste Schicht des 
Protoplasten das genannte Diffusionshindernis bildet; fiir Pflanzenzellen ist 
dies durch besondere Versuche von PFEFFER!) wahrscheinlich gemacht, und er 
postulierte deshalb eine besondere Plasmahaut als Grenzmembran. Nach all 
dem erhebt sich die Frage, wie die Zellen ihren normalen Stoffbedarf decken, und 
wie sie sich mancher Bestandteile ihres Inhalts entledigen kannen. 

II. Die Zelle als Osmometer. 
Zu dem gleichen SchluB, daB die Zelloberflache ein starkes Diffusions

hindernis auch fiir an sich leicht diffundierende Stoffe darstellt, gelangt man 
noch auf einem anderen Weg. Wenn man etwa zu dem Wasser, in dem eine 
Spirogyra flottiert, Rohrzucker in steigender Menge hinzufiigt, so kann man 
eine Konzentration ausfindig machen, bei der der Protoplast sich von der Cellu
losehiille eben zuriickzuziehen beginnt, indem er schrumpft; es tritt Plasmolyse 
ein [NAEGELI2)]. Erhahung der Zuckerkonzentration fiihrt zu starkerer Schrump
fung; die Schrumpfung kann fiir viele Stunden bestandig sein. 

Es handelt sich nun dabei um den gleichen Vorgang wie in einem Osmometer 
mit einer semipermeablen Membran von der Art, wie PFEFFER es konstruierte, 
indem er eine Niederschlagsmembran aus Ferrocyankupfer in die Poren eines 
zylindrischen GefaBes aus unglasiertem Ton einlagerte; letzteres ist dann das 
Analogon der Cellulosehaut, die Membran das Analogon der Plasmahaut. Wenn 
ein solches Osmometer in reines Wasser taucht, so wird von seiten der 
innen befindlichen Lasung ein osmotischer Druck ausgeiibt, der am Steigrohr 
des Osmometers abgelesen werden kann. Entsprechend bewirkt der osmo
tische Innendruck bei den Pflanzenzellen, daB der protoplasmatische Wand
belag gegen das Widerlager der Cellulosehaut gedrangt wird, wobei diese evtL 
in starke elastische Spannung gerat (Zellturgor). - Taucht man das Osmometer 
sodann statt in Wasser in eine Lasung, so wird ihm Wasser entzogen, und der 
Innendruck sinkt. Man kann demnach fUr die AuBenlOsung auch eine Konzentra
tion herausfinden, bei der der Innendruck gleich Null wird. Steigert man die 
AuBenkonzentration dann noch weiter, so daB der osmotische AuBendruck iiber 
den osmotischen Innendruck iiberwiegt, so kann die semipermeable Niederschlags
membran evtL aus den Poren des Tonzylinders nach innen herausgedrangt werden. 
Lasungen von gleichem osmotischen Druck wirken gleich stark. In derselben 
Weise sinkt auch der Innendruck, also der Turgor einer Zelle, wenn man sie aus 
Wasser in eine Lasung iibertragt, und es gibt eine Konzentration, die plasmoly
tische Grenzkdnzentration, oberhalb deren die Protoplasmaoberflache, also die Plas
mahaut, von der Cellulosehiille abgedrangt wird. Letztere ist dann vollkommen 
entspannt und kann leicht deformiert werden; bei einem aus zahlreichen Zellen 

1) PFEFFER: Osmotische Untersuchungen. Leipzig 1877. 
2) NAEGELI: Pflanzenphysiologische Untersuchungen 1855. 
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gebildeten Gewebe auBert sieh dies in der Erseheinung des Welkens. Priift man 
versehiedene IOsliehe Stoffe, so ergibt sieh, daB die molekularen plasmolytischen 
Grenzkonzentrationen, also die osmotischen Drucke der Grenzplasmolyse hervor· 
rufenden Losungen untereinander gleich 8ind. Dies wird dureh die folgende Tabelle 
naeh Versuehen von OVERTON!) an Spirogyra bewiesen. 

I Plasmolyt. Grenzliisung in % 
Substanz Chem. Formel Mol.-Gew. 

beob. ber. 

Rohrzucker C12H22011 342 6,0 
Mannit. C6 Hu0 6 182 3,5 3,19 
Traubenzucker C6 H120 6 180 3,3 3,15 
Arabinose. C; H100S 150 2,7 2,63 
Erythrit C4 H1C0 4 122 2,3 2,14 
Asparagin C4 HsN20 3 132 2,5 2,32 
Glykokoll . ('2 HsN02 75 1,3 1,32 

Die Plasmahaut der Pflanzenzellen verhiilt sich hiernach also wie eine semi· 
permeable Membran, die zwar fiir Wasser durehlassig, fiir die ge16sten Stoffe aber 
undurchlassig ist. Wir kommen also zu einer Bestatigung des im I. Abschnitt 
gezogenen SchlusscA. 

Der Vergleich der beobachteten und der berechneten Werte in der Tabelle belehrt 
dariiber, wie gut sich die Annahme der Semipermeabilitat, die aus der Analogie zwischen 
den Pflanzenzellen und dem PFEFFERSchen Osmometer hergeleitet ist, bewahrt. Die Voraus
setzung dafiir ist, daB sich die plasmolytische Grenzkonzentration mit recht groBer Genauig
keit messen laBt. Verschiedene Pflanzenzellen verhalten sich darin allerdings sehr verschieden; 
ein besonders geeignetes und darum viel verwendetes Objekt, die Epidermiszellen von Tra
descantia discolor, laBt bei einem osmotischen Druck des Zellinnern von etwa 5 Atmospharen 
nach FITTING 2) schon eine Drucksteigerung um 0,11 Atmospharen am Plasmolysebeginn 
erkennen. 

Etwas der Plasmolyse Analoges gibt es bei den tierischen Zellen im allgemeinen 
nicht, weil ihnen zumeist eine guL durehlassige Hiille von der Art der pflanzlichen 
Cellulosehaut fehlt. DaB die tierischen Zellen sich aber grundsatzlieh ebenso ver· 
halten wie die pflanzliehen, das folgt aus der Tatsache, daB Anderungen des 
osmotischen Druckes in ihrer Umgebung dauerhafte Volum- oder Gewichtsande
rung en hervorrufen konnen; oberhalb einer gewissen AuBenkonzentration, Z. B. 
von Rohrzueker oder Koehsalz, verlieren die Zellen durch Wasserabgabe an 
Volumen, unterhalb dieser Konzentration gewinnen sie an Volumen. An Blut
korperchen oder an Froschmuskeln ist dies leieht zu zeigen. 1m folgenden ist 
ein Versuch am Hartorius vom Frosch nach OVERTON3 ) wiedergegeben. 

a) Ein Sartorius vom Frosch, der am 16. XII. nach 31/2stiindigem Liegen in 0,7proz. 
NaCl 0,287 g wog, wird in O,5proz. NaCI iibertragen. Nach I Stunde 0,32 g, nach 2 Stunden 
0,325 g, nach 43/ 4 Stunden 0,325 g, am 17. XII. 0,325 g, am 18. XII. 0,3225 g. 

b) Ein Sartorius, der am 14. X. nach 31/ 2stiindigem Liegen in O,7proz. NaCI 0,2125 g 
wog, wird in Iproz. NaCI iibertragen. Nach 1/2 Stunde 0,198 g, nach 2 Stunden 0,191 g. 
Dann in 0,7proz. NaCI zuriick. Nach 11/4 Stunde 0,215 g, am 15. X. 0,2125 g. 

Auch dies sprieht dafiir, daB die Zellen von einer semipermeablen Hiille 
umschlossen sind. 

III. Permeabilitiit und Plasmolyse. 
Auch das Studium der osmotisehen Eigenschaften der Zellen fiihrt natiirlich 

zu der Frage, wie denn die Zelle mit ihrer Umgebung in stoffliehen Verkehr tritt. 

1) OVERTON: Viertelsjahrsschr. d. naturforsch. Ges. in Ziirich Bd.40, S.1. 1895. 
2) FITTING: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 57, S. 553. 1917. 
3) OVERTON: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 92, S. 115. 1902. - Siehe dazu auch 

O. NASSE: Pflii!lers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 2, S. 97. 1869, und J. LOEB: Ebenda Bd.69, 
S. 1. 1897. 
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DieSemipermeabilitat des Plasmas kann ja unmaglich ein permanentes Verhalten 
darstellen, so sehr die Bedeutung ihres Vorhandenseins fUr viele Seiten des Zell
lebens auch einleuchtet, da sie es der Zelle ermoglicht, Stoffe fUr besondere Zwecke 
festzuhalten und sich von Schwankungen in der chemischen Zusammensetzung 
ihrer Umgebung zu befreien. Die Frage nach der Natur des Stoffaustausches 
hangt aber aufs innigste mit einer zweiten Frage zusammen, namlich welche Be
schaffenheit die Oberflachenschicht des lebenden Protoplasmas hat. Die Ant
worten, die auf diese Fragen bisher erteilt wurden, grunden sich vor allem auf 
die Beobachtungen, nach denen die Plasmahaut keineswegs fur siimtliche gelaste 
Stoffe impermeabel ist. 

KLEBS1), JANSE2) und DE VRIES3) wurden namlich zuerst darauf aufmerksam, 
daB manche Stoffe in hypertonischer Lasung, also in einer Lasung, deren Konzen
tration die mit anderen Stoffen ermittelte plasmolytische Grenzkonzentration 
uberschreitet, unfahig sind, Pflanzenzellen uberhaupt oder auf die Dauer zu 
plasmolysieren. Dies kann so erklart werden, daB die Hypertonie keine Exosmose 
von Wasser verursacht, weil der auBen gelOste Stoff durch Diffusion ins Zell
innere den osmotischen Uberdruck zum Verschwinden bringt. Denn ist die Per
meabilitat der Zelloberflache groB genug, dann wird selbst bei starker Hyper
tonie keine Exosmose durch das Symptom der Plasmolyse bemerkbar werden. 
Eine geringere Permeabilitat der Zelle fUr den fraglichen Stoff, d. h. eine geringere 
Membrandiffusibilitat des Stoffes, wird sich demgegenuber in anfanglicher Plas
molyse kenntlich machen, die von einem allmahlichen Riickgang, von Deplas
molyse, gefolgt ist. OVERTON4 ) hat nun, an die genannten Arbeiten ankniip£end, 
zuerst systematisch nach den eben genannten Prinzipien eine sehr groBe Zahl 
von Verbindungen auf ihre Permeierfahigkeit hin untersucht, und zahlreiche 
Autoren sind ihm unter Anwendung verschiedener Methoden ge£olgt. 

IV. Die Methoden der Permeabilitiitsmessung. 
In welcher Weise die plasmolytische Methode zum Studium der Permeabilitiit 

verwendet werden kann, ist bereits gesagt. Zur quantitativen Messung der Per
meabilitiitsgro{3e kann man verschiedene Wege einschlagen. - LEPEscHKIN5 ) 

wahlt als MaB den sog. Permeabilitiitsfaktor. Sei 0 die plasmolytische Grenz
konzentration eines nicht permeierenden Stioffes, so genugt von einem Stoff, 
fur welchen die Zelle etwas permeabel ist, offenbar nicht die Konzentration 0, 
urn eine eben beginnende Plasmolyse zu erzeugen, sondern man mull bis zu der 
haheren Konzentration 0 1 gehen, damit Grenzplasmolyse eintritt; die plasmo
lysierende Lasung hat also einen scheinbaren relativen Konzentrationsverlust 

S - 0 = fl erlitten. fl ist dann der Permeabilitatsfaktor. FITTING6) halt fUr 
01 

geeigneter die Messung der Geschwindigkeit der Deplasmolyse. Wenn z. B. anfang
lich 0,1 m KN03 plasmolysiert, nach einer Viertelstunde die Plasmolyse aber 
zuriickgegangen ist und nun erst 0,1025 m Grenzplasmolyse hervorruft, so kann 
man sagen, daB in dieser Viertelstunde 0,0025 m KN03 eingetreten sind. Ein 

1) KLEBS: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.5, S. 181. 1887. 
2) JANSE: Versl. med. kon. acado v. wetensch. Amsterdam III, Bd.4, S.332 1887. 
3) DE VRIES: Botan. Zeitg. Bd.46, S.230. 1888. 
4) OVERTON: Vierteljahrsschr. d. naturforsch. Ges. in Ziirich Bd. 40, S. 1. 1895; Bd. 44, 

S.88. 1899; Nagels Handb. d. Physiol. d. Menschen Bd.2, S.744. 1907. 
5) LEPESCHKIN: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 26a, S. 198. 1908; Bd.27, S. 129. 1909. 

- Siehe auch TRONDLE: Jahrb. f. wiss. Botan. Bd.48, S. 175. 1910. 
6) FITTING: Jahrb. f. wiss. Botan. Bd. 56, S. 1. 1915; Bd.57, S.533. 1917; Bd. 59, 

S. 1. 1919. 
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drittes Verfahren iHt die plasmometrische Methode von HOFLERl); sie vermeidet 
den Ubelstand, daD manche Pflanzenzellen sich bei einem geringen Uberdruck 
von allfJen nur schlecht von der (;ellulm;ehullp ablOsen. HOFLER plasmolysiert 
deshalb mit einer Htark hypertonischen Losnng und berechnet dann die iso
tonische Konzentration am; der Abnahme des Protoplastenvolumens. Wird der 
Protoplast z. B. anf 3/4 seines ursprunglichen Volumens reduziert, so muD die 
Konzentration im Zellsaft auf 4/3 des Ausgangswertes steigen; die isotonische Kon
zentration ist also 3/ '1 der verwendeten hypertonischen. Bei Semipermeabilitat 
muG demnach hypertonische Konzentration mal relatives Zellvolumen gleich der 
isotonischen Konzentratiol1 k sein. In der Tat wurde z. B. gefunden: 

ROllZ. der plasmol;;s. He!. Volumen der 
Lc;sung c plasmolys. Zellen v 

0,:30 0,585 
U,:35 0,494 
0,45 0,382 
0,60 0,287 

Isoton. Konz. 
e· v = k 

0,175 
0,173 
0,172 
0,172 

Die Voraussetzung der Methode, eine genugende Genauigkeit der Volummessung, 
ist allerdings nur bei einem sehr regelmaGigen, z. B. zylindrischen Bau der Zellen 
erfullbar. Besteht nun nicht Semipermeabilitat, sondern Permeabilitat, dann 
nimmt das reduzierte Volumen allmahlich wieder zu, die errechnete isotonische 
Konzentration erhillt al"o statt k den groDeren Wert kv und kl - k wird dann 
zum :l\'IaG der Permeabilitii,tsgro!.le. 

Wird z. B. mit 0,8 ffi Hamstoff plasmolysiert unO. ist del' Protoplast zuerst auf 0,807 
seines Anfangsvolumens geschrumpft, urn bei del' zweiten Messung das relative Volumen 
0,892 aufzuweisen, so betragt die in der Zwischenzeit eingedrungene Konzentration 
0,892 X 0,8 - 0,877 . 0,8 -=. 0,068 m. 

Ein anderes:\leBprinzip, das sich fiir Untersuchungen an Pflanzenzellen 
eignet, ist die Beobachtung der Turgoranderung. DE VRIES2) machte folgenden 
Versuch: Wenn man die hohlen Stengel des Lowenzahns durch Langsspaltung in 
schmale Streifen zerlegt. ,,0 kriimmen sie "ich zu einer Spirale, auf deren konvexer 
Seite die Wundfliiche gelegcn ist, weil die Zellwande der inneren, durch den Schnitt 
freigelegten Zellen "ich dem Turgordruck folgend iiber die Norm dehnen, wahrend 
die we iter auBen gelegenen Zellen durch die dort befindlichen relativ undehn
baren Gefii13 biinde I an ciner st.iirkeren Rpannung der Wande gehindert werden. 
Legt man solch eine RpiraJe in WasHer, so nimmt die Krummung noch zu, weil die 
freigelegten Zellen durch osmotische Wasseraufnahmc die Zellwandspannung 
noch vermehren. Lpgt man aber die Spirale in eine Lasung, so entrollt sie sich 
je nach der Konzent.ratioll in verschiedenem MaGe. Man kann diese Erscheinung 
zu einer quantitativPIl Methode verwerten, urn zu priifen, ob Losungen, welche 
den gleichen osmotischen Druck hahen, auch 
gegeni'tber den Zellpll isosmotisch sind. 

BROOKS'l) gab del' 1Iethode folgende Form 
(Abb. 38): Ein Streifen aus einem Liiwenzahn
stengel (s) VOll 2.5 ('m Lange und 3 mm Breite 
wird an einem Ende in einem gespaltenen Gummi
stopfen (g) so festi!eklemmt, daB seine Spiral
kl'timmung in del' Horizontalebene liegt. Der 
Stopfen ist auf dem Boden einer Glasschale be
festigt, weIcht' mit H'l'schiecipnen Liisungen geftillt 

Abb. 38. Turgormessung nach 
BROOKS. 

1) HOFLER: Ber. d. dtsch. botan. Ues. Hd.36, S.414 u. 423. 1918. 
2) DE VRIES: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 14, S.427. 1884. 
3) BROOKS: Amerie. journ. of botan. Bd. lU, S.562. 1916. 
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werden kann, so daB der Streifen davon bedeckt wird. "Ober dem freien Ende des Streifens 
befindet sich das Objektiv (0) eines Mikroskopes. Man kann also seine Bewegung bei Krtim
mungsanderungen genau beobachten und mikrometrisch ausmessen. 

Wenn man nun durch Einlegen in Losungen verschiedener Stoffe die Krum
mung urn einen bestimmten, jedesmal gleich groBen Betrag vermindert, so wird 
bei denjenigen Stoffen, fur welche die Protoplasten permeabel sind, die Krum
mung alsbald wieder zunehmen und der Anfangskrummung zustreben. Die 
Geschwindigkeit dieser Bewegung ist dann ein MaB der Permeabilitat. 

Auch fUr die Untersuchung der Permeabilitat tierischer Zellen sind osmotische 
Methoden ausgearbeitet worden. Es wurde bereits gesagt, daB der Plasmolyse 
entsprechend tierische Zellen in vielen hypertonischen Losungen dauernd an 
Volumen verlieren. An der einzelnen Zelle ist dies nur schwer mit genugender 
Genauigkeit festzustellen, wohl aber an groBeren Zellmassen. Handelt es sich urn 
freie Zellen, wie die roten Blutkorperchen, so eignet sich vorzuglich die Messung 
mit dem Hamatokriten1 ). Das Prinzip des Verfahrens ist folgendes: Ein bestimmtes 
Quantum Blut wird in einer graduierten Capillare, dem Hiimatokriten, zentri
fugiert und die Hohe der sich endgultig absetzenden Blutkorperchensaule ge
messen; genau das gleiche Blutquantum wird sodann mit den verschieden kon
zentrierten Losungen eines Stoffes versetzt, wiederum zentrifugiert und fest
gestellt, in welcher Losung die Blutkorperchensaule die gleiche Hohe erreicht, 
wie beim Ausschleudern aus dem Blut; diese Losung ist isotonisch mit den Blut
korperchen. Zentrifugiert man nun abermals das gleiche Blutquantum mit 
hypertonischen Losungen yom gleichen Molengehalt, so erhiilt man eine dauer
kafte Volumverminderung nur bei denjenigen Losungen, bei denen der geWste Stoff 
nicht permeierfahig ist; bei permeierenden Stoffen nimmt je nach dem Grad von 
Permeabilitat das Volumen mit groBerer oder geringerer Geschwindigkeit, wieder 
zu. Diese Volumenzunahme entspricht der Deplasmolyse der Pflanzenzellen. 
Naturlich muB Volumenzunahme auch in der isotonischen Losung einer perme
ierenden Verbindung zustande kommen. 

Da, wo die Zellen zu festen Gewebsverbanden, zu Organen vereinigt sind, 
tritt an die Stelle der Volummessung die Wagung. Ein Froschmuskel behalt 
z. B. sein Gewicht im allgemeinen in einer O,7proz. NaCI-Losung; in einer Glycerin
Wsung yom gleichen osmotischen Druck nimmt er dagegen dauernd an Gewicht 
zu, weil er fUr Glycerin durchlassig ist. 

Will man mit Hilfe dieser osmotischen Methoden AufschluB betreffs der 
Permeabilitat fur giftige oder schwerlosliche Stoffe gewinnen, so bedient man sich 
nach OVERTON mit Vorteil der "Methode der Partialdrucke", d. h. man liiBt die 
zu prufende Verminderung nicht fur sich allein osmotisch wirken, sondern man 
mischt sie mit einer zweiten, so daB sie nur nach MaBgabe ihres Partialdrucks 
an der osmotischen Wirkung teilnimmt; man setzt also z. B. zu der isotonischen 
Losung eines indifferenten und nicht eindringenden Stoffes eine kleine Menge 
des giftigen oder schwerWslichen Stoffes und sieht zu, ob die jetzt hypertonische 
Losung plasmolysiert oder gewichts- oder volumvermindernd wirkt. 

Die bisher genannten osmotischen Methoden zur Messung der Permeabilitat 
zeichnen sich durch grol3e Einfachheit aus, aber sie sind indirekte Methoden. Ein 
direkter Weg ist die chemische Analyse. Man hat also z. B. zu prufen, ob ein zur 
AuBenWsung zugesetzter Stoff nach einiger Zeit infolge Diffusion auch im Innern 
des Protoplasten nachzuweisen ist, und ob derselbe Stoff wieder aus dem Proto-

1) HAMBURGER, H. J.: Zentralbl. f. Physiol. 1893, S. 161. - HEDIN: Skandinav. Arch. 
f. Physiol. Bd. 2, S. 134 u. 360. 1892; Bd. 5, S. 207. 1895.; Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. 
Bd.63, S.360. 1895. - GRIJNS: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.63, S.86. 1896. -
KOEPPE: du Bois-Reymonds Arch. 1895, S. 154. 



Dip Methoden dpl' Pel'meabilitatsmessung. 413 

plasten verschwindet, wenn man nun durch Weglassen des Stoffes in der AuBen. 
16sung ein umgekehrt gerichtetes Diffusionsgefalle fiir ihn von innen nach auBen 
etabliert. Auch die chemische Analyse des reinen Zellsafts, der bei manchen 
Pflanzen (Nitella, Valonia) in geniigender Quantitat gewonnen werden kann, 
kann bei Vergleich mit cler Zusammensetzung des umgebenden Mediums Auf· 
schluB gebenl). 

Statt die Zellen selbst zu analysieren, ist es oft bequemer zuzusehen, ob 
sich die Konzentration einer Losung verringert hat, nachdem ein Quantum Zellen 
in ihr suspendiert worden ist. 1-;0 verfuhr HEDIN2 ) zur Ermittlung der Permeabili· 
tat der Blutkorperchen. Die Methode ermoglicht auf relativ einfache Weise 
Daten sowohl iiber die Geschwindigkeit als vor allem auch iiber die GrofJe der 
Aufnahme in dl:e Zellen, iiber das MafJ der Verteilung zwischen Zellen und AufJen. 
16sung zu gewinnen. HEDINS Verfahren fur die Untersuchung der Blutkorper. 
chen fuBt etwa auf folgenden Uberlegungen: Lost man in einem bestimmten 
Volumen Serum eine bestimmte Menge von einem Stoff auf, so muB der normale 
Gefrierpunkt des Serums 11m einen gewissen Betrag herabgedriickt werden. Lost 
man die gleiche Menge illl gleichen Volumen Blut auf und zentrifugiert nach 
einiger Zeit die Korperchcen ab, so sind fiir den Gefrierpunkt des Serums jetzt 
dreierlei Voraussagen moglich: entweder ist er identisch mit dem Gefrierpunkt 
des Serums, dem allein der Stoff zugesetzt wurde; dann muB sich der Stoff 
gleichmaBig iiber Korperchen unci Fliissigkeit verteilt haben. Oder der Gefrier
punkt ist niedriger als der Standardwert; dann enthalten die Korperchen weniger 
von dem Stoff als das Serum oder auch nichts (zwischen diesen zwei Moglich
keiten entscheiden Bel>timmungen iiber eingetretene Volumanderungen der Blut
korperchen). Oder Plldlich: der Gefrierpunkt liegt hoher als der des ersten Serum· 
gemil>ches; dann iKt mehr von dem Stoff auf die Korperchen iibergegangen als 
im Serum verblieben iKt. Zentrifugiert man das Blut kurze oder langere Zeit 
nach dem Zusatz deK i'ltoffes, so kann man evtl. auch entscheiden, ob der Stoff 
schnell oder langsam eindringt. 

Manche Zellen sind fliichenhaft angeordnet. Hier kann man die Permeabili
tiit mit chemischen Methoden auch gO priifen, daB man die lebende Gewebsflache 
alB Diaphragma in dag Diffugionsgefiille eines zu priifenden Stoffes hineinbringt 
nnd zllsieht, ob nnt! mit welcher Geschwindigkeit der Stoff hindurchdiffundiert. 
ZII beachten ist, daB auch bei voIIiger Impermeabilitat der Zellen fiir einen Stoff 
eine gewisse Menge durch die intercellularen Riiume durchtreten kann. Geeignet 
fiir diese Art Messung ist etwa der Thallus blattformiger Meeresalgen der Gattung 
Laminaria3 ) oripr die· zartC' musknlORc Bauchdccke yom Frosch4). 

Eine sehl' beachtpnswPl'tp Fehlerquelle fiir die chemise he Methode der Permeabilitats
messung ist in der schwierigen lJnterscheidung zwischen der Absorption im Zellinnern und 
del' Adsorption in der Zelloberjlache zu erblicken. Denn es leuchtet ein, daB oberflachenaktive 
StoffI' bis zu hoher Konzentl'ation an der Protoplasmagrenzflache oder bei Pflanzen sogar 
auch an und in del' Zellhaut angel'eichel't werden konnen, ohne daB die chemische Analyse 
oder das mikroskopischp Bild die Natur der Fixierung der Stoffe erkennen lieBe. Hier 
kann man cine Entsehpidung VOl' aHem anstreben, indem man etwa die fraglichen Stoffe 
ill vel'schiedpnpl' KOllzpntratioll pinwirkpn liiLlt und priift, ob die Adsorptionsisotherme 
giiltig ist. 

Natiirlich ist abel' auch bei solch einem den Adsorptionsvorgangen entsprechenden 
Verlauf ein Eindringf'1l ins Zellinnere nicht ausgeschlossen, da ja auch im Zellinnern die Stoffe 
durch Adsorption an (jrPIl7.fiiichen gebunden werden konnen. 

I) BROOKS: .Iourn. of gen. physiol. Bd.4, S.347. 1922. - OSTERHOUT: Ebenda Bd. 5, 
S.225. 1922. .. HOAGLAND U. DAVIS: Ebenda Bd.5, S.629. 1923. 

~) HEDIN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.68, S.229. 1897. 
3) BROOKS. H. C.: Bot. Gaz. Bd. 64, S. 306. 1917. 
4) \V[NTERSTEI~, H.: Biochem. Zeitschr. Bd. 75, S.48. 1916. 
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Relativ leicht ist iiber die Beteiligung von Adsorption an der Aufnahme bei Verwendung 
von Farbstoffen zu entscheiden, wenigstens bei Pflanzenzellen, weil man da evtl. den Farb
stoff in die Zellmembran eingelagert siehP). 

Von vornherein wahrscheinlich ist die Adsorption da, wo ein typisches Kolloid von 
den Zellen festgehalten wird, es sei denn, daB Griinde zu der Annahme vorliegen, daB die 
Zelle sich aktiv des Stoffes bemachtigt (s. dazu S.433ff). Urn eine Kolloidadsorption handelt 
es sich z. B. bei der Fixierung von Metallsolen durch Pilzmycelien nach v. PLOTHN02). Schon 
ZSIGMONDy3 ) bemerkte, daB in Goldsolen Pilzkolonien auftreten, die allmahlich alles Gold 
an sich reiBen. v. PLOTHNO untersuchte den Vorgang genauer und stellte fest, daB das 
kolloidale Gold nicht in den Protoplasten der Mycelien, sondern innerhalb der Zellmembran 
abgelagert wird, und zwar in der Farbe des Sols. Die Goldeinlagerung kommt dann zustande, 
wenn die Pilze Saure produzieren oder in einem sauren Medium kultiviert werden, wahrend, 
wenn sie auf geeigneten Nahrsubstraten alkalische Reaktion erzeugen, die Metallfixierung 
ausbleibt. Dies legt die Annahme nahe, daB H-Ionen die Membransubstanz zur Aufnahme 
der elektronegativen Metallteilchen aktivieren, und in der Tat zeigten Kataphoreseversuche, 
daB die Membransubstanz bei Gegenwart von Saure positiv, bei Gegenwart von Alkali negativ 
geladen ist. Die Adsorption wird also, wie so haufig, durch elektri3che Krafte bewirkt. 

Ein weiteres Mittel, die Permeabilitat der Zellen zu erforschen, ist die Ver
wendung von Stoffen, die irgendwie im Zellinnern sichtbar werden k6nnen. Dazu 
gehoren in erster Linie die Farbstoffe, und daher spielen die Untersuchungen 
iiber die Vitalfiirbung eine ganz besondere Rolle in der Lehre von der Zelldurch
lassigkeit. Die ZeUfarbung erlangt weiter dadurch Bedeutung, daB ein im ZelJ
innern enthaltener Farbstoff Indicatoreigenschaften haben und durch Farben
umschlag das Eindringen einer Saure oder Base anzeigen kann. 

Optisch macht sich weiter das Eindringen eines Stoffes evtl. durch Nieder
schlagsbildung in der Zelle bemerkbar. Das beste Beispiel dafiir sind die Alkaloide 
und ihre Salze. OVERTON4) hat zuerst darauf hingewiesen, daB die Permeabilitat 
fUr die Alkaloide sehr be quem an Fflanzenzellen zu untersuchen ist, deren Gehalt 
an Gerbsaure im Zellsaftraum als Reagens dient; denn die Alkaloide bilden mit 
Gerbsaure schwer lOsliche Salze, welche sich als Niederschlag zeigen miissen, 
sobald Alkaloid durch die Plasma- und Vakuolenhaut hindurchdiffundiert ist. 
Diese Reaktion ist auBerordentlich £ein; Strychnin z. B. erzeugt noch in einer 
Verdiinnung von 1 g auf 10 000 bis 20000 I Wasser einen deutlich im Mikroskop 
sichtbaren Niederllchlag im Zellsaftraum von Spirogyra. 

Die Grenzkonzentration, bei welcher der Niederschlag eben sichtbar wird, ist aber fiir 
jedes Alkaloid eine andere. Dies ist so zu erklaren, daB erst das Loslichkeitsprodukt aus der 
Alkaloid- und der Gerbsaurekonzentration iiberschritten sein muB, ehe die Ausfallung ein
tritt, und das Loslichkeitsprodukt ist selbstverstandlich bei den verschiedenen Alkaloiden 
verschieden groB. Sobald aber einmal ein Niederschlag sieh gebildet hat, bleibt der Zustand 
beliebig lange stationar. Es besteht dann ein Gleichgewicht in der mit dem gerbsauren Salz 
gesattigten Losung zwischen den undissoziierten Molekiilen und den Dissoziationsprodukten. 
Diese sind einerseits die Gerbsaureanionen und Alkaloidkationen des gerbsauren Alkaloids, 
andererseits wegen der hydrolytischen Spaltung des aus sehwacher Saure und aus sehwacher 
Base formierten Saizes freie Gerbsaure und freies Alkaloid. Fiir Gerbsaure, Gerbsaureanionen 
und das gerbsaure Alkaloid muB die Vakuolenhaut, die den Zellsaft umschlieBt, undurchgangig 
sein; denn sonst ware ein stationarer Zustand nicht denkbar. Die Alkaloidkationen werden 
von den Gerbsaureanionen zuriickgehalten, aber die Plasmahaut ist, wie wir gleieh sehen 
werden, in vielen Fallen auch fiir sie impermeabel. Dann ware also frei beweglich bloB die 
freie Alkaloidbase; ihre Konzentration im Zellsaft miiBte variieren, je nachdem sie in der 
umspiilenden Losung variiert; also beherrscht sie allein das Gleiehgewicht im Zellsaft, ent
spreehend dem Massenwirkungsgesetz. Steigt die Alkaloidkonzentration, so vereinen sich 

1) Siehe dazu: v. EULER u. FLORELL: Arkiv f. Kemi Bd. 7, Nr. 18. 1919. - RUHLAND: 
Jahrb. f. wiss_ Botanik Bd. 46, S.1. 1908. - Ferner WIECHMANN (unter ROBER): Pfliigers 
Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 189, S. 109. 1921. 

2) V. PLOTHNO: Biochem. Zeitschr. Bd. no, S.l u. 33. 1920. 
3) ZSIGMONDY: Liebigs Ann. d. Chern. Bd.301, S.30. 1898. 
4) OVERTON: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd. 22, S.189. 1897. - Siehe auch F. CZAPEK: 

Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 28, S.147. 1910; RUHLAND: Jahrb. f. wiss. Botanik, 
Bd. 54, S. 391. 1914. 
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weiter Gerbsaure- und Alkaloidmolekiile unter \Vasseraustritt miteinander, und gerbsaures 
Salz faIlt aus; wird sie vermindert, so tritt umgekehrt hydrolytische Spaltung ein, und es 
liist sich langsam von dem Salze wieder auf. Durch fortschreitendes Verdiinnen der bespiilen
den Liisung kann man also den ganzen FaIlungsprozeB aIlmahlich l'iickgangig machen und 
gerade eine Konzentration herausprobieren, bei del' die ganze FaIlung eben verschwunden ist. 

Diese Gleichgewiehtsverhaltnisse drangen geradezu zu cineI' bestimmten Vorstellung 
iiber den Vergiftungsmodus bei der Wirkung der Alkaloide. Denn man kann aueh Liisungs
konzentrationen dureh variierte Experimente sieh ausprobieren, die gerade noch ungiftig 
sind, in denen die Spirogyren monatelang unverletzt leben kiinnen, wahrend eine Steigerung 
der Konzentration sofort Schaden stiftet. ~Ian erhalt also den Eindruek, als ob die Vergiftung 
auf einem der Gerbsaurereaktion ahnlichen umkehrbaren ProzeB bel'uht, der sich zwischen 
clem Alkaloid und l'inem Protoplasmabestandteil abspielt (OVERTON). 

Sehr auffiiJlig ist es, daB die Losungen der Alkaloidsalze oft viel weniger 
giftig fUr Pflanzenzellen sind als die der freien Basen; dieser Differenz in der 
Toxizitat entspricht eine ebenso groBe Differenz in der Intensitat der Gerbsaure
niederschlage, welche Losungen yom gleichen Alkaloidgehalt bewirken. Beides 
erklart sich aus d!.'r Hydrolyse der Alkaloidsalze, die durch die Schwache der 
Alkaloidbase bedingt ist. sobald man die Annahme macht, daB die Plasmahaute 
fur die AlkaJoidkationen annahernd impermeabel sind. Denn dann ist es voll
kommen begreiflich, daB die Salze minder toxisch sind als die freien Basen; 
hinein in die Zellen kann nur die Base, und diese ist wegen der Begrenztheit 
der hydrolytischen Spaltung in der SalzlOsung in viel geringerer Konzentration 
enthalten aIR in der iiq uiyalenten Losung des reinen Alkaloids. 

DaB diese Erklarung l'iehtig ist, lehrt das Verhalten del' Spirogyren gegeniiber den 
Alkaloidsalzen verschiedener Sauren. Die Salze schwacher Sauren dissoziieren weitgehend 
unter \Vasseraufnahme; d. h. unter Verbrauch del' lonen des Wassel's, der OH- und der H
lonen entstehen in reichlichl'f Menge freie schwache Base und freie schwaehe Saure, und darum 
ist hier die Giftwirknng ausgesprochener als bei den Salzen starker Sauren, bei denen die 
hydl'olytisehe Dissoziation nach kurzem Lauf Halt macht, wei! hier blofJ die OH-Ionen des 
\Vassel's von dem Alkaloidsalz, d. h. von seinen Alkaloidkationen, weggefangen werden, 
wahrend die Wasserstoffionen frei bleiben, sich nicht mit den Saureanionen vel'binden und 
alsbald die Dissoziation des Wassers so weit zuriiekdrangen, daB die Bildung freier Base 
rasch aufhiirt. Wenll man deshalb von vornhercin etwas H· durch Zusatz einer Spur von 
Saure zu dem Liisungsmittel hinzufiigt, so bleibt die Hydrolyse iiberhaupt aus, und wedel' 
Gerbsaurefallung noeh Vergiftung tritt ein. emgekehrt kann man sofort die toxische Wirkung 
des Alkaloidsalzes stark steigern, wenn man zur Liisung etwas OH' hinzugibt, denn die 
Eildung freier Base wird dadurch begiinstigt. Daher halten sieh z. B. auch Fische und Frosch
larvcn einige Zeit in einer I proz. Losung von Strychninnitrat. sterben abel', sowie man ge
ringe lVIengen von Natriumcarbonat mit aufliist [OVERTON l )]. 

So gelingt eH also mit del' Gerbsauremethode auch die Permeabilitat fUr die 
freien Alkaloidbasen von der del' Alkaloidkationen zu llnterscheiden. Abel', wie 
gesagt, gilt dies nicht fur aIle Fane, sondern es gibt auch Pflanzenzellen, die sich 
gegenuber den frcien Basen und den Salzen nicht unterschiedlich verhalten; 
darauf werden wir ,.;pitter (8.417) zuriickkommen. 

Auf pin weitcrcH optisches Indizium der Permeabilitat von Pflanzenzellen 
hat BORl<JSCH2 ) Hufnwrksam gcmacht. In den Blattzellen des Quellmooses 
FontinaliK antipyretica finden sich eigcntumliche fadenformige Gebilde, die mehr 
als die HiiUte des Zpllsaftraums eil1lwhmen konnen und groBtenteils aus FeU 
hestehen. :\IIan kallll IlUIl das intravitale Eindringen von zahlreichen schwachen 
Basen und ihren Salzen, von Alkoholen und Phenolen daran erkennen, daB die 
"Fettknauel'· in feinste TI'opfchen emulgiert werden, welche sich liber den ganzen 
Zellsaftraum verbreitcn. 1st die Zerteilung der Knauel nicht zu weit getrieben, 
dann ist der Vorgang reversibeI. 

1) Siehe auch MICHAELIS u. DERNBY: Zeitschr. f. lmmunitatsforsch. u. expo Therapie, 
Orig., Bd.34, S. 194. 1922. 

2) BORESf'H: Biochpm. Zeitschr. Bd. 101, S. 146. 1919; auch Zeitsehr. f. Botanik, Bd. 6, 
S. 97. 1914. 
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Auch die Permeabilitiit tieri8cher Zellen fiir Alkaloide scheint der Unter
suchung mit dem Mikroskop zuganglich zu sein, wofiir JACOBY und GOLOWINSKI1) 

ein schones Paradigma gegeben haben. SCHMIEDEBERG hat vor langer Zeit darauf 
aufmerksam gemacht, daB Coffein bei Rana temporaria vielleichter die charak
teristische Muskelstarre erzeugt als bei Rana esculenta. JACOBY und GOLO
WINSKI haben nun beobachtet, daB Coffein, ebenso wie Theobromin und Theo
phyllin, in Ringerscher Losung gelOst, in den Muskelfasern kornige Niederschlage 
erzeugen, daB die Kornungen aber bei Temporarien vielleichter zustande kommen 
als bei Esculenten; laBt man die AlkaloidlOsungen auf isolierte Muskelfasern 
wirken, so findet man z. B., daB die Kornchen in Temporariafasern schon bei 
einer Coffeinverdiinnung 1 : 1750 sichtbar werden, wahrend sie in Esculenten
fasern erst bei der Verdiinnung 1 : 125 auftreten. Nach JACOBY und GOLOWINSKI 
ist dieser betrachtliche Unterschied wahrscheinlich auf eine verschiedene Durch
lassigkeit der Muskeloberflache zuriickzufiihren; denrt wenn man verletzte 
Muskelfasern in die Losungen legt, so zeigt sich, daB an den Schnittstellen 
in der bloBliegenden Muskelsubstanz zwischen der Starke der Kronung 
bei Temporaria- und bei Esculentamuskeln kein Unterschied mehr besteht. 
Nach diesen interessanten Beobachtungen scheint es hier also bei der ver
schiedenen Reaktion zweier lebender Gebilde auf einen Reiz weniger auf Diffe
renzen der chemischen Beschaffenheit anzukommen, an die man sonst wohl in 
erster Linie denkt, als auf physikalische Unterschiede. 

SchlieBlich gibt es auch elektri8che Methoden der Permeabilitiit8me88ung. 
Denn Kationen und Anionen konnen sich erstens verschieden auf Zelle und Zell
umgebung verteilen, so daB an der Grenzflache Potentialspriinge resultieren; 
diese konnen durch Strommessungen oder durch Untersuchungen der Kata
phorese bestimmt werden. Zweitens kann der mechanische Widerstand, der den 
Innen- oder AuBenionen von den Plasmamembranen entgegengestellt wird, 
wechseln; dies ist durch elektrische Widerstandsmessungen feststellbar. 

v. Die Permeabilitiit fur Nichtleiter. 
OVERTONS plasmolytische Untersuchungen iiber die Durchlassigkeit der 

Pflanzenzellen fiihrten ihn zur Aufstellung von Permeabilitiit8regeln ; seine eigenen 
weiteren Untersuchungen sowie die anderer Forscher haben gelehrt, daB diesen 
Regeln eine ziemlich allgemeine Giiltigkeit zukommt. Soweit es sich um Nicht
leiter handelt, zeigte sich folgendes: E8 dringen ra8ch ein: die einwertigen Alkohole, 
Aldehyde, Ketone, Aldoxime, Ketoxime, Mono-, Di- und Trihalogenkohlenwasser
stoffe, Nitrile und Nitroalkyle, die neutralen Ester der organischen und anorga
nischen Sauren, viele schwache organische Basen und Sauren. Lang8amer 
dio8mieren: die zweiwertigen Alkohole, die Amide der einwertigen Sauren, noch 
lang8amer: der dreiwertige Alkohol Glycerin, und die zwei Aminogruppen fiihren
den Harnstoff und Thioharnstoff, recht lang8am: der vierwertige Alkohol Erythrit, 
und dann folgen: die sechswertigen Alkohole, die Hexosen und Aminosauren. Mit 
wachsender Zahl der Hydroxylgruppen verringert sich also offenbar das Ver
mogen einzudringen; den gleichen EinfluB iibt die Anhiiufung von NH2-Gruppen 
aus. Dagegen befahigt wachsende Halogensubstitution zu immer leichterem 
Eindringen, ebenso wirken Alkylierung oder Acetylierung an den fiir das Ein
dringen hinderlichen OH- und NH2-Gruppen befordernd. Von anorgani8chen 
Stoffen, die 8chwach oder nicht di880ziiert 8ind, dringen im allgemeinen leicht ein: 
CO2, NH3, H 20 2, Borsaure, und wohl auch die elementaren Gase. 

1) JACOBY U. GOLOWINSKI: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.59, Suppl., S.286. 
1908. 
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Zur Illustration mogen folgende Befulldc OVERTONS an Pflanzenzellen dienen!) : 
Glycerin verursacht von cineI' ge,vissen Konzentration ab LoslOsung des Proto
plasten von del' Zellhaut. nach einiger Zeit folgt Deplasmolyse. Dies kann, wie 
wir (s. S.410) sahen, al,; ~ymptom langsamen Eindringens aufgefaBt werden. 
Substituiert man cinc del' OH-Gruppen des Glycerins durch ehlor, so kommt 
man zum Monochlorhydrin, das rascher eindringt; noch mehr begiinstigt die Sub
stitution zum Dichlorhydrin das Eindringen. .Ahnliche Einfliisse finden sich bei 
del' Alkylierung dp,; HanHltoffs: dictler t4elbst dringt lang sam ein, sein Mono
methylderivat rascheI', dpI' Dimethylharnstoff noch rascher und del' Trimethyl
harnstoff augenblicklich, ;;0 daf3 man mit ihm iiberhaupt nicht plasmolysieren 
kann. DaB umgekchrt wachHcnde Hydroxylierung verlangsamend auf die Dios
mose wirkt, lehrt etwa die Reihe: Propylalkohol, Propylenglykol, Glycerin; es 
wurde auch gcsagt, daf3 del' vierwertige Alkohol Erythrit noch langsamer diosmiert 
als Glycerin, und clan die Hexite so gut wie gar nicht mehr eindringen. 

Von Wichtigkeit fiir die Beurteilung del' Zelldurehlassigkeit ist die Fest
stellung, daB die Zellen verschiedener Pflanzen und verschiedener Gewebe ein 
und derselben Pflanze Hehr verschieden permeabel sein konnen; so ist z. B. nach 
FITTING die Permpabilitiit del' Blattzellpn bei del' roten Riibe fiir Glycerin sehr 
groB, bei Begonia manicata fast gleich Null, wahrend Tradescantia (Rhoeo) 
discolor eine:vIitteh;tellung einnimmt: Harnstoff geht bei Tradeseantia kaum 
raseher hinein als anorganische Nalze, wie KN03 odeI' KCI, wiihrend die Epider
miszellen von (ientianH Sturmiana nach HOFLER und STIEGLER2 ) ziemlich rasch 
passiert werden. 

Auffallend grof3e Untprsehiede in del' Permeabilitat versehiedener Pflanzen
zellen sind ferner Iwi Alkaloirlsalzen konstatiert worden. Das gewohnliche, den 
OVERTONsehell Regeln pntHprechende Verhalten wurde S. 414 bereits geschildert, 
namlich daB die freiPll Alkaloidbasen illl allgemeinen viel raseher eindringen als 
die f-lalze; die I-itiirkp ,mwohl wip dip UPHehwindigkeit, mit del' im Zellsaftraum 
ein Gerbs~illn'lliedprHchlag aI:; Zeiehpn dP]' Alkaloidanwespnheit auf tritt, entsprieht 
del' Konzentration an £r('ier Basp. dip J)['i den t-lalzpn infolge del' unvollstandigen 
Hydrolyse zllmeist llur klf'in ist. Dit'Her Zusammenhang ist besonders klar von 
HUHLAND3 ) durch Vt'f'HlH'he mit dl'r f['eien Coca,inbase lind ihrem Hydroehlorid 
an Rpirogyren dargPlegt \\'()J'(ll'n. Mit Hilfp der AffinitatRkonstanten des Coeains 
ist zu erreehnell, daB ('ine O· OI-ll1olare Losltng zu 0,13% hydrolysiert ist. daf3 
die Konzentratioll all fn·ie]' Bal-le ill dt'rLiiwng also 1,3.10 .. 5 betragt; in reeht 
guter tbereini-ltimlllllng damit fand Rl'HLAND, daB, naeh Gesehwindigkeit ltnd 
Rtiirke del' NiederHehlagHhildung bei den Zellen beurteilt, die 0 . Ol-molare Hydro
ehloridlOsung einer :Li· 10 5-molaren Losung del' freien Base gleichkommt. 1st 
das Alkaloid in del' l-ialzliiHllllg iiberhaupt nicht als freie Base vorhanden, sondeI'll 
allein als Kation, dann wird del' Unterschied in del' Permeierfahigkeit von Salz 
und freier Base unendlieh grof3, so, wenn man durch Zusatz von ein wenig H' 
die Hydrolyse ganz zuriiekdrangt. Unter solchen Bedingungen erzeugt naeh 
RlTHLANll z. B. Piperidin-HCl, entspreehend del' Methode der Partialdrueke 
(s. S. 412) zu Rohrzuekt'r zugesctzt, regulare dauerhafte Plasmolyse, obwohl die 
freie Bai-le allgenblicklieh eilldringt lind stark giftig ist. 

Oanz andel'S liegpJ1 die VerhiiltnisHe in einem Fall, del' von BORESCH4 ) 

unterHllCht worden iHt. niimlieh bei den Blattzellen von Fontinalis antipyretic a, 

1) Siehe hierzu auch l'OLLANDER: Sor:. Scient. Fennica, Comment. bioI. II, 9. 1926. 
2) HOFLER u. STIEGLER: Rer. d. dtsch. botan. Ges. Rd. 39, S. 157. 1921. - Siehe auch 

HOFLER: Rer. d. dtsch. botan. Ges. Rd. 36, S.414. 1918. 
3) Rl'HLAND: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.54, S.391. 1914. 
4) BORESCH: Biochem. Zeitschr. Bd. 101. S. llO. 19H1. 
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bei denen, wie wir schon S. 415 sahen, das Eindringen der Alkaloide an der Emul
gierung der im Zellsaftraum befindlichen "Fettknauel" erkannt werden kann. Es 
zeigte sich namlich, daB Strychnin und Cocain bei der gleichen Schwellenkon
zentration das Fett dispergieren wie ihre Salze, und daB auch Chinin und Brucin 
darin nur urn ganz wenig ihren Salzen uberlegen sind. Offen bar dringen hier 
also freie Ba,se und Salz gleich gut ein, und das Salz wirkt dann im 1nnern offenbar 
ebenfalls vermoge der durch irgendeine Binnenreaktion in Freiheit gesetzten 
Base. Auffalligerweise wird das Emulgierungsvermogen der Salzlosungen durch 
ganz kleine Mengen Alkali in Form von Soda sehr verstarkt, wie wenn es doch 
fur die Permeabilitat auf das Freiwerden der Base ankame (s. dazu S. 415); fur 
eine Losung von Chinin-HClliegt die Schwellenkonzentration z. B. bei 0,0005 Mol, 
in Gegenwart von 0,0005 Na2C03 dagegen schon bei 0,00001, in Gegenwart von 
O,OOI-normal Na2C03 schon bei 0,00 0025 Mol. Der Widerspruch wird von BORESCH 
jedoch durch die Feststellung geli:ist, daB auch die Schwellenkonzentration der 
freien Base durch Soda herabgesetzt wird, und zur Erklarung hierfur wird von ihm 
vor aHem auf Versuche von J. TRAUBE und ONODERAl) verwiesen, nach denen die 
freien Alkaloidbasen mehr oder weniger koHoidale Losungen bilden, deren dis
perse Phase durch Zusatz von Alkali feiner zerteilt werden kann, was sich etwa 
in der Zunahme der Oberflachenaktivitat infolge des Alkalizusatzes kundgibt; 
die feinere Zerteilung bis zu Molekulardispersitat wird aber die Aktivitat er
hohen2). 

1st nun der Eintritt der permeierenden Verbindungen ein einfacher Akt der 
Membrandiffusion, so muB die Eintrittsgeschwindigkeit von dem FICKschen 
Diffusionsgesetz beherrscht sein. Untersucht man dies am Beispiel einer freien 
Alkaloidbase, die nach Durchtritt durch den Protoplasmamantel einer Spiro
gyrazelle im Zellsaftraum sofort durch Gerbsaure niedergeschlagen wird, so daB 
dort stets die Konzentration der Base gleich Null, das Diffusionsgefalle also allein 
von der AuBenkonzentration abhangig ist, so ist zu erwarten, daB die Zeit bis 
zur eben merklichen Niederschlagsbildung der Auilenkonzentration umgekehrt 
proportional sein wird. Dies trifft nun nach TRONDLE3 ) wirklich zu, wie etwa 
folgendes Beispiel lehrt: 

A uilenkonzentration Fiillungszeit in c • t 
an Koffein = c Sekunden = t 

0,05 13,3 0,6650 
0,025 24,6 0,6150 
0,0125 47,0 0,5875 
0,00625 86,2 0,5375 
0,00312 179,6 0,5603 
0,00156 363,5 0,5671 
0,00078 715,5 0,6203 

Auch bei Versuchen mit einem Alkaloidsalz muB sich fur die Spirogyren prin
zipiell dasselbe ergeben, weil ja auch da die Niederschlagsbildung von der Dif
fusion der freien Base, die durch Hydrolyse in Freiheit gesetzt ist, abhangt; 
nur mussen die FaHungszeiten entsprechend der Kleinheit der Basenkonzentration 
langere sein. Auch das trifft nach TRONDLE zu. Sobald man aber die normale 
Permeabilitiit aufhebt, indem man z. B. die Zellen mit Chloroform totet, dann 
gelten die fur die lebenden Zellen aufgestellten Permeabilitatsregeln nicht mehr, 

1) TRAUBE, J. u. ONODERA: Internat. Zeitschr. f. physik.-chem. BioI. Bd. 1, S. 35. 1914. 
2) Auf weitere Erklarungsversuche von BORESCH und ihre Diskussion muJ3 hier ver

zichtet werden. 
3) TRONDLE: Biochem. Zeitschr. Bd.112, S.259. 1920. 
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die gewohnlichen groBen Unterschiede zwischen freier Base und Salz verschwin
den, und beide erzeugen ungefahr in der gleichen Zeit den Gerbsaureniederschlag 
im Innern. 

Die Permeabilitiit tierischer Zellen fUr Nichtleiter ist vor aHem bei den roten 
Blutkorperchen und dE'n Muskeln untersucht worden; das Verhalten stimmt im 
wesentUchen mit dem der Pjlanzenzellen t"iberein. Bei den roten Blutkorperchen 
beobachtete zuerst GRIJNS I ), daB die isotonischen Losungen vieler Substanzen 
das Blut von Htihnern und Pferden lackfarben machen, wahrend es in anderen 
deckfarben bleibt. Die Hiimolyse, welche das lackfarbene Aussehen bedingt, 
konnte nun entweder darauf beruhen, daB die Korperchenoberflache fUr die 
aufgelOste Substanz permeabel ist -- dann treibt der innere osmotische Uberdruck 
die Korperchen auseinander -, oder der AuflosungsprozeB konnte chemischer 
Natur sein und auf einem Angriff der gelOsten Substanz auf die Wandsubstanz 
beruhen. Uber die zwei Moglichkeiten versuchte GRIJNS zu entscheiden, indem er 
den Stoff, welcher in reiner isotonischer Losung lackfarben machte, in einem 
zweiten Versuch in gleieher Konzentration einer isotonischen Kochsalzlosung 
zufUgte. Jetzt muBtc die' Auflosung der Korperchen ausbleiben, wenn sie eine 
Folge der Permeabilitiit lind nicht die :b'olge einer chemischen Zersetzung war. 
Auf diese einfache Weise kam GRI,INS zu dem Ergebnis, daB die Blut
korperchen permeabel sind filr einwertige Alkohole, Ather, Ester, Glycerin, 
Harnstoff, impermeabel fUr Mannit, Dextrose, Rohrzucker, Milchzucker2). 

Ein zweites diosmotisches Verfahren von HEDIN3), das mit Hilfe von Ge
frierpunktsbestimmungen auch tiber das MaB und die Geschwindigkeit des Ein
dringens AufschluB gibt, wurde bereits beschrieben (S. 412). HEDIN fand damit 
am Blut vom Rind. dall die meisten Neutralsalze, Aminosauren, Zucker, Hexite 
nicht oder nicht erheblich in die Korperchen eintreten, daB Erythrit langsam, 
Glycerin und Harnstoff rascher eindringen, aber nicht so rasch, wie einwertige 
Alkoholc, Aldehyde, Ketone, Ather4 ). Die Ergebnisse von HEDIN decken sich 
also mit denjenigen von GRIJNS, und im groBen Ganzen decken sie sich auch mit 
denen der Permeabilitiitsprtifungen an den Pflanzenzellen. 

Besondere Aufmerksamkeit ist dem Verhalten des Traubenzuckers geschenkt 
worden. Die zahlreichen Untersuchungen tiber die Verteilung des Blutzuckers 
auf Korperchen und Plasma haben gelehrt, daB die Bedingungen fUr die sehr ver
schiedene Verteilung kompliziert und merkwtirdig sind; von einem klaren Ein
blick sind wir noch we it entfernt, was freilich auch darauf zurtickzufUhren ist, 
daB die Angaben teilweise einander widersprechen. Dies ist zum Teil auf die 
Methodik zuI'tickzufiihI'en; gewohnlich wird der Zucker chemisch im Gesamtblut 
und im Plasma odeI' Rerum bestimmt und dann ftir die Blutkorperchen errechnet, 
nachdem mit Hilfe des Hiimatokriten (s. S. 412) das Volumenverhaltnis von Kor
perchen und Plasma erlllittelt ist. Analytische Fehler und die Ungenauigkeiten 
der Hamatokritmethode Mufen sich dann oft auf die Blutkorperchen. 

Das interessanteste Ergebnis ist das differente Verhalten der Blutkorperchen 
verschiedener Tiere. WiihI'end RONA und MICHAELIS5 ), HOLLINGER6) u. a. fanden, 

1) GRIJNS: Pflugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.63, S.86. 1896. 
2) Dagegen sind die BIutkorperchen von Selachiern (Scyllium catuIus) nach RONCATO 

(Arch. di scienze bioI. Bd. 5, S. 46. 1923) - wenigstens in Gegenwart von 1(3 des zur Isotonie 
erforderlichen Kochsalzes -- fur Harnstoff undurchlassig. 

3) HEDIN: Pflugers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 68, S. 229. 1897 u. Bd. 70, S. 525. 1898. 
4) Siehe auch O. WARBl'RG U. WIESEL: Pflugers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 144, 

S. 465. 1912. 
5) RONA U. MWHAELIS: Biochem. Zeitschr. Bd. 16, S.60. 1909; Bd. 18, S.375. 1909. 

---- RONA u. TAKAHASHI: Biochem. Zeitschr. Bd. 30, S. 99. 1910. 
6) HOLLINGER: Biorhem. Zeitschr. Ed. 17, S.1. 1909. 
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daB im Blut des Menschen der Traubenzucker auf beides, Plasma und Korperchen, 
in freilich sehr wechselndem Verhaltnis verteilt ist, und RONA und DOBLIN1) den 
daraus gezogenen SchluB, daB die Blutkorperchen fiir den Traubenzucker durch
lassig seien, durch Versuche bestatigten, in denen sie zu defibriniertem mensch
lichem BlutTraubenzucker hinzugefiigt hatten, wurde von RONA und MICHAELIS2), 
vor aHem aber von MASING3), KOZAWA4) und EGE5) gezeigt, daB die Blutkorper
chen von der Gans, vom Schwein, Hammel, Rind, Ziege, Pferd, Katze, Kanin
chen, Meerschweinchen, wahrscheinlich auch yom Hund fiir den dem Blut zu
gesetzten Traubenzucker undurchlassig oder mindestens sehr schwer durch
lassig sind, wahrend die Blutk6rperchen des Menschen und nach KOZA w A auch 
die des Affen eine SondersteHung einnehmen und den Traubenzucker einlassen6). 

Dies Ergebnis wird durch osmotische Messungen bestatigt: MASING beobachtete 
zuerst, daB die Blutkorperchen des Menschen im Gegensatz zu denen vom Ham
mel, Schwein, Rind und der Gans, in einer isotonischen Traubenzuckerlosung 
(5,45%) suspendiert, allmahlich an Volumen zunehmen, um oft schlieBlich unter 
Hamoglobinaustritt zugrunde zu gehen. KOZAWA erweiterte diese Beobachtungen 
und fand, daB die SchweHung der Blutkorperchen vom Menschen und Mfen in 
den isotonischen Losungen aller untersuchten Monosaccharide, namlich der 
Hexosen Traubenzucker, Fruchtzucker, Galactose, Mannose, Sorbose, der Pen
tosen Arabinose und Xylose, ferner Glucosamin7) zustande kommt, wahrend sie 
in den entsprechenden Losungen von Saccharose, Maltose, Laktose, Glucoheptose, 
Methylglucosid, Mannit, Dulcit, Rhamnose, hexosephosphorsaurem Natrium, 
Alanin, Glykokoll u. a. ausbleibt, ebenso wie die Blutkorperchen der iibrigen 
untersuchten Saugetiere ihr urspriingliches Volumen in den Losungen aHer in 
den zwei Gruppen aufgezahlten Verbindungen beibehalten. Die Blutkorperchen 
vom Menschen und Affen behalten also auch nach diesen Untersuchungen ihre 
Sonderstellung. Freilich ist bestritten worden, daB die Durchlassigkeit der 
menschlichen Blutkorperchen fiir Traubenzucker eine natiirliche Eigenschaft 
sei. Nach BRINKMAN, VAN DAM und VAN CREFELD8 ) geniigen auBerst gering
fiigige Schadigungen, um die Durchlassigkeit hervorzurufen; selbst Hirudin 
muB vermieden werden. Nur Blutkorperchen aus ganz unverandertem Blut, 
wie es z. B. durch Auffangen in paraffinierten GefaBen gewonnen werden kann, 
seien sicher zuckerfrei. Dieser Angabe ist von EGE9 ), HAGEDORN u. a. wider
sprochen worden; nach BURGER 10) enthalten nicht bloB die Blutk6rperchen von 
Hirudinblut, sondern auch die aus dem ungeronnenen Blut von Hamophilen 

1) RONA U. DOBLIN: Biochem. Zeitschr. Bd.31, S.215. 1911. 
2) RONA u. MICHAELIS: Biochem. Zeitschr. Bd.18, S.514. 1909. 
3) MASING: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physioi. Bd. 149, S. 227. 1912. - Ferner A. LOEB: 

Biochem. Zeitschr. Bd. 49, S. 413. 1913. 
4) KOZAWA (unter HOEBER): Biochem. Zeitschr. Bd.60, S.231. 1914. - Ferner BON

NIGER: Biochem. Zeitschr. Bd.103, S.306. 1920. 
5) EOE: Biochem. Zeitschr. Bd. 111, S. 189. 1920; Bd.114, S.88. 1921. 
6) Auch die Blutkiirperchen vom Frosch sind nach BRINKMAN und VAN DAM (Arch. 

internat. de physioi. Bd. 15, S. 105. 1919) undurchlassig fiir den Traubenzucker. Betreffs 
einiger abweichender Angaben iiber die Traubenzuckerdurchlassigkeit der menschlichen 
Blutkiirperchen s. HOGLER u. UEBERRAC~: Biochem. Zeitschr. Bd. 148, S. 150. 1924. 

7) KOZAWA: Journ. of physioi. Bd.53, S.264. 1919. 
8) BRINKMAN U. VAN DAM: Arch. internat. de physiol. Bd.15, S.105. 1919; ferner 

VAN CREFELD u. BRINKMAN: Biochem. Zeitschr. Bd. 119, S. 65. 1921 U. VAN CREFELD: Arch. 
lll~erland. de physiol. de l'homme et des animo Bd. 9, S. 264. 1924. 

9) EGE: Biochem. Zeitschr. Bd.107, S.246. 1920. - HAGEDORN: Ebenda Bd.107, 
S.248. 1920. - Ferner FOLIN U. BERGLUND: Journ. of bioI. chern. Bd. 51, S.213. 1922. -
PARNAS U. JASINSKI: Klin. Wochenschr. 1922, S. 2029. - HOGLER U. UEBERRACK: Biochem. 
Zeitschr. Bd. 148, S. 150. 1924. . . 

10) BURGER: Zeitschr. f. expo Med. Bd. 12, S. 161. 1921. 
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Zucker. Aber auch wenn die Angaben von BRINKMAN, VAN DAM und VAN CRE
FELD weiterhin unangefochten bleiben sollten, bliebe als interessante Tatsache 
bestehen, daB dann mindestens die Blutkorperchen von Mensch und Affen sich 
vor den ubrigen durch einc besondere Ncigung, Traubenzucker aufzunehmen, 
auszeichnen. 

Auf eine weitere Komplikation hat EGE hinge wiesen : Nach der chemischen 
und der osmotischen Methode beurteilt, erscheint der zeitliche Verlauf des 
Traubenzuckereintritts in die Blutkorperchen ganz verschieden. Wie schon 
MASING und KOZA WA feststellten, erstreckt sich namlich die osmotische Schwel
lung in der isotonischen Traubenzuckerlosung uber viele Stunden oder sogar 
uber Tage, wahrend bereits 3 Minuten nach dem Zusatz schon etwa halb soviel 
Traubenzucker von den Blutkorperchen aufgenommen ist wie nach einem Tag. 
Danach sollte also allch tlchon in den ersten Minuten die osmotische Schwel
lung sehr betrachtlich sein. EGE kommt deshalb zu der Vorstellung, daB 
der Traubenzucker werst nur oberflachlich von den Blutkorperchen adsorbiert 
wird, und daB er dann von der Oberflache aus ganz langsam innerhalb 
vieler Stunden im; Innere eindringt. Zugunsten dieser Ansicht verweist er auf 
die Beobachtung von YIASI~G, daB sich bei kleinen auBeren Konzentrationen 
der Zucker anHinglich relativ starker auf die Blutkorperchen verteilt als bei 
groHeren KonzentratiOllPll. Unbequem bleibt bei dieser Vorstellung nur, daB den 
menschlichen Blutkorperehen ein 8pezij1:8che8 Adsorptionsvermogen zuges~hrieben 
werden muB, das den B/utkorperehen der iibrigen Tiere fehlt. 

In eine neue Pha,\(' ist die Frage naeh der Verteilung des Traubenzuekers 
auf die Blutkorperchen getretcn, seit neuerdings LOEWIl) zeigte, daB das Insulin 
den Zucker an die Bllltkcirperehen Zll fixieren vermag, und daB es Substanzen 
im Plasma gibt. die clicHe Bindung hemmen. 

Die Permeabilitat der MU8keln wurde VOIl OVEHTON 2) mit der Wagemethode 
untersncht. Er fa lid z. B.: 

l. ~~in FnmdlHartorillH, wPlcher wiihrcllll oinCH mchrstiilldigpn Aufenthaltcs in cineI' 
U,7pro7.. NaCI-Losung sein (iewicht nicht verandert hat, vermindert dieses Gewicht auch 
keinen Moment, welln man ihn ill cine Losung von 0,7% NaCl + 5% Methylalkohol einlegt, 
obgleich diese L!)sung Illit ungefiihr 5,2% NaCI isotonisch ist. Der Alkohol dringt also offen
bar so gut wie mOlllE'ntan in die l\1uskE'11l ('in. 

2. Ein GastroCJl(·miuH. welcher in cine Lasung von U,35% NaCI + 3% Athylenglykol, 
CH20H . CH 20H, die mit :!(~'() Nnel isotonist·h ist, eingelegt wird, nimmt zuerst einigE' Zeit 
an Gewicht ab, urn danllnit'ht nur sein AllIigangsgewieht wieder zu erreiehen, sondern dariiber 
hinaus noeh zuzuneh men. Dips ist folgenclermaBen zu erklaren: G1ykol kann als Verbindung 
mit mehreren Hydroxylgruppen nieht sehr rasch die Plaslllahallt pas8ieren, daher wirkt die 
Losung zUllachst waHsercntziphend, wie wenn die PlaSlllahaut fiir ihre gelosten Eestandteile 
irnperllleabel warE'; schlieBlich dringt das Glykol abel' doeh ein, und die Losung Hbt mehr 
und mehr dE'n Effekt eillt'r rpinen O,3proz. NaCI-Losung aus. 

B. In E'iner Losung yon 0,25% NaCl + 3% 'l'raubenzucker verliert ein Sartorius an Ge
wicht, weil sic mit pilIPI' U.77proz., also sehwach hypertonisehE'n NaCl-Losung, isotonisch ist. 
'l'raubenzllcker drin"t abo niehl in die :\Juskp!fasern ein. 

Auf diei:le WeiHe ergab i:lieh, daB, wie gesagt, auch die Permeabilitat der Mus
keln fUr Nichtlciter llngefahr die gleiche ist wie die der Pflanzenzellen. Es dringen 
also rasch ein: die einwertigen Alkoholc, Halogenkohlenwasserstoffe, Ather, 
Ester, Urethane, Aldehydc, Ketone, Nitrile, langsamer Glykole und Saureamide, 
noch langsamer del' dreiwertige Alkohol Glycerin; ihm folgen Harnstoff und 
Thioharnstoff, sodalln Erythrit, wahrend endlich Pentite, Hexite, Hexosen, 
Disaccharide, Aminm;illlfcn lI. a. nicht merklieh permeieren. 

') LOEWI II. :--;ehiiler: Pflijgers Areh. f. d. ges. Phvsiol. Ed. 210-215. 1925, 1926. 
2) OVBRTON: Pfhigers Arch. f. d. ges. Physiol. Ect: 92, S. 115. 1902. 
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VI. Die Permeabilitatstheorien. 
Bevor wir weitere Beobachtungen iiber die Permeabilitat der Zellen, vor 

aHem die Beobachtungen iiber die Permeabilitat fiir die Elektrolyte und die 
Farbstoffe ins Auge fassen, wollen wir die Frage erortern, mit welchen Eigen
schaften eine Grenzflache behaftet sein muB, damit sie die gleichen Eigentiim
lickeiten der Permeabilitat aufweist wie die ZeHoberflache. 

Da ergibt sich als erstes, daB die Permeabilitat nicht auf Grund von chemi
schen Beziehungen zwischen Protoplasmaoberflache und den mit ihr in Beriihrung 
kommenden gelosten Stoffen erklart werden kann; denn es vereinen sich ja in 
den verschiedenen Gruppen der vi::illigen, der relativen und der mangelnden 
Durchdringungsfahigkeit die heterogensten Stoffe hinsichtlich der chemischen 
Konstitution. Aus diesem Grund sind vor aHem die physikalischen und physiko
chemischen Eigenschaften der Grenzflachen in Erwagung gezogen worden. 

a) Die Porentheorie. Nach PFEFFER verhalten sich die Zellen gegeniiber den 
Losungen zahlreicher Stoffe, wie wenn sie von einer semipermeablen Membran 
umschlossen waren. Es ist deshalb zu priifen, wie sich die Permeabilitat der 
Plasmahaut zu der einer kiinstlichen semipermeablen Membran verhalt; denn 
auch diese ist nicht unterallen Umstanden impermeabel fiir ge16ste Stoffe, 
Der bekannteste Typ solcher Membranen ist die Niederschlagsmembran von 
MORITZ TRAUBEl). Ihr Verhalten erklarte sich TRAUBE durch die Annahme, 
daB sie von feinsten Poren durchsetzt sei, deren Durchmesser zwar groB genug 
ist, die Wassermolekiile durchzulassen, aber zu klein, um auch den Molekiilen 
geloster Stoffe die Passage zu erlauben. TRAUBE faBte also die Niederschlags
membranen als "Molekiilsiebe" auf. 

Es ist nun zweifellos richtig, daB man die diosmotischen Eigenschaften einer 
Membran mehr oder weniger auf solch eine Siebstruktur zuriickfiihren kann. 
BIGELOW und BARTELL2) haben namlich gezeigt, daB die freilich nicht sehr aus
gesprochenen osmotischen Eigenschaften, welche anorganische Diaphragmen auch 
bei Zwischenschaltung zwischen echte Losungen auBern, von der Weite ihrer 
Poren abhangen. Armiert man z. B. ein Osmometer mit einer Platte aus relativ 
grobkornigem Porzellan als "Membran" und fiillt es mit Rohrzuckerlosung, 
so andert sich das Niveau im Steigrohr nicht; nimmt man dann aber immer feiner 
gekorntes Porzellan als Membran, oder verdichtet man ein grobkorniges Por
zellan mehr und mehr durch Einlagerung eines Niederschlags aus Bariumsulfat, 
Schwefel, Kupfersulfid, so gelangt man kontinuierlich zu Membranen, welche 
in steigendem MaBe Osmose veranlassen; schon bei einer Porenweite von un
gefahr 0,9 ft beginnt die osmotische Wirksamkeit. Ja, durch geniigend starkes 
Pressen kann man nach BIGELOW und ROBINSON3) aus pulverisiertem Si02 , 

Graphit, Au, Ag, eu sogar Membranen herstellen, die sich gegeniiber Rohrzucker
losungen als s~mipermeabel verhalten; und da die Membranogene gegeniiber dem 
Rohrzucker chemisch inert sind, so kommt fiir die Betatigung der Membranen 
eigentlich nur eine Siebwirkung in Frage. Zudem ist von TINKER4) durch das 
Mikroskop nachgewiesen, daB die Niederschlagsmembranen aus einzelnen Teil
chen von 0,1-1 ft Durchmesser bestehen, die selbst wieder in kleinere Partikeln 
unterteilt, und die durch Fliissigkeitslamellen voneinander getrennt sind; bei 

1) TRAUBE, M.: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1867, S.87. 
2) BIGELOW u. BARTELL: Journ. of the Americ. chern. soc. Bd. 31, S. 1194. 1909. 

BARTELL: Journ. of phys. chern. Bd. 16, S.318. 1912. 
3) BIGELOW u. ROBINSON: .Journ. of phys. chern. Bd.22, S.99 u. 153. 1918. 
4) TINKER: Proc. of the roy. soc. of London, Ser. A. Bd.92, S.357. 1916 u. Bd.93, 

S.268. 1917. 



Die Pel'meabiliUitstheorien. 423 

Annahme spharischer Form erreehnet "ieh fUr die feinsten Poren ein Dureh
messer von 10 JlII. Da nun aber der mittlere Molekiildurehmesser zu 1-2 JlJl 
angesetzt werden kallll. flO iRt die Annahme einer rein en Siebwirkung fUr die 
Semipermeabilitat doch nieht ansreiehend. Aber Rchon PFEFFERl) und neuer
dings wieder TINKER haben darauf allfmerksam gemacht, daB neb en del' Poren
weite auch die MolekularkriHte zu berikkRiehtigen sind, welche von den Poren
wanden am;geiibt werden nud sich in positiveI' odeI' negativer Adsorption auJ3ern 
kOIll18n. Wird eill gelii"ter Stoff positiv adsorbiert, so kann ihm fiir seine Be
wegung del' ganze' Querschnitt eillt'r Pore zur Verfiigung stehen; wird er abel' 
negativ adsorbierL daun kann evtl. (kr ganze Poreninhalt zur Adsorptionshaut 
des Wassel'S geh6re'11o 1'10 daB fiir den negati v adsorbierten Stoff kein Platz bleibt; 
die Mem bran mnl.\ ahidalln semipermeabel sein. 

Die typisch ill die Zellen nicht permeierenden Stoffe, wie Zucker, Hexite, 
Aminosauren sind Ilun miudeHtens oberfliicheninaktiv. Es kannte also zunachst 
vermutet werden. dar~ piliP Porentheorie den Permeabilitatserscheinungen hei 
den Zellen Rechuling triige, d. h. daB Plamahaute und Niederschlagsmembranen 
im gleiehen Sinn ,.poraH'· Hind. Untel'Huchungen iiber die Permeabilitat von Nieder
schlagsmembranen hahen ahel' gelehrt. daB dies keineswegs del' Fall ist. COL
LANDER2) priifte die PernlPabilitiit der Ferrocyankllpfermembran fUr eine gr6J3ere 
Anzahl von Nichtpj(,ktrolyt.l'Il. E" ergah Rich, dan die Membran fiir die ver
schiedenen Stoffe sehr \'('rschieden penneabel ist, wobei abel' nieht die Adsor
bierbarkeit entscheidend ist. sondern dat4 Molekulargewicht odeI' bessel' das 
Molekularvolumen. I'~nt:'iprechend der urspriinglichen einfachen Siebtheorie von 
M. TRAUBE zeigte "ieh, daG die gdiistell Stoffe urn so leichter permeieren, je 
kleiner ihr Molekulan'olultlen iHt. Dies lehren folgende Angaben, bei denen die 
Zahlen die Moleklliarvolllrnina becleuten: 

sehr leicht I leich! PPJ'Il!. 
perm. 

Wasser 18,8· Methvl-
I alkahol 42,8 
Harnstoff 5!l.2 

I ziemlil'!l lcicht I miil.lig perm. I schwer perm. 
perm. 

sehr schwer od. 
nieht perm. 

Acetarnid 1)8,7 
Athvl-
alkohol 62,4 

Ulykokoll 76,5 
A(:eton 77,3 

Glycerin 87,0 Athyl- i-Amyl-
i-Propyl- acetat. 106 alkohol 132,1 

alkohol 82,0 i-Butyl- Dextrose 182,2 
Monochlor- aIkohoI 102 Mannit 193,2 

hydrin 109,9 Monace- I 
tin 145,6 

Prinzipiell ebenso wie die Ferrocyallkupfermembran verhalten sich nach COL
LANDER3 ) und FeJITA4) Kollodiummembranell von geniigender Dichtigkeit. 
Vergleicht man diese Abstufung in del' Permeabilitat, so zeigt sieh, dan sie mit 
den physiologischen Permeabilitiitsabstufungen durchaus nicht iibereinstimmt. 
Die Plasmahaut ist also kein Molekiilsieb im Sinne Traubes. Eine andere Frage 
ist, ob sie ein Molekiilsieb in dem Sinne von PFEFFER und TINKER ist, bei dem 
es auJ3er auf die Lochweite aueh auf die Adsorption ankommt. Darauf werden 
wir spateI' (S. 441) noch einmal zuriickkommen. DaJ3 sich die Ferrocyankupfer
und die Collodiummembran nieht wie eine PFEFFER-TINKERsche Membran ver
halt, hangt wohl, wie ('OLLANDER be merkt, mit dem geringen Adsorptioni:iver
mogen ihrer Substanz zw.;ammen. 

1) PFEFFER: OSlllotische Untersuchungen 1877. 
2) COLLANDEl{: Kolloidclwm. Bcih. Bd. 19, S. 72.1924. Siehe allch TAMMANN: Zeitschr. 

f. physikal. Chern. Bd. 10, tl. 251).1892. - - FL1:SIN: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. 
des sciences Bd. 132, tl. 1110. 1901. 

3) COLLANDER: :-;00. Scient. Fennica, Cornmentat. biol. II, 6. 1926. 
4) I<'UJITA: Biochem. Zeitschr. Bd. 170, S. 18. 1926. 
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b) Die L6sungstheorie. LHERl\IITEl) hat zum erstenmal den Versuch gemacht, 
die Durchlassigkeit einer Membran fUr Wasser und fiir gelOste Stoffe auf deren 
Loslichkeit in der Membransubstanz zuriickzufiihren. NERNST2) haben die Phy
siologen sodann die fruchtbare Idee zu danken, daB die so verschiedene Perme
abilitat der Zellen fiir die verschiedenen Stoffe auf einer auswahlenden Losefahig
keit der Plasmahaut beruhen mochte. OVERTON3 ) entwickelte aus dieser Idee 
seine Lipoidtheorie, die durch ihre Vorziige wie durch ihre Mangel so wie wenige 
andere Lehren anregend auf die physiologische Forschung der letzten 25 Jahre 
gewirkt und die bis dahin so wenig beachtete Kardinalfrage nach der Natur des 
Stoffaustausches bei den lebenden Zellen zu Diskussionen gestellt hat, in denen 
wir heute noch mitten darinnen stehen. Der Inhalt der Lipoidtheorie laBt sich 
kurz etwa so zusammenfassen: Die Zellen verhalten sich hinsichtlich ihrer Durch
lassigkeit fur gelaste Stoffe so, als ob sie von einer fettartigen, von einer "lipoiden" 
Membran eingehullt waren; "lipoidlosliche" Stoffe dringen darum in die Zellen ein, 
"lipoidunlasliche" konnen nicht hinein. Der Grad der Lipoidlaslichkeit bestimmt 
die Geschwindigkeit des Durchtritts durch die Plasmahaut. 

Wir wollen mit den Auseinandersetzungen uber die Lipoidtheorie so beginnen, daB wir 
uns die Funktion der Plasmahaut als Losungsmittel zunachst durch einige Modellstudien 
klar machen. NERNST4 ) gab folgendes Modell an: Benzol in .Ather gelost und .Ather als 
reines Losungsmittel trennt man voneinander durch eine fliissige Membran aus ·Wasser, 
welche fiir .Ather wegen der geringen Loslichkeit desselben durchlassig, fUr Benzol aber un
durchlassig ist. Urn der Wassermembran eine Stutze zu geben, welche der die TRAUB Esche 
Membran stiitzenden porosen Tonzelle im PFEFFERschen Versuch entspricht, lagert man 
sie in die capillaren Raume einer Schweinsblase ein, d. h., man triinkt eine Schweinsblase 
mit Wasser, bindet sie iiber ein Glasrohr und armiert diese Osmometerzelle .:wie gewohnlich 
mit einem Steigrohr. Fiim man sie dann mit einer Losung von Benzol in Ather und setzt 
sie in .Ather ein, so steigt das Niveau im Rohr durch Einwandern von .Ather wie in einem 
der ublichen osmotischen Experimente. Zu einer Anschauung von der Natur der Permea
bilitiitsltnterschiede, die an einer als Losungsmittel aufgefaBten Membran zu beobachten sind, 
gelangen wir sodann an Hand des folgenden Modells: FLUSIN5) trennte reinen .Athylalkohol 
mittels einer Kautsehukmembran, wplche fiir den Alkohol fast impermeabel ist, von reinem 
Schwefelkohlenstoff, Chloroform, Toluol, Ather oder einer anderen organischen Fliissigkeit, 
welche den Kautschuk durchdringen kann und beobachtete die Geschwindigkeiten, mit 
welchen diese Fliissigkeiten dureh die Kautschukmembran in den Alkohol diosmieren. Diese 
Geschwindigkeiten verglich er dann mit den Gesehwindigkeiten, mit welchen dieselben 
Fliissigkeiten unter Bildung einer "festen Losung" in Kautschuk eindringen. FLUSINS Ver
suchsdaten sind in der folgenden Tabelle niedergelegt; in ihr bedeuten die Zahlen der 3. bis 
5. Kolonne die Anzahl ccm Fliissigkeit, welche von 100 g Kautschuk in 1, 5 und 60 Minuten 
absorbiert wird. 

Durchtretende FlUssigkeit Durchtritts- 1 Min. 5 Min. 60 Min. geschwindigkeit 

Schwefelkohlenstoff 10,2 65 233 724 
Chloroform 7,65 33 159 721 
Toluol 4,00 24 116 556 
.Ather 4,00 19 90 320 
Benzol 3,00 17 96 478 
Xylol 2,65 15 95 528 
Petroleum 0,45 3 10 78 
Nitrobenzol 0,15 2 6 47 

1) LHERMITE: Ann. de chim. et de phys. (3), Bd.43, S.420. 1855. 
2) NERNST: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd. 6, S.37. 1890. 
3) OVERTON: Vierteljahrsschr. d. naturforsch. Ges. in Ziirich Bd.40, S. 1. 1895 u. 

Bd. 44, S. 88. 1899. 
4) NERNST: 1. c. 
5) FLUSIN: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd.126, S.1497. 

1898. - Ann. de chim. et de phys. (8) Bd. 13, S. 480. 1908. - Siehe auch RAouLT: Zeitschr. f. 
physikal. Chern. Bd. 17, S. 737. 1895 u. Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences 
Bd. 121, S. 187. 1896. 
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Es ergibt sich also, daB die verschiedenen Stoffe die Kautschukmembran mit ver
schiedener Geschwindigkeit passieren, und daB die Ursache dafiir offenbar in der verschie
denen Geschwindigkpit zu suchen ist, mit welcher der Kautschuk die einzelnen Stoffe im
bibiert, oder anders ausgedriickt: mit welcher sich die Stoffe im Kautschuk losen. Fiir diese 
Auflosungsgeschwindigkeit kommt es dann hauptsachlich wohl auf zweierlei an, erstens auf 
die Diffusionsgeschwindigkeit der Stoffe inncrhalb des Kautschuks und zweitens auf ihre 
relative Loslichkeit. Die letzterc ist, wip wir sehen werden, fUr gewohnlich das Wichtigere; 
deshalb ist eine kurze Erorterung des Begriffes notwendig. 

Die relative LOf,;lichkeit wi I'd durch das VerhliJtnis der Konzentrationen 
ausgedriickt, mit denen sieh ein Stoff auf zwei Losungsmittel verteilt. BERTHELO'f 

und JUNGFLEISCH 1 ) sowie NERNST2) haben gezeigt, daB dieses Verhaltnis, der 
sog. Verteilungsquotient oder Teilungsfaktor, bei bestimmter Temperatur, un
abhangig von del' gesamten Menge geloster Substanz, eine Konstante sein wird, 
wenn die Substanz ill beiden L(isungsmitteln den gleichen Molekularzustand 
hat. Letzteres trifft z. B. fUr Acdon, ge16st in Wasser und in Trichlorathylen zu; 
schiittelt man elaher weehselnde Mengen eles Acetons mit diesen beiden Losungs
mitteln, so ist, WiE' die folgenele Tabelle3 ) zeigt, das Verhaltnis der Konzentration 
Ow und C7' flir WasHer und Triehlorathylen (in Millimolen), in welchen sich das 
Aceton verteilt. k()lI~tallt: 

Verteilt Hich alwr etwa ein starke-rer Elek
trolyt auf vVasser lind pin organisches Losllngs
mittel, so ist er in beirlpn Losungsmitteln in 
verschiedenern Molekularzustand, 'llamlieh irn 
vVasser, besonders bei starker en Verdiinnun
gen, erheblich disROziiert; der Verteilungssatz 
gilt auch jetzt, abel' nm bezogen auf die un
dissoziierten Anteile. Dies zeigt die folgende 
Tabelle nach KURILOFF4 ) fiir die Verteilung 
der Pikrinsaure allf Benzol (CB ) und Wasser 
(Cw); ist (I der Dissoziationsgrad der Pikrin

Verteilung von Aceton zwischen Wasser 
und Trichloriithylen. 

Cw 

0,160 
0,350 
0,654 
0,940 
1,389 

0,193 
0,359 
0,719 
1,029 
1,562 

Cw 
CT 

1,206 
1,025 
1,100 
1,090 
1,128 

saurc fiir ihre waHserigen Losungcn, so ist die Konzentration der undissoziierten Pikrin
saure C w(l . a), der r erteilnng.squotienl in bezug auf die allein sich verteilende undisso-
ziiertl' PikrinSli II rp 

OB 
also Ow (I - a) : Verteilung' von Pikrinsiiure auf Benzol und Wasser. 

Aus diesern Bpi
spiel ist zu ersehen, 
daB die Verteilung 
eines Elektrolytpn 
auf Wasser und ein 
organisches Losungs
mittel mit waehscn· 
del' Verdiinnung 

eR 

0,01977 
0,03590 
0,0633H 
O,0!l401 

mehr und mehr zngunsten des 
vVassers erfolgen, lind daB bei 
groBen Verdiinnungen der Elek
trolyt praktisch gar nicht aus dern 
Wasser herausgehen wird. 

Abel' aueh wenn es sich nicht 
urn einen Elektrolyten handelt, 
sondern urn einen Nichtleiter, der 
sieh auf zwei Losllngsmittel ver
teilt, kornrnt ahnliches VOf, wie die 
folgenden beiden Bcispiele [nach 
HERZ und RATHMANN] lehren: 

, 

('w a 
Cn 

Cw 

0,00973 2,0 0,9463 
0,01320 2,7 0,9353 
0,01963 3,2 0,9138 
0,02609 3,6 0,9027 

Verteilung von Phenol zwischen 
und Chloroform. 

ew CUk 
eCh 
CW 

0,0737 0,254 3,45 
0,163 0,761 4,68 
0,211 1,27 6,02 
0,330 3,36 10,2 
0,436 5,43 12,5 

CB 
Cw (1 - a) 

38 
42 
~n 
38 

Wasser 

3_ 

VCT 
ew 

6,85 
5,36 
5,34 
5,55 
5,37 

1) B~~RTHELOT II •• .hTNGFLEISCH: Ann. de chim. et de phys. (4) Bd.26, S. 396 u. 408. 
1872. 

2) NERNST: Zcitschr. f. physikal. Chern. Bd.8, s. no. 1891. 
3) Naeh HERZ u. RATHMANN: Zeitschr. f. Elektrochern. Brl. 19, S.552. 1913. 
4) KURILOFF: Zeitsehr. f. physikal. Chern. Bd.25, S.419. 1898. 
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Verteilung von Phenol zwischen Wasser und Tetrachlorkohlenstoff. 

Gw GT 

0,0605 0,0247 
0,0976 0,0430 
0,140 0,0722 
0,213 0,141 
0,355 0,392 
0,489 1,47 
0,525 2,49 

I 

I 

GT 
Gw 

0,408 
0,441 
0,514 
0,666 
1,12 
3,01 
4,74 

VGT 
G W 

2,60 
2,13 
1,91 
1,77 
],77 
2,48 
3,01 

I w 

-
-

--
2,45 
2,07 
2,33 
2,58 

Zur Erklarung dieser Faile kann man mit NERNST1) die Annahme machen, daB sich im 
organischen Losungsmittel durch Assoziation Doppelmolekiile oder daneben auch noch 
Komplexe aus 3 Einzelmolekiilen bilden. DaB solche Annahme bis zu einem gewissen Grade 
die Tatsachen verstandlich machen kann, lehrt die Konstanz der Werte in den letzten Ko
lumnen, welche der Anwendung des Massenwirkungsgesetzes auf die Dissoziation entsprechend 
berechnet sind. 

Immerhin entziehen sich doch auch viele Verteilungsgleichgewichte bisher solch einer 
einigermaBen befriedigenden theoretischen Deutung. Denn falls bloB Assoziation oder Poly
merisation in dem einen Losungsmittel fiir den "Gang" der Konstanten, welche der Ver
teilungsquotient sein sollte, maBgebend ware, so miiBten den Anomalien in der Verteilung 
Anomalien im Gefrierpunkt parallel gehen, was jedoch keineswegs immer der Fall ist. So 
verteilt sich nach v. GEORGIEVICS 2 ) z. B. der Elektrolyt Ameisensaure unerwarteterweise 
entsprechend einem konstanten Verteilungsquotienten zwischen Wasser und Benzol, wahrend 
die kryoskopischen Messungen fiir die Ameisensaure im Benzol starke Assoziation vermuten 
lassen. Auch der folgende Fall (nach HERZ und RATHMANN) der Verteilung von Aceton 
zwischen Wasser und Chloroform, der sich von den letztgenannten darin unterscheidet, 

Verteilung von Aceton zwischen Wasser 
und Chloroform. 

Gw 

0,0320 
0,0781 
0,145 
0,263 
0,493 
1,01 

GCh 

0,168 
0,399 
0,676 
1,17 
],98 
3,06 

GCh 

Ow 

5,26 
5,11 
4,65 
4,44 
4,01 
3,02 

daB bei den groBten Verdiinnungen die Ver
teilung auf das organische Losungsmittel und 
nicht auf das Wasser begiinstigt ist, daB also 
der Verteilungsquotient (organisches Losungs
mittel: Wasser) mit steigender Konzentration 
sinkt, erfordert fiir seine Deutung neue An
nahmen. 

Dies Steigen des Verteilungsfaktors 
bei Sinken der Konzentration in der 
wasserigen Phase kann freilich in man
chen Fallen mit einer komplizierten Kon
stitution der zweiten Phase zusammen
hangen. S. LOEWE3) untersuchte die Ver

teilung von Methylenblau auf Wasser und Chloroform, in dem Lecithin, Kephalin 
oder andere Lipoide gelOst waren, und fand, daB auch dabei bei kIeinen Konzen
trationen die VerteiIung mehr zugunsten des organischen Li::isungsmittels aus
faUt als bei groBen. Er erklarte dies Verhalten mit der Annahme, daB die Lipoide 
im Chloroform koUoidal geli::ist seien und den Farbstoff durch Adsorption an ihrer 
Oberflache anreicherten. FREUNDLICH und GANN4 ) bewiesen die Richtigkeit 
dieser Annahme; sie fanden, daB die Verteilung des Methylenblaus auf solche 
Systeme sehr genau der Adsorptionsisothermen folgt, und sie machten es wahr
scheinlich, daB die Lipoide dadurch, daB sie etwas Wasser ins Chloroform mit
nehmen, in diesem eine disperse Phase bilden, deren Grenze als Adsorptions
Wiche wirkt5). 

1) Siehe auch HENDRIXSON: Zeitschr. f. anorgan. Chern. Bd.13, S.73. 1897. 
2) V. GEORGIEWICS: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.84, S.353. 1913; Bd.90, S.47. 

1915. 
3) LOEWE, S.: Biochem. Zeitschr. Bd. 42, S. 150. 1912. 
4) FREUNDLICH u. GANN: Internat. Zeitschr. f. phys.-chem. BioI. Bd.2, S.1. 1915. 
5) Siehe auch REINDERS: Kolloidzeitschr. Bd.13, S.96. 1913. 
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Es konnen aber auch chemische Einfliisse in diese physiko-chemischen 
Losungsverhiiltnisse mit hineinspielen. FREUNDLICH und GANN finden z. B .. 
daB das Chloroform, welches an sich das Methylenblau nicht lOst, auch durch 
Auflosen von neutralen Fetten dazu nicht befahigt wird, wohlaber, wenn die 
Fette etwas zersetzt sind. also freie Fettsaure enthalten; alsdann nehmen sie nicht 
bloB Methylenblau auf, Rondern auch noch andere basische Farbstoffe, dagegen 
nicht saure Farbstoffe. Umgekehrt kann, wie NIRENSTEIN1 ) gezeigt hat, ein 
neutrales organisches Losungsmittel. wie z. B. 01, durch Auflosen einer organischen 
Base die Fahigkeit erlangen, saure Farbstoffe aillzunehmen; dies wird spater 
(S. 449) genauer erortert werden. 

Wenden wir nns nun der Auffassung von OVERTON zu, daB die Plasmahaut 
sich gegeniiber den gelOsten Stoffen wie eine Lipoidhaut verhalt. Wir konnten 
alsdann den Inhalt der vorher ange£iihrten Lipoidtheorie durch folgende Fassung 
erganzen: Diejenigen Verbindungen, welehe in dem lipoiden Losungsmittel, das 
in der Plasmahallt der Zellen enthalten ist, 16slieh sind, sind zur Diosmose in die 
Zellen befahigt; die Di08m08e erfolgt um 80 langsamer, je kleiner der Verteilung8-
quotient Lipoid : Jra88er i8t. 

Sehen wir lllm des naheren zu, wie diese Theorie begriindet worden ist! 
Schon lange vor der Aufstellung der Lipoidtheorie durch OVERTON ist der Ver
teilungssatz und speziell auch die verschiedene Verteilung zwischen Wasser und 
fettartigen Stoffen £iir die Vorgange in den Organismen in Betracht gezogen worden. 
Vor allem hat EHRLICH2 ) bei seinen ausgedehnten und vielseitigen Farbungs
studien SChOll fruh daranf aufmerksam gemacht, daB Farben, welche "neuro
trop" sind, zugleieh !\u{'h ,.lipotrop" sind. d. h. daB Farben, welche intravital 
nervose Elemente fiirben. zugleich auch ins Fett iibergehen, daB also die Losungs
bedingungen beider iihnliche sein miissen; eben so hat er auf Grund seiner Thallein
versuche auch schon die Vermutung ausgesprochen, daB die neurotropen Alkaloide 
zugleich lipotrop sind, Ferner hat F. HOFMEISTER3 ) in noch allgemeinerer Fas
sung nachdriicklich. die Wichtigkeit der "mechanischen Affinitaten" £iir die 
Verteilung der Stoffe auf die Zellen neben den sonst allein beriicksichtigten che
mischen Affinitatcn betont, und von POHL4 ) als Paradigma der Bedeutung der 
mechanischen Affinitiiten die Verteilung des Chloroforms im Korper untersuchen 
lassen, wobei sich prgab. daB das Chloroform sich reichlicher auf Zellen als auf 
Serum verteilt, w('it PH yon Cholesterin und Lecithin wie von £etten Olen gespei
chert wird. SPIR05 ) hat sodann eingehend begriindet, daB unter den mechanischen 
Affinitaten HOFMEISTER;;; nichts anderes zu verstehen sei als relative Loslich
keiten. Von G. QnNcKE6 ) ist auch schon von einer feinen Olhaut der Zellen 
gesprochen worden. deren Losungsvermogen z. B. Sauren und Ammoniak den 
Eintritt ins Plasma gestattet, wahrend sie Salze, Zucker und gewisse Farbstoffe, 
die sie nicht lOst, fernhiilt. Eine systematische Experimentalstudie und eine auf 
diese basierte durchgebildete Theorie der Verteilung im Organism us auf Grund 
von auswahlender Lo:;liehkeit ist aber erst OVERTON zu danken, und zwar be
schritt er zum erRtcllInal den Weg, der allein zur exakten Begriindung einer 
Losungstheorie der Permeabilitiit £iihren kann, daB er bei einer groBen Zahl 
chemischer Verbindungell den physiologischen Faktor des Eindringens in die 
Zellen mit dem phYRiko.chemischen Faktor des Verteilungsquotienten, bezogen 

1) NIRENSTEIN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 179, S. 233. 1920. 
2) EHRLICH, P.: Konstitution, Verteilung und Wirkung chemischer Karper. Leipzig 

1893. - Ferner: Festschrift fUr Leyden 1898. 
3) HOFMEISTER, F.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 28, S. 210. 1891. 
4) POHL: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.28, S.238. 1891. 
5) SPIRO: Phy~ikal. u. physiol. Selektion. StraBburg 1897. 
6) QUINCKE, (:.: Ann. d. Physik u. Chem., N. F. Bd.35, S.580. 1898. 
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auf Wasser und gewisse organische Losungsmittel, verglich. Indem sich OVERTON 
namlich die Frage vorlegte, welche physikalische oder physiko-chemische Eigen
schaft allen Stoffen, die nach seinen zahlreichen Untersuchungen geschwind in 
die Zellen zu permeieren pflegen, allen, die verhaltnismaBig langsam, und allen, 
die schwer oder nicht permeieren. gemeinsam ist, fand er, daB die relative Los
lichkeit in fetten Olen das wesentlich Entscheidende sein konnte. Denn wie 
beispielsweise die Permeabilitat wachst, wenn man vom Glycerin zum Mono
chlorhydrin und dann zum Dichlorhydrin, oder wenn man vom Glycerin zum 
Propylenglykol und dann zum Propylalkohol iibergeht, so wachst auch die 
relative Loslichkeit in 01; und wenn die Permeabilitat fUr Hexite, viele Amino
sauren, auch anorganische Salze im allgemeinen gleich Nun gefunden wird, so 
entspricht dem die Unloslichkeit in 01. OVERTON stiitzte sich dabei auf zahl
reiche eigene M e8sungen dfT Verteilung, die auf folgende Weise ausgefiihrt wurden 1 ). 

Urn die Verteilung zwischen Dl und Wasser zu bestimmen, schiittelt man eine gewogene 
Menge der zu verteilenden Substanz mit gemessenen Volumina von en und Wasser. Dann 
analysiert man die wasserige Phase, indem man das Wasser verdampft und den Riickstand 
wagt. Dies Verfahren ist natiirlich nur fUr teste und moglichst wenig fliichtige Stoffe geeignet. 
1st die Loslichkeit in Wasser sehr viel geringer als in 01, so nimmt man von 01 ein kleineres 
Volumen als vom Wasser. 1st der zu verteilende Stoff eine Fliissigkeit, so fUgt man davon 
ein gemessenes Volumen zu gemessenen Volumina 01 nnd Wasser, schiittelt und bestimmt 
nun das Verhaltnis der Volnmzunahme der Oligen und der wasserigen Schicht. Fiir die Unter
suchung von Narkotica nnd anderenGiften eignet sich folgendes physiologische Verfahren: 
Man bestimmt zunachst die Konzentration in der wasserigen Losung, bei welcher .kleine 
Wassertiere (junge Kaulquappen, Daphnien, Cyclops u. dgl.) gerade narkotisiert oder sonst
wie typisch beeinfluBt werden. Dann stellt man eine starkere Losung des Giftes her und 
schiiUelt ein gemessenes Quantum davon mit immer groBeren Mengen 01, bis das 01 so viel 
aufgenommen hat, daB die wasserige Losung wieder eben narkotisiert oder in der bestimmten 
Art beeinfluBt. 

Jedoch nahm OVERTON ja nicht an, daB die Grenzschicht der Protoplasten 
nach auBen 01 ist, sondern eine olahnliche Substanz, "Lipoid", und zwar vor 
allem, weil das physiologische Verhalten nicht in allen Fallen der relativen 
Ltislichkeit in (}I entsprach, namentlich nicht hei den Farbstoffen, von denen bis
her noch gar nicht die Rede war, und deren Fahigkeit, in die lebenden Zellen ein
zudringen, erst nachher (S. 441 ff.) erortert werden solI. Diese sind namlich in 
61 vielfach unloslich, obgleich sie "vital" farben. Auf der Suche nach Substanzen, 
die als Lipoid fungieren konnten, kam dann OVERTON zu der Annahme, daB die 
in den Zell-"Stromata" reichlich enthaltenen Lecithine und Cholesterin (S. 429 
und 431) als Lipoide anzusehen waren, da sie gerade gegeniiber den Farbstoffen 
vielfach den gewiinschten Anforderungen entsprachen. Das Losungsvermtigen 
dieser Lipoide fiir Farbstoffe wurde von OVERTON, da Cholesterin und Lecithin 
in reinem Zustand fest sind, vor aHem auf indirektem Wege so untersucht, daB 
die Lipoide in solchen organischen Losungsmitteln gelOst wurden, die seIber ein 
moglichst geringes Losungsvermtigen fiir Farbstoffe besitzen, und nun zugesehen 
wurde, wie weit das Losungsmittelgemisch die Farbstoffe aufnimmt. Als solche 
organische Losungsmittel eignen sich z. B. Benzol, Xylol, Toluol, Chloroform, 
nach RUHLAND2) besonders gut Terpentinol, well es seIber fUr die Farbstoffe ein 
besonders schlechtes Losungsmittel ist. 

Man hat aber die lipoide Plasmahaut auch direkter zu imitieren versucht, 
indem man kiinstliche Lipoidmembranen herstellte und ihre Permeabilitat mit 
derjenigen der Zellen verglich, und ist so nach manchen vergeblichen Versuchen3 ) 

1) Siehe dazu: OVERTON: Studien iiber Narkose. Jena 1901; Jahrb. f. wiss. Botan. 
Bd.34, S.669. 1900. - Ferner H. H. MEY1!1R: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.42, 
S.109. 1899; Bd.46, S.338. 1901. - BAUM, F.: ebenda Bd.42, S. 119. 1899. 

2) RUHLAND: Jahrb. f. wiss. BotanikBd. 46, S.1. 1908. 
3) Siehe dazu RUHLAND, ferner S. LOEWE: Biochem. Zeitschr. Bd..42, S.150. 1912. 
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zu Modellen gelangt, die in del' Tat die Verhiiltnisse bei den Zellen widerspiegeln. 
FOURNEAU und VULQUIN 1) sowie THIEULJN2) impragnierten Kollodiummembranen 
mit bestimmten Mengen von Lecithin, Cholesterin und Ricinusol und erhielten 
so Membranen, welche fUr anorganisches Salz undurchlassig, fiir Chloralhydrat, 
Cocain, Stovain und anderc Alkaloiclbasen clurchlassig sind, ferner auch fiir 
Salze del' Alkaloide, soweit es Salze schwacher 8auren sind, die hydrolysieren, 
wie das Bicarbonat odeI' das Borat, wiihrend sie fUr das Hydrochlorid nicht odeI' 
wenig durchlassig sind (~. dazu S. 41;,)). Ferner fand PHILIPPSON3 ) bei ahnlich 
konstruierten Membranen, daD sie fiir anorganische Sauren undurchlassig, fiir 
schwiicher dissoziierte organische Sauren me hI' odeI' weniger durchlassig sind. 
Diese Lipoidmembranen diirften als Losungsmittel fungieren. Mehr als Ad
sorptionsmittel wirkt die folgende Lipoidmembran von FREUNDLICH und GANN4): 
man lOst Walrat, pin Gemisch del' Cetyl- und Glycerinester verschiedener Fett
sauren, in Chloroform. schichtet diese Losung iiber eine mit Methylenblau ge
farbte Gelatinegallerte und dariiber destilliertes Wasser; dann tritt rasch und 
reichlich Farbstoff hindurch. Wir sahen abel' vorher (s. S. 426), daD nach FREUND
LICH und GANN del' Farbstoff in del' ChloroformlOsung durch Adsorption an das 
kolloiddisperse Walrat angereichcrt wird. Als Modellversuche zugunsten del' 
Lipoidtheorie konnen schlieDlich auch einige Beobachtungen gelten, die zunachst 
gerade umgekehrt in Widerspruch mit del' Lipoidtheorie zu stehen scheinen. Nach 
ADRIAN BROWN5 ), H. SCHRODIm6) und SHULL7) ist die Durchlassigkeit del' toten 
Samenhiille vieleI' Pflanzen derjenigen del' lebenden Protoplasten auDerordent
lich iihnlich; die Hiille ist z. B. permeabel fiir Alkohole, Aldehyde, Ather, Aceton, 
Essigsiiure, dagegen impermeabcl flir die meisten anorganischen Salze, fiir 
Natriumacetat, Zucker. SHFLL hat dim; besonders anschaulich mit del' isolierten 
Samenhiille von Xanthium demonstriert, die er in kleinen Osmometern als Mem
bran verwendete. Die Hiille besteht natiirlich groBtenteils aus Cellulose. Abel' 
durch die Untersuchungen von HANSTEEN CRANNER 8 ) wissen wir jetzt, daB die 
Zellhaute zahlreicher Zellen mit Lipoiden impragniert sind. Legt man die Pflan
zenteile bei 20 ~ 2ii" in destillierteH Wasser, so geht eine Menge lipoider Substanz 
in Losung, bei 30 unter wolkiger Triibung des Wassel's. Die zarten Zellhaute 
von Wurzelhaaren sehwellen dabei auf und werden desorganisiert. Die freiwerden
den Lipoide stammen abel' nicht odeI' nul' zum kleinsten Teil aus den Proto
plasten, deren Permeabilitiit odeI' Semipermeabilitiit sich nicht zu andern braucht. 
Wenn abel' ungeachtet del' Impragnierung mit Lipoiden die Zellhaute sich bei 
del' Plasmolyse durch hypertonische Losungen als durchlassig fiir samtliche ge
lOsten Stoffe erweisen, tiO liegt dies nach HANSTEEN CRANNER daran, daB die 
Plasmolyse doch nieht 80 harmlos ist, wie man gewohnlich annimmt, sondern 
daB die Zellhiiute <labei defekt werden. Die harten Samenhiillen konnen abel' 
demgegeniiber leieht resistenter gedacht werden. 

Es gilt nun, die Annahme einer lipoiden Oberflachenmembran noch weiter 
zu stiitzen, urn so mehr, weil diese Mernbran ja nur aus clem Verhalten del' Zellen 

1) FOURNEAU 11. \'[;L()l'IN: Bull. de Itt soc. de chim. de France (4) Bd.23, S.201. 1918. 
2) THIEULIN: Cpt. rend. des seances de la soc. dc bioI. Rd. 83, S. 1347. 1920. 
3) PHILIPl'SON, .\1. 11. HAN~EVART: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 83, 

S. 1570. 1920. 
4) FREUNDLICH 11. GAN~: lnternat. Zeitschr. f. phys.-chem. BioI. Bd.2, S. 1. 1915. 
5) BROWN, ADRIAN: Ann. of botany Bd. 21, S. 79. 1907; Proc. of the roy. soc. of London, 

Ser. B, Bd. 81, S. 82. 1909. 
6) SCHRODER, H.: Flora Bd. 2, S. 186. 1911. - Auch Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. 

u. Infektionskrankh., Aht. 2, Ref., Bd. 28, S. 492. 1910. 
7) Sm;LL: Botan. gaz. Bd.56, S. 169. 1913. 
8) HANSTEEN-CRANNRR: .Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 53, S.536. 1914 u. Bel'. d. dtsch. 

botan. Ges. Bd.37, S.380. 1919. -- Ferner .Jahrh. f. wiss. Botanik Bd.47, S.289. 1910. 
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erschlossen, aber nicht direkt nachgewiesen ist. Hierzu eignen sich einige Er
fahrungen iiber die Cytolyse, insbesondere iiber die Hiimolyse. 

Wenn man Blutkorperchen in einer isotonischen KochsalzlOsung suspen
diert, so verandern sie sich nach den Versuchen von GRIJNS und HEDIN (S. 419) 
auch dann nicht, wenn man etwas Athylalkohol, Essigester, Ather oder etwas 
von sonst einer anderen leicht permeierenden und olloslichen Verbindung zusetzt. 
Dies gilt aber nur bis zu einer gewissen Maxima.Igrenze des Zusatzes; wird diese 
iiberschritten, so lOsen sich die Blutkorperchen trotz der Kochsalzisotonie auf, es 
tritt "Hiimolyse" ein, die sich im Austritt von Hamoglobin am auffalligsten auBert. 
Man beobachtet den Beginn der Hamolyse am besten so, daB man zu einer Reihe 
von Proben der Blutkorperchensuspension in KochsalzlOsung steigende Mengen des 
Haemolyticums hinzusetzt und dann stehen laBt; allmahlich setzen sich dann die 
Blutkorperchen zu Boden und lassen von einer bestimmten Haemolytikumkonzen
tration an aufwarts eine schwach bis stark rot gefarbte Losung iiber sich stehen. 

Untersucht man nun in dieser Weise eine groBere Anzahl von organischen 
Verbindungen auf ihre hamolytische Kraft, so zeigt sich, daB das Hamolysier
vermogen an und fur sick ckemisck indifferenter Stoffe um so grof3er ist, je grof3er 
ikre OZ- bzw. LipoidlOslickkeit. Das geht z. B. aus der folgenden Ubersicht 
iiber Versuche von FUHNER und NEUBAUER!) hervor. Dabei wurden Rinder
blutkarperchen in O,9proz. NaCl mit Zusatzen einwertiger Alkohole als hamoly
sierender Agentien suspendiert, umgeschiittelt und nach 5 Minuten langem Stehen
lassen abzentrifugiert. Den Grenzkonzentrationen der Hamolyse sind in einer 
zweiten Zahlenkolonne der Tabelle die Verteilungsquotienten 01 : Wasser nach 
OVERTON gegeniibergestellt, ausgedriickt als Verhaltnis der sich in 01 und Wasser 

Hamolytikum 

CHa·OH 
C2Hs ·OH 
CaH 7 ·OH 
C4H9 ·OH 

CsHn· OH 
C7H IS ·OH 
CSHI7 ·OH 

in maximo lOsenden Mengen. 
Sucht man nach einer ErHamolyt. Grenz- Verteilungsquotient 

konzentration in 01 : Wasser nach klarung fiir die genannte Regel, 
Molen pro Liter Overton SO ist es, wenn man sich auf den 

7,34 
3,24 
1,08 
0,318 
0,091 
0,012 
0,004 

2 : (02 ) 

1 : 30 
1:8 

00 : 12 
00: 2 

00 : 0,05 

Boden der Lipoidtheorie stellt, 
das Nachstliegende, anzunehmen, 
daB die hamolysierenden Stoffe 
die lipoide Plasmahaut auflosen 
und dadurch den Zellinhalt frei 
diffusibel machen. Man wird 
sich im speziellen die Vorstellung 

bilden, daB die hamolysierenden Stoffe sich mit steigender AuBenkonzentration 
mehr und mehr auf die Zellipoide verteilen, und daB von einer bestimmten AuBen
konzentration ab so viel in die Lipoide iibergegangen ist, daB diese sich verfliissigen. 
DaB diese Betrachtungsweise den realen Verhaltnissen entspricht, ist freilich 
nicht bewiesen. Es ist zu beriicksichtigen, daB die lipoidlOslichen Stoffe auch 
Narkotica sind und als solche den Stoffwechsel der Zellen beeinflussen, also auch 
indirekt und von innen her chemisch auf die Plasmahaut wirken konnen. Sodann 
konnen die lipoidlOslichen Stoffe in groBeren Konzentrationen ausflockend auf 
Kolloide wirken, und zu diesen gehoren auch die Lipoide3 ). Ferner ist folgender 

1) FUHNER u. NEUBAUER: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.56, S. 333. HJ07. -
S. ferner L.HERMANN: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1866, S. 27. - JUCKUFF: Versuch zur Auf
findung eines Dosierungsgesetzes. Leipzig 1895. - V ANDERVELD],: Chem.-Ztg. Bd.29, S. 565 u. 
975. 1905;Bd. 30, S. 296.1906; Bull. de la soc. chim. belg. Bd.19, S. 288.1905; Bd. 21, S. 221.1907. 

2) 2: 00 soll bedeuten: L6slichkeit in 01 2%, L6slichkeit in Wasser unbegrenzt. 
a) MOORE U. ROAF: Proc. of the roy. soc. of London, Ser. B, Bd. 73, S. 382.1904; Bd. 77, 

S.86. 1906. - GOLDSCHMIDT U. PRZIBRAM: Zeitschr. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.6, 
S.1. 1909. - WARBERG U. WIESEL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Rd. 144, S. 415. 1912. 
- BATTELLI U. L. STERN: Biochem. Zeitschr. Bd.52, S.226 u. 253. 1913. 
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Modellversuch von BRINKMAN und \'. SZENT-GYORGYI1 ) beachtenswert: eine 
Kollodiummembran, welche fUr eine Hiimoglobin16sung vollkommen dicht ist, 
kann in reversibler Weise fiir das Hiimoglobin permeabel gemacht werden, wenn 
man sie mit Natriumoleat vorbehandelt; ebenso wirken das Linolat und Glyko
cholat, ferner Pepton und eine Anzahl von Alkaloiden. AIle diese Stoffe erwiesen 
sich als oberflachenaktiv bzw. stark adsorbierbar, und damit hangt wahrschein. 
lich ihre Wirkung in ciner hier nicht naher zu erorternden Weise zusammen; 
die Eigenschaft der Oberfliichenaktivitiit zeichnet aber, wie wir noch sehen wer
den, im allgemeinen auch die lipoidlOslichen Verbindungen aus. 

Vom Standpunkt der Lipoidtheorie sind auch folgende Hiimolyseversuche 
erklarbar: RANSOM2 ) fand, daB die bekanntc hamolytische Fahigkeit des Saponins 
darauf beruht, dan p" mit einer Komponente des Blutkorperchen-"Stromas", 
clem Cholesterin, ill Reaktioll tritt3); daher konnen die Blutkorperchen gegen 
Saponin geschutzt werden, wenn man es durch Cholesterinzusatz zum Serum 
von den Korperchen ablenkt. AIHlliche Beziehungen besteben zwischen Saponin 
und Lecithin4 ). Ferner fand KYEs5), daB das Kobragift zu heftiger hamolytischer 
Wirkung durch das Lecithin des Blutes aktiviert wird, indem sich ein "Lecithid" 
bildet. Dem Saponin und Kobragift ahnlich verhalten sich Solanin, Agarizin, 
Tetanolysin, Arachnolysin und andere "Hiimoly:sine'(6). Es sieht also so aus, 
als ob die typischen Hamolysine durch eine Art Arrosion der Blutkorperchen 
wirken. In dieser Meinung wini man noch we iter durch das Verhalten kunst
licher Lipoidmembranen bestarkt. PAscucm7) impragnierte Seide mit Lecithin 
und Cholesterin; die so hergestellten Haute clienten zur Trennung von Ramo
globin- odeI' Cochenilldosungen nnd Losungen der Hiimolysine. Es zeigte sich, 
daB die Membranen allmahlich fiiI' die Farbstoffe durchliissig werden; ferner 
lie Ben sich die Membranen gegen die Hamolysine schutz en, indem man deren 
Losungen mit Cholesterill schiittelte; sie verhielten sich also ganz wie die Blut
korperchen in RANSOMS Venmchen8 ). Des weiteren fand PASCUCCI, daB Chole
sterinhaute von Saponin langsamer angegriffen werden als Lecithinhiiute, und 
daB darum Membranen ans einem Gemisch von Cholesterin und Lecithin um so 
resistenter sind, .ie mehr das Cholesterin im Gemisch iiberwiegt. Hierzu paBt 
wiederum, daB nach den Beobachtungen von KURT MEYER9), RYWOSCHlO ) und 
PORTH) Blutkorperchen, in deI'enLipoiden das Cholesterin iiberwiegt - das 
sind Blutkorperchen von Hammel nnd Rind - saponinresistenter sind als die 
cholesterinarmeren Kijrperchen von Kaninchen, Schwein und Rund. Es besteht 
also eine I'echt weitreichende Analogip zwischen Blutkorperchen und kiinst
lichen Lipoidmembranen (s. auch S.429). Dennoch bilden aUe diese Versuche 

1) BRINK1IIAN U. Y. SZENT·GYORGYI: Biochem. Zeitschr. Bd. 52, S. 263 u. 270. 1923. 
2) RANSOM (untcr H. H. MEYER): Dtsch. med. Wochenschr. 1901, S. 194. 
3) WINDAUS: Ber. d. dtsch. chem. Ges. Bd. 42, S. 238. 1909. 
4) KOBERT: Beitr. zur Kenntnis der Saponinsubstanzen. Stuttgart 1904. - NOGucm: 

Univ. of Pennsylvania med. bull. Nov. 1902. 
5) KYES (unter EHRLICH): Berlin. ldin. \Vochenschr. 1902, S. 886. - KYES u. SACHS: 

t'benda 1903, S.21. 
") S. hierzu LANlJo;TEINER, in Oppenheimers Handb. d. Biochem (2), Bd. I, S.395ff. 

1909 U. PORGES, 0.: Handb. d. Technik u. Methodik d. Immunitiitslt'hre II, S. 1136. 1909. -
BANG: Chemic <ler Lipoide. Wiesbadell 1911. 

7) PASCl'CCl (unter HOBIEISTER): Beitr. z. chem. Physiol. u, Pathol. Bd. 6, S.552. 
1905. 

8) S. auch SWART: Biochem. Zeitschr. Bd.6, S.358. 1907. 
9) MEYER, K.: Bcitr. z. chem. Physiol. u. Pathol. Bd. Il, S.357. 1908. 

10) RYWOSCH: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 116, S. 229. 1907. 
11) PORT: Dtsch. Arch. f. klin. Med. Bd. HH. S.2.5!). ]910. - S. auch A. MAYER u. 

SCHAEFFER: Cpt. rend. hebdolll. des seances de I'acad. des sciences Bd. 15.5, S.728. 1912. 
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keineswegs zwingende Beweise fiir das Vorhandensein von Lipoiden in der 
Plasmahaut. Denn falls Saponin und die -anderen Hiimolytika in die lebende 
Zelle permeieren konnen, Hnden sie auch innerhalb des Protoplasmas Gelegen
heit, mit den im Stroma vorhandenen Zellipoiden in Reaktion zu treten, und 
konnen auf diese Weise den ganzen Betrieb im Innern storen und so sekundiir 
hiimolytisch wirken. Erst im Zusammenhang mit. den iibrigen Versuchen iiber 
Hiimolyse durch die lipoidloslichen Stone, wie die Alkohole, Ather, Chloroform und 
viele andere, sowie mit der weiteren Tatsache, daB die nicht permeierenden und 
nicht olloslichen Stone im allgemeinen auch nicht hiimolysieren, wird man die 
Gesamtheit der Versuche iiber die Hiimolyse als Argument zugunsten der Lipoid
theorie verwenden. 

Ankniipfend hieran sei erwiihnt, daB nach den Angaben von KOBERT1), 

von NEUFELD und HANDEL2) u. a. die Hiimolytika nicht bloB auf die Blutkor
perchen zerstorend, sondern allgemein "cytolytisch" wirken, was bei dem Lipoid
gehalt aller Zellen nipht weiter wundernehmen kann. Bei Pflanzenzellen kann 
man z. B. die Cytolyse durch Saponin unter Umstiinden gerade so schOn wie bei 
den Blutkorperchen an dem Austritt von Anthocyan aus dem Zellsaftraum er
kennen (BOAS3)]. 

c) Die Mosaiktheorie der Plasmahaut. Nun ist aber ein besonders wichtiger 
Stoff, fUr welchen die Plasmahaut permeabel ist, bisher hier noch nicht ge
biihrend beachtet worden, das Wasser. Gerade dessen Ein- und Austritt be
reitet niimlich dem Verstiindnis Schwierigkeiten, wenn man sich mit der An
nahme einer bloBen Lipoidhaut als AbschluB der Zelle nach auBen hin begniigen 
wiirde. DaB die Annahme einer reinen Olhaut den Wasseraustausch vollig aus
schlOsse, ist selbstverstiindlich; dariiber war sich auch OVERTON klar. Lecithin 
aber konnte als hydrophiles Lipoid Quellungswasser aufnehmen und von 
Wasser durchsetzt werden. 

NATHANsoHN 4) hat nun mit Recht darauf hingewiesen; daB, wenn Lecithin 
in Wasser quillt, ihm damit gleichzeitig auch die Fahigkeit verloren geht, allein 
fUr lipoidlOsliche Stoffe durchgangig zu sein; vielmehr erlangt es jetzt auch die 
Fahigkeit, lipoidunlOsliche Substanzen in sich aufzunehmen. Besonders gut 
liiBt sich dies mit Farbstoffen nachweisen; nur ganz trockenes Lecithin, in Benzol 
gelost, fiirbt sich allein mit den lipoidlOslichen Farben; ist es dagegen feucht, 
so gehen auch wasserlosliche und lipoidunlosliche Farben mehr oder weniger 
in das Lecithin. NATHANsoHN versuchte darum, das Bild, das man sich nach dem 
Verhalten der Zellen von der Plasmahaut zu entwerfen hat, so zu gestalten, 
daB es zugleich die Durchliissigkeit fUr die lipoidloslichen Verbindungen und fUr 
Wasser und die Undurchliissigkeit fiir alles iibrige veranschaulicht; er nahm an, 
daB die Plasmahaut eine Art Mosaik sei, in welchem ein Teil der Bausteinchen 
au~ dem unquellbaren, fiir Wasser also impermeablen, aber lipoiden Cholesterin, 
und der andere Teil aus einem Material besteht, welches die Eigenschaften 
einer TRAuBEschen semipermeablen Membran besitzt; nach dieser Hypothese 
ware in der Tat zu begreifen, wenn durch die Zellen allein die lipoidlOslichen 
Stoffe und auBerdem Wasser passieren konnen. Diese Annahme schlieBt dann 
aber nach dem Friiheren (S.423) auch in sich, daB neben der Lipoidtheorie 
auch die Porentheorie eine gewisse Geltunghaben miiBte, und dafiir kann man 

1) KOBERT: Lehrbuch der Intoxikationen. 2. Auf!. Bd.2, S.742 u. 750. 
B) NEUFELD u. HANDEL: Arb. a. d. Reichs-Gesundheitsamte Ed. 28, S.572. 1908. 
3) BOAS,. F.: Biochem. Zeitschr. Bd. 117, S. 166. 1921; Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 38, 

S. 350. 1921.. . 
4) NATHANSOHN: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.39, S.607. 1904. - S. auch RUHLAND: 

ebenda. Bd.46, S.1. 1908. 
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zunaehst anfiihren, daB naeh COLLANDERl) gerade die gute Durehlassigkeit 
fiir Wasser wegen dessen kleinen Molekularvolumens vorausgesetzt werden 
muB. Wir werden spiiter (f::l.471) sehen, daB aueh Beobaehtungen iiber die 
Durehlassigkeit der 7.:ellen fiir Salze cine Porentheorie der Plasmahaut 
sttitzen. 

Aber aueh mit dieser Erg~inzung ist den Anforderungen an den Aufbau einer 
Plasmahaut Hieher noch nicht Geniige get an ; den zwischen die Lipoidteilchen 
zwiHchengeschalteten Elementen des NATHANsoHNsehen Plasmahautmosaiks miis
sen noch weitere unrl kompliziertere Eigenschaften, als allein die der Semiper
meabilitht, zuerteilt werden. Delli} trotz aller der angefuhrten Versuehe, welche 
£iir die Ulldurchlhssigkeit des Gros der Zellen fiir die olunlOslichen Stoffe sprechen, 
kOnl1PIl wir nieht allnehmen, daD diese Undurchlassigkeit absolut und zu jeder 
Zeit vorhanden ist. Eine ganz einfache Uberlegung lehrt dies, und OVERTON 
selbst hat darauf aufmerkmm gemacht. i-lieht man sich die lange Reihe der Ver
bindungen dureh, welche glatt in die Zelle hinein konnen, also die Reihe der 
lipoidloslichen, so begegnet man fast lauter i-ltoffen, welche im Haushalt der 
Zelle keine Rolle, mindestens keine Hauptrolle spielen; durehmustert man da
gegen die Verbindungen, £iir \ol/elche die Zellen im allgemeinen sich impermeahel 
zeigten, so stoBt man auf Trauhenzucker, Fruchtzueker, Rohrzueker und andere 
Kohlenhydrate, man HtiiBt auf die Aminosaurell und die Siiureamide, auf die 
i-lalze der organisehen Silunm, ferner, wie wir noch sehen werden, auf die neutralen 
Alkali- und Erdalkalisalzl', kurz lauter r-ltoffe, welehe als Nahrstoffe den Zellen 
von den SiiJten zugefiihrt werden, und welehe sieh innerhalh der Zellen selhst 
vorfinden. Also waH die Zelle nicht braueht, liiDt sie ein; was sie hraucht, wehrt 
Hie abo Das klingt illl ersten Moment :';0 paradox wie mCiglieh, hei genauerern 
Z usehen erseheint eB aber selbstverstiindlieh. Die Zellen sind abgegrenzte 
ehemische Rysteme, in welehen in hpHtimmtem Neheneinander und ebenso 
hestimmtem Naeheinandel' viele Komponenten miteinander reagieren. Das ist 
nur denkbar, wenll einerseits die im Reaktionsmeehanismus notwendigen 
Stoffe daran gehindert werden, dureh Diffusion aus dem System auszutreten, 
und andererseits ein r-lehutz gegen beliehige Einschwemmungen von auBen von 
den Siiften her besteht. Deshalb muB die Zelle gegen ihre Umgebung dureh eine 
Hulle gesehieden sein, welehe Ein- lind Austritt der innen und auGen gelOsten 
i-ltoffe hemmt. Aber urngekehrt darf dies Hemmnis nicht immer und unter allen 
Umstiil1den bestehen. Die Zelle mu(J in ihrer Ober/tache Einrichtungen besitzen, 
um den Import und Export ihrer Bedar/s- und Ab/allsto/fe von sich aus zu regulieren, 
sie muG den Stoffen, fUr die sie sieh im diosrnotischen Experiment als undureh
ghngig erweist, doeh irgendwann und irgendwie eine Passage gewahren, weil es 
ihre Nhhrstoffe sind; der Zustand, wie ihn das osmotisehe Experiment aufweist, 
kann nieht die Norm oder nieht die ganze Norm bedeuten. 

Daraus /olgt aber It'iederum, da(J die Plasmahaut auch mehr sein mu(J, als eine 
ein/ache Lipoidhaut; dellll wie sollten wil' uns an diese allein kompliziel'te Regu
lationsvorriehtungen gebunden denken'l Die Theorie von der lipoiden Natur 
der Plasmahaut heclarf also aueh aml diesem Grunde einer Ergiinzung, aher einer 
Ergiinzung in der Richtung, daB -- im Sinne del' NATHANsoHNsehen Mosaik
theorie - neben den lipoiden Elementen protoplasmatische Flachenslucke angenom
men werden, ,velehl' das Huhstrat einer regulierbaren oder - wie wir es nennen 
wollen - "physiologischen Permeabilitat" darstellen, die als Eigensehaft des 
lebenden Protoplasten Zll der rein "physikalischen Permeabilital" infolge aus
wahlender Losliehkeit hinzukommt. 

1) COLLANDER: Boc. Bcient. Fennica, Comment. bioI. II, 6. 1926. 

Handbuch cler PhysioJogie 1. 28 
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Dies Fazit ist fiir manche der AnlaB gewesen, die Lipoidtheorie ganz iiber 
Bord zu werfen - denn was soIl auch die Lipoidhaut, wenn die Zelle doch jeder
zeit von sich aus importieren kann, was ihr beliebt 1 - es ist auch der AniaB 
dafiir, daB immer wieder der Versuch gemacht wurde, die Ergebnisse des osmo
tischen Experiments durch andersartige, namentlich chemische Versuche zu 
widerlegen. Aber wie diese auch ausfallen mogen, das alte Dilemma bleibt; denn 
wiese man chemisch die Durchlassigkeit der Zellen fiir noch alles mogliche, fiir 
Zucker, fiir Salze und anderes nach, so stande man doch wieder vor der Frage: 
warum zeigt das diosmotische Experiment Undurchlassigkeit fiir diese an, 
wo es doch klipp und klar die Durchlassigkeit fUr so viele andere Stoffe de
monstriert 1 Wir befinden uns hier also einem interessanten und au Berst wich
tigen Problem gegeniiber, auf das hier nur erst kurz hingewiesen ist, auf das wir 
aber spater ausfiihrlich zuriickkommen werden (S. 445f£., 478). 

Wenn wir uns somit die Plasmahaut als aus Lipoiden und aus protoplas .. 
matischen Elementen aufgebaut denken, so wiirde das heiBen, daB die Plasma
haut neben Lipoid auch EiweiB enthalt. Wieweit dies richtig ist, dariiber gehen die 
Meinungen vorlaufig auseinander. CZAPEKl) u. a. halten seine Beteiligung aus 
physikochemischen Griinden fUr wahrscheinlich. Nach dem GIBBs-THoMsoNschen 
Prinzip miissen geloste Stoffe, welche die Oberflachenspannung an einer Grenz
flache erniedrigen, in diese hineingehen, und zwar nach MaBgabe ihrer Konzen
tration und ihrer Oberflachenaktivitat. Da nun aber EiweiB, manche EiweiB
spaltungsprodukte und Lipoide die Grenzflachenspannung des Wassers ernie
drigen, so ist es eigentlich eine logische Foigerung, daB ein Gemisch dieser Stoffe 
sich in der Protoplasmaoberflache anreichert, wobei wohl eine Emulsion von 
Lipoiden in einem EiweiBsol oder EiweiBgel entstehen diirfte2). Vielleicht kann 
man zugunsten dieser Ansicht auch auf die Analysen von PASCUCCI 3) verweisen, 
nach denen die Blutkorperchenstromata zu etwa einem Drittel aus Lipoiden, 
zu zwei Dritteln aus EiweiB bestehen, da man meint, die bei der Hamolyse 
iibrigbleibenden Stromata als Reste der Plasmahaut ansehen zu konnen. Ferner 
zeigten NEUFELD und IliNDEL4 ), daB die lipoidlosenden Hamolytika, wie Saponin 
und Solanin (s. S.431) die Zellen nicht vollig auflosen, sondern Stromareste als 
Schatten iibrig lassen, wahrend Hamolytika, welche auBer den Lipoiden auch die 
EiweiBkorper in Losung halten, wie die gallensauren Salze, die Zellen vollig zum 
Verschwinden bringen. Falls man also in den Stromata Triimmer der Plasma
haut erblicken will, so kann man diese Versuche mit fUr ihren komplexen Bau 
anfiihren. Demgegeniiber vertritt HANSTEEN CRANNER5) mit anderen die 
Meinung, daB die plasmatische Grenzschicht allein von den Lipoiden gebildet 
wiirde, und stiitzt sich dabei auf die vorher zitierten Versuche, nach denen 
Pflanzenteile nach langerem Wassern bei etwas erhohter Temperatur wohl reich
lich Lipoide abgeben bis zum schlieBlichen Verlust der normalen Semipermea
bilitat, aber keinerlei EiweiBkorper. 

d) Die Adsorptionstheorie. J. TRAUBE6 ) hat darauf aufmerksam gemacht, 
daB es anch noch andere Eigenschaften der gelosten Stoffe gibt auBer der Lipoid. 
lOslichkeit, welche der Fahigkeit, die Zellen zn durchdringen, parallel gehen. 
In erater Linie fUhrte er den EinfluB der Stoffe auf die Oberflachenspannung 

1) CZAPEK: Internat. Zeitschr. f. phys.-chem. BioI. Bd.l, S.108. 1914. 
2) S. dazu auch LEPESCHKIN: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.29, S. 247. 1911. 
3) PASCUCCI: Beitr. z. chern. Physiol. u. Pathol. Bd.6, S.543. 1905. 
4) NEUFELD u. HANDEL: Arb. a. d. Reichs-Gesundheitsarnte Bd. 28, S.572. 1908. 
6) HANSTEEN-CRANNER: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.37, S.380. 1919. 
6) TRAUBE, J.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 132, S.54. 1904; Bd. 123, S.419. 

1908; VerhandI. d. dtsch. physik. Ges. Bd. 10, S. 880. 1909; Ber. d. dtsch. chem. Ges. Bd. 42, 
S.86. 1909. 
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von Wasser gegen Luft an. Die folgende Tabelle enthalt eine Reihe von Werten 
fUr die Oberflaehenspannung ;' 0,25 molarer Lasungen. 

LfiSl1ug I ;" in mg/mm Ltisllllg r in mgfmm 
bei 1,,0 bei 15° 

Wasser 7,30 Athylalkohol 6,73 
Rohrzuek(,l" 7,3:'", Aceton 6,48 
TraubenzlIckcr 7,3:1 Methylacetat 6,12 
Mannit 7,:~:l .r,ropylalkohol 5,8!) 
Glykokoll 7,:32 Athylaceton 5,42 
Glykol 7,24 i-Butvlalkohol . 4,49 
Glycerin 7,2H I Athylacetat . 4,2:~ 
Aeetamid 7,20 i-Amylalkohol 3,05 

In der Tat erkennt man, daB die Verbinuungen, welche im allgemeinen nicht 
merklich permeierPll, wie die Hexite, Hexosen, Disaccharide, Aminosauren, 
oberfUicheninaktiv sind. daB langsam pindringcnde, wie die mehrwertigen Alko
hole odcr Siiureamide, schon etwas aktiver sind als die eben genannten, und daG 
die gro(3e Ij'iihigkeit d('r pinwertigen Alkohole, der Aldehyde, Ather, Ester or
ganischer Niinren n. a., die Zellen zu durchdringen, Hand in Hand geht mit 
starker Oberfliichenaktivitiit. Nimmt man hinzu, daB der Oberflachenanreiche
rung an die Grenze Wasspr-Luft oft die Oberflachenanreicherung an die Grenze 
zwischen Luft und fliissigen oder festen Htoffen, wie etwa Tierkohle, Glaspulver 
oder Seide entsprieht, so lellchtet die Bedeutung des TRAt:BEschen Hinweises 
ohne 'weiteres ein. 

Ein weiterer EinfluB, welehen wasserlosliehe Stoffe auf die Eigensehaften ihrer Losungen 
austiben, und welchem nach TRA"C"BE die Permeabilitat bis zu einem gewissen Grade symbat 
ist, ist die Verringerung der Loslichkeit, welche ein zweiter, mit in der wasserigen Losung 
befindlichcr Htoff erfahrt. Dieser Parallelismus ist aus folgender Tabelle tiber den EinfluB 
von organisehcn Richtleitern auf die Loslichkeit von Li2COa nach TRAUBEl) zu ersehen. 

Hubstanz 

Mannit ... 
Traubenzurkt'(, . 
Glycf'rin .. 
~!lykol .... 
Athylalkohol . 

.Liislichkeits
vel'minderung 

- 10.7 
- 6,6 
+ 9.4 
+ 14.2 
-+- :33;7 

Substanz 

Propylalkohol 
Aeeton .... 
Athylather. . 
tert. Amylalkoho1 • 

Liislichkeits
vermindcrullg 

+ 41.8 
+42,5 
+52.2 
-+- 6:3,1 

Auch die Loslichkeit hydrophiler Kolloide wird in ahnlicher 'Veise beeinfluBt. 

Aus der Existenz dieser von TRAVBE hervorgehobenen Beziehungen ware zu 
folgern, daB die von OVERTON entwickelte Lasungstheorie der Permeabilitat nicht 
die einzig magliche Theorie ist, sondern daB offen bar verschiedene Erklarungs
prinzipien zu Gebote Htehell, untor dem'll die Wahl nach dem Motiv der graBten 
Reichweite zu treffen wiire. 

J. TRAVBEl) hat fiir die Erklarung der ZeUpermeabilitat den Hauptnachdruck 
auf die Oberflaohellaktivitat gelegt oder, wie er sagt, auf den Haftdruck der 
Stoffe. Das GIBBS-TH();\ISO~sche Theorem lehrt, daB, je mehr ein Stoff die 
OberflachenspanIlung Keiner Lasung crniedrigt, er sich um so mehr in ihrer Obor
flache ansammeln !HuLl; er haftet dalln also um so weniger fest in der Losung, 
sein Haftdruok i:>t 11111 so kleiner. Den Zusammenhang zwischen Haftdruek und 
Permeabilitiit steUt sich TRAUBE danaeh folgenderma13en vor: An der Grenze 
zwischen Liisullg lIIHI Protoplasma miissen sich die Stoffe naeh Ma13gabe ihres 

1) TRAVBE, J.: Pfltigers Arch.f.d.ges.Physiol. Bd.132, 8.511.1910; Bd.153, 8.276.1!J13. 
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Haftdruckes ansammeln, am reichlichsten diejenigen mit geringem Haftdruck, 
am wenigsten die mit groBem Haftdruck. Die Stoffe mit geringem Haftdruck 
haben dann naturlich die bessere Chance, vom Protoplasm a aufgenommen zu 
werden, als die Stoffe mit groBem Haftdruck. Dabei ist aber wohl zu beachten, 
was ursprunglich von TRAUBE ubersehen wurde, daB es nicht auf die Oberflachen
spannung der Losungen gegen Luft ankommt, sondern auf die Oberflachenspan
nung gegen den Protoplasten, oder in der gebrauchlicheren Ausdrucksweise: 
auf die Adsorbierbarkeit an der Protoplasmagrenzlliiche, und die Oberflachen
spannung der Losungen gegen Luft, stalagmometrisch oder mit der Methode der 
capillaren Steighohe gemessen, ist zwar in vielen Fallen ein brauchbarer MaBstab 
fur die Fahigkeit der gelosten Stoffe, die Zelloberflache zu durchdringen, aber doch 
nicht in allen Fallen. Die Dinge liegen hier genau so wie bei den anorganischen 
Adsorbentien; ursprunglich war man der Meinung, daB die chemische Natur 
des Adsorbens keine wesentliche Rolle spiele, und daB die Oberflachenspannungen 
gegen die festen und flussigen Adsorbentien den Oberflachenspannungen gegen 
Luft symbat seien. Aber daB- dies nicht der Fall ist, lehrt z. B. die Erfahrung, 
daB Traubenzucker trotz seiner Oberflacheninaktivitat, d. h. obwohl er die Ober
flachenspannung des Wassers gegen Luft nicht andert, an Tierkohle kraftig ad
sorbiert wird. Auch O2, CO2 und NH3 andern die Oberflachenspannung von 
Wasser gegen Luft fast gar nicht, wahrend sie die Oberflachenspannung gegen 
Petrolather nach BRINKMAN und VON SzENT-GYORGYI1) erheblich erniedrigen. 
Wenn also z. B. die Aufnahme basischer und saurer Farbstoffe in die lebenden 
Zellen von ihrer Oberflachenaktivitat in bezug auf die GrenzfUiche Wasser -
Luft unabbangig vor sich geht [HOBER2), TRAUBE und F. KOHLER3)] so konnte 
trotzdem die verschiedene Geschwindigkeit, mit der die basischen und sauren 
Farbstoffe die Zellen durchdringen, auf verschiedener Adsorbierbarkeit am Proto
plasma beruhen (s. dazu S.451). Ferner uben die wasserigen Losungen der drei 
isomeren Oxybenzoesauren auf die Grenzflachenspannung gegen Luft keinen 
EinfluB aus [BOESEKEN und WATERMANN4)]; trotzdem ist die Permeabilitat, 
gemessen an der Giftigkeit fur Schimmelpilze oder an der Hemmung der Atmung 
nitrifizierender Bakterien5 ), fiir die o-Oxybenzoesaure (Salicylsaure) weit groBer 
als fiir die m- und p-Verbindung. Dieser Unterschied kann vom Stan~punkt der 
Lipoidtheorie ohne weiteres erklart werden, da der Verteilungsfaktor 01: Wasser 
nach BOESEKEN und W ATERMANN bei der 0-Verbindung viel groBer ist als bei 
der m- und p-Verbindung. Um die Tatsachen auch q.er Adsorptionstheorie der 
Permeabilitat einzufiigen, miiBte man annehmen, daB auch die Adsorbierbarkeit 
an der Grenzflache Wasser-Protoplasma sich entsprechend abstuft, wobei sich 
dann von selbst wiederum die Vorstellung ergabe, daB die adsorbierende Proto
plasmaoberflache olartige Beschaffenheit batte. Wir endeten also wiederum bei 
einer Lipoidtheorie der Plasmagrenzflache, nur daB das Lipoid bei dieser Be
trachtungsweise nicht als Losungs-, sondern als Adsorptionsmittel auftrate. Da
zwischen ist aber, wie wir sahen (s. S. 426 und 429), nicht ganz leicht zu unter
scheiden. Indessen mangelt es in diesen wie in anderen Fallen noch an den notigen 
Beweisen fiir die Adsorptionstheorie; der EinfluB auf die Grenzflachenspannung 
Wasser - Protoplasma ist bisher noch weniger untersucht als die Verteilung 
zwischen Wasser und Lipoid. 

1) BRINKMAN U. V. SZENT-GYORGYI: Biochem. Zeitschr. Bd. 144, S.47. 1924. 
2) HOBER: Biochem. Zeitschr. Rd. 67, S.420. 1914. 
3) TRAUBE U. F. KOHLER: Internat. Zeit-sohr. f. phys.-chem. BioI. Bd.2, S. 197. 1915. 
4) BOESEKEN U. WATERMAN: Versl. Akad. Wetensch. Amsterdam 1912; Kolloidzeitschr. 

Bd. 11, S.58. 1912. 
5) MEYERHOF: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Rd. 165, S.229. 1916. 



Die Pcrmeabilitatstheorien. -l37 

Als eine besonders gute Stutze fUr die Adsorptionstheorie der Permeabilitat 
ist die sog. CapillarregeZ von J. Traube angefuhrt worden. Diese besagt, daB die 
oberflaehenaktiven Stoffe, die die Glieder einer homologen Reihe bilden, die 
Oberflachenspannung des Wassers gleich stark herabsetzen, wenn ihre Konzen
trationen mit wachsendcr Lange der C -Fette im Verhaltnis I : 3 : 32 : 33 abnehmen. 
Die folgende Tabelle nach TRAl'BEl) ilIustriert die Regel. 

Methylacetat 
Athyiacetat. 
Propylacetat 
i -Butvlacetat 
i-Am\'Iacetat 

1 norm. 
1 ' 

Steighohe bei 18° 
58,1 mm 
58,0 ,. 
57,7 " 
58,8 , 
59,\) " 

Diese TRA uBEsche Regel macht sich nun auch bei physiologischen Vorgangen be
merkbar, vorausgesetzt, daB es sich bei den beteiligten oberflaehenaktiven Stoffen 
urn solche handelt, die chemisch indifferent sind, d. h. nicht ein besonderes MaB 
chemischer Affinitat gegenuber den Zellbestandteilen au Bern, sondern vorwiegend 
durch physikalische Beziehungen wirksam sind. TRAuBE2) zitierte dafUr Narkose
versuche von OVERTON3 ) an Kaulquappen, von FUHNER4) an Seeigeleiern. Die 
molekularen Konzentrationen einiger Ketone und Ester, die eben zur Narkose 
der Kaulquappen ausreichen, haben Z. B. die in der folgenden Tabelle angegebenen 
Werte; die zweite Zahlcnreihe lehrt, daB von einem Glied einer homologen Reihe 
zum anderen die Molenzahl ungefahr um das dreifache abnimmt: 

llarkot. Gl"enzkonz, ,Quotienten der aulein-
ill Molen pro I : anderfolgenden Werte 

Aceton ..... 
Methylathylk(>ton 
Diiithylkdon 

:\1ethylacetat 
Athylacetat . 
Propylacetat 

Isobutylacetat 
Isoamylacptat . 

0,26 
o,on 
0,029 

0,08 
0,03 
0,0105 

0,057 
O,Ol!l 

3,0 
3.0 

2,7 
2,9 

3,0 

Daraus folgt also, daB bei den Gliedern einer homologen Reihe die Losungen 
gleicher narkotischer Kraft die gleiehe Oberflaehenspannung haben oder "iso
capillar" sind. Die TRAuBEsehen Capillarregel beherrseht auch die Anderung des 
Heliotropismus von Copepoden durch Alkohol nach J. LOEB 5 ). Sie gilt ferner 
nach FUHNER unci NEUBAUER6 ) bei der Hamolyse durch oberflachenaktive 
Alkohole, Urethane und Ester. Die folgende Tabelle enthalt Angaben uber die 
Hamolyse durch einige flussige Ketone aus der Terpenreihe nach ISHIZAKA7 ); 

darin zeigt die zweite Zahlenreihe aufs schonste, daB die Losungen, die :'1ach 
24stundiger Einwirkung Grenzhamolyse erzeugen, isocapillar sind. Die dritte 
Zahlenreihe lehrt aber, daB auch hier wieder, wie das ja auch schon fruher gezeigt 
wurde (s. S. 430), die Hiimolysierfahigkeit der Loslichkeit in olartigen Stoffen 
symbat ist. 

1) TRAUBE, .J.: Liebigs Ann. d. Chem. Bd.265, S.27. 1891. 
2) TRAUBE: PfIiigersArch. f. d. ges. Physiol. Bd.l05, S.541. 1904. 
3) OVERTON: Studien tiber die Narkose. Jena 1901. 
4) FUHNER: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 51, S. 1. 1903; Bd. 52, S. 69. 1904. 
5) LOEB, .J.: Biochem. Zeitschr. Bd. 23, S. 93. 1909. 
6) FiTHNER ll. NEUBAlTER: Arch. f. expo Pat hoI. u. Pharmakol. Bd. 56, S. 333. 1907. 
7) ISHIhAKA: Arch. f. pxp. Pathol. u. PharmakoI. Rd. 75, S.194. 1911. 
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Hlimolyt. Grenzkonz. Ii Oberflachenspannung I relative 
in MilJimol pro I bezogen auf Wasser = 1 i lilloslichkeit 

Menthenon 3,95 0,82 0,066 
Carvenon . 3,82 0,82 0,067 
Carvon . 3,34 0,85 0,114 
Dihydrocarvon 2,96 0,82 0,147 
Carvotanaceton 2,24 0,83 0,173 
Menthon 1,95 0,82 0,222 
Tetrahydrocarvon 1,62 0,83 0,256 

Sehen wir nun Narkose und Hamolyse als Folgen des Eindringens der Stoffe an 
- was mit einem gewissen Recht geschehen kann - so konnen wir die angefiihrten 
Ergebnisse als Stiitzen der Adsorptionstheorie der Permeabilitat werten. 

Es gilt aber nicht durchweg, daB die physiologisch aquivalenten Losungen oberflachen
aktiver Stoffe isocapillar sind. TRAUBE1) selbst hat z. B. folgende Hamolyseversuche an
gestellt: 

Propionitril 
Methylacetat 
Aceton 
Methylalkohol 
Methylathyketon 
Athvlalkohol 
Propylalkohol . . 
hoamylalkohol 
Dimethylathylcarbinol 

I Hiimolyt. Grenzkonz. 
in Molen pro I 

0,75 
1,30 
3,00 
8,6 
1,1 
4,1 
1,4 
0,175 
0,67 

capili. SteighOhe 
(Wasser = 91,5) 

relative 
Viskositat 

der wirksamen Lasungen 

61,0 
55,0 
54,5 
54,5 
54,0 
49,7 
49,1 
43,2 
41,9 

56 
42 
42,5 
52 
76 

159 
274 
540 
611 

Dabei wurden diejenigen Konzentrationen ausprobiert, welche so/art Hamolyse erzeugen. 
Man sieht, daB die so wirkenden Losungen keineswegs die gleiche Oberflachenspannung 
besitzen. Untersucht man aber weiter ihre Viscositat, so findet man, daB zwischen Reibung 
und Oberfliichenspannung eine gewisse Reziprozitat besteht. TRAUBE faBt dies so auf, 
daB, wenn die wirksamen Stoffe entsprechend ihrer Oberflachenaktivitiit in der Grenzflache 
zwischen Losung und Protoplasten stark angereichert werden, sie viscose Hiillen urn die 
Zellen bilden, welche je nach der GroBe der Reibung den hamolytischen Vorgang verzogern 
konnen. Die Viscositat hat also einen EinfluB auf den zeitlichen Verlauf. Diese Auffassung 
wird durch Versuche von NOTHMANN-ZUCKERKANDL2 ) unterstiitzt, in denen diejenigen 
oberflachenaktiven Stoffe ausprobiert wurden, welche nach verschieden langer Zeit die 
Protop~iLsmastromung in Vallisneriazellen aufzuhalten vermogen. Die folgende Tabelle gibt 
einen Uberblick iiber die Ergebnisse mit einwertigen Alkoholen. 

Methylalkohol. . 
Athylalkohol . . 
n-Propylalkohol . 
i-Propylalkohol . 
n-Butylalkohol . 
i-Butvlalkohol. . 
tert. Butvlalkohol 
i-AmYlalkohol. . 
sek. Amylalkohol 
tert. A~vlalkohol 
Heptylalkohol. . 
Octylalkohol . . ~ I 

OberfHichenspannung bei stillstand der 
Stramung 

nach wenigen Minuten i nach 24 Stunden 

0,780 
0,700 
0,599 
0,611 

0,66-0,62 
0,638 
0,518 
0,551 
0,555 
0,590 
0,555 
0,513 

0,880 
>0,782 

0,793 
0,742 

0,84-0,73 
0,777 
0,794 
0,726 
0,641 
0,690 
0,704 
0,807 

1) TRAUBE: Biochem. Zeitschr. Bd. 10, S.371. 1908. S. ferner B. KISCH: Internat. 
Zeitschr. f. phys.-chem. BioI. Bd. 1, S. 60. 1914. - Ferner FUHNER: Zeitschr. f. BioI. Bd. 57, 
S. 465. ] 912. 

2) NOTHMANN-ZUCKERKANDL (unter CZAPEK): Biochem. Zeitschr. Bd.45, S.412. 1912. 
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Man sieht, daB, wenn man die Konzentrationen aufsucht, die in wenigen Minuten die Proto
plasmastromung zum Stillstand bringen sollen, man von den hoheren viscerosen Alkoholen 
relativ groBere Konzentrationen notig hat als von den niedrigen. Wenn man aber Losungen 
ausprohiert, die erst nach 24 Stunden die Stromung sistieren, dann findet man, daB die 
Abweichungen von der Isocapillaritat erheblich kleinere sind. 

Die Giiltigkeit der TRAuBEschen Regel ist, wie gesagt, als cine hesonders gute Stiitze 
dcr Adsorptionstheorie hingestellt worden. I<:s muB aber noch einmal bezweifelt werden, 
ob Adsorptions- und Losungsprinzip so gegcncinander ausgespielt werden miissen, wie es 
von seiten der Anhangcr upr cinen oder anderen Permeahilitatstheorie ofter geschieht. 
Lehrreich ist dafiir der neuprliche Hinweis von J<'UHNERl), daB die TRAuBEsche Regel auch bei 
Loslichkeiten insofern cine Rolle spielt, als in den homologen Reihen organischer Verbin
dungen die molarc Wasserli)Rliehkdt sphr oft yon Glicd zu Glied urn das Drei- bis Vierfachc 
ahnimmt. 

Ein Gegenstiiek zu den Hamolyseversuehen bilden Versuche von CZAPEK2 ) 

iiber Gerbstoffexosmose hci Pflanzenzellen, welche wegen weiterer aus den Er
gebnissen gezogener Konsequenzen hier noch unser Interesse in Anspruch neh
men. Auch CZAPEK Huchte die Konzentrationen indifferenter oberflachenaktiver 
Verbindungen auf, die die normale Semipermeabilitiit aufheben, und wie man 
bei den Blutkorperchen dafiir als bequemsten Indicator das Hiimoglobin wiihlt, 
so wahlte er den Gerbstoff, del' schon in sehr kleinen Mengen mit Coffein nach
gewiesen werden kann; als Untersuchungsobjekt bevorzugte er die Mesophyll
zellen von Echeveria. An den die Grenzkonzentrationen enthaltenden Losungen 
maE er dann mit Hilfe seines Capillarmanometers die Oberflachenspannung 
gegen Luft. So gelangte er unter anderem zu folgenden Ergebnissen: 

~ethylalkohol. . 
Athylalkohol . . 
n-Propylalkohol . 
i-Propylalkohol . 
n-Butylalkohol . 
i-But,ylalkohol . 
sek. Butylalkohol 
tert. Butylalkohol . 
i-Amylalkohol. . . 
sek. Amylalkohol . 
tert. Amylalkohol . 

Oberfliichen
spannung der Grenz
kOIlZ., bezogen anf 

Wasser 0' 1 

0,70 
0,67 
0,675 
0,69 
0,6!! 
0,665 

>0,665 
en. 0,64 

>0,66 
'/·0,655 

0,66 

Athylather 
Aceton .. 
Methylathylketon . 
~ethylpropylketon . 
~thylformiat 
Athylacetat . 
Methylacetat 
Athylurethan 
Athylalkohol 
Diglycerinessigsaureester 
Triacetin ...... . 

Oberflitchen
spannung der Grenz
konz., bezogen anf 

Wasser = 1 

0,68 
0,69 
0,685 
0,705 
0,69 
0,69 

(0,74) 
0,68 

>0,71 
>0,67 

ca. 0,675 

Die Gerbstoffexosmose beginnt also iibereinstimmend in zahlreichen Fallen ganz 
unabhangig von der ehemischen Natur der wirkenden Agenzien in isocapillaren 
Losungen, und zwar dann, wenn die Oberflaehenspannung auf etwa 68% des 
Wasserwertes herabgedriickt ist. Wir haben also eine vollige Analogie mit den 
S. 438 angefiihrten Hamolyseversuchcn. 

Freilich konstatiertc CZAPEK auch einige Ausnahmen von der Regel, so bei 
Acetonitril und Nitromethan, die schon bei dem Spannungswert 0,82 bzw. 0,89 
die Gerbstoffexosmose bewirkten: das diirfte aber darauf zuriickzufiihren sein, 
daB diese Stoffe gegeniiber den Zellen chemisch nicht indifferent sind. Auch 
fiir Chloroform, Chloralhydrat, Athylenglykol und Glycerin wurden unverhalt
nismaBig hohe Spannllngswertc gefunden, was aber zum Teil nach TRAuBE3 ) 

auf sekundare Umstande zuriickzufiihren ist, zum Teil wohl auch damit zusammen-

1) FUHNER: Her. d. utsch. chern. Ges. Bd.57, S.51O. 1924. 
2) CZAl'EK: Her. d. dtsch. botan. Ges. Bd.28, S. 159 u. 480. 1910. - Methode zur di

rekten Best.immung dpr Oberflachenspannung der Plasmahaut von Pflanzcnzellen. Jena 1911. 
3) TRAUBE: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 153, S.307. 1913. - S. dazu ferner 

VERNON: Biochem. Zeitschr. Bd. 51. S. 1. 1913. 
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hangen kann, daB die Oberflachenspannung gegen Luft nicht mit der Oberflachen
spannung gegen das Protoplasma symbat zu sein brauchtl). 1m groBen ganzen 
ist aber das haufige und weit uberwiegende Vorkommen des Grenzwertes 0,68 
sehr bezeichnend. 

CZAPEK hat nun dafur eine Deutung versucht2). Er fand namlich weiter, 
daB auch Emulsionen von Tributyrin, Natriumoleat, Ricinolein, Cholesterin 
oder Lecithin Gerbstoffexosmose hervorrufen, sobald ihre GrenzfUichenspannung 
durch genugende Konzentrierung den Wert 0,68 erreicht hat, und daB mit den 
Glyceriden der ungesattigten Fettsauren, wie Triolein, Ricinolein, Linolein, uber
haupt keine Emulsionen mit niedrigerer Spannung als 0,68 erzeugt werden kannen. 
Er zog daraus den SchluB, zu dem wir schon S. 434 gelangten, daB sich entsprechend 
dem GIBBS-THOMsoNschen Theorem in der Oberflache des Protoplasm as eine 
Emulsion von Olteilchen bildet, und wenn sich nun weiter ergibt, daB diese Ober
flachenschicht in Lasungen aller maglicher oberflachenaktiver Stoffe, die seIber 
den Spannungswert 0,68 haben, defekt wird, so daB der Zellinhalt austritt, so 
diirfte das darauf beruhen, daB infolge der Gleichheit der Spannungen zwischen 
den Olteilchen und ihrem Dispersionsmittel die Emulsion ihre Stabilitat verliert3). 

Weiterer Beachtung bedarf es dann im Zusammenhang dieser Betrachtungen, 
daB, wie die vorher angegebenen verschiedenen Tabellen lehren, die Cytolyse 
keineswegs iiberall und unter allen Bedingungen erfolgt, wenn die relative Grenz
flachenspannung der aktiven Lasungen den Wert 0,68 erreicht hat. Ein gutes 
Beispiel dafiir bilden auch die Untersuchungen von B. KISCH4 ) iiber die Exosmose 
von Invertin und die Hemmung der Keimfahigkeit bei der Hefe. Hier ergab sich 
namlich, daB die Schadigung immer erst dann eintrat, wenn die Grenzflachen
spannung der aktiven Lasung auf die Halfte des Wasserwerts gesunken war, 
wie die folgende Tabelle lehrt: 

Methylalkohol 
Athylalkohol . 
Propylalkohol 
i-Butylalkohol 
i-Amylalkohol 
Aceton ... 
Methylathylketon. 
Methylpropylketon 

Sch1i.digende Konzentration 
in Vol.·% 

45 
28 

9-10 
5 
2 

33-35 
15-17 

8 

in Mol. pro I 

11,16 
4,8 
1,34 
0,54 
0,14 

I Sch1i.digende Grenz· 

\ 
fHichenspannung 

(Wasser ~ 1) 

0,51 
0,48 

ca. 0,49 
ca. 0,495 

0,49 
ca. 0,50 
ca. 0,50 
ca. 0,505 

Hier ist also der kritische Spannungswert 0,5. KISCH deutet dies so : er fand, daB 
die konzentrierten Emulsionen von Lecithin und Cholesterin eine Oberflachen
spannung von etwa 0,5 besitzen, wahrend bei den konzentrierten Emulsionen 
der Glyceride der ungesattigten Fettsauren, wie wir eben sahen, nach CZAPEK 
der Wert mindestens 0,68 betragt; es ware also anzunehmen, daB die hahere 
Widerstandsfahigkeit der Hefe darauf beruht, daB in ihrer Plasmahaut vor
wiegend Lecithin und Cholesterin als Lipoide enthalten sind, wahrend bei den 
Echeveriazellen u. a. die Oberflache mehr von Fetten vom Typus des Trioleins 

1) S. dazu auch BRINKMAN u. V. SZENT-GYORGYI: Biochem. Zeitschr. Bd. 144, S.47. 
1924. 

2) Uber Einwendungen hiergegen s. LEPESCHKIN: Biochem. Zeitschr. Bd. ] 39, S. 280. 
1923. 

3) S. hierzu KOLTZOFF: Anat. Anzeiger Bd. 4], S.201. 1912. - CZAPEK: Internat. 
Zeitschr. f. phys.-chem. Biol. Bd. 1, S. 108. 1914. 

4) B. KISCH (unter CZAPEK): Biochem. Zeitschr. Bd.40, S.152. 1912. 
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gebildet wurde. Ob das zutrifft, bedarf, wie vieles in diesem Forschungsgebiet, 
der weiteren Durcharbeitung. 

N ach alledem kann also die Adsorptionstheorie der Permeabilitat wahl mit 
der Lipoidtheorie konkurrieren, ja man kann nicht einmal von Konkurrenz reden, 
insofern es auf eine Adsorption an einer lipoidhaltigen Protoplasmagrenzschicht 
ankommt und die Trennnngslinie zwischen Adsorption und Verteilung schwer zu 
ziehen ist. N ur wenn man das Verhalten der "lipoidunlOslichen", nichteindringen
den Stoffe betrachtet, RO wie es sich nach dem Verlauf der osmotischen Experi
mente und der chemischen Analyse darstellt, dann erscheint die Lipoidtheorie 
als die leistungsfahigere. Nach der Adsorptionstheorie bildet die Anreicherung 
in der Protoplasmaoberflache bloB eine Erleichterung, eine Beschleunigung fur 
das Durchtreten, und daB es auch Stoffe gibt, die nicht durchtreten, ist daher 
nicht zu erwarten. Aber wir fanden ja, daB Zucker, Hexite und andere Stoffe 
Pflanzenzellen dauernd plasmolysieren oder Muskeln dauernd zum Schrumpfen 
bringen konnen. Die Lipoidtheorie gibt dafUr die einfache Erklarung der Un
loslichkeit im lipoiden Losungsmittel. Die Adsorptionstheorie konnte aber auch 
dieser Gruppe von Erscheinungen gerecht werden, wenn in geeigneten Modellver
suchen gezeigt wurde, daB, entsprechend der fruher angefuhrten PFEFFER-TINKER
schen Vorstellung, sich auch bei einem porosen Adsorbens die Durchlassigkeit 
nach der Grenzflachenspannung richtet und dies Adsorbens gegenuber Stoffen, 
die seine Grenzflachenspannung gegen Wasser vergroBern, dann auch die Eigen
schaften einer semipermeablen Membran erhalt. Die Porentheorie der Durck
liissigkeit wiirde alsdann mit der Lipoid- und der Adsorptionstkeorie verschmelzen. 

VII. Die Permeabilitiit fUr Farbstoffe. 
Die Permeabilitatstheorien, von denen im vorigen Abschnitt die Rede war, 

sind nicht bloB im Hinblick auf die im vorletzten Abschnitt besprochenen Unter
suchungen uber die Permeabilitat der Zellen und Gewebe fur die Nichtleiter ent
wickelt worden, wenn auch diese die Hauptgrundlage abgegeben haben. Sehr 
wesentlich beigetragen haben zu der Entwicklung noch die zahlreichen Beob
achtungen uber die vitale Farbbarkeit der Zellen, und die nicht minder zahlreichen 
Untersuchungen cler Permeabilitat fUr Elektrolyte haben besonclers den Blick 
fUr die Schwiichell der ycrschiedenen Theorien gescharft und Modifizierungen 
bewirkt. Die erste Gruppe von Beobachtungen soIl in diesem Abschnitt behandelt 
werden. 

Die Erforschung cler Bedingungen der Vitalfarbung ist immer wieder be
sonders verlockend gegenuber den Problemen der Stoffaufnahme von seiten der 
Zellen, weil sich hier wie in kaum einem anderen Fall die Gelegenheit bietet, 
den Eintritt sehr kleiner Stoffmengen ins Zellinnere mit dem Auge zu verfolgen. 
Freilich hat sich gezeigt, daB dieser methodische Weg der Erforschung auch leicht 
in die Irre fUhren kaml. Denn die organischen Farbstoffe sind kompliziert gebaut, 
ihr Molekulargewieht iHt relativ hoch, so hoch, daB viele Farbstoffe in Losung 
hinsichtlich ihrer Diffusibilitat, ihrer Fallbarkeit durch Elektrolyte, ihrer Adsor
bierbarkeit ein ausgesprochen kolloidales Verhalten zeigen, und andere nach 
ZSIGMONDYS Ausdrucksweise wenigstens Semikolloide darstellen. Insbesondere 
gehoren die Farbstoffe zumeist zur Gruppe der Kolloidelektrolyte und sind als 
solche mehr oder weniger dissoziiert; sie neigen zum Teil aber auch zur Poly
merisation und sind ZUlU Teil hydrolysiert. Eine weitere Schwierigkeit liegt darin, 
daB sie zum Teil auch Indicatoreigenschaftcn haben, ihre Farbe also den Ein
flussen der Reaktion in den Zellen und in deren Umgebung unterliegt, daB sie 
zum Teil durch Reduktion entfarbt oder sonstwie leicht chemiseh umgewandelt 
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werden. Ihre farberischen Fahigkeiten werden ferner von den EiweiBkorpern 
mit beeinfluBt, wie das auch fiir viele gefarbte Indicatoren bekannt ist; nach 
WALBUM verschwindet die Farbe mancher Indicatoren sogar vollig bei Gegenwart 
groBerer EiweiBmengen. Endlich ist zu beachten, daB die Farben als Produkte 
der Technik ofter groBe und fiir unsere Zwecke bedenkliche Beimengungen ent
halten, wie namentlich Salze, darunter auch Salze mit mehrwertigem Kation, 
die nicht nur als Zellgifte gefahrlich sind, sondern in kleinen Mengen die Per
meabilitat der lebenden Zelle sehr stark verandern, sowohl steigern wie ver
ringern konnen. Hinzu kommt, daB Zusatze mehrwertiger ToneD die Anfarb
barkeit mancher Strukturen durch elektrische Adsorption aktivieren konnen. 
Trotz all dieser MiBlichkeiten kann man sich von den Farbstoffexperimenten 
nicht zuriickschrecken lassen, weil sie, wie gesagt, ein unmittelbares Zeugnis 
fiir das Vorhandensein einer Permeabilitat abgeben konnen. 

Wir wollen nun die Farbexperimente dazu benutzen, urn an ihnen noch ein
mal die Permeabilitatstheorien zu iiberpriifen. 

Es wurde schon einmal (S. 427) darauf hingewiesen, daB OVERTON zur Auf
stellung der Lipoidtheorie vor aHem durch seine Studien iiber Vitalfarbung ver
anlaBt wurde. Er kniipfte dabei an die beriihmte Beobachtung von PAUL EHR
LICHl) an, daB Farbbasen ebenso wie ungefarbte organische Basen haufig zugleich 
"neurotrop" und "lipotrop" sind, und daB die Uberfiihrung der Basen in die 
entsprechenden Sulfosauren die Affinitat zur Nervensubstanz, die Neurotropie, 
ebenso wie die Lipotropie zum Verschwinden bringt. OVERTON fiigte eigentlich 
nur noch hinzu, daB Lipotropie, d. h. relative Fettloslichkeit, nicht bloB Neuro
tropie bedingt, sondern Cytotropie iiberhaupt, also Eignung zur Vitalfarbung im 
allgemeinen, und daB man sich den Zusammenhang so erklaren konne, daB die 
Plasmahaut einer fettartigen Haut zu vergleichen sei. Diese Annahme lag fiir 
ihn um so naher, als seine ausgedehnten Permeabilitatsstudien an nicht gefarbten 
loslichen Stoffen, wie wir sahen, bereits zu der gleichen Hypothese der Fettnatur 
der Plasmahaut gefiihrt hatten. Als sich dann aber herausstellte, daB die Vital
far ben in 01 und auch in anderen aliphatisch- und aromatisch-organischen 
Losungsmitteln oft un16slich sind, dagegen durch Zusatz von "Lipoiden", d. h. 
vor allem von Cholesterin und Lecithin, aber auch von Protagon und Cerebrin 
in den genannten Losungsmitteln 16slich werden, deutete er die Plasmahaut 
speziell als Lipoidhaut (s. S. 428). OVERTON erkannte aber bereits, daB keineswegs 
die lipotropen und cytotropen Farben ohne Ausnahme Farbbasen sind, sondern 
daB auch einzelne Sulfosaurefarbstoffe diese Eigenschaften besitzen, wie Methyl
orange, Tropaolin 00 und Tropaolin 000. Den Zusammenhang zwischen Lipo
tropie und Cytotropie konstatierte er im wesentlichen auf Grund von Priifungen 
der absoluten Loslichkeit der Farben in Lipoidgemischen, und darin sind ihm 
spatere Untersucher meist gefolgt, anstatt die relative Loslichkeit, auf die es aHein 
ankommt, also die Verteilung zwischen lipoider und wasseriger Phase zu bestim
men. Dieser lrrtum hat bessere Einsichten verzogert; denn man stieB so auf 
manche Ausnahmen von der Regel, welche in Wirklichkeit keine sind. 

Uber den Zusammenhang von Lipoid16slichkeit und Permeabilitat fiir die 
basischen Farbstoffe hat sich nun folgendes ergeben: Die meisten basischen 
Farbstotte, d. h. die Salze der Farbbasen, dringen aus stark verdiinnter wasseriger 
Losung leicht in die Zellen ein und werden in diesen vielfach gespeichert, bei 
PflanzenzeHen im ZeHsaftraum etwa durch Bindung an Gerbsaure, bei tierischen 
Zellen an Granula, die im Protoplasma gelegen sind. Eine kleine Zahl dieser 
Farbbasen ist nun in der Auflosung von Cholesterin in Benzol oder Terpentin 

1) EHRLICH, P.: Therap. Monatsh. Miirz 1887. - Konstit,ution, Verteilung und Wirkung 
chemischer Korper. Leipzig 1893. 
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absolut unloslich, geht aber auch beim Ausschutteln aus wasseriger Losung 
nicht in diese Lipoidgemische hincin; dies gilt nach Untersuchungen von RUH
LANDI), HOBER2 ) und GARMUS3 ) fUr Methylengrun Krist I., Methylengrun, 
Thionin und Methylenazur. PrUft man die Lipoidloslichkeit durch Ausschutteln 
mit Lecithin in Benzol odeI' Xylol, so verringert sich die Zahl der Ausnahmen; 
nach v. MOLUJNDORF]!'1) ist unter einer groBeren Zahl von Farbbasen allein das 
Methylgrun 00 in Lecithinxylol unloslich. Abel' del' Vergleich der Vitalfarbung 
mit del' relativen Anfi1rbbarkeit des Lecithinxylols ist weniger beweisend, da 
diese lipoide Losung sich beim Schutteln mit Wasser offenbar durch Aufnahme 
von Quellungswasser ill die Lecithinteilchen trubt und die Anfiirbung der Emul
sion dadurch nicht cindcutig ist. Das glciche gilt fUr OYERTONS Verfahren, 
Lecithinbrocken ill dell Farblosungen zu suspendieren und ihre Farbstoff
speicherung zu beobachten. So lassen ::;ich also die Einwendungen gegen die 
Lipoidtheorie, die aus (jem Verhalten gegen die Cholesteringemische hergeleitet 
werden, zuniichst nicht entkriiften. 

Auf del' anderen Seite sind basische Far ben gefunden, welche trotz sehr 
groBer Lipoidloslichkeit auffaUend schlecht von manchen Zellen aufgenommen 
werden. Die~ gilt nach RUHLAND5 ) gegenuber Pflanzenzellen hauptsachlich fur 
Baslerblau g un<1 BB. fiir Nachtblau und fUr Viktoriablau B und 4R. Hier ist 
die Aufnahme abel' zweifellos bcsonders erschwert dadurch, daB diese Farbstoffe 
samtlich erstens Hehr schwer wasserloslich und, was wichtiger ist, daB sie hoch
kolloidal sind unt! illfolgcdessen auch sehr leieht dureh Elektrolyte ausgeflockt 
werden. Trotzdem liiBt sieh nachweisen, daB sie, wenn auch nicht pflanzliche, 
so doch tierische Zellen. wie Zungen-, Darm- und Nierenepithelien vom Frosch 
und Infusorien am; dem Frosehdarm (HOBER und NAST 1. c.), sowie Paramacien 
(NmENsTEIN 1. c.) vital fiirben. Ob e8 weiterhin gelingen wird, auch die Farb
barkeit pflanzlicher ZPllcn noch nachzuweisen, bleibt abzuwarten. Moglicher
weise hiingt del' Unterschied im Verhalten der pflanzlichen und der tierischen 
Zellen nur von der rmkll'idung del' ersteren mit einer Zellhaut ab6 ). 

\Venden wir IlllS nun zu den 8aurefarbstoffen, so sind es auch hier die Aus
nahmen VOll der I{egpl, daB sie zugleich llegativ cytotrop und negativ lipotrop 
sind, welche unser Intrresse beanspruchen. Wieder hat besonders RUHLAND 
darauf aufmerksarn gemacht, daB os auch Saurefarben gibt, die trotz Loslich
keit in den genannten Lipoidgemischen nicht in die Pflanzenzellen permeieren; 
das trifft fUr die Sulfosilurdarben Echtrot A und Tuchrot 3 GA, fur die Carbon
siiurefarbstoffe Erythror:;in, Cyanin, Rose bengale zu. Aber es gilt hier auch wie
derum, wenigstens fUr die Sulfosaurefarben, daB sie schwer loslich, hochkolloidal 
und sehr elektrolytempfindlich sind, llnd es gilt ferner, daB alle die genannten 
Farben nach NmE~sTE1N den lebenden Zellkorper von Paramacien deutlich 
farben. Echtrot A llnd Tuchrot 3 GA durchdringen nach HOBER7) und SE~ (1. c.) 
auch das Darmepithel yom :Frosch und die Blutkorperchen vom Rind, und auch 

1) RUHLAND: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.46, S.1. 1908. 
2) HaBER: BioclWIl1. Zeitschr. Bd.20, f'. 56. 1909. - HOBER U. NAST: ebenda Bd. 50. 

S.418. 1913. 
3) GAmms: Zeitsehr. f. Riol. Rd. 58, N. 185. l!1l2. - S. ferner NIRENSTEIN: Pfliigers 

Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 17H, S. 2:~3. HJ20. 
4) y. MOLLENDORF'F: Arch. f. mikr. AnaL Bd.90, Abt. 1, S.503. 1918. 
5) RUHLA"'D: .Jahrh. f. wiss. Botanik B(\. 51, S.376. 1912. 
6) N. dazu PFEFFElt: lInte-rs. a. d. Anat. Inst. Tiibingen Bd.2, S. 179. 1886. - LE

PESCHKIN: Ber. d. dtsch. botan. Gcs. Bd. 2\J, :So 247.1911. - RUHLAND: Jahrb. f. wiss. Bo-
tanik Bd. 51, N. :ri(i. 1912. TRONDLE: Arch. des sciences phys. et nat. 1918, S. 123. -
KLEBS: Sitzungsbcr. d. Heiddberger Akad. 1911), B, S. 18. - BEO (unter HOBER): Pfliigers 
Arch. f. d. ges. Ph\·siol. Bd. 20l, S. 603. H123. 

7) HOBEH: Bi;lChem. Zeitschr. Rd. 20. S. 56. 1909. 
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eine andere hochkolloidale, lipoidlosliche Sulfosaure, Tuchscharlach G, wird von 
Blutkorperchen und Darmepithel sowie nach W. HERTZ!) von dem im Frosch
darm parasitierenden Infusor Opalina ranarum aufgenommen. Wie die ent
sprechenden basischen Farben, so nehmen also auch diese Saurefarben gegen
iiber den tierischen Zellen keine Ausnahmestellung ein; ihr Verhalten wider
spricht insoweit also der Lipoidtheorie nicht. 

Ganz unvereinbar damit scheint es dagegen, daB es ohne allen Zweifel 
eine sehr grope Zahl von Saurefarbstoffen gibt, die sich in jeder Hinsicht als lipoid
unloslich erweisen und trotzdem von manchen Zellen stets und reichlich aufgenommen 
werden. Diese Tatsache wiirde als ein uniiberwindliches Hindernis fUr die Lipoid
theorie der Vitalfarbung anzusehen sein, wenn die Farbung sich nicht auf ganz 
bestimmte Zellsorten beschrankte, sondern eine generelle Erscheinung ware, 
so wie es fiir die meisten Farbbasen gilt. Wenn man z. B. einen Frosch mit einem 
Saurefarbstoff, etwa mit Cyanol oder Lichtgriin, iiberschwemmt, indem man 
an ihn die Farbe entweder verfiittert oder sie ihm yom Riickenlymphsack aus 
oder intravenos einverleibt, so wird einen stets von neuem die Blasse der 
meisten Organe in Erstaunen setzen, und bei der mikroskopischen Unter
suchung groberer Zupfpraparate bestatigt sich, daB fast aIle Gewebe beinahe 
farblos sind; eine auffallendere Ausnahme davon machen vor allem gewisse 
Nierenepithelien, in denen man reichlich Farbstoff innerhalb von Granula 
gespeichert findet. 

Etwas anders ist das Verhalten, wenn man an Stelle von relativ leicht 
diffundierenden Stoffen, wie Cyanol oder Lichtgriin, schwer diffusible, kolloidale 
zufiihrt, wie das seit GOLDMANN2) so oft verwendete Trypanblau. Allerdings 
farben sich auch dann - auch beim (erwachsenen) Saugetier - zahlreiche 
Gewebselemente nicht, wie Muskelfasern, die Zellen des Zentralnervensystems, 
die Driisenzellen von Speicheldriisen, Pankreas, Leber; aber der erste besonders 
makroskopische Eindruck ist doch dadurch ein anderer, daB auBer den Nieren
epithelien zahlreiche relativ unscheinbare Zellen, namlich die Histocyten (Klas
matocyten, Makrophagen) und Reticuloendothelien, in der Leber besonders die 
dazu gehorigen KUPFFERschen Sternzellen Farbstoff gespeichert haben. Die 
kolloidalen Saurefarbstoffe werden namlich, wie namentlich durch SCHULEMANN3 ) 

und v. MOLLENDORFF4 ) bewiesen ist, wohl entsprechend ihrer groBeren Adsor
bierbarkeit, viel leichter in den Zellen festgehalten als die hochdispersen, leicht 
diffusiblen, und werden besonders dadurch, daB sie von im Protoplasma sich 
bildenden Vakuolen gesammelt werden, gerade so gut sichtbar wie die basischen 
Farbstoffe. Bei den Nierenepithelien darf allerdings die Dispersitat des Farb
stoffes nicht unter eine gewisse Grenze heruntergehen; sonst bleibt ihre An
farbung aus [HOBER5)]. Aber auch abgesehen davon nehmen, wie gesagt, die 
meisten Zellarten keine Farbe an, und ich kann darum nicht zustimmen, wenn 
v. MOLLENDORFF6 ) die Sachlage so darstellt, als ob die Nichtfarbung mit einem 
lipoidunlOslichen Saurefarbstoff die Ausnahme und die Farbung die Regel sei. 

1) HERTZ, W. (unter HOBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196, S.444. 1922. 
2) GOLDMANN: Bruns' Beitr. z. klin. Chir. Bd. 64, S. 192. 1909 u. Bd.78, S. 1. 1912. 
3) SCHULEMANN: Arch. d. Pharmazie Bd. 250, S. 252. 1912; Biochem. Zeitschr. Bd. 80, 

S.1. 1917. - EVANS, SCHULEMANN U. WILBORN: Schles. Ges. f. vaterland. Kultur (Naturw. 
Sektion) 1913. 

4) V. MOLLENDORFF: Dtsch. med. Wochenschr. 1914, Nr. 11 u. 41; Anat. Hefte Bd. 53, 
S.87. 1915; Ergebn. d. Physiol. Bd. 18, S.141. 1920. 

5) HaBER u. KEMPNER: Biochem. Zeitschr. Bd. 11, S. 105. 1908. - HaBER u. CHAS
SIN: Kolloid-Zeitschr. Bd. 3, S. 76. 1908. - HaBER: Biochem. Zeitschr. Bd. 20, S.56. 1909. 

6) V. MOLLENDORFF, in Oppenheimers Handb. d. Biochem., 2. Aufl., Bd. II, S. 282ff. 
1924. 
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Was folgt nun fur die Lipoidtheorie aus diesen Tatsachen? Nach der Ansicht 
HOBERS ist die Farbstoffaufnahme der lipoidun16slichen Siiurefarbstoffe ein ganz 
anderer Vorgang als die A ufnahme der lipoidloslichen Farben; letztere erfolgt rein 
passiv, erstere ist der Ausdruck eines aktiven, an den LebensprozeB der Zellen 
geknupften Importvermogcns. Diese Auffassung tragt vor allem der besonderen 
Natur der sich far bend en Zellen Rechnung; die Niere ist als ein Haupttransport
organ sicherlich im Besitze besonderer Aufnahmefahigkeiten, und die Reticuloen
dothelien und Histiocyten sind im Gcgensatz zu weitaus den meisten tierischen 
Zellen der Phagocytose fiihig; sie nehmen nicht bloB echt und kolloid gelOste Stoffe 
auf, sondern auch nach Art der Leukocyten grobere Korpuskeln, wie Zinnober-, In
digo- und Tuschekornchen, Trummer roter Blutkorperchen und Bakterien, von fein 
zerteilten Substanzen auch die kolloidalen Metalle. Die Auffassung harmoniert aber 
auch mit den theoretisehen Folgerungen aus den fruher (S. 432 ff.) erorterten Beob
achtungen ubcr die Zelldmchlassigkcit. Denn die zunachst sonderbar anmutende 
Tatsache, daB die lipoidloslichen, leicht eindringenden Stoffe groBenteils zell
fremde Gifte sind, wiihrend die Gruppe der lipoidunlOslichen und zumeist nicht 
merklich eindringenclen Stoffe wichtige Nahrungsstoffe, wie die Zucker, Amino
samen und Salze umfaBt, fiihrte uns geradezu zu dem Postulat der aktiven physio
logischen Permeabilitat, die von den Zellen regulativ zur Deckung ihres Bedarfs 
in Funktion gesetzt ·wird. wahrend die passive physikalische Permeabilitiit jeder
zeit vorhanden ist und die Zelle allen in ihrer Umgebung befindlichen lipoid
lOslichen Verbindungen preisgibt (s. S. 433). Diese physiologische Permeabilitiit 
sehen wir nun hier bei gewissen Zellen entsprechend ihrer besonderen physio
logischen Natur stets llnd standig wirksam an den Sulfosaurefarbstoffen, die in 
ihren hoher dispersen Repriisentanten mit den von der Niere andauernd trans
portierten anorganischen Salzen durch die Starke ihrer elektrolytischen Dis
soziation vergleichbar sind, und in ihren grobdispersen Vertretern mit den mikro
skopisch sichtbaren, von den histiogenen Wanderzellen phagocytierten Teilchen. 
Die Einfiihrung des Begriffs der physiologischen Permeabilitiit ist also keineswegs 
eine Ausflucht oder ein Notbehelf, urn die Lipoidtheorie oder eine andere Theorie 
der Stoffaufnahme zu retten, wie es gelegentlich dargestellt ist, sondern eine not
wendige Erganzung der gewonnenen Vorstellungen. 

Nun ist es von auBerordentlichem Interesse, daB v. MOLLENDoRFF neuer
dings den Kreis der mit dem kolloidalen Trypanblau anfarbbaren Zellen sehr 
charakteristisch hat erweitern konnen. Mit BLOTEVOGEL1) fand er, daB, wahrend 
das Auge erwachsener Tiere (Mause) Trypanblau nur in Histiocyten speichert, 
sich im jugendlichen Auge die Farbeinschlusse fast in allen Geweben finden, 
und er glaubt, daB dies der Ausdruck eines stark vermehrten Stoffwechsels sei. 
Noch auffallender sind die Unterschiede im Aufnahmevermogen des Darm
epithels bei neugeborenen und erwachsenen Mausen2). Fuhrt man namlich 
saugenden Mausen uber die Mutter oder direkt Trypanblau zu, so findet man 
die Darmepithelzellen dicht besetzt mit Farbstoffvakuolen; ja noch mehr, auch 
schwarze TUBche winl von ihnen gespeichert. Die Farbe wird dabei in charakte
ristischen Gebilden des jugendliehen Epithels abgelagert, in groBen Vakuolen, 
die EiweiB cinschlieBon. Dies Bild iindert sieh, wenn die Tiere nach 15 bis 
16 Tagcn zu anderer Nahrung ubergehen. Bis zu dieser Zeit entwickeln sich 
namlioh die DarmdriiHon, die im Neugeborenen fehlen; von jetzt ab wird deshalb 
der Darm wahrscheinlieh auch erst fahig, Nahrung zu verdauen. In dieser Zeit 
sehwinden auch die EiweiBeinschlUsse: sie werden darum wohl mit Recht als 

1) V. l\IiiLLENDORFF U. BLOTEVOGEL: Zeitschr. f. Zellen- u. Gewebelehre Bd. 1, S.445. 
1924. 

2) V. l\IOLLENDORFF: Zeitschr. f. Zellforsch. u. mikroskop. Anat. Bd. 2, S. 129. 1925. 
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EiweiB aus der Muttermilch aufgefaBt, das unzersetzt resorbiert wurde, wahrend 
das artfremde EiweiB der spateren Nahrung zuvor gespalten werden muB. Mit 
dem Schwinden der EiweiBvakuolen nimmt aber auch die Anfarbbarkeit des 
Epithels mit Trypanblau trotz iiberreichlichen Angebots mehr und mehr ab; 
sie hort nicht vollig auf, aber sie wird viel sparlicher. Die Fahigkeit zur Ein
lagerung von Tuschekornchen verschwindet dagegen vollig. 

Nach v. MOLLENDORFFS Ansicht riihrt dies Verhalten davon her, daB die 
lumenwarts gerichtete Epithelgrenze, der Cuticularsaum, mit dem Alter der 
Tiere konsistenter und dadurch undurchlassiger wird. 1m Sauglingsstadium ist 
ein Bedarf nach einer besonders groBen Permeabilitat vorhanden, namlich nach 
einer Permeabilitat fiir grob disperse Teilchen, um unverandertes EiweiB auf
nehmen zu konnen; die Permeabilitat ist also gegeniiber der "Norm" des spateren 
Lebens im Dienst der Funktion gesteigert, gerade so wie nach v. MOLLENDORFF 
und BLOTEVOGEL das jugendliche Gewebe im Auge im Zusammenhang mit 
dem vermehrten Stoffwechsel als permeabler angesehen wird. Wir werden bald 
erfahren, daB diese Auffassung des Verhaltens jugendlicher Gewebe durch zahl
reiche Beispiele von funktioneller Permeabilitatssteigerung gestiitzt werden kann. 

1m Zusammenhang mit diesen und anderen Beobachtungen1) wendet sich nun aber 
v. MOLLENDORFF gegen meine Annahme von zweierlei Permeabilitaten; nach seiner Meinung 
genugt es, sich vorzustellen, daB ganz allgemein die Zellen sich quantitativ hinsichtlich 
der Permeabilitat fur relativ grob disperse Stoffe unterscheiden; je nach Art und Zustand 
der Zellen sei das Aufnahmevermiigen an eine bestimmte GriiBendimension geknupft. Da
gegen kiinne von lmpermeabilitat fUr feindisperse Stoffe, etwa fUr Salze, keine Rede sein. 
Dieser Auffassung kiinnte man vielleicht zustimmen, wenn nichts weiter zur Diskussion 
stande als Beobachtungen uber Vitalfiirbung. v. MOLLENDORFF beruft sich aber auch auf 
Versuche mit Salzen, die er an den KUPFFERschen Sternzellen der Leber von Kaulquappen 
anstelIte2). Hat man diese Zellen auf dem Wege der Futterung mit Trypanblau beladen, 
so kann man den Farbstoff nach v. MOLLENDORFF fast momentan innerhalb der Vakuolen 
zur Flockung bringen, wenn man die Leber, statt in isotonische (n/20 ) NaCl-Liisung, in 
11/10000 Uranylnitrat-, n/1000 MnS04 , 11/1000 CaS04 oder n/lO NaCI einlegt. DafUr, daB die Zellen 
dabei am Leben bleiben, wird angefuhrt, daB sie in hypertonischer NaCI-Liisung deutlich 
mit Volumverkleinerung reagierten. Auf Grund dieser Beobachtung entwickelt v. MiiLLEN
DORFF folgendes Bild yom Bau der Zellen: Das Protoplasma ist einer Emulsion vergleich
bar. Deren disperse Phase ist von Protoplasmatriipfchen gebildet, dazwischen befinden sich 
mit wiisseriger Liisung gefUllte StraBen, die auf der Oberfliiche der Zelle munden. Ein ge
schlossener Plasmahautsack existiert nicht. Die FlussigkeitsstraBen sind hie und da zu 
Vakuolen erweitert, in diesen kann irgendwie Farbstoff, wie z. B. Trypanblau, festgehalten 
werden. Die Oberflache der Protoplasmatriipfchen besteht aus Lipoid und EiweiB und ist 
semipermeabei. Dadurch kann die ganze Summe der Triipfchen, also die Zelle, auf osmo
tische Druckunterschiede zwischen Triipfcheninhalt und Umgebung mit osmotischer Wasser
bewegung reagieren. - Auch wenn man die Bedenken, die man zum mindesten gegen 
v. MOLLENDORFFS Versuche mit Uranyl- und Mangansalz hegen wird, zunachst zuruck
stellt und sich gegenuber dem Bild, das v. MOLLENDORFF yom Zellbau entwirft, von neuem 
vor die Frage stellt, wie die Zellen lipoidunliisliche Stoffe, Zucker, Aminosauren, Salze, in 
ihr Inneres aufnehmen und festhalten sollen, wird man finden, daB man in der Permeabili
tatsfrage gerade so weit ist wie vorher; denn man muB auch jetzt schlieBen, daB die Semi
permeabilitiit fUr die lipoidunliislichen Stoffe gelegentlich irgendwie durchbrochen werden 
muB, damit die Nahrstoffe ins Protoplasmainnere aufgenommen werden kiinnen, geradeso 
wie die Semipermeabilitat - das sei nochmals betont -, fUr gewiihnlich vorhandel1 sein 
muB, da sich das lebende yom toten Protoplasma eben dadurch unterscheidet, daB Konzen
trationsdifferenzen im Leben aufrecht erhalten werden kiinnen. Die Permeabilitat fUr die 
lipoidunliislichen, fein dispersen Stoffe muB also quantitativ anders beschaffen sein als fUr 
die lipoidliislichen, z. B. fUr die basischen Farben. 

Auch die Untersuchungen iiber die Fiirbbar!ceit der Pjlanzenzellen mit Siiure
farbstoffen fiihren offenbar zu der Annahme des aktiven Transportes. Wahrend 

1) v. MOLLENDORFF: Oppenheimers Handb. d. Biochem., 2. Auf I., Bd. II, S.282ff. 
1924; Ergebn. d. Physiol. Bd. 18, S. 141. 1920. 

2) v. MOLLENDORFF: Kolloid-Zeitschr. Bd.23, S.158. 1918. 
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OVERTON noch der Meinung war, daG die Saurefarbstoffe mit ganz wenigen Aus
nahmen (S. 442) nicht in Pflanzenzellen einzudringen vermogen, kam E. KUSTER!) 
zu vollig anderen Ergebnissen, als er nicht einzelne Pflanzenzellen oder Schnitte 
durch Gewebe in die FarblOsungen einlegte, sondern ganze SproGteile mit ihrer 
Schnittflache in die FarblOfmngen hineinstellte, so daG sie sich auf dem natiir
lichen Wege der GefiWbiindel mit den Losungen imbibieren konnten. Dann 
zeigte sich, daG flieh zahlreiche Zdlen anfarben, und zwar um so leichter, je 
weniger kolloidal der ]'arbstoff isL lind daG hochkolloidale Farbstoffe, wie z. B. 
Nigrosin, Trypanrot, Diamingriin, gar nicht aufgenommen werden. Die Ver
suche KUSTERS wurdell von RUHLAND2) bestatigt und auf sie eine Ultrafilter
theorie der Vitalfiirbung aufgebaut, nach der uber die Aufnehmbarkeit lediglich die 
Grof3e der Farbstoffteilchen entscheidet. Die Plasmahaut entspricht nach RUH
LAND einem Ultrafilter, das grober disperse Partikeln nicht passieren laGt, wah
rend fiir feindispergierte Htoffe alle Pflanzenzellen gleich durchlassig sind, lind 
wenn verschieclellP Zellarten sich verschieden stark far ben odeI' gar manche 
in den L(jsungen von ~iiurefarbstoffen ungefarbt erscheinen, so liegt das nach 
RUHLAND nul' an dpm vprschiedenen ~peicherungsvermogen der Zellen, das oft 
flO weit mangelt, <1a[3 die Zellen in del' mikroskopischen Schichtdicke farblos aus
flehen, obwohl sie in Wirklichkeit Farhstoff aufgenommen haben. Einen alm
lichen ~tandpunkt yertritt auch BETHE fiir die tierischen Zellen; wir werden 
spater (~. 4iil) anf HPine Argumente zuriickkommen. H;UHLAND begriindet seine 
Theorie durch cincn Vergleich zwisclH'1l dem physiologischen Farbevermogen 
und dem Dif'lpersitiitflgrad del' Farbstoffp; den letzteren untersuchte er vor allem 
durch Bestimmung del' Diffusibilitat der Farben in 20 proz. Gelatinegel. In der 
Tat ergibt sich so eill weitgehender Parallelismus zwischen der Geschwindig
keit der Anfiirbung lind der Dispersitiit, und hochkolloidale Farbstoffe farben 
nach RUHLAND dip ZeBen im allgemeinl'n nicht, geradeso wie HOBER es bereits 
fiir die Niercnepithcliell gezeigt hatte. Aber daB die Dispersitat nicht allein ent
scheidend ist, dafl beweiflen schon die vorher genannten Feststellungen, daB 
hochkolloidale basiHche und Saurefarbstoffe, wofern sie lipoidlOslich sind, doch, 
wenn auch schwer, in dip Zellen eimlringen, wenigstens in die tierischen Zellen. 
Schon aus diesem Grund kann die Ultrafiltertheorie nicht die Allgemeingiiltig
keit haben, die RrHLA~D ihr zusc:hreibt. Was man abel' vor allem gegen diese 
Anschauung einW(,lldpll IIluB, ist das, daB sie ane die zahlreichen Versuche mit 
nicht gefarbten molekulardispersen Stoffen auBer acht laBt, nach denen die 
osmotischen Eigenschaftell der Zellen doch so beschaffen sind, daB man um die 
Annahme einer Impermeabilitat gar nicht herumkommt. Ferner hat neuerdings 
COLLANDER 3 ) mit Nachdruck darauf hingewiesen, daB von RUHLANDS nur schein
barer Impermeabilitiit vieleI' Pflallzenzellen fiir Saurefarbstoffe, die vorgetauscht 
sei durch die allzu geringe Schiehtdicke der Zellen, gar nicht die Rede sein kann. 
COLLANDER geht von del' lange bekallnten, sehr einfachen Beobachtung aus, daB 
Spirogyren selbst nach tagelangem Verweilen in einer dunkelblauen Cyanol
lOsung farbios bleibeJl, d. h. sich untpr clem Deckglas von dem dunkelblauen 
Grund ihrer Umgebung blendencl weiB abheben, und indem er nun die blaue AuGen
lOsung mehr und mehr verdiinntc, lieB Hich leicht zeigen, daG auch nach vielfacher 
Verdiinnung die Algenfaden sich immer noch deutlich heller von dem hellblauen 
Untergrund abheben. Wiirde also del' Plasmahautmantel der Zellen clem Farb
stoff kein Diffusionflhindernis dargeboten haben, so miiGten in den waf:!serreichen 

1) KUSTER, E.: Jahrb. f. wiss. Botanik Rd. 50, S.261. 1911. -- ~. auch Zeitschr. f. 
wiss. Mikroskopie Bd. 35, S. 95. 1918. 

2) RUHLAND: Jahrb. f. wiss. Botanik Ed. 51, S. 376. 1912. 
a) COLLANDER: Jahrb. f. wiss. Eotanik Ed. 60, S. 354. 1921. 
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Zellsaftraum sichtbare Farbstoffmengen eingedrungen sein. Durch diese und 
ahnliche Beobachtungen an anderen Pflanzenzellen ist zu beweisen, daB Farb
losigkeit der Zellen in der Tat, wenn auch nicht absolute Undurchlassigkeit, 
so doch mindestens ein sehr geringes MaB von Permeabilitat beweist, welches die 
Diffusion stark behindert. Nun findet COLLANDER aber weiter, daB im Gegensatz 
zu RUHLANDS Angaben und zu seiner Ultrafiltertheorie zahlreiche Pflanzenzellen 
sich auch mit hochdispersen Siiurefarbstoffen nicht anfiirben, oder richtiger auch 
nach 24stiindigem Verweilen noch 8 bis IOmal weniger Farbstoff in der Raum
einheit enthalten als ihre Umgebung, und daB es nur - geradeso wie bei den 
Tieren - ganz bestimmte Zellarten sind, die sich mit der Farbe beladen, namlich 
Zellen, welche die Leitbiindel umgeben, jugendliche Zellen und Blumenblatt
zellen. COLLANDER stellt sich nach all dem auf den gleichen Standpunkt wie 
HOBER, daB die besondere Anfarbbarkeit bestimmter Zellen der Ausdruck einer 
besonderen Aktivitat, einer "physiologischen Permeabilitat" seP). Die Ansicht 
von RUHLAND, daB alle Zellen die hoherdispersen Farbstoffe eindringen lieBen, 
ist aber nach COLLANDER wahrscheinlich darauf zuriickzufiihren, daB RUHLAND 
absterbendes Material untersuchte. Beim Absterben nimmt ja bekanntlich die 
Permeabilitat der Plasmahaut zu, und zwar zuerst fiir leichtdiffusible, dann fiir 
schwerer diffusible, wie schon DE VRIES wuBte. Offenbar spielen sich dabei in 
der kolloidalen Plasmahaut Koagulationsprozesse ab; dabei wird dann Quellungs
wasser frei, und die Poren, die bis dahin wesentlich adsorbiertes Wasser enthielten 
und dadurch Stoffe ohne Oberflachenaktivitat, wie die Saurefarbstoffe es sind, 
schwer oder nicht passieren lieBen (s. S.423 und 441), werden jetzt auch fiir 
Stoffe mittlerer Dispersitat weit genug. 

Die Auffassung von der besonderen Natur des Imports der lipoidunlOslichen 
Saurefarbstoffe ist aber auch durch direkte Versuche zu stiitzen. Namlich die 
physiologische Permeabilitiit fur Farbstoffe liif3t sich wegnarkotisieren, die physi
kalische nicht. Bei Pflanzenzellen ist dies von COLLANDER nur insoweit gezeigt, 
als er feststellte, daB die Farbung der Kelchblatter von Hyazinthen mit den 
Sulfosaurefarben Cyanol und Orange G durch 2% Ather oder durch 0,5-1 % 
Chloralhydrat sehr stark zu hemmen ist. W. HERTZ2) machte dagegen eingehendere 
Versuche an Opalina, dem schon vorher erwahnten Infusor, das im Froschdarm 
parasitiert. Da den Opalinen ein Cystostoma fehlt, miissen sie sich wohl durch 
ihre Leibesoberflache hindurch ernahren, und KOZAWA3 ) und ROHDE4) machten 
nun die nach den allgemeinen RegeIn der Vitalfarbung auffallige Beobachtung, 
daB - vielleicht im Zusammenhang mit dieser parasitaren Lebensweise - die 
Opalinen fahig sind, bei Verfiitterung von Saurefarbstoffen an die Frosche sich 
im Darm langsam damit zu beladen, so daB sie schlieBlich stark und gleichmaBig 
durchgefarbt werden. Diese Anfarbung gelingt nach HERTZ auch auBerhalb des 
Frosches in Ringerlosung, regelmaBig aber nur, wenn man etwas EiweiB hinzu
fiigt; der Farbstoff wird dann vielleicht durch die Leibesoberflache hindurch 
"mitgefressen", und wenn man nun noch auBerdem ein Narkoticum in geeig
neter Konzentration (0,03-0,05 Mol. Isobutylurethan) zu der NahrlOsung hinzu
setzt, so werden die Opalinen reversibel gelahmt und verlieren damit zugleich 
die Fahigkeit, den Saurefarbstoff aufzunehmen. Man konnte meinen, das mit 
der Immobilisierung in der Narkose in Zusammenhang zu bringen; man konnte 
auch annehmen, daB das Narkoticum nicht eine Aktivitat lahmt, sondern die 
Permeabilitat physikalisch verringert, was wohl bei der Narkose in der Tat auch 

1) Siehe auch NIRENSTEIN: Zitiert auf S.449. 
2) HERTZ, W. (unter HOBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 1922, S.197. 
3) Siehe ROBER: Biochem. Zeitschr. Bd.67, S.420. 1914. 
') ROHDE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.168, S.411. 1917. 
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gcschieht. Aher daB hiel' wirklich die angenommenc physiologische Permeabilitat 
wegnarkotisiert wird, folgI aw-: del' Bcobaehtung von HERTZ, daB, wenn man den 
Opalinen cinen lipoidloslichcll Farbstoff bictet, wic cine Farbbase, odeI', bessel' 
noch dPK VprgleichpK halbpr. einen del' lipoidlORlichen und wegen ihres kolloidalen 
VcrhaJtem; Bur langHam eindringenden Hlllfosa.urefarbstoffe, wie Echtrot A odeI' 
Tuchscharlach G, die Xal'kosp keinerlei l TnterKchied in del' Gcschwindigkeit dm; 
FarbeintriUK herbeifiihrt 1 ). 

Alleh daB i)('i dpil OpalillPII dip AllfllahulP dpl' lipoidllnlOHlichen Farben an 
dip AnwPHPllhpit YOII Eiwpil.l gPiHllldplI iKt, k(>11l1zpichnet diPHP AlIfnahme aIR 
l'tWltH HpKOIl(imn;, IIlId lIlall kallll diPK IIIll KO llH'hr behallpten, alK (lcr Fall dcr 
Opa,lilla ill diCKer H inKi("ht nicht iKoliprt daRtcht. PLA'I"l'N ER2) fiihrte del' iRO
lierkll FroK('hlPl)('J' \'011 clt·1' \'<'IUt ahdominaliK allK indig:,;ehwefel:,;allre:,; Natrillm 
ZII lind Ktl'lltt' fpHt, dal.\ Ki("h dabpi dip Uallcngangscapillaren faKt ohne Awmahme 
nul' dan)) mit delll Fal'b"toff illjiziertclI, \\'('nn d{'rFarhli)~mng Herum odeI' Pepton 
zugeKetzt wal'. AlIt·h hiPI' pl'll1og1i('ht offpnhar {'rRt die GegPllwart eillPK EiwpiB
karpprH dell ("hprtritt dpK NulfoKal1l'efarhKtoffpH von del' Blutbahn durch die 
ZPllen hindureh ill dip HpkreteapiliarPl1. Die Klarheit deK ErgebnisseR winl 
hier freilich dadmeh IlPt'intriichtigt. daB, wenn die AbRcheidung del' Farbe 
nicht gegen dpl1 Dnwk dpl' gdiilltpn Oallenblase erfolgt, ~.;ondern die Gallenblase 
breit eroffnet win!, Illln hpi rpirhlirht'r Prodllktion von Galle del' Farbstoff 
alleh dmehtritt, ohn!' daB in dn DlIl'l'llstrolllllngsfliiKsigkeit ein Eiweil3korper 
enthalt.Pn i~t. - III dit'Ht'1Il Zmmllllllpnhang iKt ferner noeh einmal auf die Ver
Kuche \'on Y. MOLU;~D()){FI;'3) iihpr die ReKorption von Trypanblau im Darm 
del' saugendt'll MaliK z1ll'iit'kzlIgrl'ifen. l)Pnn dabei zeigte sich, daB daR Trypanblau 
ab-: Niedersehlag allf lind in den i'jiwpiBeimlchHissen auf tritt, die daR Darm
epithpl clef-: HiiuglillgK ('harakh'rif-:iprPIl, lind daB heimLTbergang zu anderer 
Nahrung ah-: Muttplmil('h mit dcm Nt~hwinden del' Eiweilkinschliisse auch dip 
Fiihigkeit fiil' T!'yp<1n hla lIl'esorption Ktark zuriickgeht. v. MaLLEN DORFF ist 
freilieh dp!, Ansi!'!lt. dal.l <laK 'l'rypanblall fiir sich iml Epithcl eindringt lind 
erKt Kekundiir' all dip 1':iwpiI3einRrhHiKKp angelagcrt win[; die Griinde, die er 
dafiir anfiihrt, halt!' it'll a \)('1' nieht fiir iiherzeugend. 

Hiernach Kcheint nun pin Haupteinwand, del' gegen die Lipoidtheorie del' 
Vitalfarbung erhohpll wordcn iKt, am; t!em Wege geraumt; die Aufnahme del' 
vielen lipoidunlOsliehen Hiiurefarbstoffe durch gewisse Zellen ist eben ein Vorgang 
ganz anderer Art, fils dip Aufnahme der lipoidlOslichen. 1m iibrigen ist zuzugeben, 
daB del' :-ltand del' l1'rage naeh dem ZUKammenhang von LipoidlOslichkeit und 
Vitalfiirbung noeh keineswegK befriedigpnd klar ist; denn wir vermochten nicht 
Rieher zu enblcheiden, 01> nH wirklich Farbbasen gibt, die gut farben, obwohl sie 
lipoidunlOslich sind (s. H. 442), unt! PH hlieb unklar, warum im Gegensatz zu den 
tierisehen Zellen dip Pflanzenzellen von gewissen lipoidlOHlichen basischen und 
Hiiurefarbstoffen Ilicht gehirbt wprden (t;. S. 443). 

Ein Teil dicspr ~ehwi('l'igkeiten seheint sich abel' doch dureh eine Modifikation 
der Lipoidtheorie l)(,Keitigpn zu la8spn, zu del' NlRENSTEIN4) gelangte. NIRENSTEIN 
hat bei iiber 100 Fal'hKtoffen die Fiil'bbarkeit von Paramacien mit del' Verteilung 
del' Farbcn ZWiKdll'1l Wm;:,;er lind gPWiKSPIl Lipoidgemischen quantitativ vpr
glichon. Wie Keholl On~){'rol'\, HO kom:tatierte auch PI', daB zahlreiche Farbbasen 
vital farbell, olmohl Kit' aUK wiiKKPrigcl' Lijsllng von OlivPl1- odeI' MandelOl nicht 
aufgpnommell WPJ'cipll. Hptzt mall dagpgen Olsiiurc zu dpm 01 hinzu, so zeigt 

1) Biehe hicrzu auch die Vcrsuche von TRiiNDLE, 1:\.418. 
2) PLATTNER (linter H iiBER): Pfliigers Arch. f. U. ges. Physiol. Bd.206, S.91. 1924. 
3) v. MOLLENDORFF: Zeitschr. f. Zellforsch. II. mikroskop. Anat. Bd.2, S.129. 1925. 
4) NIRENSTEIN: l'fliigt'J'H Areh. f. U. gcs. Physiol. Bd. 179, S.233. 1920. 
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sich, daB, wenn man die Grenzkonzentrationen der Anfarbung der Paramacien 
auisucht und sie mit den Verteilungsquotienten Olsaure·OI : Wasser vergleicht, 
ein voIIkommener Parallelismus zwischen Farbevermogen und Verteilung be
steht. Olsaure-Ol ist aber nur bei den Farbbasen ein befriedigendes Modell der 
Zellvorgange, nicht bei den Saurefarbstoffen; denn NIRENSTEIN fand unter 72 
Saurefarbstoffen 21, welche die Paramacien anfarbten, aber dabei in dem Olsaure
Olgemisch voIIkommen un16slich waren. Fugt man nun aber zu dem Olsaure
Olgemisch noch eine organische Base hinzu, - NIRENSTEIN verwendete das 
Diamylamin - so gewinnt dieses Gemisch auch fUr die Saurefarbstoffe Speiche
rungseigenschaften, ohne daB die Aufnahmefahigkeit fUr die Farbbasen dadurch 
irgendwie alteriert wird, aber nur fUr diejenigen Saurefarbstoffe, welche auch die 
Paramacien vital farben, so daB also das Gemisch aus Diamylamin, Olsaure und 
Ol in seiner Anfarbbarkeit aus wasseriger L6sung ein vollkommenes Abbild des 
Paramacienzelleibes darstellt. Die Einwande, die der Lipoidtheorie aus dem 
freilich nicht mit genugender Sicherheit zu beurteilenden Verhalten einiger 
Farbbasen, wie Methylengrun Krist. I, Methylgrun, Thionin, Methylenazur 
gegenuber Lipoidgemischen, wie Terpentin-Cholesterin oder Xylol-Lecithin, er
wuchsen (s. S. 443), werden hiernach samtlich hinfallig, und bei der uberraschen
den Kongruenz zwischen Zell- und Modellverhalten wird man sich mit NIREN
STEIN fragen, ob das Modell nicht tatsachlich den Zellipoiden entspricht. NIREN
STEIN weist denn auch darauf hin, daB das kaufliche Lecithin infolge teilweiser 
Zersetzung sowohl freie Fettsaure wie freie Base enthalt; er halt aber doch damit 
zuruck, das Lecithin geradezu als das lipoide Losungsmittel der Zellen zu bezeich
nen, sondern spricht nur ganz allgemein die Meinung aus, daB die Zellfarbbarkeit 
von der Anwesenheit der Fettsaure und der fett16slichen Base abhange. 

Den Paramacien entsprechend verhalten sich nach SEOI) auch andere tie
rische Zellen, die bisher daraufhin gepruft wurden, namlich die Blutkorperchen 
vom Rind, das Darmepithel vom Frosch und die Opalinen. Dagegen hat COL
LANDER (1. c.) eine Farbung mit 7 der diamylamin16slichen Sulfosaurefarbstoffe 
bei pflanzlichen Protoplasten nicht mit Sicherheit feststellen konnen; nach den 
erganzenden Beobachtungen von SEO ist dies vielleicht darauf zuruckzufUhren, 
daB die betreffenden Farbstoffe in den lipoidhaltigen Cellulosehauten der Pflanzen
zellen festgehalten werden. 

Wir wollen schlieBlich noch die Frage aufwerfen, ob man die Theorie von 
NIRENSTEIN uberhaupt noch als Lipoidtheorie bezeichnen kann. In der ursprung
lichen, ihr von OVERTON gegebenen Form spielt das Lipoid die Rolle eines reinen 
Losungsmittels. Ob diese einfache Auffassung richtig ist, erschien uns aber 
bereits beim Studium der Verteilungsvorgange (s. S.426 und 429) zweifelhaft, 
und die Auffassung der lipoiden Phase als disperses System, in dem die disper
gierte Phase als Adsorbens wirkt, schien ebenso gangbar. Die Theorie von 
NIRENSTEIN legt nun zunachst die Vermutung nahe, daB an die Stelle der Losungs
affinitaten zum Lipoid als Bedingungen fur den Eintritt der Stoffe in die Zellen 
chemische Affinitaten zu treten haben; Saure wird von Base und Base von Saure 
angezogen. Aber diese Auffassung kann erstens natiirlich nicht fUr das Reer von 
organischen indifferenten Nichtleitern gelten, und zweitens ist zu beach ten, 
daB Olsaure und Diamylamin, wie wir horten, ganz unabhangig von einander 
ihre Einflusse auf basische und Saurefarben ausuben, anstatt daB sie einander 
in der lipoiden Phase neutralisieren. Es erscheint daher annehmbar, daB auch sie 
weniger in echter Losung chemisch, als in kolloidaler Dispersion elektrisch wirken, 
daB ihr EinfluB auf die Verteilung also elektrostatische Adsorption ist; die nega-

1) SE~ (unter HOBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Ed. 201, S.603. 1923. 
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tiven Olsaureteilchen wiirden also die positiven Farbkationen, die positiven 
Basenteilchen die negativen Farbanionen festhalten. 

Beilaufig sei iibrigens noeh ein Gewinn fur die Vorstellungen uber die Zellpermeabilitiit 
verzeichnet, den die :Farbstudien gebracht haben; niimlich bei der genauen Prufung zahl
reicher Farbstoffe sind NIRENSTEIN und v. MOLLENDORFF1) darauf aufmerksam geworden, 
daB die Diffusfiirbung des Protoplasmas, die neben der sehr auffiilligen Speicherung der 
Farbstoffe in Granula bis vor kurzem meist unbeachtet blieb, nicht nur sehr hiiufig ist, 
sondern auch zur relativell Lipoidloslichkcit (in Lecithin-Xylol) in naher Beziehung steht, 
namlich im allgemeinen ihr parallel geht. Dies beweist, daB nicht nur fiir den EinlaB lipoid
liislicher Stoffe eine oberfliiehliche Lipoidhant erforderlich ist, sondern daB a~uch bei Dureh
dringnng des Protoplasmas die Lipoide mitwirken. Die Annahme einer Plasmahaut mit 
Jipoiden Elementen (s. H.4il2) bleibt natUrlich davon unberiihrt, insofcrn sic dazn genmcht 
wnrde, um die osmotischell Eigcnschaften tlPf Zellen versh'hen zn konnen 2). --

Mit del" Abgrenzung der klassischen Lipoidtheorie von OVERTON und der 
modifizierten Lipoidtheorie VOIl NIRENS'l'EIN streiften wir bereits die Frage, 
inwieweit der Eintritt der Farbstoffein die lebende Zelle als ein Adsorptionsakt 
aufzufassen sei, wollen nUll aber noch ausdriicklich vom Standpunkt der Er
fahrungen iiber Vitalfarhllng dazll Stellung nehmen. Da ergibt sich, daD, so 
wie die Adsorptionstheorie del' Permeabilitat urspriinglich von J. TRAlfBE be
griindet wurde, niimlich durch den Hinweis auf einen weitgehenden Parallelis
mus zwischen Permeabilitat und Oberflachenspannung wasseriger Losungen 
(s. S. 434), hier nicht weiterzukommen ist. Denn die stalagmometrisch festgestellten 
Werte fur die relative Obl?rfliichenspannung der Parb16sungen zeigen keinerlei Be
ziehung zu ihren 'physi%gischen El:genschaften3 ). Wir machten uns aber schon 
friiher klar (S. 436), daB das ja schlieGlieh auch nicht el"wartet werden kann, da 
es nicht auf die Ad::lOrbierbarkeit an Luft ankommt, sondern auf die Adsorbier
barkeit an die Protoplasmaoberflache mit ihren speziellen Eigenschaften. Uud 
wenn wir UIlS diese auf Grund unserer fruheren Erfahrungen aus Lipoid und Ei
weiD zusammengesetzt denken, so wissen wir von del' Adsorbierbarkeit an Lipoid 
kaum etwas Zll sagen, es "pi denn, daD sie sich von del' relativen Loslichkeit im 
Lipoid bisher schwer ahgrenzen laDt (s. S. 426 und 429). An EiweiD aber werden 
die Farbbasen im allgelllcinen viel starker adsorbiert als die Saurefarbstoffe, 
wohl aus elektrochemisehen Grunden, weil das EiweiD fiir gewohnlich als Anion 
anwesend ist; es bedarf aber erst noch genauerer Untersuchungen, ob die im all
gemeinen we it raschere lind starkere Aufnahme der basischen Farbstoffe von seiten 
del' Zellen nicht durch ihre Lipoid16s1ichkeit, bei den Pflanzenzellen auch durch 
ihre Fahigkeit, mit OerbRiiure und anderen organischen Sauren Niederschlage zu 
bilden, geniigend erklart ist. Die Orundlagen, auf denen sich eine Adsorptions
theorie derVital£arhung evtl. aufbauen lieBe, waren also erst noch zu schaffen.-

Schlie13lich haben die fiirberischen Erfahrungen noeh zur Aufstellung einer be
sonderen Theorie der Farbaufnahme durch BETHE gefiihrt, zu del' sog. Reaktions
theorie der Vitalfiirbung. Ankniipfend an altere Versuche von F. HOFMEISTER4 ) 

und SPIR05 ) zeigte uiimlieh BETHE6), daB Gelatinegallerte und andere Oele sieh 
bei alkalischer Reaktion aus del' Losllng einer Farbbase mit dem Farbstoff so 

1) V.l\IOLLENDOHFF: Arch. f. mikr. Anat. Rd. 90, r, S.463 u. 503. 1918; Ergebn. d. 
l'hysiol. lU2U. 

2) Siehe c1azu V. :\lOLLENDOBFF: Kolloiclzeitschr. Bd.23, S. 158. 1918. 
3) HOBfm: Biochem. Zeitschr. Bd.67, S.420. 1914. - TRAUBE, J. U. F. KOHLER: 

Internat. Zeitschr. f. phys.-ehem. BioI. Bd.2, S. 197. 1915. 
4) HOFMEISTER, F.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmako!' Bd. 28, S.21O. 1891. 
5) 8PIRo: Physik. u. physiol. Selekt., StraBburg 1897. 
6) BETHE: Beitr. Z. chem. Physiol. u. Patho!. Bd. 6, S. 399. 1905; Wien. med. Wochenschr. 

1916, Nr. 41; Biochem. Zeitschr. Bd. 127, S. IS. 1922. - Ferner ROHDE: PfJtigers Arch. f. 
d. ges. PhYRiol. Bd. 168, ~. 411. H1l7. - BETHE 1I. TOROPOFF: Zeitschr. f. physikal. Chern. 
Bd.8S, 8.6Sf}. 1914. 

29* 



4fl2 R. HOBER: Der Stoffaustausch zwischen Protoplast und Umgebung. 

stark anreichern, daB die Farbkonzentration im Gel die Konzentration in der 
Farbflotte urn das Vielfache iibertrifft, wahrend bei saurer Reaktion das Gegen
teil eintritt; im Gleichgewichtszustand ist hier die Farbkonzentration im Gel 
weit geringer als in der Flotte. Umgekehrt wird die Aufnahme von Saurefarb
stoffen durch die alkalische Reaktion gehemmt, durch die saure begiinstigt. 
Die Speicherung in der KoIloidphase ist aber nicht auf das Vorhandensein des 
Gelzustandes angewiesen, sondern wenn man eine gewohnliche Dialysierhiilse 
mit einem Sol, wie Serum, Magermilch oder geschmolzener GelatinegaIlerte 
farbt, so kann nach BETHEl) auch das Sol bei alkalischer Reaktion eine Farb
base sogar bis zum Mehrtausendfachen der auBerhalb der Hiilse vorhandenen 
Konzentration, bei saurer Reaktion einen Saurefarbstoff bis zum Mehrhundert
fachen speichern, andererseits aber bei Umkehr der Reaktion so viel Farbstoff 
abstoBen, daB der Farbstoffgehalt weit unter den der AuBenlosung sinkt. Die 
Erklarung fUr diese Verteilungseinfliisse ist in dem Ampholytcharakter von 
EiweiBkorpern und Gelatine zu finden, welche je nach der Reaktion als Kation 
oder Anion auftreten und dann je nachdem mit einem Farbanion oder einem Farb
kation ein Salz bilden. 

BETHE ist nun der Meinung, daB in analoger Weise die verschiedene Innen
reaktion der Zellen die Anfarbung mit basischen und Saurefarbstoffen vollig be
herrscht; d. h. nicht nur, daB die Innenreaktion fiir das MaB von Speicherung der 
einen oder anderen Farbart verantwortlich ist, sondern daB die Innenreaktion 
iiberhaupt dariiber entscheidet, ob merkliche Mengen Farbstoff aufgenommen 
werden; denn nach BETHE sind aIle ZeIlen fiir aIle Farbstoffe durchlassig (soweit 
diese nicht allzu grob dispers sind), und eine Farblosigkeit ist nur durch ent
sprechend starke abstoBende Wirkungen vorgetauscht. 

Als Stiitze dieser Theorie hat BETHE mit seinen Schiilern teils Versuche an 
verschiedenen Zellarten angestellt, die sich durch ihre natiirliche Innenreaktion 
voneinander unterscheiden, teils Versuche, in denen den Zellen kiinstlich von auBen 
eine veranderte Reaktion aufgezwungen wurde. Was die ersteren anbelangt, so 
kam es vor allem darauf an, Zellen mit saurem Inhalt ausfindig zu machen und 
zu priifen, ob sie je nach dem Grad ihrer Aciditat verschieden wenig Farbbase 
und verschieden viel Farbsaure aufnehmen. Unter den tierischen ZeIlen fand 
BETHE2) dafiir besonders geeignet die Blutkorperchen von Ascidien, welche nach 
HENzE3) stark sauer reagieren. Wahrend die neutralen Korperzellen dieser 
Tiere reichlich Methylenblau aufnehmen, far ben sich die sauren Blutzellen nur 
blaBblau, speichern dafur aber, wieder im Gegensatz zu den Korperzellen, Oyanol, 
Eriocyanin und andere leicht diffusible Saurefarbstoffe mehr oder weniger 
stark. Reichlich Vertreter mit saurem Zellinhalt, wenigstens mit saurem Zell
saft, gibt es unter den Pflanzenzellen. Hier konstatierte ROHDE4), daB Ge
webe, in deren PreBsiiften, mit der Indicatorenmethode gemessen, PH zwischen 
3 und 5,5 schwankt, wie unreife Apfel, Rhabarberblatter, Epidermis von Nelken
und Tulpenbliiten, in den Losungen von basischen Farbstoffen innerhalb 1/2 bis 
2 Stunden meist farblos bleiben, wahrend sie diffusible Saurefarbstoffe in wenigen 
Minuten reichlich aufnehmen. Besonders anschaulich ist nach ROHDE das Ver
halten von Schnitten, in qeren Zellen teils saure, teils neutrale Reaktion herrscht; 
hier ist das Aussehen nach der Einwirkung von basischen und Saurefarbstoffen 
sozusagen spiegelbildlich verschieden. Das kolloidchemische Speicherungsprinzip 
von BETHE scheint also in der Tat wirksam zu sein. 

1) BETHE: Biochem. Zeitschr. Bd. 127, S.18. 1922. 
2) BETHE: Bull. de l'inst. oceanogr. Monaco Nr.284. 1914. 
3) HENZE: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.79, S.215. 1912; Bd.96, S.340. 1913. 
4) ROHDE (unter BETHE): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 168, S.411. 1917. 
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Anders ist dagegen BETHES Ansicht zu beurteilen, daB es fur die sichtliche 
Farbstoffaufnahme uberhaupt blo13 auf Speicherung (in irgendeiner Form) an
komme, insofern als die zenen an sich fUr ane (wenigstens feiner dispersen) 
Farbstoffe durchlassig seien. Ware diese Ansicht richtig, dann durfte man nach 
BETHES Modellstudien namlich wohl erstens erwarten, daB bei neutraler Reaktion 
des Zellinnern auf alle Falle merkliche Mengen Farbstoff eindringen. Das ist 
aber nicht der _Fall. Fur rote Blutkorpel'chen zeigte dies WIECHMANN!) folgender
maBen: er vermischte gleiche Volumina sorgfaltig mit KochsalzlOsung gewaschener 
Blutkorperchen und isotonische mit leicht diffusiblem Saurefarbstoff (z. B. Cyanol 
oder Lichtgrun) versetzte NatriumsulfatlOsung, lieG 2 Stunden stehen, maG 
dann mit dem Hamatokritell genau das Blutkorperehenvolumen, zentrifugierte 
die Blutkorperehcn ab und bestimmte in den uberstehenden Losungen mit dem 
Colorimeter den :Farbstoffgehalt. Die Rechnung ergibt alsdann, da13 kein Farb
stoff in die Blutkorperehcn eingedrungen ist. Ja sogar dann, wenn man durch 
kurz dauerndes Einleiten von CO2 die Reaktion etwas nach der sauren Seite ver
schiebt, ist kein Eilldringen von Siiurefarbstoff nachzuweisen2). Einen zweiten 
Einwalld machte COLLANDEl{: er prufte einige ZeHen mit besonders saurem In
halt (mehr al" 10 -I R) lind fand, daB nach 20-24 Stunden die Konzentration 
von leicht diffusiblc'n ~ilurdarbstoffen im Zellsaft immer noch 64mal kleiner war 
als in der AuBenlOsung. Del' sehwerstwiegende Einwand gegen BETHES Annahme 
einer allgemeinen Durehlassigkeit fUr die Farbstoffe ist aber, wie schon vorher 
(s. S. 447) gesagt, ill der Gesamtheit der fruher mitgeteilten Erfahrungen uber die 
Permeabilitat fur ungefarbte Verbindungen zu erblieken; es ist nieht einzusehen, 
warum Salze, Aniinosiiuren und VOl' aHem aIle mogliehen Niehtleiter, wie Hexosen, 
Hexite u. a., auf die <las ~peicherungsprinzip aueh gar nieht anzuwenden ist, 
sieh so anders verhalten sollten; denn fUr sie sind die Zellen ja tatsachlich im
permeabel odeI' mindestens sehr schwer permeabel. 

Es wird iibrigens keineswegs stets gelingen konnen, die Wirksamkeit von 
BETHES Speicherullg8prillzip fur die Farben dureh Vergleich von Zellen mit 
verschiedener Innenreaktion naehzuweisen. COLLANDER maehte sehon darauf 
aufmerksam, daB bei Pflanzenzellen die Anfarbung des Zellsafts mit Saure
farbstoff nicht regelmiil.lig del' Illtensitiit der sauren Reaktion in ihrem Innern 
cntspricht. Das jst anch nieht zu erwarten; denn wenn ein Zellsaft noch so sauer 
ist, so wird er keinen Siiurefarbstoff adsorbiercn, wenn er nieht die dafiir notigen 
Kolloidampholyte enthillt, und wie weit in der Hinsicht Variationen vorkommen, 
wissen wir nicht. Fe1'ller hat uns NIRENSTEIN, wie wir sahen, mit einem in den 
Zellen wirkenden Speicherungsprinzip bekannt gemacht, das zu Bethes Prinzip 
in striktem Gegensatz stehl; dcnn NIRENSTEIN zeigte erstens, daB Olsaure in 01 
gelOst die Speichernng von Farbbasen begunstigt und nicht die von Saurefarb
stoffen, und als Analogon fand er bei den Paramiicien, daB die Nahrungsvakuole, 
deren Reaktioll alsbalcl nach ihrer AblOsung vom Sehlund sauer ist, abel' nach 
einiger Zeit plOtzlieh in tlchwach alkalisch umschlagt, wahrend des sauren Stadiums 
bis zum Mehrtausendfachen basisehen Farbstoff speiehert, um beim Reaktions
umsehlag sich plOtzlieh zu entfarben. Man darf wohl annehmen, daB, wie nach 
BETHES Speicherungsprinzip die dureh R -Anlagerung sich bildenden Kationen 
von Kolloidampholyten das Bindungsmittel fUr Farbanionen darstellen, so in den 
Versuchen von NIRENSTEIN das kolloide Anion einer organischen Saure die Farb
kationen anlagert. Del' N ahrungsvakuole ahneln naeh v. MOLLENDORFF und N IREN
STEIN die Zellgranula; doch kann darauf hier nicht naher eingegangen werden. 

1) WIECHMANN (unter HOBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 189, S. l09. 1921. 
Ferner TANAKA (unter HiiBER): ebenda Bd. 203, S.447. 1924. 

2) WIECHMANN: l'fliigerR Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 194, S.435. 1922. 
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Wenden wir uns nun zu denjenigen Versuchen, in denen angestrebt wurde, 
die V italfarbung durck Anderung der Reaktion in der Umgebung der Zellen zu 
beeinflussen. Voraussetzung ist dabei natiirlich, daB die AuBenreaktion bis zu 
einem gewissen MaB die Innenreaktion mitbestimmt. Das ist, wie wir noch sehen 
werden (S.461), vor allem mit schwachen Sauren wegen ihrer Lipoid16slichkeit 
leicht zu erreichen, wahrend die anorganischen Sauren hochstens sehr langsam 
eindringen und dann leicht irreversible Schadigungen hervorru£en. ROHDE!) 
hat nun angegeben, daB sich die Farbbarkeit von PflanzenzeIIen durch Uber
tragung in Phosphat- und Acetatpuffer von verschiedenem PH-Wert umstimmen 
laBt; dabei bleiben die Zellen plasmolysierbar. So {arben sich z. B. Zellen von 
Spargel, gelber Riibe, Saubohne, Spirogyra, in deren PreBsa£t eine H-Konzen
tration von etwa 10- 7 herrscht, mit basischen FarbstoHen stark, mit Saurefarb
sto£fen gar nicht; bringt man die Zellen aber in Acetatgemische von PH = 5,66 
bis 4,14, so farben sie sich mit den basischen FarbstoHen entweder verlangsamt 
oder gar nicht, nehmen dafUr aber in kurzer Zeit reichlich Saurefarbstoff auf. 
Auch Paramacien werden nach ROHDE durch Acetatgemische von PH = 5,66 
bis 5,05 so verandert, daB sie Saurefarbstoff speichern. Demgegeniiber hat frei
lich W. HERTZ2) bei Opalinen nur feststellen konnen, daB in sauren Phosphat
gemischen die Aufnahme von Saurefarbstoff erst dann beginnt, wenn die Tiere 
bereits Zeichen von Schadigung aufweisen. 

Diese Ergebnisse konnen aber auch ganz anders gedeutet werden, worau£ 
zuerst OVERTONa) aufmerksam gemacht hat. Wenn man zu der wasserigen Losung 
von basischem Farbstoff Alkali oder zu der Losung von Saurefarbstoff Saure 
hinzugibt und dann mit einem lipoiden Losungsmittel ausschiittelt, so zeigt sich, 
daB der Verteilungsfaktor Lipoid: Wasser groBer geworden ist, wahrend der 
umgekehrte Zusatz von Saure oder Alkali das Gegenteil bewirkt. Dies darf 
wohl darauf zuriickgefUhrt werden, daB Saure in der Losung eines Saurefarbstoffs 
das Auftreten der freien Farbsaure, Alkali in der Losung eines basischen Farb
stoffes die Bildung der freien Farbbase bewirkt, und daB diese lipoidlOslicher 
sind als die Farbsalze. Nun haben MCCUTCHEON und LUCKE4) neuerdings ver
suoht, zwischen diesen beiden Erklarungsweisen zu entscheiden. Wie wir noch 
sehen werden (S. 462), dringt Natronlauge in die lebenden Zellen entweder nicht 
oder hochstens sehr langsam ein, wahrend Ammoniak spielend hineingeht. Wenn 
man also ZeIIen mitNaOH;- und mit NHa-Losung von gleichem PH (8-9) umgibt 
und basischen FarbstoH hinzusetzt, dann miissen sich, wenn OVERTONS Deutung 
richtig ist, die Zellen gleich stark farben; wenn dagegen BETHES Erklarung zu
triHt, dann miissen sie in der NHa-Losung mehr Farbe aufnehmen. Tatsachlich 
trat bei Versuchen mit verschiedenen Objekten - der Alge Nitella, der Qualle 
Gonionemus und den Eiern vom Seeigel - weder das eine noch das andere ein, 
sondern die Zellen farbten sich in der NHa-Losung schwacher als in der NaOH
Losung. Ein analoger Versuch laBt sich mit Salzsaure und CO2 bei saurer Reaktion 
(PH = 6) ausfUhren; denn HCl dringt zunachst nicht, CO2 sofort in die Zellen ein. 
Wiederum entsprach das Ergebnis weder der Auffassung von OVERTON, noch der 
von BETHE; denn die Farbung durch den basischen Farbstoff war in der CO2-

Losung starker als in der HCl-Losung. Eine ErkIarung fUr dies Verhalten ist 
aber vielleicht im AnschluB an die spezialisierte Lipoidtheorie von NIRENSTEIN 
zu finden; denn danach beruht die Aufnahme von basischem Farbstoff auf der 

1) ROHDE (unter BETHE): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 168, S.411. 1917. 
2) HERTZ, W. (unter HOBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 196, S. 444. 1922. 
3) OVERTON: VierteIjahrsschr. d. naturforsch. Ges. Ziirich Bd. 44, S. 88. 1899. - Siehe 

auch ROBERTSON: Journ. of bioI. chern. Bd.4, S. 1. 1908. - NIRENSTEIN: Zitiert auf S. 449. 
4) MCCUTCHEON U. LUCKE: Journ. of gen. physiol. Bd. 6, S. 501. 1924. 
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AmVef:lCllheit cineI' lipoidell Phaf:le in den Zellen, die mit einer Auflosung von 01. 
saure in 01 zu vergleichcn ist, und in del' die Farbbase von del' Olsaure gebunden 
wird. MCCUTCHEON und LUCKE halten es deshalb fUr moglich, daB die schwachere 
:Farbung in Gegenwart von NH3 von del' Konkurrenz del' beiden Basen urn die 
Olsaure herriihrt, llncl daB CO2 in del' gegenteiligen Richtung wirkt. 

VIII. Die Permeabilitiit fur Salze, Siiuren und Basen. 
EK wUl'de ben-its darauf hingewieKen, daB die Untersuchungen iiber die 

Permeabilitiit IiiI' die Elektrolyttl fiir die Ausgestaltung del' Anschauungen iiber 
den Stoffwechsel (,illl- Iwsondere Bedeutung erlangt haben, hauptsachlich des· 
wogen, weil die in VielPll Fallon notori8ch vorhandene Permeabilitat vom Stand· 
punkt del' hcsthegl'iimktcn Permeabilitatstheorien unerwartet ist, d. h. VOl' 
aHem, weil die anorganiflchcll ~alze, dieRe regelmaBigen und wichtigen Bestand· 
teile jedeK Organi,m1l10!. lipoidun16slieh und oberflacheninakt.iv sind. 

Wir wollen dip pprmeabilitiit fiir die Elektrolyte zunachst am Beispiel del' 
Pflanzenzellen kl'III1e1l lemen. OnmTuN hatte den Satz aufgestellt, daB die neu· 
tralen Alkali· und I:<:rdkalisalze, iibcrhaupt die anorgan'ischen Balze nieht ein· 
dringen, da sie in hypl>rtoniseher Losung andauernd plasmolysieren. Dies wurde 
jedoch spateI' von OSTERHOUT 1) bestritten; er fand, daB, wenn Spirogyren z. B. 
in 0,4molarer NaUI.Lo:;ung nach 2 Minuten plasmolysiert waren, innerhalb 10 
bis 30 Minuten vollstandige Deplasmolyse eintritt. Entsprechendes fand er bei 
den Salzen Ramtlicher Alkalien und Erdalkalien. Wurdcn die Algenfaden gleich, 
nachdem die Protoplasten sich wieder an die Cellulosewand angelegt hatten, 
in ihr gewohnliches Wasser iibertragen, :;0 lebten sie weitcr. Blieben sie jedoch 
langere Zeit nach del' Deplasmolyse in del' NaCI.Losung, so trat von neuem eine 
"Pseudoplasmolyse" cin, d. h. eine meist irreversible Schrumpfung del' Proto· 
plasten. OSTERHOl.'T ist del' Meinung, daB OVERTON £las kurze Intervall del' 
Deplasmolysc iiberHl'hen, die Pseudoplasmolyse von del' echten Plasmolyse 
nicht getrennt hat und dadurch zu irrtiimlichen SchluBfolgerungen gelangte. 
Besonders genau wmdl' die Durchlassigkeit fUr die Salze neuerdings von FITTING2 ) 

an Tradescantia diKcolor gepriift. Er fand wie OSTERHOUT, daB bei Einwirkung 
von Alkalisalzen die anfangliche Plasmolyse bald zuriickgeht. Ein Versuch vel'· 
lief z. B. folgendermal3en: 7 benachbarte Stiickchen Epidermis wurden in 7 
Lfjsungen von KNOs iibertragen, deren Konzentrationen sieh urn 0,0025 Mol 
untcrschieden, lind aIle Viertelstunde daraufhin untersucht, wieviel Zellen 
Grenzplasmolyse zeigt('n. Das Ergebnis ist in del' folgenden Tabelle enthalten; 
darin bedelltet: v vereinzelte Zellen, gv ganz vereinzelte, 00 sehr viele, pl aHe 
Zellen plasmolysiert. 

Mol. KNO, 0,007;:; U,l 0,1025 I 0,105 0,1075 U,l1 I 0,1125 

nach 15 Min. /: 1/2 a,' 00 pl pl pl J 4 ao II gv l' 1 ' 3/, 00 pl pl " " /4- /2 

" 
60 " 

II 0 gv 1/2- __ 3/4 a/4 00 pl 
120 II 0 0 gv I 

'/J 3h 3/4 " " , 

Man kann aus diesem Verlauf entnehmen, das innerhalb 1/4 Stunde etwa 0,0025Mol 
KNOs ins Zellinnere permeieren (s. S. 410). Verfolgt man die Vorgange abel' 
langeI' als eine Stunde, :;0 zeigt sich, daB die Grenzplasmolyse langsamer und 
langsamer zuriickgeht und nach 12-20 Stunden bestandig wird3 ). FITTING 

1) OSTERHOUT: ~cience Bd. 34, ~. 187. 1911; The Plant World Bd. 16, ~. 129. 1913. 
2) FITTING: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.56, K 1. 1915, auch Bd.57, S.553. 1917. 
3) S. auch TRUNDLE: Arch. d(,R scif'nc('s phys. et natur. Bd.45, S.38. 1918. 



456 R. HOBER: Der Stoffaustausch zwischen Protoplast und Umgebung. 

deutet dies dureh die Annahme, daB die Permeabilitat fUr die Alkalisalze all
mahlieh abnimmt und sehlieBlieh fast 0 wird, und er erklart die seit OVERTON 
viel zitierte Angabe, daB die Pflanzenzellen fur die anorganisehen Salze von 
vornherein undurehliissig seien, damit, daB OVERTON mit starkeren Konzentra
tionen plasmolysiert habe, und daB die Deplasmolyse dann noeh nieht vollendet 
sei, wenn die Permeabilitat inzwisehen fast den Wert 0 erreieht habe. 

Es ist abel' aueh noeh eine andere Deutung fur FITTINGS Versuehe in Er
wagung zu ziehen, niimlieh ob nieht del' mehr und mehr sieh verlangsamende 
Plasmolyseruekgang auf eine Exosmose, ein allmahliehes Herausdiffundieren 
von Zellinhalt zu beziehen sei, zumal da die reinen Alkalisalze, wie wir noeh sehen 
werden, keineswegs fUr die Pflanzenzellen indifferent sind und, wie aueh FITTING 
angibt, innerhalb von 36-48 Stunden siehtliehe Besehadigungen herbeifUhren. 
Jedenfalls haben BROOKS u. a.1) auf ehemisehem Wege solehe Exosmosen aus 
lebenden Zellen und den EinfluB del' versehiedenen Milieuzusammensetzung 
darauf beobaehtet. BROOKS verfuhr folgendermaBen: Mit del'S. 411 besehriebenen 
Methode wurden fur die Zellen von Taraxaeumstengeln dureh ganz kurz dauern
des Eintauehen die isotonisehen Konzentrationen versehiedener SalzlOsungen 
festgestellt. Dann wurden Streifen aus den Stengeln eine bestimmte Zeit lang 
diesen versehiedenen isotonisehen Losungen exponiert, darauf kurz mehrmals 
abgespult und in gleieh groBen Quanten Wasser liegen gelassen, deren Leitfahig
keit von Zeit zu Zeit als MaB del' Exosmose von Elektrolyten gepruft wurde. 
Die anfangliehe Leitfahigkeitszunahme ruhrte naturlieh von den VOl' her ins Ge
webe, namentlieh in die Intereellularraume eingedrungenen Salzen her, aber 
Kontrollversuehe lehrten, daB diese Exosmose naeh etwa 30 Minuten beendet 
ist. Die dann naehfolgende Exosmose war auf Binnenelektrolyte zu beziehen, 
und es ergab sieh nun, daB dureh Vorbehandlung mit reiner NaCI-Losung die 
Exosmose im Verhiiltnis zur Einwirkung von Wasser gesteigert, dureh Erd
alkaliehlorid (CaCI2 ), auf das wir naehher zu spreehen kommen, herabgesetzt 
wird. Es ist vorlaufig, bis diese Verhaltnisse noeh genauer durehuntersueht sind, 
fraglieh, wieviel von del' von FITTING beobaehteten Verlangsamung des Plas
molyseruekgangs auf diese Exosmose zu beziehen ist, wieweit also seine Ver
suehe ein Absinken del' anfangliehen Permeabilitat fUr die Alkalisalze demon-. 
strieren. 

Jedenfalls treten die Alkalisalze zuniichstin die pflanzlichen Protoplasten mit 
einer mefJbaren Geschwindigkeit ein, die freilieh nul' klein ist, da ein Konzentrations
ausgleieh, wie das Versuehsprotokoll auf S. 455 lehrt, selbst wenn die Permeabili
tat sieh nieht allmahlieh verminderte, erst naeh vielen Stunden zustande kommen 
wurde, wahrend die naeh OVERTON typiseh permeierenden Verbindungen sieh 
binnen wenigen Minuten mit den Zellen ins Gleiehgewieht gesetzt haben. 

FITTING verglieh aueh mit del' Methode del' Grenzplasmolyse die Anfangs
gesehwindigkeit des Eintritts bei den versehiedenen Alkalisalzen und stellte fest, 
daB, wenn man die Kationen variiert, sieh die Reihe: K> Na > Li, wenn man 
die Anionen variiert, die Reihe: Br, N03 , Cl > C103 > S04 ergibt2). Zu dem 
gleiehen Ergebnis gelangt man aueh mit Methoden, bei denen Anderungen del' 
Turgorspannung gemessen werden (s. S. 411). So bediente sieh LUNDEGARDH3 ) 

zu Beobaehtungen uber die Permeabilitat fur Salze del' folgenden Anordnung: 

1) RROOKS, S. C.: Americ. journ. of botan. Rd. 9, S.483. U1l6. - Ferner WACHTER: 
Jahrb. f. wiss. Rotanik Rd. 41, S. 165. 1905. - TRUE u. RARTLETT: Americ. journ. of botan. 
Rd. 2, S.255. 1915 u. Rd. 3, S.47. 1916. 

2) S. auch OSTERHOUT: Science Rd. 34, S. 181. 1911 u. TRONDLE: Arch. des sciences 
phys. et natur. Rd. 45, S. 117. 1918. 

3) LUNDEGARDH: Svenska vitensk. akad. hand!. Rd. 47. 1911. 
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auf den 1-1,5 cm langt'll :-ltiickcn von Wurzclspitzen von Vicia faba wurden 
mit Kienruf3 Marken angebracht, deren Abstand mikrometrisch zu messen ist. 
Man Iegt nun diest' :-ltiicke in L(jsungen verkchiedener SaIze, deren Konzentrationen 
so ausprobiert sind, daB Hie eine m(jglichst gieich groDe Verkiirzung durch Nach
lassen des Turgoffl hervorrufen. Kach einigen Minuten fangen dann die Stucke 
an, sich wieder zu vl'rlilngern; dies rtihrt vom Eindringen der Saize in die Proto
plasten her. Die GeRchwindigkeit der Wiederausdehnung ist dann ein MaD fiir 
die Permeabilitat. KAHH(1). der in lliefler Weise mit jungen Wurzeln der gelben 
Lupine experimentiertl'. kam z. B. ill l'inem Versuch zu folgendem Ergebnis: 

mulel..:. Mittler" I Wieder- malek. I ]\1ittlere I Wieder-
~alz KOllzell~ V I" z allsdehng. lIaeh Konze1l4 Verklirznug ausdeh.Ilg~ nach 

trutinll 
C'\~tl~'l"lltlg 1 std. ill % der 

tration ill 01 1 Std. III Yo der 
1 /i) Vel'kHl'zung /0 Verklirzung 

KBr (I, ISO 7,0 62 0,200 !l,1 48 
KNOe O,l H;-, 7.0 i');) 0,206 !U 40 
KCI 11.1 S I 7.0 I):{ 0,201 11,1 31) 
K tartI'. 

I 
0.14:1 1,0 2S I O,15!) !J,l 20 

K2S0~ lI,l:IS 7,0 0 0,15:3 !),l 0 
K eitmt. 0,1 14 7,0 0 O,12ii !J,l 0 

Die l'enneabilitat fur die :-lalze nimmt abo zu in der HeihenfoIge: Citrat, 1:-504 < 
Tartrat < CI < NO;) < Hr. DieRe Reihe stimmt, wie gleieh hervorgehoben sei, 
mit del' bekannten H(WMElSTERsehen Reihe del' KoHoidehemie uberein. 

Wenden wir \Ins nun der Permeabilitdt /iil' die Erdalkalisalze zu, so lautet 
das ubereinstimmcnde Ergebnis del' mit den versehiedenen Methoden ausgefiihrten 
Versuehe, daB sie hinter del' fur die Aikalisaize deutlieh zurueksteht. Naeh 
FITTING, TRUNDLE und KAHHO ist die Durchlassigkeit fUr CaCl2 gieich 0, aueh 
diejenige fUr Sr und Ba gegenuber Lupinenwurzeln und PalisadenzeHen von 
Acer platanoides mindesten:-; sehr gering, wii.hrend die genannten zwei Objekte 
deutlich permeabler fUr Mg sind. Letzteres erseheint vom ehemisehen Standpunkt 
aus begreiflich, da da" }fIg in vieleI' Hinsieht eine mittlere SteHung zwischen 
dcn Alkalien und de)] alkalischen Erlien einnimmt. Namentlieh Ba ist bei 
langerer Einwirkungszpit giftig. 

Die Durchlassigkeit der Pflanzenzellen fUr die anorganii:lchen Salze ist noeh 
ander;.; ab osmomt'trii-wh, niimlieh unter Verwendung del' Leitfahigkeitsmethode 
unterwcht WOrdell. Dm, kalln z. B. HO gesehehen (s. 1:-5.413), daB man flaehenhaft 
gestaltete I'flanzelltcill' nIH DiffuI'ionsmembranen ausspannt und den Durehtritt 
von Elektrolyten IIml'h Beobaehtung del' Anderungen del' Leitfiihigkeit ihrer 
Losungell verfolgt. BR()()KS2 ) bl'llutzte 1'0 im AnsehluB an Versuehe von OSTER
H01.:T den Thallui-l del' l\iepresaige Laminaria und verglich unter anderem die 
Diffusion der I-lalze dt'H.\leere8wassel'H, welehe die Alge normalerweise umspulen, 
mit del' Diffusioll YOJl reincm N aCI lllld reinem CaCI2 . Er fand: 

Diffusion YOIl: 

Meerwasser gC'gpn halbkonz. n1eerwassPf 
0,52 ill NaC'l gcgcn 0,26 m NaCl 
O,2H ill CaCI2 !!PQE'n II, J -t m ('aC1 2 

Leitfiihigkeitsiindenlllg in Prozent pro ~tundc 
0,78 
I,ll 
1).51 

:Ei-i ergab "it'h aiflO, daB reine KochsalzWsung die Durehlassigkeit im Ver
hiiltniR zum MeerwaHser erh(jht, reine Caleiumehloridli:isung sie herabsetzt; 
Ietzteres gilt abel' lItII' fiir den Venmehsanfang, in spateren Stadien steigert aueh 

1) KAHHO: Bioehelll. Zeitsehr. Bel. 12:1, ;). 28-1. l!)21. - FC'rner BROOKS, S. C.: Americ. 
journ. of botan. Bd. 10. ;). 5ti2. l!)I6. - HiiFLER: Ber. d, dtsch, bohm. Ges. Bd. 36, S.423. 
l!llS. 

2) BROOKS: ~. C., Botall. Uaz. Bel. 64, :-l.306. 1!l17. 
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CaCl2 die Durchlassigkeit iiber die Norm. OS'l'ERHOUT1) untersuchte die Leit
fahigkeit der Laminariamembran seIber und betrachtete sie als MaB der Elektro
lytpermeabilitat ihrer Zellen. Er verfuhr dabei folgendermaBen: 100-200 
Scheiben von 13 mm Durchmesser und 0,5 mm Dicke, die aus dem Laminaria
thallus mit einem Korkbohrer ausgestanzt waren, wurden zu einem Zylinder 
iibereinandergelegt, von den beiden Kreisflachen des Zylinders wurde durch 
Elektroden Wechselstrom zugefUhrt und mit der KOHLRAUscHschen Methode der 
Widerstand gemessen. Der Zylinder war so montiert, daB er, in verschiedene 
Losungen nacheinander gelegt, sich jedesmal gleich stark durchtranken konnte. 
OSTERHOUT fand auf diese Weise, daB mit Meerwasser imbibiert der Zylinder z. B. 
einen Widerstand von 1100 Ohm besaB; wurde er nun in eine reine NaCI-Losung 
von der Leitfahigkeit des Meerwassers iibertragen, so sank der Widerstand binnen 
kurzem mehr und mehr ab, bis er den Wert von 320 Ohm erreichte, denselben Wert, 
den der Zylinder auch nach Abtoten der ihn aufbauenden Laminariascheiben 
besaB, und denselben Wert, den ein gleichgeformter ZyIinder von Meerwasser 
hatte. 1st dieser Minimalwert von 230 Ohm in NaCI einmal erreicht, dann steigt 
der Widerstand nicht wieder nach Riickiibertragung in Meerwasser. Nur wenn 
der Ohmverlust nicht mehr als 100-200 Ohm betrug, war der Vorgang rever
sibel. Wurde der Zylinder in eine reine CaCl2-Losung von der Leitfiihigkeit 
des Meerwassers iibertragen, so stieg der Widerstand alsbald um mehrere 100 Ohm; 
auch dieser ProzeB ist reversibel. LaBt man die Algen aber langere Zeit in der 
CaCl2-Losung Iiegen, dann schlagt die Permeabilitatsverminderung allmahlich 
in eine Vermehrung urn, und diese ist irreversibel. Wurde aber der Zylin
der in ein Gemisch von NaCI und CaCl2 in geeignetem Verhaltnis, so wie es 
etwa der Zusammensetzung des Meerwassers entspricht, iibertragen, dann 
veranderte sich der Widerstand stundenlang nicht. Ungefahr wie Kochsalz 

50 verhielten sich auch die iibrigen Alkalisalze, unge
fahr wie CaCl2 zahlreiche andere Salze mit mehr
wertigem Kation2). 

'10 

o SYunden 1 Z, ,J 

Abb. 39. EinfluB von Salzen 
auf die Exosmose der Binnen
elektrolyte von Pflanzenzellen. 

Mit der Methode von OSTERHOUT untersuchte 
auch RABER3 ) die Permeabilitat von Laminaria fUr 
Salze, speziell die fiir Anionen. Er fand, daB in 
den reinen Losungen die Permeabilitat zunimmt in 
der Anionenfolge: J < Br < SCN < N03 , Cl < Acetat 
< S04 < Tartrat < Phosphat < Citrat. Die Reihe 
lautet also gerade umgekehrt wie in den Versuchen 
von FITTING und KAHHO an Tradescantiazellen und 
Lupinenwurzeln (S. 456 und 457). 

In diesem Zusammenhange ist auch noch ein
mal auf die S. 456 geschilderten Exosmoseversuche 
an Taraxacumstengeln von BROOKS4) zuriickzugrei
fen; wir horten, daB Vorbehandlung der Zellen mit 
reiner NaCI-Losung die Exosmose von Elektrolyten 
im Verhaltnis zu Wasser steigert, wahrend Vor
behandlung mit einer CaCl2-Losung die Exosmose 

herabsetzt. Hier ist nun noch hinzuzufUgen, daB in einem Salzgemisch, das 
dem Meerwasser nachgeahmt ist, und das hauptsachIich aus Kochsalz neben 

1) OSTERHOUT: Science Bd.35, S. 112. 1912; Botan. Gaz. Bd.59, S.242 u. 317. 
1915; Journ. of bio!. chern. Bd.36, S.485. 1918. 

2) Ahnlich wie Laminaria verhalten sich andere Meerespflanzen; siehe OSTERHOUT: 
Journ. of gen. physio!. Bd. I, S.299. 1919. 

3) RABER: Journ. of gen. physio!. Bd.2, S.535. 1920. 
4) BROOKS, S. C.: Americ. journ. of botan. Bd.9, S.483. 1916. 
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kleinen Mengen von CaCI 2, MgCl2 und MgS04 besteht, die Exosmose mittiere 
Grade einhiilt, so wie die Abb. 39 zeigt. 

Entsprechend wurde von KAHHO in den auf S. 457 geschilderten Experimenten 
uber die Anderungen (ler Turgorspannung von Lupinenwurzein durch Saize ge
zeigt, daD die Geschwindigkeit der Wiederausdehnung der dureh Alkalisalz
wirkung entspannten Wurzeln, die uns ein MaD fUr die Permeabilitat darstellte, 
durch kleine Zusatze von Erdkalisalz stark verzogert oder gar aufgehoben werden 
kann, wie daH folgende Beispiel zeigt: 

0,18 KN03 

~alz ill :\jnl. 

U,149 CaCl2 . 

0,152 BaCl2 

0,148 MgCl2 

0,15 KN03 -i 0,020 CaCI2 . 

0,15 KN03 -f- 0,021 BaCl2 • 

0,15 KNOa 0,0.20 ;\Tg( '12 . 

Mittlel'e Verkiirzung 
in % 

8,4 
8,4 
8,4 
8,1 
Il.l 
8.1 
8,1 

Wiederausdehnung 
nach 1 Std. in % der 

Verkiirzung 

o 
o 
S 

85 
o 
7 

5B 

Ferner machte OS'l'ERHOUT1) an Spirogyren folgende Beobaehtung: eine O,375-mol 
N aCI-Losung plasmolysiert eben noch nicht, ebenso eine O,l95-mol CaCI2-Losung; 
mischt man aber 100 ccm der ersten mit 10 ccm der zweiten, so plasmolysiert 
das Gemisch. OSTERHOUT gibt dem Versueh folgende Deutung: NaCI allein 
dringt ein, ebenso CaCI2 ; aber ::;ind sie zugleich anwesend, so hem men sie ein
ander, oder richtiger ausgedruckt: die Permeabilitat der Plasmahaut ist gegen
uber dem Gemisch geringer als gegenuber den einzelnen Salzen. Daher dauert es 
10 Stunden, bis in der NaCI-CaCI2-Misehung die Deplasmolyse eintritt, wahrend in 
der reinen NaCl-Losung die Protoplast en schon naeh 10-30 Minuten wieder 
der Cellulo::;ehaut allliegen. 

Diese Versuehe sind 80dann von NETTER2) auf eine gro13ere Zahl von Saizen 
ausgedehnt worden; als Objekt dienten die Tradescantiazellen. Es zeigte sich, 
daD die DeplasmolYi:-le in den AlkalisalzWsungen gehemmt oder vermieden werden 
kann, wenn man klcinc ]Hengen cines Ralzes von Ca, Sr, Ba, Mg, CO, Ni, Mn oder 
Hexammin-Kobaltiioll, also eines Balzei:-l mit rnehrwertigem Kation, hinzufugt. 

Es giht demlHwh bestimmte Gemische von Alkali- und Erdalkalisalz oder all
gemeiner von 8alzfn mit cin- und mehrll'ertigem Kation, in deren Beriikrung die 
Protoplasten fur die 8alze volligimperrneabel oder dock mindestens sehr wenig per
meabel sind. wie dip Protoplasten der Lupinenwurzeln und der Spirogyren, oder 
in deren Beruhrullg die Permeabilitiit zwar eine me13bare, aber mit dem normalen 
Verhaltell del' Zellen iihereinstimmellde GroDe hat, wie bei Laminaria und Tara
xacumstellgeln. Wegla~"en des BaIzes mit mehrwertigem Kation steigert in allen 
diesen Fallen die Permeahilitat und fUhrt zu allmahlichem Absterben, das sieh 
bei gefarbten Zellen leieht im Austritt des Farbstoffs aus dem Zellsaftraum 
kenntlich macht. fianz iihnlichen En-eheinungen werden wir hei den tieriRchen 
Zellen begegllen. 

Diese Ergebnisse fiihren nun leieht zu einer Theorie der Erscheinungen, 
namlich zu der Auffassung, daD die Permeabilitiitsiinderungen durch die Salze 
mit Zustandsiinderungen der hydrophilen Plasmahatltkolloide zusammenhiingen. 
Dafur spricht en;tem; die Gultigkeit der Hofmeisterschen Anionenreihe, wie sie 
in den Versuchen von KAHHO und RABER hervortrat. Dabei ist fUr kolloidale 

1) OSTERHOUT: ~cicnce Bd. B4, ~. 187. 1911; The Plant World Bd.16, S.129. 1913. 
2) NETTER: Pflugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 198, S.225. 1923. 
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Vorgange noch besonders charakteristisch, daB die Reihe - wohlimZusammenhang 
mit dem verschiedenen Ionenmilieu im Innern der verschiedenen Zellen - in 
der einen oder in der anderen Richtung laufen kann; jedenfalls ist die Umkehr 
der Ionenreihe eine in der Kolloidchemie gelaufige Erscheinung. Zweitens lassen 
sich fUr die charakteristische Kompensierung der Wirkung der Alkalisalze durch 
bestimmte kleine Mengen Erdalkalisalz oder Salz mit einem anderen mehrwertigen 
Kation kolloidchemische Analoga aufweisen. Diese Beziehungen zu den Kol
loiden sollen hier durch einige Beispiele verdeutlicht werden, bei denen es sich 
um Vorgange an toten Pflanzenteilen handelt. HANSTEEN CRANNER 1) untersuchte 
die Schadigung, welche an den Wurzeln von Keimpflanzen durch die Salz16sungen 
hervorgerufen wird und fand, daB es dabei zu einer starken schleimigen Ver
quellung der Zellwande, besonders in den Streckungszonen kommt, die zu ihrer 
Auf16sung fiihrt. Dieser Vorgang beruht darauf, daB durch Alkali- und Mg-Salze 
Pektinstoffe, Lipoide und Phytosterine aus der Zellwand herausgelaugt werden, 
welche, an sich quellbar, in Gegenwart der genannten Salze noch starker quellen; 
Ca-Salze dagegen, welche keine destruktive Wirkung auf die Wurzeln ausiiben, 
bringen die genannten Stoffe zur Entquellung. Man kann sich vorstellen, daB 
in ahnlicher Weise infolge von Quellung und Auflockerung die Permeabilitat der 
Plasmahaut durch die Alkali- und Mg-Salze abnorm erhOht wird, wahrend Ca
Salze die Permeabilitat niedrig halten. Der HOFMEISTERschen Anionenreihe be
gegnet man an toten Pflanzenteilen z. B. bei den Starkekornern, deren zur KIeister
bildung fiihrende "Losungsquellung" durch Warme in der genannten Reihenfolge 
begiinstigt wird [SAMEC2)]; aber die Reihe gilt auch bei zahlreichen anderen Quel
lungen hydrophiler Kolloide. Die Kompensierung der Permeabilitatssteigerung 
durch Alkalisalz mit Hilfe eines Salzes mit mehrwertigem Kation wird wohl am 
besten durch die von KOTTE3 ) untersuchte Zellmembran einer Meeresalge, 
Chaetomorpha, imitiert. Diese Membran schwillt namlich, wenn man sie aus dem 
Ostseewasser in eine Alkalisalzlosung iibertragt, enorm auf, wahrend sie durch 
geeignete Salzmischung auf ihren normalen Abmessungen gehalten werden kann. 
Die Versuche werden am besten so angestellt, daB man die Zellwande durch
schneidet, so daB der Protoplast ausflieBt und die Turgorspannung der Wand 
aufhOrt (S. 408 ff.), und daB man dann die Dicke der Zellwand miBt. Sie betragt 
normalerweise etwa vier Mikrometereinheiten. Mit Gemischen von m/l-NaCI und 
m/l -CaCl2 erhieIt KOTTE so z. B. die in der Tabelle angegebenen Resultate. Bei 
all diesen NaCI-Konzentrationen quillt die Membran, wenn das NaCI fiir sich 
allein vorhanden ist, sie quillt auch in allen reinen CaCl2-Losungen unterhalb 
von 0,2 m; trotzdem geniigt, wie die Tabelle zeigt, schon ein Zusatz von 0,04 m 
CaCl2 zu 0,96 m NaCl, um ein nennenswertes Anwachsen der Membranstrarke 
zu verhindern, wahrend aIle iibrigen Mischungen weniger konservierend wirken. 

Mol CaCi, auf 1000 Mol NaCI 42 25 11 5 4 I 2 I 1 0 

cern mlI-CaCl2 3 2 1 0,5 0,4 0,2 0,1 ° - - 9" - -
9,8 9,9 10 cern m/cNaCI 7 8 9,5 9,6 

Membranstarke nach 3 Std. 4,9 5,5 5,0 4,3 4,0 5 6 10 
-

Sehr gut lieB sich die quellende Wirkung des reinen NaCl auch durch ZnS04 

oder MnS04 kompensieren, obwohl diese beiden Schwermetallsalze fiir sich die 
Membran ebenfalls stark verquellen. Dies lehrt etwa folgender Versuch: 

1) HANsTEEN-CRANNER: Jahrb. f. wiss. BotanikBd.47, S. 288.19IOu.Bd.53, S.536.1914. 
2) SAMEC: Kolloidchem. Beih. Bd.3, S.1. 1912. 
3) KOTTE: Wissensch. Meeresuntersuchungen, N. F., Bd.17, S.IIS. Abt. Kiel 1914. 
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Wir kommen somit bei den Salzen zu einer ganz andersartigen Auf
fassung von der Permeabilitiit als bei der Untersuchung der Permeabilitat 
fur die Nichtelektrolvte. .Freilich handelt es 8ich dabei um eine Permeabili
tat, welche ncnnenRw~rtp Betrage erst dann erkennen laBt, wenn es sich urn 
abnorme Verhaltnisse handelt, die dnrch das Dbertragen in reine Salzlo8ungen 
erzeugt sind. Die lIlltp!" llormalen Bedingungen herrschende Impermeabilitat 
winl immer wie(kr nm hl'sten durch d('n Hinweis demonstriert, daB del' Zell
saftraulll freie Elektrolytl' in groBerer KOllzentration enthalten kann, auch wenn 
er nur durch einen dUIllWIl Protopla:;mamantel von del' elektrolytarmen Um
gebung geschieden isP). 

Die Kolloidtheorip der Permeabilitiit fUr Salze fUgt sich gut in das Bild, 
das wir um; auf (Jnmd del' Untenmchungen uber die Permeabilitat fur Nicht
leiter bilden muf3tell U~. 4:~2ff.): denn dabei kamen wir zu del' Ansicht, daB die 
Annahme einer Lipoidhallt keinesfalls znr Erklarung aIler Beobachtungen ge
nugen kann, sonderll daB wir uns die Plasmahaut als ein Mosaik vorzustellen 
haben, das aus lipoiden Ilnd "protopla8matischen" Elementarbestandteilen zu
sammengesetzt ist: a III A ufba1l del' letzteren werden hydrophile KoIloide be
teiligt seil1.-

Ein hesondereR TntereHse beansprueht nun noeh die Frage del' Perrneabilitiil 
dcr P/lanzenzellen jUr Sii'llren 1md Basen. Die Frage ist wegen del' hauptsaehlich 
durch die Anwesenheit yon IT nnc[ OB' bedingten Oiftigkeit nicht leicht zu be
antworten. In jeckm FalL in dem anscheinend eine Durchlassigkeit vorhanden 
ist, muB deshalb sehr yorKiehtig erwogen werden, ob der Protoplast nicht zuvor 
geschadigt worden ist. Als Kriteriurn flir das Vorhandensein einer Permeabilitat 
kommenin erster Lini(' ill Betraeht del' plasmolytische Versueh und das Ver
halten von Jndicatorcll im Innern dn Zellen. Indicatoren sind oft schon 
von Natur im Zellsaftraulll in Form von Anthocyanen anwesend; lei del' sind diese 
aber, namentlieh gcgen Niiuren, zUllwist uur wenig empfindlich. 1\1:an hat abel' 
auch als Indicatorcll haHisehe Farbstoffe, VOl' aUem Neutralrot angewendet, 
flir welches die PJasrnahaute aller Zellell permeabe! sind (s. S. 442), und welches 
namentlich auf BaH('n (mit Umschlag in Orange bis Gelb) gut anspricht. Als 
ausreichendes Kenllzcichen dafUr, daB die Zellen dllrch die Heagenzien niclit ge
schadigt worden sind, empfiehlt BRENNER2) auf Grund ausgedehnter Beobach
tungen vor allem die llormale Deplasmolyse. 

Fur die Basen maehte Z1lerst OVEHTON auf einen prinzipiellen Unterschied 
zwischen den stark und den sch,nwh dissoziierten Verbindungen aufmerksam; 
starke Basen wie KOH dringen nach ihm sehr schwer, schwache Basen wie 
NH3 und die Amine dringen "ehl' leicht in die lebenden Protoplasten ein. 
Besonders genalH' HeobaehtuJlgell teilte NEWTON HAHVEy3) mit; er farbte 

1) ~. dazll BROOKS: .Journ. of gen. phY8ioJ. Bd. 4, i'-l. 347. 1922. - OSTERHOUT: ebenda 
Bd.5, 8.225.1923. -- IHWI!'l: ebencla Bd.5, S.427. 1923; HOAGLAND U. DAVIS: ebenda 
Bd. 5, S. 629. 1923. 

2) BRENNER: Oefvcrsigt of Finska Vctensk. f-loc. Fiirhandl. Bd.60, f-l.4. 1918. 
3) NEWTON HAHVEY: .Journ. of expo zool. Bd. lO, S.507. 1911. - Ferner: Americ. 

journ. of physiol. Bd. :31, R. 335. 1913. . MCCLENDON: BioI. bull. of the marine bioI.laborat. 
Bd.22, S. 1I:{. 1912 11 .• JOllrll. of bioI. ('hem. Bd. JO, S.459. H1l2. -_. RUHLAND: Jahrb. f. 
wiss. BioI. Bd.54. S. :l91. U114. 
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Elodeablatter und Spirogyren mit Neutralrot, legte sie in aquinormale Losungen 
verschiedener Basen und maB die Zeit bis zum Farbenumschlag. Er fand so z. B. 

Geschwindigkeit des Eindringens von n/4o·Base in Blatter von Elodea: 
NaOH. . . . . . 25 Min. Sr(OH)2.... 15 Min. NH3 ••••• 

KOH ...... 22" Ba(OHh.... 15" NH3 (CHs)OH . 
Ca(OHh . . . . . 23" N(C2H5)tOH.. 30" NH2(CHa)20H . 

0,5 Min. 
I " 2 

Die starken Basen dringen danach viellangsamer ein als das schwach dissoziierte 
Ammoniak und die Amine, und diese Differenz beruht auf den Lebenseigenschaften 
der Zellen; denn vergleicht man die Geschwindigkeit des Farbenumschlags bei 
lebenden und bei eben abgetoteten, z. B. durch Chloroform vergifteten Zellen, 
so findet man, daB etwa NHa lebende und tote Zellen fast gleich rasch farbt, 
wahrend in der aquinormalen NaOH.Losung die toten Zellen ebenso rasch wie 
in NHa, die lebenden aber erst nach langerer Zeit umschlagen. Ja es ist sogar 

1111111111 'iflhft bdi tk B . Mol2lJ(j 1100 6'00 800 1000 1200 11/00 1&ff 1800 2000 z~e e a ,0 e s ar en asen III 
St.U die lebenden Zellen iiberhaupt merk-

'''' 
-'" 1 "- r" ............. -- \ 
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Abb. 40. Anderung der Lebensdauer und der 
Innenl'eaktion von Pflanzenzellen bei verschie· 
denen Konzentrationen von Schwefelsaure. 

lich eindringen1). Besonders ekIatant 
demonstriert den groBen Unterschied 
inder Gesehwindigkeit des Eindringens 
folgender Versuch von HARVEY: Legt 
man Elodea in n/4o·NHa, so schlagt 
das Neutralrot sofort in Gelb um; 
iibertragt man nun in n/5O"NaOH, so 
werden die Zellen wieder rot, well 
das Ammoniak heraus· und die Na
tronlauge vorerst noch nicht hinein
geht. Erst spater schlagt die Farbe 
nochmal in Gelb zuriick. 

Auch bei den Sauren scheint die 
Permeabilitiit der starken und schwa
chen deutlich verschieden zu sein. Die 
starken anorganischen Sauren HCI, 

H2S04, HNOs, H SP04, ferner die starker dissoziierten organischen Sauren, wie 
Zitronensaure, Oxalsaure,dringen in unbeschadigte Zellen jedenfalls nur sehr lang
sam ein. Die Abb. 40 nach BRENNERgibt davonein Blld an Hand einerVersuchs· 
reihe mit Zellen vom Rotkohl. BRENNER verfuhr dabei so, daB er die Zellen in 
20proz. Rohrzuckerlosung mit verschiedenen Schwefelsaurezusatzen plasmoly. 
sierte, den Farbenumschlag notierte und durch nachtragliches Ubertragen in 
10· und 5proz. reine Rohrzuckerlosung den Zeitpunkt feststellte, an dem die 
Deplasmolyse noch normal verlief. Die T ·Kurve zieht nun die Grenze zwischen 
tot oder beschadigt und intakt, die R-Kurve die Grenze fiir den Farbenumschlag 
von Violett in Rot. Die beiden Kurven iiberschneiden sich und lehren so, daB 
bei niedriger Konzentration die Saure nach langerer Zeit eindringt und den Far· 
benumschlag bewirkt, ohne daB die Zelle bis dahin merklich geschadigt ist, 
wahrend bei den starkeren Konzentrationen der Farbenumschlag erst zustande 
kommt, wenn die Zelle schon tot ist. Zu den mindestens langsam eindringenden 
Sauren gehoren auch Milchsaure, Xpfelsaure und Weinsaure, well sie die Zellen 
anfanglich plasmolysieren. Dagegen Essigsaure, Ameisensaure und viele andere 
plasmolysieren nicht, ohne daB man deshalb mit voller Bestimmtheit sagen konnte, 
daB sie die intakte Plasmahaut passieren konnen; denn infolge der relativ ge· 
ringen Empfindlichkeit des Anthocyans gegen die schwach dissoziierten Sauren 

1) S. dazu BRENNER: Zitiert auf S.461. 
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erfo1gt der Farbenumsch1ag erst bei Konzentrationen, die bereits vorher t6dlich 
wirken. Dies zeigt etwa fur die Ameisensaure die Abb. 41 sehr deutlich; die 
R-Kurve liegt hier in ihrem ganzen Verlauf links von der T-Kurve. 

W ir kommen somit auf Grund der neueren Forschungen zu dem Ergebnis, daB 
die lebenden Pflanzenzellen fur die stark dissoziiertenSiiuren undBasen mindestens sehr 
schwer durchliissig sind, wahrend man bis dahin auf Grund der alten Angabe von 
PFEFFER!) und spater von RUHLANU2) fur die Sauren das Gegenteil angenommen 
hatte. Dies Ergebnis harmoniert aufH heste mit der bekannten Tatsache, daB 
viele Pflanzenzellell wiihrend ihrcs Lphens in ihrem Zellsaftraum reichlich freie 
Sauren bergen. 

Der Unterschied in der Permeierfahigkeit der starken und schwachen Sauren 
und Basen beruht wahrscheinlich stets darauf, daB die undissoziierten M ole
kule eindringen konnen, die Ionen dagegen 

. h F d F II d '"' H S'd' AA'O/ 1 ,k ;!,,. ,,1, ~oo1 d.'() 7001 ok nzc t. ur en a er ,.,aure 21St les 8t.O,VI/ 100 CU(! ..wv TVV ", UV' aU(! 

von OSTERHOUT3 ) an der Meeresalge Valonia 
bewiesen worden. Er erteilte dem Meeres
wasser durch Zusatz von Hel odor NaOH 1 

verschiedene Reaktion, fUgte dann verschie
dene Mengen H 2S hinzu und wartete die 

~ 

2 Einstellung des Gleichgewichtes zwischen 
dem Saft der ZeBen und der umgebenden 
L6sung abo Alsdann wurde aus dem groBen J 

Zellsaftraum (s. S. 413) reiner Raft mit einer 
Pipette abgesogen und del' H 2S-Gehalt ana-

/I lytisch festgestellt. Wichtig ist, daB del' 
norma1erweise sauer reagierende Zellsaft auch 
bei verschiedener AuBenreaktion wahrend s 

I--
~ 

\ 
-, 1-i'--

" \ 
~ 

\ 
~ 

T del' Versuchsdauer an seiner Normalreaktion 
PH = 5,8 annahernd festhalt. Das Ergebnis 
diesel' Versuche war, daB im ganzen unter
suchten Reaktionsbereich von etwa PH =c.c 10 
bis PH = 5 die KOllzentration an H 2S (d. h. 

Abb.41. Anderung der Lebensdauer 
und der Innenreaktion von Pflanzen
zellen bci verschiedenen Konzentra-

tionen von Ameisensaure. 

H 2S + H' + HS') innen ebenso groB war wie die Konzentration an undissoziiertem 
H 2S auBen; die letztene wurde sowoh1 mit Hilfe der Gleichgewichtskonstanten 
von H 2S errechnet, als auch direkt durch Dampfspannungsmessungen bestimmt. 
ZahlenmiiBig bedeutet das Ergebnis, daB bei saurer AuBenreaktion die Konzen
tration an H2S im Zelhlaft ungefahr gleich der AuBenkonzentration ist, weil H 2S 
bei saurer Reaktion faRt gar nicht dissoziiert, wahrend bei alkalischer AuBen
reaktion die Konzcntration im Zellsaft, bezogen auf die AuBenkonzentration, 
gering bis Null ist, wpH das H2S auBen annahernd vollstandig dissoziiert. Folgende 
Tabelle enthiUt einige der gefundenen Werte: 

I 
Innenkonzentration 

I I Innenkonzentration 
I'll in % der PH in % der 

A ul.lenkonzentration Aul.lenkonzentration 

101 
0 

I 
6,!:! 

I 
60 

S,1i 4 5,7 95 
7.1 32 1i,2 97 

Dies Verhalten beweist die Durchlassigkeit allein fUr die undissoziierten Mole
kiile H2S unter Berucksichtigung dessen, daB, wie gesagt, die Innenreaktion 

1) PFEFFER: Osmotische Untersuchungen, S. 135. Leipzig 1877. 
2) RUHLAND: Jahrb. f. wiss. Botanik. Bd.46, S. l. 1908. 
3) OSTERHOUT: Journ. of gen. physiol. Bd.8, S.131. 1925. 
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unabhangig von der AuBenreaktion so sauer ist (PH = 5,8), daB innen die Disso
ziation des H 2S praktisch vollstandig durch die H' zuriickgedrangt ist1). 

Wenden wir uns nun zu den Untersuchungen iiber die Permeabilitat tie
rischer Zellen fiir die Elektrolyte! 

Wir beginnen mit der Permeabilitiit der roten Blutkorperchen fur anorganische 
Salze. Mit dieser Erorterung kommen wir zu einem besonders schwierigen Ka
pitel. N ach einfachen osmotischen M essungen scheint allerdings die Sachlage 
gar nicht schwierig. Die bekannte von HAMBURGER bemerkte Tatsache, daB die 
Blutkorperchen eines Tieres in hypotonischen Losungen aller moglichen Neutral
salze bei der gleichen molaren Konzentration ihr Hamoglobin austreten lassen, 
spricht zunachst dafiir, daB die Permeabilitat fiir die einzelnen Salze die gleiche 
ist. Nimmt man nun hinzu, daB eine etwa O,9proz. KochsalzWsung oder noch 
besser Ringerlosung ein bekanntes Konservierungsmittel fiir die Blutkorperchen 
der Saugetiere darstellt, beachtet man ferner, daB mit Hilfe des Hamatokriten 
festzustellen ist, daB je nach deren osmotischem Druck in KochsalzWsungen ver
schiedener Konzentration die Blutkorperchen ihr Volumen vergroBern oder ver
kleinern, ganz wie TRAUB Esche Zellen [HAMBURGER, KOEPPE, EGE2 )], so kann 
man als wahrscheinlich hinstellen, daB die Blutkorperchen fiir die anorganischen 
Neutralsalze mindestens sehr wenig permeabel sind. Zu diesem Ergebnis kamen 
auch GRIJNS und HEDIN bei ihren S. 412 und 419 geschiiderten Untersuchungen. 
Nur die Ammonsalze verhielten sich so, wie wenn sie eindringen, wobei fiir 
die Geschwindigkeit der Aufnahme das Anion maBgebend ist. Zu den rasch 
eindringenden gehoren die Halogenide, zu den langsam eindringenden Sulfat, 
Tartrat, Ferrocyanid, Oitrat. Diese alteren Ergebnisse wurden neuerdings durch 
EGE3) bestatigt, welcher die Geschwindigkeit der Blutkorperchenschwellung in 
isotonischen Gemischen von Rohrzucker und Ammonsalz mit dem Hamato
kriten verfoigte. Dabei ergab sich, daB die Anionen den Eintritt des NH4 etwa 
in der Reihenfolge fordern: 01> Br > N03 > HP04 > S04 > Tartrat, Oitrat, 
wobei Tartrat und Oitrat den Eintritt vollig verhindern. Indessen ist diese 
Durchlassigkeit fiir Ammonsalze meines Erachtens nur eine Eigenschaft ge
schadigter Blutkorperchen. Alle AmmonsalzWsungen enthalten' infoige von 
Hydrolyse freies NH3, das momentan in die Blutkorperchen eintritt, und das 
nun von innen her die normale Semipermeabilitat fiir die Saize aufheben wird. 
Selbst bei schwach saurer Reaktion kann auf diese Weise ein Ammonsalz die 
Reaktion im Zellinnern abnorm alkalisch machen. M. H. JACOBS4) zeigte dies 
durch folgenden lehrreichen Versuch: Der rote Farbstoff in dem sauren Zell
saft der Bliiten einer Rhododendronart schlagt bei PH = 7 bis 8 in Blau um. 
Dieser Umschlag tritt auch ein, wenn man die Zellen in eine Ammonsulfat
Wsung bringt, deren ausgesprochen saure Reaktion durch Zusatz einer Spur NH3 
auf PH = 6,2 vermindert ist. Der Umschlag kommt jedoch nicht zustande, 
wenn der aus den Zellen extrahierte Indicator mit dem (NH4)2S04-NH3-Gemisch 
zusammengebracht wird, oder wenn statt lebender abgetotete Zellen in das 
Gemisch eingeIegt werden. 1m letzten Fall dringt dann nicht bloB das NH3 
ein, sondern jede Komponente des Gemisches. Der verschieden rasche Eintritt 
der Ammonsalze in die durch das NH3 geschadigten Blutkorperchen in den 
Versuchen von HEDIN und EGE ist dann teils auf die verschieden rasche Diffusion 
durch die geschadigte Plasmahaut zuriickzufiihren, teils auf den verschieden 

1) Siehe hierzu ferner OSTERHOUT u. DORCAS: Journ. of gen. physiol. Ed. 9, S.255. 
1925 u. IRWIN: Ebenda Ed. 9, S.561. 1926. 

2) EGE: Eiochem. Zeitschr. Ed. 130, S.99. 1922. 
3) EGE: Biochem. Zeitschr. Ed. 130, S.116. 1922. 
4) JACOBS, M. H.: Journ. of gen. physiol. Ed. 5, S. 181. 1923. 
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groBen quellenden EinfluB. Nach HEDIN verhalten sich ebenso wie die Ammon
salze noch die Salze der aliphatischen Amine und der Alkaloide, nach meinen 
Erfahrungen1 ) auch Guanidin und Piperidinsalze. 

Wenn man nun aber die Blutkorperchen langere Zeit in den isotonischen 
odeI' auch schwach hypotonisehen Losungen del' Alkalisalze verweilen laBt, dann 
bemerkt man, daB die Blutkorperehen allmahlieh ihren Farbstoff mehr und mehr 
loslassen, so daB es sehlief3lieh zu totaler Hamolyse kommt. Dabei wirken abel' 
die versehiedenen Salze sehr versehieden intensiv. Bei del' Untersuehung von 
Na-Salzen zeigt Hieh, daB die Hiimolyse am fruhesten in Jodid- und Rhodanid
lOsung, am spatesten in SulfatlOsung zustande kommt; man erhalt die Reihe: 
S04 < CI < Br < ~03 < SCN < J. Bei Vergleich del' Alkali-Kationen ergibt 
sich die Reihe: Li, N a < Cs < Rb < K [HOBER2)J. 

Man kann dietie Vorg~inge mit dem EinfluB del' Alkalisalze auf die Pflanzen
zellen (S. 456) in Parallele Hetzen. Del' Austritt des Hamoglobins ist vergleichbar 
dem Austritt von Farbfltoff aus dem Zellsaftraum, der allmahlich als Folge del' 
Permeabilitiitssteigenmg zustande kommt, und wie man bei den Pflanzenzellen 
schon fruhzeitig unter del' Wirkung del' reinen Alkalisalze den Verlust von Zell
saftbestandteilen dureh Exosmose naehweisen kann, so ergibt sich auch bei den 
Blutkorperchcn, da13 schon VOl' dem Hiimoglobinaustritt Salze herausdiffundieren 
[STEW AR'l'3)]. 

Wir konnen also die Vorgange bei den Blutkorperchen auch auf die gleiche 
Weise erkliiren, wie bei den Pflanzenzellen, niimlich die Permeabilitatssteigerung 
als 1!'olge einer kolloidalen Zustandsanderung ansehen. DafUr spricht erstens die 
Identitat del' Anionenreihe mit del' HOFMEISTERschen Reihe del' Kolloidchemie. 
Zweitens ist die e:harakteristise:he, von der Reihenfolge del' Atomgewichte ab
weichende Aufeinanderfolge del' Kationen von den Erscheinungen bei den hydro
philen Kolloiden her als "Ubergangsreihe" gelaufig. Es lassen sich abel' auch 
noch andere: Beobachtungen uber die Salzhamolyse der Blutkorperchen auf 
Kolloidprozesse zurue:kfUhren; doch wurde es zu weit fuhren, darauf hier einzu
gehen4). Nul' die eine FeHtstellung 1st hie I' noe:h als Parallele zu den Erscheinungen 
bei den Pflanzenzellen ('benso wie bei den Kolloiden anzufiihren, daB die Hamo
lyse in AlkalisalzlOsungen durch kleine Zusatze von Salzen mit mehrwertigem 
Kation (Ca, Sr, Mg, Ba, Mn, Co, Ni) gehemmt werden kann [HOBER5)]. 

Wir kommcn nach all clem zu dem SehluB, daB die Blutkorperchen unter 
naturlichen Verhiiltn issen fur die N eutralsalze so gut wie impermeabel sind, dafJ 
sie aber in den 11111J/iysiologischen reinen Salzlosungen ganz allmiihlich die lm
permeabilitiit einbli f.len. 

Wonn man nUll abel' die Permeabilitat fUr Salze mit e:hemise:hen Methoden 
untersue:ht, so finclet man, daB in anse:heinendem Widersprue:h mit dem eben 
Gesagten ein bedeutender und gesehwind verlaufender Stoffaustausch in bezng 
auf die Salze existiert. Wenn man namlich in Blut CO2 einleitet, so nimmt die 
Menge des titrierbaren Alkalis im Serum zu, sein Chlorgehalt nimmt ab [ZUNTZ, 
HAMBURGER. Y. LLVlB}JCK6)l Dies ist zlInae:hst folgendermaf3en gedeutet worden: 

1) HOBEI~: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd. 70, S. 134. 1909. 
2) Hom;R: Biochem. Zeitschr. Bd. 14, S. 209. 1908. 
3) STEW,\RT: Journ. of physiol. Bd.26, S.470. 1901. 
4) S. dazu Homm: Phvsika1ische Chemie der Zelle und der Gewebe. 6. Auf I. 1926, 

Rap. 10 u. 11. 
5) HOBER: Pfluger8 Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 166, S. 531. 1917; s. auch NEUSCHLOSS: 

ebenda Bd. 181, S. 40. 1020. 
6) ZUN'TZ: Dissert. Bonn 1869. - HAMBURGER: Zeitschr. f. BioI. Bd.28, S.405. 1892; 

Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1894, S. 419; Osmotischer Druck und 1onen1ehre I. Wiesbaden 
1902.- Y. LBIllECK: .\n·h. f. pxp. Pathol. u. Pharmakol. Bd. 35, S. 309. 1895. 
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Die Kohlensaure spaltet aus ,salzartigen Verbindungen von EiweiB und Alkali, 
welche sowohl im Serum als auch in den Blutkorperchen enthalten sind, das Al
kali ab, es bildet sich Alkalikarbonat, in den Korperchen z. B. K2COa, und diese8 
wandert ins Serum aus, dafiir tritt NaCI in die Korperchen ein. Diese Erklarung 
fuBte auf der Tatsache, daB wirklich beim Durchleiten von CO2 durch Serum die 
Menge des "diffu8iblen Alkalis" in diesem zunimmt [LOEWY und ZUNTZ, LEH
MANN, GURBER, HAMBURGER l )]. 

Aber GURBER2) und neuerdings DOISY und EA'1:'ONa) sowie MUKAI4) wiesen 
nach, daB die Verteilung von K und N a auf Korperchen und Serum bei der 
Durchleitung von CO2 keine nennenswerten Anderungen erfahrt. KOEPPE5 ) 

stellte deshalb die Hypothese auf, daB nur die durch die Reaktion zwischen 
AlkalieiweifJverbindungen und der Kohlensiiure im Innern der K6rperchen frei 
werdenden Kohlensiiureionen ins Serum auswandern, und dafJ in iiquivalenter 
Menge dafiir Chlorionen einwandern; er nahm also an, daB die Blutkorperchen
oberflache fiir Anionen permeabel ist, und 8chloB, daB der genannte Anionen
austausch in aquivalenten Mengen vor sich gehen muB, weil keine nennenswerte 
Differenz in der Zahl der negativen Ladungen in der Volumeinheit Serum und 
Blutkorpercheninhalt bestehen kann. Die Annahme von KOEPPE gibt in der 
Tat eine befriedigende Erklarung fUr die genannten chemischen Prozesse; nur 
bleibt zunachst noch zu erklaren, welche Krafte den Anionenaustau8ch ver
anlassen. Bei der Durchleitung der Kohlensaure durch das Blut dringt CO 2 in 
die Blutkorperchen ein, es reagiert hier mit dem als Alkalisalz anwesenden Ha
moglobin, indem dieses mehr oder weniger entionisiert wird, so daB an dessen 
Stelle HCOa-Ionen treten, etwa entsprechend einer Reaktionsgleichung: Hb' 
+ H 20 + CO2 = H· Hb + HCOa. Da aber das Hamoglobin polyvalente kom
plexe Anionen bildet (von deren Wiedergabe die Gleichung absieht), so ent
stehen an Stelle weniger Hb- zahlreiche HCOa-Ionen, und wenn diese - im 
Gegensatz zu den Hb-Ionen - diffusibel sind, so werden sie sich gegen die 
auBen befindlichen CI-Ionen austauschen6 ). 

Mit der Hypothese von KOEPPE stimmen auch folgende Feststellungen 
iiberein: Wenn man Blutkorperchen abzentrifugiert und sie in einer isotonischen 
Trauben- oder RohrzuckerlOsung suspendiert und dann CO2 durchleitet, so ist 
in der Losung kein titrierbares Alkali riachzuweisen. Ferner: wenn man durch 
einen Brei abzentrifugierter Blutkorperchen CO2 leitet und dann die Blutkorper
chen in eine reine isotonische NaCl-Losung eintragt, so steigt die Titrations
alkalescenz der Losung viel starker, als wenn man die Durchleitung durch Blut 
vornimmt. 

Die Reaktion ist aber nicht etwa an die Zuleitung groBer Mengen von COz 
gebunden, die vielleicht eine Schadigung der Blutkorperchenoberflache herbei
fiihren konnten, sondern, wie namentlich FRIDERICIA 7) gezeigt hat, geniigen 
schon ganz kleine Erhohungen der CO2-Konzentration, um die Wanderung 

1) LOEWY u. ZUNTZ: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 58, S. 511. 1894. - C. LEH
MANN: Ebenda Bd.58, S.428. 1894. - GURBER: Sitzungsber. d. phys.-med. Ges. Wiirz
burg 1895. - HAMBURGER: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1898, S. 1. - RONA u. GYORGY: 
Biochem. Zeitschr. Bd.56, S.416. 1913. - HAMBURGER: Ebenda Bd.86, S.309. 1918. 

2) GURBER: Zitiert auf S. 466. 
3) DOlSY u. EATON: Journ. of physiol. Bd.47, S.377. 1921. 
4) MUKAI: Journ. of physiol. Bd.55, S.356. 1921. 
5) KOEPPE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 67, S. 189. 1897. 
6) Siehe hierzu u. a. VAN SLYKE, Wu u. Me LEAN: Journ. of bioI. chem. Bd. 56, S. 765. 

1923. 
7) FRIDERICIA: Journ. of bioI. chem. Bd. 42, S. 245. 1920. - Auch VAN SLYKE u. CULLEN: 

Ebenda Bd.30, S.342. 1917. 
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des 01 in die Blutkorperchen zu bewirken. FRIDERICIA fand z. B. bei Oxalat
Rinderblut: 

CO2-Spannung in mm 
% NaCl im Plasma . 

0,07 
0,600 

4,8 
0,577 

20,4 
0,552 

52,6 
0,543 

78,4 
0,535 

Ferner hat HAMBURGER!) gezeigt, daB auch arterielles und venoses Blut vom 
Pferd, das, um es moglichst unverandert zu analysieren, durch Auffangen unter 
01 ungeronnen gewonnen wurde, den Unterschied im Gehalt an 01 und an 
titrierbarem Alkali aufweisen. Damit ist auch schon gezeigt, daB die Wande
rung der 01- und Kohlensaureanionen ein reversibler Vorgang ist, wie das auch 
au13erhalb des Korpers an Blut gezeigt werden kann, wenn man der 002-

Durchleitung eine 02-Durchleitung nachfolgen laBt2). 

Die Ohlorwanderung in die Blutkorperchen und aus ihnen heraus vollzieht 
sich aber auch, wenn man keine Kohlensaure einleitet. So haben SIEBECKg) 
und WIECHMANN4 ) Blut 1angere Zeit durchluftet und dann den Ol-Gehalt in der 
Umgebung der Blutkorperchen dadurch erhoht, daB sie einen Teil des Serums durch 
isotonische NaOl-Losung ersetzten; alsdann trat 01' in die Blutkorperchen uber. 
Wurde umgekehrt der CI-Gehalt um die Blutkorperchen mit Hilfe von isotonischer 
Na2S0cLosung herabgesetzt, so wanderte 01' aus den Blutkorperchen aus. 
Man wird nach dem Vorangegangenen vermuten durfen, daB es auch hier auf 
einen Anionenaustausch ankommt; denn sowoh1 auBerhalb wie innerhalb der 
Blutkorperchen wird es, abgesehen von den Kohlensaureionen, noch andere An
ionen geben, wie HPO"4' H 2PO'4' t-l0"4' die sich wie HOOg-Ionen verhalten 
konnten. In der Tat ist schon von HAMBURGER und VAN LIER5) vor langer 
Zeit gezeigt worden. daB. wenn man Blutkorperchen in den isotonischen Losungen 
von Na2S04 oder NaNOg suspendiert und 002 durchleitet, wiederum in der 
AuBenlOsung titrierbares Alkali nachweisbar wird, und daB zugleich SO"4 oder 
NO'g in die Blutkorperchen hinein verschwinden. Ferner hat BONNINGER6 ) ge
funden, daB, wenn man AderlaBblut mit isotonischer NaBr-Losung verdiinnt, 
Br' in die Blutkorperchen eintritt und dafiir 01' herauskommt, so daB der Ge
samthalogengehalt der Blutkorperchen ungefahr konstant bleibt; suspendiert 
man aber die abzentrifugierten Blutkorperchen in reichlich NaBr-Losung, dann 
wird fast alles 01' aus den Blutkorperchen durch Br' ausgetrieben. Nachtraglich 
laBt sich das Br' dann wieder durch NaOl-Losung aus den Korperchen auswaschen. 
Endlich hat ROHONYI7 ) mit RohrzuckerlOsung gewaschene Blutkorperchen in 
isotonische OalciumnitritlOsung eingetragen und festgestellt, daB dann 01' bis 
auf Spuren aus den Blutkorperchen austritt und dafiir NO' 2 eintritt, wahrend der 
Oa"-Gehalt der AuBenlOsung sich nicht andert. Es findet also ein reiner Anionen
austausch statt. 

Sehen wir darin nun zunachst einen einfachen Diffusionsvorgang, so werden 
wir erwarten diirfen, daB die verschiedenen lonen sich mit verschiedener Geschwin
digkeit heraus- und hineinbewegen. Es ist denn auch von WIECHMANN (1. c.) 
gefunden, daB aus einer isotonischen Na2S04-Losung S04' innerhalb 2 Stunden 
bei Eisschranktemperatur nur sehr langsam in menschliche Blutkorperchen ein-

I} HAMBURGER: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1893, Suppl. S. 157. 
2) S. feruer HaGLER u. UEBERRAK: Biochem. Zeitschr. Bd. 150, S. 18. 1924. 
3) SIEBEOK: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.85, S.214. 1919. 
4) WIEOHMANN (unter HaBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 189, S. 109. 1921. 
5) HAMBURGER U. VAN LIER: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1902, S.492. - Auch HAM

BURGER U. VAN DER SOHROEFF: Ebenda 1902, Suppl., S. 119. 
6) BONNIGER: Zeitschr. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.7, S.2. 1909; auch Bd.4, 

S.414. 1907. 
7) ROHONYI: Kolloidchem. Beih. Bd. 8, S. 337. 1916. 
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tritt, Phosphationen aus einem neutralen Phosphatgemisch etwas rascher, Br' 
und 01' erheblich rascher. Relativ langsam volIzieht sieh der HPO" 4' Eintritt 
nach IVERSEN!) auch bei Kaninchenblutkorperchen, wahrend nach EGE2) das 
NOs·lon eine mittlere Stellung zwischen SO" 4 und HPO" 4 einerseits, 01' andrer· 
seits einnimmt. 

Der Anionenaustausch kann nun, wie wir uns bereits (S.466) klar gemacht 
haben, nur in aquivalenten Mengen vor sich gehen, weil andernfalls starke elektro· 
statische Zugkrafte der Weiterbewegung Halt gebieten miiBten. Schon KOEPPES) 

hat dies osmometrisch zu beweisen gesucht: wenn Blutkorperchen mit einer 
isotonischen Na2S04·Losung ihre Anionen austauschen, dann miissen fiir je 1 
eintretendes SO" 4 2 01' oder 2 HOO' s austreten; die Folge davon muB sein, daB, 
wenn man zum SchluB die Blutkorperchen zusammenzentrifugiert, sie ein klei· 
neres Volumen einnehmen, als wenn man sie etwa in einer Losung von KNOs 
oder NaBr in Austausch bringt. Dies wurde von KOEPPE auch beobachtet. 

Mit diesen Vorstellungen harmoniert auch folgende Beobachtung von EGE4): wenn 
man Blutkorperchen in KNOa· und KCI.Losungen von gleichem osmotischenDruck suspendiert 
und innerhalb der ersten Stunden nach Versuchsbeginn das Blutkorperchenvolumen hamato· 
kritisch bestimmt, so zeigt sich, daB die Blutkorperchen in der Chloridlosung anfanglich ein 
groBeres Volumen einnehmen als in der Nitratlosung; nach einiger Zeit gleicht sich aber der 
Unterschied durch Nachschwellen der Nitratblutkorperchen aus. Von EGE wird das so ge· 
deutet, daB an Stelle der eintretenden CI· oder NOa·Ionen unter anderen auch zweiwertige 
Anionen austreten; die so zustande kommende osmotische Drucksteigerung im Innern wird 
aber durch die NOa·Ionen erst allmahlich bewirkt, wei! NO'a langsamer eindringt als CI'. 

Eine weitere Konsequenz der bisher vertreteneIi Anschauung ist die, daB eine 
Wanderung von Anionen nicht erfolgen darf, wenn man die Blutkorperchen 
statt in eine ElektrolytlOsung in eine Nichtleiterlosung iibertragt. Denn jede 
Anionenauswanderung ist danach ja zwangslaufig abhangig von einer entsprechen. 
den Anioneneinwanderung; in eine Nichtleiterlosung sollten also Anionen nur 
austreten, wenn gleichzeitig Kationen in aquivalentem Betrage mitgingen. Diese 
Konsequenz wird nun ebenfalls durch verschiedene Versuche erfullt, fur das 
HOOs·lon durch ein schon S. 466 zitiertes Experiment von KOEPPE, nach EGE5 ) 

durch die Feststellung, daB das in isotonischer Nitrat. oder OhloridlOsung beob. 
achtete Nachschwellen der Blutkorperchen in isotonischer Traubenzuckerlosung 
nicht eintritt, nach ROHONYI6 ) durch folgendes Ergebnis: nach dem Waschen 
mit Rohrzuckerlosung betrug der Ol·Gehalt der Blutkorperchen 5,6, nach Waschen 
mit Oa(N02)2·Losung infolge Austausch mit NO'2 nur noch 0,12, nach Waschen 
mit Oa(N02)2·Losung, darauf mit NaOl.Losung und darauf mit RohrzuckerlOsung 
6,2; der Cl·Verlust in der Oa(N02kLosung konnte also durch Was chen mit 
NaOl wieder riickgangig gemacht werden, aber die Rohrzuckerlosung wascht 
das 01 nicht aus. In Widerspruch hiermit steht nur die Angabe von SIEBECK, daB 
man den Blutkorperchen durch Waschen mit Zuckerlosung, freilich nur langsam, 
einen groBen Teil des 01 entziehen kann. Man konnte vermuten, daB dies 
schlieBlich auch die Folge einer volligen Veranderung in der Durchlassigkeit der 
Blutkorperchen sein konnte, d. h. daB das 01 zusammen mit Kationen austritt; 
aber SIEBECK hebt besonders hervor, daB die an 01 verarmten Blutkorperchen in 
hypotonischer Losung geradeso schwelIen, wie normale Blutkorperchen. Dies ist 
zunachst unverstandlich. 

1) IVERSEN: Biochem. Zeitschr.Bd. 114, S.297. 1912. 
2) EGE: Biochem. Zeitschr. Bd.l07, S.246. 1920. 
3) KOEPPE: Pfliigers Arch . .f. d: ges. Physiol. Bd. 67, S. 189. 1897. 
4) EGE: Biochem. Zeitschr. Bd.115, S.109. 1921. 
5) EGE: Biochem. Zeitschr. Bd. 115, S. 109. 1921. 
6) ROHONYI: Zitiert auf S. 467. 
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Diese ganzen Untersuchungen der Blutkorperchen sind urspriinglich zum Teil 
mit der Absicht ausgefiihrt, aus den Erfahrungen iiber ihre Permeabilitat Auf
schluB iiber die Eigenschaften ihrer Plasmahaut zu gewinnen. Durch ROHONYI 
zusammen mit L6R\NTl) ist aber gezeigt worden, daB an sich der nachgewiesene 
Anionenaustausch die Annahme einer Membran, die die besondere Eigenschaft 
der selektiven Permeabilitdt fiir Anionen hat, noch nicht unbedingt erfordert, daB 
das V orhandensein einer Phasengrenze vielmehr schon den Anforderungen fiir 
das Verstandnis geniigt. Wenn man namlich Blutkorperchen mit destilliertem 
Wasser, mit Ather odeI' mit Saponin vollig zerstort, durch einen Teil des Hamo
lysates O2 , durch cinen anderen CO2 leitet, ebenso mit zwei Proben Serum ver
fahrt und nun die aufgelOsten 02-Blutkorperchen und das 02-Serum, ferner die 
aufgelOsten CO2-Blutkorperchen und das CO2-Serum durch eine Kollodium
membran miteinander in Diffusionsaustausch treten laBt, so ergibt sich geradeso 
eine Zunahme an titrierbarem Alkali auBen, an CI' innen, wie bei intakten Blut
korperchen und Serum. Z. B.: 

CO2 -Serum I CO,-Hamolysat 

ehIor ..... . 
Titrier bares Alkali 

8,02 I 9,27 
6,25 

Auch nach Entfernung del' Stromata ist das Verhalten das gleiche. Es kommt also 
offenbar bloB darauf an, daB das EiweiB bzw. das Hamoglobin beim Durchleiten 
von Kohlensaure durch H' -Aufnahme zum Kation eines Kolloidelektrolyten 
wird, zu dem als Anion HCO' 3 gehort; dann kann das HCO' 3 gegen ein beliebiges 
anderes Anion ausgetauscht werden. Im Blutkorperchen miissen die einzeinen 
KoIloidelektroIyt-Molekiile nul' irgendwie zusammengehalten sein, etwa wie bei 
einer Gallerte oder auch durch eine Membran, die eben nur die gewohnlichen 
Eigenschaften vieler tierischer Membranen zu haben brauchte, namlich fiir 
Kolloidteilchen undurchliissig zu sein. Mit diesel' zweiten Annahme wiirde auch 
gut die von WmcHMANN2 ) festgestellte Tatsache harmonieren, daB, wenn die aus
zutauschenden Anioncn selbeI' kolloiddispcrs sind, wie z. B. die Anionen von 
Siiurefarbstoffen (Cyanol. Lichtgriin u. a.), del' Austausch unmoglich wird, d. h. 
daB Blutkorperchen. weIche in saleh piner Farbstofflosung suspendiert werden, 
sich nicht anfiirben. 

Bei diesen Vorstellungen geraten wir nun aber sofort in Konflikt mit den 
friiher mitgeteilten Ergebnissen osmotischer und chemischer Untersuchungen, 
nach denen die Blutkorperchen fur aIle moglichen organischen Verbindungen 
sowie fUr anorganische Salze impermeabel sind. Denn angenommen die mit CO2 
behandelten Blutkorperchen seien wirklich vergleichbar mit einer angesauerten 
Gelatinegallerte, wie z. B. J. LOEB3 ) annimmt, dann ware eine solche Gallerte 
zwar gerade so zum Anionenaustausch befahigt wie die Blutkorperchen; aber 
Neutralsalze oder organische Verbindungen wie die Zucker, Hexite u. a., welche 
die Blutkorperchen nicht passieren lassen, konnten ebenfalls durch sie hindurch
diffundieren. Wir mussen also nach irgendeinem Modell fur die Blutkorperchen 
suchen, das uns zugleich ihre Impermeabilitat fur alIe moglichen Stoffe und 
ihre Permeabilitat fur die Anionen verbildlicht. 

1) ROHONYI U. L6RANT: Kolloidchem. Beih. Bd.8, S.377. 1916. - Ferner ROHONYI: 
Ebenda Bd.8, S. 337. 1916 und SPIRO u. L. J. HENDERSON: Biochem. Zeitschr. Bd. 15, 
S. 114. 1909. 

2) WIECHMANN (unter HOBER): PHugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 189, S. 109. 1921. 
3) LOEB, .T.: Journ. of ,\lpn. physiol. Bd. 1, S.3!l. 1918. 
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Zunaehst wollen wir aber noeh einige Versuehe kennenlernen, welehe die 
Impermeabilitiit fur Kationen und dadurch die Impermeabilitat fur Balze noeh in 
anderer Weise demonstrieren, als dureh osmotisehe Messungen. Da ist erstens 
auf die ehemisehen Analysen der Asehebestandteile von Blutkorperehen und 
Serum naeh ABDERHALDEN!) hinzuweisen: 

1000 Gewichtsteile Serum enthalten: 

I Pferd I Schwein I ~~~~-I Rind I Hammell Ziege I Hund ! Katze 

Natrium 4,396 4,251 4,442 4,312 4,294 I 4,326 4,278 4,439 
Kali . 0,259 0,270 0,259 0,255 0,255 

I 0,246 0,245 0,262 
Chlor 3,690 3,627 3,883 3,690 3,704 3,691 4,080 4,170 
Anorg. Phosphors. 0,076 0,052 0,065 0,085 0,085 0,070 0,081 0,071 

1000 Gewichtsteile Blutk6rperchen enthalten: 

I Pferd I Schwein I K~~~- i Rind I Hammell Ziege I Hund Katze 

Natrium - - - 2,232 2,257 2,174 2,839 2,705 
Kali 4,130 4,957 5,229 0,722 0,741 0,679 0,273 0,258 
Chlor 1,205 1,475 1,236 1,813 1,725 1,480 1,357 1,048 
Anorg. Phosphors. 1,687 1,653 1,733 0,350 0,365 0,279 1,256 1,186 

Bei Betraehtung dieser Tabellen flillt zunliehst die groBe Gleiehformigkeit der 
fUr die einzelnen Salzbestandteile angegebenen Zahlen auf, wenn man die Sera 
der einzelnen Tiere mit einander vergleieht, wahrend sieh diese GleiehfOrmigkeit 
bei den Blutkorperehen nieht oder hOehstens fUr das Chior feststellen laBt. Das 
Serum ist also, was seine anorganisehen Bestandteile anlangt, iiberall das gleiehe; 
ferner ist nur Cl' in einem einigermaBen konstanten Verhaltnis auf Serum und 
Blutkorperchen verteilt, so wie es die eben geschilderten Beobachtungen iiber 
den Anionenaustausch etwa erwarten lassen. Dagegen fehlt das Na in den Blut
korperchen von Pferd, Sehwein und Kaninehen, die dafiir besonders reich an K 
sind, wahrend bei den Blutkorperehen von Rind, Hammel, Ziege und vollends 
bei denen von Hund und Katze umgekehrt das Na pravaliert und das K in den 
Hintergrund tritt. Das sprieht natiirlich gegen eine freie Bewegliehkeit dieser 
Alkalimetalle naeh Art derjenigen der Anionen und deutet entweder auf ein 
Diffusionshindernis oder auf eine feste Verankerung an andere indifusible Sub
stanzen; iiber diese Alternative werden wirnoch (S. 472ff.) zu entseheiden haben. 
Aueh der Phosphatgehalt ist bei den einzelnen BIutkorperehenarten eharakte
ristiseh versehieden. Bei freier Permeabilitat fUr das Phosphation ist das natiir
lieh nieht zu erwarten. 

Noeh ein anderer auf ehemischen Methoden beruhender Beweis oder wenig
stens Anhaltspunkt dafiir, daB die Blutkorperehen fUr die Kationen und damit 
fiir die Saize impermeabel sind, mag hier angefUhrt werden. Naeh O. W ARBURG2) 

zeiehnen sieh die Erythroeyten der Gans, besonders jiingere Zellen, dureh einen 
relativ groBen Sauerstoffkonsum aus, welcher sieh fast gar nieht verandert, 
wenn man dureh vorsiehtiges Gefrieren und Wiederauftauen die Plasmahaut der 
Erythroeyten zerstort. Man kann nun diesen Sauerstoffverbraueh unter anderem 
dureh narkotisierende Stoffe, wie Athylalkohol, Phenylurethan, Amylalkohol u. a. 
hemmen, gleiehgiiltig ob die Blutkorperehen intakt oder aufgelost sind. Das ist 

1) ABDERHALTEN: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.25, S.67. 1898. 
2) WARBURG, 0.: Hpppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 70, S. 413. 1911; siehe 

ferner RAAB: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.217, S.124. 1927. 
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verstiindlich, sobald wir auf die von GRIJNS, HEDIN und anderen gefundene 
Tatsache zuruckgreifen, daB diese Stoffe leicht durch die Plasmahaut der Blut
korperchen permeieren. Man kann den Sauerstoffverbrauch ferner mit den 
Erdalkalichloriden hemmen. Aber dies geht charakteristischerweise bloB an den 
aufgelOsten Blutkorperchen; die intakten sind salzunempfindlich. Das spricht 
dafur, daB die an sich fur die Erdalkalisalze undurchliissige Plasmahaut erst durch 
das Gefrieren defekt und damit der lnhalt durchliissig gemacht wird. 

Weiter kann man ill iihnlicher Weise, wie es OSTERHOUT bei dem Thallus 
von Laminaria getan hat. durch Leitfahigkeitsbestimmungen AufschluB uber die 
lonendurchliissigkeit der Blutkorperchen zu gewinnen suchen. ROTH!), Bu
GARSZKY und TANOL2 ), sowie STEWART3 ) haben gefunden, daB Serum den Strom 
viel besser leitet als Blut. und Blut besser als ein durch Zentrifugieren gewonnener 
Brei von Blutkorperchen. Das zeigt z. B. die folgende Tabelle nach BUGARSZKY 
und TANGL, in welcher eine Anzahl spezifischer Leitfiihigkeiten A angefuhrt ist: 

Tierart 10' i, (Plasma) 10';. (Blut) 110' A (Blutkiirperchen) 

Pferd 105,3 63,4 1,63 
Pferd 103,7 62,8 1.67 
Pferd 102,8 56,1 2,44 
Hund 112,9 36,9 1,70 
Hund 107,7 43,3 2,17 
Hund 1 ()(i,4 42,8 
Katze. 125,4 60,6 2,20 
Katze. 129,7 61.5 

Je stiirker man zentrifugiert, d. h. je besser man Korperchen und Blutflussigkeit 
voneinander trennt, urn KO schlechter leiten die Korperchen. Daraus muB man 
schlieBen, daB die Blutkorperchen selbst den elektrischen Strom nicht oder so gut 
wie nicht leiten4 ). Also mussen die Blutkorperchen auch fUr die Serumsalze bzw. 
ihre lonen undurchliissig oder mindestens sehr schwer durchliissig sein, ein Er
gebnis, das sich mit dem durch die anderen Methoden der Permeabilitiitsmessung 
gewonnenen deckt. Dazu stimmt, daB, wenn man die Oberfliiche der Blutkorper
chen durch ein Hiimolyticum schwach aniitzt, ihre Leitfiihigkeit zunimmt; 
offenbar tritt jetzt Durchliissigkeit fUr die lonen ein5 ). 

Was fUr Vorstcllungen uber die Organisation del' Blutkorperchen sollen wir 
nun aus den zuletzt geschilderten Beobachtungen, den Beobachtungen uber die 
Verteilung der anorganischen Bestandteile auf Blutkorperchen und Serum und 
denen uber die Leitfiihigkeit der Blutkorperchen herleiten? Das Niichstliegende 
ist die Annahme einer fUr Kationen impermeablen Plasmahaut; die bestehende 
Anionenpermeabilitat der Blutkorperchen konnte zwar an sich, wie wir sahen, 
auch ohne die Voraussetzung einer Plasmahaut erklart werden, aber die VOl'. 

handene Kationenpermeabilitiit scheint diese wieder zu erfordern, und zudem 
wurden die Blutkorperchen, wenn sie einer Phase aus einem Kolloidelektrolyten 
mit austauschbarem Anion iihnelten, wohl eine erheblich groBere Leitfahigkeit 
aufweisen mussen, als sie tatsiichlich besitzen. Die Annahme einer Membran 
mit der Eigcnschaft der einseitigen Permeabilitiit fur eine lonensorte hat aber 

1) ROTH, W.: Zentralbl. f. Physiol. Bd.11, S.271. 1897. 
2) BUGARSZKY u. TANGL: Zentralbl. f. l'hysiol. Bd. 11, S. 297. 1897. 
3) STEWART: Zentralbl. f. Physiol. Bd. 11, S. 332. 1897; aueh Amerie. journ. of physiol. 

Bd. 49, S. 233. 1919. 
4) Uber das Verhalten bei hochfrequentem Wechselstrom, s. S.472ff. 
5) WOELFEL: Biochem. journ. Bd. 3, S. 146. 1908. - S. auch STEWART: Journ. of physiol. 

Bd.24-, S. 211. lS99 u . .Iourn. of pharmacol. a. expo therapeut. Bd. 1, S.49. 1909. 
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an Berechtigung sehr gewonnen, seitdem MICHAELIS 1) und COLLANDER2) neuer
dings gezeigt haben, daB eine genugend dichte Kollodiummembran allein fur 
Kationen durchlassig, dagegen fur Anionen undurchlassig ist. Der Beweis dafur 
kann u. a. ganz nach Art der Beweise fiir die Anionenpermeabilitat der Blut
korperchen gefuhrt werden; namlich die Kollodiummembran ist an sich salz
undurchlassig, sie laBt aus einer SalzlOsung kein Salz durch sich hindurch in 
reines Wasser ubertreten; laBt man die Membran aber zwei SalzlOsungen von
einander trennen, so kommt es zu einem Kationenaustausch, wahrend sich an 
der Anionenverteilung nichts andert. Dabei diffundiert K leichter als Na und Li, 
diese leichter als Oa; die Kationenpermeabilitat ist also um so groBer, je kleiner 
der Radius der hydratisierten Ionen. Ganz ahnlich ist bei den Blutkorperchen 
die Durchlassigkeit fur Br und 01 groB, fur N03 kleiner und fUr S04 noch kleiner, 
wiederum entsprechend dem Ionenradius. Es gibt also kunstliche porose Mem
branen, welche nach Art der Blutkorperchenoberflache eine bestimmte Ionen
sorte abzusieben vermogen. DaB die Porositat das eine Mal fUr Kationen, das 
andere Mal fiir Anionen gilt, hangt jedenfalls mit den elektrostatischen Eigen
schaften der betreffenden Membranmaterien zusammen. 

Nach all dem werden wir also annehmen, daB die Salze im Innern der Blut
korperchen wenigstens zur Hauptsache frei gelOst vorhanden sind und nur 
durch die bestehende Kationenimpermeabilitat am freien Austausch mit den 
Salzen der Umgebung gehindert werden. Diese Annahme kann auch noch durch 
folgende Beobachtung gestiitzt werden: Die Abhangigkeit der prozentischen 
Sattigung des Hamoglobins mit Sauerstoff vom Sauerstoffdruck kann bei einer 
reinen HamoglobinlOsung bekanntlich durch eine gleichseitige Hyperbel dar
gestellt werden. Sind aber der HamoglobinlOsung SaIze beigemischt, so ist der 
Kurvenlauf ein anderer und je nach Salzart und Salzkonzentration verschieden. 
Wie das zu erklaren ist, soll hier nicht auseinandergesetzt werden. BARCROFT 
und OAMIS 3 ) haben nun gezeigt, daB, wenn man zu einer reinen Hamoglobin
lOsung dasjenige SaIzgemisch hinzufugt, das nach der chemischen Analyse die 
Blutkorperchen einer bestimmten Tierart auszeichnet, die Sattigungskurve genau 
den gleichen Verlauf nimmt, den auch das Blut dieser Tierart charakterisiert. 
Ein und dieselbe HamoglobinlOsung gibt, mit den Salzen der Hundeblutkorper
chen versetzt, die Sattigungskurve des Hundebluts, mit den Salzen von Menschen
blutkorperchen versetzt die Sattigungskurve des Menschenbluts. Die Verschieden
heit der Sattigungskurve bei verschiedenen Tierarten ruhrt also nicht von Unter
schieden der Hamoglobine her, sondern nur von Unterschieden der intracellu
laren SaIzmischung. 

Es gibt aber noch einen direkteren Beweis dafUr, daB die Salze wesent
lich frei im Innern der Zellen vorhanden sind und nur von einem ober
flachlichen Diffusionshindernisam Austritt verhindert werden, namlich das Vor
handensein einer erheblichen "inneren Leitfahigkeit" der Zellen. Will man sich 
den Inhalt von Zellen fur die Untersuchung zuganglich machen, so ist es nicht 
angangig, sich mit PreBsaften als Surrogat fur die ganzen Zellen zu begnugen, 
weil ja jede Zertrummerung des normalen Gefuges im Protoplasma chemische 
Veranderungen nach sich zieht; allenfalls wenn bloB ein schmaler Protoplasma-

1) MICHAELIS u. FUJITA: Biochem. Zeitschr. Bd. 161, S.47. 1925. - FUJITA: Ebenda 
Ed. 162, S.245. 1925. - MICHAELIS u. DORAN: Ebenda Bd. 162, S.25S. 1925. 

2) COLLANDER: Kolloidchem. Beihefte Bd.20, S.273. 1925; Soc. Scient. Fennica, 
Comment. bioI. II, 6. 1926. 

3) BARCROFT u. CAMIS: Journ. of physiol. Bd. 39, S. lIS. 1909. - S. ferner BARCROFT 
u. ROBERTS: Ebenda Bd. 39, S. 143. 1909. - BARCROFT u. ORBELI: Ebenda Bd. 41, S. 355. 
1910. 



Die Permeabilitat fiir ~alze, Sauren und Basen. 473 

mantel, wie bei manchen Pflanzenzellen, einen groBen Zellsaftraum umschlieBt, 
gelangt man zu definierteren Objekten, da man dann annehmen kann, daB der 
PreBsaft in der Hauptsache unverandcrter Inhalt der Saftraume ist, oder es 
gelingt sogar bei besonders groBen Zellsaftvakuolen, reinen Zellsaft durch Punk
tion des Protoplasten abzusaugen (s. S. 413). 1m allgemeinen ist man auf die 
Untersuchung der intakten Zellen angewiesen. Aber deren Leitfahigkeit als MaB 
der Dissoziation der Salze in ihrem Innern mit der gewohnlichen KOHLRAUSCH
sehen Methode zu mcssen, ist ja ausgeschlossen; denn wir sahen, daB sich dieintakten 
Zellen, Pflanzenzellcn sowohl wie Blutkorperchen, gegen den elektrischen Strom 
einigermaBen wie Nichtleiter verhalten, und das konnen sie, selbst wenn ihr In
];alt vorzuglich leitet. falls nur die oberflachlichc Protoplasmahaut als Isolator 
fungiert. Dennoch ist es moglich, die Leitfiihigkeit im Innern VOn Zellen zu mes
fen, ohne sie zu vcrletZE'lL wie man auch die Leitfiihiglceit in einer gliisernen Flasche 
Jltessen lcann, ahne sie zu offnen. Es sind zwei Verfahren ausprobierP), doch soIl 
hier nur das gcnauere beschrieben werden. Es basiert auf folgendem Experiment: 
C (Abb. 42) sei ein Kondensator, L eine aus wenigen Windungen bestehende 
Drahtspule, weIche auf cin Becherglas ge
wickelt ist. K eine einzelne "Koppelungs
windung", durch welche dem aus C, Lund 
/{ bestehenden Hekundiiren Schwingungs- F C L 
kreis imluktiv Sehwingungen zugefuhrt 
werden, welche in einem aus Kapazitiit, 
Selbstinduktion und Funkenstrecke gebilde
ten (in der Abbildung nicht gezeichneten) 
Primiirkreis entstehen. Sind nun die ein
zelnen Bestandteile der Rchwingungskreise Abb. 42. Prinzip der Messung der 
so dimensioniert, daB die Schwingungen inneren Leitfahigkeit. (Nach HOBER.) 
sehr frequent sind (bei der benutzten An- . 
ordnung etwa 107 pro Rekunde \, so werden die Schwingungen merklich gedampft, 
wenn das Becherglas in der Selbstinduktion L statt mit destilliertem Wasser 
mit einer Elektrolytlosung gefUllt wird, und dies MaB der Dampfung ist urn so 
groBer, je groDer die Leitfiihigkeit der Losung. Den Dampfungsbetrag kann man 
mit Hilfe irgendeines Detektors fUr Schwingungen, z. B. mit Hilfe eines kleinen 
.Funkendetektors P messen, in dem je nach der Schwingungsamplitude Funken 
leichter odeI' schwcrer iibergehen. 

Das Becherglas mit Elektrolytli:isung reprasentiert nun sozusagen eine 
groDe Zelle, das Glas bedeutet die isolierende Plasmahaut, der Elektrolyt das 
Plasma, und das Experiment hat gelehrt, daB an dem dampfenden EinfluD dieses 
Elektrolytkerns auch nichts Wesentliches geandert wird, wenn der Elektrolyt 
durch zahllose isolierende Hautchen we iter unterteilt wird. Denn die "innere 
Leitfahigkeit" von Blutkorperchen wurde nun in folgender Weise gemessen: 
Das Becherglas wurde sukzessive mit Kochsalzlosungen verschiedener Konzen
tration gefUllt und fUr jede Konzentration die Dampfung bestimmt; danach 
wurde das Glas mit in Zuckerli:isung gewaschenen Blutkorperchen gefUUt und fe'lt
gcstcllt, daB die Diimpfung durch die Bllltkorperehen der Diimpfllng einer be
stimmten Kochsalzlosung gleichkommt. Die innere Leitfahigkeit konnte dann 
der Leitfiihigkeit dieRer NaCI-Losllng gleichgesetzt werden. Denn wenn man die 
zahllosen isolierenden Hullen del' Plasmahallte, welche den elektrolytischen In
halt der einzelnen Blutkorperchen gegenseitig abschlieBen, durch Saponin auf-

1) HOllER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 133, S.237. 1910; Bd.148, S. 189. 
1912; Bd. 150, S. 15. U)] :3. - S. ferner PHILIPPS ON : Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. 
Bd. 83, S. 1:399. 1920. - FRICKE U. MORSE: Journ. of gen. physiol. Bd.9, S. 153. 1925. 
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lost, so tritt eine Anderung der Dampfung nicht ein, obwohl die nach KOHLRAUSCH 
gemessene Leitfahigkeit unter diesen Umstanden erheblich ansteigt. Ein Bei
spiel mag das Verhalten iIlustrieren: 

Blutkorperchen vom Rind, in isotonischer Traubenzuckerlosung gewaschen. 

12,42 Uhr Kohlrausch-Leitfahigkeit = 0,02% NaCI = 1200 Ohm. 
12,46 Uhr bis 12,51 Uhr Innere Leitfahigkeit = 0,4% NaCl 

12,54 Uhr Kohlrausch-Leitfahigkeit = 0,02% NaCI 
12,55 Uhr Saponinzusatz 
12,57 Uhr Kohlrausch-Leitfahigkeit 210 Ohm. 

12,59 Uhr bis 1,4 Uhr Innere Leitfahigkeit 0,4% NaCI 
1,8 Uhr Kohlrausch-Leitfahigkeit = 0,2% NaCI 165 Ohm. 

N ach diesen Versuchen ist also die innere Leitfahigkeit der Blutkorperchen vor 
wie unmittelbar nach der Hamolyse gleich der Leitfahigkeit einer 0,4proz. NaCl
Losung, wahrend die Kohlrausch -Leitfahigkeit vor der Hamolyse der einer 
0,02proz., nach der Hamolyse der einer 0,2proz. NaCl-Losung gleichkommt. 

In entsprechender Weise ergab sich aus einer groBeren Zahl von Versuchen an 
Blutkorperchen eine innere Leitfahigkeit gleich 0,1 bis 0,4% NaCl. Diese nicht 
unerhebliche Schwankungsbreite der· Leitfahigkeitswerte ist der Ausdruck von 
Mangeln der Methodik, die ganz genaue Messungen noch nicht zulieBen. Aber 
es ist jedenfalls schon jetzt erwiesen, daB das sehr geringe Leitvermogen eines 
Breies von Blutkorperchen, welche durch Waschen mit isotonischer Zucker-
16sung annahernd von den anhaftenden Serumelektrolyten befreit sind, nicht 
darauf beruhen kann, daB die Blutkorperchen, an sich gegen Stromlinien nicht 
isoliert, nur deshalb schlechte Leiter sind, weil sie wenig Ionen enthalten, sondern 
daB der BlutkOrpercheninhalt recht gut leitet, nur gegenilber dem gewohnlichen 
niedrigfrequenten Wechselstrom von dieser Leitfahigkeit nichts aufJert, weil eben ein 
isolierender AbschlufJ nach aufJen vorhanden ist. 

Vergleicht man die fUr die innere Leitfahigkeit der Blutkorperchen gefundenen 
Werte von 0,1-0,4% NaCl mit dem Ergebnis der Aschenanalysenvon Blut
korperchen, so zeigt sich, daB, soweit solche Aschenanalysen uberhaupt ein Urteil 
zulassen, diese eine innere Leitfahigkeit von vielleicht 0,45-0,65% NaCI erwarten 
lieBen. Die obere Grenze der fUr die innere Leitfahigkeit gefundenen Werte kommt 
also beinahe an die zu erwartende Leitfahigkeit heran. Diese SchluBfolgerungen 
sind aber zunachst noch etwas unsicher. Als sichergestellt kann nur gelten, dafJ 
die Blutkorperchen eine recht erhebliche innere Leitfahigkeit besitzen, auch wenn die 
"aufJere" Leitfahigkeit minimal'ist, dafJ also freie Ionen in ihrem Innern enthalten 
sind, die otfenbar durch ein Ditfusionshindernis am Austreten aus dem Innern ver
hindert werden. -

Wir wenden uns nun zu der Permeabilitat der Muskeln filr die anorganischen 
Salze. Das osmotische Verhalten der Muskeln untersuchte OVERTON l ) mit der 
Wagemethode (S. 412) und stellte fest, daB die Froschmuskeln in einer 0,7proz. 
Kochsalzlosung stundenlang ihr Ausgangsgewicht behalten, daB sie bereits 
merklich bei Herabsetzung der Konzentration auf 0,6% schwellen und bei 0,9% 
schrumpfen. Immerhin andert sich 1nfolge von Spontanzuckungen, die sich in 
den reinen NaCl-Losungen (im Gegensatz zu Ringer16sung) einstellen, der Zu
stand der Muskeln nach einiger Zeit so, daB irreversible Schwellungen einsetzen, 
welche teils auf Durchlassigwerden der Oberflache, teils auf Quellung bezogen 
werden konnen. . 

Bei den Kalisalzen muB man nach OVERTON zwei Gruppen je nach ihrer 
Wirkung unterscheiden; zu der einen Gruppe gehOren Chlorid, Bromid, Nitrat und 

1) OVERTON: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.105, S.176. 1904. 
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Jodid, zu der anderen Sulfat, Phosphat, Tartrat, Athylsulfat und Acetat. Die 
Saize der ersten Gruppe verursachen auch in isotonischer Konzentration ein 
Anschwellen des MuskeIs, das nach OVERTON im allgemeinen irreversibel ist, 
nach SIEBECK1) und MEWS2) aber bei niederer Temperatur und wenn man die 
Schwellung 20-30% nicht ubersteigen IiiBt, durch Ubertragen in Ringerl6sung 
ruckgangig gemacht werden kann. In den Losungen der Saize der zweiten Gruppe 
halten die Muskeln dagegen ihr Gewieht vorzuglieh konstant und bleiben tage
lang am Leben. Dennoch darf man Bedenken tragen, das Anschwellen bei 
der ersten Gruppe als Ausdruck einer gewohnlichen Permeabilitat anzusehen, 
nicht bloB weil wir in den Blutkorperchen ein Beispiel dafUr haben, daB die 
tierischen Ze11en fur anorganische Salze im a11gemeinen impermeabel sind, 
und in den Pflanzenzellen ein Beispiel, daB die Permeabilitat mindestens sehr 
gering ist, und nicht bloB weil wir auch noch weiterhin Beweise dafUr zu bringen 
haben, daB auch andere tierische Ze11en fur die anorganischen Salze undurch
lassig sind. Sondern die Verteilung der Salze auf die zwei Gruppen erinnert 
so sehr an die gleiche Gruppierung bei ihrem EinfluB auf die Que11ung, daB man 
versueht ist, auch hier eine Wirkung auf irgendwelche quellbare Strukturen im 
Muskelinterstitium anzunehmen. 

Ahnlich wie die Kalisalze verhalten sich nach OVERTON und GELLHORN3 ) 

auch die Rubidiumsalze. Kaum verandert wird dagegen das Gewicht in Lithium
und Caesi?tmchlorid. Vergleichtman die Alkalikationen nicht in reiner iso
toni scher Losung, sondern in Gegenwart von 0,2% CaC12 , so treten nach GELL
HORN deutlichere Unten,chiede hervor, die Schwellung nimmt dann in der 
Reihenfolge: Li < Na < Cs < Rb < K zu. Auch dieseReihe ist von del' 
Kolloidchemie her gelaufig. Die Verhaltnisse bei den Muskeln deuten also 
darauf hin, daB bei ihrer Schwellung ko11oidale Vorgange im Spiel sind; aber 
wo diese ablaufen, ist schwer zu sagen; es brauchte nicht notwendigerweise 
das Innere der Muskelfasern zu sein. 

Mit chemischen JY[ ethoden ist die Permeabilitat der Muskeln zunachst so 
untersucht worden. daB man die Exosmose von Salzen prufte. Naeh J. KATZ4) 
enthalten 1000 g Frosehmuskeln 3,08 g K, 0,55 g Na, 0,157 g Ca und 0,235 g Mg, 
Unter den Meta11en uberwiegt also bei weitem K; im Serum herrscht bekanntlieh 
umgekehrt Na vor. Ahnlich liegen die Verhaltnisse fUr Phosphorsaure und Chlor. 
URAN05) untersuchte nun an Sartorien, inwieweit sich die Alkalien durch iso
tonische RohrzuckerWsung auslaugen lassen. Es ergab sich, daB innerhalb 
einiger Stunden die Muskeln relativ weit mehr Na abgeben als K; 
der PreBsaft der ausgelaugten Muskeln enthalt nur den 50.-70. Teil an Na, 
dagegen noch ungefahr die Ralfte an K (und Phosphorsaure) im Vergleich mit 
dem PreBsaft del' frischen Muskeln. Na ist demnach offenbar freier beweglich 
als K, und URANO auBerte die Vermutung, daB das Na vie11eicht ubemaupt 
nur der Gewebsflussigkeit zwischen den Muskelfasern und nicht der contractilen 
Substanz selbeI' angehore. F AHR6 ) setzte die Versuche von URANO fort; er pra
parierte die Sartorien mit ganz besonderer Sorgfalt und fand bei der Analyse 
der Asche der Muskeln, daB sie nach einer 6 stundigenAuslaugung mit Rohrzucker
Wsung sogar nur 6% des gesamten K, dagegen 90% Na eingebuBt hatten. Man 

1) SrEBEeR: Pfltigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd.150, S.316. 1913. 
2) MEIGS: Journ. of expo zooI. Bd. 13, S.520. 1920. - MEIGS U. ATWOOD: Americ. 

journ. of physioI. Bd. 40, S. 36. 1916. 
3) GELLHORN: Pfltigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 200, S. 583. 1924. 
4) KATZ, J.: Pfltigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 63, S. 1. 1896. 
5) URANO (unter v. FREY): Zeitschr. f. BioI. Bd. 50, S. 212. 1908 u. Bd. 51, S. 483. 1908. 
6) FAHR (unter v. FREY): Zeitschr. f. BioI. Bd.52, S.72. 1908. 
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konnte daraus zunachst schlieBen wollen, daB die Muskeln fiir K undurchlassig, 
fur Na durchlassig seien; dann ware abel' nicht zu verstehen, woher die Muskeln 
ursprunglich so viel mehr K enthalten soUten als Na, da dies letztere im Serum 
so stark pravaliert. Wohl abel' werden die Befunde erklarlich, wenn man unter 
Wurdigung del' Tatsache, daB die Sartorien nur zu etwa 4/5 aus Muskeln, zu Ih 
aus Zwischengewebe bestehen, annimmt, daB alles Na in der Lymphe des Zwischen
gewebes enthalten ist und so mit der umgebenden Losung in /reien Di/fusionsaus
tausch treten kann, wiihrend das K in den Muskelfasern festgelegt ist. Uber die 
Art diesel' Festlegung orientiert ein wenig die Messung del' inneren Leitfiihigkeit. 
Zu diesem Zweck wurde die vorher beschriebene Dampfungsmethode (s. S.473) 
so modifiziert1), daB die Messung mit relativ kleinen Quantitaten Muskulatur 
(7,5-18 ccm) durchgefUhrt werden konnte. Die Muskeln werden zur Entfernung 
del' Serumelektrolyte, entsprechend den Erfahrungen von VRANO und F AHR, 
5-6 Stunden lang mit Rohrzuckerlosung ausgelaugt. Del' gemessene Wert 
wurde dann unter del' Voraussetzung, daB nur 3/4 bis 4/5 des Muskelvolumens 
contractile Muskelmasse ist, und unter Berucksichtigung des mit Zuckerlosung 
erfUUten "toten Raums" zwischen den einzelnen Muskeln, mit denen der 
Dampfungstrog voUgestopft war, korrigiert. So ergab sich bei einer KOHL
RAusOH-Leitfahigkeit gleich 0,02-0,04% NaCl eine innere Leitfahigkeit gleich 
0,1-0,2% NaCl, wahrend nach den Aschenanalysen eine Leitfahigkeit von 
etwa 0,58-0,64% zu erwarten gewesen ware. Die Messungen sind freilich 
mit mancherlei FehlerqueUen behaftet; immerhin wird man vorlaufig den 
SchlufJ ziehen konnen, daB in den Muskeln neben einem freien Anteil doch 
wohl auch ein grofJerer Teil der Balze in nichtdissoziierter Form vorhanden sein 
dur/te. -

Wenden wir uns nun schlieBlich noch zu einigen Erfahrungen, die an Wasser
tieren gesammelt wurden! Die DurchHissigkeit fUr anorganische Salze ist von 
SPEK2) bei del' Rhizopode Actinosphaerium Eichhorni gepruft worden. Die Tiere 
wurden in einem Salzgemisch aus NaCl, KCl, CaCl2 und NaHC03 gezuchtet; 
verwendet man an deren Stelle die reinen SalzlOsungen, so gehen die Tiere binnen 
weniger Tage zugrunde. Dabei verandert sich das Aussehen schon kurze Zeit 
nach del' Ubertragung; wahrend das Protoplasma normalerweise klar ist, erfahrt 
es nun eine feine gleichmaBige Triibung, welche bei durchfaUendem Licht die 
Tiere mehr odeI' weniger braun erscheinen laBt. Bei Ruckubertragung in die 
Kulturflussigkeit kann die Trubung wieder vollstandig schwinden. Diese Trubung 
kann auch schon eintreten, wenn man die normale Zusammensetzung del' Kultur
flussigkeit durch Zusatz einer ihrer Komponenten stort. Am leichtesten erzeugt 
ein KCl-Zusatz die Trubung, weniger leicht NaCl (und LiCl) und am wenigsten 
CaCl2 • Wenn abel' in dem mit CaCl2 angereicherten Medium die Tiere absterben, 
dann erzeugt das Ca-Salz eine im Verhaltnis zu den ubrigen Salzen besonders 
starke Braunung und Trubung. 

Diese Versuche sind im AnschluB an das fruher Gesagte am besten so zu 
deuten, daB das Actinosphaerium fUr eine bestimmte Salzkombination undurch
lassig ist, abel' pathologisch durchlassig wird, so bald ein einzelnes Salz pravaliert. 
Dabei wird die Zelle am leichtesten permeabel fur K-Salz, dann folgen in der 
Wirkungsstarke Na-, Li- und Ca-Salz. 

Den Pflanzengeweben ahnelt in del' Durchlassigkeit fur anorganische Salze 
auch die Haut des Frosches. OSTERHOUT3 ) ubertrug auf diese seine Methode, 

1) HOBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 150, S. 15. 1913. 
2) SPEK: Acta Zoologica 1921, S. 153. 
3) OSTERHOUT: Journ. of gen. physiol. Bd. 1, S.409. 1919. 
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die Dul'chliissigkeit von Laminal'ia und andel'en fliiehig entwickelten Pflanzen
teilen dul'ch Leitfiihigkeitsbestimmung zu messen (s. S. 458). El' stellte fest, daB 
del' Widerstand uberlebender Froschhaut in auf Isotonie verdunntem Meer
wasser oder in einem Gemisch von NaCI und CaCl2 einigermaBen konstant ist, 
daB er in reiner NaCI-Losung absinkt, bis er beim Tod der Haut ein Minimum
erreicht, wiihrend er in reiner CaCl2-Losung zuniichst stark ansteigt und erst nach
triiglich und irreversibel sinkt. Die Verhiiltnisse Iiegen also so wie bei der 
Laminaria und entspreehen ihnen auch darin, daB del' Widerstand bei Zusatz 
von Narkoticum in kleinen Konzentrationen zunimmt, in groBeren sinkt. Ob 
die beobaehteten Widerstandsiinderungen allerdings auf die Zellen, oder ob sie 
vielleicht mehr auf die Intereellularsubstanzen zu beziehen sind, ist nieht ohne 
weiteres zu entseheiden. 

Die Permeabilitiit von Wassertieren fur Siiuren und Basen ist iihnlieh wie bei 
manehen Pflanzen (S. 461 ) mit Hilfe von N eutralrot als Indicator gepruft worden. 
So wurde von BETHEl) angegeben, daB, wenn man Neutralrot zu Meerwasser 
hinzusetzt, Medusen (Rhizostoma), die darin herumsehwimmen, sich mit dem 
Farbstoff beladen und dabei einc orangerote Farbe annehmen. Fugt man nun 
zum Wasser so viel Salzsiiure, daB es durch das Neutralrot kirschrot gefiirbt er
scheint, so iindert sich in dem Farbenton der Medusen stundenlang nichts; ja 
es kann sogar Siiureliihmung eintreten, und doeh bleibt die Orangefiirbung 
noch liingere Zeit lwstehen. Erst im Tod schliigt die Farbe der Tiere in Rot 
urn. In ganz analoger Weise kann man durch Zusatz von Natronlauge das 
neutralrot gefiirbte WasHer gelb maehen und kann dann konstatieren, daB 
die Medusen trotzdem orangefarben bleiben, aueh wenn sie schon durch die 
Lauge geliihmt am Boden liegen. BETHE sehlieBt mit Recht aus diesen Be
obaehtungen, daB die Zellen del' Medusen fur Salzsiiure und fur Natronlauge 
undurchliissig sind. 

O. W AIWURG2 ) hat diese Versuche auch auf das Ammoniak ausgedehnt, 
urn eine ganz andere Frage zu beantworten. Bei den befruchteten Eiern gewisser 
Seeigel steigt niimlich del' Sauerstoffvel'braueh enorm, wenn zum Meerwassel' etwas 
Lauge hinzugefiigt wird. Urn nun zu entseheiden, wo der Angriffspunkt der 
Lauge gelegen ist, benutzte WARB17RG mit Neutralrot gefiirbte Eier, und es 
zeigte sieh, daB del' Laugenzusatz die rote Eifarbe nieht verandert, woraus del' 
SehluB zu ziehen wiire, daLl die Lauge selbst gar nieht einzudringen braueht, urn 
die Atmung so miiehtig zu beeinflussen. Urn dieser zunaehst unerwarteten Kon
sequenz groBere Wahrseheinliehkeit zu verleihen, war es sieherer zu stellen, daB 
die Farbe wirklieh nur deshalb ungeandert bleibt, weil die Lauge nieht ein
dringt. Zu dem Zweek setzte WARBURG zum Meerwasser statt del' Natronlauge 
etwas Ammoniak zu, und zwar so 'wenig, daB der OH' -Gehalt des Wassel's und 
aueh die Oxydation im Ei viel weniger gesteigert wurden als dureh den Laugen
zusatz, und doeh sehlug innerhalb 1 Minute die ]'arbe der Eier von Rot 
in Gelb urn. 

E. NEWTON HARVEy3) hat dann diese Versuehe noeh weiter ausgedehnt 
und, wie bei seinen Experimenten an Pflanzenzellen (S. 461), eine groBere Zahl 
von Basen in den Kreis der Ulltersuehungen gezogen. Ais tiel'i8ehe Objekte wahite 
er Paramaeeien sowie Eier von Toxopneustes und Hipponoe. Er fand z. B. fur 
die Pal'amaecien in 1/2560-norm. L08Ung: 

1) BETHE: P£liigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 127, S.219. 1909. 
2) W ARBURG, 0.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 66, S. 305. 1910; 

Biochern. Zeitschr. Rd. 29, S. 414. 1910. - S. allch .J. LOEB ll. WASTENEYS: Journ. of bioI. 
chern. Rd. II, S. 153. 1915. 

3) NEWTON HARVEY, K: .JOUI'll. of E'Xp. zool. Bd.l0, S.507. 1911. 
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NaOH 
KOH. 
Ba(OH)2 . 
Ca(OH)2' . 
NHa(CHa)OH 
NH(CHa)aOH 
NHa(C2Hs)OH 
NRl (CaH 7)OH 

noch rot nach I entfarbt nach 
Std. Min. 

6 
6 

24 
6 

12 
12 
10 
8 

Die schwachen Basen dringen danach viel rascher ein als die starken, ja die 
starken dringen sogar, wie HARVEY ebenso wie BETHE aus seinen Vel'suchen fol
gert, nur ein, indem sie die Zelloberflache destruieren und damit den Tod der 
Zelle einleiten. Denn z. B. in Natronlauge werden die Paramaecien erst gelb, 
nachdem jede Bewegung aufgehort hat und der Leib schon geschwollen ist. 

Weniger deutlich unterscheiden sich in ihrer Permierfahigkeit die schwachen 
und starken Siiuren. HARVEY!) untersuchte del'en Verhalten an der Holothurie 
Stich opus ananas, bei der sich unter dem Epithel der inneren Organe Ansamm
lungen eines roten Pigments finderi, das in Gegenwart von Saure nach Orange, 
in Gegenwart von Lauge nach Purpurrot umschlagt. Auch hier lieB sich fest
stellen, daB die starkeren Sauren, wie die Mineralsauren, Oxalsaure, Zitl'onen
saure, Weinsaure u. a. ziemlich langsam eindringen, dagegen viele schwache 
Sauren rasch, allen voran Benzoesaure und Salicylsaure, auch Valeriansaure, 
wahrend Essigsaure, Propionsaure und Buttersaure unverhaltnismaBig langsam 
permeieren. Das Verhalten der Wassertiel'e stimmt also im wesentlichen mit dem 
der Pflanzenzellen uberein. -

Fassen wir die Erfahl'ungen uber die Elektrolyte nun noch einmal zusammen, 
so ergibt sich, daB die SchluBfolgerungen, die wir hinsichtlich der Oberflachen
beschaffenheit der Zellen aus den Untersuchungen uber die Permeabilitat fur 
Nichtleiter gezogen hatten, durch die dargelegten Verhaltnisse bei den Elektro
lyten keineswegs umgestoBen werden. Denn die Permeabilitat der Zellen fur die 
Nichtleiter, die wir mit deren Lipoid16slichkeit oder Adsorbierbarkeit in Zu
sammenhang brachten, ist im allgemeinen wesensverschieden von der Permea
bilitat fUr die Elektrolyte; teils beruht dies darauf, daB die Elektrolyte erst 
sekundar durch Veranderung der Kolloide der Zelloberflache sich einen Weg 
ins Innere bahnen, teils darauf, daB - wie bei den roten Blutkorperchen -
die Oberflache in ihren protoplasmatischen Bestandteilen Poren enth!iJt, welche 
speziell den Anionen den Eintritt gewahren. 

IX. Permeabilitiit und Funktion. 
Nun ist aber des ofteren darauf hingewiesen, daB, so wenig man bei den 

meisten Zellen unter den gewohnlichen Bedingungen des Experiments bei gleich
zeitiger Einhaltung moglichst physiologischer Verhaltnisse etwas von dem Ein
dringen del' lipoidun16slichen und nicht adsorbiel'baren Stoffe, wie Zuckern, 
Aminosauren, Neutralsalzen, bemerken kann, doch diese Stoffe, die teils zu 
den normalen Innenbestandteilen der Zellen, teils zu ihren Nahrstoffen gehoren, 
irgendwann und irgendwie einmal eindringen mussen. In der Tat scheint dieser 
logischen Forderung in bestimmten Lebensstadien der Zellen genugt zu werden; 
denn es hat sich gezeigt, daB die besonderen temporiiren Funktionsiiuf3erungen 
der Zellen oft mit einer deutlichen Steigerung ihrer Permeabilitiit einhergehen. 

1) NEWTON-HARVEY, E.: Internat. Zeitschr. f. phys.-chem. BioI. Bd. 1, S.463. 1915. 
- Ferner CROZIER: Journ. of bioI. chern. Bd.24, S.255. 1916. 
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Dies gilt erstens fur P/lanzenzellen, wenn man sie auf diese oder jene Weise 
in Erregung versetzt. Bekanntlich hat PFEFFER!) gezeigt, daB die Reizbewe
gungen mancher Pflanzen auf eine p16tzliche Verminderung des Turgordrucks 
zuriickzufUhren sind, welche entweder durch eine Abnahme des osmotischen 
Drucks im Zellinnern oder durch eine Zunahme der Permeabilitat fUr die Innen
bestandteile zustande kommen konnte. Nach Leitfahigkeitsme!,!sungen, die 
BLACKMANN und PAINE2 ) an einer kleinen Fliissigkeitsmenge vornahmen, in die 
das bewegliche Gelenk eines Mimosenblattes wahrend seiner mechanischen Reizung 
eintauchte, scheint es so, als ob jede Bewegung von einem Elektrolytaustritt 
gefolgt ist3 ). Viel deutlicher ist der Nachweis der Permeabilitatssteigerung auf 
mechanischen Reiz bei einigen Meeresalgen gelungen. So beobachtete OSTERHOUT4 ) 

bei einer Meeresalge Griffithsia, daB, wenn man eine ihrer zenen an einem Ende 
beruhrt, aus den benachbarten Chromatophoren ein roter Farbstoff austritt, 
der durch das Protoplasma der Zellen hindurch diffundiert, und wenn er an die 
OberfHiche anderer Chromatophoren gelangt, auch diese veranlaBt, ihr Pigment 
loszulassen, so daB sich fIer Erregungsvorgang auf diese Weise mit der Geschwin
digkeit der Pigmentdiffusion ausbreitet. Eine ahnliche Beobachtung machte 
IRWIN5) bei Nitella; wenn man das eine Ende einer ihrer langen zenen aus dem 
Wasser herauszieht und abschneidet, so geht eine Alterationswelle uber die Zellen 
hin, so daB die nicht verletzten Teile der Zelle CI aus dem Zellsaft ins Wasser aus
treten lassen. 

Auch das Ll:cht wirkt auf Pflanzenzellen als Reiz, der ihre Permeabilitiit 
erhoht. LEPESCHKIN6) und TRONDLE7) haben durch plasmolytische Versuche 
gezeigt, daB bei gewissen Pflanzenzellen, welche fUr Kaliumnitrat und Kochsalz, 
verglichen mit Rohrzucker, relativ gut durchliissig sind, die Permeabilitat fur 
die Salze bei Belichtung steigt, um bei Verdunkelung wieder zu sinken. TRONDLE 
gibt unter anderem als Beispiel der natiirlichen Wirksamkeit des Lichtfaktors 
folgendes Protokoll, in welch em die mit fl. bezeichneten Werte ein MaB der relativen 
Permeabilitat (s. S. 4-10) von Lindenblattern fur Kochsalz sind. 

If). September, 8,20 l-hr vorm., schon, sonnig 
15. 10,30"" 
If). 2,00 " nachm. 
15. 4,:30 ., 
15. 5,30""" 
16. 8,20 " vorm. triibe 
16. 10,30""" 
16. 2,00 " nachm. Sonne . ... 
16. 5.20 " geht eben weg 

,/1, = 0,34 
{l = 0,34 
II = 0,35 
,IL ~~ 0,36 
,IL = 0,37 
{l = 0,27 
I' = 0,26 
It = 0,32 
It = 0,32 

DaB es sich hier nicht um direkte Lichtwirkung handelt, sondern um die 
Wirkung von Warme, deren permeabilitatssteigernden EinfluB wir noch kennen
lernen werden, halt TRONDLE durch Versuche bei verschiedenen Temperaturen 
fUr ausgeschlossen. Seiner Ansicht nach steht der EinfluB des Lichtes auf die 
Permeabilitat im Dienste der Assimilation; im Lichte wiirden die Assimilate, 
also vor aHem der Traubenzucker, sich in den Zellen ubermaBig anhaufen und 

1) PFEFFER: Osmotische Untersuchungen 1877. 
2) BLACKMAN u. PAINE: Ann. of botany Bd.32, S.69. 1918. 
3) S. ferner SEN: Proc. of t,he roy. soc. of London, Ser. B, Bd.94, S.216. 1923. 
4) OSTERHOUT: Science Bel. 45, S. 97. 1917. 
5) IRWIN: Journ. of gen. physiol. Bd.5, S.427. 1923. 
6) LEPESCHKIN: Ber. d. dtsch. hotan. Ges. Bd.26a, S. 198, 231 u. 724. 1908; Beih. 

z. botan. Zentralbl. Bd. 24, I, S. 308. 1910. 
7) TRONDLE: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Rd. 27, S.71. 1909; Jahrb. f. wiss. Botanik 

Bd. 48, S. 171. 1910. 
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damit die Assimilation hemmen, wenn nicht fUr beschleunigte Abfuhr gesorgt 
wurde; diese Ansicht stutzt TRaNDLE durch den Nachweis, daB das Licht nicht 
bloB die relative Durchlassigkeit fur Salze, sondern, wenn auch in schwacherem 
MaBe, die fur Traubenzucker erhoht. 

Aber die Permeabilitatssteigerung durch Belichtung ist nicht bloB indirekt 
durch Abnahme der Plasmolysierbarkeit, sondern auch direkt chemisch nach
zuweisen. HOAGLAND und DAVIS!) fanden, daB Nitella innerhalb einiger Tage 
aus 0,0005 bis 0,001 m KOI-Losung 01 absorbiert und zwar im Licht erheblich 
mehr als in der Dammerung oder gar im Dunkeln; evtI. wird die AuBen16sung 
vollig Ol-frei. Um eine Adsorption kann es sich nicht handeln; denn durch zeit
weiliges Abkuhlen auf 50 oder durch 002-Durchleitung kann man z. B. die Zelle 
veranlassen, 01 abzugeben; dies wird dann nachtraglich wieder vollkommen re
absorbiert. Auch lassen sich bei Ersatz des 01 durch Br oder N03 diese Ionen im 
Zellsaft nachweisen. Von groBem Interesse ist, daB das 01 gegen ein steiles Kon
zentrationsgetiille in das Innere transportiert wird. Denn der Zellsaft enthalt 
groBe Mengen 01; seine Leitfahigkeit kann die einer 0,1 m KOI-Lasung uber
treffen und beruht groBtenteils auf der Anwesenheit von KOI. 

Auch durch elektrische Reizung kann man die Permeabilitat von Pflan
zenzellen erhohen. Wenn man nach BOSE2) ein mehrere Zentimeter langes 
Stengelstuck von Mimosa mit seinem einen 'Ende in eine verdunnte AgN03-
Losung eintaucht und das andere Ende elektrisch reizt, so tritt nach einigen 
Sekunden 01 in die Silber16sung aus. 

Ein weiteres Objekt, an dem die funktionelle Permeabilitatssteigerung auf 
verschiedene Weise nachgewiesen wurde, ist das sich entwickelnde Ei. NEWTON 
HARVEy3) farbte Echinodermeneier mit Neutralrot rosa und untersuchte, mit 
wmcher Geschwindigkeit die Farbe nach Zusatz von etwas NaOH in Gelb um
schlagt. Es wurde ja friiher (S.477) auseinandergesetzt, daB die Eier an sich 
fur NaOH nur sehr wenig durchlassig sind. Es ergab sich nun, daB der Farben
umschlag bei eben befruchteten Eiern deutlich fruher eintritt als bei unbefruch
teten; ein zweites Zeitminimum fand HARVEY etwa 45 Minuten nach der Be
fruchtung, d. h. zur Zeit der ersten Furchungsteilung4 ). Die folgende Tabelle 
enthalt seine Ergebnisse. 

Zeil nach der 
Befruchtung 

Min. 

2 
5 

10 
20 
30 
45 
55 
65 

Befruchtete Eier I U nbefruchtete Eier 
Farbenumschlag nach 

Min. I Min. 

13 
14 
19 
20 
21 
17 
21 
20 

19 
21 
19 
22 
21 
20 
21 
22 

Der Befruchtungs- und der Teilungsalkt sind also von einer Permeabilitats
steigerung begleitet. 

1) HOAGLAND U. DAVIS: Journ. of gen. physiol. Bd. 5, S. 629. 1923; Bd.6, S.47. 1923; 
:Bd. 10, S. 121. 1926. 

2) BOSE: Comparative Electrophysiology. London 1907. 
3) HARVEY, N.: Journ. of expo zooI. Bd. 10, S.507. 1911. 
4) tiber den Zusammenhang von Permeabilitiit und Furchungsablauf S. ferner HER

LANT: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd. 81, S. 151. 1918. - BALDWIN: BioI. bull. 
of the marine bioI. laborat. Bd.38, S. 123. 1920. - TSCHACHOTIN: Cpt. rend. des seances 
de la soc. de bioI. Bd. 84, S. 464. 1921. 
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Auch auf plasmolytischem Wege liiBt sich dies beweisen. HERLANT (1. c.) 
fand, daB die Eizelle nach der Befruchtung zunachst an Plasmolysierbarkeit in 
hypertonischer SalzlOsung eingebuBt hat; sie stellt sich dann aber mehr und mehr 
wieder her, urn von nenem abzusinken und zur Zeit der Diasterbildung und der 
Teilung vollig zu vcrschwindell, dann abermals wiederzukehren, und so fort in 
rhythmischem Auf lind Ab. 

MCCLENDON!) verfolgte den Wechsel der Oberflacheneigenschaften wahrend 
der Entwicklung der Echinodermeneier durch Leitfiihigkeitsmessung; er stellte 
fest, daB die LeiWihigkeit infolge der Befruchtung zunimmt. Ferner fand er, 
daB, wenn man durch Eier, die in isotonischer Rohrzuckerlosung mit einem kleinen 
Zusatz von Meerwasser liegen, zu gleicher Zeit einen konstanten Strom schickt, 
die Eier alsbald anfangen, auf der Anodenseitc zu zerfallen. Dies kann darauf 
beruhen, daB wegen der relativell Undurchlassigkeit der Plasmahaut bestimmte 
Lonon an den GrenzWichen angereichertwerden, und daB dadurch diePlasmahaut 
zerstOrt wird. Da nun die unbefruchteten Eier fruher zerfallen als die befruch
teten, schlieBt MCCLE~DOX, daB bei jencn die Perllleabilitat geringer ist als bei 
(liesen, und gelangt so Zll delll glcichen Ergebnis wie bei den Leitfahigkeits
messungen2 ). 

Sehr auffallig ii:lt der Zusallllllenhang von Erregung und Permeabilitiits
steigerung an der Haut durch Leitfahigkeitsmessungen zu delllonstrieren. GILDE
MEIs'rER traf dabei speziell die Unterscheidung zwischen Leitfahigkeitsanderung 
durch Anderung der polarisatorischen 1Jbergangswiderstande und durch Anderung 
des OHMschcn 'Vide'rstandes, ctwa durch chemische Umsetzungen im Zellinnern. 
Dies gelingt ja nach den Ausfuhrullgen uber die innere Leitfahigkeit der Blut
korperchen (S.472), wenn man die Leitfiihigkeit einmal mit hochfrequentem und 
cin zweites Mal mit niedrigfrequentelll Wechselstrom oder auch mit Gleichstrom 
untersucht. ~ur cine Abnahme der Polarisierbarkeit wurde eine Permeabilitats
zunahme bewcisen. GILDEYIEISTER3 ) ulltersuchte zunachst den sog. psycho
galvanischen Reflex, d. h. die Natur cler Zunahme der Stromintensitat, welche 
man an einem :\'Ienschen beobachtell kann, durch den, etwa von den Handen 
aus, ein konstanter Strom geleitet wird, und der dann dabei, etwa durch einen 
Zuruf, psychisch alteriert wird. Er famI, daB del' Schwingungswiderstand un
verandert bleibt, wiihremL der OHl\i"iche Widerstand abnimmt. DaB diese Strom
anderung etwas mit de'r ullwillkurlichell Tatigkeit derSehweiHdriisen zu tun hat, 
war bekanllt4). Die Abnalnne del' Polarisierbarkeit kann dann entweder ein 
unmittelbarer Ausdruck der Erregung sein odeI' in dem speziellen Fall der Drusen
tiitigkeit eine Folge' des Austritts von Sekret aus den in Erregung versetzten 
ZeUen. Zwischen diesell beiden Mogliehkeiten suchte GILDEMEISTER5 ) dureh 
genaue Ausmessung der Latenzzeiten fii.r den Beginn des Aktionsstroms der Haut 
und fUr die Abnahme del' Polarisation zu entseheiden; denn es ist anzunehmen, 
daB der Beginn del' Erregullg durch das Auftreten des Aktionsstromes angezeigt 
wird, wahrend del' Effekt del' Erregung, die Sekretion, erst naehfolgt. Es ergab 
sieh, daB die beiden Latenzzeiten gleieh groB sind. Danaeh ist die Polarisations
abnahme ein Beweis fUr die Permeabilitiitszunahme. - Wie die Haut des Men-

1) Me CLE:;DO:;: Amel'ic. journ. of physiol. Bd. 27, S.240. 1910; Publ. Carnegie Inst. 
1\)14, S. 123. 

") S. ferner )lIe: CLENDO:;: Americ. journ. of physiol. Bd.38, S.163. 1915. ~ LILLIE: 

Ebenda Bd. 40, S.24n. 1916; Bd.45, S. 406. 1918. - JCST: Ebenda Bd. 61, S. 505 u. 516. 
1922. 

3) G ILllElIl ElSTER : lVhillCh. med. IYochenschr. 1913, S. 2389.; Pfli.igers Arch. f. d. ges. 
Physiol. Bd. 162, S. 547. llJl3. 

J) Siehe LEU: Mi.inch. med. Wochenschr. 1913, S.2386. 
5) GrLnE~mrSTEH: Pflii!If'I'R _\I'('h. f. d. ges. Physiol. Bel. :200, S.278. 1923. 
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schen verhalt sich offenbar auch die des Frosches. Denn A. SCHWARTZI) konnte 
an ausgeschnittenen Hautstiicken, deren Driisen durch Tetanisierung der Haut
nerven in Erregung versetzt wurden, zeigen, daB auch hier die Aktion einhergeht 
mit Verringerung des polarisatorischen Ubergangswiderstandes, wahrend der 
Schwingungswiderstand unverandert bleibt. - Ferner fand EBBECKE2 ), daB, 
wenn man die Haut lokal mechanisch reizt, z. B. durch einfaches Reiben mit 
der Hand oder mit einem Tuch, oder auch wenn man sie chemisch, thermisch 
oder elektrisch reizt, ihr Gleichstromwiderstand fiir einige Zeit sinkt, urn all
mahlich wieder zum urspriinglichen Wert anzusteigen. Diese Reaktion hat 
nichts mit der lokalen Rotung infolge starkerer Durchblutung, also starkerer 
Durchfeuchtung zu tun; dagegen spricht u. a., daB die Reaktion auch an dem 
durch Umschniirung anamisierten Arm, ja sogar an der noch iiberlebenden Haut 
einer Leiche zustande kommt, und vor allem auch, daB im Gegensatz zum Gleich
stromwiderstand der Wechselstromwiderstand beim Durchschicken eines Hoch
frequenzstromes sich als ungeandert erweist. Die SchweiBdriisen sind an dieser 
"lokalen galvanischen Reaktion"auch nicht beteiligt, da sie auch an Hautstellen 
zustande kommt, an denen der psychogalvanische Reflex nicht nachweisbar 
ist, wie z. B. an der Streckseite des Oberschenkels. EBBECKE betrachtet die 
Reaktion als den Ausdruck der Erregung der Hautepithelien, von deren Lebens
auBerungen man bisher kaum etwas wuBte, und stiitzt seine Annahme besonders 
durch die Feststellung, daB Narkotica trotz (schmerzhafter) Rotung der ihnen 
ausgesetzten Hautstelle deren Gleichstromwiderstand nicht vermindern, sondern 
im Gegenteil steigern. 

SchlieBlich ist eine funktionelle Permeabilitatssteigerung auch beim Muskel 
nachgewiesen worden. MITCHELL, WILSON und STANTON3) durchspiilten Frosch
schenkel mit Ringerlosung, deren K durch aquivalente Mengen von Rb oder Cs 
ersetzt war. Wahrend der Durchstromung wurde sodann ein Bein gereizt; die 
Erregbarkeit blieb gut erhalten. Danach wurde weiter mit isotonischer Rohr
zucker16sung durchspiilt, bis die Fliissigkeit Rb- bzw. Cs-frei ablief. Die spektro
skopische Analyse der Asche ergab, daB nur der gereizte Schenkel Rb bzw. Cs 
aufgenommen hatte. Die Verwandtschaft von Rb und Cs mit K laBt vermuten, 
daB in der gleichen Weise auch K wahrend der Erregung ins Muskelinnere ein
treten kann. Zu einem anderen Ergebnis kamen MITCHELL und WILSON 4) in 
betreff der Moglichkeit des K-Austritts in Zusammenhang mit der Erregung. 
Sie stellten zunachst fest, daB, wenn man Froschmuskeln langere Zeit mit K
freier Ringerlosung durchspiilt, sie auch in der Ruhe etwa 15% des in ilmen ent
haltenen K verlieren. Daran wird nun aber auch nichts geandert, wenn die Muskeln 
ad maximum tetanisch gereizt werden. Nur wenn die Muskeln sich durch iiber
maBige Erregung erschopfen, dann wird reichlich K abgegeben. - Ferner machten 
EMBDEN und E. ADLER5) folgende Beobachtung: Froschmuskeln, die man gleich 
nach der Praparation in Ringerlosung einhangt, geben an diese zunachst Phos
phat ab; dies hOrt jedoch nach einiger Zeit auf. Sobald man dann die Muskeln 
erregt, so tritt die Abgabe von neuem ein, urn nach Aufhoren der Erregung 
abermals allmahlich vollig abzuklingen. Die Abgabe ist urn so starker, je starker 
die Erregung. EMBDEN und ADLER sehen auch diese Erscheinung als Ausdruck 

1) SCHWARTZ, A.: Zentralbl. f. Physiol. Bd. 27, S. 734. 1913; Pfliigers Arch. f. d. ges. 
Physiol. Bd. 162,S. 547. 1915. 

2) EBBECKE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.190, S.230. 1921; ferner: Ebenda 
Bd. 195, S. 320. 1922. 

3) MITCHELL, WILSON u. STANTON: Journ. of gen. physiol. Bd.4, S.141. 1921. 
4), MITCHELL u. WILSON: Journ. of gen. physiol. Bd.4, S.45. 1921. 
5) EMBDEN u. E. ADLER: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. US, S. 1. 1922. 
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einer Permeabilitatssteigerung bei der Funktion an. Immerhin ist zu bedenken, 
daB bei der Muskelkontraktion doch auch Phosphorsaure durch die Lactacidogen
spaltung neu gebildet wird, die Bedingungen fur einen schwachen Austritt also 
auch unabhangig von einer Permeabilitatssteigerung verhessert werden. 

x. Experimentelle Permeabilitatsanderungen. 
Wenn es nach all dem aIs erwiesen gelten kann, daB im Zusammenhang mit 

Betatigung Permeabilitatssteigerungen vorkommen, so wird die Frage zu stellen 
sein, auf welche Weise diese Steigerungen zustande kommen magen. Das Ex
periment hat hier den Vfeg zu gehen, daB es Mittel erprobt, mit denen auf kunst
lichem Wege und auf reversible Weise die Permeabilitat geandert werden kann, 
und daB es die Natur def Wirkung dieser Mittel aufklart. Einiges laBt sich hier
liber bereits aussagell. 

Nach den fruher (S. 435) beschriebenen Versuchen von OSTERHOUT, TRONDLE, 
KAHHO, NETTER n. a. steigt die Permeabilitat von PflanzenzeIlen, wenn man sie 
aus gewahnlichem 'Vasser oder aus Meerwasser in die Losungen reiner Alkalisalze 
ubertragt, um auf ihr altes MaB zuruckzusinken, wenn man sie wieder in ihr 
normales Milieu bringt. Dies ist, wie wir sahen, am best en so zu erklaren, daB 
die die Plasmahaut. der Zellen formierenden Kolloide in einen Zustand abnormer 
Quellung oder Auflockerung gebracht werden. Man hat mane he Anhaltspunkte 
fur die Annahme, daB anch von innen heraus bei der Erregung durch die im 
Zellinnern ablaufende Ionenreaktion cine ahnliche Starung der Durchlassigkeit 
herbeigefUhrt werden kann. 

Ein zweiter reversibel wirkender Faktor ist die Temperatur. Schon vor langer 
Zeit hat VAN J::'YSSELBERGHE1) unter PFEFFERS Leitung an Pflanzenzellen ge
zeigt, daB die Geschwindigkeit der Endosmose und der Exosmose von Wasser 
ebenso wie die Geschwindigkeit des Durchtritts gelaster Substanzen durch die 
Plasmahaut durch Temperatursenkung stark verzogert, durch Temperatur
steigerung stark beschleunigt werden kann, derart, daB diese Geschwindigkeiten 
bei 30° etwa 8mal so grof3 sind als bei 0°. Entsprechendes fand MASING2) fUr den 
Durchtritt von Traubenzucker, E. WIECHMANN3) fUr den Durchtritt von Phos
phat bei den menschlichen Blutkarperchen. COLLANDER4 ) zeigte ferner, daB die 
als aktiver Vorgang anzusprechcnde Aufnahme von Sulfosaurefarbstoffen bei 
Pflanzenzellen (S.445ff.) durch Erwarmung sehr viel mehr beschleunigt wird, als 
die passiv erfolgende Aufnahme del' Farbbasen. DaB aber auch umgekehrt eine 
hinreichende Temperaturerniedrigung die Permeabilitat steigern kann, lehrt 
eine Angabe von HOAGLAND und DA VIS5); sie fanden, daB Nitella Cl abgibt, 
wenn man sie auf 5" abktihlt, um hei Zimmertemperatur in einigen Tagen das 
CI wieder zuruckzuresorbieren. 

Auch BeZichtung bewirkt, wie wir (S.479) schon sahen, eine groBere Permea
bilitat. Die unmittelbare Wirkung ist besonders evident in del' "Radiopunktur" 
del' Zellen von TSCHACHOTIN6 ). Diesel' richtete unter dem Mikroskop auf ein 
Seeigelei einen feinen Stmhl von ultraviolettem Licht und erzeugte auf diese 
Weise eine punktformige Verletzung an del' Eioberflache. Sie auBert sich darin, 
daB bei Ubertragung in eine hypertonische Losung aUein die bestrahlte Stelle 
sich einbuchtet, bei fTbertragung in hypotonische Lasung sich vorbuchtet; es ist 

1) VAN RYSSELBERGHE: Bull. de l'acad. roy. de BeIge 1901, S.73. 
~) l\fASING: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 156, S. 401. 1914. 
3) WIECHMANN (unter HOBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 189, S. 109. 1921. 
4) COLLANDER: ,Jahrh. f. wiss. Botanik Bd.60, S.354. 1921. 
5) HOAGLAND U. IhvIS: Journ. of gen. physiol. Bd.6, S.47. 1923. 
6) TSCHACHOTI::-I: Cpt. rend. des seances de la soc. de hioI. Bd. 84, S. 464. 1921. 
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also die Permeabilitat fiir Wasser lokal gestiegen. Farbt man das Ei mit Neutralrot 
und bringt es dann in eine schwach mit Natronlauge alkalisch gemachte Losung, 
so bleibt das Ei, wie O. WARBURG gezeigt hat (S. 477), rot, weil die Natronlauge 
durch die intakte Oberflache nicht einzudringen vermag; radiopunktiert man aber 
eine Stelle, so breitet sich von ihr aus ein Farbenausschlag in gelb infolge des 
Eindringens der Lauge iiber das ganze Eiinnere aus. Auch lokale Unterschiede 
in der Permeabilitat der Oberflache lassen sich bei dem in Teilung begriffenen 
Ei in Zusammenhang mit dem jeweiligen Stadium seiner Entwicklung auf diese 
Weise feststellen. 

Weiter gelingt es durch elektrische Durchstr6mung in reversibler Weise die 
Permeabilitat zu steigern. EBBECKE und HECHTl) schickten durch den frischen 
Stengel griiner Pflanzen Wechselstrom oder auch Gleichstrom hindurch, dessen 
Richtung aIle 5-10 Sekunden geandert wurde, und erhielten auf die Weise 
erstens eine starke, aber reversible Abnahme des Ohmschen Widerstandes, 
zweitens eine reversible Turgorsenkung, die sich sehr auffallig in einem voriiber
gehenden Welken des Stengels (S. 408) auBerte. Beides ist aber Symptom einer 
Zunahme der Protoplastenpermeabilitat. Diese Permeabilitatssteigerung in
folge elektrischer Durchstromung wird noch unmittelbarer durch Versuche von 
GARCIA BANUS2 ) bewiesen. Dieser schickte Wechselstrom oder interrupten 
Gleichstrom durch Spirogyren, welche in Wasser oder in KNoopscher Salz15sung 
flottieren, und iibertrug sie danach in die Losung eines leicht diffundierenden 
Sulfosaurefarbstoffs. Wahrend die Spirogyrazellen sonst tagelang in der Farb-
15sung verweilen konnen, ohne sich anzufarben (S.447), nehmen sie nun nach 
der elektrischen Durchstromung reichlich Farbstoff (Saurefuchsin, Cyanol) in 
sich auf, der freilich wieder mehr oder weniger rasch herausdiffundieren kann, 
falls man die Algenfaden in Wasser iibertragt. LaBt man sie aber gleich nach 
der Durchstromung eine Weile in der Farblosung liegen und bringt sie erst dann 
in Wasser, so ist nun der eingedrungene Farbstoff im Zellinnern gefangen. Die 
Zellen sehen vollkommen normal aus, ihre Saftvakuole ist aber intensiv rot 
oder blau gefarbt. Die infolge der Durchstromung durchlassig gewordene Plasma
haut hat also nachtraglich ihre urspriingliche Impermeabilitat fUr die Saurefarb
stoffe zuriickgewonnen. Ebenso laBt sich nach GAROIA BANUS durch elektrische 
Durchstron:mng in der einen und in der anderen Richtung die Permeabilitat von 
Pflanzenzellen fiir KN03 in reversibler Weise steigern. Ahnlich wie die Pflanzen
zellen verhalt sich nach NIINA3 ) auch die ausgeschnittene Froschhaut; auch sie 
wird infolge der elektrischen Durchstromung durchlassiger, so daB unmittelbar 
danach ein geschwinderer Durchtritt von basischen und Saurefarbstoffen sowie 
von Traubenzucker beobachtet wird; einige Zeit spater nimmt die Permeabilitat 
wieder abo - In allen diesen Fallen kann die Alteration der Durchlassigkeit 
auf einer Ionenkonzentrationsanderung durch Grenzflachenpolarisation beruhen; 
insbesondere ist im AnschluB an die Modellversuche von BETHE und TOROPOFF4 ) 

daran zu denken, daB die Vermehrung der H- und OH-Ionen an den Phasengrenzen 
den entscheidenden EinfluB ausiibt. Nach NUNA ist bei der Froschhaut die 
kathodische Polarisation an der Hautinnenflache der wesentliche Faktor. 

AuBer mit anorganischen Ionen kann man auch mit mancherlei anderen 
Ohemikalien die Durchlassigkeit reversibel verandern. So zeigte Szttcs5 ) an 

1) EBBECKE U. HECHT: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 199, S.88. 1923. 
2) HOBER U. GARCIA BANUS: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 201, S. 14. 1923. -

BANUS, GARCIA: Ebenda Bd.202, S.184. 1924. 
3) NIINA (unter HOBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.204, S. 332. 1924. 
4) BETHE u. TOROPOFF: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd. 88, S. 686.1914; Bd. 89, S. 59i. 

1915. 
5) SZUCS: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.52, S.269. 1913. 
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Spirogyren, daB, wenn man die Zellen mit \Vasserstoffperoxyd vorbehandelt, 
ihre DurchHissigkeit zunimmt. Sein Hauptversuch ist der folgende: Legt man 
Spirogyren erst in H 20 2-Losung, darauf in eine verdiinnte FeS04-Losung, so 
werden die Zellen blau, weil das eindringende FeF04 im Inneren oxydiert wird 
und das Eisenoxydsalz mit der Gerbsaure im Zellsaft der Spirogyren unter Blauung 
reagiert; legt man jedoch die Spirogyren erst langere Zeit in die FeS04-Losung 
und danach in die H 20 2-Losung, so tritt keine Blauung ein, weil das FeS04 hoch
stens ganz langsam die nicht vorbehandeIte Plasmahaut passieren kann. Auch 
mit verschiedenen Farbstoffen konnte Szucs die permeabilitatssteigernde Wir
kung des H 20 2 nachwt'isen. Szucs vermutet, daB die erwahnte, von LEPECHKIN 
und TRONDLE beobachtetc permeabilitatserhohende Wirkung des Lichtes eine 
H 20 2-Wirkung ist. - Eine andere ErhOhung der Permeabilitat auf chemischem 
Weg ist bei Muskeln von M. SIMONi) beobachtet worden. Wenn man Frosch
muskeln durch Einleitell van Wasserstoff in die umspiilende Ringerlosung in 
~\naerobiose versetzt, flO kommt es alsbald zu vermehrter Phosphorsaureabschei
dung. Fiihrt man von neuem Sauerstoff zu, so stellt sich wieder der urspriing
liche Zustand her. Inwieweit die Durchlassigkeit mit der in Anaerobiose zustande 
kommenden Anhaufung von Milchsaure zusammenhangen konnte, soll nicht 
erortert werden. - Ferner untersuchte Y.OKAMOT02 ) an ausgeschnittenen 
Froschmuskeln, ankniipfend an eine Beobachtung von HERMANN LANGE3), nach 
der Adrenalin die Phosphatabgabe hemmt, die Wirkung einer Anzahl von sym
pathischen und parasympathischen Giften auf den Austritt von Phosphat und 
Kali. Er fand, daB meistens die parasympathischen Reizmittel, (Pilocarpin, 
Physostygmin, Acetylcholin) den entgegengesetzten Effekt ausiiben, wie die 
sympathischen Reizmittel und parasympathischen Lahmungsmittel (Adrenalin 
und Atropin). 

1) SlMO~, M. (unter E:lIBDEN): Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.1I8, 
S.96. 1922. 

2) OKAMOTO, Y. (unter HOBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 204, S. 728. 1924. 
3) LANGE, H. (unter ElIIBDEN): Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.120, 

S. 249. 1922. 
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"Das Mittel, dessen sich die Natur 
bedient, die Entwicklung aller ihrer 
Anlagen zustande zu bringen, ist der 
Antagonismus derselben." (1M. KANT: 
Idee zu einer allgemeinen Geschichte in 
weltbiirgerlicher Absicht.) 

Einleitung. 
Elektrische Leitungs- und Ladungserscheinungen in FlUssigkeiten als Ionen

wirkungen. Das chemische Gefiige des Lebendigen darf als ein riiumlich ver
wickeltes mikroheterogenes System fliissiger und halbfester Phasen gedacht 
werden, in denen und zwischen denen bewegIiche Gleichgewichte stofflicher 
Verschiebungen herrschen. Als Phasengrundlagen oder als die Losungsmittel 
des Systems sind Wasser, EiweiBkorper und fettartige Stoffe (Lipoide) zu denken. 
Sie bilden gewissermaBen die Biihne, auf der das Spiel des Lebens stattfindet. 
Dieses Spiel erscheint unter anderem sehr wesentlich an die Bewegungen jener 
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elektrisch geladenen Stoffteilchen oder Ionen gebunden, deren Dasein in leit
fahigen Fliissigkeiten wir seit der Hypothese ARRHENIUS 1) annehmen. Gewisse 
elektrisch neutrale Losungsstoffe zerfallen danach in gewissen Losungsmitteln 
in elektrisch polare, mit einer niederen Ganzzahl von Elementarladungen -
ihrer Valenz - behaftete Teilstiicke, die sich im Stromgefalle mit einer fUr die 
Stoffart und das Losungsmittel eigentiimlichen Wanderungsgeschwindigkeit 
bewegen, womit sie ebE'n den Stromtransport besorgen. Sie sind aber auch im 
stromlosen Zustande der Fliissigkeit als vorhanden und als ebenso schnell bewegt, 
nur chaotisch, ordnungslos bewegt zu denken. Unter bestimmten, noch zu er
orternden Umstanden vermogen sie auch durch ungleiche Verteilung zu elektro
statischen Erscheinungen, Spannungsunterschieden zwischen einzelnen Fliissig
keitsteilen AniaB zu geben. 

Ais chemische Stoffe betrachtet, besitzen die freien Ionen eine andere, 
zumeist groBere Reaktionsfahigkeit als die elektrisch neutralen Korper, deren 
Teile sie vorstellen. 

Genauere Kenntnis ii ber das Verhalten solcher Ionen besitzen wir bisher 
nur fiir das Losungsmittel Wasser, welches schon durch seine ausgezeichnete 
Dielektrizitiitskonstante eine hochgradige Ionenkapazitat aufweisen muB. Die 
Ionisation in nicht wasserigen Phasen, der vielleicht ebenfalls groBe physio
logische Bedeutung zukommt, ist derzeit noch nicht geniigend erforscht, urn in 
den Bereich dieser Betrachtungen gezogen werden zu konnen [PAUL WALDEN2)]. 

Unsere analytischen Methoden sind Ieider nieht imstande, den Gehalt an den 
einzelnen Ionen der wasserigen Korperphasen riehtig anzugeben. Ganz abgesehen 
sei hier von den Ionen organischer Stoffe, deren Mannigfaltigkeit sehr groB sein 
muB, deren Menge aber sieher neben der der anorganischen Ionen stark zuriick
tritt. Die Aschenanalyse HU3t aber einerseits solche anorganische Stoffe, die stark 
zu Ionenbildung in wasserigen Losungen neigen, erst zum guten Teil durch die 
Sprengung organiseher Bindungen entstehen, sie laBt andererseits unter Um
standen solche Stoffe aueh verschwinden, wie bei der Entweichung von CO2 

beim Gliihen von Carbonaten und bei der Verdampfung von NH4-Salzen. Sie gibt 
also nur ein verzerrtes Bild der Wirklichkeit. Aber auch eben diese selbst ist 
ihrer ganzen Natur nach nicht in analytischen Zahlen faBbar. Denn es ent
stehen ja auch wahrelld des Lebens bestandig anorganische Ionen durch die 
biologischen Oxydationen und den Abbau der Nahrstoffe, und es verschwinden 
solche durch die Cberfiihrung in nicht ionisierte Verbindungen und durch die 
Ausscheidungsvorgiillge. Die Oxydation bildet, die Atmung entfernt HCOi
Ionen, der EiweiBabbau bringt Phosphorsaureionen in Losung, die wieder Ca + + 
binden, ferner reichlich NHt -Ionen, die, soweit sie nicht zur Deckung des Kat
ionenbedarfs benotigt werden, bald durch Harnstoffbildung ihren Ionencharakter 
verlieren konnen. Die Harnausscheidung bedingt standige Salzionenverluste, 
die aus der Nahrung ergiinzt werden miissen. Das bestandige Ineinanderspiel 
dieser V organge maeht die Erfassung des jeweiligen Ionengehaltes im lebenden 
Korper fast zur Unmogliehkeit. Die Aschengehalte bilden da£iir einen schlechten 
Ersatz, miissen aber in Ermangelung besserer Methoden doch fast immer heran
gezogen werden, wo es lonenkonzentrationen zu beurteilen gilt. In der Gas
kettenmessung besitzen wir eine ausgezeichnete Methode, urn eine der wichtigsten 
Ionenarten, das H + -Ion, in seiner Konzentration zu messen. Aber auch wenn 
wir schon alle einzelnen Ionenkonzentrationen festzustellen vermochten, diirfte 
nicht etwa eine beRtimmte physiologische Wirkung jeder bestimmten Konzen
tration erwartet werden. wie das bei den ehE'mischen ionalen Reaktionen der Fall 

1) ARRHENIUS: Zl'itsehr. f. physikal. C}H'Ill. Bd. 1, S.631. 1887. 
2) Literatur B. ill'i HAF:\EIt. E. A.: El'!!. d. Physiol. Bd. 24, S.566. 1925. 
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ist, sondern die physiologische Wirkung erweist sich als qualitativ verschieden, 
je nach der Gegenwart anderer Ionen und deren Konzentration. Es miissen also 
die Wirkungen des ganzen IonengefUges der Korperfliissigkeiten und der Nahr
lOsungen betrachtet werden, und zwar hier nicht nur die Wirkungen auf die 
organischen Kolloide, wie deren Quellung und Entquellung, sondern auch die 
Wirkungen auf die Lebensvorgange selbst. 

Ionisation des Wassers. 1m Wasser kommen als physiologisch wichtige 
Ionen zunachst die elektrisch polaren Bestandteile des Wassermolekiiles selbst 
in Frage, als welche H+ und OH- erkannt sind. Diesen beiden kommt eine 
auBerordentliche, d. h. hier eine im Vergleiche mit der aller sonstigen in Wasser 
gelOsten Ionen sehr groBe Wanderungsgeschwindigkeit zu, welche auch eine 
besonders hohe Reaktionsfahigkeit bedingt. Die HITToRFschen Uberfiihrungs
zahlen betragen nach KOHLRAUSCH1) fUr H+ 300, fiir OH- 165, wahrend sie 
fiir andere Ionen den Wert 60 kaum iiberschreiten. Ihre Vereinigung ist der
jenige chemische Vorgang, der von allen bekannten solchen Vorgangen die groBte 
Warmemenge in Freiheit setzt, also mit dem gewaltigsten Energiegewinn - oder 
am leichtesten unter allen von selbst - vor sich geht. Es kann demgemaB ihre 
Koexistenzfahigkeit im Wasser selbst nur eine ganz geringfUgige sein. Als die 
Dissoziationskonstante wird bekanntlich das nach dem Massenwirkungsgesetze 
von GULDBERG und WAAGE konstante VerhaItnis des molaren Ionenkonzen
trationsproduktes - kurz Ionenprodukt genannt - zur molaren Konzentration 
des nicht dissoziierten Sto££es bezeichnet. Wir vermogen im FaIle der Wasser
dissoziation diese Konstante gar nicht anzugeben, weil uns die Molarkonzentration 
des Wassers in sich selbst unbekannt ist. Die schatzungsweise GroBenordnung 
dieser Zahl, die den N enner des Konstanzwertes hildet, geht hoch in die Trillionen, 
so daB die wahre Dissoziationskonstante des Wassers neben den fUr schwache 
Basen oder Sauren bekannte Dissoziationskonstanten ganz verschwinden miiBte. 
Da aber eben diese unangebbare Molarkonzentration selbst, wenigstens unter 
Verhaltnissen gleicher Dampfspannung, also vor allem gleicher Temperatur als 
konstant anzunehmen ist, so ist das Ionenprodukt k· ok = [H+] . [OH-] = kw 
selbst eine Konstante. Diese im Gegensatz zu den anderen, echten Dissoziations
konstanten stark temperaturabhangige, sog. Dissoziationskonstante des Wassers kw 
betragt bei 16° C 10-14,20 

" 20° C 10-14,07 

" 30° C 10-13,73 

" 40° C 10-13,42 

Neutralitat, Saure und Base. In vollig reinem Wasser oder in Gegenwart 
bloB solcher Losungssto££e, die keine H+ und OH- lie£ern, konnen die Konzen
trationen beider Ionenarten [H+] = k und [OH-] = ok nur gleich sein, miissen 
also z. B. bei 16 ° C 10- 7,10 betragen, welche Konzentration als Neutralpunkt des 
Wassers bezeichnet wird. Enthalt das Wasser auch gelOste Sto££e, Sauren oder 
Basen, die H+ oder OH- abgeben, so verringert sich die Konzentration der gar 
nicht oder in geringerer Menge gelie£erten Ionenart in dem MaBe, als sich die 
der mehr gelieferten vermehrt. Das Produkt der Werte - oder in der heute fast 
allgemein iiblichen S[Jhreibweise SORENSENS2) - die Summe ihrer negativen deka
dischen Logarithmen - bleibt gleich. Es geniigt also, eine der heiden Ionenarten 
zu betrachten, als welche allgemein wieder nach dem Vorgange SORENSENS 
das H+ gewahlt wird, dessen Konzentration mit [H+] = k, dessen negativer 
dekadischer Logarithmus mit Ph bezeichnet wird. So ist im N eutralpunkte bei 

1) HITTORF-KoHLRAUSCH: Wieden. Ann. Bd.6, S.167. 1879; Ostwalds Klassiker 
Nr.21 u. 23. 

2) SORENSEN: Biochem. Zeitschr. Bd. 21, S. 131. 1909; Ergebn. a. Physiol. Bd. 12. 1912. 
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16 0 C Ph = 7,1. Niedrigerc Ph-Werte als diesel' ist, entsprechen del' sauren, 
hohere del' alkalischen Reaktion in wasserigen Losungen; die jeweilige OR -
Konzentration = oh ist als Poh = Pkw - Ph, fUr 16 0 also als: 14,2 - Ph anzugeben . 
. Jeder Stoff, del' OR- odeI' R+ odeI' auch beide lonenarten in die wasserige 
Losung entsendet, verschiebt den Ph-Wert gegeniiber dem Neutralzustand, 
es ware denn, daB beide lonenarten gerade in ganz gleicher Zahl gebildet 
wiirden. 

Dissoziationskonstanten. Da die Reaktionsfiihigkeit diesel' lonen neben del' 
anderer Stoffe groB ist, so bemiBt sich die Starke diesel' Fahigkeit odeI' die Aktivi
tat von Sauren und Basen in wasseriger Losung nach del' Zahl del' frei in die 
Losung entsendeten odeI' in ihr - infolge del' Entsendung von OR - - geduldeten 
R+ lonen. Den schwachen Sauren und Basen, d. h. jenen Stoffen, die nul' einen 
Bruchteil ihrer vertretbaren R-Atome odeI' OR-Gruppen als lonen in die wasserige 
Losung entsenden, kommt je eine ganz bestimmte elektrolytische Dissoziations
konstante zu, die als k. = h.ajs und kb = oh. klb = kw·kjh.b zu beroohnen 
sind, worin a, k, s und b del' Reihe nach die molaren Konzentrationen del' Anionen 
Hnd Kationen, sowie del' nichtdissoziierten Sauren und Basen bedeuten. Die 
elektrolytischen Dissoziationskonstanten einiger schwachen Sauren sind die 
folgenden: 

_\rsenige Same. 
Borsaure . . . 
KohlensaurE'. . 

2. Stuft, .. 
Phosphol'sauro . 

2. Stuk . 
3. Stuf£' . 

Essigsaurp. 
Glykokoll . 
Milchsaur(' . 
\Veinsauf(' . 

I Temperatur I Konstante 

6 .10- 10 

6,6 .10- 10 

3,04.10- 7 

6 .10-11 

1.1 .10- 2 

1;95.10- 7 

3,6 . 10- 13 

1,86.10- 5 

3,40.10- 10 

1.55.10- 4 

0;7 .10- 4 

Schwache Elektrolyte. Die GroBenordnungen diesel' Dissoziationskonstanten 
sind wie ersichtlich zumeist klein, nul' in wenigen Fallen iiber 10- 3, haufig viel 
niedriger. Unterhalb des Wertes 10 -15 verschwindet ihre MeBbarkeit, so daB 
die Stoffe von da ab zu den Nichtelektrolyten mit del' Dissoziationskonstante 
Null zahlen. Fiir I-fach molare Konzentrationen des Stoffes wird das lonen
produkt del' Dissoziationskonstante gleich, so daB dort die einzelnen lonen
konzentrationen \VurzelgroBen der Konstante, also von hoherer GroBenordnung 
als diese sein werden. 

Dissoziat'ionsgrad und -rest. Ais Dissoziationsgrad (x) del' schwachen Sauren 
gilt die Verhaltniszahl del' Saureanionenkonzentration zur analytisch faBbaren 
molaren Gesamtkonzentration del' Saure: x = ala + s. Nachdem nun s = a· hlk, 

1 
ist, wird x = 1 + hjk.' ist also ein Wert, del' allein vom Verhaltnisse hjk" d. h. 

von del' herrschenden Ht- -Konzcntration abhangt. Die schwachen Sauren -
und analog die schwachen Basen - sind um so weniger dissoziiert, in einer je 
starkeren Saure- (Base-)Losung sie sich befinden. Del' Wert ist immer klein gegen 1. 

Ais Dissoziationsrest ergibt sich del' den Dissoziationsgrad auf I erganzende 
Wert (] = 1 - x = s/a+s, del' demnach bei schwachen Elektrolyten immer nahe 
bei I liegt. 

Ampholyte. Die gleichen Uberlegungen auf den Fall angewendet, daB ein 
Losungsstoff soU'ohl R+ als auch OR -, zunachst in ungleicher Zahl, entsendet 
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- d. i. der biologisch besonders wichtige Fall der Ampholyte -, ergeben nun das 
folgende: 

Der Dissoziationsrest (! wird hier zum Verhaltnis ujm der weder sauer noch 
basisch dissoziierten Molekiile (u) zur Gesamtheit der Molekiile des Losungs
stoffes (u + a + k) = m. Da nach dem Obigen a = 8· k8jh und k = b· kb • hjkw 
ist und hier beim Ampholyten Bowohl fiir 8 als auch fiir b, u gesetzt werden muB, 
so ergibt sich mju = 1 + k,jh + kb • hjkw und (! als der Reziprokwert dieser GroBe. 
Daraus kann abgeleitet werden, daB fUr ein bestimmtes h dieses und oh einander 
gleich sind, wobei (! ein Maximum erreicht. Jeder Ampholyt hat also einen 
solchen ganz bestimmten i8oelektri8chen Punkt der H + -Konzentration, in welchem 
er diese nicht beeinfluBt und wo sein Dissoziationsgrad am geringsten ist; unter
halb dieser H+-Konzentration spielt der Ampholyt die Rolle einer Saure, ober~ 
halb die einer Base. Diese Umschlagpunkte der Ampholyte, zu denen neben 
den Aminosauren und EiweiBkorpern auch die Indicatoren und viele Metall
oxyde gehoren, liegen zumeist in der Nahe, zum Teil aber auch im weiteren 
Umkreis des Neutralpunktes des Wassers. 1m Bereiche der schwachen Elektro
lyte decken sich die Begriffe der Molarkonzentrationen an lonen und der aktiven 
Masse oder Aktivitat ausreichend. 

Starke Elektrolyte. In schroffem Gegensatze zu diesen in der wasserigen 
Losung schwach oder auch gar nicht di880ziierten Stoffen, stehen die 8tarken 
Elektrolyte, d. h. - nach der heute allgemein angenommenen Auffassung von 
MILNER, BJERRUMl), GHOCH2), DEBYE, HUECKEL3) u. a. - jene Stoffe, die in der 
wasserigen Losung, wie ja auch im festen krystallinischen Zustand, vollig in ihre 
lonen gespalten sind, deren Dissoziationskonstante also als unendlich anzusetzen 
ist und bei denen die lonenkonzentrationen der Molarkonzentration des ganzen 
Stoffes gleichzusetzen oder bei mehrwertigen Stoffen als ihr einfach ganzzahliges 
Vielfaches zu berechnen sind. Zu diesen starken Elektrolyten zahlen nur ganz 
wenige Sauren und Basen, und zwar die Mineralsauren, die Halogenwasserstoff
sauren, HN03, H-H2P04 (einwertig) und H2-S04 (zweiwertig) und von orga
nischen Sauren die Sulfosalicylsaure und die Pikrinsaure; von Basen nur 
NaOH, KOH, Ca(OH)2 und Mg(OH)2. Hingegen gehoren hierher fast samtliche 
Neutralsalze, sowohl die anorganischen als auch die organischen. 

AktivitiitB/aktoren. Die Messungen der Leitfahigkeit und der Gefrierpunkts
erniedrigungen hatten zunachst bei den starken Elektrolyten auf eine zwar hohe, 
aber keineswegs auf eine volle Dissoziation, besonders fiir hochkonzentrierte 
Losungen schlieBen lassen; auch stimmten gerade hier die Messungen nach beiden 
Methoden nicht - wie bei den Losungen schwacher oder stark verdiinnter starker 
Elektrolyte - iiberein, so daB endliche, wenn auch hohe Dissoziationskon
stanten fiir die starken Elektrolyte und iiberdies fUr die hoher konzentrierten 
Lcisungen Ausnahmen yom Massenwirkungsgesetz angenommen werden muBten. 
Als dann in der Konzentrationskettenmessung eine unmittelbare Bestimmungs
methode der chemischen Aktivitat gewonnen war, deren Anwendung auf hochst
konzentrierte Losungen starker Elektrolyte wieder abweichende Werte ergab, 
gelangten die oben genannten Autoren zu der Deutung, daB zwar vollige Dis
Boziation vorliege, aber die chemische, elektrolytische und osmotische Aktivitat 
der lonen durch die Nachbarionen gleicher und anderer Art, und zwar in den 
einzelnen Richtungen nicht ganz gleichartig, beeinfluBt werde, welcher EinfluB 
durch Anbringung eines stets unter 1 liegenden Aktivitat8/aktor8 der lonen
konzentrationen dargestellt wird. Die Differenzen zwischen osmotischem Leit-

1) BJERRUM: Zeitschr. f. Elektrochem. Bd.24, S.321. 1918. 
2) GHOCH: Transact. of the chem. soc. of London Bd. ll8, S.449, 627, 707, 790. 1918. 
3) Literatur bei HUECKEL, E.: Ergebn. d. exakt. Naturw. Bd. 3, S. 199. 1924. 
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fiihigkeits- und chelllischem Aktivitatsfaktor von KCI-Losungen illustrieren fol
gende Zahlen: 

Mol. KOllZ. 

0,001 
0,01 
0,1 
1,0 

Osrnot. Fakt. 

0,985 
0,969 
0,932 
0,854 

Leitf. Fakt. 

0,979 
0,941 
0,861 
0,755 

Chern. Aktivit. Fakt. 

0,943 
0,882 
0,762 
0,558 

(Tabelle von BJERRUM.) 

Pufferwirkung. Die biologisch bedeutsamste Folgerung aus der schroffen 
Gegensatzlichkeit der schwachen und der starken Elektrolyte ist die Lehre von 
der selbsttatigen Regulation oder Pu//erung der H + -Konzentration in Gemischen 
schwacher Sauren und ihrer Salze. Die Massengleichung der an einem H+-Ionen 
bildenden Dissoziationsvorgang beteiligten Konzentrationen: h· als = ks wird, 
wenn h klein (schwachc Saure !), aber a groB (Gegenwart volldissoziierten Salzes 
eben dieser Saure!) und somit (fast) gleich der Neutralsalzkonzentration n ist 
zu h = ks ' sin, was besagt, daB die H + -Konzcntration solcher Losungen nur von 
dem - vorausgesetzt komlllensurabeln - Mengenverhaltnis Saure: Salz, also nicht 
wie sonst vom Verdilnnungszustand abhangt. Da hier auch cine etwa erfolgende 
Vermehrung oder V crlllinderung dC'r Saurekonzentration die H + -Konzentration 
nur in viel geringercm MaBe beeinfluBt, als das beim Fehlen des Neutralsalzes 
der Fall ware, so cnlchcint cin solches System eben reguliert oder gepuffert. 

Da nun die obige Pllffergleichung aueh in die Form gebracht werden kann 
hi ks = sin, so geht daraus abel' hervor, daB j edes solehe Ionensystem nur geeignet sein 
kann, eine solche H -1- -Kollzentra tion selbstta tig zu regeln, die gerade von der GroBen
ordnung der Dissoziationskonstante der sehwaehen Saure des Systems ist; denn 
wennsund n, so miissen allch h und ksgutkommensurable,d.h. ahnlicheGroBensein. 

Eignung be8tirnrnter 8ysterne znr Regulation der Neutralitat. In den wasserigen 
Phasen der lebendC'n Korper vollzieht sich nun auf diese Weise die Pufferung der 
nahe neutralen Reaktioll, ,,0 daB fill' die Aufgabe nur Sauren in Betracht kommen, 
deren Dissoziationskonstante nahe bei lO - 7 liegt. Wenn nun auch die meisten 
organischen Ampholyte del' lebenden Karpel', besonders Aminosauren und EiweiB
karpel', nach der Lage ihres isoelektrisehen Pllnktes im Karpel' als Sauren wirken, 
so ist deren Dissoziatiollskonstante doch nur fill' ganz wenige davon bei lO-7 
gelegen, so daB die meistpll flir die Regelung del' Neutralitat wenig tauglich sind. 
Diese Aufgabe fallt ill del' Hauptsache den System en anorganiseher Ionen zu, 
von denen jedoch ilberhaupt nul' die dC'r Sulfid-, del' Hydrocarbonat- und der ge
sattigten primaren Phm;phatsysteme die Bedingungen erfilllen, cine Dissoziations
konstante von del' Gri)Bl'IlOrdnung 10· 7 zu besitzen. Diese Arten kommen nun 
auch tatsachlich ill lebenden Karpel'll VOl', die Sulfidsysteme nur selten, die 
HC03 --- und NaHPOJ -Ionensysteme hingegen in del' ganzen lebenden Natur, 
zumeist beide gemischt. 

Das LebenswiC'htigste dieser lonensystellle ist offenbar das del' Hydrocarbo
nationen, weil ja nur diC' Kohlensaure von allen Gasen, die wir kennen, angenahert 
den Absorptionskoeffiziellten 1 fill' Wasser besitzt, so daB praktisch nur sie sowohl 
aus einer gasfarmigen Umwelt dureh wasserige Phasen entnommen als aueh aus 
dies en in jene abgegebeJl werden kann. Erwagt man dazu das verbreitete tellu
rische VorkommclI del' Kohlensaure und die alleinige Eignung des Kohlenstoffes 
zumAufbau der orgalli8c h-Iebendigen Masse zu dienen, so leuchtet die fundamentale 
Bedeutung jeneR IOllcnglcichgewiehtes in den wasserigen Phasen der Hydro
sphare sowohl als auch aller lebenden Karpel' - der Biosphare - einigermaBen 
cin, worauf im beR(mderen J. L. HE~DERSONl) hingewiesen hat. 

") HENDEIlSOX • .T. L.: Ergebn. U. Physiol. Bd. 8, S.234. 1909; Biochem. Zeitschr. Bd.24, 
S.40. 1910; FlllWc!t des Lchcns. 'Vicsbadcn 1012. 



492 H. REICHEL und K. SPIRO: Ionenwirkungen und Antagonismus der Ionen. 

Das Verhaltnis der Konzentration von Kohlensaure und Bicarbonat im FaIle 
k·CO 

des Elutes NaHC~3 ist offenbar maBgebend fur die Reaktion des Elutes (die 

Alkalireserve) und deren Aufrechterhaltung. Man sieht ohne weiteres, daB die 
Wasserstoffionenkonzentration sowohl von dem Wert des Zahlers wie des N enners 
abhangig ist und dieselbe bleiben kann auch bei verschiedenen absoluten Werten, 
wenn nur das gegenseitige relative Verhaltnis dasselbe ist. Je nach dem Zahler 
oder Nenner abnimmt, gleich bleibt oder zunimmt, bestehen 3 2 = 9 Moglich
keiten, welche aIle verwirklicht werden konnen und die von VAN SLYKE 1) in 
folgender Weise dargesteIlt worden sind. 

Haximalet; mil dem Leben num rerelnb.pIl8e!'eitt 
~I,#urmale!,pl!~ 

0 

ef't'l", 
0 7 V 0 

0 'f I ;::/ 0 

b 0 
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N ormaler Durchschnitts
wert am Alkalipuffer, 
ausgenommen BHC03 

Normaler Durchschnitts
wert am Alkalipuffer, 
gebildet durch BHC03 

Abb. 43, H/OH-Gleichgewichte im Blut nach VAN SLYKE. 1 Nichtkompensierter Alkali
iiberschuB; 3 Nichtkompensiertes CO2-Defizit; 4 Kompensierter Alkali- oder CO2-tJber
schuB; 5 Normales Gleichgew~9ht; 6 Kompensiertes Alkali- oder CO2-Defizit; 7 Nicht-

kompensierter CO2-UberschuB: 9 Nichtkompensiertes Alkali-Defizit. 

DaB an dem Pufferungssystem im Blut auch das Hamoglobin beteiligt ist, 
wie aus den Pufferungskapazitaten von Elut und Plasma hervorgeht (VAN SLYKE), 
wird ja eine genaue DarsteIlung im Kapitel Blut 2) finden. Gerade aber dieser 
Antagonismus zwischen den Ionen der Kohlensaure und der freien CO2 selbst ist 
fiir viele Verhaltnisse z. B. fUr die Durchspulung der BlutgefaBe oder fur die 
jahreszeitliche Regulation (das Blut ist infolge von Anderungen des Mineral
haushaltes im Fruhjahr und Sommer saurer als im Herbst und Winter) von be
sonderer Bedeutung3) 4). 

Es bestehen aber im Organismus zwei Regulationssysteme, welche fiir die 
Aufrechterhaltung des Saure-Basengleichgewichts im Blute sorgen: einerseits 
die Atmung und andererseits die Niere. So nimmt bei starker Muskelarbeit die 
CO2-Spannung in der Alveolarluft zu und gleichzeitig ist die Saureausscheidung 
im Harn vermehrt. ZahlenmaBig liWt sich das verfolgen durch die Beziehungen 
von CO2-Spannung und MiIchsaureproduktion. Einer Erweiterung der CO2-

Spannung urn 7 mm entspricht der Rechnung nach eine Anderung der Wasser
stoffionenkonzentration ungefahr gleich einem Gehalt von 0,07% Milchsaure, 

1) VAN SLYKE, DONALD, D.: Journ. of bioI. Chem. Bd.48, S.7. 1921. 
2) Dieses Handbuch Bd. 6, C. I, 1. u. C. II. 
3) STRAUB, H.: Dtsch. Arch. f. klin. Med. Bd. 117, S. 397. 
4) STRAUB, H., KL. MEIER u. E. SCHLAGINTWEIT: Zeitschr. f. d. ges. expo Med. Bd. 32, 

S. 229. 1923. 
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eine Menge, die auch analytisch festgcstellt wurde. Interessant ist, daB bei 
kohlehydratfreier Nahrung korperliche Arbeit zu einer verstarkten Saure
bildung AnlaB gibt. 

EinflufJ fremder Netttralsalze auf die Dissoziationskonstante der Hauren. 
Gerade das Hydrocarbonationengleichgewicht wird fast iiberall, wo es sich im 
lebenden Korper findet, ebenso wie schon im Ozean, wesentlich mitbestimmt 
durch die Gegenwart eines fremden, daneben iiberschiissigen starken Elektro
lyten, des NaCl. Der Aktivitatsfaktor i' der Salz- (n) oder genauer der Anionen
konzentration (a), welcher in die fUr diesen Fall abgeanderte Puffergleichung 
h = ks ' sly' n eingeht, wird durch die Gegenwart so groBer Mengen fremder 
Salzionen so sehr herabgedriickt, daB die reduzierte Dissoziationskonstante der 
Saure: k./), soweit bisher bekannt, etwa den doppelten Wert enth1iIt, als sie ihn 
in NaCI-freier Losung haben wiirde. Die verschiedenartigen Neutralsalzionen 
beeinflussen einen bestimmtenAktivitatsfaktor auch in verschiedenem MaBe, und 
zwar nach der Ordnung der bekannten HOF:'\iEISTERschen 1 ) Reihe, von welcher 
unten noch lllC'hr ZlI Hagen sein wird. 

Die lonen im Korper. 
Vorkommen der Wasserionen im K6rper. Es ergibt sich also, daB schon die 

lonen des Wassen; selbst in ihrer Konzentration und Wirkungs£ahigkeit sehr 
mannigfach von der Gegenwart anderer anorganischer lonen abhangen, ja 
es erscheint als eine wesentliche Au£gabe dieser, die Konzentration jener genau 
und zwar fast iiberaU im und am lebendigen Korper nahe ihrer Gleichzahl, hei 
leichtem Uberwiegen der OH- iiber die H-Ionen, festzulegen. Nur in den Se- und 
Exkreten des Korpers, altlo nicht mehr im inneren GefUge der Zellen, kommt es 
auch zu Anhaufungen des einen Wasserions unter entsprechender Verdrangung 
des anderen, so im Magensaft und im Harn unter H+ -, in der Galle und im Diinn
darmsekret unter OH--Anhaufung. Die Zufuhr fertiger H+- oder HO--lonen 
in den Korper erscheint durch die vorhandenen Sicherungen beinahe ganz un
tunlich, doch wird durch fast aUe Art Nahrungsstoffe und durch fast jeden Stoff
wechselvorgang die V erschie bung des herrschenden Gleichgewichtes dieser lonen 
nach der einen oder anderen Richtung begiinstigt, d. h. naher an den Bereich 
des Moglichen herangeriickt, indem Stoffe zu- oder abgefiihrt werden, entstehen 
oder verschwinden, welche das Saure- oder Basenbindungsvermogen del' Korper
fliissigkeiten und -kolloicle beanspruchcn. 

In diesel' Richtung verdienen besollderes Interesse die vielfachen Versuche 
zur Beeinflussung des Saure-BaHengleichgewichts durch eine spezifische Nahrung, 
wie z. B. Versuche in jiingster Zeit auch yon Klinikern, wie SAUERBRUCH, GERSOK 
und vor aUem C. OEH:\IE2) zur Beeinflussung von Krankheiten bzw. Wund
heilung gemacht wurden. In 1'ierversuchen hat man sich meistens del' 1'atsache 
bedient, daB Hafer hei Kaninchen als ausgcsprochene saure Nahrung, Griinfutter 
dagegen, dessen Atlchc alkalisch ist, als ausgesprochene alkalische Nahrung an
zusehen ist. Versuche yon E. 1'SCHopp3) haben gezeigt, daB nach Haferfiitterung 
das Cholesterin im Serum und in den Erythrocyten zunimmt, und zwar im Serum 
mehr als in den Erythrocyten, unci fE'rnE'r hat H. MOSER4) in Basel gefunden, daB 
die Pufferungskapazitat im Harn hei den sauer ernahrten 1'ieren eine starke Ab
nahme zeigt gegeniiber der KOlltrolle bei Griinfutternahrung. 

1) HOFMEISTER: ~\rch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 25, 8.13.1888; Bd. 28,8. 210. 189l. 
2) OEHME, C. U. H. WASSERlIIEYER: Dtseh. Arch. f. klin. Med. Bd. 154, 8. 107. 1927. 
3) TSCHOPP, E.: Inaug.Dissert. Basel 1925. 
4) MOSER, H.: InHu,Il.-DissE'rt. Basel 1926; Kolloidchem. BeihE'fte Bd.25, S.69. 1927. 
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Dem entsprechen neuere Versuche von ABDERHALDEN und WERTHEIMERl): 
basisch ernahrte Tiere zeigten eine erhohte Insulinwirkung, sauer ernahrte um
gekehrt eine herabgesetzte, wahrend die Adrenalinwirkung bei saurer Nahrung 
erhoht und bei basischer herabgesetzt war. Das stimmt mit alteren Versuchen 
von KRETSCHMER 2) und FROHLICH und POLLAK3 ) gut iiberein. Vermutlich ist 
fiir diese Wirkungsweise die Menge des anwesenden ionisierten Kalkes von Wich
tigkeit. Damit ist auch eine Beziehung gegeben zu der vielfach untersuchten 
Frage der Einfliisse der Uberventilation auf die Erregbarkeit des Zentralnerven
systems usw. 

Die tiefere Bedeutung der Neutralitat, d. h. der Gleichzahligkeit der beiden 
Wasserionenarten, fiir das Korperinnere liegt o££enbar in der nur damit ge
gebenen Moglichkeit, daB die chemischen Umsetzungen auf engeren Raum nach 
verschiedenen Richtungen ablaufen und damit Kreisprozesse oder doch Spiral
prozesse bilden. 

Das driickt sich physiologisch darin aus, daB z. B. Verminderung der schwach 
alkalischen Reaktionen des arteriellen Blutes zu einer GefaBerweiterung fiihrt, 
wahrend Sinken der Wasserstoffionenkonzentration eine Verengerung herbei
fiihrt') 5). 

HCOa- und NH,-Ionen. Die Hydrocarbonat- und die NH,-Ionen stehen in 
engster Beziehung zum Saure- und Basengehalt des Korpers. Die Kohlensaure 
entsteht reichlich als Enderzeugnis des oxydativen Stoffwechsels der organischen 
Nahrungs- und Korperstoffe, wird durch den Strom der Korperfliissigkeiten von 
den Orten der Entstehung abgefiihrt und durch die Atmung gerade bis zu einem 
PH abgedunstet, das sich im menschlichen Blute zwischen den auBersten Grenzen 
7,0 und 7,8, normalerweise zwischen 7,3 und 7,5 bewegt [VAN SLYKE6)]. Als 
der anodische Gegenspieler des H+-Ions ist dabei das HCOa-Ion anzunehmen, 
dessen Konzentration im Blut bis iiber 30 Millimol betragen kann. Die Dissoziation 
der Kohlensaure ist durch die reichliche Gegenwart des volldissoziierten NaHCOa 
eingeengt und gepu££ert sowohl durch dieses als auch durch das saure Salzgemisch 
des HPO,-Ions. 

Das Carbonation fehlt in den Aschen tierischer Organe auBer in der Knochen
asche. Sein Anteil am Aufbau der mineralischen Knochensubstanz wird beim 
Calcium zu erortern sein. Die Aschen der Korperfliissigkeiten, besonders von 
Blut und Milch, enthalten das Carbonation, was der Gegenwart teils von Hydro
carbonat, teils von organischen Sauren mit kationenbindenden EiweiBstoffen 
im lebenden Korper entspricht. In den Pflanzenaschen findet sich besonders 
reichlich K 2COa, wei! in der Pflanze die Kationen zum guten Teil an organische 
Saureanionen gebunden waren, und auch bei der Veraschung selbst aus den spar
lichen Mengen der organisch gebunden gewesenen Elemente7 ) Phosphor und 
Schwefel weit weniger Anionen hervorgehen als beim Tierkorper. 

Das Ammonium findet sich nur in geringen Spuren im Tierkorper selbst, 
tritt aber im Harn unter Umstanden reichlich auf, wird also o££enbar erst in der 
Niere nach Bedarf zur Absattigung iiberschiissiger Saureanionen gebildet, mit 
denen zusammen dann die keineswegs ungiftigen NH,-Salze sofort zur Ausschei-

1) ABDERHALDEN, E. U. E. WERTHEIMER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.206, 
S. 451. 1924. 

2) KRETSCHMER: Arch. f. expo Pathol. u. Pharrnakol. Bd.57, S.438. 1907. 
3) FROHLICH U. POLLAK: Arch. f. expo Pathol. u. Pharrnakol. Bd.77, S.265. 1914. 
4) FLEISCH, A.: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd. 19, S. 262. 1921. 
5) ATZLER, E. U. G. LEHMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 190, S. 118. 1921; 

Bd.193, S.463. 1922; Bd.197, S.221. 1923. 
6) VAN SLYKE: Journ. of bioI. chern. Bd.30, S.289. 1917. 
7) Spmo, K.: Zeitschr. f. Kinderheilk. Bd. 25, S. 609. 1923. 
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dung gelangen. Nitrate del' Nahrung werden ebcnfalls zu Ammonium umgeformt 
und so ausgeschieden. Interessant ist eR, daB diese Ammoniakbildung nach den 
Versuchen von ELLINGER und HIRTHl) abhangig ist yom Nervensystem, und zwar 
yom Splanchnicm; major. 

1m intermediiircn Stoffwechsel ist bcsonders die Beziehung des Ammoniaks 
zum Nervensystcm untersucht worden. Nach TASHIR02 ) gibt del' ruhende Nerv 
Ammoniak ab, bei Heizung mehr, bei Narkose weniger als in del' Ruhe. Anderer
seits ist nach WL'ITERSTEn;3) dic elektrisehe Reizung beim Ruckenmark ohne 
EinfluB auf die Ammoniakbildung. - Vermutlieh wird im Ruhestoffwechsel 
im Ruekenlllark lias AlllIl10niak 110eh weitel' yerarbeitet, wahrend es in den 
peripheren NerYC'l1 ein Stoffwcchselendprodukt ist. 

Andere lonen. Von allen andel'cn Ionenarten, die als regelmaHige Bestandteile 
jedes tierischen Organism us naehgmvicsen sind, kommen nur ganz wenige dort in 
groBer Menge yor, <1m; sind das Na+-, K+ -, Mg++-, Ca++-, Cl--, unddas HP04 - -

Ion. Wenn man yon dpr Ausscheidllng des Chlors auf die del' anderen Elemente 
sehlieHen darf, so bestchell im Hirn Zentren, welehe regulierend eingreifen kannen, 
indem Erhahung deB NaCI-Gehaltes illl Him zu einer vermehrten Abgabe von 
Chlorionen in den Geweben und zu cineI' vermehrten Ausscheidung im Harn 
fuhrt, wahrcnd Ve1'mindpfUng des Chlorionengehalts im Gehirn die umgekehrte 
Folge hat 4) 5). 

Die obcngcnanllt('11 ,.;cehs Ionena1'ten haben bisher auch hauptsachlich den 
Gegenstand del' Ionenfol'sehung im Karpel' gebildet. Fur sie bilden die Asehen
werte doeh wenigRtpllR Grpnzzahlen naeh oben. Fur einen Teil davon, und zwar 
Na +, K+ und Cl darf aueh angenommen werden, daB die Hauptmenge del' in 
del' Asche angetroffelwll Atome davon auch tatsaehlieh in den wasserigen Phasen 
des Karpel'S in ionisiertem Zustand vorhanden waren. Nach P. RONA und 
GYORGYS 6) Feststellung(,1l scheint allerdings unter Umstanden ein guter Teil 
des Na und Cl aneh ill gebundenem Zustand vorhanden zu sein. Dies ist noch 
mehr bpi den ubrigm, \\"ie den Ca" + -, Mg+ + - und den Phosphationen del' FaIl 7 ). 

\Vicviel davon 3U" orguniKeher Bindung freigemacht wurde, laBt sich auf Um
wegen noch hestilllllwn. ,,"icyiel abel' yom anorganischen Anteil wirklich ionisiert 
war, ist heute noeh erst in mancllen Fallen schatzungsweise zu beantworten. 
Dabei ist z. B. daK gl'genseitigc Verhaltnis von Kalium, Calcium, Magnesium 
und P04 yon grnndRiitzlichcr Bedeutung fUr die Automatic des Atemzentrums 
und wahrscheinlich auch fUr andere zentrale Gebilde 8 ). 

EB handelt sich hci diesen Gleichgewichten um fundament ale Erscheinungen, 
die auf allen Gebietcll der Physiologic cine Rolle spielen, und fUr ihre allgemeine 
Richtigkeit kann yielleicht kein besseres Argument beigebracht werden, als das 
nach OTTO \VARBl:m:,,9) Cntel'suchungen an Seeigeleiern, deren Sauerstoff
verbrauch sowohl in isotonisc:her NaCI-Lasung als auch in NaCl- und KCI-Lasung 
gesteigert ist, durch Zusatz von Calc:iumsalzen abel' leic:ht wieder zur Norm ge
bracht werden kanll. 

1) ELLINGER, ~~. ll. HIRTH: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 106, S. 135. 1925. 
2) TASHIRO, S.: Americ. journ. of physiol. Bd.60, S.519. 1922. 
3) WINTERSTEIN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 101, S.212. 1918 und 

Biochem. Zeitschr. Bd.167, S.401. 1926. 
4) BRUGSeR, DRESEL U. LEWY: Zeitschr. f. expo Pathol. u. Therapie Bd. 21, S. 358. 1920. 
5) ABE U. SAKATA: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.l05, S.93. 1925. 
6) RONA U. QYORGY: Biochem. Zeitsehr. Bd.56, S.416. 1913. 
7) Vgl. KLINKE, K.: Ergebn. d. Physiol. Bd.26. 1927. 
8) SPIRO, K.: Klin. Wochenschr. Jg. 2, Nr. 44. 1922. - OERTLI, HANS: Inaug.-Dissert. 

Basel 1924. - GOLLWITZER-.MEIER, CL.: Bioehem. Zeitschr. Bd. 154, S.54. 1924. 
9) W ARBURG, 0.' Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 66, S. 305. 1910. 
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Del' Gesamtaschengehalt des Korpers und die Gesamtgehalte an einzelnen 
Aschenbestandteilen geben naturgemliB nur ein verwischtes Bild, weil die Zu
sammensetzung del' einzelnen Organsysteme, Gewebe und sichel' auch del' ein
zelnen Gewebselemente ein sehr verschiedenes ist. Immerhin ist abel' die Zu
sammensetzung des Korpers aus diesen einzelnen Systemen, wie Knochen, 
Muskel und inneren Organen eine geniigend bestandige, daB, wenn nur yom sehr 
schwankenden Fettgehalte abgesehen werden kann, recht weitgehend uberein
stimmende Werte fiir den Aschengehalt und fur sein Verhaltnis zum Wasser
und EiweiBgehalt festzustellen sind. Del' Aschengehalt del' fettfreien Trocken
substanz des menschlichen Korpers betragt, nach den Analysen von CAMERER 
und SOELDNER1), HUGOUNENQ2), v. BUNGE 3), ABD:F)RHALDEN4), CORNELIA DE 
LANGEo), SOMMERFELD 6), STEINITZ7) rund 3,2%, del' Wassergehalt 82% und del' 
EiweiBgehalt 14,4%. Dieses Verhaltnis scheint auch bei allen hoheren Tieren 
sehr ahnlich zu liegen, wahrend die niederen Tiere, besonders die Wirbellosen einen 
etwas hoheren Wassergehalt haben. Auch wahrend del' Ontogenese sinkt del' 
Wassergehalt des tierischen und menschlichen Korpers [ARONS)], wahrend sein 
Aschengehalt im allgemeinen durch die Knochenmineralisierung starker als del' 
EiweiBgehalt steigt. 

Die Zusammensetzung del' Gesamtasche eines Tierkorpers ist, wie v. BUNGE 3 ) 

und ABDERHALDEN4) zeigten, fiir die hoheren Tiere zwar im ganzen ahnlich, 
doch werden die fUr die einzelnen Tierarten charakteristischen Verschieden
heiten zahe festgehalten, d. h. sie sind innerhalb sehr weiter Grenzen del' Zufuhr 
del' einzelnen Bestandteile so gut wie nicht variabel. Die Tiere verhalten sich 
also hierin ahnlich wie das schon friiher durch LIEBIG 9) fUr die Pflanzen erwiesen 
worden war, was neuere Untersuchungen [W OLFF lO), CZAPEK 11)] durchaus bestatigt 
haben. LIEBIGS Gesetz des Minimums besagt, daB die Reichlichkeit des Pflanzen
wachstums sich nach jenem seiner Bedarfstoffe richtet, del' von allen - im Ver
haltnis ZUl' BedarfsgroBe - am wenigsten reichlich zur VerfUgung steht. Fur die 
tierische Entwicklung scheint das mit del' Einschrankung ebenfalls zu gelten, 
daB del' Mangel gewisser mineralischer Aschebestandteile (Ca, P) in del' Nahrung 
auch wachsender Tiere erstaunlich lange ohne Zuruckbleiben del' normalen 
Gewichtszunahme ertragen wird [ARON und SEEBAUERI2)], was fUr eine besonders 
entwickelte Speicherungsfahigkeit des Tierkorpers fiir seine Mineralstoffe spricht. 
Daraus wird schon das Bediirfnis nach genauer Regelung diesel' Stoffgehalte 
in den Korpersaften wahrscheinlich. 

Die ebenfalls zuerst durch v. BUNGE 3 ) beigebrachten Aschenanalysen del' 
verschiedenen Milchsorten ergeben auch einen sehr artfesten Gesamtaschengehalt 
und eine ebensolche Aschenzusammensetzung., Die Aschengehalte del' Milchen 
stehen abel' nicht so sehr in Beziehung zu denen del' fertigen Tierkorper als 

1) CAMERER u. SOELDNER: Zeitschr. f. BioI. Bd.44, S. 61, 1903. - CAMERER: Ebenda 
Bd. 43, S. 1. 1902. 

2) HUGOUNENQ: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 128, S. 1419. 
3) v. BUNGE: Zeitschr. f. BioI. Bd. 10, S. 323. 1874; Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physioI. 

Chem. Bd.13, S.399. 1889; Engelmanns Arch. f. PhysioI. 1886, S.539. 
4) ABDERHALDEN: Zeitschr. f. physikaI. Chem. Bd.26, S.498. 1899; Bd.27, S.356. 

1899; Bd. 27, S. 408.1899; Bd. 28, S. 487.1899; Lehrb. d. physioI. Chern. Bd. II, S. 760. 1915. 
5) DE LANGE, CORNELIA: Zeitschr. f. BioI. Bd.40, S.526. 1900. 
6) SOMMERFELD: Arch. f. Kinderheilk. Bd. 30, S. 253. 
7) STEINITZ: Jahrb. f. Kinderheilk. Bd.59, S.447. 
8) ARON: Biochemie des Wachstums. Oppenheimers Handb. (2) Bd. VII, S.165. 
9) LIEBIG: Die Chemie in ihrer Anwendung auf Agrikultur und Physiologie. 8. Auf I. 1865. 

10) WOLFF: Aschenanalysen. Bd. I u. II. Berlin 1871-1880. 
11) CZAPEK: Biochemie der Pflanzen, S.712ff. Jena 1905. 
12) ARON u. SEEBAUER: Biochem. Zeitschr. Bd.8, S.1. 1908. 
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vielmehr zu der ja auch artfesten Geschwindigkeit des Wachstums: je langsamer 
dieses ist, urn so mehr treten jene Bestandteile (Ca, Mg, P) zuruck, die dem 
Korperaufbau dienen und dazu auch fast ohne Verlust aus der Milch heran
gezogen werden, wiihrend zugleich die einem groDeren Umsatze ausgesetzten 
Bestandteile (Na, K, CI) verhiiltllismaI3ig hervortreten. Die Menschenmilch 
bildet naturgemal3 das cine Extrem dieses Verhaltens, wiihrend die Milch der 
besonders raschwucht;igell Kaninchen in ihrer Asche dem Gesamtkorper schon 
fast vollig gleicht. 

v. BCNGEl) hat auch darauf hinge wiesen, daD sich auf unseren Planeten 
im allgemeinen ein Wettstreit der Kieselsaure und der Kohlensaure urn den 
Besitz der auch im Pflanzen- und Tierkorper wichtigsten vier Basen: Na, K, Ca 
und Mg abspiele. Dabei wird zunachst das Natrium von der im Wasser gelOsten 
Kohlensaure aus den Gesteinen entfuhrt, in welchem die Kieselsaure - auDer 
Al und Fe - das K, ea und Mg noeh festhalt. Diese gelangen aber zum Teile 
auch, und zwar als Chloride gelOst in den Ozean, tauschen dort ihr Anion mit 
dem des Natriums llnd die Erdalkalien gelangen als Carbonate zur neuen Ge
steinsbildung. Diese Dolomitlager senden, zum Festland geworden, bestandig 
wieder Ca- und Mg-Bicarbonate zum Ozean. So uberwiegt dort das Na und das 
CI, wobei die Erdalkalien niemals fehlen, wahrend im Festland das K uberwiegt 
und die Erdalkalien artlich angehauft auftreten. Die Lebewesen bedurfen nun 
von Alkalien wesentlich (les Kaliums, das sie uberall an sich reiDen. Wenigstens 
vermogen dies die niedrigen Lebewesen, die den hoheren den Boden bereiten. 
Sic sind gewisserma13ell die proteusartig modifizierte Kohlensiiure, der es nun 
in dieser hoheren Form doch gelingt, auch das K aus den Fesseln der Kiesel
saure zu lOsen. Die seit altersher landbewohnenden Pflanzen und die Insekten 
ftihren sehr vorwiegelld K, wahrend die Seetiere und See pflanzen, sowie die 
Kusten- und Salzsteppenpflanzen zwar auch K-reich sind, daneben aber vor
wiegend Na fiihren. Auch die Landwirheltiere enthalten, ihrer jungen Herkunft 
aus dem Meere entsprechend, vorwiegend Na und bedurfen dieses Stof£es in der 
Nahrung in um so grii13eren Mengen, je K-reicher ihre Kost im ubrigen wird, und 
zwar offenbar, urn der Verdrangung des Na in ihrem Karper durch K zu begegnen. 
Manche pflanzliche Nahrungsmittel des Menschen sind so uberreich an K, z. B. 
die Kartoffel, daB sie 1mr mit NaCI-Zugabe genieBbar erscheinen. Bei rein ani
malischer Kost und beilll V orwiegen K-armer pflallzlicher N ahrungsmittel, wie 
z. B. Reis, in der Kost fchlt ein Bcdurfnis nach NaCl. 

So wiederholen "ich im Wirbeltierkarper die Vorgange des tellurischen Che
mismus insofern, al" im groBen und ganzen die flussigen Korperphasen das Na, 
die festeren Protoplasmaphasen claR K uncl Mg anreichern, wahrend das Ca 
einerseits spiirlich in dCIl Fliissigkeiten gelOst, andererseits reichlich in den Knochen 
angeha uft a uftri tt . 

Das Natrium bildet auch im menschlichen Korper das zahienmaDig weit 
vorherrschende Katioll cler Korperflussigkeiten und der blutreichen und blut
bildenden Organe, wiihrelld es in den "Muskeln, zumal in den quergestreiften 
hinter dem Kalium Rtark zurucktritt. rm Gehirn und in der Leber uberwiegt 
das K otwaN, in cler Ballclmpeichddriisc, im Hefzcn und in dor Nioro finclon sich 
ahnliche MCllgen n)l1 beidpn Alkalimctallpn. 

Der Gehalt des Bllltes nn Alkalimetallen ist fur verschiedene Saugetier
arten nach ABDERHALDE,\Z) recht weitgehend ,~erschieden. Der Unterschied be
trifft nur in ganz geringt;m .YlaHe da" Serum, welchps im Mittel in 100 g rund 

1) v. BUNGE: Lehrb. d. physiol. ('hem. Bd. III, S.119. 
2) ABDERHALDE,,": Zeit~ehr. f. ph.vsikal. ("hem. Bd.26, S.487, 494. 1899; Bd. 27, 

S. 356, 408. 1899. 

Hanubuch lieI' Phy~iulugie I. 32 
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4,3 g Na20 und 0,25 g K 20 enthl:ilt, vielmehr hauptsachlich die roten Blutkorper
chen. Diese enthalten bei den Raubtieren und Wiederkauern reichlich, rund 
2,5 g Na in 100 g neben wenig, und zwar 0,25-0,75 g K, bei Kaninchen, Schwein 
und Pferd dagegen nur K, und zwar rund 5,0 g. Der Mensch steht zwischen beiden 
Gruppen, der letzteren naher, mit 0,75 g Na und 4 g K. E. TSCHOPP, Basel, 
hat in zahlreichen Analysen von Blutseren mit zum Teil eigener Mikromethodik 
zwar im einzelnen abweichende Zahlen erhalten, das ABDERHALDENSche Resultat 
aber im wesentlichen bestatigt gefunden. Er teilt uns daruber nachstehende 
Zahlen freundlichst mit: 

I 
In 100 cern Serum rng In 100 cern Blut rng 

K I Ca I Na K I Ca Na I 

Rind. 22,0 10,0 325,0 71,5 6,5 290,0 
Aeq.jl. (5,65) (5,02) (141,3) (18,28) (1,62) (126,1) 

Pierd 27,56 10,6 327,7 230,0 6,5 172,5 
Aeq.jl. (7,04) (5,29) (142,4) (58,82) (1,62) (75,0) 

Hammel 30,0 10,0 336,4 167,05 6,5 230,1 
Aeq.jl. (7,67) (4,25) (146,3) (42,69) (1,62) (100) 

Schwein 35,5 11,7 373,1 303,0 8,0 213,0 
Aeq.jl. .. (9,08) (5,84) (162,0) (77,49) (2,0) (92,6) 

Mensch. 19,5 11,0 333,5 157,5 5,5 220,1 
Aeq.jl. (4,98) (5,49) (145,0) (40,28) (1,37) (95,7) 

Jede Tierart halt den fUr sie charakteristischen Gehalt an Alkalimetallen inner
halb enger Grenzen fest, auch gegenuber starken Schwankungen der Zufuhr 
[DUBELIERl), LANDSTEINER 2)] und auch in pathologischen Zustanden [ERBEN 3 ), 

BOTAZZI und CAPPELLI4 )]. Auch innerhalb der einzelnen Zellen solI das K ortlich, 
und zwar in der Hauptsache im Zellplasma, nicht im Kerne, angehauft sein, 
ebenso in der doppelbrechenden Schichte der quergestreiften Muskel und im 
Nervengewebe an den Schnurringen der markhaltigen Fasern [MAcCALLuM5)]. 

Die Bedeutung der Alkalimetallionen fur die Lebewesen liegt zunachst schon 
durch ihre groBe Zahl in der Regelung des osmotischen Druckes und des Wasser
gehaltes, dann aber besonders fUr das Na in der Aufrechterhaltung des riDhtigen 
Kolloidzustandes in den Geweben und Korperflussigkeiten, wahrend dem K 
noch besondere Aufgaben im Ablauf aller Lebensgange, besonders auch der 
nervosen zukommen mussen. Die Wirkung der Na-Ionen auf die Kolloide darf 
als eine dispergierende, lOsende aufgefaBt werden. Nach ZWARDEMAAKER6) solI 
die besondere Bedeutung des Kaliums fUr die Lebewesen mit seiner Radio
aktivitat zusammenhangen. Das K solI durch andere radioaktive Elemente 
in den der Aktivitat entsprechenden Mengen ~ertretbar sein. Diese Anschauung 
wurde jedoch von R. F. LOEB7), ELLINGER S) u. a. bestritten. 

Das Calcium erscheint ebenfalls fUr aIle Lebewesen unentbehrlich, da es 
niemals fehlt. In der Gesamtasche der Tiere pflegt CaO sogar den groBten Posten 
auszumachen, doch kommt die Hauptmenge auf Rechnung der Stutz- und Schutz
organe, wie Schalen und Knochen, wahrend der Ca-Gehalt der Flussigkeiten 

1) DUBELIER:, W. Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien. Bd.83, S.261. 1881. 
2) LANDSTEINER: Hoppe-Seylers Zeitschr. i. physiol. Chem. Bd. 16, S. 13. 1892. 
3) ERBEN: Zeitschr. f. klin. Med. Bd.47, S.302. 
4) BOTAZZI u. CAPPELLI: Atti d. reale accad. dei Lincei, 2. Sem. (5) Bd. 8. 1899. 
5) MAc CALLUM: Proc. of the physiol. soc. 1905. 
6) ZWARDEMAAKER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.173, S.28. 1919; Bd.193, 

S. 317. 1920; Bd. 132, S. 94. 1922. 
7) LOEB, R. F.: Journ. of gen. physiol. Bd.3, S.229. 1920. 
B) ELLINGER: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 116, S. 226. 1921. 
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und des Protoplasmas selbst immer gering ist. 1m Blute des Menschen finden sich 
10-11 mg CaO auf 100 g, in den inneren Organen meist etwas mehr, rund bis zum 
Doppelten, nur in der Schilddriise das rund fUnffache des Blutwertes. Dieser 
liegt beim Neugeborenen ahnlich wie beim Erwachsenen, beim Saugling etwas 
hOher, rund 20 mg CaO auf 100 g [JANSEN l )]. Von der Ernahrung scheint der 
Ca-Wert des BluteR weitgehend unabhangig [HANDOWSKy 2), LrcHTWITZ und 
BOCK 3)], hingegen ist er in gewissen krankhaften Z ustanden (Tetanie, Spasmophilie) 
deutlich herabgesetzt4). Innerhalb der Zelle erscheint das Ca im Kerne an
gehauft [TOYONAGA 5)J. 

Aber auch der groHe Calciumbestand der Knochen darf nicht etwa als eine 
tote, an Stoffwechsel unbeteiligte Masse gedacht werden. Zunachst erscheinen 
die Vorgange des Ca-Stoffwechsels vielfach aufs engste mit den gleichfalls be
sonders lebenswichtigen des P-Stoffwechsels und auch mit der Aufnahme orga
nischer Nahrstoffe [KOCHMANN 6)] verkniipft. Die Knochenverkalkung bildet 
einen der wichtigsten Wachstumsvorgange und auch beim Erwachsenen nimmt 
das Knochengewebe durch bestandige Erneuerung und Riickbildung sowie durch 
seine erhaltenbleibende Anpassungsfahigkeit an wechselnde Beanspruchungen 
wesentlichen Anteil am Gesamtstoffwechsel. Die Knochenmasse stellt einen 
ungeheuren Sicherungsvorrat an Kalk und Phosphorsaure fUr den in der Regel 
daneben kleinen Bedarf des iibrigen Korpers vor. Die Form, in welcher das Cal
cium im Knochengewebe vorliegt, ist, wie schon GABRIEL7 ) feststellte, nicht 
einfach die des neutralen Phosphates Caa(P04)2 aber auch nicht die von diesem 
Autor vermutete leicht basische Kombination Cas(OH)(P04)5' sondern wohl, 
wie GASSMANN8) annimmt, ein KomplexRalz COaCa. [Ca3(P04)2Js, dessen Bau 
ganz den WERNERschen Vorstellungen 9) iiber den der natiirlichen Apatite 
entspricht. Danach sind zunachst die Stellen der urspriinglichen 6 Krystall
wassermolekiile deR Carbonatcalciums durch 3 Ca(OH)2 Molekiile ersetzt zu 
denken, deren 6 in Oktaedersymmetrie liegenden H-Atome dann samtlich durch 
das Radikal CaPOa vcrtreten werden. Dazu kommen dann zweifellos noch 
Krystallwassermolekiile des Phosphatcalciums. 

Das Magnesium ist ebenfalls offenbar in jeder lebenden Zelle vorhanden und 
im menschlichen Korper von den Knochen abgesehen, in denen es neben dem 
Ca sehr zuriicktritt, in allen Organen reichlich, in fast allen reichlicher als Ca in 
der Asche vertreten. Besonders stark iiberwiegt es im Blutserum, im Muskel und 
im Nervengewebe, wo in glcicher Reihenfolge auf 100 g der frischen Substanz 
rund 15, 35 und 28 mg Mg kommen. 

Beiden Erdalkalimetallen kommen zweifellos entscheidende Aufgaben im 
Organismus zu. Die des Ca diirfte, abgesehen von der Stiitzfunktion durch das 
Skelett, in der Verfestigung der Kolloide liegen, dann aber auch mit den Er
regungsvorgangen zu tun haben. Dem Mg kommt eine lahmende, ja narkotische 
Wirkung zu. Eine besondere Bedeutung des Mg mag vielleicht ahnlich wie im 
Chlorophyll mit den synthetischen Leistungen des Protoplasmas zusammen-

1) JANSEN: Dtsch. Arch. f. klin. Med. Bd.125, S.168. 1918. 
Z) HANDOWSKY: Jahrb. f. Kinderheilk. Bd.91, S.432. 1920. 
3) L!CHTWITZ u. BOCK: Dtsch. med. Wochenschr. Bd.41, S. 1215. 1915. 
4) ROSENSTERN: Jahrb f. Kinderheilk. Bd.72, S.154-179. 
,5) TOYONAGA: llull. coll. of agric. Tokyo Bd. 5, S. 143. 
6) KOCHMANN: Biochern. Zeitschr. Bd.36, S.268. 1911; Bd.39, S.81. 1912. 
7) GABRIEL: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 18, S.257. 1894. 
8) GASSMANN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.70, S. 161. 1911; Bd.83, 

S.403. 1913; Bd.90, S.250. 1914. 
9) 'VERNER: Neuere Anschauungen auf dem Gebiete der anorganischen Chernie, S. 217. 

Braunschweig lU20. 

32* 
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hangen. Beide Erdalkalien liegen sicher zum nicht geringen Teil in organischen 
Bindungen vor, die aber mit dem ionisierten Anteil dieser Stoffe in Gleich
gewichtsbeziehung stehen. 

Von den Hauptanionen entspricht das Chlor in seinem V orkommen nach 
Menge und Verteilung in der Hauptsache dem Natrium insofern es besonders 
im Blut und den blutreichen Organen, uberhaupt in den Korperflussigkeiten 
angehauft erscheint. Die Aquivalentmenge an CI bleibt, alfBer in der Milch, 
hinter der an Na zuruck. 1m Knochen fehlt das CI fast ganz. Auch die Herkunft 
des CI geht mit der des Na zusammen, da es entweder ans den NaCI-reichen 
tierischen Nahrungsmitteln stammt oder als NaCI-Zusatz zur Kost aufgenommen 
wird. Ais die Hauptau£gabe des CI-Ions im Tierkorper wird, auch wieder wie beim 
Na, die Aufrechterhaltung des Wassergleichgewichtes anzunehmen sein. 

Von den drei Arten von Phosphationen kann nur das zweiwertige Diphosphat
ion HP04 - - als ein Hauptanion des Korpers, abgesehen vom Skelette, gelten, da 

RzOs die Berechnung der sauren PO. .. 
2,1.-----,-----~-----,-,2,8 und basischen Aquivalente dort 
2,0 ...?' 2,7 uberall auf eine sehr vor-
1,9 f--- /~ ... -- 2,fl wiegende Diphosphatnatur der 
18 ·z 2,5 anorganischen Korperphos-
, // phate schlieBen laBt. 

1,7 /".{ 2,'1 
1,5 2,J i' W. WIECHOWSKI hat den 
1,51--- /~/.:' 2,2 sehr wertvollen Vorschlag ge-

I------+---f/-f L/'---!--/-+-----t---1 macht, die Phosphationen so 1,'1 / • 2,1 
/-// .: zu berechnen, als ob ein Mole-

1,J I-------+-~---r-/ / z,O kul N aH2PO 4 und 2 Molekule 
1,z / /' 1,9 0 k I b 1 ___ .. '" Na2HP 4 vor amen, as 0 a so 
1,11---_-:;-'""----s-~--.'/f- 1,8 ein komplexes fUnfwertiges Ion 

((:1,0,/ 1,7l(' H 4(P04h vorlage. Der von 
~091------+~----I-------~1,6~ hI 
~ , I.e.. /1 ,- WIECHOWSKI vorgesc agene t 08

1 

T ........... --- 1,5 i Weg ist in der Tat der richtige, 
0,75 ~PH 6 7 8 1,'1- nur trifft er insofern nicht ganz 

Abb.44. Kurve zur .Umrechnung 
aquivalente. 

der Phosphat-

-- 100 g P04 } l'uk 0 d' t .. 1 S rmae - - - - 1 Aquivalent Phosphat 
........... 100 g P 20 5 rechts Ordinate 

zu, als das von ihm angenom
mene Verhaltnis der beiden 
Phosphate einem PH von 7,11 
entsprache, wahrend doch un
zweifelhaft im Blut eine viel 
alkalischere Flussigkeit vorliegt. 

Wir mochten prinzipieIl den Vorschlag von WIECHOWSKI annehmen, aber 
erweitern, indem wir eine Berechnung vorschlagen, die nicht nur fur das Blut, 
sondern fUr aIle phosphathaltigen Flussigkeiten gilt (Harn usw.). In der bei
gegebenen Tabelle (S.502) sind in der ersten Kolonne die gesamten einem Aqui
valent Phosphat entsprechenden Basen-Aquivalente angegeben, in der nachsten 
dasselbe fur 100 g Phosphat und in der letzten dasselbe fur 100 g P 20 5 • Aus der 
obenstehenden Kurve (Abb.44) ist also mit Leichtigkeit zu ersehen, wie bei ge
gebener PH das gefundene P04 bzw. P 20 5 fUr die Aquivalentenbestimmung in 
Anrechnung gebracht werden kann. 

Wir geben an dieser Stelle ein einfaches Schema zur Berechnung der in der 
Literatur vorhandenen Analysen, das uns Herr Dr. ALEX. AUGSBERGER (Basel) 
aus einem von ihm demnachst erscheinenden Laboratoriumshilfsbuch freund
lichst zur Verfugung gestellt hat. Durch ein System von logarithmischen MaB
staben kann man die Aquivalente und die Gewichtsmengen der Elemente 
bzw. Radikale aus ihren Bestimmungsformen entnehmen. Bestimmungsform 
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und Element liegen nebeneinander auf dem gleichen Stab, z. B. 131,8 mg 
CaO = 94,2 mg Ca; die zugehorigen Aquivalente erhalt man, indem man durch 
diesen Punkt eine Gerade paraliel zur Abszisse legt und ihren Schnittpunkt 
mit den beiden Randskalen abliest, z. B. 94,2 mg Ca = 4,70 Milliaquivalente. 

Phosphat.Aquivalent. 

Faktor F PO. 100 Fl P,O, 100 F, 

Fiir PO, finden sich 
die Milligrammaquivalente, 
die einem neutralen Phos
phatgemisch von PH = 7,07 
entsprechen, in einem be
sonderen Stab Nr. 9; z. B. 
I,ll mg P20 S = 1,49 mg 
PO, = 4,70 Milligramm
aquivalente PO, (Rand
skala) = 2,12 Neutralitats
aquivalente. 

Die Phosphate fehlen 
in keinem Lebewesen oder 

5,29 
5,59 
5,91 
6,24 
6,47 
6,64 
6,81 
6,98 
7,17 
7,38 
7,73 
8,04 

1,025 
1,05 
1,lO 
1,20 
1,30 
1,40 
1,50 
1,60 
1,70 
1,80 
1,90 
1,95 

1,078 
1,lO5 
1,157 
1,263 
1,368 
1,473 
1,579 
1,684 
1,788 
1,894 
1,999 
2,051 

1,443 
1,477 
1,549 
1,690 
1,830 
1,971 
2,112 
2,252 
2,393 
2,534 
2,675 
2,746 

Organe, sind in den Korper
£liissigkeiten, ahnlich wie Ca nur sparlich vertreten, wahrend sie, wie K und Mg, 
in den Zelien angehauft erscheinen, aIs deren Hauptanion eben das HPO, - - -Ion 
zu gelten hat. Die Bedeutung der Phosphorsaureionen ist aber, wieder ahnlich 
wie beim Ca, doch auch in den Korperfliissigkeiten eine groBe, besonders fiir die 
Regelung der Aciditat (namentlich Harn). Organisch gebundene, nicht ionisierte 
Phosphorsaure liegt hauptsachlich in der Form der Glycerinphosphorsaure in 
den Lipoiden des Nervengewebes, als Glycosid im Muskel und als Proteid im 
Casein der Milch vor. In der Knochenasche findet sich die Phosphorsaure in der 
beim Ca beschriebenen Bindung. Das Urgestein enthalt bekanntlich iiberall recht 
gleichmaBige Beimengungen apatitartiger Minerale. Reichliche Anhaufungen der 
Phosphorsaure kommen, ebenso wie beim Ca nur in Resten organischer Gebilde, 
besonders in fossilen Knochenlagern vor. Die industrielle P-Gewinnung der 
Menschen griindet sich bisher fast ausschlieBlich auf dieses letztere Vorkommen. 
Der Korper gewinnt seine Phosphorsaure aus fast jeder Nahrung organischer 
Herkunft. 

Sparliche und seltene Ionen des K6rpers. Unter den zahlreichen im lebenden 
Korper sonst noch auftretenden anorganischen Ionen (Lit. s. in den zusammen
fassenden Darsteliungen bei SPIRO und bei ARON und GRALKA) sind grundsatz
lich zu unterscheiden: die einen aIs lebenswichtige und regelmaBig, wenn auch 
zum Teil nur bei bestimmten Tiergattungen vorkommende, die anderen als 
akzessorische, welche mit der Nahrung in den Korper . eintreten und von ihm 
nicht als Fremdkorper ausgeschieden, sondern aufgespeichert und irgendwie ver
wendet werden. Die Unterscheidung ist jedoch praktisch nicht immer leicht 
durchzufiihren, solange etwa bei sehr sparlichem Vorkommen die RegelmaBig
keit des Befundes und damit die Unentbehrlichkeit der Ionenart nicht fest
steht oder auch bei reichlichem Vorkommen die physiologische Bedeutung 
noch nicht erkannt ist. 

Das SO, - - -Ion kommt regelmaBig aber sparlich im Tierkorper und zwar 
in der Blutfliissigkeit vor, wohl als oxydative Endstufe abgebauten und nicht 
wiederverwendeten EiweiBschwefels. Seine Menge im menschIichen Blut betragt. 
20 mg auf 100 ccm Serum. [GuRBER1}, HEUBNER u. MEYER-BISCH2}, DE BOER3)]. 

1) GURBER: Verhandl. d. physikal.-med. Ges. Wiirzburg Bd.28, S. 6. 1894. 
2) HEUBNER u. MEYER-BISCH: Biochem. Zeitschr. Bd.122, S.120. 1921. 
3) DE BOER: Journ. of physiol. Bd.51, S.211. 1917. 
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Nur bei mane hen Schnecken treten Speicheldrusensekrete mit reichlicher freier 
Schwefelsaure auf [BOEDEOKER u. TROSOHEL1 )]. Auch im Speichel der Sauger 
findet sich ja regelmaBig nicht wenig von einem S-haltigen, haufig auch noch als 
anorganisch gezahlten Anion, dem Rhodan: SCN-, das auch in andern Sekreten 
vorkommt. 

Noch zu den allgemein verbreiteten und zweifellos lebensnotwendigen lonen 
ist das Eisen zu rechnen, dem auch ebenso wie den 6 reichlich vorkommenden 
lonen groBe Aufmerksamkeit zugewendet worden ist. Es scheint hauptsachlich 
in organise her Bindung im Karper der Lebewesen vorzukommen, wird aber 
sic her auch als anorganisches Ion resorbiert und verwendet. Die durch v. BUNGE2) 

entdeckte Tatsache, daB das Fe in der Milch zurucktritt (bei der Frau weniger 
als bei der Kuh) und wahrend des Fatallebens dementsprechend gespeichert 
wird, ist allgemein hekannt. Ais Orte der Speicherung sind auch beim Er
wachsenen hauptsachlich Leber und Milz zu betrachten. Sein Anteil am Ban 
des Hamoglobinmolekuls laBt seine Rolle im Karper als die eines O2- Ubertragers 
vermuten, was namentlich von O. W.ARBLRG3 ) in klassischen Versuchen gezeigt 
wurde. DaB bei den Ferricarbonationen die Elektronenarchitektur eine beson
dere Rolle spielt bzw. daB hier Modifikationen verschiedener Wirkung und ver
schiedener Dauer zu unterscheiden sind, hat neuerdings OSKAR BAuDIsoH4) gezeigt. 

Das Eisen wird in seiner Funktion bei wirbellosen Tierklassen (Korallen, 
Krebse, Mollusken) im Hamocyanin durch Cu vertreten, welches Element aher 
auch sonst spurenweise in vielen, wenn nicht allen tierischen Aschen vorkommt. 
In den Federn mane her Vagel (Turaco) tritt Cu reichlich auf5). 

Lebenswichtige .~ufgaben erfullt bekanntlich auch das J in organischen 
Bindungen des Pflanzen- und Tierkarpers und auch dieses Element vermag dem 
Karper sicher in anorganischer Form wirksam zugefUhrt zu werden. Ob der 
sparliche aber offenbar regelmaBige Befund von FI in den Knochen, besonders 
im Zahnschmelz, physiologische Bedeutung hat, steht noch nicht ganz fest. 
Das gleiche gilt fur die ,yohl fast immer und in manchen Organen auch in etwas 
graBeren Mengen nach,yeisbaren Elcmente As und Zn. Das erstere neigt zu 
Ablagerung in Haut und Haaren, scheint aber in manchen Fallen sogar den ihm 
so nahe stehenden P in scinen organise hen Bindungen zu vertreten. 1m Men
strualblut solI neben erhOhtem J odgehalt auch der As-Gehalt vermehrt sein. Eine 
physiologischc Bedeutung des Zn-Gehaltes ist vielleicht weniger wahrsehein
lich. Auch Bor, Zinn und Vanadium ist in geringen Mengen in tierischen Organen 
nachgewiesen worden. Al + + + und 8i03 - - als die verbreitetsten lonen der Erd
oberflaehe fehlen anscheinend auch niemals im Tier- und Pflanzenkarper, ihre 
Bedeutung ist hisher, abgesehen von den 8tiitzfunktionen del' Kieselsaure, un
bekannt. Die Kieselsaure scheint in keinem Organ des mensehliehen Organismus 
zu fehlen. Tiere mit pflanzlicher Ernahrung haben anscheinend eine kieselsaure
reiehere Muskulatur als del' Mensch mit seiner gemisehten Kost. Hoeh ist aueh 
der Gehalt im Fibrin und vor allem im Pankreas; auch fUr die Lunge werden 
hohe Zahlen angegeben. Schon BERZELIUS hat vor 100 Jahren das Vorkommen 
von Kieselsaure im Harn nachgewiesen, das seither mehrfach bestatigt wurde. 

Das im Karpel' kaum rcgelmiiBig vorkommende Brom vcr mag sicher einen 
Teil des ehlors, dem cs ja in seiner Reaktionsweise auBerordentlich ahnelt, zu ver-

1) BOEDECKER u. TROSCHEL: Ber. d. Berlin. Akad. Bd.468. 1854. 
2) v. Bl:NGE: Hoppe-Seylt'fs Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 16, S. 173. 1892; Bd. 17, 

S.63. 1893. 
3) WARBeRG, 0.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.92, S. 234. 1914. 
4) BA1;DISCH. O. U. L. A. WELO: Naturwissenschaften Bd. 13, S.749. 1925. 
5) FISCHER n. HILGER: Hoppe-Seylcrs Zeitschr. f. ph~-siol. Chem. Ed. 138, S. 49. 1924. 
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drangen und in seiner Funktion zu ersetzen. Die volle pharmakologische 
Wirkung des Bromions kann durch Entziehung der Cl-Ionen wahrend der 
Br-Verabreichung sehr erleichtert werden. 

Auch andere ahnliche Vertretungsmoglichkeiten sind im Versuch bestatigt, 
so zwischen Alkalien, indem Rubidium und Caesium fUr Kalium, und auch 
zwischen Erdalkalien, indem Barium und Strontium fiir Calcium einzutreten 
vermogen. Endlich konnen zahlreiche Ionen als Fremdlinge, sei es als gewerb
liche Gifte, sei es als Medikamente oder als Verunreinigung der Nahrung in den 
Korper eingefiihrt und dort zur Anhaufung gebracht werden, so: Ag, Au, Hg, 
Pb, Sb und Bi. 

Ionenwirkungen auf Zellen und Gewebe. 
Die wasserige U mwelt der Zellen. Die anorganischen Ionen in der wasserigen 

Umwelt freier Zellen und in den die Zellen mehrzelliger Organismen umspiilenden 
Korperfliissigkeiten sind zunachst als der Vorrat zu betrachten, aus welchem 
die Zelle selbst ihren lebensnotigen Bestand an Mineralstoffen entnimmt und 
fortlaufend erganzt. Diese in dauerndem Flusse befindliche wasserige Umwelt 
aller Zellen fiihrt auch die aus ihnen ausgeschiedenen anorganischen Stoffe. mit 
sich fort. Das bewegliche Gleichgewicht des Mineralstoffwechsels muB den typi
schen Bau und die an bestimmte Zusammensetzungen gebundenen Funktionen 
der Zellen dauernd erhalten. 

Dariiber hinaus bildet aber die wasserige Umwelt fUr die Zelle auch in jedem 
Augenblicke die Nachbarphase, mit der die Zelloberflache: sei es die Plasmahaut 
selbst, sei es eine diese deckende Hiille, in Beruhrung kommt, so daB die Beschaffen
heit jener Umwelt das Verhalten dieser Oberflitchenschicht immer wesentlich 
beeinflussen muB. 

Durchlassigkeit der Zellmembran. Da auch im Innern der Zelle wasserige 
Phasen, und zwar solche mit bestimmtem Gehalt an anorganischen Elektrolyten 
vorliegen, so muB fUr diese Begrenzungswande der Zellen eine beschrankte 
Durchlassigkeit fUr Losungsstoffe bei unbeschrankter Durchlassigkeit fiir das 
Losungsmittel - Wasser - angenommen werden, wodurch die V oraussetzungen 
fiir eine osmotische Wasserhaltung und -bewegung gegeben erscheinen. Die 
Durchlassigkeit ist aber fur die einzelnen Losungsstoffe sicher einer sehr ver
schiedene, und eben dieses wechselnde MaB aller Durchlassigkeiten bringt 
offenbar die hauptsachlichen Unterschiede der moglichen Verhaltungsweise mit 
sich, welche durch die verschiedene Zusammensetzung der wasserigen AuBen
phase bezuglich anorganischer Stoffe bedingt werden. Die molekulare Menge 
der Salze, d. h. die Zahl der anorganischen Ionen bestimmt im wesentlichen den 
osmotischen Druck in den einzelnen Losungsraumen und damit auch, weil die 
AuBenschicht fUr fast alleArten anorganischer Ionen undurchlassig ist, die Wasser
verteilung wenigstens im grobsten. 

Natur der Membranen. Aber die Art der anorganischen Ionen in der AuBen
phase ist vor allem von entscheidender Bedeutung fur die Beschaffenheit der 
Plasmahaut oder ihrer Hullschichte. Die Natur dieser AuBenschichte wird von 
den einen [OVERTON1), H. H. MEYER 2), HANSTEEN CRANNER3 )] als eine lipoide, 
von anderen [CZAPEK4), PASCUCcr 5), NEUFELD und HANDEL6), NATHANSON?), 

1) OVERTON: VierteIjahrsschr. d. naturforsch. Ges. in Zurich Bd. 40, S. 1. 1895; Bd.44, 
S.88. 1899. 

2) MEYER, H. H.: Arch. f. expo PathoI. u. PharrnakoI. Bd. 42, S. 190. 1899. 
3) CRANNER, HANSTEEN: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 37, S. 380. 1919. 
4) CZAPEK: Internat. Zeitschr. f. physikaI.-chern. BioI. Bd. 1, S. 108. 1914. 
5) PASCUCCI: Beitr. z. chern. PhysioI. u. PathoI. Bd.6, S.543. 1905. 
6) NEUFELD u. HANDEL: Arb. a. d. Reichs-Gesundheitsarnte Bd. 28, S.572. 1908. 
7) NATHANSON: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.39, S.607. 1904. 
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RUHLA~Dl)] als cine eiweiBartige oder auch als eine aus beiden Stoffgruppen 
gemischte angesprochen und verhiilt sieh ja wohl auch nicht in allen Einzelfallen 
ubereinstimmend. Auf jeden Fall ist aber der Zustand ihrer Baustoffe als ein 
kolloidaler zu denken (HOBER) und die Beeinflussung der Zellen durch die Elek
trolyte ihrer Umspulungsflussigkeit dar£ in der Hauptsache als eine Verkettung 
von Reaktionen zwischen diesen Kolloiden der Zellmembran und den Elektrolyt
ionen der AuBenphase vorgestellt werden (LOEB, HaBER). 

Krdjte der lonen. Diese Vorgange werden, wenn wir hier von der Natur der 
Membranen absehen, teils mehr von den physikalischen Eigenschaften, welche 
ganzen Gruppen von lonenarten gemeinsam sind, teils aber von den besonderen 
chemischen Eigenschaften der einzelnen lonen beherrscht. Zu den ersteren sind der 
Ladungssinn und dip Wertigkeit zu rechnen; zu den zweiten die Bindungsmoglich
keiten nach stochiometrischen Gesetzen und auch die Bindungen durch schwa
chereAffinitaten in beweglichen Gleichgewichten. Zwischen diesen beidenArten von 
Kraften steht noch die Affinitat zum Losungsmittel, welche eine lockere, komplex
chemische Bindung von Molekulen des Mittels an einzelne lonenarten vorstellt und 
so durch die teilwpise Entziehung des Losungsmittels fUr die ja durchwegs mehr 
oder weniger hydrophilen organischen Kolloide mittelbar auch auf diese einwirkt. 

Ladung88inn. Der Ladung88inn der lonen wurde zuerst von HARDy2)als 
maBgebend fur Elektrolyt-Kolloidreaktionen erkannt. Dieser Autor stellt den 
Satz auf, daI3 die Flockung positiver Kolloide hauptsachlich von den Anionen, 
die negativer von den Kationen abhangt. Dem Umstande entsprechend, daB bei 
der nahe neutralen Reaktion der Korperflussigkeiten und auch der naturlichen 
Umspulungsflussigkeiten von Zellen die meisten organischen Ampholyte basisch 
sind, d. h. auf der alkalisehen Seite ihres isoelektrischen Punktes liegen und somit 
negative Ladung tragen, erscheinen auch wirklich im und am Korper der Tiere 
und Pflanzen die Kationen als die wichtigeren fUr die Beeinflussung der Eigen
schaften von Membranpn und anderen kolloiden Zellbestandteilen. Daneben 
kommt aber doch auoh den Anionen groBe Bedeutung zu, sei es, daB sie den 
sparlicheren Teil jener Korperkolloide beeinflussen, deren isoelektrischer Punkt 
alkalischer als der Neutralpunkt liegt, sei es, daB sie auch die anderen Kolloide 
doch irgendwic mitbeeinflnssen. Durch die verschiedene Adsorption von Anionen 
oder Kationen eines Neutralsalzes kommt es auch zu Verschiebungen des iso
elektrischen Punkh's der Kolloide [MICHAELIS und RONA u. a.3 )] und auch der 
Erythrocyten [HAFF~ER4), RUNNSTROM5 )], wodurch kleine, aber fur den Organis
mus doch wahrscheinlich hochst bedeutungsvolle Veranderungen der H+-Ionen
konzentration bedingt sind [SPIR06), MOND 7), RONA und PETOW8)]. 

Wertigkeit. Die Wertigkeit der lonen war schon von H. SCHULZE 9 ) als ent
scheidend fUr ihre Fallungskraft gegenuber Kolloiden erkannt worden. Nach 
FREUNDLICH10 ), FREr~])LICHund SCHUCHTll ) betragen die molaren Konzentrationen 

1) RUHLAND: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.46, S.1. 1908. 
2) HARDY: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd. 33, S. 385. 1900. 
3) MICHAELIS U. RONA: Biochem. Zeitschr. Bd.94, S.225. 1919. - l\'[rCHAELIS U. 

y. SZENT-GYORGY: Rbenda Bd. 103, S. 178.1920; Bd. 1l0, S. 119.1920. - LABES: Pfliigers 
Arch. f. d. ges. Physio!. Bd. 186, S. 98 u. 112. 1921. -- MICHAELIS: Biochem. Zeitschr. Bd. lU3, 
S.225. 1920; Bd. 106, S.83. 1920. 

4) HAFFNER: PfliigPTs Arch. f. d. ges. Physio!. Bd. 196, S.15. 1922. 
5) RUNNSTROM: Blochcm. Zeitschr: Bd.123, S.1. 1921. 
6) SPIRO: Seh,Yeiz. med. Wochenschr. 1921, Nr.20. 
7) }10ND, R.: Pfhigers Arch. f. d. ges. Physio!. Bd.200, S.422. 1923. 
8) RONA U. PETOW: Biochem. Zeitschr. Bd.137, S.356. 1923. 
9) SCHl:LZE, H.: Journ. f. prakt. Chern. Bd.25, S.431. 1882; Bd.27, S.320. 1884. 

10) FREUNDLICH: ZeitRchr. f. physika!. Chern. Bd. 73, S. 385. 1910 u. Bd. 44, S. 135. 1903. 
11) FREt;NDLIl'H II. ~("Ht·CHT: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.80, S.564. 1912. 
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verschiedener Salze, welche As2Sa-Kolloide eben fallen, bei einwertigen Kationen 
30-60, beizweiwertigenO,5-0,8, bei dreiwertigen[MINEs1)]wenigeralsO,1 Millirnol. 

Als Gegenstande physiologischer Untersuchungen tiber die Wirkung von 
Tonen mit verschiedener Wertigkeit dienten hauptsachlich freie Zellen, wie: 
Erythrocyten [HOBER2), GROSS3), CHASSIN 4)], Leukocyten [HAMBURGER und DE 
HAAN5), RADSMA6)], Spermien [GELLHORN 7), HIROKAWA8), YAMANE 9)], Eizellen 
[LOEB10), LOEB und GRIES ll), LILLIE 12)], Infusorien [SPEK13)], auch kleine Wasser
tiere, wie Krebse [Woo OSTWALD 14), GARREy15)], Fische [LOEB 16)], Pflanzen
zellen [SZUCS 17), OSTERHOUT18), FITTING 19), TRONDLE 20), KAHH021), EISLER22), 
v. PORTHEIM 22 ), BENEKE 23), WIECHMANN 24)], Flimmerzellen tierischer Gewebe 
[WEINLAND25), HOBER26), LILLIE 27)], Muskel[BLuMENTHAL28), HERING 29), BIEDER
MANN30), OVERTON 31), SCHWARZ 32), LOEB 33), HOBER34)], Herzmuskel [STRAUB35), 
HERMANNS 36), FLEISCHHAUER 37)], glatte Muskel und kontraktile Substanzen 

1) MINES: Journ. of physioI. Bd.42, S.309. 1911. 
2) HOBER: Biochem. Zeitschr. Bd.14, S.209. 1908. 
3) GROSS: Arch. f. expo PathoI. u. PharmakoI. Bd.62, S. 1. 1909. 
4) CHASSIN, R.: Inaug.-Dissert. Ziirich 1910. 
5) HAMBURGER U. DE HAAN: Biochem. Zeitschr. Bd.24, S.304. 1910. 
6) RADSMA: Arch. neerland. de physioI. Bd.4, S.197. 1920. 
7) GELLHORN: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 185, S.262. 1920; Bd. 193, S.555 

u. 576. 1922; Bd.196, S.358 u. 374. 1922; Bd.200, S.552. 1923. 
8) HIROKAWA: Biochem. Zeitschr. Bd.19, S.291. 1909. 
9) YAMANE: Journ. of the ColI. of Agricult. Hokkaido imp. univ. Bd.9, S. 161. 1921. 

10) LOEB, J.: Americ. journ. of physioI. Bd. 3, S. 383. 1900; Bd. 6, S. 411. 1902; Pfliigers 
Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 88, S. 68. 1901; Journ. of bioI. chern. Bd. 19, S. 431. 1914; Bd. 27, 
S.353 u. 363. 1916; Journ. of gen. physioI. Bd.5, S.231. 1922. 

11) LOEB U. GRIES: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.93, S.246. 1902. 
12) LILLIE, K. S.: Amer. journ. of physioI. Bd. 26, S. 106 u. 126. 1910; Journ. of morphoI. 

Bd.22, S. 695. 1911. 
13) SPEK: Kolloidchem. Beihefte Bd. 12, S. 1. 1920; BioI. ZentralbI. Bd.39, S. 23. 1919. 
14) OSTWALD, Wo.: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd.106, S.568. 1905. 
15) GARREY, W. E.: Americ. journ. of physioI. Bd. 39, S. 313. 1916. 
16) LOEB: Journ. of bioI. chern. Bd. 21, S. 223. 1915. 
17) SZUCS: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien Bd. 119, 1. Juli 1910; Jahrb. f. wiss. 

Botanik Bd. 52, S. 85. 1912. 
18) OSTERHOUT: Journ. of bioI. chern. Bd. I, S.363. 1905; Botan. gaz. Bd.42, S. 127. 

1906; Bd.44, S.259. 1907; Bd.45, S.45. 1908; Bd.54, S. 532.1912; Bd.59, S. 317 u. 464. 
1915; Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.40, S.121. 1908; Science Bd.35, S. 112. 1912. 

19) FrTTING: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.56, S.1. 1915; Bd. 57; S. 553. 1917. 
20) TRONDLE: Arch. des sciences phys. et nat. Bd. 45, S. 38. 1918. 
21) KAHHO: Biochem. Zeitschr. Bd.123, S.284. 1921. 
22) EISLER U. V. PORTHEIM: Biochem. Zeitschr. Bd.21, S.59. 1909. 
23) BENEKE: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.25, S.322. 1907. 
24) WIECHMANN (unter HOBER): Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 182, S. 74. 1908. 
25) WEINLAND: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.58, S.105. 1894. 
26) HOBER: Biochem. Zeitschr. Bd. 17, S.518. 1909. 
27) LILLIE, R. S.: Americ. journ. of physioI. Bd. 5, S. 56. 1901; Bd. 7, S. 25. 1902; Bd. 10, 

S.419. 1904; Bd.17, S.89. 1906; Bd.24, S.456. 1909. 
28) BLUMENTHAL: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 62, S.513. 1896. 
29) HERING, E.: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien. Mathem.-naturw. Kl. III, Bd. 89, 

S.1. 1879. 
30) BIEDERMANN: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien. Mathem.-naturw. Kl. III, Bd. 8, 

S.76. 1880. 
31) OVERTON: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 92, S. 346. 1902; Bd. 105, S. 176. 1904. 
32) SCHWARZ, C.: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 117, S. 161. 1907. 
33) LOEB, J.: Festschrift fiir A. TICK, Wiirzburg, S. 101. 1899; Pfliigers Arch. f. d. ges. 

PhysioI. Bd.91, S.248. 1902; Journ. of bioI. chem. Bd.25, S.377. 1916. 
34) HOBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 106, S.599. 1905; Bd. 134, S. 316. 

1910; Bd.166, S.531. 1917; Bd.120, S.496. 1907. 
35) STRAUB, W.: Zeitschr. f. BioI. Bd.58. 1912. 
36) HERMANNS: Zeitschr. f. BioI. Bd.58, S.261. 1912. 
37) FLEISCHHAUER: Zeitschr. f. BioI. Bd.61, S.326. 1913. 
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[ORNOl ), TRENDELENB1:RG 2 ), TESCHENDORF 3 ), SPAETH 4), KOLZOFF 5)], sowie 
Nerven [RANKE 6), OVERTON 7 ), MATHEws 8 ), GRUTZNER9 ), BRODSKylO), LOEBll)J. 

Reine Salz16sungen. Auf solche lebende Zellen und Gewebe wirken nun reine 
Salzlosungen in fast allen untersuchten Fallen ungunstig, und zwar anscheinend 
hauptsachlich dadurch, daB sie die normale lTndurchgangigkeit der Plasmahulle 
fur anorganische Ionen mehr oder weniger rasch aufheben. Salze mit einwertigem 
Kation werden dabei im allgemeinen am beRten und langsten vertragen, solche 
mit zweiwertigem schon weit kurzer, und mit hoherwertigem noch kurzer. Fur die 
ersteren wird in solchen Versuchen meist eine Konzentration,die dem osmotischen 
Druck del' wasserigen Ionenphase naheliegt, angewendet, wahrend fUr die Salze 
mehrwertiger Kationen wegen del' schon bei viel niedrigeren Konzentrationen 
deutlichen Giftigkeit solche verwendet Zll werden pflegen. Die zuerst fUr Forsch
versuche von NASSE 12) eingefUhrte sog. "physiologische Kochsalzlosung", welche 
heute je nach dem osmotischen Druck del' damit behandelten Zellen odeI' Gewebe 
eine O,6-0,9proz. reine NaCI-Losung vorstellt, macht keine Ausnahme von del' 
allgemeinen Regel; sie erscheint nul', richtig betrachtet, als jene von diesen 
Losungen, die das haufigste Objekt del' alteren Physiologie: den herausgeschnit
tenen Muskel, am langsamsten schadigt und insbesondere seine am meisten ge
priifte Eigenschaft: die Erregbarkeit durch Reize verschiedener Art, lange Zeit 
gut erhalt. Die im einzelnen beobachteten Schadigungen durch reine Salzli:isungen 
sollen im folgenden noch genauer erortert werden, wenn von den Unterschieden 
del' Wirkungen von loncn auch bei gleicher Wertigkeit zu spree hen sein wird. 

Gemische ein- 1Md mehrwertiger Ionen. Physiologische Aequilibrierung. Den 
Schadigungen durch Salze mit einwertigem Kation war aber nun in sehr vielen 
von diesen Fallen durch die gleichzeitige Einwirkung eines Salzes mit einem fast 
beliebigen zweiwertigen Kation, und zwar schon in weit geringerer Konzentration 
zu begegnen. Auch dreiwertige lonen wirken, und z,var in noch geringerer Dosis. 
J. LOEB l3) hat diese zuerst von ihm beobachtete odeI' doch klar erfaBte Tatsache, 
daB die Wirkungen zweier fur sich schadlicher Ionen durch ihre gemeinsame 
Gegenwart unter lTmstanden aufgehoben werden konnen, als physiologische 
Aequilibrierung odeI' als "Ionenantagonismus" bezeichnet. Das letztere Wort 
erscheint vielleicht wenig glucklich gewahlt, da cs sich hier doch urn eine gemein
same Wirkung del' zweierlei Ionen auf ein Drittes, sei es das Losungsmittel, sei 
es das Kolloid, handelt. Das Wort Antagonismus scheint dagegen geeignet, 
die irrige V orstellung einer Einwirkung del' verschiedenen Ionenarten aufeinander, 
d. h. ihrer chemischen Bindung hervorzurufen, in welchem Sinne es nul' in wenigen 
Fallen, Z. B. fUr R + - uncl OR·· -lonen odeI' fur ea + + einerseits und Citrat, Oxalat 

1) OHNO (unter BETHE): Pfliigcrs ~~reh. f. d. ges. Physiol. Bd. 197, S.362. 1922. 
2) TRENDELENBURG, P.: Arch. f. expo Paihol. u. Pharmakol. Bd. 69, S. 79. 1912. 
3) TESCHENDORF: Pfliigcrs Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.192, S. 135. 1921. 
4) SPAETH, R. A.: Journ. of expo zool. Bd. 15, S.527. 1913. 
5) KOLZOFF: Arch. f. Zellforsch. Bd.7, S.344. 1911; Pfliigers Arch. f. d. gcs. Physiol. 

Bd. 149, S. 327. 1912. 
6) RANKE: Die Lebensbedingungen des Nerven. Leipzig 1868. - BIEDERMANN: 

Sitzungsber. d. Akad. d. '''iss., Wien Bd.3. S. 27. 1881. 
7) OVERTON: Pfliigers Areh. f. d. ges. Physiol. Bd. 105, S.251. 1904. 
8) MATHEWS: Sciences Bd.15, S. -!92. 1902; Bd.17, S.729. 1903; Americ. journ. of 

physiol. Bd. 11, S.455. 1904. 
9) GRtTZNER: Pflugers Arch. f. d. gcs. Ph~-siol. Bd. 53, S. 83. 1893; Bd. 58, S. 69. 1894. 

10) BRODSKY: Inaug.-Dissert. Zurich 1908. 
11) LOEB: Pfliigers Arch. f. d. ges. Ph~'siol. Bd.91, S.248. 1902. 
12) NASSE, vgl. Wagners Handb. f. Physiol. Bd.15. S.75. 1882, namentlich S.96ff. 
13) LOEB: Pflugcrs Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 88, S. 68. 100l; Americ. jonrn. of physiol. 

Bd.6, S.411. 1\)02. 
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un,d S04 - - -Ionen andererseits gebraucht werden konnte. SPIRO l ) hat versucht. 
solche FaIle als "echten Antagonismus" von jenen zu trennen, die er als "Pseudo
antagonismus" oder "Pseudosynergismus" bezeichnete. Demgegeniiber unter
scheidet HOBER2) gerade die FaIle, wo die gemeinsame Wirkung anderer Art 
als die beider Einzelionen ist, als "eigentlichen Antagonismus" von jenen, wo 
die gemeinsame Wirkung nur eine Resultierende der Einzelionenwirkungen vor
stellt. Als Synergismus bezeichnet dieser Autor den Fall gegenseitiger Verstarkung 
zweier Ionenarten, wie OH- und Neutralsalzionen. 

Vertretbarkeit der mehrwertigen Ionen. In manchen Fallen kann die lebens
erhaltende Funktion des zweiwertigen Kations nicht bloB durch die Metalle 
Mn und Zn, sondern sogar durch so korperfremde Ionen wie Ni, CO, Pb und Uran 
ausgeiibt werden, so daB es dort tatsachlich nur auf die Wertigkeit und nicht auf 
die sonstige chemische Natur der Ionen anzukommen scheint. Dies trifft beson
ders dann zu, wenn es sich um kolloide Gebilde der Zellbegrenzung handelt 
[LOEB 3), LILLIE 4)], die, wie dichte Eihiillen oder Cilien, kaum als eigentlich be
lebt gelten konnen. Freilich zeigt sich die Korperfremdheit der drei- und vier
wertigen Ionen darin, daB ihre Wirkung im Gegensatz zu der der ein- und zwei
wertigen meist irreversibel ist. Aber auch da ist die Brauchbarkeit der verschie
denen Ionen keine ganz gleichmaBige: sie ordnen sich in ihrer abgestuften Eig
nung ungefahr nach der H6he ihres elektrolytischen Losungsdruckes, d. h. sie 
sind um so geeigneter zur entgiftenden Wirkung, je mehr Neigung die Metalle 
besitzen, Ionen in Wasser zu entsenden. Die Erdalkalien verhalten sich dem
gemaB giinstiger als die Metalle der Eisengruppe und diese noch giinstiger als die 
eigentlichen Schwermetalle. In anderen Fallen [LOEB'), HOBER 6)], wo die von 
der AuBen£liissigkeit beriihrten Teile zweifelfrei lebendes Plasma vorstellen, wie 
beim Muskel und bei den Erythrocyten, sind nur die Erdalkalien und Metalle 
der Eisengruppe oder nur die ersteren zur Entgiftung geeignet. Besonders 
deutlich erhellt der EinfluB der Wertigkeit aus Muskelversuchen HOBERS 6), in 
denen der entgiftende EinfluB komplexer Co-Amin-Ionen gepriift wird, von 
welchen die einwertigen ohne EinfluB sind, wahrend die mehrwertigen wirksam 
befunden wurden. Dreiwertige (AI, Fe) und vierwertige (Th) Ionen sind in ihrer 
entgiftenden Wirkung auf Cilienbewegung [LILLIE4)], die seltenen Erden in ihrer 
Wirkung auf den Muskel [HOBER u. SPAETH7)] gepriift. Szucs8) vergleicht den EinfluB 
verschiedenwertiger Kationen (K, Ca, AI) bei gleichem Anion (N03 ) auf die Methyl
violettfarbung von Spyrogyra, wobei sich groBe zeitliche Unterschiede ergeben. 

Die rettende Wirkung kann immer als eine Art Abdichtung, als die Sicherung 
oder Wiederherstellung der durch die Beriihrung mit den einfachen Salzlosungen 
verlorengehenden Ionenundurchlassigkeit aufgefaBt werden. 

In gewissen Fallen erscheinen ausschlieBlich bestimmte zweiwertige Ionen, 
zumal Ca, zur Entgiftung befahigt, oder es sind verwickeltere Ionengleichge
wichte zur Aquilibrierung erforderlich, so daB das Merkmal der Wertigkeit der 
Ionen neben ihren besonderen Eigenschaften an Bedeutung zuriicktritt. Diese 
FaIle sollen in einem spateren Abschnitte noch Erorterung finden. 

1) SPIRo: Verhandl. d. Ges. dtsch. Naturforsch. u. Arzte 1922, S.282 u. 284. 
2) HaBER: Physikalische Chemie der Zellen und Gewebe. 5. Aufl. S. 673 u. 676. 
3) LOEB: Zitiert auf S. 506. 
4) LILLIE: Americ. journ. of physiol. Bd.5, S.56. 1901; Bd.7, S.25. 1902; Bd.l0, 

S.419. 1904; Bd. 17, S.89. 1906. 
5) LOEB: Festschrift fUr A. FICK, Wiirzburg 1899, S.99. 
6) HaBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 166, S. 531. 1917: Bd. 182, S. 104. 1920. 
7) HaBER u. SPAETH: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.159, S.433. 1914. 
8) Szucs: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien Bd. 119, 1. Juli 1910; Jahrb. f. wiss. 

Botanik Bd. 52, S. 85. 1912. 
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Kolloidchemische Fergleichsjiille. Es fehlt auch fUr das Zusammenwirken 
von lonen verschiedener Wertigkeit nicht an vergleichbaren Beispielen aus der 
Kolloidchemie. So ist schon die Fallung des typischen Suspensionskolloides 
AS2S3 nach PICTON und LINDNER1) durch ein Gemisch ein- und zweiwertiger 
lonen weniger leicht moglich, als die Wirksamkeit beider Bestandteile fur sich 
erwarten lieBe. Auch die Fallung des den hydrophilen Kolloiden schon naher
stehenden ODENschen 2) Schwefelsols wird naeh FREUNDLICH und SCHOLZ 3) 

durch ein solches Gemisch gehemmt. Nach HOBER4) wird die Gelatineerstarrung 
in NaCI-Gegenwart durch die Erdalkalien, Co, Mn und Ni begunstigt, durch Cu, 
U, Ce und Cd gehemmt. Die Wirkung der Erdalkalien erscheint dabei am leich
testen reversihel, d. h. sie erhalt die Eigenschaften der Gelatine am besten. Nach 
FENN°) ist die Alkoholfallbarkeit der Gelatine in Gemischen von NaCI und CaCl2 

gegenuber dem Verhalten reiner Losungen dieser Salze erhoht. Besonders be
deutungsvoll fUr die Physiologie sind die Versuche von NEUSCHLOSZ6) uber die 
mit Dispersitatsunterschieden zusammenhangenden Verschiebungen der Ober
flachenspanllung yon LecithinlOsungen durch Elektrolyte. Danach sind lonen
gemische, insbesondere auch solche, die Na und Ca im Verhaltnis 1 :0,05 enthalten, 
imstande, die OberfHichenspannung des Lecithins unveriindert zu erhalten, 
wahrend ihre einzelncn Bestandteile sic wesentlich erhohen. 

Die Vorgange Bind in jungster Zeit durch R. HOBER und A. SCHURMEYER7 ) 

erheblich geklart worden. Die nach MICHAELIS dargestellte, von S. M. NEUSCHLOSS 
benutzte Hefeinvertase enthiilt zahlreiche hydrophile Kolloide, und hierauf 
beruht ihre starke Salzempfindlichkeit, wahrend eine nach WILLSTATTER ge
reinigte Invertase eine Bolche Empfindlichkeit zunachst nicht zeigt, sondem 
erst, wenn ihr Globulin oder Lecithin zugesetzt sind. Der Antagonismus ist also 
an die Gegenwart yon kolloiden Substanzen gebunden und beruht, wie ultra
mikroskopisch an anderen Beispielen nachgewiesen werden konnte, auf Dis
persitatsanderungen. Inwieweit dabei der isoelektrisehe Punkt bzw. die Ent
£emung von ihm yon Bedeutung ist, gehort in das Kapitel der Kolloide, das an 
einer anderen Stelle dieses Handbuches besprochen wird. 

Freilich ist fiir diese Erseheinung noeh eine zweite Deutung zulassig, fUr die 
auch experimentelle Dakn yorliegen. Die Emulsion von 01 in Wasser, welches 
olsaures Natrium enthalt, kann nach altem experimentellem Verfahren leicht in 
eine Emulsion yon \Yai-lser in 01 umgewandelt werden, wenn man Calcium 
zusetzt [CLAYTON 8), ('U)WES9)], was besonders yon HAMBURGERlO ) in neuerer 
Zeit studiert wurde. 

Wenn nun neuer-dings SEIFRITZll) naehgewiesen hat, daB fUr diese Phasen
umkehr Sehutzkolloide ais hemmende Stoffe von groBer Bedeutung sind, so ist 

1) PICTON u. LDfD1SER: J·ourn. of the chem. soc. (London) Bd.67, S.63. 1895. 
2) ODEN: Der kolloide Schwefel. Noy. Act. soc. scient. Upsal. Ser. Bd. 3, 4, 

S.85. 1913. 
3) FREUNDLlCH u. ~CHOLZ: Kolloidchem. Beihefte Bd. 16, S.234 u. 267. 1922. 
4) HOBER: Pfltigcrs Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 166, S. ;")33. 1917. 
5) J<'ENN, W. 0.: Proe. of the nat. aead. of sciences (U. S. A.) Bd.2, S.534. 1916. 

LOEB: Journ. of biol. chelll. Bu. 34, ~. n. WIS. 
6) NEL'"SCHLOSZ: Pfliiger~ .hch. f. d. geH. Physio!. Bd. lSI, S. 17. 1920; Bd. IS7, S. 136. 

1921. 
7) HOBER, R, 1I. A. SCHL'RMEYER: Pfltiger~ Arch. f. d. ges. Physio!. Bd.208, S.595. 

1925; Bd.21O, S.755. HJ25; Bd.214, S.516. 1926. 
8) CLAYTO"i. iY.: Di{' Theorie der Emulsionen und der Emulgierung. Berlin: Julius 

Springer 1924. 
9) CLOWES: Journ. of ph~·sio!. chelll. Ed. 20, S.407. 1016. 

10) HAMBeRGER: Bioehem. Zeitsehr. Bd.128, S.207. 1922. 
11) SEIF'RTTZ. iY.: AIlH'rie. jOllrn. of physio!. B(l. 66, S. 12·L H123. 
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das wegen der Verbreitung gerade der Emulsionskolloide im Organismus be
sonders wichtig. Man sieht aber, welche Bedeutung die Ionen, und speziell auch ihre 
Antagonismen, haben fur die Durchlassigkeit in den Grenzschichten, Befunde 
fur die EMBDEN am Muskel, namentlich bezuglich der Lactacidogensynthese ein 
groBes Material beigebracht hat und woriiber an anderer Stelle (ds. Handb. Bd. 8) 
auch ausfiihrlich gesprochen wird. 

Oberfliichenaktivitiit. Als Erhlarung fur den groBen EinfluB der verschiedenen 
Wertigkeit der Ionen auf ihre Wirksamkeit in gewissen Fallen kommt haupt
sachlich die mit der Wertigkeit im allgemeinen sehr stark wechselnde Oberflachen
aktivitat der verschiedenen Ionen, ihre Fahigkeit, die Oberflachenspannung des 
Losungsmittels an den Grenzflachen zu verandern und sich selbst an solchen 
Grenzflachen, zumal an der Oberflache der Kolloide anzusammeln, in Betracht. 
Die hOhere Adsorbierbarkeit der mehrwertigen Ionen gegenuber den einwertigen 
verleiht jenen schon bei geringeren Konzentrationen ein Ubergewicht der Wirk
samkeit. 

Lyotropie. Aber auch die feineren Abstufungen in den Wirkungen der ver
schiedenen Ionen auf Zellen und Gewebe, ebenso wie auf hydrophile Kolloide, 
beruhen auf den Beziehungen der Ionen zum Losungsmittel, das sie in sehr ver
schiedenem MaBe fur sich in Anspruch nehmen, so daB es seine Eigenschaften 
fur andere Losungsstoffe verandert. Zuerst hat F. HOFMEISTERl ) bei Versuchen 
uber Leimquellung beobachtet, daB sich die Salzanionen bei gleichem Kation nach 
ihrer Wirksamkeit in Reihen ordnen, welche Erscheinung, sowie der entsprechende 
Fall verschiedener Kationen bei gleichen Anionen seither viel Beachtung gefunden 
hat [PASCHELES u. a.2)]. FREUNDLICH3) hat dann dieses Verhalten als Lyotropie, 
die Reihen als lyotrope Reihen bezeichnet. Schon durch altere physikalische 
Untersuchungen war verschiedener EinfluB der einzelnen Neutralsalze auf die 
innere Reibung des Wassers festgestellt worden, die von der einen Gruppe von 
Anionen, der Halogengruppe 01, E, J, N04 , erniedrigt, von der anderen, der 
SulfatgruppeS04, HP04, erhoht wurde[SPRUNG u. a.4)]. AuchhattenARRHENIUS5) 
SPOHR6 ) u. a. die Geschwindigkeit der Esterverseifung mittels OH - durch die 
Gegenwart von Neutralsalzen - und zwar in steigendem MaBe yom Sulfat bis 
zum Jodid - erhohen konnen. In der gleichen Reihe erhoht sich die Oberflachen
spannung der wasserigen Salzlosungen gegen Quecksilber [RONTGEN u. SCHNEIDER 
u. a.7)] und die Adsorbierbarkeit der Saize durch Kohle [RONA u. MiCHAELIS u. a.8)]. 

1) HOFMEISTER, F.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.25, S.13. 1888; Bd.28, 
S. 210. 1891. 

2) PASCHELES: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 71, S. 333.1898. - PAULI U. RONA: 
Beitr. Z. chem. Physiol. u. Pathol. Bd. 2, S. 1. 1902. - SPIRo: Ebenda Bd. 5, S. 276. 1904. 
- v. SCHRODER: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd.45, S.75. 1903. - LEWITES: Kolioid
Zeitschr. Bd.2, S.166. 1907. - FREUNDLICH U. SEAL: Ebenda Bd.ll, S.257. 1912. -
TRAUBE, J. U. KOHLER: Internat. Zeitschr. f. physikal.-chem. BioI. Bd.2, S.42. 1915. 

3) FREUNDLICH: Capillarchemie, S.54. 
4) SPRUNG: Pogg. Ann. Bd.159, S.1. 1876. - SLOTTE: Wied. Ann. Bd.14, S.13. 

1881. - WAGNER: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd.5, S.31. 1890. 
5) ARRHENIUS: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd. I, S.110. 1887. 
6) SPOHR: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd.2, S.194. 1888; Journ. f. prakt. Chem. 

Bd. 33, S. 265. 1886. - KOELICHEN: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd. 33, S. 176. 1900. 
7) RONTGEN U. SCHNEIDER: Wied. Ann. Bd.29, S.165. 1886. - GOUY: Ann. de 

chim. et de phys. (7) Bd. 29, S. 145. 1903; (8) Bd. 8, S. 291 u. Bd. 9, S. 75. 1906. - FREUND

LICH U. SEAL: Kolioid-Zeitschr. Bd.11, S.257. 1912. 
8) RONA u. MICHAELIS: Biochem. Zeitschr. Bd. 94, S. 240. 1919; Bd. 97, S. 85. 1919. -

EVANS: Americ. journ. of physical chem. Bd. 10, S.290. 1906. - HAGGLUND: Kolloid-Zeit
schrift Bd. 7, S.21. 1910. - MORAWITZ, H.: Kolloidchem. Beihefte Bd. 1, S.316. 1910. -
LACHS U. MICHAELIS: Kolioid-Zeitschr. Bd. 9, S. 275. 1911. - HARTLEBEN: Biochem. Zeitschr. 
Bd. lI5, S. 46. 1921. 
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Auch die Anomalien der Gefrierpunktserniedrigungen [JONES u. a.1)] sowie die 
Loslichkeit schwerer lOslicher Stoffe und die Absorption der Gase durch Salz
losungen erscheinen von den gleichen Reihen abhangig [PFEIFFER und WURGLER2), 

SPIR03), SETSCHENOW U. a.4)]. Auch viele andere Vorgange [Lit. s. bei FREUND
LICH, TRAUBE, NERNST 5)], Z. T. rein chemi8cher Natur (SPIRo), sind durch 
lyotrope Neutralsalzwirkungen beeinfluBbar. 

Alle diese Tatsachen stellen eine Abweichung yom DALToNschen Gesetz der 
Unabhangigkeit der Partiardrucke vor, die eben in der verschiedenen Veranderung 
des Losungsmittels durch die einzelnen Losungsstoffe ihre Erklarung findet. Die 
Affinitat zum Losungsmittel darf heute als die Starke der Nebenvalenzen aufgefaBt 
werden, welche die Molekiile des Losungsmittels an die lonen zu fesseln vermogen. 
Nach FAJANS6) ist die Starke dieser Wasserbindung aus der GroBe der Kernladung 
der lonen und aus dem Abstande dieser Ladung vom Losungsmittel, d. h. dem 
Atomradius, zu berechnen. Unter den anorganischen Anionen ist die starkste 
Wasserbindung dem Sulfation, die schwachste dem J- (oder dem CNS-) Ion, unter 
den Kationen die starkste dem Ca, und unter den Alkalikationen dem Li, zu
zuschreiben, wahrend die Bindungskraft weiter mit steigendem Atomgewicht ab
nimmt. Fur die organischen Kolloide erhoht die starkere Wasseranziehung der 
anorganischen lonen die Neigung zur Entquellung, die schwachere die zur Quellung 
[HOFMEISTER7)]. Diese Vorgange spielen eine besondere Rolle bei der Muskelkon
traktion und bei der Totenstarre, wo jedenfalls die aus dem Lactacidogen ent
stehende Milchsaure eine hervorragende Rolle spielt. Auf diesen Vorgang ist ja 
schon an anderer Stelle dieses Handbuchs ausfiihrlich eingegangen worden. 

Die Leichtigkeit der Fallung organischer Kolloide durch verschiedene 
Salze hangt aber auch yom Ladungssinn der Kolloide ab. Wenn es sich urn 
ausgesprochen negativ geladene Kolloide, Z. B. urn LaugeneiweiB handelt, 
so erfolgt die Fallung urn so leichter, je starker die Wasseranziehung des 
Kations und je schwaeher die des Anions ist. Positiv geladene Kolloide, wie 
SaureeiweiB, verhalten sich aber genau umgekehrt; sie werden am leichtesten 
durch Salze mit stark wasseranziehenden Anionen und schwach anziehendem 
Kation gefallt. [PASTERNAK 8), PAULI 9), PAULI und FALCK10), HOBERll)]. Die 

1) JONES: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.49, S.385. 1904; Bd.52, S.331. 1905. -
NERNST, GARRARD U. OPPERMANN: Gottinger Nachr. Bd.86. 1900. - WASHBURN: Journ. 
of the Americ. chern. soc. Bd. 31, S. 322.1909. - BILTZ: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd. 40, 
S. 185. 1902. -- ABEGG U. BODLANDER: ZeitRchr. f. anorg. Chern. Bd.28, S.453. 1899. -
REMY: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.89, S.529. 1914. 

2) PFEIFFER, P. U. WURGLER: Hoppe·Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 97, S.128.1916. 
3) SPIRo: Festschrift fiir MADELUNG, Tiibingen 1916, S. 36. 
4) SETSCHENOW: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.4, S. 117. 1889. - GORDON: Ebenda 

Bd. 18, S. I. 1895. - ROTH: Ebcnda Ed. 24, S. 114. 1897. - EULER: Ebenda Bd. 31, S. 360. 
1899; Bd.49, S.303. 1904.- ROTHMUND: Ebenda Bd.33, S.401. 1900; Bd.69, S.523. 
1909. - BILTZ: Ebenda Bd.43, S.41. 1904. - McLAUCHLAN: Ebenda Bd.44, S.600. 
1903. - KNOPP: Ebenda Bd. 48. S. 97. 1904. -- GEFFKEN: Ebenda Bd. 49, S.257. 1904. -
HOFFMANN U. LANGBECK: Ebenda Bd.51, S.385. 1905. - STEINER: Wied. Ann. Bd.52, 
S.275. 1894. - McINTOSH: Journ. of physiol. chern. Bd. I, S. 473. 1897. - FREUNDLICH 
U. SEAL: Kolloid-Zeitschr. Bd. 11, S.257. 1912. - RIVETT: Mededeel. V. k. vetensk. acado 
Nobelinstitut Bd.2, Nr.9. 1911. 

5) FREUNDLICH: Habilitationsschr. Leipzig 1906, S.63. - TRAUBE, G.: Verhandl. d. 
dtsch. physikaI. Ges. Rd. 10, S. 880. 1908; Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 132, S.51I. 
1910. - NERNST: Theoretische Chemie. 7. Auf I., S. 409ff. 1913. - SPIRO: Biochem. Zeitschr. 
Bd.93, S.384. 1919. 

6) FAJANS: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd.53, S.643. 1920. 
7) HOFMEISTER: Zitiert auf S.51O. 
8) PASTERNAK: Ann. de l'inst. Pasteur Bd. 15, S.85. 1901. 
9) PAULI: Beitr. Z. chern. Physiol. u. Pathol. Ed. 5, S.27. 1903. 

10) PAULI U. FALCK: Biochem. Zeitschr. Bd.47, S.269. 1912. 
l1) HOBER: Beitr. Z. chern. Physiol. u. Pathol. Bd. 11, S.35. 1907. 
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sich damit ergebende Umkehrung der Reihen, die die abgestufte Wirksamkeit 
der Ionen bezeichnen, zeigt sich auch bei der Esterkatalyse durch H + gegenuber 
der durch OH- [ARRHENIUS!), SPOHR 2 )] und bei der Loslichkeitsbeeinflussung des 
Leucins in Saure oder Lauge [PFEIFFER und WURGLER3 )]. Bei neutraler Reaktion 
ergeben sich fUr die Fallung von EiweiBlosungen Ionenreihen, die den oben an
gegebenen nicht mehr ganz entsprechen, indem sie eine teilweise Umstellung 
der Ionen aufweisen [HOBER4)]. So rucken in der Reihe der Alkalien die schwersten 
Ionen Rb und Cs, insbesondere das letztere zwischen K und Na oder auch Li und 
N a hinein. Solche von HOBER als "Ubergangsreihen" bezeichnete Ionenreihen 
sind es aber nun auch, welche unter den ja ebenfalls meist nahe neutralen Reak
tionsverhaltnissen physiologischer Versuche wiedergefunden werden, was dafur 
spricht, daB es sich auch hier tatsachlich urn Reaktionen der organischen Kolloide 
mit den anorganischen Elektrolyten handelt. DaB diese Reihen nur im all
gemeinen, nicht im einzelnen ubereinstimmen, erklart sich ohne weiteres daraus, 
daB ja im lebenden Korper niemals einfache Kolloide, sondern uberall verwickelte 
Gemische von solchen vorliegen, von denen jedes seinen besonderen isoelektrischen 
Punkt und auch sonst seine besonderen Reaktionsfahigkeiten haben muB. So 
kommt es, daB ein und dieselben ElektrolytlOsungen auf gewisse Organe oder 
Organteile, ja Gewebselemente in der einen, auf andere in der anderen Weise 
einwirken mussen, wie das fur die einzelnen Teile des Herzens [KOLM und PICK5)], 

fUr die isotrope und anisotrope Masse des Muskels und fiir die Fasern und die 
Grundsubstanz des Bindegewebes [SCHADE u. a.6 )] feststeht. Auch muB sich unter 
den im lebenden Korper verwirklichten Verhaltnissen ein EinfluB unschwer in 
sein Gegenteil verkehren konnen, woraus das in manchen Fallen festgestellte gegen
satzliche Verhalten eines und desselben Organs unter verschiedenen Umstanden 
zu verstehen ist, wie z. B. das des graviden und nicht graviden Uterus. 

Beispiele. Die wichtigsten Arbeitsgebiete der Physiologie, in denen die Giil
tigkeit der lyotropen Reihen bisher zu bestatigen waren, sind die folgenden: 

Rote BlutkOrperchen. Die roten BIutk5rperchen sind bekanntIich nach HAMBURGERS7) 

Feststellungen in isotonischen L5sungen verschiedener SaIze haItbar, und sie verlieren bei 
gIeichen, grob abgestuften Graden der Hypotonie ihren Farbstoff; sie werden hamoIysiert. 
Bei feinerer Abstufung der Hypotonie wirken aber, wie HOBERS) fand, verschiedene Salz-
15sungen von gleichem osmotischem Drucke binnen verschiedener Zeit hamolytisch. Die 
Wirksamkeit stuft sich fiir die Anionen bei gleichem Kation (Na oder K) nach der gew5hn
lichsten Form der Reihe ab: S04 < Ac < Br < NOa < Cl < SCN < J, fiir die Kationen bei 
gleichem Anion (Cl oder Br) in der Form: Li < Na < Cs < Rb < K. Die Wirkung ist also 
anscheinend im allgemeinen, d. h. abgesehen von den Ausnahmestellungen in der Kationen
reihe urn so starker, je weniger wasserbindend die Ionen sind. Ganz ahnlich verhalten sich 
die Reihen, wenn isotonische L5sungen der Salze mit bestimmten anderen hamolytischen 
Einfliissen, wie narkotischen Giften [MICULICICH 9)] oder Warme [JARISCH10)) zusammen
wirken. Hingegen tritt bei anderen Einfliissen Umkehrung der Reihen ein, so bei Saponin 
[PORTH)] und Vibriolysin [TERRucm12)). Es besteht auch, wie RYWOSCH13 ) zeigte, eine Gegen-

1) ARRHENIUS: Zitiert auf S.51O. 2) SPOHR: Zitiert auf S.510. 
3) PFEIFFER u. WURGLER: Zitiert auf S.511. 
4) HaBER: Physiologische Chemie der Zelle. 2. Aufl., S.277. 1906. 
5) KOLM u. E. P. PICK: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 185, S.238. 1920. 
6) SCHADE: Zeitschr. f. expo Pathol. u. Therapie Bd. 14, S. 1. 1913. - HAUBERISSER 

u. SCHONFELD: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 71, S. 102. 1913. 
7) HAMBURGER: du Bois-Reymonds Arch. 1886, S. 466; 1897, S. 31; Zeitschr. f. physikal. 

Chern. Bd.6, S.319. 1890. 
S) ROBER: Biochem. Zeitschr. Bd. 14, S.209. 1908. 
9) MICULICICH (unter LOEWI): Zentralbl. f. Physiol. Bd. 24, S. 523. 1910. 

10) JARISCH: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.192, S.255. 1921. 
11) PORT: Dtsch. Arch. f. klin. Med. Bd.99, S.259. 1910. 
12) TERRucm: Communication de I'lnst. serotMr. de l'Etat danois Bd.3. 1909. 
13) RYWOSCH: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 116, S. 229. 1907; Bd. 196, S. 643. 

1922; Zentralbl. f. Physiol. Bd.25, S.848. 1911. 
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satzlichkeit der Hypotonie- und der Saponinempfindlichkeit der Erythrocyten der einzelnen 
Tierarten; je hoher die eine, desto geringer ist die andere Resistenz, wobei die Reihe der 
fallenden Saponinresistenz genau dem steigenden Reichtum an Phosphor in den Erythro
cyten [ABDERHALDEN1)] entspricht [PORT2)]. Wahrend also der hohe Phosphorgehalt der 
Erythrocyten sie gegen Hypotonie festigt, macht er sie gegen Saponin hinfallig. Das Gefiige 
der Binnensalze der Erythrocyten, welches bei den Tieren von Art zu Art ein ganz ver
schiedenes ist [ABDERHALDEN1)], bedingt, wie HaBER und NAST 3 ) gezeigt haben, auch 
typische Verschiedenheiten in der Stellung der einwertigen Kationen in der Reihe ihrer Wirk· 
samkeit bei derSaponinhamolyse. Es konnte somit die artgemaBeFestigkeit der Erythrocyten 
gegen schadigende Einfliissc aller Art wesentlich durch ihr inneres Salzgefiige bedingt sein. 

Leukocyten. Die Leukocyten der Pferde zeigen eine Phagocytosehemmung fiir Kohle 
durch Na-Halogenide, die fiir Br geringer, fiir J starker als fiir Cl ist [HAMBURGER und DE 
HAAN4)], die Alkalikationcn wirken nach der Reihe Li > Cs > Na, Rb, K hemmend 
[RADSMA5)]. Hier liegen die Verhaltnisse fiir die Funktionsschadigung also ganz ahnlich 
wie bei der Fallung eines negativ geladenen hydrophilen Kolloides durch Elektrolyte. 

Quergestreifte Muskeln. Die quergestreiften Muskeln sind auBerhalb des Korpers nach 
OVERTONS6 ) Untersuchungen nur durch Na- und Li-Losungen im Zustand der Erregbarkeit 
langere Zeit zu erhalten oder nach Lahmung durch Einlegen in Nichtleiterlosungen wieder 
erregbar zu machen, wahrend es durch Cs bald, durch Rb und K augenblicklich zur Un· 
erregbarkeit kommt und dic Wiederherstellung der in Zuckerlosung verlorenen Erregbarkeit 
durch sie nicht moglich ist. Die Erdalkalien schadigen in isotonischen Losungen den Muskel 
rasch und dauernd, und zwar in steigendem MaBe mit hoherem Atomgewicht. Bei der K·Lah· 
mung bleibt die Erregbarkcit erhalten, wenn die Anionen S04 - - oder HP04 - - sind, sie 
verschwindet rasch, wenn Halogenide vorliegen. C. SCHWARZ7) untersuchte den EinfluB 
der Anionen auf die elektrische Erregbarkeit von Muskeln an kleinen Mengen von Na· 
Salzen, deren Losung durch Zucker isotonisch gemacht war. Die Ermiidung trat nach der 
lyotropen Reihe, und zwar mit CNS-Ionen am spatesten ein. 1m ganzen ahnelt also die 
Schadigung der Muskelerregbarkeit durch Salze der Elektrolytfallung eines positiv geladenen 
organischen Kolloides. 

Die schon von HERING 8 ) beobachteten fibrillaren Zuckungen, welche am ausgeschnit. 
tenen Muskel, der in SalzlOsungen liegt, auch ohne elektrische Reizungen auftreten, sind 
nach LOER 9) durch alle Alkalisalze in der Reihe Na > Li > Cs, Rb > K und durch Ba· 
Salze zu bewirken. Von den Anionen sind F-, S04 - - und HP04 - - wirksamer als Cl-. 
Herausheben des Muskels aus der Losung bewirkt weit heftigere Zusammenziehungen, die 
bis zum Wiedereinlegen dauern (LOEB). Zur Erklarung wird angenommen (LOEB), daB das 
ungleichmaBige Eindringen der Salzliisungen Potentialdifferenzen setzt, deren Ausgleich die 
Reizung bedingt. Am herausgehobenen Muskel miissen diese Ausgleichstrome alle den 
Muskel selbst durchwandern, wahrend sie in der Losung vorwiegend durch diesen gehen. 

Die zuerst von BIEDERMANN10) beobachteten Ruhestrome des herausgeschnittenen 
Muskels sind von HOBERll) zum Gegenstand eingehender Untersuchungen gemacht worden. 
Die Beriihrung der Muskeloberflache mit Salzlosungen vermag in reversibler Weise Strome 
zu erzeugen, deren Richtung bei den nach OVERTONS Feststellungen lahmenden Salzen 
den Verletzungs. und den Aktionsstromen entspricht, wahrend Halogenidsalze der nicht
lahmenden Kationen umgekehrte Strome erzeugen. HaBER schlieBt daraus wohl mit 
Recht, daB der normale Erregungsvorgang des Muskels selbst einer Erregbarkeitsherabsetzung 
durch Elektrolyte unter Auflockerung und Durchlassigkeitssteigerung der MuskellIiillen ent· 
spricht. DaB auch hier die HOFMEISTERsche Salzreihe gilt, hat C. SCHWARZ12) unter Leitung 
von A. BETHE gezeigt. Ein solcher Vorgang, fiir welchen die im Muskel vorwiegenden lonen 

1) ABDERHALDEN: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.25, S.67. 1895. 
2) PORT: Dtsch. Arch. f. klin. Med. Bd.99, S.259. 1910. 
3) HOBER u. NAST: Biochem. Zeitschr. Bd.60, S.131. 1914. 
4) HAMBURGER U. DE HAAN: Biochem. Zeitschr. Bd.24, S.304. 1910. 
5) RADSMA: Arch. neerland. de physioi. Bd.4, S. 197. 1920. 
6) OVERTON: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physioi. Bd. 92, S. 346. 1902; Bd. 105, S. 176. 1904. 
7) SCHWARZ, C.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physioi. Bd. 117, S.161. 1907. 
8) HERING: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien. Mathem.·naturw. KI. III, Bd.89, 

S. 1. 1879. 
9) LOEB: Festschrift fiir A. FIeK, Wiirzburg 1899, S. 101; Pfliigers Arch. f. d. ges. 

Physiol. Bd. ill, S. 248. 1902; Americ. journ. of physiol. Bd.4, S.423. 1900; Journ. of bioI. 
chern. Bd.2b, S.377. 1916. 

10) BIEDERMANN: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien. Mathem.-naturw. Kl. III, 
Bd. 81, S. 76. 1880. 

11) HOBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.l06, S.599. 1905. 
12) SCHWARZ, C.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 117, S.161. 1907. 
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K + und HPO, - - dazu gerade besonders tauglich sind, entspricht auch der schon von 
WO.OSTW ALDl) angeregten, von BERNSTEIN2) durchgefiihrten Theorie der Membranpotentiale 
beirn Muskel. 

Nerven. Die motorischen Nerven werden nach OVERTON3) in ganz ahnlicher Weise durch 
einfache Salzlosungen der Alkali- und Erdalkalimetalle unerregbar wie die Muskeln; K+ 
lahmt am starksten, Na + am wenigsten. Die Erdalkalien lahmen ebenfalls, nur Ba + + reizt. 
Die Anionen ordnen sich nach der lyotropen Reihe, und zwar so, daB dem J - die groBte 
Erregbarkeitsverminderung zukommt [GRUTZNER4), BRODSKY")]. Starkere SaIzkonzentra
tionen reizen die Nerven, und zwar um so mehr, je hoher das Atomgewicht der Kationen 
liegt [GRUTZNER4), MATHEWS6), LOEB 7)]. 

Sensori8che Nerven wurden von GRUTZNER8) untersucht, der Hautwunden mit Salz
losungen betupfte und Starke und Eintrittsgeschwindigkeit der Empfindung miBt. 

. Herzmuskel. Auch der Herzmuskel verhalt sich zu den lyotropen Ionenreihen ganz 
ahnlich wie der Skelettmuskel [SAKAI 9), HANDOWSKy 10)], doch muB, wie STRAUB und seine 
Mitarbeiter11) (HERMANNS, FLEISCHMANN) gezeigt haben, zwischen dem Verhalten des still
gestellten und des schlagenden Herzens unterschieden werden. Der EinfluJ3 der Elektro
Iyten auf den Herzschlag soli noch spater erortert werden. 

Glatte Musket. Die glatte Muskulatur, deren Hiillen im Gegensatz zur quergestreiften 
fiir anorganische Ionen durchlii.ssig zu sein scheinen [MEIGSI2)], quillt unter dem Einflusse 
von NaCl, entquillt unter dem von KCI [OHNO 13)]. Nach TRENDELENBURG 14) wirken 
hier die Ionen der Reihe nach so, daB die am wenigsten wasseranziehenden Anionen und 
Kationen die am smrksten erregenden, d. h. tonussteigernden SaIze bilden. 

Flimmerschlag. Der Flimmerschlag wird sowohl auf der Rachenschleirnhaut des Frosches 
[WEINLAND1"), HOBER 16)] als auch bei Arenicolalarven und auf den Mytilus-Kiemen [LILLmI7)] 
durch Jodide unter den Anionen am wenigsten, durch Li + unter den Kationen am meisten 
beeintrachtigt. was also mit dem Verhalten der glatten Muskel im ganzen iibereinstimmt. 
Beim Flimmerschlag verhalten sich aber die Reihen nicht ganz gleich, je nachdem die Starke 
oder die Dauer des Schlages als Kriterium gewahlt wird. 

Contractile Gebilde. Bei den contractilen Chromatophoren der Fische fand SPAETHI8) 
fiir die Melanophoren die starkste Zusammenziehung durch KCl, die schwachste durch NaCNS, 
bei den Xantophoren das umgekehrte Verhalten. Das wiirde bei jener der Elektrolytfallung 
eines positiv, bei dieser eines negativ geladenen Kolloids entsprechen. 

Die Contractilitat des Vorticellen-Stieles wird nach KOLTZOFFI9) durch die Alkalien nach 
einer typischen Vbergangsreihe, am meisten durch K +, am wenigsten durch Li + geschadigt. 
Der Rhythmus des Medusenschlages leidet nach BETHE 00) in verschiedenen Na-Salzlosungen 
durch S04 - - am wenigsten. 

Spermatozoen. Die Sperlllatozoenbewegung wird nach Untersuchungen von GELL
HORN 21), von HntOKAWA22) und von YAMANE 23) bei Froschen und Meerschweinchen nach 

1) OSTWALD, Wo.: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd.6, S.71. 1890. 
2) BERNSTEIN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.92, S.521. 1902; Elektrobiologie. 

Braunschweig 1912, S. 89ff. 
3) OVERTON: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.105, S.251. 1904. 
4) GRUTZNER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.53, S.83. 1893. 
") BRODSKY: Inaug.-Dissert. Ziirich 1908. 6) MATHEWS: Science Bd.15, S.492. 1902. 
7) LOEB: Journ. of bioI. chem. Bd.25, S.377. 1916. 
8) GRUTZNER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.58, S.69. 1894. 
9) SAKAI: Zeitschr. f. BioI. Bd. 64, S. 1. 1914. 

10) HANDOVSKY: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd: 198, S.56. 1923. 
11) STRAUB, W.: Zeitschr. f. BioI. Bd.58. 1912. - HERMANNS: Ebenda Bd. 58, S.261. 

1912. - FLEiSCHMANN: Ebenda Bd.61, S.326. 1913. 
12) MEIGS: Journ. of expo zool. Bd.13, S.497. 1912. 
13) OHNO: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.197, S.362. 1922. 
14) TRENDELENBURG: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.69, S.79. 1912. 
15) WEINLAND: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 58, S. 105. 1894. 
16) HOBER: Biochem. Zeitschr. Bd.17, S.518. 1909. 
17) LILLIE, R. S.: Americ. journ. of physiol. Bd.lO, S.419. 1904; Bd. 17, S.89. 1906; 

Bd. 24, S. 459. 1909. 
18) SPAETH, R. A.: Journ. of expo zool. Bd.15, S.527. 1913. 
19) KOLTZOFF: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 149, S. 327. 1912; Arch. f. Zellforsch. 

Bd.7, S.344. 1911. 
20) BETHE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 127, S.219. 1909. 
21) GELLHORN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 193, S. 555 u. 576. 1922; Bd. 185, 

S.262. 1920. 
22) HmOKAWA: Biochem. Zeitschr. Bd.19, S.291. 1909. 
23) YAMANE: Journ. of the colI. of agric. Hokkaido imp. univ. Bd.9, S.161. 1921. 
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der lyotropen Anionenreihe, und zwar von S04 - - am wenigsten geschadigt, wahrend sich 
die Kationenreihen so verhalten, daB Li + bei Froschen am wenigsten, bei Meerschwein
chen am meisten hemmt. Unter den Erdalkalien schadigt Mg+ + weniger als die anderen, 
die sich untereinander gleich verhalten. 

Eier. Bei Eiern des Seeigels Arbacia fand LILLIEl) eine Pigmentausstof3ung unter dem 
Einflusse von SalzlOsungen, die durch Na + mehr als durch K +, und von verschiedenen 
Anionen am meisten durch J - beschleunigt wurde. Dieses reizt auch am meisten zur 
parthenogenetischen Entwicklung dieser Eier nach Rtickversetzung in Meerwasser. LOEB2) 
konnte bei befruchteten Funduluseiern der K-Vergiftung nach Spiilung in reinem Wasser 
oder Nichtleiterlosung - "Salzeffekt" -- durch Na-Salzzusatz mit S04 - - besser als mit 
Cl - vorbeugen. 

Infusorien. Die Teilungsgeschwindigkeit von Paramacien wird nach SPEK3) durch 
Salze nach lyotropen Reihen erhoht oder erniedrigt, und zwar scheinen die starker wasser
anziehenden An- und Kationen zu erniedrigen, die sohwacher anziehenden zu erhohen. 

Auch die Schadigung von Pflanzenzellen durch Salze, die in einer bis zur Cytolyse zu 
steigernden Permeabilitatserhohung besteht, folgt dem Gesetz der lyotropen Reihen, wobei 
nach TRONDLE4), FITTING 5), KARR06) die starker wasseranziehenden An- und Kationen am 
wenigsten schadigen. In Versuchen RABERS7) an Laminaria mit Salzen gleichen Kations 
nimmt die Permeabilitatssteigung umgekehrt mit der Wasseranziehung des Ions zu. Po
RODK08) beobaohtet einen positiven Chemotropismus von Wurzeln, der nach lyotropen 
Reihen, und zwar am meisten durch die stark wasserbindenden Anionen und die schwach 
wasserbindenden Kationen beeinflu13t wird, wahrend ein negativer Chemotropismus gegen
tiber starkeren Losungen sich umgekehrt verhielt9). 

Vollkommene physiologische Aquilibrierung. Die besondere Art und damit 
auch die chemise he Natur der Ionen tritt noch mehr hervor, wo es auf ein Zu
sammenspiel bestimmter Ionen - nicht bloB irgendwelcher verschiedener Wertig
keit - ankommt. Die Konzentrationsverhaltnisse der physiologischen aquili
brierten Losungszustande sind gewiB keine einfachen zu nennen, schon einmal 
insofern wohl darin genau genommen alle lebensnotigen Ionen vorkommen miissen, 
wenn auch zum Teil in so geringen Mengen, daB sie fUr gewisse Zwecke, z. B. im 
kurzdaucrnden physiologischen Versuch, vernachlassigbar sein mogen, dann 
aber auch deshalb, weil sie fiir verschiedene Zellarten, Zustande und Zwecke 
jeweils als sicher verschieden zu denken sind. Und dennoch haben sich iiber
raschend einheitliche GcsetzmaBigkeiten fiir die optimalen Lebensbedingungen 
in wasserigen Elektrolytgefiigen finden lassen, die in der Hauptsache besagen, 
daB die optimalen Konzentrationsverhaltnisse der lebenswichtigsten Ionen in 
der wasserigen Umwelt der Zellen etwa denen des Meerwassers entsprechen. 
Die wichtigsten Korpersiifte aller Pflanzen und Tiere zeigen eben im allgemeinen 
eine solche, also auch untereinander immerhin recht ahnliche Zusammensetzung 
beziiglich der anorganischen Elektrolyte. Weitergehende Betrachtungen dieser 
Tatsachen gestatten aber nicht bloB die Aussage: die auf der Erde zur Entwick
lung gekommene Welt von Lebewesen, ihre Biosphare, sei der Zusammensetzung 
ihres Ozeans aus Wasser und Elektrolyten weitgehend angepaBt, sondern viel
mehr auch die: die physikalischen und chemischen Zustande, an welche man 
immer noch das Leben ausschlieBlich gekniipft gefunden hat, waren unter einer 
wesentlich abweichenden Zusammensetzung dieser wasserigen Umwelt un· 
denkbar! (HENDERSON). NahrlOsungen von Pflanzen oder tierischen Zellen 
miissen naturgemal3 je nach den Anwuchsverhaltnissen eine sehr verschiedene 

') LILLIE, R. S.: BioI. bull. of the marine bioI. laborat. Bd.17, S.188. 1909. 
2) LOEB, J.: Journ. of bioI. chern. Bd.27, S. 353 u. 363. 1916; Journ. of gen. physiol. 

Bd. 5, S. 231. 1922. 
:\) SPEK: Kolloidohem. Bernefte Bd. 12, S. 1. 1920; BioI. Zentralbl. Bd. 39, S.23. 1919. 
4) TRONDLE: Arch. des sciences phys. et nat. Bel. 45, S.38. 1918. 
5) FITTING: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.56, S.1. 1915; Bd.57, S.553. 1917. 
6) KARRO: Biochem. Zeitsohr. Bd. 123, S. 284. 1921. 
7) RABER: JOllrn. of gen. physiol. Bd.2, S.535. 1920. 
8) PORODKO: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Ed. 32, S. 25. 1914. 
9) HENDERSON: Umwelt dos Lobens. Wiesbaden 1912. 
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Menge von den einzelnen anorganischen Stoffen enthalten, wie schon am Bei
spiele der Milchaschenzusammensetzung verschiedener Tiere erHiutert worden 
ist. Die sog. suffizienten Mineralstoffgemische fiir tierische Stoffwechselunter
suchungen [ROHMANN l), OSBORN und MENDEL2), ARoN und GRALKA3), RAGNAR 
BERG4)] lehnen sich zumeist an die Zusammensetzung der Milchaschen an [Pflanzen
nahrlosungen S. CZAPEK5)]. Durch C. HERBST6) und durch J. LOEB7) wurde die 
notwendige Zusammensetzung der Nahr16sung fUr die normale Entwicklung von 
Seeigeleiern festgelegt, welche sich der des Meerwassers weitgehend nahert. 

Schon friiher hatte aber RINGERS) gezeigt, daB die Schadigungen, wie 
fibrillare Zuckungen und allmahliche Erregbarkeitsabnahme, denen der Muskel in 
"physiologischer" Kochsalz16sung ausgesetzt erscheint, ausbleiben, wenn ihr 
KCl und CaC12 in Konzentrationen von 0,02% zugesetzt wird. Schon mit einer 
solchen Lasung, der zur Herstellung der geeignetsten Reaktion meist noch 
0,01-0,1 % NaHC03 zugefUgt werden, gelingt es, die Funktionsfahigkeit des 
lebenden Muskels und sogar die 8chlagfahigkeit des damit durchstramten 
Herzens lange Zeit zu erhalten. Diese nicht mehr als Nahr- sondern als Erhaltungs
fliissigkeit zu betrachtende Lasung enthalt die drei entscheidenden Ionen Na, 
K und Ca nach gleicher Reihenfolge in dem molekularen Mengenverhaltnis 
100: 2,4: 1,6 (Froschisotonie) oder 100: 1,7: 1,1 (Menschenisotonie), wahrend das 
Meerwasser bei vier- bis fiinffachem haherem osmotischem Gesamtdruck ein sol
ches Verhaltnis 100:2,2:2,3 aufweist [VAN 'THoFF9), BETHE lO)]. Andere fiir die 
Erhaltung von Zell- und Gewebsfunktionen spater angegebene kiinstliche Lasungs
gemische [TYRODE, GOTHLINll), BARKAN, BROEMSER und HAHN l2 ), FLEISCHl3)] 
nahern sich zum Teil der Zusammensetzung des Meerwassers noch mehr durch 
die Heranziehung des dort reichlich - im Molekiilverhaltnis Na:Mg = 100: 10,6 -
vorhandenen Magnesium. Woo OSTWALDl4) konnte zeigen, daB 8iiBwasserkrebse 
(Gamarus) in fiinffach verdiinntem Meerwasser dauernd leben kannen, wahrend 
die Entziehung auch nur eines der genannten 4 Kationen tadlich wirkt. Ganz 
Ahnliches ist fiir SiiBwasser- und Landpflanzen von OSTERHOUTl5) und von 
BENEKE16) dargetan worden. DaB es auf das Verhaltnis der Ionenkonzentrationen 
mehr als auf diese selbst ailkomme, zeigte LOEBl7) an Balanuslarven, die sich bei 
zehnfacher Verdiinnung eines geeigneten Gemisches noch wohlbefanden. Ver
gleichende Untersuchungen iiber den EinfluB von Milieuanderungen (nament
lich K, Cd, Mg ErhOhung und Erniedrigung im Meerwasser) auf die Bewegungs
fahigkeit und vor aHem auf die rhythmischen Bewegungen (solche der Atem-

1) ROHMANN: Allg. med. Zentralztg. 1903, Nr. 1; 1908, Nr.8. 
2) OSBORN U. MENDEL: Carnegie Inst. Washington 1911, Publ. 156, I, S.32. 
3) MON u. GRALKA: Chem.-Ztg. Bd.45 S.245. 1921. 
4) BERG, RAGNAR: Die Vitamine, II. Kap. Leipzig 1922. 
5) CZAPEK: Biochemie der Pflanzen. Bd. II. 
6) HERBST: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd.5, S.650. 1897; Bd.7, S.486. 1898; 

Bd. 11, S. 617. 1901; Bd. 17, S. 306. 1904. 
7) LOEB: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.97, S. 394. 1903; Bd. WI, S. 340. 1904. 
8) RINGER, S.: Journ. of physiol. Bd.3, S.380. 1882; Bd.4, S.29, 222 u. 370. 1883; 

Bd.7, S. 118 u. 291. 1886; Practitioner Bd.31, S.81. 1883. 
9) VAN 'T HOFF: Bildung der ozeanischen Salzablagerungen, H. 1. Braunschweig 1905. 

10) BETHE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 124, S. 541. 1908. 
11) GOTHLIN: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd.12, S. 1. 1902. 
12) BARKAN, BROEMSER U. A. HAHN: Zeitschr. f. BioI. Bd.74, S. 1. 1921. 
13) FLEISCH, A.: Arch. f. expo Pathol. U. Pharmakol. Bd. 94, S. 22. 1922. 
14) OSTWALD, Wo.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.l06, S.568. 1905. 
15) OSTERHOUT: Journ. of bioI. chern. Bd. I, S.363. 1905; Botan. gaz. Bd.42, S.127. 

1906; Bd.44, S. 259. 1907; Bd.45, S. 45. 1908; Bd. 54, S. 532. 1912; Jahrb. f. wiss. Botanik 
Bd. 40, S. 121. 1908. 

16) BENEKE: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.25, S.322. 1907. 
17) LOEB: Journ. of bioI. chern. Bd. 34, S.77. 1918. 
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organe, Lauf-, Schwimm- und Tentakelbewegungen) von Meerestieren wie 
Medusen, Wurmer und niedere Crustaceen fuhrte A. BETHEl) aus. Vermehrung 
von Ca und K im Seewasser bewirkte primar Beschleunigung der rhythmischen 
Bewegungen; als ihr Antagonist wirkt Mg, dessen Erhohung die rhythmischen 
Bewegungen und Reflexerregbarkeit herabsetzt. 

Unersetzbarkeit des Ca. Besonders ist die Unentbehrlichkeit des Ca in solchen 
Gemischen oder doch seine beschrankte Vertretbarkeit nur durch die ihm chemisch 
nachstverwandten Elemente Sr+ + und Ba + + in vielen Fallen erwiesen worden; so 
fur das Leben der Fundulusfische [LOEB2 )], fur die Erregung des rhythmischen 
Medusenschlages [LOEB3)], fUr die Erregbarkeit des Muskels yom Nerven aus 
[LOCKE4)], fUr das Zustandekommen des BETHEschen5) Polarisationsbildes am 
Nerven [SCHREITER6)] und fur die Zucker zuruckhaltende Funktion der Niere 
[HAMBURGER und ALOUS7)J. Ganz unersetzbar erscheint das Ca + + fUr die Phago
zytosesteigerung von Leukozyten in NaCI-Losung [HAMBURGER und HAAN8)], 

fur die Erregbarkeit des Froschruckenmarkes [GERLACH 9)], fur die Entwicklung 
von Aalen [HERBST10)], fur den PuIs der Ctenophorenquallen [LILLIEll)] und fur 
die Aufhebung der sog. Mg-Narkose zu sein. 

Ein bequemes Hilfsmittel sowohl zur systematischen Untersuchung von Ionen
gleichgewichten und deren SWrungen bei Variation der einzelnen Komponenten 
unter Aufrechterhaltung der im Einzelfall geforderten Verhaltnisse, Z. B. der Iso
tonie, als auch zur Darstellung der Versuchsergebnisse bietet die graphische Auf
zeichnung [LOEWE 12)]. So lassen sich die verschiedenen Variationsmoglichkeiten 
zwischen drei Komponenten, z. B. den Kationen K+, Na + und Ca + + bei einer 
bestimmten konstanten Gesamtkonzentration K + + N a + + Ca + + = k1 in einem 
Dreieck, dessen Seiten als Abszissen der drei Varia bIen dienen, als Schnittpunkte 
der den Dreiecksseiten parallelen Geradenscharen veranschaulichen. Die Werte, die 
sich fUr ein bestimmtes, konstantes Mischungsverhaltnis je zweier dieser Kom
ponenten ergeben, liegen auf einer Geraden, die ihren Anfang im Schnittpunkt 
der Nullordinaten der betreffenden Komponenten hat und nach der gegenuber
liegenden Dreiecksseite verlauft. Die drei, das physiologische Mischungsverhaltnis 
je zwei der drei Komponenten charakterisierenden Geraden schneiden sich in 
einem Punkt, aus dessen Lage sich die physiologische Ionenkonzentration der 
Einzelkomponenten ablesen laBt. Als Beispiel, aus dem zugleich die Anwendung 
klar hervorgeht, verweisen wir auf das Diagramm der Veranderungen, welche der 
Kontraktionszustand des ausgeschnitten uberlebenden Meerschweinchenuterus 
unter dem EinfluB von Anderungen des Mischungsverhaltnisses der Kationen 
(Na +, Ka +, Ca + +) in der RingerlOsung erfahrt. +-Steigerung, --Herabsetzung, 
+-Mittellage. (Nach M. KOCHMANN, Biochem. Zeitschr. Bd.170, S.230.) 

In einer instruktiven Tabelle hat E. GELLHORN im Handb. d. Biochem. (2.Aufl., 
Bd. II) speziell fur das Calcium zusammengefaBt, inwieweit es durch andere 
mehrwertige Ionen vertreten werden kann. 

1) BETHE, A.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 217, S. 456. 1927. 
2) LOEB: Arneric. journ. of physioI. Bd.3, S.327 u. 383. 1900. 
3) LOEB: Journ. of bioI. chern. Bd. 1, S.427. 1906. 
4) LOCKE: ZentralbI. f. PhysioI. Bd.8, S.166. 1894. 
5) BETHE: AUg. Anat. u. PhysioI. d. Nervensysterns, S.277. 1903; Zeitschr. f. Biol. 

Bd.34, S.146. 1909; Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd.183, S.289. 1920. 
6) SCHREITEH: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 156, S.314. 1914. 
7) HAMBURGER U. ALOUS: Biochern. Zeitschr. Bd.94, S.129. 1919. 
B) HAMBURGEH U. HAAN: Biochern. Zeitschr. Bd.24, S.470. 1910. 
9) GEHLACH: Biochern. Zeitschr. Bd. 61, S. 125. 1914. 

10) HERBST: Arch. f. Entwicklungsrnech. Bd. 17, S.482. 1904. 
11) LILLIE, R. S.: Amcric. journ. of physiol. Bd. 21, S. 200. 1908. 
12) LOEWE, S.: Biochern. Zeitschr. Bd. 167, S. 92. 1926. 
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Substrat Wirkung der Alkalichloride Entgiftung durch mehrwertige 
Rationen Autor 

Muskel quer-I 1m Gemisch von isotonischer 
gestreift NaCI + KCl-Losung tritt Con-

Contractur wird aufgehoben 
durch Ca, Mg, Sr, Ba 

MINES 

do. 

do. 

do. 

do. 

Muskel glatt 

Herzmuskel 

Rote Blut
korperchen 

Leukocyten 

Fundulus 

Medusen 

Eier von 
Fundulus 

tractur auf 
Erzeugung eines Ruhestromes 

durch K- und Rb-Salze 
Schwinden der indirekten Mus
kelerregbarkeit in isotonischer 

NaCl-Losung 
Verminderung der Erregbar
keit in hypertonischen Losun
gen von NaCl, sowie durch Zu
satz von KCl, RbCl u. NH4CI 
Fibrillare Zuckungen in NaCl-

oder LiCl-Losungen 
Automatie des Hiihner-Oeso
phagus erlischt in NaCI-Losung 

Die Automatie erlischt in reiner 
NaCl-LOsung 

Saponinhamolyse in NaCl
Losung 

. Phagocytose in NaCI 

Absterben in KCl-Losung 

Ruhestrom witd durch Ca, Sr HOEBER 
und Ba vermindert 

Wiederherstellung der Erreg- MINES 
barkeit durch Ca und Sr, Mg 

ohne Wirkung 
Antagonistisch wirkt Ca u. Sr; OVERTON 

BaCl2 ist witkungslos 

Hemmung durch Ca, Sr u. Mg; MINES 
Ba ohne Wirkung 

Durch Ca und Sr wird diese BUGLIA 
wiederhergestellt: die iibrigen 

Kationen wirkungslos 
Wiederherstellung durch Ca RINGER, 
und Sr am Frosch- und Se- MINES 
lachierherzen; am Herzen von 
Pecten auch Ba im gleichen 
Sinne, nur schwacher wirksam 
Wird verzogert durch Ca, Mg MACCALLUM 

und Ba 
Wird durch Ca-Zusatz gestei- DE HAAN 
gert; die iibrigen alkalischen 

Erden ohne Wirkung 
Bleibt durch Zusatz von Ca LOEB 
und Sr am Leben; Ba ist 
schwacher wirksam, Mg vollig 

indifferent 
Nach Exstirpation des Nerven- Diese wird durch Ca, Sr, Ba LOEB 
systems Stillstand der Schlag- wiederhergestellt (auch in 

tatigkeit Rohrzuckerlosungen) 
In hypertonischer Kochsalz- Durch Zusatz von Ca und Sr, LOEB 
lOsung sinken die Eier unter in geringem MaBe auch durch 

Schrumpfung zu Boden I Ba und Mg, bleiben die Eier 
lange Zeit intakt (Permeabili

tatsverminderung) 

Herz. Auch indem zuerst erhobenen Faile des Ca + + -Bediirfnisses des Herzens 
lieBe sich beim Frosch [RINGER l )] und bei Selachiern [MINES2)] eine gewisse 
Vertretbarkeit durch Sr, bei Moilusken auch eine solche durch Ba (Mines) nach
weisen. Die zuerst von ScmFF3)festgesteilte Unentbehrlichkeit des Ca fiir 
das Zustandekommen einer Vaguswirkung auf das Herz ist nach BASRET und 
PACHON4) eine voilstandige, wahrend nachMINEs 2) .auch hier Ba vertretend 
wirken kann. Der bloB herabgesetzte, nicht ganz fehlende Ca-Gehalt der Durch
spiilungsfliissigkeit verstarkt aber zunachst sogar die Wirkung einer Vagus
reizung [LoEwr5)]· und auch eine vorausgehende Durchspiilung mit besonders 

1) RINGER: Zitiert auf S.516. 
2) MINES: Journ. of physiol. Bd.42, S.251. 1911; Bd.43, S.467. 1912. - WIECH-

MANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 195, S.588. 1922. 
3) SCHIFF: Recueil des memoires physiol. Bd. I, S.653. Lausanne 1894. 
4) BASKET u. PACHON: Journ. de physiol. et pathol. gen. Bd. 11, S. 807 u. 851. 1909. 
5) LOEWI, 0.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 70, S. 343. 1912. 
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Ca + + -reicher Losung laBt diese rascher eintreten [FR. KRAUS1)]. Die Herz
wirkung des Ca + + kann aber, wie auch LOEWI2) zeigte, durch Strophantin und 
andere Digitaliskorper teilweise ersetzt werden, und diese hemmen ebenso wie 
dies Ca + + tut [HOBER3)], auch die Hamolyse durch Hypotonie oder Narkotica 
[WIECHMANN 4)]. Die Gegensatzlichkeit der Einwirkung des K + und des Ca + + 
auf den Herzschlag sind nach KOLM und PICK5) keineswegs einfach als Erregung 
und Hemmung zu deuten: der vermehrte K + -Gehalt der Durchspiilungsfliissig
keit fordert die Kontraktionen im Vorhofgebiet des Herzens, hemmt sie aber im 
Kammergebiet, und der erhOhte Ca-Gehalt bewirkt immer genau das Gegenteil. 
War aber der Ca + + -Gehalt langere Zeit erhOht, so kann auch K+ [LOEWI 6)], 

ja sogar Na + [SAKAI7)], kontrahierend wirken. Nach einer besonders Na-armen 
Durchspiilungsfliissigkeit wirkt die normale Ringerlosung dilatierend, nach einer 
besonders Na-reichen kontrahierend [ZONDEK8)]. 

Darm und Uterus. Ahnlich wie das Herz verhalten sich andere unter dem 
EinfluB des vegetativen Nervensystems stehende Organe zu den Ionengemischen. 
Sie erscheinen geradezu als durch diese reguliert; so wirkt K + -Vermehrung fUr 
den Meerschweinchendarmtonus steigend, fUr den Uterus senkend, und Ca + + -
Vermehrung wirkt in heiden Fallen umgekehrt [CHIARI und FROHLICH9), ZON
DEK10)]. Adrenalin wirkt auf den nicht graviden Uterus den Tonus erhOhend oder 
senkend, je nach dem normalen oder iiberschiissigen Ca + + -Gehalt bei der voraus
gegangenen Durchspiilung, und zwar ist der Tonus des Meerschweinchenuterus 
nach normaler Ringerdurchspiilung durch Adrenalin zu senken, nach Verwendung 
Ca + + -reicherer Losungen zu steigern, wahrend sich der menschliche Uterus um
gekehrt verhalt [TUROLTll)]. 

Stotfwechsel. Die Ionengemische beeinflussen ferner in sehr mannigfacher 
Weise den Stoffwechsel. 1m allgemeinen begiinstigt Na+ die Zuriickhaltung von 
Wasser im Korper, wahrend Ca ++ sie herabsetzt [BLUMu.a.12)]. Die Atmung von 
Geweben [0. WARBURG13), LOEB und WASTENAYS14) und MEYERHOF15)], und von 
Mikroorganismen [BROOKS16), GUSTAFSON17)] erhoht sich durch Na + und K+, sinkt 
durch Ca ++. Die Injektion von Ringerlosung erzeugt nach L. F. MEYER und 
RITSCHEL18), FREUND19), BOCK20) kein }j'ieber, wahrend "physiologische" NaCI
Losung nicht selten Temperatursteigerungen - das sog. Salzfieber - hervorruft 

1) KRAUS, FR.: Dtsch. med. Wochenschr. 1920, S.201. 
2) LOEWI, 0.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.82, S.131. 1917. 
3) HOBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 182, S. 104. 1920. 
4) WIECHMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.194, S.435. 1922. 
5) KOLM u. E. P. PICK: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.185, S.235. 1920. 
6) LOEWI: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 83, S. 366. 1918. 
7) SAKAI: Zeitschr. f. BioI. Bd. 64, S.505. 1914. 
8) ZONDEK, S. G.: Biochem. Zeitschr. Bd. 121, S.87. 1921. 
9) CHURl u. FROHLICH: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.64, S.214. 1911. 

10) ZONDEK, S. G.: Biochem. Zeitschr. Bd. 132, S. 362. 1922. 
11) TUROLT: Arch. f. Gynakol. Bd. 115, S. 600. 1922. 
12) BLUM, L.: Verhandl. d. Kongr. f. inn. Med. Bd.26, S. 122.1909. - MEYER, L. F.: 

Jahrb. f. Kinderheilk. Bd. 71, S. 1. 1910. - MEYER, L. F. u. S. COHN: Zeitschr. f. Kinder
heilk. Bd.2, S.360. 1911. - SCHLOSZ: Ebenda Bd.3, S.441. 1912. 

13) WARBURG, 0.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd.60, S.443. 1909; 
Bd.57, S. l. 1908; Bd.66, S.305. 1910. 

14) LOEB u. WASTENAYS: Biochem. Zeitschr. Bd. 36, S. 345.1911; Bd. 37, S. 410.1911. 
15) MEYERHOF: Biochem. Zeitschr. Bd.33, S.29l. 1911. 
16) BROOKS: Journ. of gen. physiol. Bd.2, S.5. 1919. 
17) GUSTAFSON: Journ. of gen. physiol. Bd.2, S.17. 1919. 
18) MEYER, L. F., u. RITSCHEL: Berlin. klin. Wochenschr. 1908, Nr.50. 
19) FREUND, H.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 65, S. 223. 1911. 
20) BOCK: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.68, S.1. 1912. 
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[SCRAPS u. a.1)], dessen Deutung noch nicht feststeht, das aber jedenfaIls durch 
Ca + + -Injektion zum Verschwinden zu bringen ist [L. F. MEYER2), SCHLOSS3), 

STARKENSTEIN 4), HEUBNER6)]. Nach FREUND6 ), und nach LUITHLEN7) neigen 
Kaninchen, welche durch Haferfiitterung an Ca + + und K + verarmt sind, mehr 
zu Fieber als solche, die bei Griinfutter gehalten wurden. 

Zellkitt. Ca + + -Injektionen wirken auch ortlich entziindungswidrig [CHIARI und 
JANUSCHKES)], was durch H. H. MEYER 9) als Folge einer Verdichtung des Zellkittes 
aufgefaBt worden ist. An die gleiche Erklarung ware auch fiir die Tatsachen zu 
denken, daB bei Ca + + -Mangel die Furchungszellen der Echinodermen [HERBST10)] 

und dieZellen derSpirogyrafaden[BENEKEll )], auseinanderzufallendrohen, und daB 
Ca + + -Mangel auch die Reflexerregbarkeit des Zentralnervensystems [OVERTON12)] 

und die Erregbarkeit des Muskels vom Nerven aus [WmCHMANN13)] herabsetzt. 
Erklarung der U nentbehrlichkeit des Ca + +. Es scheint, daB die in so vielen 

Fallen hervortretende besondere Bedeutung des Ca + + in den Ionengemischen auf 
zweierlei Griinden beruht: einerseits darauf, daB ihnen unter allen mehrwertigen 
Ionen die stiirkste Wasserbindungskraft zukommt, andererseits auf seinem Eintritt 
in lebensnotwendige organische Verbindungen. In der ersteren Hinsicht entspricht 
wohl eben nur dieses Ion ganz dem Bediirfnis der am Aufbau der Lebewesen 
entscheidend beteiligten organischen KoIloide, und zwar ihrem Bediirfnisse nach 
einem die feinere Wasserverteilung jenseits der osmotischen Regelbarkeit im 
beweglichen Gleichgewicht mit den einwertigen Ionen beherrschenden Stoff, 
der vielleicht gerade durch seine mannigfache chemische Bindungsfahigkeit an 
eben dieselben Kolloide seiner ionalen Wirksamkeit im Faile ihres UbermaBes 
leicht entriickt werden kann. Diese chemischen Bindungen schaffen aber gewiB 
nicht bloB Ausgleichsvorrate fiir das lebensnotige Ionenspiel der wasserigen Phase, 
sondern sie lassen selbst auch lebensnotige Ca-Verbindungen entstehen. Als 
solche ist z. B. sicher die kalkreiche chromatische Substanz der Zellkerne auf
zufassen [TOYONAGA 14)], und auch die oben angefiihrten Tatsachen, nach denen das 
Ca + + -Ion fiir die Verkittung der Zellen untereinander und der N ervenendigungen 
miteinander und mit dem Muskel unentbehrlich zu sein scheint, sind wiederholt 
durch die Annahme von bestimmten Ca-Verbindungen - so von pektinsaurem 
Ca durch OVERTON, von Ca-Phosphatiden durch HANSTEEN CRANNER15) -

gedeutet worden. Der Nachweis solcher unentbehrlicher Ca-Verbindungen wiirde 
die bisher mit Sicherheit nur an die Skelettsalze gebundenen Stiitzfunktionen des 
Calciums auf den ganzen Korper ausgedehnt erscheinen lassen. 

Die Frage, wie die Wirksamkeit des Calciums zustande kommt, ist besonders 
eingehend studiert worden dort, wo man praktisch therapeutisch davon Gebrauch 

1) SOHAPS: Versamml. dtsch. Naturforsch. u. Arzte 1906. - ROLLY u. CHRISTJANSEN: 
Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.77, S.34. 1914 •.. 

2) MEYER, L. F.: Versamml. dtsch. Naturforsch. u. Arzte 1909; Dtsch. med. Wochen-
schrift 1909, Nr. 5. 

3) SOHLOSZ: Zeitschr. f. Kinderheilk. Bd.3, S.441. 1911. 
4) STARKENSTEIN: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.77, S.45. 1914. 
5) HEUBNER: Verhandl. d. Kongr. f. inn. Med. 1913, S.108. 
6) FREUND, H .. Arch. f. exper. Pathol. u, Pharmakol. Bd. 77, S. 45, 1914. 
7) LUITHLEN: Wien. klin. Wochenschr. 1911, Nr. 20; Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. 

Bd.68, S.209. 1912; Bd.69, S.365. 1912. 
8) C1I:rARI U. JANUSOHKE: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.65, S.21O. 1911. 
9) MEYER, H. H.: Miinch. med. Wochenschr. 1910, S.2277. 

10) HERBST: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd.9, S.424. 1900; Bd.17, S.440. 1904. 
11) BENEKE: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.32, S.474. 1898. 
12) OVERTON: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.l05, S.176. 1904. 
13) WIECHMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.182, S.74. 1920. 
14) TOYONAGA: Bull. of the colI. of agric. Tokyo Bd.5, S.143. 
15) HANSTEEN CRANNER: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 47, S. 288. 1910; Bd. 53, S. 536.1914. 
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macht, namlich bei der sog. Tetanie, wo man Z. B. nach operativcr Entfernung 
der Epithelkorperchen das Auftreten der Tetanie durch Darreichung groBerer 
Mengen von Calciumlactat verhindern kann. Aber gerade die Versuche von 
DRAGSTEDTl) haben gezeigt, daB die Verhaltnisse sehr viel verwickelter sind als 
man ursprunglich annahm, und daB eine hormonale Beeinflussung des Calcium
stoffwechsels zwar anzunehmen ist, daB aber nicht eine einzelne Druse etwa die 
Epithelkorperchen, sondern auch andere Organe, Z. B. die Leber, ja der gesamte 
Zustand des ganzen Tieres (Brunst, Menstruation, Graviditat) den Ionenstoff
wechsel, in diesem FaIle den Kalkstoffwechsel weitgehend beeinfluBt. 

Unentbehrlichkeit des Mg. Die besondere Bedeutung des ionalen Mg fiir die 
lebende Zelle ist noch weit weniger erforscht als die des Ca + +. Eine gewisse Gegen
satzlichkeit der beiden Wirkungen ist nicht zu verkennen. Giftwirkungen des 
Mg+ + konnendurch Ca + + behoben werden, so beiKeimwurzeln[BoHM2),HANSTEEN 
CRANNER 3)], bei Spyrogyra [LOEW4)] und bei der sog. Mg-Narkose [MELTZER 
und AUER5) MELTZERG)], welche sowohl aus einer zentralen Lahmung als auch 
einem Verlust der Erregbarkeit des Muskels yom Nerven aus besteht. Nach 
WIECHMANN 7) bleibt die entgiftende Wirkung am curarisierten Muskel aus; 
das entgiftende Mengcnverhaltnis ist 1 Ca: 2 Mg; in Versuchen von W urzel
haaren war Mg+ + nur durch das komplexe Hexaminkobaltion zum Teil vertretbar, 
wahrend die Lahmung der Muskelbewegung yom Nerven aus die Wirkung auf 
das Herz und die glatt en Muskeln auch durch Co, Mn und Ni ahnlich wie durch 
Mg zu erzielen war. Nach MATHEWS8) ist die Mg-Funktion auch fUr die Ent
wicklung befruchteter Funduluseier durch Co, Mn und Ni vcrtretbar. Auch am 
Lecithinmodell NEUSCHLOSS 9 ) vermag ein Gemisch 1 Ca: 1 Mg die Oberflachen
spannung, die durch die Bestandteile, einzeln genommen, stark erhoht wird, fast 
unverandert zu erhalten, und auch die Versuche FENNS10) ergeben fUr Mg-Ca
Gemische ganz ahnliches wie fUr die Na-Ca-Gemische. Der EinfluB des Mg+ + in 
den Gemischen steht offenbar dem der Alkalien naher als der des Ca + +. N ach 
HANSTEEN CRANNER sind es gerade die Lipoide der Zellwand, bei denen die 
Quellungseinflusse des Mg+ + dem der Alkalien parallel gehen und dem des Ca + + 
zuwiderlaufen. Wenn cs sich, wie er annimmt, hier urn die Quellbarkeitsunter
schiede verschiedener Seifen handelt, so ware auch fUr Mg eine echt chemische 
Bindung als maBgebend erwiesen, wie sie sicher auch sonst in den lebenden Zellen 
auch auBer der Verankerung des Mg im Chlorophyll groBe Bedeutung besitzt. 

Einwertige Ionen. Auch von einem Antagonismus der einwertigen Ionen kann 
gesprochen werden. Schon in Modellversuchen an Kolloiden tritt ein solcher 
hervor. So nimmt nach LENKll) die Quellung der Gelatine in NaCl-Gemischen 
eine mittlere Stellung zwischen dem Erfolge in den beiden reinen Losungen ein. 

1) DRAGSTEDT, L. R.: Journ. of the Americ. med. assoc. Bd. 79, S. 1593. 1922. -
DRAGSTEST, L. R. u. C. PEACOCK: Americ. journ. of physiol. Bd. 64, S. 424. 1923. - DRAG
STEDT, L. R., PmLLIPs u. SUDAN: Ebenda Bd.65, S.368 u. 503. 1923. 

2) BOHM: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien. Mathem.-naturw. Kl. I, Bd.71. 1875. 
3) HANSTEEN CRANNER: Zitiert auf S. 520. - KOTTE: Wissenschaftl. Meeresunter

suchungen, N. F. Bd. 17, Abt. Kiel Nr. 2. 1914. - MASCHHAUPT: Verslag. V. landbouwk. 
onderzvek. d. kijksland-bouwproefstations Bd. 19. 1916. - EISLER: Zentralbl. f. Bakteriol., 
Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. Bd. 51, S. 546. 1909. 

4) LOEW, 0.: Flora Bd. 75, S. 368. 1892; Bd. 92, S. 489. 1903. 
5) MELTZER U. AUER: Americ. journ. of physiol. Bd.14, 15, 16. 1905/06. 
6) MELTZER: Americ. journ. of physiol. Bd.21, S.400. 1908. 
7) WIECHMANN: Pfliiger~ Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 182, S.74. 1920. 
8) MATHEWS: Americ. journ. of physiol. Bd. 12, S.419. 1905. 
9) NEUSCHLOSS: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 181, S. 17. 1920; Bd. 187, S. 136. 

1921. 
10) FENN: Proc. of the nat. acado of sciences (U. S. A.) Bd.2, S.534. 1916. 
11) LENK: Biochem. Zeitschr. Bd.73, S.58. 1916. 
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Nach NEUSCHLOSS gelingt die Hintanhaltung der Steigerung der Oberflachen
spannung des Lecithins auch durch Na + -K+ -Gemische, in denen die molaren 
Konzentrationen der einen der beiden lonen 1/20 von der anderen betragt. Auch 
in physiologischen Versuchen sind aber solche Beispiele, wenn auch bisher 
vereinzelt, bekannt geworden. So ergeben sich nach LOEB und WASTENAYS 1) 

gewisse Konzentrationsverhaltnisse von Na + :K+, in denen die sonst auch in 
verdiinnten Ca + + -freien Losungen hervortretende Giftwirkung des K+ fiir junge 
Fundulusfische verschwinden . .Ahnliches konnte von LOEB2) fiir einen marinen 
Gamaruskrebs, von Woo OSTWALD 3) fiir eine SiiBwasserart derselben Gattung, 
von OSTERHOUT 4) fiir das Wachstum der Keimwurzeln von Weizen und von 
GELLHORN 5) fiir die Beweglichkeit von Froschspermatozoen festgestellt werden. 
An diesem Untersuchungsmaterial [GELLHORN 6), YAMANE7)] und auch an be
fruchteten Eizellen [LOEB8)] konnte auch eine teilweise Entgiftung der K+ -Wir
kung durch Li+ und Cs+ nachgewiesen werden. 

Fiir die Deutung solcher Gegensatzlichkeiten im Zusammenwirken der ver
schiedenen Alkalien kommt vor allem ihre verschiedene Stellung in den lyotropen 
Reihen in Betracht, doch wird auch hier vielleicht in manchen Fallen eine be
sondere echt chemische Bindung des einen oder anderen Stoffes, besonders des 
K, an lebenswichtige Plasmakolloide eine bessere Erklarung abgeben konnen. 

SeJektive Verteilung. Eine solche chemische Bindung der Alkalimetalle an die 
Zellkolloide liegt aber fiir die Hauptmenge der SaIze im lebenden Protoplasma sicher 
nicht vor [RONA u. a.9)] und sie kommt auch zwischen reinen EiweiBkorpern und 
Salzen, die zusammengebracht werden, nicht zustande [BUGARSKI und LIEBER
MANN 10), ORYNG und PAULI u. a,ll)]. Auch die bei PAULIS Versuchen mit einem 
bis zur volligen Elektrolytfreiheit dialysierten EiweiB und sehr niedrigen SaIzkon
zentrationen beobachteten BindungsgroBen entsprechen nur einer gewissen Ad
sorption des SaIzes. Urn so merkwiirdiger ist die Tatsache der auBerst ungleich
maBigen Verteilung der beiden Alkalien Na und K iiber die Aufbauelemente des 
Korpers und der Gewebe. Schon die Aufrechterhaltung dieser Ungleichgewichte 
kann nur unter der Annahme einer in der Regel weitgehenden UndurchIassig
keit der Grenzschichten fiir die SaIze verstanden werden, wahrend fiir ihr Zu
standekommen an besondere auswahlende Krafte gedacht werden muB, als 
welche am einfachsten die Losungsaffinitaten zu denken sind, welche dafiir und 
fiir andere Falle ungleichmaBiger Stoffverteilungen im Korper zuerst von SPffi012) 
als maBgebe:iJ.d angenommen worden sind. Die Undurchlassigkeit der Begren
zungswande oder Membranen ist jedenfalls als keine unabanderliche und dauernde 
aufzufassen. Sie wird vielmehr durch Vorgange der Quellung und Entquellung 
sowie durch eine beginuende noch reversible Entmischung, wie sie der endlichen 

1) LoEB u. WASTENAYS: Biochem. Zeitschr. Bd. 31, S. 450.1911; Bd. 32, S. 155.1911; 
Bd. 33, S. 480. 1911. 

2) LOEB: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.97, S.394. 1903. 
3) OSTWALD, Wo.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.106, S.568. 1905. 
4) OSTERHOUT: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 46, S. 121. 1908; Botan. gaz. Bd. 42, S. 127. 

1906; Bd.44, S.259. 1907. 
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Bd. 21, S. 114. 1909. - RONA u. TAKAHASHI: Ebenda Bd. 31, S. 36. 1911; Bd. 49, S. 370. 
1913. - RONA u. GYORGY: Ebenda Bd.48, S.278. 1913; Bd.56, S.416. 1913. 

10) BUGARSKI U. LIEBERMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 72, S. 51. 1898. 
11) ORYNG u. PAULI: Biochem. Zeitschr. Bd.70, S.368. 1915. - MANABE u. MATULA: 

Ebenda Bd. 52, S. 369. 1913. 
12) Spmo: Physikalische und physiologische Selektion. StraBburg 1897. 
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Kolloidfallung zugrunde liegen muB, also gerade durch solche Vorgange abzu
andern sein, welche durch die Gegenwart der Elektrolyte entscheidend beherrscht 
werden und schon durch kleine Verschiebungen der Konzentrationsverhaltnisse 
der einzelnen Ionen nach beiden Richtungen starke Ausschlage ergeben. Aus
nahmszustande, wie Erregung am Muskel oder Nerv, Giftschadigung an allen 
Arten von Zellen, konnen in vielen Fallen erfolgreich so verstanden werden, 
als ob sie an Steigerungen gewisser Ionendurchlassigkeiten gebunden waren 
[HOBERl)]. Die Frage, ob es sich bei solchen Teildurchlassigkeiten einer 
zwischen wasserigen Korperphasen befindlichen, differenten, d. h. hier wasser
armeren Grenzphase um eine Siebung, also ein mechanisches Geschehen, oder 
aber ebenfalls um Losungsvorgange handelt, ist noch nicht entschieden. Es 
konnten auch beiderlei Vorgange vorkommen, ja, es ware denkbar, daB beide 
letzten Endes zusammenfallen, da ja auch die molekularen Anziehungskrafte, zu 
denen auch die Losungsaffinitaten zahlen, immer mehr als raumlich ebenso streng 
geordnete erkannt werden, wie es die stochiometrischen Bindungskrafte sind. 

M embranpotentiale. Auf der Annahme einer solchen selektiven Teildurchlassig
keit fur die elektrisch polaren Bestandteile eines Neutralsalzes beruht die OST
wALD-BERNSTEINsche Theorie 2) der Membranpotentiale des quergestreiften Mus
kels, von denen BERNSTEIN 3) die gesamten elektrobiologischen Erscheinungen der 
Muskelphysiologie zwanglos herleitet. Es solI danach das K 2HP04 des Muskels 
oder vielleicht auch umgekehrt das NaCl der Lymphflussigkeit bei einer hoheren 
Durchlassigkeit der Muskelhulle fUr das Anion als fur das Kation des Elektrolyten 
den Potentialsprung an der lebenden Membran und damit auch eine geringe, fur 
den lebenden Zustand charakteristische Turgorsteigerung durch endosmotische 
Wasserbewegung bewirken. Auch die V organge der Resorption und Sekretion 
werden von BERNSTEIN u. a. als Ergebnis der durch selektive Durchlassigkeiten der 
Zellmembran fur Elektrolyte zustande kommenden elektrischen Spannungen und 
Massenbewegungen gedeutet und ebenso sollen die im Innern der Zelle zu beob
achtenden Bewegungen der Kernteilungsschleifen auf Elektrokinese durch das 
Auftreten von Phasengrenzpotentialen infolge der unterschiedlichen Ionenver
teilung und -durchlassigkeit verstanden werden konnen. Solche Phasengrenz
potentiale sind von LOEB und BEUTNER4) auch in Modellversuchen mit Flussig
keitsketten ableitbar und meBbar gemacht worden, wobei auf beiden Seiten 

+ 
± 

+ 
+ 

NaCI 
M essungen an Oelketten. 

Phenol Na2S04 - -0,035 Volt 

Toluidin 

NaCI+ ±O,O (da symmetrisch) 
NaBr+ +0,001 
NaJ+ +0,008 
NaCSN+ +0,023 

Na2S04 -

NaCl+ 
NaBr+ 
NaJ+ 
NaCSN+ 

-0,120 
±O,O 
+0,036 

0,106 
0,130 

NaCI Salicylaldehyd KCI 
NaCI 
BaCl2 

CaCI2 

MgCl2 

-0,007 " 
±O,O 
+0,030 " 
+0,040 " 
+0,050 " 

1) HOBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.120, S.492. 1907. 
2) OSTWALD: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd. 6, S. 71. 1890. 
3) BERNSTEIN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.92, S.521. 1902; EIektrobiologie. 

Braunschweig 1912. 
4) LOEB u. BEUTNER: Biochem. Zeitschr. Bd.41, S.1. 1912; Bd.44, S.303. 1912. 
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einer mit Wasser nicht mischbaren Flussigkeit, die kurz als ,,01" bezeichnet wird, 
Elektrolyt16sungen angebracht und miteinander leitend verbunden werden. 
DaB auch hier die HOFMEISTERsche Reihe gilt, mogen die beiden vorstehenden 
Tabellen von BEUTNER zeigen. 

Auch sonst haben die Membranpotentiale und die Bedingungen ihres Zu
standekommens zunehmende Beachtung gefunden. Wegen der groBen Bedeutung 
solcher Forschungen fur die weitere Aufkli.irung der Ionenwirkungen im. Korper 
seien hier die physikalischen Grundlagen dieser Fragen kurz beriihrt. 

Elektrische Potentiale in Flussigkeiten. Innerhalb einer wasserigen Phase ist die An
ordnung der positiven und negativen lonen, wenigstens fiir den Gleichgewichtszustand, im 
allgemeinen so zu denken, daB jedes positive Ion ein negatives in seiner Nahe festhalt, so 
daB es bei der choatischen, d. h. rein zufalligen Anordnung aller frei beweglichen LOsungs
stoffe nirgends zu Anhaufungen von lonen gleicher Ladung und damit auch nicht zu elek
trostatischen Potentialdifferenzen zwischen Teilen der LOsung kommen kann. Voriiber
gehende solche Ladungen kommen bei allen sich ausgleichenden Ungleichgewichten der Kon
zentrationen, infolge von ungleicher Wanderungsgeschwindigkeit der beiden lonenarten vor .. 
Sie sind als Diffusionspotentiale lange bekannt, scheinen aber kaum von groBer physio
logischer Bedeutung zu sein. Hingegen kommt es an den Grenzen der Phasen zu langer
dauernden, geordneten lonenverteilungen, die sicher von wesentlicher Bedeutung fiir die· 
Lebenszustande sind. 

Elektrodenpotentiale. Der am langsten bekannte ahnliche Fall ist der der Potentiale 
der metallischen Elektroden in LOsungen, mit denen sie in chemischem Gleichgewichte stehen. 
Die Spannung hangt hier nach der von NERNST gegebenen Formel auBer von der Temperatur' 
nur von der Natur des Metalles und von der Konzentration jenes Ions ab, das vom Metall 
gebildet werden kann. Wir diirfen uns vorstellen, daB auch in vollig stromlosem Zustande' 
bei der Beriihrung zunachst aus dem Metalle entweder lonen oder £reie negative Elektronen 
in die Losung iibertreten, so daB das Metall eine gewisse negative oder positive Ladung· 
der Losung gegeniiber annimmt. 

Wandpotentiale bei Nichtmetallen. Ganz damit iibereinstimmende, nur gewissermaBen. 
spiegelbildliche Vorgange der Aufladung der Phasengrenzen treten nun ein, wenn anstatt 
eines Metalles ein saurebildendes Ametall oder Oxyd, d. h. ein zu anodischer Ladung neigender' 
Stoff die wasserige Phase beriihrt; nur mit dem Unterschiede, daB es hier zu Ableitungen 
dieser Spannungen infolge der Nichtleiternatur dieser Stoffe nicht kommen kann, weshalb 
diese Vorgange auch langer verborgen geblieben sind als die schon vom galvanischen Element 
her gelaufigen Elektrodenpotentiale. Schon die zumeist benutzten Ton- und GlasgefaBe. 
wasseriger Fliissigkeiten bestehen aus solchen Stoffen oder enthalten sie doch vorwiegend: 
AlsOa und SiOs' Wenn sich an solchen Wanden eine sog. lonenadsorption aus wasserigen 
neutralen Salzlosungen einstellt, die eine negative starre auBere und eine positive bewegliche· 
innere Schicht erkennen laBt, so bedeutet das in der chemischen Auffassung des Vorganges,. 
daB sich das neutrale Oxyd der Wand durch Anlagerung der HO--Ionen zum Saureanion 
erganzt, dem nun die dazugehorigen H+-Ionen nahebleiben miissen. Die in diesem Falle· 
der Wand gegeniiber positive Ladung vermag als nichtmetallischer Leiter nicht freie' 
Elektronen abzugeben, sondern eben nur Anionen, die gewohnlich als auBerste Schicht 
in del' Losungsphase bleiben, in anderen Fallen abel' auch tatsachlich in die Wandphase· 
iibertreten. 

Umladung. In nicht neutralen Losungen erweisen sich jene gewohnlich anodischen. 
Wande als Ampholyte, indem sie iiber einer bestimmten, ihrem isoelektrischen Punkte ent
sprechenden .H+-Konzentration nicht mehr als Anionen erzeugende Saurebildner, sondern. 
als Kationen erzeugende Basenbildner auftreten. Dann ist die auBere der beiden "adsor
bierten" lonenschichten H +, die innere, lockere das Anion. 

Potentiale chemisch indifferenter Wande. Chemisch ganz indifferente Wande, wie Cellu
lose oder Kollodium, verhalten sich wie die anodisch wirksamen, werden aber auch durch 
die hochsten H + -Gehalte der Losung hOchstens entladen, niemals umgeladen. Anscheinend 
driickt sich hierin eine wirkliche Adsorption, d. h. eine hOhere Oberflachenaktivitat der' 
OH-- als der H+-Ionen aus. 

Potentiale an Flussigkeitsgrenzen. Auch jede Beriihrung zwischen nicht oder nicht un
beschrankt mischbaren Fliissigkeiten, Z. B. wasseriger und olartiger Phasen, ergibt beL 
Gegenwart von Elektrolyten elektrische Aufladungen der Phasengrenze durch lonenwirkung. 
Genau genommen sind ja auch die bisher erorterten FaIle fester Wande und wasseriger' 
Losungen auf den allgemeinsten Fall zuriickzufiihren, daB irgendein Ion der einen Phase· 
mehr Neigung besitzt, in die andere Phase iiberzutreten, als sein gegenpoliges Mition. Jede. 
Aufladung geht aber geradeso weit, bis dem ungleichen Verteilungsbestreben derIonen zwischen. 
den Phasen durch die elektrostatische Ladung das Gleichgewicht gehalten wird. Das ist: 
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begreiflicherweise zwischen zwei fliissigen Phasen ebenso und oft in hoherem MaBe als bei 
fester und fliissiger Phase der Fall und gilt fiir das Verteilungsbestreben nicht allein der H + 
und OH - , sondern samtlicher vorkommender Ionen. Insbesondere zeichnen sich viele Ionen 
organischer Neutralsalze dadurch aus, daB das jeweils organische Ion eine weit bessere 01-
loslichkeit als das anorganische besitzt, wodurch es zu namhaften Ladungen kommen kann. 
Solche Phasengrenzpotentiale sind auch die durch BEUTNERSl) Versuchsanordnung ableitbar 
und damit meBbar gewordencn. .. 

Ein besonderer Fall ist dort der, daB das ,,01" selbst nicht bloB ein Losungsmittel fiir die 
Ionen der wasserigen Losung oder des einen von ihnen ist, sondern sich auch ei?'tem der beiden 
Ionen gegeniiber chemisch nicht indifferent verhalt. Hier sattigt sich das "Ol" .. mit diesem 
Stoffe durch chemische Bindung, so daB schlieBlich dessen Konzentration im ,,01" von der 
Konzentration des gleichen Stoffes im 'Vasser nicht mehr abhangt. Nun stellt sich mit 
jeder dieses Ion enthaltenden Losung, welche die damit gesattigte "Ol"phase beriihrt, ein 
nur von der Konzentration der Ionen in der Losung abhangiges Potential ein - genau wie 
bei den Metallelektroden und gleichartigen Metallionen -, so daB es moglich wird, wie 
dort auch Konzentrationsketten zu bilden und zu messen. 

Glasketten. Auch die durch HABER und KLEMENSIEWICZ2 ) nachgewiesene H+-Konzen
trationskette, die bei Hcheidung von Losungen verschiedener Saurekonzentration durch 
diinnes Glas auf tritt, laBt sich nach dies em Schema auffassen, wie schon auch HABER tut, 
indem er annimmt, daB zwar 'Vasser und seine Ionen, nicht aber andere Elektrolyte in das 
Glas bis zu einem gewissen Sattigungszustand iiberzutreten vermogen. MICHAELIS3) gibt 
eine andere, aber wohl nur genauere, mit der ersteren kaum in Widerspruch stehende Er
klarung, die darauf hinauskommt, das Kieselkolloid des Glases als eine anodische Wand 
aufzufassen, die aus dem Wasser OH--Ionen entnimmt und die zugehOrigen H+-Ionen in 
ihrer Nahe festhiilt. 

Ladungen OTganischer Kolloide. Dieser Fall der Kieselsauregallerte erscheint vielleicht 
am meisten geeignet, die Briicke zum besseren Verstandnis der entsprechenden Zustande 
und Vorgange in den organischen Gallerten und Kolloidlosungen auch im lebenden Orga
nismus zu bilden. Die disperse Phase der Kolloide stellt ja fiir das Dispersionsmittel eine 
"Wand" von ungeheurer Ausdehnung vor, an der sich naturgemaB auch ahnliche elektro
statische Aufladungen wie bei den erorterten sonstigen Wanden entwickeln miissen. Bei 
der fast ausnahmslos nahe neutralen Reaktion der wasserigen Korperfliissigkeiten und bei 
der Lage der isoelektrischen Punkte der meisten organischen Ampholyte bei wesentlich 
hoheren H + -Konzentrationen, neigen die meisten Zell- und Gewebskolloide im Korper zu 
anodischer Aufladung gegeniiber der umgebenden J<'lotte, d. h. sie reiBen entweder aus dieser 
Anionen fest an sich und ziehen die zugehorigen Kationen locker gebunden nach oder sie 
entsenden in die Losung aus der Grenzzone eigene Kationen, wahrend sie selbst groBe und 
mizellartig zusammenhangende Anionen bilden. Auf jeden Fall entsteht an der Phasen
grenzc eine elektrische Doppelschicht, die nur das eine Mal ganz in der Flotte, das andere 
Mal zur Halfte in der Flotte, zur anderen Halfte in der dispersen Phase liegt. So ist die 
Wanderung der EiweiBsole im Stromgefalle meist zur Anode (Kataphorese) und die Ver
schiebung der Fliissigkcit durch organischc Gallertcn und Membranen meist zur Kathode 
(Endosmose) zu verstehen. 

Donnan-Potentiale. Ein besonderer Fall von einer Entstehung elektrischer Phasen
ladungen durch Ionenverteilung ist endlich der von F. G. DONNAN4) rechnerisch abgeleitete, 
dem .J. LOEB5 ) auch eine groBe Bedeutung fiir die physikalische Chemie der Korperkolloide 
zugeschrieben hat. 

Es sei die Losung eines vollstandig dissoziierten Kolloidsalzes NaR von der molaren 
Konzentration c1 durch eine Membran von der Losung eines vollstandig dissoziierten Krystal
loidsalzes, z. B. NaCl von der molaren Konzentration C2 getrennt: 

I I II 
Na C1 . Na C2 
Rc1 Clc2 

Es wird dann das Kochsalz in die kolloidhaltige Phase I diffundieren bis zur Erreichung 
des Gleichgewichtszustandes, fiir den die thermodynamische Notwendigkeit gleicher Ionen-

1) BEUTNER: Die Entstehung elektrischer Strome in lebenden Geweben. Stuttgart 1920. 
2) HABER u. KLEMENSIEWICZ: Ann. d. Physik (4) Bd.26, S.927. 1908; Zeitschr. f. 

physikal. Chem. Bd.67, S.385. 1909. 
3) MICHAELIS: Oppenheimers Handb. d. Biochem. Bd. II. 
4) DONNAN: Zeitschr. f. Elektrochem. Bd.17, S.572. 1911. - PROCTER: Journ. of 

the chem. soc. (London) Bd.l05, S.313. 1914. - PROCTER u. WILSON: Ebensa Bd. 109, 
S. 307. 1916. 

5) LOEB: Journ. of gen. physiol. Ed. 3, S.557, 667, 691. 1921; Ed. 4, S.351. 1921. 
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produkte der frei diffusiblen Ionen besteht: NarClr = Nan' Cln . Sind z. B. x Molekiile 
Kochsalz von der kolloidfreien in die koIloidhaltige Losung hineindiffundiert, so besteht die 
Beziehung: c1 + x • x = (c2 - X)2 = y2. 

So ergibt ein System, das zuerst aus zwei gleichraumigen Losungen von 1. Na-Albu
minat von bekanntem c1 und von 2. NaCI bekannter Konzentration c2 besteht, nach dem 
Diffusionsausgleich durch die Membran ein Gleiehgewicht, bei dem immer die N a + -Konzen
tration innen iiber die auBe~. und die Cl-Konzentration auBen iiber die innen iiberwiegt und 
auBerdem ein osmotischer Uberdruck innen vorliegt: 

Anfangszustand. . . . . . . . . 

osmotisch wirksame Konzentration 

Endzustand 

osmotisch wirksame Konzentration 

I Innen 
Na+ c1 =2 
R- c1 = 2 

4 

Na+ 1001,5 = c1 + x 
R- 2 = C1 
Cl- 999,5 = x 

2003 

Na 
Cl 

Na 
Cl 

II AuGen 
Ca = 2000 
c2 = 2000 

4000 

1000,5 = C2 - x 
1000,5 = c2 - X 

2001 

Es wird hierbei durch den Salzzusatz der osmotisehe Druck des Natriumalbuminats von 4 
auf 2003 - 2001 = 2, d. i. um 50% herabgesetzt. Das Verhaltnis des beobachteten DONNAN
schen Druckes 1l:D zum erwarteten, nach VAN T'HoFF zu berechnenden osmotischen Druck 1l:H 

bei verschiedenen Konzentrationen von C1 und c2 gibt die folgende Tabelle wieder: 

c, "D 

C, "H 

10 0,9066 
I 0,67 
0,5 0,6 
0,1 0,52 

J. LOEB glaubt im Uberdrucke in der kolloidalen Phase schon die zureichende Ursache 
fiir die osmotische Drucksteigerung der Kolloide in Sauren, ja fiir die Saurequellung iiber
haupt erblicken zu diirfen, wofiir die Bestatigung noch aussteht. Jedenfalls fiihrt der Vor
gang aber zu einer meBbaren Potentialditferenz der beiden Losungen, indem jede der beiden 
Phasen sein der anderen gegeniiber iiberschiissig vorhandenes freibewegliches Ion an die 
andere abzugeben Neigung hat, was aber nur so weit geschehen kann, als es das Streben zum 
thermodynamischen Gleichgewichte zulaBt, wodurch eben hier eine Phasengrenz- oder 
Membranladung entsteht. . 

Grundsatzlich gelten ganz dieselben Uberlegungen auch dann, wenn nicht gerade eine 
Membran das Bewegungshindernis fUr die Kolloidionen abgibt, sondern aus anderen Griinden 
des inneren Gefiiges, z. B. mizelartigen Baues, die kolloiden Ionen an bestimmte Teilraume 
der Losung gebannt sind. Es zeigen demgemaB auch, wie LOEB dargetan hat, Gallerten 
gegeniiber ihren elektrolythaltigen Flotten entsprechende elektrische Aufladungen. 

Die Bedeutung der DONNAN-Potentiale ist auch unter den Verhaltnissen des lebenden 
Korpers vermutlich eine groBe, weil dort die molare Konzentration an Salzionen gegeniiber 
der an Kolloidionen hinreichend groB zu denken ist, in welehem Falle diese Potentiale gut 
meBbare Werte annehmen konnen. 

Das zeigen z. B. Untersuchungen von LEHMANN und MEESMANN1), die ein DONNAN
Gleichgewicht zwischen Blut- und Kammerwasser festgestellt haben. 1m Serum, dessen 
EiweiBgehalt etwa 7% ist und in dem die Kolloide als Anionen vorhanden sind, betragt 
die Konzentration an Chlor O,01n, im Kammerwasser dagegen 1,21n, wahrend umgekehrt 
der Gehalt an Natrium im Serum 0,149n ist, im Kammerwasser dagegen nur 0,121n. 
Wichtig erscheint auch, daB entsprechend wie das Natrium aueh die Wasserstoffionen
konzentration im Serum groBer ist als im Kammerwasser; das 'PH des letzteren betragt 
nur 7,78. Gleiehe Erfahrungen hat auch E. TSCHOPP an der Galle gemacht2). 

LEICHER3 ) wies nach, daB der Calciumgehalt des Blutes stets hOher liegt, als der des 
Liquors. Nach YLPP(4 ) hat der Liquor ein 'PH von 7,78, er ist also alkalischer als das Blut, 
wie nach dem Donnan-Prinzip zu erwarten ist. 

1) LEHMANN u. MEESMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.205, S.209. 1924; 
Klin. Wochenschr. Bd.3, S.1028. 1924. 

2) TSCHOPP, E.: Inaug.-Dissert. Basel 1925. 
3) LEICHER: Dtsch. Arch. f. klin. Med. Bd. 141, S. 196. 
4) YLPPO: Zeitschr. f. Kinderheilk. Bd. 7, S. 157. 
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Von COULTERl) wird die lonenverteilung zwischen Zelle (Erythrocyten) und umgebendem 
Medium auf ein DONNAN-Gleichgewicht zuriickgefiihrt. Auch VAN SLYKE 2) sowie BARCROFTa) 
ziehen es zur Erklarung der Verteilung von Elektrolyten und Wasser im Blut heran. Hier 
ist es wohl hauptsachlich durch eine sog. selektive Permeabilitat der Oberflache der Zellen, 
z. B. der roten Blutkorperchen fiir lonen bedingt; es besteht Durchlassigkeit fiir die Anionen 
der Neutralsalze wie Chlor und HCOa, Undurchlassigkeit fiir die Kationen und die kolloiden 
EiweiBionen. Das durch die bestimmten Verteilungsverhaltnisse der lonen hervorgerufene 
Membranpotential ist demnach mit an der Zelladung beteiligt. 

Der Vergleich von Serum und Exsudaten in bezug auf den Elektrolytgehalt fiihrten 
ATCHLEY, DANA, LOEB und BENEDICT4 ) zu der Beobachtung, daB der Chlorgehalt des Serums 
gegen den der Exsudate erniedrigt, der Kalium- und Natriumgehalt dagegen erhOht ist, 
eine Erscheinung, die gleichfalls durch das Donnan-Prinzip eine Erklarung findet. 

Wichtig fiir die Kinetik der Einstellung des DONNAN-Gleichgewichtes sind Modell
versuche von FODOR und .FISCHER5) zur Aufklarung der Elektrolytverteilung in Gewebs
fliissigkeiten, die ergaben, daB die Membran bei der Gleichgewichtseinstellung nicht passiv 
ist, sondern in ein Adsorptionsgleichgewicht sowohl mit der kolloidhaltigen als auch mit 
kolloidfreien Fliissigkeiten tritt, sowie daB ihr Quellungszustand darauf von EinfluB ist. 
Bei Dialysierversuchen, die sie mit Blutserum in SCHLEICHER-SCHuLLschen Hiilsen und 
Hammeldarmhiilsen gegen Elektrolytlosungen verschiedener Konzentrationen anstellten, 
fanden sie einen hOheren Elektrolytgehalt in der kolloidfreien AuBenlosung, wie er als Aus
druck des DONNAN-Gleichgewichtes gefordert wird. Auch bei den anormalen Wasserbindungen 
der Odeme tritt eine unterschiedliche Elektrolytverteilung, hauptsachlich an Kochsalz, 
dann auch Bicarbonat, Dinatriumphosphat auf, und zwar wurde in den meisten Fallen eine 
ErhOhung des Salzgchaltcs der Odemfliissigkeit gegeniiber dem des Blutes festgestellt. So 
f~ndet MICHAUD 6) fiir Blutplasma einen urn 7 -20% erniedrigten Chlorgehalt gegeniiber der 
Odemfliissigkeit, wahrend umgekehrt das Calcium im Blut angereichert ist. Auch fiir 
Kalium-, H+- und HC03 -lonen ist das Bestehen der DONNANschen Regel nachgewiesen, 
wahrend bei Natrium nach \'crsuchcn von MICHAUD UnregelmaBigkeiten vorliegen. Einen 
Weg zur Trennung des DONNAN-Glcichgewichtes yom Adsorptionsgleichgewicht weist AUGS
BERGER in noch unverOffentlichten Arbciten aus der Physiologisch-Chemischen Anstalt Basel. 
Er berechnet, daB bei der Filtration eines Gemisches von total dissoziiertem Kolloidelektrolyt 
und gewohnlichem Elektrolyt durch eine fiir das Kolloidion nicht durchlassige Membran 
die GroBe der DONNAN-Verschiebung nur von dem Verhaltnis Kolloid zu Elektrolyt abhangig 
ist, nicht von ihrer absolukn Konzentration, und daB sie durch den Verdiinnungsversuch 
zur Bestimmung des nichtlosenden Raumes nicht beeinfluBt wird. Eine doch auftretende 
Verschiebung ist durch eine Adsorption der Elektrolyte durch das Kolloid zu erklaren. 

Adsorptionspotentiale. Endlich ware auch an das Zustandekommen echter Adsorptions
potentiale zu denken, wie sic in Elektrolytlosungen auch an vollig neutralen Kolloiden 
oder Wanden auftreten, wenn den beiden lonen eine verschiedene Adsorbierbarkeit zu
kommt. Da aber, wie mehrfach crwahnt, die Koiloide des Korpers sich unter den dort 
herrschenden Verhaltnissen vorwiegend nicht neutral verhalten. so kommt dieser Art von 
Potentialdifferenzen kaum groBere Bedeutung im Korper zu. 

Am bedeutsamsten erscheinen also fUr den lebenden Korper jene Potential
sprunge, die durch ungleiche Durchlassigkeit einer Phasengrenze fUr die Anionen 
und Kationen eines Elcktrolyten zustande kommen, sei es dann, daB dieser Unter
schied durch eine Siebwirkung einer Membran [BERNSTEIN7)], sei es daB sie durch 
Loslichkeitsunterschiede fur die lonen in der zweiten Phase [BEUTNER8)] be
dingt sind. 

H+ und OH -Wirkungen. Eine besondere Stellung nehmen, wie mehrfach 
hervorgehoben, die lonenwirkungen der Wasserionen H+ und OH- ein. Die 

1) COULTER: Journ. of gen. physiol. Bd. 7, S. 1. 1924. 
2) VAN SLYKE: Journ. of bioI. chern. Bd.56, S.765. 1923 und Proc. of the soc f. 

expo bioI. a. med. Bd. 20, S. 218. 
3) BARCROFT: Journ. of gen. physiol. Bd. 56, S. 157. 1922. 
4) ATCHLEY, DANA, LOEB u. BENEDICT: Proc. of the soc. expo bioI. Med. Bd. 20 

S. 238. 1923. 
5) FODOR u. FISCHER: Kolloidchem. Beitr. Bd. 18, S. 197. 1923. 
6) MICHAUD: Virchows Arch. f. pathol. Anat. u. Physioi. Bd. 254, S. 710. 1921; Schweiz. 

med. Wochenschr. Bd.3, S.561. 1926. 
7) BERNSTEIN: Zitiert auf S.523. 
8) BEUTNER: Zitiert auf S. 523. 
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Gegenwart beider in gut vergleichbaren Mengen ist in allen wasserigen Korper
phasen in der eingangs angedeuteten Weise durch Puffergemische gesichert und 
sie erscheint durch das Zusammenwirken von Atmung und Harnbereitung in 
sehr vollkommener Weise geregelt [HENDERSON und SPIRO l )]. Ihre Anwesenheit 
und Bedeutung in nichtwasserigen oder in wasserarmeren Phasen des Korpers 
ist noch ganz ungenugend erforscht. Es ware durchaus denkbar, das dort auch 
weitaus groBere Mengen beider als Losungsstoffe in einem Phasenraum zugleich 
gegenwartig sein konnen als im Wasser selbst der Fall ist [REICHELZ)]. 

Undurchla88igkeit der Zellwand. Die Ionen des Wassers vermogen anschei
nend durch die Zellwand ebensowenig hindurchzutreten als die Salzionen [OVER
TON3)]. BETHE4) hat an durchsichtigen Meerestieren, die lebend mit Neutralrot 
orange gefarbt wurden, beobachtet, daB sich der Farbenton nach Zusatz von 
Saure oder Lauge zum Seewasser bis zum Tode der Tiere nicht andert, obwohl 
schon viel fruher schwere Giftwirkungen zu bemerken sind. O. WARBURG 5) 

konnte ahnliches an Seeigeleiern feststellen, deren Oz-Verbrauch im alkalisierten 
Meerwasser stark ansteigt, wahrend der Farbenton der Vitalfarbung sich nicht 
andert. Es gelingt aber eine solche .Anderung ins Alkalische sofort zu bewirken, 
wenn an Stelle von Na- oder KOH Ammoniak verwendet wird, das in die Zellen 
rasch eindringt. Schon OVERTON hatte gezeigt, daB schwache Basen und Sauren 
oft starkere H + - und OH - -Wirkungen in den Zellen entfalten als starke, 
weil ihre nicht dissoziierten Molekule die Wand durchschreiten konnen. Das 
gleiche wurde fur Tier- und Pflanzenzellen durch NEWTON, HARVEy6) u. a. 
genauer erwiesen. 

Giftwirkung. Obwohl also die H+ und OH--Ionen als solche in die Zelle 
nicht eindringen, ubt doch ihre Beruhrung mit der Zellwand von auBen her die 
machtigsten Wirkungen auf die Zelle selbst aus. In hoheren Konzentrationen 
stellen beide Ionenarten schwere allgemeine Zellgifte vor; sie wirken dann atzend, 
d. h. die lebende Struktur sogleich aufhebend. Anscheinend kommt es dabei 
durch Sauren zu irreversiblen Fallungen, durch Laugen zur AuflOsung der Plasma
kolloide. Die Desinfektionswirkung der Sauren [PAUL, BIERSTEIN und REUSS 7)] und 
Laugen [PAUL und KRONIG 8)] hangt in erster Annaherung von ihrer Starke, 
d. h. ihrem Dissoziationsgrad abo Aber auch untertodliche Giftwirkungen, sowie 
Reizwirkungen durch Sauren und Basen sind reichlich bekannt. Sie gehen im 
groBen und ganzen auch mit der Dissoziation dieser Stoffe parallel. So ist die 
Hamolysewirkung der Sauren und Laugen um so groBer, je hoher ihre mole
kulare Leitfahigkeit ist; doch bleibt fast immer die Wirkung der starken Sauren 
und Laugen bei gleicher PH geringer als bei der schwachen. [FURNER und NEU
BAUER 9)]. Auch die Resistenz der Erythrocyten gegen Warme [JODLBAUER und 

1) HENDERSON U. SPIRO: Biochem. Zeitschr. Bd.15, S.105. 1908. 
2) REICHEL: Biochem. Zeitschr. Bd. 127, S.322. 1922. 
3) OVERTON: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd.92, S.115. 1902. 
4) BETHE: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd.127, S.219. 1909. 
0) W ARBURG, 0.: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physioi. Chern. Bd. 66, S. 305. 1910; 

Biochern. Zeitschr. Bd. 29, S. 414. 1910. - LOEB U. WESTENAY: Journ. of bioI. chern. Bd. 11, 
S. 153. 1915. 

6) NEWTON HARVEY: Journ. of expo zooI. Bd. 10, S. 507. 1911; Americ. journ. of physiol. 
Bd.31, S.335. 1913; Internat. Zeitschr. f. physikaI.-chern. BioI. Bd.l, S.463. 1914. -
BARRATT: Zeitschr. f. allg. Physioi. Bd.4, S.438. 1904. - MCCLENDON: BioI. bull. of the 
marine bioI. laborat. Bd.22, S.113. 1912; Journ. of bioI. chern. Bd.lO, S.459. 1912. -
RUHLAND: Jahrb. f. wiBS. Botanik Bd.54, S.391. 1914. - COLLET: Journ. of expo zoo!. 
Bd. 29, S. 443. 1919. 

7) PAUL, BIERSTEIN U. REUSS: Biochem. Zeitschr. Bd.25, S.367. 1910. 
8) PAUL U. KRONIG: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.25, S.1. 1897. 
9) FUHNER U. NEUBAUER: Arch. f. expo PathoI. u. Pharmakol. Bd.56, S.333. 1907. 
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HAFFNER1)], sowie gegen Narkotica [HAFFNER2)] hangt bei Gegenwart von Sauren 
von deren Aciditat abo Die Hemmung der Hefegarung durch Sauren verhalt sich 
ahnlich (BIAL3)]. Auch aus den Untersuchungen BARRATTS, N. HARVEYS und 
COLLETS 10) uber Saure- und Laugenwirkungen auf Infusorien und N. HARVEYS 
auf P£lanzenzellen geht das gleiche hervor (s. S. 528). In den oben ange
fiihrten Versuchen O. WARBURGS~) wurde die AtmungsgroDe der Seeigeleier schon 
durch kleine OH - -Mengen auch ohne Umfarbung des Zellinnern wesentlich 
erhoht. 

Entwicklungsreize. Bei der durch J. LOEB 5) zustande gebrachten vollkom
menen Nachahmung der entwicklungserregenden Wirkung der Spermatozoen auf 
das Ei durch chemise he Mittel handelt es sich zunachst in dem Anreiz zur Mem
branbildung offenbar urn eine leichte H + - oder OH - -Ionenwirkung im Innern 
des Eies, welche am besten durch die besonders schwach dissoziierenden, aber 
besonders gut lipoidloslichen Fettsauren oder organischen Amine bewirkt wird, 
dann aber urn eine auDere kurzdauernde Einwirkung des in der hypertonischen 
Losung erforderlichen OH - -Ionenuberschusses. 

Gleichgewicht. Die Wasserionen nehmen auch an physiologischen Gleich
gewichten mit anderen Ionen teil, wobei manchmal die allein wirkungslosen Salze 
die Wirksamkeit der Sauren oder Basen verstarken oder abschwachen, manch
mal aber auch umgekehrt eine schadliche Wirkung der reinen Salzlosungen durch 
H+-Ionen aufgehoben werden kann. So fand BIAL 3 ), daD NaCI die Hefegar
hemmung der Salzsaure trotz der erwarteten Ruckdrangung der Dissoziation 
verstarkt, und auch PAUL BIERSTEIN und REuss 6 ) konnten eine Verstarkung 
der desinfisierenden Saurewirkung durch Neutralsalze feststellen, welcher Fall 
dann von GEGENBAUER und REICHEL 7) bestatigt und genauer erforscht worden 
ist. Nach LOEB8) sind die Giftwirkungen reiner Saurelosungen auf Fundulus
fische durch NaCI oder CaCl2 aufzuheben, ebenso fUr Funduluseier und zwar 
durch mehrwertige Ionen leichter als durch einwertige. Unter Umstanden, und 
zwar nach vorubergehender Wasserung in reinem Wasser werden aber dort die 
Saurewirkungen durch Salze gefordert ["Salze£fekt "LOEBS9)J. Entgiftungen 
von H + durch Salze gibt auch COLLET10) fur Infusorien an. 

Umgekehrt konnen die Schadigungen, welche reine KochsalzlOsungen yom 
osmotischen Druck des Meerwassers auf Funduluseier [MATHEWSll)] oder Mytilus
zilien [LILLIE12)] ausiiben durch kleine Mengen R+ in ahnlicher Weise wie durch 
mehrwertige Ionen aufgehoben werden. Die OH - -Wirkungen auf Fundulus
fische werden aber durch Salze nach der Wertigkeit ihrer Ionen verstarkt und 
ebenso die Salzwirkungen durch OR--Ionen [LOEB 13)J. Die quellende Wirkung 
reiner Saure- und LaugenlOsungen auf organische Kolloide, besonders auf Gelatine, 

1) ,TOLLBAUER U. HAFFNER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.199, S. 121. 1920. 
2) HAFFNER: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.196, S.15. 1922. 
3) BlAL: Zeitschr. f. physikaI. Chem. Bd.40, S.513. 1902. 
4) WARBURG, 0.: Zitiert auf S.52S. 
5) LOEB, ,J.: Unters. u. kiinstI. Parthenog. Leipzig 1906. - Biochem. Zeitschr. Bd. 15, 

S.254. 1909; Journ. of expo zooI. Bd. 13, S.577. 1912; Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 
Bd. US, S. lSI. 1907. 

6) BIERSTEIN, PAUL U. REUSS: Zitiert auf S.528. 
7) GEGENBAUER U. REICHEL: Arch. f. Hyg. Bd.78, S.1. 1913. 
8) LOEB: Biochem. Zeitschr. Bd. 33, S.4S9. 19U; Bd. 39, S. 167. 1912. 
9) LOEB: Journ. of bioI. chem. Bd.27, S. 363. 1916; Bd. 32, S. 147. 1917; Journ. of 

gen. physiol. Bd. 5, S. 231. 1922. 
10) COLLET: Journ. of expo zool. Bd.34, S.75. 1921. 
11) MATHEWS: Americ. journ. of physiol. Bd. 12, S. 419. 1905. 
12) LILLIE, nach HaBER: PhysioI. Chemie der Zelle und der Gewebe. 2. Aufl., S. 675. 1924. 
13) LOEB, nach HaBER: Physiol. Chemie der Zelle und der Gewebe. 2. Aufl., S. 675. 1924. 
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wird durch SaIze gehemmt [M. H. FISCHER!), PAULI und HANDOWSKy 2), 

GEGENBAUER und REICHEL, LOEB 3)], ihre losende Wirkung auf Globulin und 
Albumin meist ebenso [HARDY 4), PAULI und HANDOWSKY] nur fiir Globulin 
durch Lauge gefordert [HARDY] . 

Verbindungen mit EiweifJ. Die Sauren und Laugen gehen im Gegensatz zu 
den Neutralsalzen mit den organischen EiweiBkolioiden chemische Verbindungen 
nach bestimmten Verhaltnissen ein, welche, wenn nicht groBere Uberschiisse 
des einen der beiden Stof£e vorliegen, einer teilweisen hydrolytischen Aufspaltung 
unterliegen [SJOQIDST 6), BUGARSKI und LIEBERMANN 6), SPIRO und PEMSEL7), 

O. COHNHEIM 8), OSBORNE 9 ), GEGENBAUER und REICHELlO)]. Als BindungsgroBe 
fUr die Saurebindung berechnet sich nach der kritischen Darstellung der letzt
genannten Autoren aus allen vorliegenden Angaben, soweit es sich nicht um 
Abbaustufen des EiweiBes handelt, ein Aquivalentgewicht des EiweiBes von 
700-800. Gegenteilige Angaben von O.COHNHEIMll) und T. B. ROBERTSON l2) 

gehen auf Analysen ERBSl 3) zuriick, die durch v. RHORERl4) als fehlerhaft erwiesen 
worden sind. Das Laugenbindungsvermogen diirfte von ahnlicher GroBenord
nung sein. 

Diese echt chemischen Bindungen der Sauren und Laugen mit den wich
tigsten Plasmakolloiden, an denen die H + - und die OH - -Ionen verankert werden 
konnen, sind ja, soweit die entstehenden Verbindungen auch selbst dissoziierbar 
sind, derselbe Vorgang, welcher als elektrische Aufladung der Kolloide abseits 
von ihrem isoelektrischen Punkte beschrieben worden ist. 

Bedeutung des Pw Wertes. Der die herrschende H + - und OH - -Konzentration 
ausdriickende Wert-PH der wasserigen Korperphase erscheint als wichtige un· 
abhangige Variable fUr viele, ja vielleicht fiir aile Zustandsanderungen der Kolloide 
[MICHAELIS15)]. Die groBten in Korpersekreten vorkommenden Unterschiede 
diesesWertes scheinen den Ablauf gewisser Fermentreaktionen sichern zu sollen, 
deren lebenswichtigste jedoch intrazellular vor sich gehen und dort wahrscheinlich 
auch schon durch kleine Unterschiede des PH entscheidend beein£luBt werden. 
Vielleicht werden sich in Zukunft auch die Neutralsalzwirkungen auf die orga
nischen Kolloide und im Korper wenigstens zum Teil durch mittelbare geringe 
Einfliisse auf den PH-Wert [LoEBl 6), SPIROl7)] verstehen lassen. 

1) FISCHER, M. H.: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd.125, S.99. 1908. 
2) PAULI u. HANDOWSKY: Biochem. Zeitschr. Bd. 18, S. 340. 1909; Bd. 24, S. 239. 1910. 
3) LOEB: Journ. of gen. physioI. Bd.3, S.667. 1921. 
4) HARDY: Journ. of gen. physiol. Bd.33, S.251. 1906. 
5) SJOQUIST: Skandinav. Arch. f. Physiol. Bd.5, S.277. 1894. 
6) BUGARSKI u. LIEBERMANN: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd.72, S.51. 1898. 
7) SPIRO u. PEMSEL: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physioI. Chern. Bd.26, S.234. 1899. 
8) COHNHEIM, 0.: Zeitschr. f. BioI. Bd. 33, S. 489. 1906. 
9) OSBORNE: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.33, S.240. 1901. 

10) GEGENBAUER U. REICHEL: Zitiert auf S.529. 
11) COHNHEIM, 0.: Chemie der EiweiBkorper. Braunschweig 1904. 
12) ROBERTSON, T. B.: Ergebn. d. PhysioI. Bd. 10, S. 216. 1910. 
13) ERB: Zeitschr. f. BioI. Bd.41, S.309. 1901. 
14) RHORER: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd.90, S.368. 1902. 
15) MICHAELIS: Die Wasserstoffionenkonzentration. Berlin 1914. 
16) LOEB: Journ. of gen. physioI. Bd.1, S.559. 1919; Bd.3, S.85. 1920. 
17) SPIRO: Schweiz. med. Wochenschr. 1921, Nr.20. 



Die N arkose und ihre allgemeine Theorie. 
Von 

HANS H. MEYER 
Wien. 

Zusammenfassende Darstellungen. 
BERNARD, CL.: Le<;ons sur les anestMsiques et sur l'asphyxie. Paris 1875. - V. BIBRA 

u. HARLESS: Die Wirkung des Schwefelathers in chemischer und physiologischer Beziehung. 
Erlangen 1847. - HaBER, R.: Physikalische Chemie der Zellen und der Gewebe. 5. Auf I. 
Leipzig 1922. - OVERTON, E.: Studien iiber die Narkose. Jena 1901. - VERWORN, M.: 
Narkose. Jena 1912. - WINTERSTEIN, H.: Die Narkose usw. 2. Aun. Berlin 1926. - Abschnitt 
"Narkose" in H. H. MEYER u. R. GOTTLIEB: Exp. Pharmakologie. Wien 1925. - HANSEN, 
KLAUS: Zur Theorie der Narkose. Oslo 1925. - TROMNER, E.: Das Problem des Schlafes. 
Wiesbaden 1922. 

Alles Lebende zeigt eine andauernd tatige "aktuelle" Energieentladung 
im Stoffwechsel, im Wachstum oder auch in den der Stoffaufnahme und -abgabe, 
der Saftstromung und der Zellatmung dienenden Arbeitsleistungen - will sagen 
in seinem vegetativen Leben; es besitzt und verrat aber auBerdem "potentielle" 
Energie in seiner Reizbarkeit, d. i. der Fahigkeit auf "Reize" (Storungen seines 
j eweiligen Z ustandes) mit besonderen, zeitlich begrenzten Leistungen zu antworten. 
Man kann es zusammen kurz als das automatische und das reflexmiifJige Leben 
des Lebenden bezeichnen. 

Das Leben der Organismen unterliegt - iibrigens aus unaufgeklarter Ur
sache - zeitweiligen Ruhezustanden, dem Schlaf, in welchem je nach seiner 
Tiefe das automatische Leben wohl verlangsamt oder abgeschwacht, das reflex
maBige aber teilweise oder ganz aufgehoben ist und ruht. Ein dem natiirlichen 
Schlaf ahnlicher (aber in gewisser Beziehung davon doch zu unterscheidender) 
Zustand des abgeschwachten automatischen und des teilweise oder vollstandig 
gehemmten Reflex-Lebens kann durch kiinstliche Mittel, durch besondere chemise he 
oder physikalische Einwirkung voriibergehend herbeigefiihrt werden: solch einen 
kiinstlichcn schlafiihnlichen Zustand nennen wir Narkose. 

In Schlaf gerat unsere Hirnrinde, nicht aber die Nerven und die einzelnen Organe des 
Korpers; die konnen nur durch Ermiidung (ErschOpfung und Vergiftung durchlErmiidungs
stoffel minder erregbar werden; das Gehirn aber verfallt in Schlaf, d. h. in Ruhe und ver
minderte Erregbarkeit auch ohne aile Ermiidung aus anderen, einstweilen unbekannten Ur
sachen; freilich fiihrt starke Ermiidung den Schlaf in der Regel ebenfalls, aber doch keines
wegs immer, herbei. Oeniigend starke Narkose kann aber den Schlaf erzwingen. Von VER
WORN ist nachdriicklich betont worden, daB natiirlicher und narkotischerlSchlaf ganz ver
schiedene Zustande seien, und zwar, weil wahrend des natiirlichen Schlafes Erholung ein
setze, nicht aber wahrend der Narkose. Das ist nur zum Teil richtig: im natiirlichen Schlaf 
sind vorerst allein die "oberst en", an die bewuBte Wahrnehmung gekniipften Leistungen aus
geschaltet oder behindert; die tieferen Reflexvorgange im Hirnstamm und Riickenmark und 
noeh mehr die ehemiseh Yegetativen Vorgangc des Stoffab- und -aufbaues in den Kiirper-
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zellen aber kaum gesti:irtl). Mit einem narkotischen Gift dagegen, wie Ather und seines
gleichen, konnen bei geniigender Vergiftung alle Reflexe lebender Zellen, von den Bakterien 
und Ami:iben bis zu den Metazoen, gehemmt werden, so gut die Bewegungs- und Kreislaufs-, 
wie die Entzundungs- und wie auch die Erholungsreflexe; denn auch die Aufladung von Spann
kraft in einer durch Reizung entladenen Zelle ist ein durch ihren Kern zwangslaufiger 
Reflexvorgang. Die Tiefe nun, bis zu der die Narkose hinabsteigt, hangt von der Ver
giftungsstarke ab, sofern durch schwache Vergiftung beim Saugetier, zumal beim Menschen, 
eben nur die obersten Wahrnehmm;tgsreflexe ausgeschaltet werden, so daB der Schlaf ein
geleitet und unterhalten wird. Da brauchen die tiefen Reflexe noch gar nicht gehemmt zu 
sein, am allerwenigsten der "Erholungsreflex"; womit dann die Erfahrung iibereinstimmt, 
daB ein durch ein geeignetes Schlafmittel begiinstigter Schlaf erquickend und starkend 
ist wie sonst ein gesunder. -

Wenn in einem Uhrwerk mit mehrfachen Federtrieben das 01, sei es durch Kiilte 
oder etwa durch ein eindringendes Gas, erstarrt, so werden alle Teile des Werkes 
gleichartig, die zartesten und schnellst bewegten aber am starksten gehemmt wer
den; fallt dagegen in das Werk ein Sandkorn, so wird es seiner GroBe entsprechend 
an einem Zahnrad haften und hemmen, die davon unabhangigen Teile aber un
gestort weiter laufen lassen. So gibt es Mittel, die wie jenes Sandkorn nur 
an ganz vereinzelten bestimmten Bildungen im Korper haften und storen, 
die iibrigen aber nicht merklich ber"iihren: das sind die auswahlend wirksamen 
narkotischen Alkaloide wie Morphium, Atropin, Scopolamin, Cocain und viele 
andere. Ihre Wirkung ist demgemaB beschrankt nicht nur auf bestimmte Organe 
und Organleistungen, sondern auch auf bestimmte Organismenarten, entweder 
auf einzelne Tierklassen oder, wie manche "Antiseptica", vorwiegend nur auf 
gewisse Arten von pflanzlichen Zellen. 

Demgegeniiber gibt es aber chemische und physikalische Einfliisse, durch 
die ganz allgemein und im Wesen gleichartig alle lebenden Organismen ein
geschlafert, betaubt, "narkotisiert" werden, und zwar grundsatzlich gleich
artig auch in allen ihren Teilen, unbeschadet, daB in Wirklichkeit die Narkose 
der verschiedenen Teile sehr ungleich stark und ungleich schnell eintritt, so daB 
zunachst immer nur die zartesten, hochstentwickelten und zugleich hochstempfind
lichen Gebilde - bei den hoheren Tieren die Nervenzentren - betroffen werden, 
vor allem also die Trager des Reflex-Lebens, wahrend die des automatischen 
kaum beeintrachtigt zu werden brauchen. 

Von dieser allgemeinen Narkose solI hier allein die Rede sein. Solche Ein
fliisse physikalischer Art sind unter anderem geniigend starke Abk1ihlung (besonders 
leicht und auffallig zu beobachten an Insekten: Fliegen, Schmetterlingen usw.) 
oder geniigend starke Erwarmung: "Warmestarre", wie sie in den Tropen bekannt 
ist und experimentell leicht auch an Froschen, Krebsen usw. hervorgerufen 
werden kann. 

Die chemischen Mittel zur allgemeinen N arkose sind sehr zahlreich und sehr 
verschiedenartig. Eines davon ist, wenn auch unerkannt, von den Menschen 
seit jeher als Betaubungsmittel beniitzt worden, der Alkohol, in Form gegorener 
Getranke; und auch zu richtiger tiefer Narkose behufs chirurgischer Operationen 
ist der Bananawein von den Negern in Uganda schon verwendet worden (FELKIN 
1885). 

Eine zielbewuBte und zusammenhangend planvolle Erforschung der un
begrenzt immer noch wachsenden, sich ausbreitenden Gruppe von allgemein
narkotischen Stoffen ward aber erst ermoglicht durch die Entdeckung der Lach
gasbetaubung. Die Geschichte dieser und der nachsten sich anschlieBenden 
Entdeckungen ist bekannt; einen fesselnden, mit trefflichen Bildnissen ge-

l) Uber ~ie Beteiligung des vegetativen Nervensystems an der Schlafeinstellung vgJ. 
W. R. HESS: Uber die Wechselbeziehungen zwischen psychischen und vegetativen Funk
tionen. Ziirich 1925. 
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schmiickten AbriB davon hat CH. D. LEAKE in The Scient. Monthly Bd. 20. 1925 
~egeben. Wesentlich ist, daB in rascher Folge nach dem Stickoxydul, dem 
Ather und Chloroform eine groBe Reihe anderer £liichtiger Narkotica entdeckt 
und auch die gleichartig wirkenden, nicht£liichtigen Schlafmittel, das Chloral. 
hydrat voran, aufgefunden und in zahlreichen Abarten und auch ganz neuen 
Gestaltungen und Verkettungen hergestellt und verwendet wurden. 

Kennzeichnend und wesentlich ist bei allen den hierhergehorigen narkotischen 
Stoffen, daB sie alle lebenden Wesen ohne Ausnahme zu betauben fahig sind!), 
und zwar bei allen, auch den p£lanzlichen ZeIlen, in den geringeren Graden der 
Einwirkung zunachst nur die Lebensbetatigung, die wir als reflexmiif3ige be
zeichnet haben, namlich die "Reizbarkeit" aufheben, bei Bakterien z. B. die 
Chemotaxis2), bei Algen (zunachst nur) die phototaktische Empfindlichkeit, 
bei hoheren Pflanzen (Mimosen z. B.), bei Amoben und Infusorien aIle Reiz
bewegungen und Tropismen3), desgleichen bei den Metazoen in abgestufter 
Folge aIle Re£lexauBerungen. Erst in viel hoheren Graden der Vergiftung schlaft 
auch das automatische Leben und aIle Bewegung, selbst die Plasmastromung der 
Zellen, ein; was dann je nach dem Bau und Zustand des Lebewesens und nach 
der Dauer dieser volligen Hemmung des Lebens zum Scheintod oder zum wirk
Hchen Absterben fiihrt. 

Es ist mit der anfiinglich allein auf die Reizbarkeit beschrankten N arkose 
die Tatsache ausgedriickt, daB der Re£lexbogen vom peripheren Empfangs
gebilde, Receptor (SinneszeIle) iiber die zentral die Antwort bestimmende 
Oberleitung, Person (Zellkern, Nervenzentrum) zum Ausrichtegebilde, Effektor 
(Muskel, Driise) unterbrochen ist, und zwar, wie die experimentelle Analyse an 
hoher entwickelten Tieren unzweideutig ergibt, zuniichst nur an dem zentralen 
Oberhauptgebilde, d. i. der Sammelstelle, in der die von auBen einlaufenden Er
regungen und Reize vereinigt und verarbeitet werden, wahrend die zu- und 
ableitenden Bahnen (Nerven) sowie die Receptoren und Effektoren noch nahe
zu unversehrt sind. 

Beim Menschen und bei den hoheren Tieren ist die Erregung dieser Sammel. 
stelle durch Sinnesreize zugleich mit Ernpfindungen verkniipft, und diese Ver
kniipfung wird zu allererst durch die Narkose gestort. Noch vor der Dampfung 
oder Hemmung der Re£lexe selbst wird die ihnen vorangehende, iibergeordnete 
Empfindung, d. i. die bewufJte Wahrnehmung - nicht aber das unbewuBte subcor
ticale oder spinale Merken - gewisser Reize, insbesondere der Unlust- und Schmerz
reize, aufgehoben (Lachgas, Alkohol), wahrend die sonstigen Empfindungen und 
BewuBtseinsvorgange noch kaum beeintrachtigt sind. 

Auf dieser sehr merkwiirdigen, einstweilen unerklarten Sonderwirkung 
beruht der auBerordentlich hohe Wert all dieser Mittel zur Schmerzbetaubung 
bei Operationen oder zur Einleitung und Unterhaltung des natiirlichen Schlafes, 
freilich aber auch die bekannte Gefahr ihres MiBbrauches zu GenuBzwecken, 
um die Unlustgcfiihle des Lebens zeitweilig los zu werden. 

Fiir die Zwecke des operierenden Wundarztes oder experimentierenden 
Forschers geniigt fUr ganz kurze oder leichte Operationen das Beseitigen oder 
Abschwachen der bewuBten Schmerzempfindung; in den meisten Fallen aber 

1) BERNARD, CL.: Die Narkotica sind "les reactifs naturels de toute substance vivante". 
Lec;ons sur les phenomenes de la vie communs aux animaux et aux vegetaux. Bd. 1, S. 253. 
1885. 

2) Mikroorganismen (Bakterien, Spirillen usw.) werden "anasthesiert" (chemotaktisch ge
lahmt), ihre "Reizbewegungen" gehemmt, lange bevor ihre Eigenbewegung aufhort. ROTHERT, 
W. (bei PFEFFER): Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.39. 1904. 

3) Z. B. geotrope Krummung wagrecht gelegter Keimlinge von Lupinus alb. 
GROTTlAN, W.: Zeitschr. f. wiss. Botanik 1909. 
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ist zum erfolgreichen Arbeiten auch die Aufhebung der unbewuBten Wahr
nehmung und der darangekniipften Fremd- und Eigenreflexe1), die Entspannung 
der Muskeln und Bander erforderlich; dazu bedarf es dann tieferer und tiefster 
Narkose, wobei aber leicht die Grenze zur Lahmung auch der automatischen 
Vorrichtungen, namentlich des Atmungs- und des Kreislaufapparates, erreicht 
oder iiberschritten wird. Die arztliche Brauchbarkeit eines Betaubungsmittels 
hangt deshalb ab unter anderem wesentlich von der Breite seines schon wirk
samen, aber noch nicht lebensgefahrlichen Conzentrationsbereiches in den 
Korperfliissigkeiten und Geweben. Bei fliichtigen, durch die Atmung aufgenom
menen Stoffen steigt und fallt ihre Conzentration im Korper im geraden Ver
haltnis ihres Teildrucks in der Atemluft. 

Man kann die Narkotica nach Art und Zweck ihrer Anwendung einteilen 
1. in die mehr oder weniger leicht fliichtigen "Inhalationsanasthetica", die nur 
solange betauben, als sie eingeatmet werden, und 2. in die schwer oder gar nicht 
fliichtigen "Hypnotica", die nach einmaliger Einfuhr einer abgemessenen Gabe 
in den Magendarmkanal (oder in besonderen Fallen in die Blutbahn) einen ent
sprechend tiefen und langen Schlaf verursachen. 

Innerhalb dieser Einteilung kann man sie ordnen nach dem Grade ihrer 
W irkungsstarke. Die besondere Wirkungsstarke hat nichts mit dem Grade 
der Fliichtigkeit zu tun, sondern hangt unmittelbar mit anderen Eigenschaften 
der Narkotica zusammen, namlich mit solchen, die die narkotische Wirksam
keit uberhaupt bedingen. Diese Eigenschaften aufzufinden und grundsatzlich 
festzustellen ist die erste Aufgabe einer theoretischen Erklarung der Narkose. 
Daran schlieBt sich unmittelbar die nachste Frage nach dem Angriffspunkt in 
der lebenden Zelle und der daselbst etwa hervorgebrachten Veranderung. Gegen
stand der letzten, ganz gesonderten Frage wird dann der Zusammenhang dieser 
Veranderung mit der Lebenshemmung sein miissen, die wir als Narkose be
zeichnen. 

Die Anfangsaufgabe wird dadurch erleichtert, daB eine ungemein groBe 
Zahl der verschiedenartigsten Stoffe bekannt ist, die samtlich allgemeine Narkotica 
sind. Es gehoren dazu Korper aller drei Aggregatzustande und aller chemischen 
Klassen, wie u. a. die anorganischen Gase N20, CO2, CS2, H 2S, unzahlige or
ganische Verbindungen aliphatischen und zyklischen Baues, Alkohole, Ather, 
Ester, Aldehyde, Ketone, Saureamide usw. 

Wenn man diese groBe Reihe chemisch verschiedenartigster und doch in 
ihrerEinwirkung auf lebende Zellen im wesentlichen einander ahnlicher Korper 
betrachtet, so fallt zunachst auf, daB sie aIle nahezu "indifferent", d. h. nicht 
oder kaum Elektrolyte sind und nicht unmittelbar Ionenreaktionen eingehen, 
daher im groBen und ganzen chemisch trage, manche von ihnen, wie die gesattigten 
Kohlenwasserstoffe, sogar chemisch ganz unbeweglich sind. 

Viele, wie die Aldehyde, Ketone und zum Teil auch Alkohole und Phenole, sind chemisch 
mehr oder weniger reaktionsfahig, aber mit zunehmender Reaktionsfahigkeit schwindet oder 
versteckt sich die eigentliche rein narkotische und reversible Wirkung hinter ganz anderen, 
jedem von diesen K6rpern eigenartigen und auch an verschiedenen Lebewesen jeweils ver
schiedenen Giftwirkungen. Das indifferente Kohlendioxyd CO2 bildet in Wasser - allerdings 
nur in sehr geringer Menge - Kohlensiiure H2C03, die alB solche dann bei Gegenwart von 
Kationen Salzverbindungen eingeht und damit ihre narkotische Wirkung einbiiBt; iihn-
lich verhiilt es sich auch mit einzelnen anderen narkotischen Stoffen. ' 

Aus diesem Gesamtverhalten der Narkotica laBt sich schlieBen, daB die 
allen gemeinsame gleichartige Wirkung nicht von eigentlich chemischer Wechsel
wirkung zwischen ihren Ganzmolekiilen oder einzelnen ihrer Atom- und Molekiil-

1) HOFFMANN, P.: Zeitschr. f. BioI. Bd. 71. 1920. 
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gruppen und den lebenswichtigen Bestandteilen der Zellen unmittelbar abhangig 
sein kann. 

Es hat nicht an solchen Annahmen gefehlt, so die Annahme von BINZ, daB in den halo
genhaltigen Mitteln das Halogenatom das eigentlich narkotisch Wi~;ksame sei: oder die An
nahme SCHMIEDEBERGS von der narkotischen Wirksamkeit der Athylgruppe usw. 1) 

Es muG vielmehr nach einer allen gemeinsamen, gleichen Verwandtschafts
beziehung zu den Zellbestandteilen gesucht werden, d. h. aber nur auf dem 
Boden ihrer allen gemeinsamen, chemisch-physikalischen Natur. 

Eine solche physikalisch-chemische Beziehung ist auch schon sehr bald 
nach der Entdeckung und EinfUhrung der Ather- und Chloroformbetaubung 
im Jahre 1847 dem hellen Blick der Erlanger Forscher v. BIBRA und HARLESS 
a ufgefallen. 

v. BIBRA und HARLESS machten Versuche an Froschen und Warmbliitern 
mit Ather und einigen anderen fliichtigen Stoffen, wie Essigather und Athyl
chlorid, die ebenso wie Ather die Fahigkeit besaBen, 01, Schweinefett oder auch 
das "Gehirnfett" von Menschen und Tieren aufzulosen. Sie lieBen sich namlich 
von dem Gedanken leiten, daB die fliichtigen, zu allererst oder allein das Gehirn 
betaubenden Gifte zu den im Gehirn - im Gegensatz zu den iibrigen Korper
zellen - V'orherrschenden fettartigen Stoffen eine unmittelbare Beziehung haben 
mochten. Um dies zu priifen, bestimmten sie die Mengen von Korper- und 
von Hirnfett, die von Ather, Essigather, Salzather bei verschiedenen Tempera
turen gelost werden, und verglichen damit schatzungsweise die narkotische 
Kraft; sie fanden, dag die starker fettlosenden Stoffe auch starker betauben, 
und stellten sich nun vor, daB die Narkotica fettartigen Nervenstoff teilweise 
auflosen, den Nervenzellen entziehen und mit dem Blut fortfUhren. Sie stiitzten 
diese Annahme durch eine Reihe von Durchschnittsbestimmungen des Fett
gehaltes einerseits im Gehirn und Mark, anderseits in der fettstapelnden Leber 
von unbehandelten und von stundenlang beatherten Tieren, woraus hervorzugehen 
schien, daB durch Hingeres Beathern das Hirn und Mark fettarmer, die Leber 
fettreicher werde. 

60 Jahre spater hat diese sonderbaren und meist angezweifelten Befunde K. REICHER2 ) 

insofern besta~~gt, als er bei Hunden eine unverkennbare Fettanreicherung des Blutes nach 
11/ 2stundiger Ather- oder Chloroformnarkose feststellte und sie auf "Lockerung" und "Aus
stoBung" von Fettstoffen aua den Zellen bezog. 

Ohne auf die schlechterdings anfechtbaren Folgerungen, die v. BIBRA und 
HARLESS aus ihren fUr statistische Schliisse viel zu sparlichen Versuchen gezogen 
haben, einzugehen, ist die Annahme, daB die Narkose auf dem Herauskisen und 
raumlichen Fortschwemmen von Hirnlipoiden beruhe, schon allein durch den Hin
weis auf das rasche Erwachen aus der Betaubung von vornherein zuriickzuweisen. 
Das hat aber auch schon v. BIBRA eingesehen und deshalb erganzend erklart, 
"daB nicht die Auflosung und FortfUhrung von Nervenfett (allein) den Grund 
der Narkose bilde, sondern (daB sie nebenbei auch dadurch eingeleitet 
werde) daB durch den in die Nervenrohren dringenden Ather das Fett in andere 
Verhaltnisse zu dem EiweiB und Wasser gesetzt werde, mit dem es im normalen 
Z ustande ver bunden ist". W enn die - freilieh nicht von v. BIBRA, sondern von 
mir - eingeklammerten W orte ausgelassen werden, entspricht diese Erklarung 

1) SCHMIEDEBERG: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 20, S. 201. - Vgl. S. FRAN
KEL: Die Arzneimittelsynthese, S. 27. 5. Aufl. Berlin 1921. - Dahin gehiirt auch EHRLICHS 
Hypothese haptophorer und toxophorer "Seitenketten" in Farbstoffen und Giften; fiir 
Farbstoffe ist sie von W. SCHULEMANN auf Grund erschiipfender Versuche iiber "Vital
farbung" biindig widerlegt worden. Biochem. Zeitschr. Bd.80. 1917. 

2) REICHER, K.: Zeitschr. f. klin. Med. Hl08, Bd. 65. 
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fast genau der Vorstellung, zu der wir heute auf Grund neuer Versuche gekommen 
sind, und die im folgenden wird begrundet werden. 

Von verschiedenen Gesichtspunkten ausgehend und ohne voneinander zu 
wissen, haben nahezu gleichzeitig E. OVERTON und HANS H. MEYER das Narkose
problem aufgenommen, mit dem gleichen Verfahren bearbeitet und das gleiche 
Ergebnis geschopft, das zunachst in den folgenden Satzen ausgedruckt ward 1) : 

1. AIle chemisch zunachst indifferenten Stoffe, die fur Fett und fettahnliche 
Korper lOslich sind, mussen auf lebendes Protoplasma, sofern sie sich darin 
verbreiten konnen, narkotisch wirken. 

2. Die Wirkung wird an denjenigen ZeIlen am ersten und starksten hervor
treten mussen, in deren chemischem Bau jene fettahnlichen Stoffe vorwalten 
und wohl besonders wesentliche Trager der Zellfunktion sind, in erster Linie 
also an den NervenzeIlen. 

3. Die verhaltnismaBige Wirkungsstarke solcher Narkotica muB abhangig 
sein von ihrer mechanischen Affinitat zu fettahnlichen Substanzen einerseits, 
zu den ubrigen Korperbestandteilen, d. i. hauptsachlich Wasser, anderseits, 
mithin von dem Teilungskoeffizienten, der ihre Verteilung in einem Gemisch 
von Wasser und fettahnlichen Substanzen bestimmt. 

Nach diesen Satzen ist also die Fett16slichkeit die Hauptbedingu1tg der nar
kotischen Wirkung. Sie grunden sich auf die folgenden zwei Reihen von Tat
sachen: 

1. Man kann beobachten, daB aIle beliebigen indifferenten fettloslichen 
Stoffe, wenn sie in die Zelle dringen, narkotisch wirken, und zwar unzersetzt, 
ohne chemische Wechselwirkung; und daB sie ihre narkotische Kraft verlieren, 
sobald sie eine physikalische Anderung erleiden, die sie fettunloslich macht. 
Die indifferenten Saureamide wirken aIle narkotisch bis auf das Formamid 
und Carbamid, die von ihnen aIlein nicht lipoidloslich sind. Gehen die narko
tischen Saureamide durch Wasseraufnahme in die entsprechenden NH3-Salze 
uber, so verlieren sie mit der LipoidlOslichkeit auch die narkotische Kraft. Das 
Gleiche gilt von den narkotischen Glycerinestern, den Chlorhydrinen und Acetinen 
und dem Glycerinather selbst; diese Beispiele lieBen sich belie big vermehren. 

Dies macht es sehr wahrscheinlich, daB die FettlOslichkeit eine notwendige 
Bedingung ist. Damit aIlein ware aber nicht viel gewonnen, nicht mehr als mit 
der ebenso unumganglichen Bedingung der Wasserloslichkeit; denn aIle zwar 
lipoidlOslichen, aber in Wasser vollig unloslichen Stoffe wie Fette, flussige 
Paraffine konnen als solche nicht in die hydrophilen Zellen dringen und sind 
ganz unwirksam. Es kommt also darauf an festzusteIlen, ob die Losung im 
Lipoid nicht eine bloBe Vorbedingung der Narkose ist, sondern ob sie mit der 
narkotischen Zustandsanderung der Zelle selbst unmittelbar verknupft ist; ob 
hier also eine streng quantitative Beziehung besteht. Eine solche Beziehung 
zwischen der narkotischen Starke und der FettlOslichkeit ganz unabhangig von 
sonstigen chemischen Eigenschaften ist nun tatsachlich nachweisbar. 

Die Aufnahme oder Losung des narkotischen Stoffes in die Zell-Lipoide wird 
bestimmt durch das Verhaltnisseiner wahlverwandten Loslichkeit in den Lipoiden 
selbst zu der in dem Mittel, aus welchem er an und in die Lipoide ubergeht: d. h. 
durch den Teilungskoejjizienten zwischen Lipoid und Umgebung. Das Umgebungs
mittel ist auBer den wasserigen ZeIlstoffen und Saften das Wasser, in dem das 
Narkoticum gel6st auf die schwimmenden Versuchstiere (Kaulquappen, kleine 
Frosche u. dgl.) einwirkt, also Teilungskoejjizient zwischen Lipoid und Wasser. 
Da die Lipoide im lebenden Korper zahlreich und verschieden sind, und wir 

1) MEYER, H. H.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. 1899, Bd.42. - OVERTON, E.: 
Studien tiber die Narkose 1901. 
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nicht wissen, welche Lipoide es sind, die gerade in den von der Narkose betroffenen 
Zellen vorwalten, so ist eine Loslichkeitsbestimmung in diesem unbekannten 
"Neurolipoid" selbst nicht ausfiihrbar, wohl aber die Bestimmung der Loslich
keit in anderen, physikalisch-chemisch sich ahnlich verhaltenden Stoffen, wie es 
z. B. Fette, Ole sind, woraus dann einstweilen mit Annaherung auf die gedachte 
NeurolipoidlOslichkeit der narkotischen Stoffe und ihre ahnlichen Abstufungen 
geschlossen werden mag. 

Auf Grund solcher Uberlegungen haben die genannten Forscher die Teilungs
koeffizienten der Narkotica zwischen Wasser und Olivenol (bei Zimmertemperatur) 
bestiJ;llmt und diese Verhaltniszahlen mit der zur Narkose von Kaulquappen 
zureichenden Molenconzentration der gleichen Narkotica zusammengestellt. 

Diese Gegeniiberstellung ergibt nun an ungemein zahlreichen indifferenten 
Stoffen sehr verschiedenen Baues ohne Ausnahme die Regel, daB mit abnehmendem 

Teilun(Jskoellizienten W 01 der narkotische Schwellenwert der narkotisch 
asser 

wirkenden .Giftconzentration zu-, die Wirkungsstiirke also im umgekehrten Ver
hiiltnis abnimmt. 

Als Beispiel diene die folgende Tabelle: 

O-Lip. Nark. Conzentr. 
O-Wasser in Mol. 

Trional . 4,4 0,0013 
Tetronal 4,0 0,0018 
Butylchloral 1,6 0,002 
Sulfonal 1,1 0,006 
Bromalhydrat . 0,7 0,002 
Benzamid 0,6 0,002 
Triacetin 0,3 0,01 
Diacetin 0,23 0,015 
Qhloralhydrat 0,22 0,025 
Athylurethan 0,14 0,025 
Monoacetin . 0,06 0,02 
:Methylurethan 0,04 0,4 
Alkohol 0,03 0,5 

Man solite eigentlich wohl eine einfache, fUr aIle gleichartig wirkenden 
Narkotica allgemein geltende zahlenmaBige Beziehung, ein unmittelbar pro
portionales oder ein exponentielles Verhaltnis zwischen Teilungskoeffizient und 
Wirkungsstarke fordern. Aus den von H. H. MEYER und seinen Mitarbeitern 
gelieferten Werten und namentlich nach den viel zahlreicherenAngaben OVERTONS 
laBt sich aber eine solche allgemeine strenge Beziehung kaum ableiten; es sind beide 
Bestimmungen, sowohl die der Wirkungsstarke gelOster Stoffe an schwimmenden 
Tieren wie die des Teilungskoeffizienten zwischen 01 und Wasser mit sehr groBen 
und unvermeidlichen Fehlern behaftet, zum Teil aus technischen, zum Teil auch aus 
biologischen Grunden, auf die hier einzugehen nicht der Ort ist. Nur auf einen 
Punkt sei hier hingewiesen; chemisch vollig indifferent, d. h. also - abgesehen 
von ihrem verschiedenen physikalisch-chemischen Verhalten, ihrer Lipoid
und Wasserloslichkeit - gleichmaBig triige sind "indifferente Narkotica" keines
wegs, sondern aIle haben ihre besonderen weniger oder mehr hervortretenden 
chemischen Eigensehaften und Wahlverwandtschaften, die sich in ihrem ver
schiedenen ehemisehen Verhalten gegenuber ungesattigten Stoffen, Basen, 
Sauren, Halogenen, O2, Katalysatoren und Enzymen usw. usw. bekanntermaBen 
ganz versehieden verhalten. Das bedingt dann selbstverstandlieh aueh wesent
liehe Verschiedenheiten in ihrer biologisehen Wirksamkeit, ihrem Schicksal und 
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ihren Wirkungen im Tierkorper, die die fur eine Narkose kennzeichnenden 
Erscheinungen teilweise oder ganz uberdecken konnen. Daraus folgt von vorn
herein, daB im aHgemeinen die N arkose um so einfacher und reiner hervortreten 
wird, je weniger ein Stoff an chemischen Angriffspunkten (passiv und aktiv 
verstanden) besitzt, und es erklart sich, daB bei der groBen Zahl der untersuchten 
verschiedenartigen Narkotica sehr starke Abweichungen von dem grundsatzlich 
zu erwartenden Verhaltnis der narkotischen Wirksamkeit und dem Teilungs" 
koeffizienten beobachtet worden sind. 

Ein Teil der im vorstehenden angedeuteten Schwierigkeiten und Mangel 
der Untersuchungsmethode wird vermieden, wenn die narkotischen Stoffe 
den Versuchstieren nicht aus einem wasserigen Mittel in flussiger Losung 
durch die nicht immer gleichmaBige Haut- oder Kiemenaufnahme zugefuhrt 
werden, sondern in Gas- bzw. Dampfform aus der umgebenden Luft durch die 
Lungen. Gase und Dampfe werden durch die Lungen ins Blut nicht wesentlich 
anders als Sauerstoff oder CO2, d. h. mit groBer Leichtigkeit aufgenommen; 
sie erreichen mithin sehr schnell die ihrer Spannung in der Atemluft verhaltnis
gemaBe Dichte im Blut und durch dieses hindurch in den Gewebszellen und 
deren Lipoiden. 

Zu diesem Vorteil der gleichmiiBigen Giftaufnahme und des schnelleren 
Giftausgleiches zwischen Mittel und Korperzellen kommt der Umstand, daB 
die in den Zellipoiden sich einstellende Dichte des narkotischen Stoffes zuletzt 
ganz allein von seiner Spannung in der Atemluft abhangt, nicht aber von seinem 
groBeren oder geringeren Losungsverbrauch in den zwischengeschalteten und 
durchstromten wasserigen Phasen. Es bedarf daher nur der wesentlich ein
facheren und genaueren Bestimmung des Teilungskoeffizienten des narkotischen 
Gases zwischen der Atemluft und dem Lipoid, d. h. seines einfachen, von Tem
peratur und Druck abhangigen Loslichkeitskoeffizienten l ) im Lipoid bzw. 01. 

Solche Versuche sind in sehr sorgfaltiger Weise von K. H. MEYER und 
seinen Mitarbeitern H. GOTTLIEB-BILLROTH und H. HOPFF angestellt worden2). 

Auch in diesen Versuchen bleibt aber bei der Bestimmung der zur Narkose ausreichenden 
Grenzspannung die entscheidende Beurteilung des Narkosegrades wie in allen friiheren 
Versuchen sehr unsicher, so daB mit einem Fehler von 20-30% und vielleicht noch hOher auch 
hier zu rechnen ist; nur eine ungemein groBe Zahl von Einzelauswertungen konnte die Fehler
grenzen einengen. 

Mit Rucksicht auf diese einstweilen unvermeidlichen Ungenauigkeiten 
und Unsicherheiten ist die in der folgenden Tafel bei der Narkose der Maus 
und des Frosches beobachtete Gleich- und RegelmaBigkeit des Verhaltnisses 
von Loslichkeitszahl zur Wirkungsstarke, d. i. dem reziproken Wert der Grenz
spannung iiberraschend groB, und zwar um so groBer, als es sich um Wirkungs
starken handelt, die um das Zehntausendfache voneinander abweichen und 
um eine Stoffreihe, die Typen aller bekannten, voneinander ganz verschiedenen 
gasfonnigen oder leicht fliichtigen Verbindungen in sich schlieBt. 

Wenn man die Loslichkeitskoeffizienten Lund die narkotisch wirksame 
Conzentration C des Dampf- oder Gas-Luftgemisches (in Volumprozent bei 
760 mm) kennt, so berechnet sich der Molengehalt an narkotischem Stoff in den 
Lipoiden der narkotisierten Zellen OLiP fUr den Liter Lipoid nach der Formel 

1 O·L 
OLip = R' lOO ' 

wo R = 24 die Anzahl Liter eines Mols Gas bei 760 mm Hg und 20° C angibt. 

1) D. i. = der Anzahl Liter Gas, die von einem Liter des Losungsmittels aufgenommen 
werden. 

2) Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 112. 1920 u. Bd. 126. 1923. 
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I 0 = narkoti- OLip = Con· 
L = Liislich. i sc~e ~onzen ~ zentration des 

Tierart Substanz keitskoeffizient tratlOnl.Vol.- Yo N arkoticums in 
= Grenzkon- Molen pro Liter 
zentration Lipoid 

Frosch Stickstoff 0,05 9000 0,18 

" 
Methan 0,54 760 0,17 

Maus Methan 0,54 370 0,08 

" 
Athylen 1,3 80 0,04 

" 
Stickoxydul 1,4 100 0,06 

" 
Acetylen 1,8 65 0,05 

" 
Dimethylather 11,6 12 0,06 

" 
Methylchlorid 14,0 6,5 0,07 

" ~thylenoxyd . 31 5,8 0,07 

" 
Athylchlorid 40,5 5,0 0,08 

" 
Diathylather 50 3,4 0,07 

" 
Amylen 65 4,0 0,10 

" 
Methylal ., 75 2,8 0,08 

" 
Athylbromid 95 1,9 0,07 

" 
Dimethylacetal . 100 1,9 0,06 

" 
Diathylformal 120 1,0 0,05 

" 
Dichlorathylen 130 0,95 0,05 

" 
Schwefelkohlenstoff 160 1,1 0,07 

" 
Chloroform 265 0,5 0,05 

Mausversuche { Pentan 37 13,2 0,19 
von Benzol 240 1,2 0,12 

FUHNER Chloroform 265 0,8 0,09 

Dieser kritische molare Gehalt der Zellipoide an narkotischem Gift schwankt, 
wie aus der fiinften Reihe der Tabelle hervorgeht, zwischen den engen Grenzen 
von 0,04 bis 0,18 um durchschnittlich etwa 0,07 Molen im Liter, obschon es sich 
um Stoffe handelt, die wie der Stickstoff und das Chloroform um mehr als das 
10 OOOfache in ihrer narkotischen Wirksamkeit auseinander gehen. 

Zu diesen Zahlen ist zu bemerken, daB jede von ihnen nattirlich nul' einen Durchschnitt 
del' "kritischen Conzentrationen" in den verschiedenen nach- und nebeneinander ergriffenen 
Lipoiden derjenigen GroBhirngebiete angibt, die so nach- und nebeneinander betaubt werden 
und damit das in sciner Vielfaltigkeit unscharf hervortretende Bild del' Narkose entstehen 
lassen. 

Wtirde es sich um einfachere Gebilde und Leistungen (als beim Gehirn) handeln, so 
konnte mit der scharfer abgrenzbaren und meBbaren Leistung auch eine scharfer eingeengte 
"kritische Conzentration" des Narkoticums erwartet werden. In der Tat hat MANSFELDl) 
mit seinen Mitarbeitern am einzelnen Froschmuskel und Nerv (indirekte Erregbarkeit) 
und am Froschriickenmark (H,eflexerregbarkeit) bei der Narkose von Nervenzellen ein 
"Alles-oder-nichts-Gesetz" gefunden, d. h. die Tatsache, daB die beobachteten einfachen 
Leistungen erst bei cinem scharf bestimmbaren, zureichenden Schwellenwert der Giftcon
zentration gehemmt, und zwar ganz gehemmt, darunter abel' iiberhaupt nicht merklich 
verandert werden. 

Die mit erheblich groBerer Ungenauigkeit behafteten Ergebnisse der an 
schwimmenden Tieren, Kaulquappen, Fischen, Daphnien usw. ausgefiihrten 
Versuche ergaben sehr viel groBere Abweichungen von der obigen Mittelzahl, 
sie schwanken zwischen 0,001 und 0,2, also untereinander um das 200fache; 
immerhin sind aber auch diese Schwankungen sehr klein gegeniiber den ermittelten 
Unterschieden der betreffenden Teilungskoeffizienten - 0,03 beim Alkohol 
bis 40 000 beim Phenanthren - und den zugehorigen Grenzconzentrationen 
von 0,3 bis 0,000004 Mol im Liter, und liefern im ganzen doch auch einen Durch
schnittswert von der gleichen GroBenordnung. 

Aus alledem ergibt sich als sehr umfassend begriindete, anscheinend ohne 
Ausnahme geltende Regel die biologische GesetzmiUligkeit, daB, wenn die Zell-

1) MANSFELD, G., P. SOML6 u. J. v. SZIRMAY: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. 
Bd.101. 1924. - MANSFELD: Biochem. Zeitschr. Bd.173. 1926. 
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lipoide einer lebenden Zelle irgendeinen beliebigen indifferenten Stoff in einem be
.stimmten, fur alle solche Stoffe gleichen M olenverhaltnis aufgenommen haben, 
die Zelle in N arkose verfiillt. 

Die chemisch-analytische Bestimmung des Giftgehaltes im ganzen Him oder Riicken
mark oder anderen Zellmassen zur Zeit der beobachteten Narkose kann diese SchluBfolgerung 
weder erharten noch widerlegen, da der beobachtete narkotische Index der Grenzkonzentration 
selbstverstandlich nur auf die bei der Zellnarkose selbst entBcheidend beteiligten Lipoide, 
die "wahren Wirkungsorte", bezogen werden kann - mogen die sonstigen, an der Narkose 
unbeteiligten Zellipoide und Kolloide die gleichen oder auch ganz andere Mengen des narko
tischen Stoffes aufgenommen und gespeichert haben. Die deshalb zu erwartenden Un
stimmigkeiten von GiftgehaltBbefunden bei Teilnarkosen verschiedener Korperteile, ins
besondere des Rims, des verlangerten und des Riickenmarks sind denn auch von KL. HAN
SEN1) in seinen ausgedehnten und sehr griindlichen Untersuchungen tatsachlich festgestellt 
und in Bestatigung der "Lipoidtheorle" entsprechend gewiirdigt worden. 

Es scheint sicher, daB die kritische molare Konzentration fiir verschiedene 
Zellarten verschieden ist, daB sie kleiner ist bei den Zellen des Zentralnerven
systems als bei denen der peripheren Nervenapparate und denen anderer Organe2); 

ebenso bestehen in der Empfindlichkeit - Betaubungsfahigkeit - der ver
schiedenen Tierklassen untereinander und gegeniiber den Pflanzenzellen deut
lich erkennbare, zum Teil grobe Unterschiede. Das ist teilweise auf die viel
leicht etwas abweichenden Loslichkeitsverhiiltnisse der verschiedenen in Be
tracht kommenden Zellipoide zu beziehen, aber wohl auch auf ihr ungleich 
"festes Gefiige" in ihrer schwebenden Gleichgewichtslage zu den iibrigen nicht 
lipoiden Protoplasmabestandteilen, so daB die gleiche Storung in dem einen 
Verband leichter, in dem anderen schwerer eine Lockerung oder Beziehungs
anderung herbeifiihren mag. Ich komme darauf noch bei dem zweiten Problem 
der Narkose zuruck. 

Wenn der SchluB, den wir gezogen, richtig, die Regel giiltig sein solI, daB die 
Narkose der Zustand einer Zelle ist, der immer eintritt, wenD. das Produkt O· L 
(0 = narkotisch wirksame Grenzconzentration eines indifferenten Stoffes in dem 
Medium, L = lipoider Loslichkeitskoeffizient bzw. bei wasserigem Mittel der 
Teilungskoeffizient) gleich geworden ist eirier fur die betreffende Zellart bestimm
ten gleichbleibenden GroBe K, so ist zu erwarten, daB mit einer Anderung des 
Loslichkeitsfaktors Lauch der Conzentrationsfaktor 0 sich andern muB, und 
zwar in umgekehrtem Verhaltnis. Die Beobachtung hat diese Folgerung bestatigt. 
Bekanntlich hangen die Loslichkeitskoeffizienten von der Temperatur ab, sie 
steigen oder fallen mit ihr in der Regel wenn schon nicht immer gleichsinnig, 
jedoch in einem fiir jedes Losungspaar eigens geltenden Abhangigkeitsverhaltnis. 
Daraus ergeben sich bei verschiedenen Losungspaaren bald mit, bald gegen die 
Temperaturanderungen gehende Teilungskoeffizienten und somit die Moglichkeit, 
im Narkoseversuch die obige Erwartung auf ihre Richtigkeit zu priifen. 

Die daraufhin angestellten Versuche fielen im erwarteten Sinne aus: Bei 
einer Reihe von Stoffen, wie z. B. Athylalkohol, Chloralhydrat, Chloreton, 

Urethan u. a. m. wachst der Teilungskoeffizient wOI mit steigender Tem-
asser 

peratur, und entsprechend steigt auch ihre Wirkungsstarke bei der Narkose der 
Froschlarven. Bei etlichen anderen Stoffen aber, wie dem Benzamid, Salicyl
amid, Monacetin, nimmt der Teilungskoeffizient mit steigender Temperatur ab 
und mit ihm auch die Wirkungsstarke, so daB dann die erwarmten Kaulquappen 
zur Narkose einer starkeren Vergiftung bediirfen als die abgekiihlten31, Dies 

1) HANSEN, KL.: Zur Theorie der Narkose. Oslo 1925. 
2) lJber die verschiedene Narkoseempfindlichkeit verschiedener Reflexzentren siehe 

R. MAGNUS: Korperstellung, S.645. Berlin 1924. 
3) MEYER, H. H.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 46. 1901. 
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letztere Ergebnis ist um so gewichtiger, als die Erwarmung, zumal wenn sie sich 
einer fUr die betreffende Tierart kritischen Rohe nahert, an sich Narkose hervor
ruft (worauf noch zuriickzukommen sein wird), so daB ihre Wirkung sich unter 
Umstanden mit der des narkotischen Stoffes zusammenrechnet, und dieser dann 
schon in niedrigerer, sonst unzureichender Conzentration wirksam werden kann1). 

Wenn trotzdem, wie in den oben angefiihrten Versuchen, das Umgekehrte statt
findet, die Froschlarven also von gewissen narkotischen Stoffen im erwarmten 
Mittel eine hOhere Conzcntration bis zur Narkose ertragen als im kalten, so 
beweist dies um so zwingender den ursachlichen Zusammenhang von Lipoid
lOslichkeit und Narkose. 

Es ist nicht anders zu erwarten, als daB bei der jeweiligen Interferenz der 
Lipoidbeladungs- und der Warmenarkose entsprechend nachpriifende Versuche 
anderer Forscher nicht aIle gleichsinnig ausgefallen sind, zumal an verschiedenen 
Tieren oder tierischen Teilen. Denn iiberall, wo die Nahe der kritisch narkotischen 
Temperatur der bctreffenden Zellen erreicht wurde2), muBte die "Warmenarkose" 
mit auf die Wagschale drucken und den sonst zu erwartenden Ausschlag entweder 
gleichgerichtet noch iibertreiben oder aber gegengerichtet aufheben und in sein 
Gegenteil verkehrcn. Die scheinbar widersprechend ausgefallenen Versuche3 ) 

konnen daher nichts gegen die wenn schon seltener und schwieriger zu treffen
den bestatigenden Ergebnisse aussagen; und an solchen fehlt es nicht4). 

In dem gleichen Sinne, und zwar nur allein in diesem, laBt es sich auch er
klaren, daB, wie OVERTON fand, die wechselwarmen Kaulquappen bei Zimmer
warme durch cinp Luft mit nur 2,3 Vol.- % Ather tief narkotisiert wurden, bei 
30 0 Caber erst unter doppelt so hohem (4,6 Vol.-%) Athergehalt, wahrend es 
bei der Magnesiumnarkose, die mit den Lipoiden nichts zu tun hat, umgekehrt 
ist. Die an und fur sich narkoseempfindlicheren Warmbliiter5) brauchen nach 
P. BERTS sehr ungenauen Angaben gegen 6 Vol.-%, nach SHAFFER und RONZONJ6) 

freilich nur 2,5-3,0 Vol.-%, also immer noch mehr als die Amphibien bei 17 0 C. 
Bei 17 0 C ist aber der LipoidWslichkeitskoeffizient des Atherdampfes no, bei 
37 0 nur 50,2 und bpi :{9° noch niedriger7). 

1) VgI. DE~ECKE: Magnesiumnarkose. Biochem. Zeitschr. Bd. 102. 1920. - STAR
LINGER: Xthernarkose an Fiebernden, Zeitschr. f. d. ges. expo Med. Bd. 44. 1925. -
WINTERSTEIN: Warmelahmung und Narkose. Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd.5. 1905. 

2) Verschieden bei verschiedenen Tieren: bei Esculenten 38 0, Temporarien 34 0, Krebsen 
28°, Palamon 37°. 

3) BIERICH, R. u. R. HOBER: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. Bd. 174. 1919; Physikal. 
Chemie der Zelle. 1922. S. 560. 

4) UNGER: Biochem. Zeitschr. Bd. 89. 1918. - MORAL: Pfliigers Arch. f. d. ges. PhysioI. 
Bd. 171. 1918. - COLLET: Proc. of the Soc. f. expo BioI. a. Moo. 1923. 

5) Nach OVERTONS (allerdings auf ~!lsicherer Rechnungsgrundlage gestiitzter) An
nahme ist die zur Narkose erforderliche Atherconzentration in der Gewebsfliissigkeit bei 
Saugetieren, Vogeln und Amphibien nahezu gleich, dagegen erheblich hOher bei Wiirmern 
und noch viel hOher bei Pflanzen. J ene Gleichheit gilt indes auch nur in erster Annaherung 
und eigentlich nul' fiir die allgemeine GroBenordnung der zurcichenden Conzentrationen; 
das folgt schon aus VERNONS Beobachtung, daB selbst Kaulquappen der gleichen Art aber 
mit zunehmendem Alter (von 1--80 Tagen) durch immer weniger konzentrierte Losungen 
gewisser Alkohole betaubt werden (Journ. of PhysioI. Bd. 47. 1913); und ebenso aus FUHNERS 
Versuchen an zahlreichen kleinen -Wassertierarten, bei denen die Grcnzconzentrationen von 
Athylalkohol bis urn das :F/2fache, von Heptylalkohol gar bis urn das 10fache auseinander 
gehen (Zeitschr. f. BioI. Bd. ;37. 1912); vgI. dazu UNGERS Versuche an Goldorfen und auch 
die Beobachtung del' doppelt so groBen Methan-Empfindlichkeit der Maus gegeniiber dem 
Frosch, wobei kcin warmebedingter Unterschied der Lipoidloslichkeit den Ausschlag gibt 
.(K. H. MEYER U. HOPFF: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 126. 1923). 

6) SHAFFER, P. A. u. Eo RONZONI: Journ. of bioI. Chern. Bd.57. 1913. 
7) }lEYER, KFRT H. 11. H. GOTTLIEB-BILLROTH: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 112. 

1920. 
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Die Narkose ist nur ein mittlerer Ausschnitt aus der Wirkungsfolge, die unter 
dem EinfluB steigender Zufuhr von Ather u. dgl. an tierischen und pflanzlichen 
Zellen ablauft: im ersten Grad ist es Erregung bzw. Erregbarkeitssteigerung; im 
mittleren Herabdriicken bzw. Aufheben der Erregbarkeit, "Narkose"; im hOheren 
und hOchsten Grade aber ist die Gleichgewichtsstorung und Gefiigelockerung im 
Zellprotoplasma so erheblich, daB sie zu irreversibeln Folgen fiihrt, die auch nach 
Entfernung des Giftes weiter wirken. Diese Folgen sind an tierischen Teilen: 
Auslosung oder Beschleunigung enzymatischer Zersetzungen (Gewebsautolyse; 
Hamolyse der Blutkorperchen; Bildung der Befruchtungsmembran, in hOheren 
Graden Cytolyse bei Seeigeleiern; Degeneration der Leber, des Herzens, der 
Niere nach geniigend langer und starker Vergiftung mit Alkohol, Chloroform, 
Ather usw.); an Pflanzenzellen: Enzymlockerung (Athertreiben ruhender 
Pflanzen, vorzeitiges Reifen der Friichte, Entwicklung von HCN oder Cumarin 
aus den die entsprechenden Glucoside fiihrenden Pflanzen u. a. m.). So wie 
Ather wirken auch viele andere indifferenten Gase und Dampfe auf Pflanzen, 
die fiir langdauernde Storungen durch solche Stoffe in ihren Entwicklungs
und Wachstumsvorgangen sehr viel empfindlicher sind wie tierische Wesen. 

Man vergleiche z. B. die Beobachtungen von MOLISCH, GRAFE und RICHTER iiber 
"Treibstoffe", iiber Acetylen, die Angaben von CROCKER und KNIGHT (Bot. Gaz. 1908) iiber 
die enorme Empfindliehkeit der Bliitenpflanzen fiir Athylen u. a. m. l ). 

Die vorstehenden Untersuchungen haben zu dem aIle gleichmaBig iiber
schauenden Gesichtspunkte gefiihrt, von dem aus die Narkose sowohl wie die 
ihr verangehende Erregbarkeitssteigerung und endlich auch die nach iibermaBiger 
Einwirkung eintretenden Auflockerungen mit ihren Zersetzungsfolgen als der 
sichtbar lebendige Ausdruck physikalisch-chemischer, ihrem Wesen nach immer 
gleichartiger Zustandsdnderungen der Zellipoide betrachtet werden, die durch den 
EinfluB der allerverschiedensten indifferenten Stoffe herbeigefiihrt werden 
konnen. 

Es ist nun hier der Ort, gleich die Einwiinde ins Auge zu fassen und zu wider
legen, die gegen die Bedeutung der Zellipoide als allein wesentliche Angriffs
punkte der Narkotica, soweit die Narkose als solche in Betracht kommt, erhoben 
worden sind. 

lch beginne mit dem erst in jiingster Zeit erhobenen unmittelbaren biochemi
schen Einwand von B. IlANSTEEN-CRANNER2), daB die natiirlichen, d. h. die in 
den plasmatischen Grenzschichten lebender Pflanzenzellen zwischen wasser- und 
atherunlOslichen Kolloiden dispers verteilten, wasserloslichen und beweglichen 
"Lipoide" (Phosphatide) nicht eigentlich den Lipoidcharakter zeigen, mithin 
auch nicht die ihnen von der "Lipoidtheorie" zugeschriebene Bedeutung haben 
konnen, weil sie durch Ather vollig denaturiert wurden. Das trifft nun aber nach 
HANSTEENS eigenen Angaben nur zu, wenn die von den lebenden Zellen ins um
gebende Wasser ausgeschiedenen Phosphatide mit Ather ausgeschiittelt und ihre 
atherisehe Losung abgedunstet wird - der Riiekstand ist dann allerdings wasser
unloslich geworden, also "denaturiert". Das beweist jedoeh nichts anderes. 
als die groBe Veranderlichkeit dieser Lipoide, die sie mit zahIlosen anderen Kol
loiden teilen; daB sie aber innerhalb ihres natiirlichen Verbandes im Plasma 
Ather oder Alkohol usw. lOsen konnen, also "fettahnlich" sich verhalten, liegt. 
auf der Hand, da sie selbst nach HANsTEENs eigner Angabe vor ihrer Denatu
rierung leicht von Ather aufgenommen werden. Dnd daB die Zellipoide durch 

1) Weitere Beispiele und Nachweise s. in H. H. MEYER und R. GOTTLIEB: Pharmako
logie, S.143. 7. AufL Wien 1925. 

2) HANSTEEN-CRANNER, B.: Zur Biochemie und Physiologie der Grenzschichten lebender 
Pflanzenzellen. Kristiania 1922. 
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das Losen von Spuren von Ather (0,06 Mol im Liter) irreversibel denaturiert 
werden sollten, ist urn so weniger anzunehmen, als ja die frische wasserige Phos
phatidlosung in HANSTEENS Versuchen trotz eines Gehaltes von 1 % Ather 
(= 0,13 Mol im L.) ein farbloses Berkefeldfiltrat mit klar gelosten unverdnderten, 
wenn schon atherhaltigen Phosphatiden lieferte. 

Aus HANSTEENS Untersuchungen geht fur die Frage der Narkose nur das 
Eine hervor, daD die im Zellverband verstrickten Lipoide sehr leicht veranderlich 
sind, und zwar nicht nur sie selbst, sondern auch ihre lose Knupfung oder Haftung 
an den anderen Plasmabestandteilen: Das ist aber eine Bekraftigung der Annahme, 
daD schon auDerst geringe physikalisch-chemische Anderungen - wie unter 
anderem die durch das Auflosen von Spuren indifferenter Stoffe bedingten -
das lockere Gefiige der Plasmakolloide empfindlich storen werden. 

Mittelbare Einwande sind von MOORE und ROAF, von LOEWE und nament
lich von J. TRAUBE erhoben worden mit der Begrundung, es handle sich bei der 
Aufnahme der Narkotica in die lebenden Zellen gar nicht urn eigentliche Losung -
als wofiir freilich nur die Lipoide in Betracht kamen -, sondern urn Adsorption. 
Dies wird hergeleitet aus der Tatsache, daD aIle indifferenten Narkotica stark 
capillaraktive Stoffe seien und als solche an den auDeren und inneren Grenz
flachen der betroffenen Zellgebilde (Zellschaume) der Adsorption unterliegen -
unabhangig von dem chemischen, sei es albuminoiden oder vielleicht auch 
lipoiden Charakter der adsorbierenden Zellkolloide. Danach muDte die Wir
kungsstarke der Narkotica eine Funktion ihrer Adsorptionsfahigkeit oder, was 
dasselbe sagt, ihrer Capillaraktivitat sein. 

Mit dieser Auffassung, nicht aber mit der "Lipoidtheorie", sei auch die 
weitere Tatsache zu erklaren, daD V organge, bei denen Lipoide uberhaupt nicht 
anwesend, also auch nicht beteiligt sein konnen, ebenfalls durch die Narkotica 
reversibel gehemmt werden, wie z. B. die Tatigkeit der "lipoidfreien" Aceton
dauerhefe, die Wirkung gewisser Enzyme, ja sclbst die katalytische Oxydation 
durch Kohle oder Platinmoor. Dazu ist zu bemerken, daD es lebende lipoidfreie 
Zellen nicht gibt, und auch die Acetonhefe keineswegs lipoidfrei istl). Auf die 
anderen, wirklich lipoidfreien Vorgange nun wirken allerdings Narkotica, wie 
z. B. die Reihe der homologen niederen Alkohole, Ketone und Ester, zwar in 
viel hoheren Konzentrationen als bei der Narkose von Lebewesen hemmend, 
immerhin aber in der gleichen Stufenfolge ihrer Wirkungsstarken und ganz ebenso 
reversibel, so daD der Anschein eines der Narkose nicht nur ahnlichen sondern 
wesensgleichen Hemmungsvorganges entsteht. Dies erklart sich jedoch ohne den 
geringsten Widerspruch gegen die Lipoidtheorie der Narkose durch die folgenden 
trberlegungen: Alle katalytischen, d. h. alle Oberfldchenwirkungen werden durch 
hinzutretende oberflachenaktive Stoffe nach MaDgabe ihrer Aktivitat beeinfluDt, 
in der Regel gehemmt; und da in den homologen Reihen narkotischer Stoffe die 
Capillaraktivitat, wie TRAUBE gefunden, in fast regelmaDig geometrischer Ab
stufung (mit dem Exponenten 3) ansteigt, in nahezu gleicher Stufenfolge 
aber auch ihre narkotischen, enzymlahmenden oder zerstorenden, ihre 
entwicklungs- oder oxydationshemmenden oder hamolytischen Wirkungen 
sich ordnen (FURNER u. a.), so schien damit "die Bedeutung der Ober
flachenaktivitat fUr die Erscheinungen der Narkose wohl jedem Zweifel ent
ruckt"2). Dabei kamen dann die Zellipoide als solche nicht wesentlich in Betracht. 
Das alles beruht aber nur auf trugendem Schein: Das stufenweis regelmaDige 

1) Nach der Angabe der Darsteller WARBURG U. WIESEL (Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. 
Bd. 144. 1912) sind die Lipoide "wohl !!r6Btenteils" entfernt. 

2) WINTERSTEIN: Die Narkose. Berlin 1926, S. 333. Hier auch das einschlagige 
Schrifttum. 
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Ansteigen der Oapillaraktivitat homologer Verbindungen ist nur ein besonderer 
Fall zu der allgemeinen, auch die RICHARDSONSche Regel!) umfassenden Gesetz
maBigkeit, nach welcher alle physikalisch-chemischen Eigenschaften, wie Schmelz
punkt, Siedepunkt, Molekularvolumen, Verbrennungswarme, Loslichkeit, Teilungs
koeffizienten2), Oberflachenaktivitat, Zahigkeit, Adsorbierbarkeit, katalytische 
oder antikatalytische Wirkung (auch auf Enzyme), Dissoziationskonstante bei 
Sauren, Verseifungsgeschwindigkeit bei Estern sich innerhalb homologer Reihen 
mit der Zunahme itn Kohlenstoffatomen in gesetzmaBigen Abstanden andern, so 
daB bei jeweilig entsprechenden Abstufungen der narkotischen Wirkungsstarken 
jede dieser Eigenschaften statt der Lipoidloslichkeit als entscheidender Grund 
der Narkose in Anspruch genommen werden konnte. Sobald aber zum Ver
gleich nicht homologe sondern ganz heterogene Korper herangezogen werden, 
hort die Gleichlaufigkeit von Wirkungsstarke der Verbindungen und ihrer Oapil
laraktivitat und ihrer andern Eigenschaften auf, dagegen bleibt der entsprechende 
Parallelismus mit den lipoiden Losungs- bzw. Teilungskoeffizienten bestehen. 
NichtlipoidlOsliche Stoffe wirken, auch wenn sie hochgradig capillaraktiv, d. h. 
also adsorbierbar sind, wie z. B. Pepton und zahllose andere hydrophile Kolloide, 
gar nicht narkotisch; umgekehrt wirken, wie die erwahnten Versuche von KURT 
H. MEYER und Mitarbeitern gezeigt haben, indifferente Gase, Stickstoff, Methan, 
Athylen so wie Stickoxydul narkotisch, werden aber ebensowenig von wasse
rigen Kolloiden adsorbiert wie N20 oder wie die nicht capillaraktiven, trotzdem 
aber stark narkotisierenden Grenzkohlenwasserstoffe und die fliichtigen Halogen
abkommlinge des Methans, Athans und Athylens; diese haben, obzwar echte 
N arkotica, keinerlei Oberfliichenaktivitat: dementsprechend vermag das Ohloro
form auch nicht die katalytische Verbrennung an Kohle zu "narkotisieren" 3). 
Ubrigens hat auf Grund neuer eigener Versuche nun auch J. TRAUBE selbst 
die auf Oberflachenwirkung sich berufende Narkoseerklarung im wesentlichen 
aufgegeben4). 

Endlich andert sich bei den narkotischen Stoffen mit wechselnder Temperatur 
stets gleichsinnig die Wirkungsstarke und der lipotrope Loslichkeits- bzw. 
Teilungskoeffizient - bis auf jene durch Interferenz gelegentlich bedingten 
Ausnahmen -, keineswegs aber die Oberflachenspannung und Adsorption5). 

Nach alledem bedarf die von WINTERSTEIN immer noch verfochtene Adsorptions
erklarung der Narkose 6 ) keiner weiteren Widerlegung. 

Allerdings ist mit Sicherheit anzunehmen, daB capillaraktive Stoffe beim 
Zusammentreffen mit dem heterogenen Gemisch der Zellkolloide und Zellschaume 
in den Geweben zu allererst an den Grenzoberflachen verdichtet, "adsorbiert " , 
werden, unbeschadet ihrer besonderen chemisch-physikalischen Verwandtscha£t. 
Diese - namlich bei den N arkoticis die Lipotropie - wird dann aber so£ort 
wirksam und treibt die Stoffe in die lipoiden Phasen des Kolloidgemisches. Ob 
der indifferente Stoff in der lipoiden Phase sich uni- oder multimolekular lOst, 
ist ganz unerheblich und iibrigens kaum zu entscheiden [vgl. u. a. HOBER7)]. Auf die 

1) Med. Times a. Gazette 1869, II: "Weight, caeteris paribus, intensifies action and 
makes it more prolonged." 

2) WROTH and REID: Journ. of the Americ. chem. Soc. Bd. 38,1916; angef. von FRUM
KIN: Zeitschr. f. physikalische Chem. Bd. 116, S.502. 1925. 

3) FfuINER: Biochem. Zeitschr. Bd.115. 1921. - JOACHIMOGLU: Ebenda Bd.120. 
1921. - BOSE, P.: Ebenda Bd. 141. 1923. - WARBURG, 0.: Ebenda Bd. 119. 1921. -
MEYER, K. H.: UnverOff. Mitt. 1927 (iiber CCl4 u. CS2). 

4) TRAUBE, J.: Biochem. Zeitschr. Bd. 153 u. 157. 1924/25. 
5) UNGER: Biochem. Zeitschr. Bd. 89. 1918. - v. KNAFFL·LENZ: Arch. f. expo Pathol. 

u. Pharmakol. Bd.84. 1918. - BIERICH: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.174. 1919. 
6) Einschl. der Theorie WARBURGS: Biochem. Zeitschr. Bd.119. 1921. 
7) HOBER: Physikalische Chemie der Zelle, S.492. 1922. 
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Geschwindigkeit dieses Losungsvorganges bis zum Gleichgewicht zwischen Mittel 
(Wasser- oder Gasphase) und Lipoid wird demnach die Geschwindigkeit der 
adsorptiven Speicherung an den Grenzfliichen und wohl auch (im entgegen
gesetzten Sinne) ihre Zahigkeit von EinfluB sein konnen. Von ebenso mittel
barem EinfluH darauf winl auch die Loslichkeit der indifferenten Stoffe in Wasser 
sein; denn die wasserige Phase muI3 unter allen Umstanden durchlaufen werden, 
urn zur lipoiden zu gelangen. Daher ki:innen Stoffe, die vollig wasserunlOslich 
sind, wie nichtfluchtige Paraffine, Fette usw. uberhaupt nicht, solche, die sehr 
wenig von Wasser geliist werden, langsamer oder bei gleicher Versuchsdauer 
nur in hoherer Konzentration (als theoretisch nach dem Losungskoeffizienten 
zu envarten) Narkose herbcifiihren. [Vgl. die Versuche FUHNERSl) uber Grenz
kohl en wasserstoffe. ] 

Wenn sonach ein Mindestmaf3 von Wasserloslichkeit notwendige Bedingung 
ist fur das Zustandekommen einer narkotischen Wirkung uberhaupt, so ist 
ihr doch gerade die Wasserloslichkeit insofern entgegen, als sie den Ubergang 
des betreffenden Stoffes aus der wasserigen in die lipoide Phase entsprechend 
dem Verteilungsgesetz erschwert. Diese anscheinend gegensatzliche Beziehung 
der Wasserloslichkeit zur narkotischen Kraft war schon CH. RICHET aufgefallen 
und hatte ihn zu dem Satz veranlaBt, daB die narkotische Wirkung eines Stoffes 
urn so starker sei, je weniger wasserli:islich er ist. RICHETS Erklarung dafur hat 
OVERTON als unzutreffend zuriickgewiesen, und auch der Satz als solcher ist 
unrichtig; er erhiilt aber seinen beschrankt-richtigen Sinn und seine Erklarung 
von der Regel des Teilungskoeffizienten. 

Narkose einer tierischen oder pflanzlichen Zelle tritt also ein, sobald in ihre 
lebendigen Protoplasmalipoide ein beliebiger indifferenter Stoff sich li:isend 
eindringt und in ihnen die zureichende "kritische" Dichte erreicht. 

Wenn wir uns nun fragen, welche Zustandsiinderung die Lipoide erleiden 
durch die Versetzung (Verschmelzung) mit einem indifferent en Stoff, ganz un
abhangig von dessen chemischem Bau, lediglich bestimmt durch die Anzahl 
der gelosten Mole, so kann es sich nur urn Anderung ihrer physikalischen Eigen
schaften handeln, z. B. urn Erniedrigung des Gefrier- oder Schmelzpunktes; also 
unter anderem urn cine gewisse Erweichung. 

Es ist nun sehr bemerkenswert, daB eine auf ganz anderem Wege, namlich 
durch einfaches Erwarmen bewirkte Erweichung der Zell-Lipoide entsprechend 
ihrem Grade ganz dieselbe Reihenfolge gleichartiger Lebens-Storungen herbeifuhrt, 
wie die chemisch-physikalische Narkose durch Ather- usw. Vergiftung, so daB 
man mit vollem Rechte von W iirmenarkose sprechen kann. Ganz wie bei der 
Wirkung der Narkotica tritt durch Erwarmen beim erst en Grad eine Anregung 
und Erleichterung ein, an Menschen und Tieren: Fieberaufregung, Bewegungs
drang, Erregung von Atmungs- und Herztatigkeit, an Pflanzen beschleunigte 
Protoplasmastromung usw. und steigender Stoffwechsel. Bei stiirkerer Erwar
mung folgt dann: im hohen Fieber BewuBtlosigkeit, die durch Abkuhlen sofort 
schwindet; an Froschen, Krebsen, Amoben usw. Aufhoren der Eigenbewegungen 
und der Reflexe2); bei Pflanzen Narkose der Reizbewegungen, Minderung des 
Stoffwechsels. Bei noch hOheren Warmegraden endlich: grobere, wenn auch noch 
reversible Entmischungen. flO daB das Gefuge, die gegenseitigen Abdichtungen 

1) FUHNER: Biochem. Zeitschr. Bd. 115. 1921. 
2) Amiiben runden sich und werden bewegungslos bei 35°, Flimmerepithelien des

gleichen (vgl. VERWORN: AUg. Physiol., S. 458); andere Angabe~ s. in . MEYER-GOTTLIEB: 
S. 143. 7. Aufl. Auch die Warmenarkose folgt genau wie die Athernarkose dem "Alles
oder Nichts-Gesetz". G. MANSFELD U. K. HECHT: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. 
Bd. 113. 1926. 
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der verschiedenen dispersen Phasen in den Zellkorpern zeitweilig gelockert werden, 
und Enzyme mit Plasmastoffen ungehemmt zusammenstromen: daher dann auch 
nach dem Aufhoren der Warmewirkung das Fortwirken der herausgelassenen 
Enzyme; so an tierischen Zellen: Parthenogenese von Seesterneiern1 ), Cytolyse, 
Hamolyse, Autolyse usw.; so an pflanzlichen Zellen: Warmbad-Treiben 2 ) 

[1-12 Stunden bei 30-40° C, dann bei 15-18° weiter gehaltenJ. 
Dies entspricht genau den ubersturzten Entwicklungs- und den Entartungs

vorgangen, die durch starke kurze oder durch schwachere aber anhaltende, oft 
wiederholte Vergiftung mit Alkohol, Ather usw. an Pflanzen- und Tierwesen aus
gelOst werden3). 

Aus den vorangehenden Erorterungen ergibt sich, daB wir die beiden Arten 
der N arkose, namlich die N arkose durch die indifferenten N arkotica und die durch 
Erwiirmung, als Folge einer physikalischen Zustandsanderung der lebenswich
tigen Zellipoide betrachten, durch welche, urn v. BIBRAS Ausdrucksweise wie
der zu gebrauchen, "sie in ein anderes Verhaltnis zu dem EiweiB und Wasser ge
setzt werden, mit dem sie im normalen Zustand verbunden sind". 

Beide Arlen von EinfluB, der der indifferenten Narkotica wie auch der der 
Warme, lieBen sich ohne nahere PrUfung und ohne Berucksichtigung der nunmehr 
bekannten, fUr die "Lipoidtheorie" sprechenden Tatsachen auch auf eine Ande
rung der eiweifJartigen Zellkolloide beziehen, namlich auf eine Gerinnung, eine 
Dispersitatsverminderung oder Ausflockung, an der sich allenfalls auch die 
dispersen Lipoide beteiligen mochten. Dieser Gedanke ist mit Bezug auf die 
Ather- usw. Narkose tatsachlich ausgesprochen worden, zuerst von H. RANKE4) 
auf Grund seiner Beobachtung der Trubung klarer MyosinlOsung durch Chloro
form und Atherdampf, spater von CL. BERNARD, der ebenso wie RANKE eine 
freilich nur erdachte reversible VOrl;tuje der Gerinnung als Ursache der Narkose 
annimmt. Aber sowohl die Conzentrationsgrade der Narkotica wie auch die 
Warmegrade, die zur erkennbaren Ausflockung oder Gerinnung von albumi
noiden Plasmakolloiden erforderlich sind, ubertreffen weit die fur die Narkose 
zureichenden Grade5), und die sichtbar eingetretenen Wirkungen sind dann 
irreversibel und todlich: beides Grunde, deren jeder allein genugt, die "Gerin
nungshypothese" als tatsachlich unbegrundet und als unhaltbar fallen zu lassen. 

So wie die "Gerinnungshypothese" von der besonderen und allein wesent
lichen Bedeutung der Lipoide in den Zellen absieht, so will es auch die von einigen 
Autoren angenommene "Entquellungshypothese". Namlich sowohl an roten 

1) LILLIE, R. S., nach J. LOEB: Die chemische Entwicklungserregung usw. Berlin 1909. 
- v. KNAFFL: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 123. 1908. 

2) MOLISOR: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss., Wien, Mathem.·naturw. Kl. S. 49. 1909. 
3) Treiben bliihender Pflanzen mi~ Ather, Rauch, Acetylen usw; WachstumsmiBbil

dungen durch Einwirkung von Rauch, Athylen usw. vgl. F. WEBER: Sitzungsber. d. Wien. 
Akad. Bd. 125, 1916, GRAFE U. RICRTER ebenda. 19l1. Zerst6rung oder Lockerung der 
Membrangefiige mit nachfolgender Dauerwirkung der frei gewordenen Enzyme kann 
auch durch Frieren der Pflanzen verursacht werden: Kartoffelknollen werden siiB und 
treiben;Einfrierenla,ssen knospender Triebe vgl. MOLISOR, das Warmbad, Jena 1909, S.9. 
Auch einfach mechanische Verletzung kann das gleiche bewirken: JOST, Botan. Zeitschr. 
1893, WEBER, Sitzungsber. Wien. Akad. 120, 1911; Zerreiben von Waldmeisterblattchen: 
Entwicklung von Cumarin usw. An tierischen Zellen: Bildul!g der Befruchtungsmembran 
durch Chloroformeinwirkung O. u. R. HERTWIG, 1887. J. LOEB: Uber den cht;J.mischen Charakter 
des Befruchtungsvorganges. Leipzig 1908. Organverfettungen durch Ather und CHeI3 ; 

NOTHNAGEL, Berlin. klin. Wochenschrift 1866, Nr.4. Entziindungsvorgange nach jeder 
Gewebsverletzung. 

4) RANKE, H.: Med. Zentralbl. 1867 u. 1877. 
5) Gerinnungsgrade der in den Zellen und Nerven befindlichen EiweiBstoffe: im Muskel: 

40°, 47°, 56-60°, 70-71°, im Nerv 47°. HALLIBURTON, W. D.: Ergebn. d. Physiol. 
Bd.4. 1905. 
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Blutkorperchen [v. KNAFFLl)] wie an Froschmuskeln [KOCHMANN2)] li1Bt sich 
durch die N arkotica in narkotisch wirksamer Conzentration eine Volumverminde
rung, Entquellung, feststellen und in ahnlicher Wfeise (jedoch oft irreversibel!) 
auch an Fibrin£locken. Es wiirde demnach die Narkose durch eine Entquellung 
der Zellkolloide verursacht oder bedingt sein. 

In sehr grober Vorstellung ist dieser Gedanke schon lange vorher von Dubois ausgesprochen 
worden, allerdings auf Grund Yon sicher falsch gedeuteten Beobachtungen an Pflanzenzellen3). 

Falls man aber bei dieser Hypothese das Gewicht auf die Entquellung der 
Eiwei(3kolloide legt (wie es von KOCHMANN geschehen) und die Lipoide nur 
als "Anziehungs-" und "Leitmittel" gelten lassen mochte, so wird dabei 
gerade der springende Punkt ganz iibersehen, daB wenn die Lipoide nur Durch
gangs- und Speicherorte der Narkotica waren, ihre Anwesenheit, Menge und 
Losungsvermogen die narkotische Beeinflussung der nichtlipoiden Zellkolloide 
hochstens zeitlich beherrschen, nicht aber, wie es doch tatsachlich geschieht, 
ihrem Losungsvermogen entsprechend in der endlichen Wirkungsstarke be
stimmen konnten; was schon vorher deutlich auseinandergesetzt worden ist. 

Allerdings ist aber nicht iede Narkose an die urspriingliche Veranderung der 
Zellipoide gebunden: denn wir kennen noch zwei Arten nahezu allgemeiner Nar
kosen, die keine ersichtliche Beziehung zu den Lipoiden haben: die Magnesium
salznarkose und die Erstickungsnarkose. 

Die Magnesiumlahmung tritt ein an allen tierischen Organismen und an allen 
chlorophyllfiihrenden Pflanzen, aber nur bei verhaltnismal3igem oder volligem 
Mangel an Kalksalzen, was schon 1892 von O. LOEW4) an P£lanzenfestgestellt und 
spater von MELTZER und ACER5) an tierischen Zellen ebenfalls gefunden wurde; 

bei Saugetieren bedarf es zur Narkose eines geniigend groBen Quotienten ~: 
im Blut zum Eintritt und Unterhalten der Narkose6). Wo aber der Angriffs
punkt des Magnesiums an den Zellen ist, wissen wir nicht7). Obschon die Wir
kungsart del' Magnesiumsalze ganz und gar verschieden ist von del' del' indiffe
renten Narkotica, lassen sich doch die Wirkungsfolgen beider aufsummen, so 
daB zur Betaubung des mit unzureichendem Magnesiumsalz vorbehandelten 
Tieres ein schwacheres Chloroformieren geniigt (BURGI 1910). Daraus ist zu 
entnehmen, daB aus der Summierbarkeit der Folgen von zwei Giftwirkungen 
nicht etwa auf deren Gleichartigkeit geschlossen werden darf. Das gilt nun ebenso 
von del' Erstickungsnarkose. 

Sauerstoffmangel hebt bei allen aerobiotischen Lebewesen die Eigenbewegung 
und Reizbarkeit auf; das ist eine alte, den Biologen bekannte Erfahrung [vgl. 
W. HOFMEISTER8), KUHNE9)]. Die Lahmung kann, wenn nicht bei zu langeI' 
Dauer lebenswichtige Teile abgestorben sind, durch Sauerstoffzufuhr aufgehoben 
werden: "Wiederbelehung" Ertrunkener, Gehangter, abgetrennter tierischer 

1) v. KNAFFL-LENZ: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.171. 1918; Arch. f. expo 
Pathol. u. Pharmakol. Bd. 84. 1918. 

2) KOCHMANN, M.: Biochem. Zeitschr. Bd.136. 1923. 
3) VgI. OVERTON: Narkose, S.8. 
4) LOEW, 0.: Flora, S.383. 1892; NatiirI. Syst. der Giftwirkungen. Miinchen 1893. 
5) MELTZER U. AFER: Journ. of expo Med. 1906; Americ. Journ. of Physiol. 1908. 
6) STRANSKY, E.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 78. 1914. 
7) HIRSCHFELDER, A. D. n. E. R. SERLES (Journ. of Pharmacol. a. expo Therapeut., 

ABEL-Festband 1926) haben an den Mg-Salzen doch auch eine Beziehung zu den Zellipoiden 
entdeckt, insofern deren wasserige Emulsion durch Mg-Salze mehr in die "Ol-in-Wasser"
Phase gegeniiber der durch Ca-Salze begiinstigten "Wasser-in-Ol"-Phase verschoben wird. 

8) HOFl\IEISTFm, IV.: Lehre von der Pflanzenzelle. Handb. d. physioI. Botanik 1867. 
"J Kl'HXE: Zeitschr. f. BioI. Bd.35. 1898. 

35* 
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Teile usw. Auch laBt sich unvollstandige Erstickung durch an sich unzu
reichende Ather- usw. Betaubung zu vollstandiger Narkose erganzen; auf 
eine ganze Reihe gleichartigerWirkungsfolgen der Narkose und der Erstickung 
an peripheren Nerven, an der Froschhaut u. a. hat MANSFELD1) aufmerksam 
gemacht2). Trotzdem ist der Erstickungsvorgang keineswegs wesensgleich dem 
der "Ather"- oder der "Warme"-Narkose; was sich von vornherein ergibt aus 
dem sehr verschiedenen Ablauf der entsprechenden nach- und nebeneinander 
beobachtbaren Bewegungs- und Lahmungserscheinungen. Der entscheidende 
Beweis aber fUr die grundsatzliche Verschiedenheit liegt in der Tatsache, daB die 
analytisch am O2-Verbrauch gemessene Oxydationshemmung bei der Erstickungs
narkose und bei der "Ather"- oder "Warme"-Narkose gar nicht iibereinstimmen; 
sowie, daB mit letzteren Mitteln narkotisiert werden kann ohne merkliche Oxy
dationshemmung, ja sogar unter gesteigertem 02-Verbrauch, und daB umge
kehrt sehr erhebliche Minderung des 02-Verbrauches, z. B. durch Cyankalium, 
ohne narkotische Folgen herbeigefiihrt werden kann3). 

Endlich laBt sich ohne weiteres feststellen, daB ohne Sauerstoff lebende Orga
nismen (anaerobiotische Bakterien, Schwefelbakterien, Beggiatoa, Ascariden u. a.) 
ebenso wie aIle anderen narkotisierbar sind. 

Da bei fast allen Organismen ein groBer, wo nicht der groBte Teil der leben
digen, freie Energie und Warme liefernden Vorgange auf Oxydation beruht, 
so ist die Hemmung und endliche Aufhebung des Lebens durch Hemmen der 
02-Zufuhr oder der 02-Verwendung verstandlich und bedarf daher keiner weiteren 
Erklarung. Anders steht es nun aber mit der Erklarung der Ather- und der 
Warmenarkose. Damit kommen wir zur Behandlung der dritten und letzten Frage 
unseres Narkoseproblems: der Frage nach dem Zusammenhang der besprochenen 
Lipoidveranderung mit dem narkotischen ZU8tand der Zellen. 

So wenig wir auch vom Wesen der Reizbarkeit als der eigentiimlichen 
Reflexfahigkeit des Lebenden wissen, so ist doch nicht zu bezweifeln, daB aUe 
Reizbarkeit und Erregung beruhen musse auf de;: Mi:iglichkeit, in dem lose
schwebenden heterogenen Phasensystem des Lebenden an einem Punkte das Gleich
gewicht voriibergehend zu verschieben, d. h. also eine reversible Stoffwanderung 
zwischen jeweils aneinander grenzenden Phasen im Protoplasma zu veranlassen 
oder zu beschleunigen: ohne Anderung der Stoff- und Energipverteilung im 
Protoplasma ist eine AuBerung des Lebens nicht denkbar. Tatsachlich ist nun 
auch bei jeder "Erregung" - gleichgiiltig durch welchen Reiz - eine "Durch-
16cherung" (HOEBER) der Plasmahaute an der gereizten Stelle anzunehmon4 ). 

AIle Stoffwanderung durch die Plasmagrenzflachen ist naturgemaB von deren 
Zustand, vor allem ihren Dichtezustanden, d. h. ihrer chemischen und elektrischen 
Leitfahigkeit oder Durchgangigkeit bedingt. Eine jede Anderung dieser Durch
gangigkeit, jener "Durch16cherbarkeit" der auBeren oder inneren Phasengrenzen 
und Hiillen des Zellkorpers wird die der Reizbarkeit und Erregung zugrunde 
liegende Stoffwanderung und Stoffwechselwirkung in gleichem Sinne andern, 
entweder also steigern oder unterdriicken. 

Uber die Zusammensetzung der inneren und auBeren Grenzschichten und 
Hiillen wissen wir nichts Sicheres. Der Bau der mehr oder weniger festen aufJeren 
Zellmembranschicht wird von manchen Forschern fiir ein Mosaik von lipoiden 
und nichtlipoiden Phasen, von anderen fur eine einheitlich reine EiweiBschicht 
erklarl: es kann aber gar nicht bezweifelt werden, daB mindestens an den inneren 

1) MANSFELD: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.129, 131, 143. 1909-1912. 
2) Vgl. auch WINTERSTEIN: Zeitschr. f. allg. Physiol. Bd.5. 1905. 
3) V.ISSEKUTZ, WASTENEYS, WARBURG: zusammengestellt bei WINTERSTEIN, S.191ff. 
4) HOEBER, R.: Physikalische Chemie der Zelle, S. 534, 575, 715. 5. Aufl. 
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Phasengrenzschichten des protoplasmatischen Elmusionskclloids die hydro
philen Lipoide und Albuminoide nebst Wasser und Salzen in inniger Beriihrung 
aneinander gebunden sind, und daB diese Bindung mit allen ihren Beziehungen 
durch eine Zustandsanderung auch nur eines ihrer Teilnehmer, wie es bei der 
Einwirkung der Narkotica oder der Wiirme die Zuslandsanderung der Lipoide 
ist, notwendig sich auch andern miisse. 

Mithin wird vermutlich die Lcitfahigkeit der Zell- und Phasengrenzschichten 
fUr Molekeln und lonen durch die eindringenden Narkotica oder die Wiirme
zufuhr geandert werden, und vielfache Beobachtung hat diese Vermutung wirk
lich bestatigt. 

Wir nehmen danach an, daB bei anfanglicher Einwirkung die molekular
chemische Leitung durch die Phasengrenzen hindurch erleichtert (Anfangs
erregung), bei starkerer, zureichender Wirkung gesperrt (Narkose), bei starkster 
aber, trotz und neben der lonensperrung, die gri::iberen Massen der Kolloide aus 
ihren natiirlichen Schranken geli::ist und entbunden werden (Treiben, Cytolyse, 
Degeneration usw.). Wie durch die gradweise zunehmenden physikalisch
chemischen Lipoidanderungen die angedeuteten Membranwandlungcn nach
und nebeneinander zustande kommen mi::igen - Durchgangserleichterung, dann 
Sperrung fUr Molekel und lonen, dalleben schlie13lich Durchgangseri::iffnung 
oder Erleichterung fUr Kolloide (Enzymc) -, das ist bei unserer Unkenntnis 
von dem inneren chcmi:-;chen Bau des Protoplasmas einstweilen nicht fest
zustellen. 



Protoplasmagifte. 

H. REICHEL 

Wien 

Von 

und K. SPIRO 

Basel. 

Zusammenfassende Darstellungen. 
BURGI: Chemische Desinfektionslehre, Kolle-Wassermanns, Handb_ d_ path_ Mikro

org. (2) Bd_ 3, S. 543_ 1913. - BURRI: Das Sterilisieren. Lafers Handb. d. techno 
Mykologie, Bd. 1, S. 514. 1906. - CRONER: Lehl'b. d. Desinfektion. 1913. - GRASSBERGER: 
Die Desinfektion in Theorie u. Praxis. Rubner-v. Gruber-Fickers, Handb. d. Hyg. 1913 -
HAFNER: Biologie u. Dielektrizitatskonstante. Erg. d. Physiol. Bd. 24, S. 566. 1925. -
HAILER: Desinfektion. Weyls Handb. d. Hyg. (2) Bd.8. - MEYER-GOTTLIEB: Die experm. 
Pharmakologie 1925. - REICHEL: Entkeimung_ Kraus-Uhlenhuts Handb. d. mikrob. 
Technik Bd. 2, S. 437. 

Begriff. Unter Protoplasmagiften verstehen wir allgemeine, d. h. auf aIle Art 
von Lebewesen und auf aIle ihre Teile oder Organe wirkende, und ferner schwere, 
d. h. das Zelleben bedrohende Gifte, welche die Bedingungen des Lebens teil
weise oder ganz, jedenfalls dauernd - irreversibel - aufzuheben vermogen, indem 
sie den Aufbau oder die Struktur des Lebendigen storen oder seine Baustoffe 
verandern. Diese Gruppe von Giften, die auch .Atzgifte genannt worden sind, 
laBt sich leidlich scharf gegen andere Gruppen abgrenzen, welche entweder, 
wie die Nervengifte, hauptsachlich reversible Wirkungen auf besonders wichtige 
Organe entfalten, oder, wie die Blutgifte, durch die begrenzte Hemmung eines 
allgemein lebenswichtigen Reaktionsablaufes als eine Art Sperrvorrichtung im 
chemischen Getriebe des Organismus wirken. Die Wirkung der .Atzgifte ist aber 
andererseits durchaus keine einheitliche, auBer im Enderfolge des Absterbens, 
weil ja die Lebensvorgange auf sehr verschiedene Weise bedrohlich gestort, 
ihre stofflichen Voraussetzungen auf die mannigfachste Art verandert werden 
konnen. 

Wirkung. Die Natur der todlichen Nahewirkungen, wie sie den Protoplasma
giften zuzuschreiben sind, wird in ihren zweifellos das meiste Interesse bietenden 
Anfangen am klarsten und sichersten an einzelligen Lebewesen zu erforschen sein, 
weil hier die dauernde Unfahigkeit, sich unter dafiir geeigneten Bedingungen fort
zupflanzen, als entscheidendes Kennzeichen des eingetretenen Todes aufgefaBt 
werden darf. Denn die bloBe, durch die Gegenwart des Giftes bedingte Auf
hebung einer Bewegung oder einer sonstigen Leistung, welche vorher zu beob
achten war, beweist nicht die Dauer und Todlichkeit der Wirkung und eine tiefer
gehende, etwa schon sichtbar werdende Strukturveranderung, ist gerade in den 
Anfangen einer solchen Wirkung nicht vorauszusetzen. 

Beschreibung. Die eben todliche Wirksamkeit der Protoplasmagifte nach ihrer 
aktiven Masse und nach der Dauer der erforderlichen Einwirkung zureichend, be
sonders auch nach Temperaturabhiingigkeiten zu beschreiben, erscheint als die 
erste Aufgabe der Forschung auf diesem Gebiete, deren Losung auch schon zum 
Teil von selbst die Antwort auf weitere Fragen, wie auf die nach dem beson-
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deren Mechanismus oder Chemismus ciner solchen Giftwirkung mit sich bringt. Zu
gleich geniigt aber eine solche voIlkommene Festlegung der zureichenden Bedin
gungen des Zelltodes meistens auch am besten dem praktischen Bediirfnisse, 
das sich an solche Fragen kniipft, z. B. in der Therapie oder in der Seuchentilgung 
durch Desinfektion. 

Arten der Wirksamkeit. Der zum Tode fiihrende V organg kann in der Haupt
sache danach unterschieden werden, ob die Verankerung eines korperfremden 
Stoffes oder einer fremden Stoffgruppe an den Molekiilen des Protoplasmas, 
oder aber, ob eine Verlagerung dieser Molekiile selbst stattfindet, ob es sich also 
urn eine stoffliche, chernische oder urn eine mehr physilcalische, eine Zustands
anderung, d. h. urn veranderte chemise he lndividuen oder urn gestorte Beziehungen 
der unveranderten handelt. Diese Unterscheidung in chernisch-ionale und rnecha
nisch-rnolelculare Zellgiftwirkungen wurde zuerst 1897 von SPIRO l ) gefaBt, wobei 
zugleich auch auf die hohere Einheit beider Gruppen von Wirkungen hingewiesen 
wurde: in den einen Fallen liegen echt chemise he Reaktionen del' sog. Haupt
valenzen von Gift und Protoplasma vor, wahrend in den anderen Fallen die 
"mechanischen Affinitaten" des Giftes zu den in Betracht kommenden Losungs
mitteln: Wasser, Lipoide, EiweiB, ins Spiel treten. Umkehrbare und nicht um
kehrbare Bindungsreaktionen beherrschen dort, Verteilungsgleichgewichte hier 
das Geschehen. Wie das Verteilungsgleichgewicht durch die Affinitaten zwischen 
Losungsmittel und gel os tern Stoffe beherrscht wird, wird an anderen Stellen 
dieses Handbuches auseinandergesetzt. Die Hydratationsfahiglceit der lonen ist 
Z. B. eine Funktion der HOFMEISTERSchen Reihe; die der organise hen Verbindungen 
wird Z. B. durch Carboxyl-Sulfo-, Hydroxylgruppen usw. gesteigert. Umgekehrt 
ist die Loslichkeit in organise hen Solventien, "Solvatation" meist durch Eintritt 
von Halogen, komplex gebundenen Sauerstoffes usw. in das Molekiil bedingt. 
Die Bedeutung der Solvatation zeigt sich auch in entscheidender Weise bei 
organischen Korpern in der Art, daB in homologen Verbindungen die Lange 
der Kohlenstoffkette des Alkoholradikals die Wirkung entscheidend beeinfluBt. 
So fand L. BLEYER2) unter R. DOERR, daB bei Aufschwemmungen gramnegative 
Zellen homogenisiert werden durch die hohoren Homologen des resorcincarbon
sauren Natrium, aber erst yom Amyl an und daB eine sukzessive Steigerung 
stattfindet in den Hexyl- bzw. Heptylverbindungen. 

Die h6here Einheit der stofflichen Wirksamkeit liegt in del' wesentlichen 
Gleichartigkeit, genau genom men bloB abgestuften Verschiodenheit del' beiden 
Arten der Anziehungskrafte. Die Entscheidung, ob es sich urn die eine oder andere 
Art von Vorgangen handelt, fallt moist nicht schwer, weil die Beziehungen del' 
beteiligten Stoffe an rnehrphasigen Modellen, wie Leimplatten, EiweiBgelen, 
Wasser-Olgemischen oder auch an einheitlichen Zellmassen, wie Hefe odeI' 
Bakterienmassenkulturcn, studiert werden konnen. Die chemische Bindung des 
Giftes verrat sich bei starken chemischen Affinitaten ohne weiteres durch den 
aliquoten Verlust an freien Stoffen in der waBrigen Flotte, bei schwacheren: del' 
teilweise hydrolytischen Spaltung raumgebenden Kraften durch die dafiir typi
schen Konzentrationsverhaltnisse. Die Losungsbeziehungen des Giftes zu den 
Korperphasen driicken sich in den entsprechenden Gleichgewichtsverteilungen 
del' Giftstoffe aus. Del' einfachste Fall ist del', daB sich die Molekiilverbande 
des Losungsstoffes in heiden hetrachteten Losungsmitteln in gleichem Aggre
gationszustand befinden, d. h. daB die Einzelteilchen in heiden Phasen aus del' 

1) SPIRo: Uber physikalische und physiologische Selektion. StraBburg 1897. -
SPIRO U. BRl~NS: Zur Theorie der Desinfektion. Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 41, 
S.355. 1898. - EHRLICH: v. Leyden-Festschrift Bd. 1, S.645. 1902. 

2) BLEYER, L.: Biochem. Z('itschr. Bd. 181, S.350. 1927. 
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gleichen Zahl von Molekiilen bestehen. Dann trifft der durch VAN T'HOFF 1) ver
allgemeinerte HENRYSche Verteilungssatz2) in seiner einfachsten Form eines kon
stanten KonzentrationsverhaJtnisses zu. 1m FaIle der Ungleichzahligkeit der 
Molekiile in den fiir die beiden Phasen eigentiimIichen Verbanden tritt an Stelle 
dieses einfachsten Gesetzes die von NERNST3) entwickeIte Beziehung: als konstant 
erscheint das VerhaItnis jener Potenzwerte der Konzentration, die als Exponenten 
die Aggregationszahl der Molekiile in der entsprechenden Phase tragen. 

Der Vorgang des Absterbens. Die gegebenenfalls (d. h. bei geniigender Starke 
und Dauer) bis zum Tode fortschreitenden Zellschadigungsvorgange konnen dem
nach zeitlich nur erfaBt werden, entweder indem die Reaktionsgeschwindigkeit solcher 
Bindungen oder indem die Geschwindigkeit der zunehmenden Anreicherung der 
Losungsstoffe in den fiir die Giftwirkung entscheidenden Zellphasen festgelegt 
wird. Wo es gelingt, bestimmte Vorstufen der Schadigung, wie z. B. Bewegungs
hemmung oder verminderte chemische Leistungen in ihrem Auftreten ebensogut 
oder auch leichter zu beobachten als den todlichen Ausgang, dort mogen die 
entscheidenden Bedingungen - aktive Masse, Zeitdauer, Temperatur - eben
sowohl fiir jene eben erreichten Schadigungen wie fiir den Tod ermittelt werden. 
Aus der zeitlichen Lage der verschiedenen Stufen der Schadigung bei gleichen son
stigen Bedingungen ergibt sich dann so etwas wie ein " Vorgang des A bsterbens " , 
ohne daB es aber moglich ware, die einzelnen Zustande aufeinander richtig zu 
beziehen, oder eine exakte "Kinetik" eines solchen Vorganges aufzustellen. 

Als eine solche "Kinetik des Absterbevorganges" ist mehrfach falschlich eine 
Berechnung angesehen worden, welche auf Grund der miihevollen Beobachtungen 
von PAUL und KRONIG 4) iiber den Verlauf der Zahlen iiberlebender Keime in Sus
pensionen gleichartiger Keime in desinfizierenden Losungen zuerst von MAnsEN 
und NYMANN 5) angestellt worden ist. 

Zum Verstandnis dieses immerhin bedeutsamen gedanklichen lrrweges 
ruuB auf die Methodik der Versuche eingegangen werden, mit denen die todliche 
Wirksamkeit eines Stoffes auf eine bestimmte Art von einzelligen Lebewesen 
nachgewiesen werden kann. 

Urn die Wirkung eines Stoffes in bestimmter Konzentration und bei bestimmter Tem
peratur rein beobachten, insbesondere die vom Beginn der Einwirkung bis zum Eintritt 
des Todes verstreichende Zeit scharf messen zu k6nnen, ist es erforderlich, die Zellen in 
der wsung gleichmi:iBig schwebend zu verteilen, d. h. eine Suspension der Testkeime mit 
der Ausgangsl6sung in genau beka~nten VolumenverhiHtnissen zusammenzubringen [GEP
PERT6), v. GRUBER7)]. Durch die Ubertragung eines aliquoten Teiles dieses Fliissigkeits
gemisches auf ein optimales Kulturmedium unter Bedingungen, die ein Weiterwirken des 
Giftes ausschlieBen, kann dann aus dem Auftreten oder Ausbleiben des Wachstums ent
schieden werden, ob im Zeitpunkte der Uberimpfung die Grenze der Abt6tung erreicht war 
oder nicht. Dabei wird eine groBe, aber doch eine endliche und genau festzustellende Zahl 
von gleichartigen Individuen der gleichen Einwirkung ausgesetzt und als erreichte Abtotung 
erst jener Zustand anerkannt, wo kein Individuum mehr iiberlebend war, weil ja schon 
eines geniigt, urn das weitere Wachstum hervorzurufen. DaB in Wirklichkeit, was leicht 
festzustellen ist, nicht aIle Individuen gleichzeitig absterben, kann, wie schon GEPPERT 

1) VAN T'HoFF: Ostwalds Klassiker Bd.110, S.8l. 
2) HENRY, Manchester 1893. 
3) NERNST, W.: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.8, S.110. 189l. 
4) PAUL u. KBoNIG: Die chemischen Grundlagen der Lehre von Giftwirkung und Des

infektion. Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.25, S. l. 1897. 
6) MADSEN u. NYMANN: Zur Theorie der Desinfektion. Zeitschr. f. Hyg. u. Infektions-

kranklI. Bd. 57, S. 389. 1900. ~ 
6) GEPPERT: Zur Lehre von den Antisepticis. Berlin. klin. Wochenschr. 1889, S.789. 

- GEPPERT: Uber desinfizierende.Mittel und Methoden. Ebenda 1890, S. 246. - GEPPERT: 
Die Desinfektionsfrage. Dtsch. med. Wochenschr. 1891, S.797. 

7) GRUBER: Uber Methoden der Priifung von Desinfektionsmitteln. Ref. am 7. intern. 
Kongr. f .. Hyg. u. Demogr., London 189l. 
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hervorhebt, bei tatsachlich glcichma13iger Suspension aller Keime, d. h. bei Vermeidung 
von Verklumpungen, die das Eindringen des Ciftes verzogern, nur auf verschiedener Wider
standsfahigkeit der Keimindividuen beruhen, welehe Versehiedenheit auch gegeniiber physi
kalischen, z. B. Hitzeschadigungen zu finden ist. 

Zahlensuche. PAUL lind KRONIG haben. dann als erste in umfangreichen Ver
suchsreihen festgestellt, in welcher Weise sich wahrend einer sole hen Gifteinwirkung 
die Zahl der noch uberlebcnden Keime andert. Dabei ergeben sich sinkende Zahlen
reihen, welche sich, wie eben MADSEN und NYMANN zeigten, als logarithmische 
Zeitfunktion leidlich berechnen lassen. Diese Autoren deuten das als den Ausdruck 
einer monomolekularen Reaktion zwischen Zellprotoplasma und Gift, wofUr 
j edoch offenbar die V ora ussetzungen nicht gege ben sind, wie ErJKMANN 1), 

REICHEL2 ), HEWLETT3) und besonders ausfUhrlich REICHENBACH4) dargetan haben. 
Der letztgenannte Autor kliirte den Verlauf solcher Kurven als den Ausdruck 
del' allgemein zu beobachtenden asymmetrischen Resistenzstreuung innerhalb des 
Individualbestandes einer Kultur von Mikroorganismen auf. Genauere kritische 
Darstellungen dieser }1~l'agc finden sich in den bakteriologischen Handbuchern 
[RtjRGI 5), REICHEL6)J. 

Funktioncn. Fur die Beschreibung der Giftwirkungen erscheint somit als 
hauptsachlich entscheidend die Beziehung der erforderlichen Einwirkungsdauer 
zur Konzentration oder allgemeiner: zur aktiven Masse des Gi/tes. Daneben 
wird immerauch del' Temperat1lreinfluG und die Natur des Losungsmittels 
des Giftes zu beachten sein, welche Natur auch schon durch aIle Losungsgenossen 
verandert wird. Die zuerst genanntc, hauptsachlich zu beachtende Beziehung 
ist schon von mehrercn Seiten in mathcmatische Formen gebracht worden, die 
auch, wie REICHEr}) gezeigt hat, im wesentlichen ubereinstimmen. Es kommen 
hyperbelahnliche Kurven zustande, da sich meistens das Pl'odukt der Zeitdauer 
(T) und einer bestimmten Potenz (n) der Konzentration (P) als konstant erweist: 
T· pn = R. Die Konstante R heiJ3t die Resistenzkonstante und bezeichnet 
die zur Totung del' Keime erforderliche Einwirkungsdauer bei der Konzentration 
P=l. 

In manchen besonderen Fiillen ist vom P-Wert ein bestimmter Abzug zu 
machen, der einer dauernd unschiidlichen Dosis des Gi/tes entspricht [REICHEL8), 

Woo OSTWALD und DERNoscHEK9)J.. Begreiflicherweise kann das nur bei den Zell
giften zweiter Art, den durch Losungsbeziehungen wirksam werdenden, zutreffen, 
weil ja jede Ionenreaktion unter der Voraussetzung einer konstanten, wenn auch 
noch so niedrigen AuGenkonzentration endlich zum gleichen Ziele gelangen muGte. 
Das Auftreten einer solchen AbzugsgroGe in einer die Versuchsergebnisse be
schreibenden Gleichung beweist also schon die Zugehorigkeit des Giftes zu jener 

1) EIJKMANN: Die Uherlebungskurve bei Abtotung der Bakterien durch Hitze. Biochem. 
Zeitschr. Bd.9, S. 12. 1908. 

2) REICHEL: Zul' Theorie der Desinfektion. Biochem. Zeitschr. Bd. 22, S. 152. 1908. 
3) HEWLETT: Desinfection and desinfectants lanart. 1909. 
4) REICHENBACH: Zur Theorie der Desinfektion. Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. 

u. Infektionskrankh., Aht. 1, Orig. Bd.47, Anh. S.75. 1910. - REICHENBACH: Dip Ab
sterbeordnung der Baktcrien und ihre Bedeutung fiir Theorie und Praxis der Desinfektion. 
Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.69, S.171. 1911. 

5) BURGI: Desinfektionslehre. Kolle-WasseI'rnanns Handb. d. pathogen. Mikroorg. (2) 
Bd. III, S.543. 

6) REICHEL: Entkeimung. Kraus-Uhlenhuts Handb. d. mikrobiol. Technik Bd. II, 
S.498ff. 

7) REICHEL: Ebenda 1::;.494ff. 
8) REICHEL: Die Desinfektionswirkung des Phenols. III. Biochem. Zeitschr. Bd.22, 

S. 201. 1908. 
9) OSTWALD, Woo U. J)ERNOSCHEK: Dber die Beziehungen zwischen Adsorption und 

Ciftigkeit. Zeitschr. f. Chern. u. Ind. d. Kolloide Bd. 6, S.297. 1910. 
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Grupp e. Die genannte Voraussetzung ist allerdings manchmal auch nicht er 
fiillt, z. B. bei der Untersuchung oligodynamischer Zellgiftwirkungen, wo sich 
die Wirksamkeit der Losung mit der fortschreitenden Speicherung des Metalles 
am Protoplasma allmahlich erschOpft [Spmol)]. In solchen Fallen verandert sich 
der P -Wert nicht bloB wahrend des Vorganges, sondern er ist auch von vornherein
nicht quantitativ zu fassen, so daB hier die Berechnung iiberhaupt nicht anwendbar 
erscheint. 

Hemmung. Bei allen Protoplasmagiften bewirken gewisse untertOdliche Kon
zentrationen des Giftes, wenn sie neben sonst giinstigen Wachstumsbedingungen 
bestehen, eine Entwicklungshemmung, die manchmal nicht leicht - und zwar sowohl 
praktisch als auch begrifflich nicht leicht - von der todlichen Wirkung unter
schieden werden kann. Es ware durchaus denkbar, daB ein chemisches Agens 
alles Leben der Zellen aufhebt, ohne daB auch bei sehr langer Dauer dieses "Todes" 
die mit der Beseitigung des Giftes gegebene Wiederbelebbarkeit verloren gehen 
miiBte. An einem so "konservierten" Leben miiBte selbst A. v. HUMBOLDTS 2) 

Kriterium des Lebens: die Zersetzung eines fiir sich nicht lebensfahigen Teil
stiickes, zuschanden werden. 

In der obigen Gleichung ist im allgemeinen P die unabhangige, willkiirlich 
abgestufte, T, - die Zeit hier ausnahmsweise einmal- die abhangige, beobachtete 
Variable, d. h. es fragt sich zumeist: wie lange dauert es bis zur Abtotung unter den 
gegebenen Konzentrationen und auch Temperatur- und Losungsbedingungen. 
In der Praxis der Desinfektion kommt allerdings auch nicht selten die umgekehrte 
Fragestellung vor: wieviel von den Mitteln ist erforderlich, um in einer gegebenen 
Zeit unter bestimmten Umstanden zu wirken. Dann wird die Gleichung zur 
leichteren Entwicklung des P-Wertes besser in der Form: 

p. Tm = D 

verwendet, worin m = ljn und D = VB ist und die Dosiskonstante D, die in der 
Zeiteinheit zureichende Konzentration bedeutet. Je groBer der Wert n ist, 
desto rascher wirksam sind groBe Dosen des Giftes und desto langsamer wirksam 
kleine. Wird n hingegen klein gefunden, so sind schon kleine Dosen wirksam, aber 
auch groBe nicht viel wirksamer. 

Bezuglich der Methodik der Gewinnung solcher Kurven und Gleichungen sei auf das 
KRA.us-UHLENHUTsche Handbuch der mikrobiologischen Technik [REICHEL3)] verwiesen, 
hinsichtlich der Frage nach der Genauigkeit der so errechneten Werte auch auf REICHEL 
und RmGER4). 

Der Temperatureinfluf3 auf totende Giftwirkungen ist im allgemeinen ein 
sehr machtiger. Auch die sog. reine Temperatureinwirkung, und zwar sowohl 
die der trockenen ala auch der feuchten Hitze, kann wohl ala eine bei hohen Tempe
"raturen hervortretende Giftwirkung dort des Luftsauerstoffes, hier des Wassers 
und seiner Ionen auch schon in neutralen Losungen aufgefaBt werde~. Wo der 
EinfluB fiir echt chemische Desinfektionsvorgange genauer verfolgt wurde 
[MADSEN und NYMANN6), HARIETTE CHICK6) u. a.], hat er sich immer von ganz 

1) SPmO, K.: Die oligodynamische Wirkung des Kupfers. 1. Mitteilung Munch. 
med. Wochenschr., 1915. S. 1601. 2. Mitteilung Biochem. Zeitschr. Bd. 74, S. 265. 1916. 

2) v. HUMBOLDT, A., zit. nach H. H. MEYER: Gesetzlichkeit des Lebens. Wien. klin. 
Wochenschr. Bd.37, Beil. 19, S.4. 

3) REICHEL: Zitiert auf S.553. 
4) REICHEL u. RIEGER: Ausgleichs- und Fehlerrechnung bei Desinfektionsversuchen. 

Arch. f. Hyg. Bd.98, S.23. 1927. 
5) MADSEN u. NYMAN: Zitiert auf S.552. 
6) CHICK, HARmTTE: An investigation of the law of disinfection. Journ. of hyg. Bd. 8, 

S. 92. 1908. - REICHEL: Entkeimung, S. 509. - VAN T'HoFF: Vorlesungen uber theoretische 
und physikalische Chemie. Braunschweig 1898. 
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lihnlicher GroBe finden lassen, wie der bekannte VAN T'HoF:Fsche Temperatur
koeffizient chemischer Reaktionen, so daB einem Temperaturunterschiede von 
10 0 etwa die 2 ~3£achE' Variation der erforderlichen Abtotungszeit entspricht. 
Fur Phenol hat HARIETTE CHICK weit stiirkere Einflusse beobachtet. 

Das Losungsmittel. Schon R. KOCH 1) hat die verhiiltnismiiBige Ungiftigkeit 
der Desinfektionsmittel in nichtwiiBrigen Losungen bemerkt und auch durch 
WOLFFHDGEL und v. KNoRRE2 ) untersuchcn lassen. Dann hat SPIR03) (1897) die 
Aufmerksamkeit auf die Losungszustiinde und -intensitiiten gelenkt und die Vcr
teilungsgleichgewichte der Losungsstoffe uber verschiedene Phasen als die zu
reichenden Bedingungen fur vielerlei Farbungs-, Arznei- und Zellgiftwirkungen 
erkannt, wie das im gleiehen Sinne dann auch P. EHRLICH4) tat. Besonders war 
es die von SCHElIRLE~5) beobaehtete Giftigkeitsverschiebung des Phenols durch 
Kochsalz, die dureh SPIRO und seine Sehule zuerst nach Analogie der Aussalz
wirkungen erkliirt lind dann aueh als Beispiel solcher Zusammenhange weiter 
verfolgt wurde [SCHEURLEN und SPIR06), SPIRO und BRUNS7), spater REICHEL8), 

SPIR09), HAFNER und KURTHylO)]. Die gegenseitige Losliehkeitsbeeinflussung 
[SETSCHENOW ll), RO'l'HMUND und WILSMORE 12), NERNST 13), ROTHMUND 14), 
REICHEL8)] der Losungsgenossen verschiebt einschneidend in gesetzmaJ3iger 
Weise die Teilungsq uotienten der wirksamen Stoffe, Die von SPIRO als 
physikalische und physiologische Selektion bezeichneten, oft fast als willkiir
lich erscheinenden auswahlenden Speicherungen von Stoffen in einzelnen 
Zellen, Bowie die Verdrangung bestimmter Stoffe aus ihnen durch LOBungs
kriifte, beherrsehen offen bar aueh die Vorgange der Resorption und Sekretion 
und vermogen auch pine Erklarung fUr die beschrankte Durchlassigkeit von 
Membranen und Phasengrenzen und die Entstehung elektrostatischer Mafte 
im lebenden Korpcr abzugeben [LOEB und BEUTNERI5)]. So konnen auch Gift
wirkungen verstanden werden, welche nicht mehr alles Protoplasma, sondern 
nur bestimmte Arten von Zellen treffen, sei es einzelne Organe oder Organsysteme 
im vielzelligen Organismus, sei es irgendwelche fremden, parasitaren Einzeller 
im Korper des Wirtes. Solche spezifischen Gifte und inneren Desinfektionsmittel 
stehen nach der Definition den al1gemeinen Protoplasmagiften schon ferner, 
obwohl ihre Wirkungsweise eine durchaus ahnliche sein mag. Diese Bedingungen 

1) KOCH, ROB.: Uber Desinfektion. Mitt. d. K. Gesundheitsamtes Bd. 1, S. 234. 1881. 
2) WOLFFHUGEL U. KNORRE: Zu der chemischen Wirksamkeit von Carbolal und Carbol-

saure. Mitt. d. K. Gesundheitsamtes Bd. 1, S. 352. 1881. 
3) SPIRo: Uber physikalische und physiologische Selektion. StraBburg 1897. 
4) EHRLICH, P.: Leyden-Festschrift Bd. 1, S. 645. 1902. 
5) SCHEURLEN: Die Bedeutung des Molekularzustandes der wassergelosten Desinfek

tionsmittel fur ihr('n \Yirkungswert. Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 37, S.74. 
1896. 

6) SOHEURLEN U. SPIRo: Die gesetzmaBigen Beziehungen zwischen Losungszustand und 
Wirkungswert der Desinfektionsmittel. Munch. med. Wochenschr. Jg.44, S.4. 1898. 

7) SPIRO U. BRUNS: Zur theoretischen Desinfektion. Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. 
Bd.41, S. 355. 1898. 

8) REICHEL: Die Desinfcktionswirkung des Phenols. Biochem. Zeitschr. Bd. 22, S. 149, 
177, 201. 1909. 

9) SPIRo: ·Ober Fliissigkeitsstruktur. Pflugers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 205, S. 15. 
1924. 

10) HAFNER U. KURTHY: Zur Kenntnis dcr Aussalzung. Arch. f. expo Pathol. u. Phar-
makol. Bd. 104, S. 148. 1924. 

11) SETSOHENOW: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.4, S.117. 1889. 
12) ROTHMUND u. WILSMORE: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd. 40, S. 611. 1903. 
13) NERNST: Zeitschr. f. physikal. Chern. Bd.38, S.487. 1902. 
H) ROTHMUND: Liislichkeit und Liislichkeitsbeeinflussung. Bredigs Handb. d. angew. 

physikal. Chern. Bd. VII. 
15) LOEB 11. BE1"TXEH: Biochem. Zcitschr. Bd.41, S. 1. 1912. 
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des Zustandekommens solcher Wirkungen gehen ohne scharfe Grenze in die der 
organotropen und atiotropen Pharmaca [MEYER und GOTTLIEB 1)] und der elektiven 
Vitalfarbungen [W. SCHULEMANN, GICKLHORN und KELLER2)] uber. Aber auch 
die Bedingungen der echt chemischen Giftwirkungen sind von der Natur des 
Losungsmittels beherrscht. Die Bedeutung dcr NERNsTschen Dielektrizitats
konstante fur die Ionisation der Losungsstoffe in waBrigen und nichtwaBrigen 
Medien hat hauptsachlich WALDEN3) erforscht. DaB fUr viele Giftwirkungen 
aber die Ionen die aktive Masse des Giftes vorstellen, ging schon aus DREsERs4 ) 

Untersuchungen uber Hg-Salzwirkung hervor und wurde spater und unabhangig 
einerseits von PAUL und KRONIG5), andererseits von SPIRO und seiner Schule6 ) 

genauer dargetan. R. KELLER7) hat dann neuerdings auf die Bedeutung der 
Dielektrizitatskonstante fUr biologische Fragen hingewiesen und in der Folge mit 
R. FURTH u. a.S) auch die Messung dieser GroBen in physiologischen Objekten 
in die Wege gelcitet. Von Zellgiftwirkungen war die Saure-, d. h. die H-Ionen
wirkung auf eine Ionisation in den wasserarmen Phasen der Zelle durch GEGEN
BAUER und REICHEL9) bezogen worden, welche Vorstellung spater durch all
gemeinere Uberlegungen [REICHEL10), SPIROll)] gestutzt erscheint. Ferner haben 
J OACHIMOGLU und seine Mitarbeiter12) die Hg-Salzwirkung mit der Dielektrizitats
konstanten des Losungsmittels in Beziehung gebracht. Wie die zusammenfassende 
DarsteHung HAFNERS 13) zeigt, verspricht hier die Verknupfung der physikalischen 
und morphologischen Forschungen mit den physiologisch-chemischen und bio
logischen in sol chen Fragen weitere Erfolge. 

Die wichtigsten Protoplasmagifte. 
Sliuren und Langen. Die Zellschadigungen durch Abweichungen der wasse

rigen Umwelt von der Neutralitat, d. h. also durch Siiuren und Laugen, hangen 
im allgemeinen von der H + - und OH - -Konzentration abo Die starken Sauren und 
Laugen erweisen sich sowohl fUr die Hamolyse [FURNER und NEUBAUER14)] als 
auch fUr die Desinfektionswirkung [PAUL und KRONIG15)] als weitaus wirksamer 

1) MEYER U. GOTTLIEB: Die experimentelle Pharmakologie. Berlin u. Wien 1925. 
2) GICKLHORN U. KELLER: Elektive Vitalfarbung. Zeitschr. f. Zellforsch. u. induktive 

Abstammungslehre Bd. 2, S. 515. 1925. 
3) WALDEN, S. Lit. bei HAFNER: Ergebn. d. Physiol. Bd.24, S.566. 1925. 
4) DRESER: Zur Pharmakologie des Hg. Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.32, 

S. 456. 1893. 
5) PAUL U. KRONIG: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.25, S.I. 1897. 
6) SPIRO U. BRUNS: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.41, S.355. 1898. 
7) KELLER: Dielektrizitatskonstanten biochemischer Stoffe. Biochem. Zeitschr. Bd. 115,. 

S.134. 1921; weitere Lit. S. bei HAFNER: Ergebn. d. Physiol. Bd.24, S.566. 1925. 
8) FURTH, R.: Methoden zur Bestimmung der Dielektrizitatskonstante guter Leiter. 

Zeitschr. f. Physik Bd. 22, S. 98. 1924. - FURTH, R.: Die Dielektrizitatskonstanten waBe
riger Losungen usw. Ann. d. Physik (4) Bd.70, S. 167. 1923. - FURTH, R. U. KELLER: Die 
Dielektrizitatskonstante des alkohollialtigen Serums. Biochem. Zeitschr. Bd. 141, S. 187. 1923. 

9) GEGENBAU~:a U. REICHEL: Arch. f. Hyg. Bd.78, S.56f£., 92. 1913. 
10) REICHEL: Uber Wasser- und Ionenverteilung im Organismus. Biochem. Zeitschr. 

Bd.127, S.322. 1922. 
11) SPIRo: Zur Aciditatsverteilung in d~.r Zelle. Klin. Wochenschr. Jg. 1, S. 1199. 1922 .. 
12) HELLENBRAND u. JOACHIMOGLU: Uber die antiseptische Wirkung des HgCl2 in 

Losungsmitteln verschiedener Dielektrizitatskonstante. Biochem. Zeitschr. Bd. 153, S. 131. 
1924. - JOACHIMOGLU U. KLISSINNIS: Weiteres iiber die antiseptische Wirkung einiger Hg
Verbindungen. Ebenda Bd. 153, S.136. 1924. 

13) HAFNER, E. A.: Biologie und Dielektrizitatskonstante. Ergebn. d. Physiol. Bd. 24,. 
S. 566. 1925. 

14) FURNER u. NEUBAUER: Biochem. Zeitschr. Bd.5, S.358. 1905. 
15) KRONIG U. PAUL: Zeitschr. f. physikal. Chem. Bd. 21, S. 414. 1896; Zeitschr. f. Hyg .. 

u. Infektionskrankh. Bd.25, S.97. 1901. 
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als die schwachen. Die Wirksamkeit dieser ist abcr immerhin viel graBer, als ihrer 
geringeren elektrolytischen Dissoziation entspricht, was offenbar auf ihrer Lipoid
lOslichkeit, d. h. auf ihrem hOheren Eindringvermagen beruht. Sie durch
wandern als ungespaltene Molekiile die Zellwand und rufen in der wasserigen 
Innenphase trotz ihrer gcringen Dissoziation noch eine hahere H + - oder OH - -
Konzentration hervor, als die nicht, oder schlechter durchgehfahigen starken 
Sauren und Laugen bei gleichem AuBengehalt an H+ oder OH - zu tun ver
magen. Ahnliches ergibt sich bei der Beeinflussung PH-empfindlicher Vital£ar
bungen bei Pflanzen [BRENNERl), N. HARVAy2)], bei den Saureschadigungen von 
In£usorien [BARRATT3), COLLET4)] und von Hoiothurienzellen [N. HARVAy5)]. 
Bei der Wachstumshemmung von Penicillium durch aromatische Sauren ist auch 
der Zusammenhang der Erscheinung mit der Wasser-Ol-Verteilung der wirk
samen StoHe festgestellt [BOESEKEN und W ATERMANN6), WATERMANN7)]. Doch 
scheint es, daB die besonders lipoidlOslichen Sauren, darunter die Benzoe- und 
die Salizylsaure, uberhaupt nicht mehr als Sauren, sondern vielmehr nach Art des 
Phenols zur Wirkllng gelangen [VERMAST8)]. 

Die desinfiziercnden Saurewirkungen sind durch PAUL, BIRSTEIN und 
REUSS9), sowie durch GEGENBAUER und REICHELlO) zum Gegenstand genauerer 
Untersuchungen gemacht worden. Hahere H + -Gehalte der UmspUlungsflussig
keit der Zellen bewirken ein rasches Absterben vegetativer Bakterien£ormen, 
wohl durch Veranderung der Durchlassigkeit der Grenzschicht und Eindringen 
der Saure ins Protoplasma. Bakteriensporen erweisen sich hingegen auch gegen 
recht hohe Konzentratiollen starkcr Sauren durch langere Zeit als widerstands
fahig, was sicher zurn Teil auf dem langsamen Eindringen beruht. PAUL und 
seine Mitarbeiter stellten fUr Staphylokokken eine Beziehung fest, die bei HCI 
- in vergleichbarer Form geschrieben - etwa pO·5 T = 18 lauten wurde; d. h. 
also, daB die zur A btatung erforderliche Zeit mit der steigenden Saurekonzentration 
zwar falIt, jedoeh nieht ihr selbst, sondern ihrer 2. Wurzel proportional. Fur 
Essigsaure wurden die Ergebnisse dieser Autoren zu einer Gleichung p. T = 50 
£uhren, was besagt, daB hier etwa einfaehe umgekehrte Proportionalitat besteht; 
fUr Buttersaure bereehnen die Autoren - aus allerdings dafUr unzulanglichen 
Versuehsergebnissen - sogar eine noeh steilere Kurve, die hier p2 . T = 70 zu 
sehreiben ware. Das Parallelgehen der Starke des Konzentrationseinflusses mit 
der Lipoid16slichkeit ist aueh hier ullverkennbar. GEGENBAUER und REICHEL 
haben an Milzbrandsporen sole he Wirkungsgleichungen fUr Gemische von HCI 
und N aCI festgestellt, welche sieh mit steigendem Salzgehalte und mit steigender 
Temperatur derForm P . T = R nahern, wahrend sie bei niederen Temperaturen 
und Salzgehalten allmahlich in die Form pl. 5 • T = R und endlich p2 . T = R 
uhergehen. Die R-Werte betragen hier Stunden bis Tage. Die Autoren schlieBen 
aus der Tatsaehe der 8teigerung der Wirkullg mit dem NaCI-Gehalte, daB es nicht 

1) BRENNER: Verhandl. d. Finnland. wiss. Ges. Bd.60, Nr.4. 1918. 
2) HARVAY, N.: Journ. of expo zool. Bd.lO, S.507. 1911; Americ. journ. of physiol. 

Bd. 31, S. 335. 1913. - Me CLENDOR: Kol. bull. of the marine bioI. laborat. Bd.42, S. 113. 
1912; Journ. of bioI. chern. Bd. 10, S. 41':9.1912. - RUHLAND: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 54, 
S. 391. 1914. 

3) BARRATT: Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd.4, S.458. 1904. 
4) COLLET: Journ. of expo Zool. Bd. 29, S.443, 1919. 
5) HARVAY, N.: Internat. Zeitschr. f. physikal.-chem. BioI. Bd. 1, S.463. 1914. 
6) BOESEKEN u. W ATERMANN: Holland. Akad. d. Wiss. 1912, S. 608. 
7) WATERMANN: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, Ref. 

Bd.42, S. 639. 1914. 
8) VERMAST: Biochem. Zeitsehr. Bd. 125, S. 106. 1921. 
9) PAUL, BIRSTEIN U. REUSS: Biochem. Zeitschr. Bd.29, S.201. 1910. 

10) GEGENBAl'ER u. REICHEL: Arch. f. Hyg. Bd.78, S.1. 1912. 
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die H + -Ionisation in der wirkenden Losung selbst sein kann, welche die Geschwin
digkeit des zum Tode der Zellen fiihrenden Vorganges beherrscht, weil ja dieser 
durch das NaOI zuriickgedrangt wird. Das gleiche gilt von der Quellung der 
Kolloidphasen unter HOI- und NaOI-EinfluB, so daB auch dieser Vorgang nicht der 
den Tod bedingende sein kann. Aber auch die chemische Bindung der Saure an 
das EiweiB. welche nach fixem Verhaltnis und rasch eintritt [GEGENBAUER und 
REICHEL! )], diirfte nicht der iiber den Tod entscheidende Vorgang sein, da das 
Absterben offenbar viel spater erfolgt, als diese Bindung vollendet ist. DaB der 
Zeitpunkt, von dem an die Keime als tot erscheinen, durch entgiftende Behand
lung mit Soda16sung nicht hinausgeschoben werden kann, laBt sich auch kolloid
chemisch erklaren. Die Autoren kommen zu der Annahme, daB gerade die an die 
EiweiBphase der Zelle gebundene HOI-Menge dort erst den zum Tode fiihrenden 
Vorgang, etwa eine hydrolytische Spaltung dieses EiweiBes selbst, bedingt, wo
durch sowohl die langere Dauer als auch die Irreversibilitat des Vorganges ver
standlich wird. Auch spricht der beobachtete Temperaturkoeffizient fiir eine 
solche chemische Umsetzung. Als maBgebend fiir ihre Geschwindigkeit wird die 
H + -Konzentration in den nichtwasserigen oder richtiger: wasserarmen Phasen 
des Zellkorpers vermutet. Diese Konzentration mag recht wohl von den Zustanden 
der wasserigen AuBenphase noch abhangen, wenn auch die GroBe der HOI-Bin
dung an das EiweiB dadurch nicht mehr beeinfluBt wird, weil ja auch der Wasser
gehalt der EiweiBphase dafiir bestimmend sein muB. Die Verschiedenheit des 
in den Gleichungen auftretenden Richtungswertes konnte danach so verstanden 
werden, daB je nach den Versuchsbedingungen die Konzentration der AuBen
phase entweder durch ihren EinfluB auf die Diffusionsgeschwindigkeiten oder 
durch den auf die Wasser- und H+-Verteilung und damit auf die Hydrolyse
geschwindigkeit oder auch durch beide Einfliisse zugleich fiir die erforder
liche Abtotungszeit bestimmend wirkt. Bei hOheren Temperaturen und hohe
rem Salzgehalte der Flotte tritt wohl der DiffusionseinfluB mehr und mehr 
zuriick, wie er auch bei den vegetativen Bakterienformen offen bar geringer als 
bei den Sporen ist. 

GREGERSEN2) gibt fiir Staphylokokken und HOI eine Wirkungsgleichung 
an, die p. T = 2,5 zu schreiben ware. 

Reine Saurewirkungen kommen in der Praxis der Desinfektion nur selten 
zur Anwendung. Die noch am meisten zur Verhinderung des Wachstums von 
Keimen verwendete Saure ist die schwefelige, und zwar in der Form der S02-
Dampfe. Ihre wasserige Losung wirkt, wie HAILER3 ) zeigte, etwas starker als 
molekular entsprechende H 2S04-Losungen, obwohl den Anionen allein, d. h. 
den entsprechenden Neutralsalzen, beschrankte Zellgiftwirkungen zukommen. 
Die Verhaltnisse liegen aber hier kompliziert, weil die auch in Betracht kommende 
reduzierende Wirkung (bzw. die Stabilitat) der schwefeligen Saure von der 
Wasserstoffionenkonzentration abhangt. Auch sonst steigert in vielen Fallen 
eine leicht saure Reaktion, die selbst nur insehr langer Zeit todlich wirken wiirde, 
die Wirksamkeit anderer Zellgifte wesentlich. 

Die Abtotung von Zellen durch Saurewirkung findet aber nicht bloB in der 
Desinfektionspraxis, sondern auch in der Therapie mehrfache Anwendung und 
hat auch beim Zustandekommen gewerblicher und anderer Vergiftungen groBe 
Bedeutung. Zu Saureatzungen wird rauchende Salpetersaure, Trichloressig
saure, Chromsaure und auch die schwachere MiIchsaure verwendet, der gegen-

1) GEGENBAUER u. REICHEL: Zitiert auf S.557. 
2) GREGERSEN: Zentralhl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Aht. 1, Orig. 

Bd. 77, S. 168. 1915. 
3) HAILER: A. K. G. A. Bd.36, S.237. 1911. 
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iiber gesunde Zellen sich als widerstandsfahig erweisen, wahrend kranke Zellen 
auch durch sie vernichtet werden. HCI wirkt auch in Dampfform zerstorend auf 
die oberflachlichen Zellen des Respirationsapparates oder auch von Pflanzen ein. 
Schwere HCI-Vergiftungen bewirkt das gut lipoidlOsliche Phosgengas, welches 
im Korper rasch zu CO2 und HCI zeriallt. In wasserigen Losungen ist die keim
totende Wirkung des Stoffes gering [SEMIBRATOFF1)J. Gewerbliche Vergiftungen 
des Respirationstraktes kommen auch durch die gasformigen Saureanhydride 
S02' S03' nitrose Gase und durch CrOa in Staubform zustande; S02 wird von 
diesen infolge seiner starken Reizwirkung am wenigsten eingeatmet, wirkt aber 
wie HCI auch im Frcien die Vegetation schadigend. Die "nitrosen" Gase, welche 
sich im Korper wie ein Gemisch aquimolekularer Mengen von salpetriger und 
Salpetersaure verhalten, reizen zunachst als NO und N02-Gas nur wenig, und sind 
eben dadurch besonders gefahrlich, indem sie oft erst viele Stunden nach der 
Einatmung zu plOtzlichem Lungenodem als Folge des Absterbens zahlreicher 
Zellen fiihren; Cr03 bewirkt bei Arbeitern tiefe Geschwiire an den Handen und an 
der N asenscheidewand. 

Die desinfizierende Wirksamkeit der Laugen und des OH - -Ions verhalt sich 
der der Sauren und des H + -Ions in jeder Hinsicht ahnlich, fiir vergleichbare 
Konzentration anscheinend etwas schwacher. Ammoniak wirkt trotz der geringen 
OH - -Ionenbildung starker als andere Laugen [v. LINGELSHEIM")], offenbar 
wieder infolge seiner LipoidlOslichkeit. Genauere Feststellungen derLaugen
wirkungen sind besonders von PA"CL und KRONIG3), BALLNER4) und von HAILERS) 
gemacht worden. Auch die keimtotende Wirkung des Kalkes entspricht, wie aus 
GEGENBAUERS6) Angaben hervorgeht, dem OH--Gehalt der Losung, wahrend 
sie nach PA"GL und PRALL7) als giinstiger erschiene. Auch hier ist wie bei der 
Saure eine chemische Verankerung der wirksamen Ionen am EiweiB nach festen 
VerhliJtnissen anzunehmen, die wohl ebenfalls nicht unmittelbar, sondern erst 
durch die daranschlie13ende Hydrolyse des Eiwei13es die Lebensunfahigkeit be
wirkt. 

Die Dcsinfektionswirkung der Seifen beruht, wie REICHENBACH8 ) zeigte, 
nicht blo13 auf den OH -Tonen ihrer Losungen, sondern vielmehr auf den sehr 
verschieden wirksamen Fettsiiureradikalen, welche Wirkung allerdings durch 
alkalische Reaktion des Mediums stark erhoht wird. 

Als eine Wirkung der R - - und der OR + -lonen darf wahl auch die 
keimzerst6rendc Kraft der peptolytischen Verdauungsfermente, wie Pepsin, 
Papajotin und Trypsin, ja vielleicht auch die der feuchten Hitze, aufgefa13t 
werden. 

Bei den anorganischen Neuiralsalzen konnen wir hier von osmotischen Zell
schiidigungen und von solchen, die durch Storungen des Gleichgewichtes im Lo
sungsgefiige der fliissigen Umwelt der Zelle zustandekommen, absehen, da sie im 
vorangehenden Abschnitt iiber Ionenwirkungen ausreichend besprochen wurden. 
Mit den schadigenden Salz- und Ionenwirkungen auf Bakterien haben sich ins-

1) SEMIBRATOFF: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 
Bd.63, S.479. 1912. 

2) V. LINGELSHEIl\l: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.8, S.205. 1891. 
3) PAUL U. KRONIG: Zitiert auf S.556. 
4) BALLNER: Hyg. Rundschau 1903, S.1070. 
5) HAILER: A. K. G. A. Rd. 50, S.96. 1915. 
6) GEGENBAUER: Zentralbl. f. Rakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 

Bd. 97, Reih. S. 188. 1926. 
7) PAUL u. PRALL: A. K. G. A. Rd. 26, S. 129. 1907. 
8) REICHENBACH: Zcitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Rd. 59, S.296. 1907. 
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besondere beschaftigt: KARAFFA 1), ElSENBERG 2), FREl und MARGADANT3), 

ZEUG4). Es kommt den Salzen im allgemeinen nur eine geringe unmittelbare 
Giftwirkung zu, wie ja auch bei Sauren und Laugen der EinfluB der jeweiligen 
An- und Kationen nicht sehr groB zu sein pflegt. 

Eine Ausnahme machen die Schwermetallsalze, von denen die meisten zu den 
allgemeinen Zellgiften zu rechnen sind. Es handelt sich dabei nicht bloB um 
besonders starke Salzwirkungen auf die Dispersions- und Quellungszustande 
der organischen Kolloide, sondern sicher zum Teil auch um echt chemische Ein
wirkungen unter Zerlegung der Salze und Reaktionen ihrer Metallionen mit 
dem Protoplasma. 

Am meisten untersucht erscheint hier die Wirkung der Quecksilbersalze, 
besonders des Sublimates, das ROBERT KOCR5) fur die Praxis der Desinfektion 
wegen seiner, auch in starker Verdunnung, anscheinend raschen Wirkung emp
fohlen hatte. An der verschiedenen Wirksamkeit der Hg-Verbindungen, je nach 
ihrer Ionisation, wurde zuerst durch DRESER6 ) der vorwiegend chemisch-ionale 
Charakter solcher Giftwirkungen festgestellt. Auch in den fur die Theorie der 
Desinfektionswirkung grundlegenden Arbeiten von SPIR07) und seinen Mitarbei
tern sowie von PAUL und KRONIG8) spielen die Hg-Verbindungen eine hervor
ragende Rolle, und auch hier sprach der deutliche EinfluB der Ionisation fiir 
chemische Bindung als Ursache der Giftwirkung, doch wurde von SCHEURLEN 
und SPIR09) zur Erklarung der Wirksamkeit metall-organischer Hg-Verbindungen, 
die keine Hg-Ionen bilden, schon das Eindringungsvermogen in die Zelle zur 
Erklarung mit herangezogen. 

Inzwischen war aber die Erscheinung des Absterbens unter Metallsalzwir
kungen selbst wieder problematisch geworden, da es nach dem zuerst von GEP
PERT lO) angewendeten Verfahren der Entgiftung mittels Sulfiden, und besonders 
mittels H 2S selbst, mit fortschreitend verfeinerter Technik auch in steigendem 
MaBe gelang, vergiftete Keime wieder zu beleben [HEIDERll), OTTOLENGHI12), 

CRONER und NAUMANNI3), GEGENBAUER14), SUPFLE u. a. I5)]. Es ergab sich die 
schon im allgemeinen Teil dieser Abhandlung beruhrte Frage, ob das mit dem 
Metall chemisch verbundene Protoplasma, das in diesem Zustande sicher nicht 
lebensfahig ist, auch schon als tot betrachtet werden darf. Es gilt, wie erwahnt, 
noch nicht als feststehend[HARN 16), SUPFLE17)], ob wirklich die chemischeBindung 

1) KARAFFA: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.71, H. 1, S. 161. 1912. 
2) EISENBERG: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 

Bd. 82, S. 69. 1918. 
3) FEEl U. MARGADANT: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. d. Haustiere Bd.15, 

S.273, 350. 1914. 
4) ZEUG: Arch. f. Hyg. Bd.89, S.175. 1920. 
5) KOCH, ROB.: Mitt. a. d. K. Gesundheitsamt Bd. 1, S. 30. 1881. 
6) DRESER: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.32, S.456. 1893. 
7) SPIRo: Zitiert auf S. 556. 
B) PAUL U. KRONIG: Zitiert auf S.556. 
9) SCHEURLEN U. SPIRO: Zitiert auf S.555. 

10) GEPPERT: Zitiert auf S.552. 
11) HEIDER: Arch .. f. Hyg. B.d. 15, S.341. 1892. 
12) OTTOLENGHI: Desinfektion Bd.l, S.211. 1908; Bd.2, S.105. 1909; Bd.3, S.73. 

1910; Bd.4, S.65. 1911. 
13) CRONER U. NAUMANN: Dtsch. med. Wochenschr. 1911, S.1784. 
14) GEGENBAUER: Arch. f. Hyg. Bd.87, S.289. 1918; Bd.90, S.23. 1918. 
15) SUPFLE U. MULLER: Arch. f. Hyg. Bd.89, S. 301. 1920. - ENGELHARDT: Desinfek

tion 1922, S. 63 u. 81. 
16) HAHN: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, Ref. Bd. 75, 

S.279. 1923. 
17) SUPFLE: Arch. f. Hyg. Bd. 93, S. 252. 1923. 
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fruher eintritt, als die Wiederbelebbarkeit erlischt. Die Zeit, nach welcher eine 
solche Wiederbelebung 110ch durch blo13es Spulen der Keime maglich ist, hangt 
aber, wie GEGENBAVER1 ) zeigte, von der Konzentration der einwirkenden Gift
Wsung nicht ab, wenn nur uberhaupt genug HgCl2 vorhanden ist, urn den Er
folg zu erreichen. Daraus mu13 wenigstens fur die sporenfreien Keime auf eine 
rasch eintretende, aber erst allmahlich fest werden de und damit tadlich wirk
same chemische Bi11dung 11ach fest em Verhaltnis geschlossen werden. Durch 
chemische Entgiftung kann hingegen die Wiederbelebung der sporenfreien Keime 
noch spater, und zwar je nach der Konzentration nach schr verschiedenen Zeiten 
der Gifteinwirkung erfoIgen, woraus mit GEGENBA"LER zu schlie13en ist, da13 diese 
Art der Nichtwiederbelebbarkeit, d. h. der anscheinend endgultige Tod der sporen
freien Kcime uberhaupt nicht von der dann langst vollzogenen, aber andauernd 
reversiblen chemischen Bindung, sondern von der in den Phasen des Protoplasmas 
ge16sten Giftmenge abhangt. Fur Sporen scheint eine solche von der Konzen
tration des ungebnndenen Giftuberschusses abhangige Todesart uberhaupt nicht 
vorzuliegen, da anch der Entgiftungsversuch keine Abhangigkeit der crforder
lichen Dauer von dcr Konzentration ergibt (GEGENBAUER), was auf der Wasser
armut der Sporenprotoplasma beruhen durfte. Da13 auch die Spore schlieBlich 
nach monatelanger Vergiftung nicht mchr zu retten ist, beruht wohl, wenn es 
sich nicht urn Spontantod handelt, auf allmahligen chemischen Veranderungen, die 
an die Verankerung cles Giftes anknupfen. W ollte man annehmen, da13 erst 
dann und zugleich mit cler endgiiltigen Abtotung auch die Bindung eintritt, so 
mu13te erwartet werden, cla13 clieser Erfolg durch verschiedene Konzentrationen 
des Giftes sehr verschieden rasch zu erreichen sei, was eben nicht zutrifft. SolI 
die noch irgendwie viiederbelebbare Spore im Inneren clauernd von HgCl2 frei
bleibend gedacht werden, wie CRONER und NAUMANNZ), ENGELHARDT3), HAHN4) 
wollen, so ist das Abstcrben wohl nur als ein spontanes zu bewerten, gegen 
welche Annahme aber die zeitliche GlPichma13igkeit dieses Ereignisses immerhin 
spricht. 

Eine Entscheidung dieser wichtigen Frage erscheint nur auf chemischem 
Wege maglich. Eine chemische Bindung des Sublimates an das BakterieneiweiB 
wurde schon von GEPPERT5) [SPECK6), CHICK und MARTIN7) RAYMANN und Ny
MANNS), STEIGER und DOLL9)] auf Grund der Entgiftungstatsachen und des 
positiven Hg-Nachweises in bloB gespiilten Keimen angenommen, wofiir aber 
auch die Deutung einer nicht rasch reversiblen Bindung durch Adsorption oder 
Lasung moglich war. Nachdem MORAWITZ10) (1910) sowie HERZOG und BETZELll) 
(1911) durch chemische Versuchsergebnisse an Blutkarperchen und Hefe, MORA
WITZ und FREUNDLICH 1Z ) durch neue Berechnungen der Desinfektionsversuche 
von PAUL und KRo~:-nGla) den Nachweis fur HgClz-Adsorption zu erbringen ge-

1) GEGENBAUER: Arch. f. Hyg. Bd.90, S.23. 1920. 
2) CRONER u. NAUMANN: Zitiert auf S.560. 
3) ENGELHARDT: Zitiert auf S.560. 
4) HAHN: Zitiert auf S. 560. 
5) GEPPERT: Zitiert auf S.552. 
6) SPECK: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.50, S.502. 1905. 
7) CHICK u. MARTIN: .Iourn. of hyg. Bd.8, Nr.5, S.654. 1908. 
B) RAYMANN u. NYMANN: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., 

Abt. 1, Orig. Bd.58, S.339. 1911. 
9) STEIGER U. DOLL: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd. 73. 1913. 

10) MORAWITZ: Zcitschr. f. Chern. u. Ind. d. Kolloide Bd. 6. 1910. 
11) HERZOG u. BETZEL: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 67, S. 369. 1910; 

Bd. 74, S.221. 19l1. 
12) MORAWITZ u. FREUNDLICH: Kolloidchern. Beih. Bd.1. 1910. 
13) PAUL U. KRONIG: Zitiert auf S.556. 
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sucht hatten, was allerdings nach der Kritik REICHELSl) nicht als gelungen 
gelten kann, wurde mehrfach [CRONER und NAUMANN2) (1911), EISENBERG 
und OKOLSKA3) (1913), und neuerdings SUPFLE u. a.4), HAHN u. a.5)] die Ver
ankerung der HgCl2 an den Keimen als eine wenigstens zunachst durch Ober
flachenkrafte bedingte, d. h. als Adsorption, angesprochen. Nach CRONER und 
NAUMANN ware die endliche Abtotung durch HgCl2 als Spontantod infolge der 
Umhiillung der Keime durch das adsorbierte Gift aufzufassen, EISENBERG und 
OKALSKA3) glauben hingegen, daB der Adsorption eine Bindung folge, die die 
eigentlicheAbtotung bewirkt; sie zeigen, daB fraktionierte Eintragung von Keimen 
in HgCl2-Losung die Wirksamkeit im Vergleich zu einmaliger Eintragung ver
mindert und schlieBen daraus auf teilweise Irreversibilitat der Bindung. .Ahnlich 
faBt SUPFLE6) 1921 den Hg-Desinfektionsvorgang auf, indem er aus der entgiften
den Wirksamkeit von Kohle auf bloBe Adsorption des Giftes an die Bakterien
oberflache schlieBt, welchen Vorgang er auch mikroskopisch in den HgS-Nieder
schlagen um die Keime feststellen zu konnen glaubt. Sein SchUler ENGELHARDT') 
schlieBt sogar daraus, daB er die H 2S-Entgiftung manchmal auch nur nach eben
solanger Zeit als die Kohleentgiftung wirksam findet, daB auch jene nur adsor
biertes HgCl2 von der Spore entfernen, nicht aber die Spore durch Absprengung ge
bundenHg wiederbeleben konne. SUPFLE8) selbst wies aber dann (1922) wenigstens 
fiir sporenfreie Bakterien das Eindringen des Hg ins Innere optisch nach und 
erklarte die Frage fiir offen, ob es sich dabei um eine intravitale oder postmortale 
Erscheinung handle. Auch HAHN hat den von ihm und REMy 9) (1922), ahnlich 
wie schon friiher von KALLEDEy10), beobachteten HgCl2-Verlust, den eine Losung 
durch Schiitteln mit Bakterien erleidet, auf Adsorption bezogen. 

Inzwischen sind aber von GEGENBAUERll) (1920) durch sehr genaue und um
fangreiche chemische Untersuchungen die Beziehungen des Sublimats zu den 
EiweiBstoffen wesentlich geklart worden. In Modellversuchen mit koaguliertem 
Rinderserum und mit Hefe wurde die waschfeste Gleichgewichts-Hg-Bindung 
an EiweiB e;ewichtsanalytisch verfolgt und als eine solche nach festem Verhiiltnis 
erwiesen. Ahnlich hatte LIPPICH12) schon 1914 den stochiometrischen Charakter 
des Zn-Albuminates festgestellt, und zwar im Widerspruch zu alteren Anschau
ungen, welche die Metallalbuminate fiir Adsorptionsverbindungen gehalten hatten. 
[SCHULZ13), GALEOTTI14), PAULI15)]. Der andere, nicht waschjeste Antell des im 
Gleichgewichtszustande zwischen der HgCl2-Losung und dem EiweiBkoagulum 
oder der Zellen an diese Phasen gebundenen Hg, ergab sich in GEGENBAUERS 
Versuchen dann als einfach proportional dem Verhiiltnis EiweiB: Flotte. Es war 
also neben der stochiometrischen Bindung des Hg an EiweiB eine Losungsvertei-

1) REICHEL: Entkeimung. Kraus-Uhlenhutsches Handb. S.495, 508. 
2) CRONER u. NAUMANN: Zitiert auf S.560. 
3) EISENBERG u. OKOLSKA: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., 

Bd. 1, Orig. Bd.69, S.302. 1913. 
4) SUPFLE u. a.: Zitiert auf S. 560. 
5) HAHN: Zitiert auf S.560. 
6) SUPFLE u. MULLER: Arch. f. Hyg. Bd.89, S. 301. 1920. 
7) ENGELHARDT: Zitiert auf S.560. 
8) SUPFLE: Arch. f. Hyg. Bd. 93, S. 252. 1923. 
9) HAHN u. REMY: Dtsch. rned. Wochenschr. 1922, S.793. 

10) KALLEDEY: Virchows Arch. f. pathol. Anat. u. Physiol. Bd.213, S.395. 1913. 
11) GEGENBAUER: Arch. f. Hyg. Bd. 90, S. 23. 1920. 
12) LJpPICH: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.74, S.360. 1911; Bd.90, 

S. 236. 1914. 
13) SCHULZ, F. N.: Die GroBe des EiweiBrnolekiils. Jena 1903. 
14) GALEOTTI: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.40, S.492. 1904; Bd.42, 

S. 390. 1905. 
15) PAULI: Beitr. z. chern. Physiol. u. Pathol. Bd.6, S.233. 1904. 
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lung des HgCl2 zwischen der EiweiBphase und ihrer Flotte nach festem Verhaltnis 
erwiesen. Zugleich hat GEGENBAUER die Lipoidloslichkeit des HgC12, auf welche 
schon OVERTON l ) hingewiesen hatte, naher erforscht, indem er in Versuchen am 
Wasser-Ol-Modell einen konstanten Teilungsfaktor 1 : 0,2 feststellte. Mit dem 
entsprechenden Nachweise fiir die EiweiBphase war aber zugleich - wenigstens 
fiir den Gleichgewichtszustand - eine wesentliche Teilnahme von Adsorptions
vorgangen auszuschlieBen. Solche mogen ja im Anfang des Zusammentreffens 
von HgCl2-Molekiilen und EiweiJ3phasen tatsachlich vorherrschen und vielleicht 
auch fiir die Geschwindigkeit des Zustandekommens der Gleichgewichte bestim
mend sein, fiir den Endzustand aber, der offen bar die AbtOtungsvorgange ent
scheidet, sind nach GEGENBAUERS Ergebnissen Adsorptionsverteilungen des 
HgCl2 wenigstens fiir sporenfreie Bakterien ohne Belang. Es muB aber auch von 
vorneherein als unwahrscheinlich gelten, daB eine Phasengrenze einen Losungs
stoff auch noch weiter durch Oberflachenkrafte festhalt, wenn eine weitgehende 
chemische Bindung und Losung dieses Stoffes in der zweiten Phase ein
getreten. 

Bei Sporen konnte es ja wirklich, wenn jedes Eindringen des Giftes unter
bleibt, auch zu dauernden Adsorptionsgleichgewichten kommen, woriiber che
mische Untersuchungen bisher nicht vorliegen. Die oben angefiihrten bakterio
logischen Ergebnisse GEGENBAUERS mit Sporen und HgC12 sprechen aber, wie 
erwahnt, dafiir, daB auch dort das Gift eindringt und chemisch - wahrscheinlich 
aber nicht auch physikalisch adsorptiv - gebunden wird. Die mikroskopischen 
Hg-Sulfidniederschlagsbilder SUPFLES2) beweisen keineswegs den Adsorptions
charakter der HgC12-Bindung, sondern miissen auch dann zustandekommen, 
wenn, wie anzunehmen ist, die oberflachlichen Plasmaschichten Hg hauptsachlich 
besitzen oder doch an die Sulfidflotte am leichtesten abgeben. Auch ENGEL
HARDTS oben angefiihrte SchluBfolgerung auf reine Adsorption ist nicht iiber
zeugend, da in seinen Versuchen gerade fiir das wichtigste Testmaterial, Staphylo
kokken, die Entgiftung durch Sulfid doch noch wesentlich spater (72 Stunden) ge
lingt als durch Kohle (8 Stunden), und fiir Milzbrandsporen die Grenze bei beiden 
Entgiftungsverfahren nicht erreicht erscheint (17 Stunden), die auch nach 
GEGENBAUERS3 ) Ergebnis fUr Sulfidentgiftung weit hoher (100 Stunden) liegt. 
Wenn aber auch wirklich die beiden Entgiftungsarten das gleiche leisten, so wiirde 
das nur beweisen, daB die chemische Lostrennung des Hg von EiweiB auch durch 
Kohleadsorption der freien Hg-Ionen und allmahlige Abdissoziation neuer, solcher 
von der Hg-EiweiBverbindung aus bewerkstelligt werden kann. Auch das bloBe 
Spiilen der Keime bewirkt ja, solange die vergifteten noch auf diese Weise zu 
retten sind, eine Wiedertrennung einer zwar noch lockeren, aber doch schon nach 
fixen Verhaltnissen eingetretenen Bindung, wie GEGENBAUER4) durch den bak
teriologischen Befund der Unabhangigkeit der totenden Einwirkungsdauer von 
der Konzentration gezeigt hat. Endlich beweist auch der von HAHNS Schiilern 
LIESE und MENDEL fUr den ganz analogen Fall der Ag-Bindung an die Keime 
erbrachte Nachweis, daB die Oberflachenausdehnung der Keime, die binnen 
kurzer Zeit zu beobachtende BindungsgroBe bestimmt, nicht den Adsorptions
charakter dieses Ein£lusses. Wenn die chemische Bindung in dieser Zeit nur die 
ober£lachlichen Plasmaschichten trifft, so muB das Ergebnis das gleiche sein. 

Auch die weitere Frage nach der Art der bei der Vergiftung entstehenden 
HgC12-EiweiBverbindung und nach den fUr ihr Zustandekommen entscheidenden 

1) OVERTON: VierteIjahrsschr. d. naturforsch. Ges. in Ziirich Bd.94, S.88. 1899. 
2) SUPFLE: Zitiert auf S. 560. 
3) GEGENBAUER: Arch. f. Hyg. Bd.87, S.289. 1918. 
4) GEGENBA"UER: Areh. f. Hyg. Bd.90, S.23. 1920. 

36* 
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Affinitaten, hat durch die Arbeit GEGENBAUERS1) einige Aufklarung erfahren. 
Die gebundene Hg-Menge war in den Modellversuchen mit EiweiBkoagulum 
noch nach Stunden von der HgOl2-Konzentration der Flotte abhangig, erst nach 
einem Tage davon ganz unabhangig und betrug rund 1/10 des Gewichtes der 
Hg-EiweiBverbindung. Diese Menge stieg aber bei fortdauernder Beruhrung mit 
der HgOl2-Losung noch allmahlich - in 15 Tagen - bis zu 1/6 des Gewichtes an. 
Das Ohlor des HgOl2 erwies sich im gewaschenen Koagulum als fast ganz fehlend, 
worin ebenfalls ein Beweis der echt chemischen Verankerung des Hg am EiweiB 
liegt. Die Zerlegung des Neutralsalzes einer starken Saure durch die schwachen 
Saurewirkungen des EiweiBmolekules erschiene undenkbar, wenn nicht zu
gleich eine besonders starke Affinitat dieser entstehenden HOI zum EiweiB als 
Base wirksam wiirde. Die schon fruher von GEGENBAUER und REICHEL2) auf 
rund 5 % des EiweiBgewichtes berechnete HOI-Bindung durch das EiweiB ent
spricht nun, wie GEGENBAUE~l) zeigte, recht genau der gebundenen Hg-Menge 
und das an HOI gesattigte EiweiB gebundene 01 ist durch tagelanges Waschen 
daraus fast vollstandig zu entfernen. Die fortschreitende, durch die HOI-Bindung 
eingeleitete EiweiBhydrolyse, die von GEGENBAUER und REICHEL2) auch zur 
Erklarung der Sauredesinfektion herangezogen worden war, schafft hier offen
bar wasserlosliche Abbauprodukte, wodurch eben das lange gewaschene Koagulum 
fast Ol-frei wird. Derselbe Hydrolysevorgang bewirkt aber auch in der HgOI2-
Losung das allmahlich noch ansteigende Hg-Bindungsvermogen des EiweiBes, 
welchem Vorgange ja auch ein Ansteigen des HOI-Bindungsvermogens entspricht 
[SJOQUVIST 3), OOHNHEIM4)]. Zur Stiitze dieser Auf£assung konnte GEGENBAUER 1) 

noch zeigen, daB es in Losungen von Hg(ON)2' welches als Salz einer schwachen 
Saure durch die Hg-Affinitat des EiweiBes vielleichter zu spalten sein muBte, zu 
einer Hg-Bindung am Koagulum nur spurweise kommt. In dem gleichen 
Sinne spricht, daB die Hg0l2-Wirkung am Protoplasma durch Saure gefordert 
wird, wie schon LAPLACE5) und BEHRING 6) gefunden hatten und neuerdings 
JOACHIMOGLU 7 ) u. a. genauer nachgewiesen haben. Von besonderem Interesse 
ist, daB NAGEL kleine, an sich wirkungslose Mengen von HOI und auch andere 
Sauren, und zwar nach MaBgabe ihrer Dissoziation geeignet findet, die HgOI2-

Wirkung zu verstarken, gleichgiiltig, ob die Stoffe zugleich oder hintereinander 
in beliebiger Folge zur Anwendung gelangen. Die Saure scheint also das Proto
plasma der Hg-Giftwirkung zu erschlieBen. Die durch groBere Mengen HOI 
ebenso wie durch andere Ohloride zu beobachtende Herabsetzung der HgOI2-Wir
kung [PAUL und KRONIG 8), SCHEURLEN und SPIR0 9) ABBA und RONDELLI10)], 

ist auf eine BiIdung komplexer HgOl4-Ionen von verminderter Wirksamkeit be
zogen worden. 

Die praktische Verwendung des Sublimats zu Desinfektionszwecken war 
fruher eine sehr ausgedehnte, und das Mittel ist infolge seiner groBen Vorzuge 
auch heute, trotz der Einschrankungen, die sich aus den festgestellten Wieder-

1) GEGENBAUER: Zitiert auf S.563. 
2) GEGENBAUER u. REICHEL: Arch. f. Hyg. Bd.78, S.83. 1912. 
3) SJOQUVIST: Skandinav. Arch. f. PhysioI. Bd.5, S.277. 1894. 
4) COHNHEIM: Zeitschr. f. BioI. Bd. 33, S.489. 1896. 
5) LAI'LACE: Dtsch. med. Wochenschr. 1887, S.866. 
6) BEHRING: Dtsch. ;r:ned. Wochenschr. 1889. 
7) JOACHIMOGLU: Biochem. Zeitschr. Bd. 134, S. 489. 1923. - NAGEL: Zeitschr. f. Hyg. 

u. Infektionskrankh. Bd. 105, S. 495. 1926. 
B) PAUL u. KRONIG: Zitiert auf S.556. 
9) SCHEURLEN U. SPIRo: Zitiert auf S. 555. 

10) ABBA u. RONDELLI: ZentralbI. f. BakterioI., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt.l, 
Orig. Bd. 33, S. 821. 1903. 
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belebungsmoglichkeiten der so desinfizierten Keime ergeben, kaum zu entbehren. 
In Gegenwart von EiweiGstoffen ist die Wirksamkeit verringert, doch nicht auf· 
gehoben. Da die AfIinitat des Hg zu den Bakterien groGer als zu den Korperzellen 
zu sein scheint [KALLEDEY 1), HAHN und REMy2)], so ist auch eine "innereDesinfek
tionswirkung" durch HgCI 2, allerdings nur im Sinne der Bewirkung eines Schein
todes del' Keime, nicht auszuschlieGen. Die entwicklungshemmende Kraft der 
Hg-Verbindung ist, wie FRIEDENTAI}) zeigte, starker als die del' anderen Metall
salze. Auch dem fast unlOslichen HgCI kommt eine bedeutende Hemmungs
wirkung zu [SCHAMBERG und KOLMER4 )), wie auch den wenig ionisierten organi
schen Komplexverbindungen dcs Hg. 

Von Salzen anderer Schwermetalle kommen hauptsachlich noch die des Ag 
und des Cu, daneben auch des Au, Cd, Bi, Pb und der Metalle del' Pt-Gruppe 
als Protoplasmagifte in Betracht, wahrend schon den Zn-, Sn-, Ni., CO" Mn
Salzen unter Umstanden, wie im ersten Kapitel dieses Abschnittes ausgefUhrt ist, 
schon entgiftende Wirkungen in lonengemisehen zukommen, so daG ihre Wirkungs
weise kaum mehr als eigenartig zellsehadigend, vielmehr als in ihrer Ladung und 
Stellung in der Spannungsreihe begrundet aufzufassen ist. 

Die Wirkungsweise del' giftigen Sehwermetallsalze steht wahrseheinlich der 
der Hg-Salze wesentlieh nahe, ist jedoch, wie erwahnt, noeh bedeutend weniger er
forseht. Am meisten liegt noeh libel' Silbersalze, besonders das leieht lOsliehe AgNOa, 
Vor, Naeh PAUL und KRONIGS5) Versuchen hangt die Wirksamkeit verschiedener 
Ag-Salze aueh an ihrer Ionisation. Die Wirkung der reinen Losungen scheint 
zum Teil, und zwar gegen sporenfreie Keimarten, sogar starker als die des HgCl2 

zu sein. Als besonders hoch gilt die Desinfektionskraft des SiIberions gegen 
Gonokokken. Die Wirkung del' an Ag+ -Ionen reichen Losungen von AgNOa, 
AgCIOa, AgCI04, AgF u. a. Salzen im Korper oder auf den Schleimhauten ist 
aber durch die fast immer uberschussig vorhandenen Chloride und EiweiGkorper 
beeintrachtigt, die die Ag+ ·Ionen binden, und zwar zum groGten Teile aus der 
l~osung als AgCI und Ag-EiweiG ausscheiden, welche Korper aber, besonders bei 
kolloidaler Verteilung, immer noeh wirksame Spuren von Ag+ an die Losung 
abgeben. Es werden deshalb vielfach von vorneherein organische Ag.Salze oder 
Ag-EiweiGverbindungen therapeutisch verwendet, deren Wirksamkeit von der 
Feinheit der VerteiIung des entstehenden AgCI abhangen soIl [GROSS6)J. Den zahl
reichen Praparaten wird meist mehr oder weniger gute ortliche Wirksamkeit 
auf Schleimhauten zugeschrieben [BERNHARD 8), LESCHKE und BERLINERS), 
SARTI9)], wahrend sie im Blute hochstens eine gewisse Hemmung, richtiger gesagt 
Entwicklungsbehinderung der Keime ausuben sollen. Nur fUr die Ag-Verbin
dungen gewisser organischer Farbstoffe, wie Methylenblau und Trypaflavin 
- Argochrom und Argoflavin (LESCHKE und BERLINER) - und Brilliant
phosphin - Septacrol [FCHRMANN 10)] -, wird die Annahme der inneren Des
infektionswirkungen durch Versuche gestiitzt. Als Darmdesinfektionsmittel 

1) KALLEDEY: Zitiert auf S. 562. 
2) HAHN U. REMY: Zitiert auf S. 562. 
3) FRIEDENTAL: Biochem. Zeitschr. Bd.94, S.47. 1919. 
4) SCHAMllERG n. KOLMER: .Tourn. of the Americ. med. assoc. Bd. 62, S. 1950. 

1914. 
") PAUL u. KRONIG: Zitiert auf S.556. 
6) GROSS: Munch. med. Wochenschr. 1911, S. 2659; 1912, S.405. 
7) BERNHARDT: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 

Bd. 85, S. 46. 1920. 
8) LESCHKE u. BERLINER: Berlin. klin. Wochenschr. 1920, S.706. 
9) SARTI: Ann. d'ig. 1922, S.536. 

10) FUHRMANN: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 
Bd.77, S.482. 1916. 
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wird kolloidales AgCI an Kohle oder Bolus adsorbiert empfohlen [MADERl), 
BECHOLD2}]. 

Die Natur der Ag-EiweiBverbindungen ist vielfach, aber ohne entscheidende 
Ergebnisse untersucht worden. Nach GALEOTTIS) (1905), PAULI4) (1904), LA 
FRANCAo) (1906) sollen lose Adsorptionsverbindungen von wechselnderZusammen. 
setzung vorliegen. Doch sprechen sich PAULI und MATULA6) (1917) auch hier 
schon fiir Bindung nach stochiometrischen Verhaltnissen aus. HERZOG und 
BETZEL 7) berechnen aus wenigen Bindungsversuchen mit AgNOs und Hefe 
eine Adsorptionsisotherme, die aber nichts fiir Adsorption beweist [REICHELS)]. 
Das gleiche gilt von den ahnlichen Versuchen von LIESE und MENDEL9), wie oben 
dargelegt wurde. Bei den Desinfektionsversuchen iiber Ag-Salzwirkungen 
fehlen noch fast durchwegs solche mit entsprechenden Entgiftungsverfahren 
[OTTOLENGHI10) u. a.]. Nach Versuchen von H. CmcKll) erscheint die Beziehung 
zwischen Konzentration und Abtotungsdauer fiir AgNOs und Paratyphus in 
unserer Schreibweise etwa darstellbar als po,s. T = 0,4. 

Auch die Wirkung der Kuplersalze verhalt sich ahnlich wie die der Hg
und Ag-Salze. Die Desinfektionswirkung hoherer Konzentrationen ist sowohl 
gegeniiber sporenfreien Bakterien [GREEN12), ROSENKRANZ1S), MrTTELBACH14)], 
als auch besonders gegeniiber Sporen [PAUL und KRONIG1o)] schwacher, die Wirk
samkeit geht aber hier anscheinend noch mehr als bei jenen Salzen bis zu sehr 
starken Verdiinnungen herab. Die sog. oligodynamische Wirkung blanker Metalle 
in reinem Wasser, welche an Kupfer zuerst [MrLLER16), v. NAEGELI17)] und immer 
am starksten beobachtet wurde, ist, nachdem andere Deutungen [SAXLtS)] ver
sagthaben,auchalseineCu-Ionenwirkungaufzufassen[SPIRo19),LAUBENHEIMER20) 
die durch Speicherung des Cu am Protoplasma zustande kommt. Nach neueren 
Feststellungen von HERZBERG2l) und von BUSCHKA, JAKOBSEN und KLOPPSTOCK22) 
scheint die Sauerstoffiibertragung durch diese gebundenen Metallspuren die 
Wirkung zu vermitteln. Die Cu-, insbesondere die Cupri-Salze, neigen stark 
zur Komplex-, auch zur Selbstkomplexbildung, wodurch einerseits die Wirksam
keit vermindert, andererseits aber die fortschreitende Losung des eu auch in 
neutralen Losungen, besonders bei Gegenwart organischer Stoffe, wie in Nahr. 

1) MADER: Munch. med. Wochenschr. 1921, S.331. 
2) BEOHOLD: Mooch. med. Wochenschr. 1923, S.1149. 
3) GALEOTTI: Zitiert auf S.562. 
4) PAULI: Zitiert auf S. 562. 
5) LA FRANCA: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd.48, S.481. 1906. 
6) PAULI u. MATULA: Biochem. Zeitschr. Bd.80, S.186. 1917. 
7) HERZOG u. BETZEL: Zitiert auf S.561. 
8) REICHEL: Entkeimung. Kraus-Uhlenhutsches Handb. S.515. 
9) LIESE u. MENDEL: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd. 100, S. 954. 1923. 

10) OTTOLENGHI u. a.: Zitiert auf S. 560. 
11) CroOK, H.: Journ. of bioI. Bd.8, S.92. 1908. 
12) GREEN: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.13, S.475. 1893. 
13) ROSENKRANZ: Arch. f. Hyg. Bd. 89, S. 253. 1920. 
14) MrrTELBACH: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 

Bd. 86, S. 44. 1921. 
15) PAUL u. KRONIG: Zitiert auf S.556. 
16) MILLER: Zitiert nach LAUBENHEIMER, s. FuBnote 20. 
17) v. NAEGELI: Neue Denkschr. d. aUg. Schweiz. Gas. f. ges. Naturwiss. Bd. 33. 1893. 
18) SAXL: Wien. klin. Wochenschr. 1917, S.965. 
19) SPmo: Mooch. med. Wochenschr. 1915, S. 1601; Biochem. Zeitschr. Bd.74, S.265. 

1916. 
. 20) LAUBENHEIMER: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd. 92, S. 78. 1921. 
. 21) HERZBERG: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt.1, Orig. 

Bd. 90, S. 113. 1923. 
22) BUSOHKA, JAKOBSOHN u. KLOPSTOCK: Dtsch. med. Wochenschr. 1925, S.745. 
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medien begiinstigt wird. Aueh den Komplexverbindungen kommt noch eine 
starke Hemmungswirkung zu. 

Von anderen gijtigen Metall- und Metallsalzwirkungen verhalten sich offen
bar Au, Pt, Cd, Bi und Pb, vielleicht auch Zn den erorterten Fallen ahnlich, doeh 
erscheint die Pb-Wirkung in Anbetracht der hohen Giftigkeit des Pb fiir hohere 
Lebewesen, auffallend gering 1). 

Auch unter den Anionen der unorganisehen Salze iiben einige nieht unbetracht
liche Zellgiftwirkungen aus. Hier sin0 die erforderlichen Abtotungszeiten meist 
so lang, daB es zweifelhaft bleibt, ob wirklich eine AbtOtung oder ein bloBes 
Absterben vorliegt. Die Hemmungskraft solcher Salze ist aber zum TeiI eine 
groBe. lhre praktische Bedeutung liegt demgemaB auch weniger auf dem Gebiete 
der Desinfektion und mehr auf dem der technischen Antisepsis im engeren Wort
sinn, d. h. der Faulnisverhinderung bei organischen Erzeugnissen und der Kon
servierung von Nahrungsmitteln. Allgemeine Vergleiche solcher Anionenwirkun
gen bringen BOKORNy2), KISS3 ), RICHET4), EISENBERG 5), dieser am ausfiihrlich
sten, woriiber HAILER6) Ausziige gibt. 

Zunachst sind hier die Fluoride [LOCKEMANN und LUCIUS 7)] zu nennen, deren 
Hemmungswirkung auf verschiedene Arten von Mikroorganismen so verschieden 
ist, daB sie in abgestuften Zusatzen zur Leitung von Garungsvorgangen benutzt 
werden konnen. Manche Mikroorganismen zeigen aueh starke Gewohnungs
fahigkeit an das Fluorion, sowie aueh Reizwirkungen von kleinen Dosen [BOCKOR
Ny8), EFFRONT 9)]. 

Sonst sind es hauptsachlich Salze der niedrigeren Oxydationsstufen, denen 
starke HemmungskraIte zukommen: die Sulfite [HAILERlO)], Selenite, Tellurite 
[EISENBERG5), JOACHIMOGLUll)], Arsenite, Antlmonite [FRIEDBERGER und Jo
ACHIMOGLU12)] wirken samtlich starker als die entsprechenden, mit Sauerstoff 
gesattigten Verbindungen, doch kommt immerhin auch den Telluraten, Arsenaten 
und Antimonaten eine nicht ganz geringe Wirkung zu, vielleieht dureh teilweise 
Bildung der ungesattigten Sto£fe bei Beriihrung mit dem Protoplasma. Auch bei 
dies en Giften ist die Wirksamkeit, je nach der Art der Zellen, recht verschieden, 
und es kommt wenigstens bei manchen von ihnen, wie beim Arsenit, zu Gewoh
nungs- und Reizerscheinungen. Die bekannte und so vielfach praktisch verwendete 
zelltotende Wirkung dieses Giftes ist ebenfalls eine sehr langsame, die auch bei 
Anwendung hoher Konzentrationen ohne rasche au£fallige Veranderungen der 
abgetoteten Zellen einhergeht [MEYER und GOTTLIEB 13)]. Die nahere Wirkungsweise 
dieser und wohl aueh der anderen Anionengifte ist noeh nieht ganz geklart. Der 
Umstand, daB es sich urn besonders reaktionsfahige lonen handelt, spricht wohl 

1) Die Literatur tiber oligodynamische "Wirkungen und tiber die Wirksamkeit anderer 
Metallsalze S. bei HAILER Weyls Handb. d. Hyg. (2) Bd. 8, S.966f£., 1060£f. 

2) BOKORNY: Biochem. Zeitschr. Bd. 50, S. 1. 1913. 
3) KISS: Periodisches System und dessen Giftwirkung. Wien u. Leipzig 1909. 
4) l'tICHET: Arch. internat. de physiol. Bd. 10, S.208. 1910. 
5) EISENBERG: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Aht. 1, Orig. 

Bd. 82, S. 69. 1918. 
6) HAILER: Wcyls Handb. (2) Bd. VIII, S.365. 1922. 
7) LOCKEMANN u. LUCIUS: Desinfektion Bd.5, S.261. 1912. 
8) BOCKORNY: Pfltigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 111, S.341. 1906. 
9) EFFRONT: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 117, S.559. 

1893; Bd. 119, S.169. 1894. 
10) HAILER: A. K. G. A. Bd. 36. S. 297. 1911. 
11) JOACHIMOGLU: Biochem. Zeitschr. Bd.107, S.300. 1920. 
12) FRIEDBERG u. JOACHIMOGLU: Biochem. Zeitschr. Bd.79, S.135. 1917. 
13) MEYER U. GOTTLIEB: Die experimentelle Pharmakologie. (4), S. 463f£. Berlin 

u. Wien 1921. 
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fiir eine echt chemische Art, zu wirken, doch sind Bindungen der Stoffe bei Be
riihrung mit den Zellen nicht nachgewiesen. Da aber einerseits die Wirksamkeit 
lebloser Fermente durch diese Stoffe nicht beeintrachtigt zu werden scheint, 
und da andererseits organische As-, Sb-Verbindungen von hoher Wirksamkeit 
bekannt sind und auch das allgemeine Vorkommen kleinster As-Mengen schon 
im lebenden Protoplasma [GAUTIER!)] glaubhaft erscheint, so wird die Annahme 
berechtigt sein, daB es sich doch urn die Bindung, wenn auch sehr kleiner Mengen 
der Gifte am Plasma handelt, welche zunachst die Lebenstatigkeit, dann allmahlich 
auch die Lebensfahigkeit aufhebt. Hier spielt die besondere Affinitat zwischen 
dreiwertigem Arsen und der SH-Gruppe [die sog. Sulfotropie, J. MARKWALDER2) 
HOPKINS 3)] des Arsens eine wichtige Rolle, da die biologische Bedeutung der 
SH-Gruppe, Z. B. im Glutathion durch die Forschungen von F. G. HOPKINS 
erwiesen ist. 

Eineletzte groBe und auch wieder praktisch sehr wichtige Gruppe unorganischer 
Zellgifte stellen die sog. Oxydationsmittel einschlieBlich der freien Halogene vor. 
Hierher gehoren aIle die sehr verschiedenartigen Stoffe, welche unter bestimmten 
Umstanden Sauerstoff abzugeben und auf andere Stoffe zu iibertragen, oder aber, 
was auf dasselbe hinauskommt, ihnen Wasserstoff zu entreiBen vermogen. 1m 
lebenden Organismus wird ja auf solche Weise ein Zerfall organischer Stoffe 
eingeleitet oder ermoglicht, der, in der Regel durch ein System von Ferment
wirkungen beherrscht, keine lebenswichtigen Bestandteile angreift, sondern die 
fiir die Lebensleistungen notwendigen Energiegewinne zustande bringt. Man 
darf wohl die Zellgiftwirkung der Oxydationsmittel im allgemeinen als ein Zuviel 
solcher Vorgange, als einen Angriff der oxydierenden oder dehydrierenden Stoffe 
auch auf lebenswichtige Teile des Protoplasmas auffassen, doch steht auch hier 
im einzelnen der Zusammenhang der Wirkung mit dem Verbrauch der wirksamen 
Stoffe keineswegs fest und es sind auch andere Wirkungsweisen, wie bloBe Sto
rungen des Zusammenspieles der Fermente, oder auch andersartige chemische 
Bindungen, Z. B. das substituierende oder additive Eintreten von Halogenen denk
bar und wahrscheinlich. 

Der molekuliire Sauerstojj, O2 selbst, auf dessen iiberschiissige Gegenwart das 
Leben der meisten Erdbewohner eingestellt sein muB, kann unter Umstanden 
als Zellgift wirken. So hat PAUL4) das Absterben trockener Mikroorganismen als 
eine Sauerstoffwirkung nachweisen konnen. Er stellt mit seinen Mitarbeitern 
[PAUL, BIERSTEIN und REUSS 5)] eine Wirkungsgleichung fest, die hier pO,5 • T = R 
zu schreiben ware, woraus die Autoren wohl ohne Berechtigung [REICHEL6)] 

auf Adsorption des O2 an den Zellen schlieBen. Die in der Gleichung zum Ausdrucke 
gelangende Tatsache, daB den niederen 02-Konzentrationen schon eine groBe, 
den hohen keine sehr viel groBere Wirkung zukommt, kann auch dahin gedeutet 
werden, daB fiir die erforderIiche Abtotungsdauer neben dem von den Konzen
trationsverhaltnissen beherrschten Eindringen des O2 in die Zellen auch noch 
ein zweiter Vorgang - eben der oxydative Abbau des Protoplasmas - in der Zelle 
selbst maBgebend ist, der von der Konzentration nicht oder doch weniger abhangt. 

Fur die obligat anaerob lebenden Keime bildet der Sauerstoff zum Teil 
schon in sehr geringen Konzentrationen ein totendes oder doch -- fur Sporen -

1) GAUTIER: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 134, S. 1394.1899. 
2) MARKWALDER: Schweiz. med. Wochenschr. 1925, Nr.45. 
3) HOPKINS: Biochem. journ. Bd. 15, S. 286. 1921; Journ. of bioI. chem. Bd. 54, 

S.527. 1922. 
4) PAUL: Biochem. Zeitschr. Bd.18, S.1. 1910. 
5) PAUL, BIERSTEIN U. REUSS: Biochem. Zeitschr. Bd.25, S.367. 1910. 
6) REICHEL: Kraus-Uhlenhutsches Handb. Bd. I, S. 495. 
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ein hemmendes Gift. Der Stoffwechsel dieser Lebewesen weicht von dem der 
aerob lebenden Wesen nicht so sehr weitgehend ab: hier treten nur, als die eben
falls benotigten O-Ubertrager, O-reiche Nahrungsstoffe, hauptsachlich Kohle
hydrate auf, wahrend schon der molekulare Sauerstoff schadet, indem er wohl 
die Oxydationen zu sehr beschleunigt. Fur die naheliegende und oft geauBerte 
Vermutung, daB die Oxydationsmittel gegen diese Keime im allgemeinen besonders 
stark wirksam sein mu13ten, liegen bisher Beweise nicht VOl'. Die 02-Empfindlich
keit, nicht bloB der Anaerobier, sondem auch der aeroben Bakterien, ist aber 
sicher eine sehr verschiedene [BERGHAUSl)J. Auch fUr die Zellen hoherer Lebe
wesen besteht eine Grenze der ertragbaren 02-Konzentrationen, welche im Ver
such durch den Luftdruck geregelt werden kann. 

Das Ozon, 0 3, scheint zwar als Gas auf trockene Keime kaum starker als O2 

einzuwirken [ERLANDSEN und SCHWARZ2), SONNTAG S), OHLMULLER4)), wohl aber 
auf feuchte [KONRlCH5)J. Ebenso werden auch gasformige oxydable Stoffe durch die 
Gegenwart von 0 3 nicht oxydiert, wohl abel' geloste. Zur Erklarung der Giftwirkung 
des 03kommt schon nicht mehr allein die 0-Ubertragung, sondem auch eine Addition 
del' Os-Gruppe selbstan ungesattigten C-Verbindungenin Frage [HARRIES6)J. Wasse
rige Nahrmedien, wie auch Fleisch, werden durch Os nur ganz oberflachlich sterili
siert, weil aIle organischen Substanzen das 0 3 rasch verbrauchen. Eine konser
vierende Behandlung muB deshalb sehr fruh einsetzen, um wirksam zu sein. In 
der Trinkwasserdesinfektion, wo groBere Massen organiseher Stoffe fehlen, schien 
das Ozon sein Hauptanwcndungsgebiet finden zu sollen [OHLMULLER 7), DASKES)), 

doeh ist es von dem weit billigeren Chlorverfahren wieder verdrangt worden. 
Das Wasserstoffsuperoxyd, H 20 2, wirkt in wasserigen Losungen zwar auf 

anorganische Stoffe, nicht aber auf die meisten organischen oxydierend 
oder dehydrierend. Gerade dadurch erscheint das Mittel fUr Desinfektions
wirkungen auch in Gegenwart organischer Stoffe besser als andere ge
eignet; das Wesen seiner Giftwirkung erscheint aber aus dem gleichen 
Grunde fraglicher als bei anderen Oxydationsmitteln. Die meisten lebenden 
Zellen besitzen die Fahigkeit, den Stoff in Wasser und gasformigen O2 zu 
zerlegen, worin wahrscheinlich eine Art Schutzanpassung gegen die Giftwirkung 
des Stoffes zu erblicken ist [SPJRO 9)J, der wohl auch im Verlaufe des oxydativen 
Stoffwechsels beetandig entsteht und wieder zerlegt wird. Als Trager dieser 
H 20 2-zerlegenden Wirkung werden Katalasefermente angenommen, die sich auch 
in Form von zellfreien PreBsaften gewinnen lassen. DaB nicht, wie oft vermutet 
wurde, erst diese 02-Entbindung an oder in den Zellen die Giftwirkung vermittelt, 
sondem vielmehr, ebenso wie die Oxydationswirkungen auf geloste Stoffe 
[SPIR09)) ,schwacht, ist wiederholt dargetaJ;l worden [HONSELLlO), BECKll), REI
CHELl2), CRONERl;)), SPJR0 9), A.MtLLER14), RIEGER und TRAuNERl5)). Saurezusatz 

1) BERGHAUS: Arch. f. Hyg. Bd.62, S.190. 1907. 
2) ERLAND SEN u. SCHWARZ: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd. 67, S. 391. 1910. 
3) SONNTAG: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.8, S.95. 1890. 
4) OHLMULLER: A. K. G. A. Bd.8, S.228. 1893. 
5) KONRICH: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd. 73, S.43. 1910. 
6) HARRIES: Ber. U. utsch. chern. Ges. Bd. 45, S. 936. 1912. 
7) OHLMtiLLER: Dtsch. Vierteljahrsschr. f. off. Gesundheitspflege Bd. 36, S. 132. 1904. 
8) DASKE: Dtsch. Vierteljahrsschr. f. off. Gesundheitspflege Bd.41, S. 385. 1909. 
9) SPIRO: Munch. med. Wochenschr. 1915, S.1601. 

10) HaNSELL: Bruns' Bcitr. Z. klin. Chir. Bd.27, S.127. 
11) BECK: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.37, S.294. 1901. 
12) REICHEL: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.61, S.49. 1908. 
13) CRONER: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.63, S.319. 1909. 
14) MULLEU, A.: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.93, S.348. 1921. 
15) HIEGER n. 'l'UAl'NEH: Arch. f. Hyg. Bd. 98, H.4. 1927. 
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begunstigt die Wirkung[TRAUGOTT1), CRONER2)], wahrend er die Katalase hemmt. 
Peroxydasezusatz begunstigt die Wirkung nicht [REICHEL3)J. Durch groBere 
Mengen H 20 2 in der umspiilenden Flussigkeit wird das Ferment der lebenden 
ZeIlen allmahIich unwirksam und die Giftwirkung kommt zur Geltung [A. MUL
LER4)]. Sei es nun, daB dieser Verbrauch der Katalase, sei es, daB der darnach 
wohl einsetzende oxydative Abbau von Plasmastoffen seine gewisse Zeit benotigt, 
jedenfaIls kann auch bei diesem Gifte die erforderIiche Abtotungszeit selbst 
durch sehr hohe Konzentrationen nicht ganz kurz gestaltet werden. REICHEL5) 

hat 1909 an diesem FaIle zuerst eine Wirkungsgleichung, und zwar fUr Coli
bakterien in der Form pO,5. T = 15 festgestellt, wonach 1proz. Losungen 15 Mi
nuten, 3proz. immer noch 9 Minuten zur Totung der Keime brauchen, wahrend 
O,lproz. auch nur 48 Minuten benotigen. Es kommt offenbar hier, ahnlich wie 
bei den Saurewirkungen, nicht aIlein auf eine Eindringungszeit, sondern auch auf 
einen zweiten V organg an, der in allen Fallen noch nach dem Eindringen des Giftes 
ablaufen muB und dessen Geschwindigkeit hier von der Giftkonzentration nicht 
oder wenig abhangt. Die Frage nach der Wirksamkeit des Stoffes gegenuber 
Sporen war bis vor kurzem nur recht widerspruchsvoll und luckenhaft beant
wortet. RIEGER und TRAUNER6) haben nun fUr aerobe Sporenkeime gut gestutzte 
Wirkungsgleichungen beigebracht, die fur Milzbrand etwa der Form Pl,2 . T = 160 
und fUr Bacillus vulgatus pl,7 • T = 3000 entsprechen. Damit erscheint erwiesen, 
daB die SteiTheit der Wirkungskurve, d. h. die GroBe des Exponenten, mit der 
Resistenz der Arten wachst. Die erforderliche Abtotungsdauer weicht bei den 
hochsten verwendeten Konzentrationen (17 %) fUr aIle Arten von Keimen nicht 
weit voneinander ab, wahrend sie fUr starkere Verdunnungen des Giftes je nach 
der Resistenz der Keimart - bei CoIikeimen nur um weniges, bei Vulgatus urn 
sehr viel - hoher ist. Durch Nachbehandlung der Vulgatuskeime mit Katalase
lOsung, also durch sorgfaltige Beseitigung der anhaftenden Giftspuren, geIingt 
es den Autoren, eine Vulgatusgleichung etwa in der Form P . T = 2400 zu erhalten 
was im Vergleiche zu der obigen besagt, daB dort die langen Zeiten bei niedrigen, 
Konzentrationen annahernd richtig, die kurzen Zeiten bei hoher Konzentration 
aber - wohl wegen der hier ins Gewicht faIlenden anhaftenden Giftmengen - zu 
kurz waren. Die Form der letzten Wirkungsgleichung zeigt dann, daB hier bei 
den hochresistenten Sporen die wahre Abtotungsdauer der Konzentration einfach 
verkehrt proportional ist, also wohl praktisch nur mehr von dem Diffusionsvor
gang abhangt, neben dem der innere Wirkungsvorgang zeitIich verschwindet. 
Dber die Wirkung des H 20 2 gegen anaerobe Sporen liegen bisher nur Angaben 
von MOLL7) bezuglich Tetanussporen vor, wonach die Wirksamkeit von ahnIichen 
GroBen wie nach RIEGER und TRAUNER6) bei aeroben Sporen zu sein scheint. 

Das H 20 2 findet seine praktische Anwendung zur Keimtotung einerseits in der 
Schleimhaut- und Wunddesinfektion, andererseits in der Nahrungsmittel-, be
sonders in der Milckkonservierung [BUDDE 8), MUCH und ROMER9)]. 

Auch viele andere Superoxyde, welche tells in Beruhrung mit Wasser oder 
Sauren H 20 2 entwickeln, teils selbst oxydierend oder dehydrierend wirken konnen, 

1) TRAUGOTT: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.14, S.427. 1893. 
2) CRONER: Zitiert auf S.569. 
3) REICHEL: Zitiert auf S.569. 
4) MULLER, A.: Zitiert auf S.569. 
5) REICHEL: Biochem Zeitschr. Bd.22, S.224ff. 1909. 
6) RIEGER u. TRAUNER: Zitiert auf S.569. 
7) MOLL: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. Bd. 84. 

S.416. 1920. 
8) BUDDE: Milchzeitg. 1903, S.690; 1904, S.359. 
9) MUCH u. ROMER: Beitr. z. Klin. d. Tuberkul. 1906, S. 349. 
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sind unter die Zellgifte zu rechnen: unorganische, wie Metallperoxyde, Perborat, 
Persulfat, Perchromat, Permanganat und organische: die sog. Peroxo1e [BECK 1)], 
sowie Verbindungen des H 20 2 mit Harnstoff u. a. Die Wirkungsweise dieser 
Stoffe ist der des H20 2 ahn1ich. 

Als Oxydationsmittel wirken endlich keimtotend die freien Halogene: 01, 
Br und J, von denen besonders 01 und J groBe praktische Bedeutung erlangt 
haben. Das 012-Gas bildet im Wasser, wo es sich zu kaum 1 % lOst, zum Teil die 
Sauren OIOH und HOI, von denen die erste ihren 0 so leicht abgibt, daB dieser 
auch unwirksam verlorengehen kann. Bei Gegenwart organischer Stoffe kommt 
es in solchen Losungen aber nicht bloB zu lebhafter Oxydation, sondern auch zur 
Ohloraddition an ungesattigte 0-Verbindungen und zur OI-Substitution von H in 
vielen Gruppen, besonders in Aminen. Solche organische 01-Verbindungen haben 
auch wahrscheinlich durch teilweise Abdissoziation von H001 selbst wieder be
deutende Giftwirkungell [RIDEAL2), DOBBERTIN 3)]. Die lebenausschlieBenden 
Wirkungen des Ohlors konnen also in sehr mannigfacher Weise zustande kommen 
und sind wohl zumeist mit einem meBbaren Verbrauch des Stoffes verbunden, 
ohne daB aber der Zusammenhang zwischen dem Verbrauche und der Wirkung 
naher bekannt ware. Da auch viele tote organische Stoffe Ohlor reich1ich binden, 
wird die Wirkung bei deren Gegenwart leicht von den Keimen abgelenkt, weshalb 
bei allen Halogendesinfektionswirkungen darauf geachtet werden muB, daB ein 
sicherer UberschuB des Mittels zur Wirkung gelangt. 

Die Wirkungsgleichung fur wasserige OhlorIosungen gegenuber Staphylo
kokken lautet nach HAILERS 4) Feststellungen etwa p. T = 0,07, gegenuber 
Milzbrandsporen: p. T = 0,7. Wasserige Br- und J-Losungen wirken nach dem 
gleichen Autor in aquimolekularen Konzentrationen auf Staphylokokken gleich 
wie 01, auf Sporen mit steigendem Atomgewicht schwacher. Die meisten ubrigen, 
in Wasser Halogene abspaltenden Stoffe, scheinen dem jeweiligen Halogengehalt 
der Losung entsprechend zu wirken. Am haufigsten kommen Hypochlorite zur 
Verwendung: Aikalihypochiorite, wie die JAVELLEsche Lauge und das UHLEN
HUTsche5) Antiformin, letzteres mit groBem AlkaliuberschuB, der die Haltbarkeit 
erhoht und eine besondere Losungskraft des Mittels fur organische Stoffe be
wirkt, ferner das Oalciumhypochlorit, das den wirksamen Bestandteil des Ohlor
kalkes bildet. Von den organischen Ohlorpraparaten haben die Ohloramine starke 
Verbreitung als keimtotende Mittel gefunden. 

Alkoholische Losungen der Halogene entfalten eine trotz hohen Gehaltes 
weit geringere Desinfektionskraft als wasserige. Wenn dennoch die Jodtinktur als 
Haut- und Wunddesinfektionsmittel [GROSSICH 6 )] sehr hochgeschatzt wird, so 
ist zu bedenken, daB das J damit immerhin an die wasserigen Phasen des Korpers 
herangebracht wini, in denen dann auch schon kleine aufgenommene Mengen 
wirken mogen. Wenn aber auch eine eigentliche Abtotung der Keime in 
Wunden, auf der Haut und auf Schleimhauten bei dies em Mittel wie bei 
vielen anderen der Oyxdationsmittelgruppe ausbleibt, so kann doch schon 
die Beschrankung der Krankheitserreger durch teilweise Abtotung und durch 
Hemmung den therapeutischen Nutzen solcher Mittel verstandlich machen, der 
aber vielleicht aueh durch Reinigungs- und Reizwirkungen auf die Gewebe 
zu erklaren ist. 

1) BECK: Zitiert auf S.569. 
2) RIDEAL: Journ. r. sanit. inst. Bd. 31, S.33. 1910. 
3) DOBBERTIN: Munch. med. Wochenschr. 1916, S.467. 
4) HAILER, bei UHLENHUT u. XYLANDER: A. K. G. A. Bd. 32, S. 196ff. 1909. 
5) UHLENHUT u. XYLANDER: A. K. G. A. Bd.32, S. 158. 1909. 
") GRossIeR: Berlin. klin. \Vochenschr. 1909, S. 1934. 
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Die organischen Stoffe oder hoheren c-Verbindungen weisen im allgemeinen 
eine weit geringere elektrische Polaritat als die unorganischen auf und kommen 
demgemaB, soweit sie Gifte sind, weniger durch echt chemische Vorgange als 
durch Losungsbeziehungen zu den Phasen des Zelleibes zur Wirkung. Diese 
Wirkungen sind meistens, wenigstens in ihren Anfangen, noch umkehrbar und 
sie kommen vielfach nur gegen besondere Zellarten zur Geltung, so daB die Mehr
zahl der organischen Gifte dem Begriff der allgemeinen Protoplasmagifte nicht 
voll entspricht. Doch gibt es auch hier eine Fiille von Stoffen, die schon in nied
rigen Konzentrationen alles Leben in kurzer Zeit zu toten vermogen. Zunachst 
kommt noch einigen Stoffen doch eine echt chemische Wirkung zu. Dies gilt 
vor allem von den nach ihrer Natur den unorganischen Verbindungen noch naher
stehenden organischen Siiuren, von denen die stark dissoziierenden: Oxal- und 
Trichloressigsaure, in ganz ahnlicher Weise wie die starken anorganischen Sauren 
wirken, die schwach dissoziierten aber durch ihr auf der Lipoid16slichkeit beruhen
des hoheres Eindringungsvermogen die Saurewirkung unter Umstanden rascher 
ins Innere der Zellen zu tragen vermogen als die starken anorganischen Sauren. 
Den hoheren Fettsauren, wie sie in den Seifen auftreten, diirfte aber schon weniger 
die chemische Saurewirkung, als vielmehr die strukturstorende Speicherung der 
stark lipoidloslichen Stoffe in den Plasmaphasen zu ihrer zelltotenden Wirkung 
verhelfen [REICHENBACH!), VERMAST 2)]. 

Die Aldehyde sind die iiberhaupt reaktionsfahigsten organisch enStoffe.Siestehen 
imSauerstoffgehalt inder Mitte zwischen den Carbonsauren und den Alkoholen und 
sind, ebenso wie die analogenniedrigen Oxydationsstufender anderen Gruppen, z. B. 
salpetrige, arsenige, schwefelige, unterchlorige Saure standig geneigt, nachjeder der 
beiden Richtungen in andere Stufen iiberzugehen. Die Aldehyde sind es ja auch, 
welche so sehr zur chemischen Bindung untereinander, zur Polymerisation, neigen, 
wodurch es zu den C-Ketten der organischen Welt kommt. Auf der Stufe der 
Aldehyde findet endlich auch die Reaktion mit dem NH3 zu den Aminen statt. 

Der einfachste der Aldehyde, der Formaldehyd, CH20, zeigt alle diese Fahig
keiten am meisten und stellt demgemaB auch das starkste chemisch wirksame 
organische Protoplasmagift vor, dem auch eine bedeutsame Rolle in der Desinfek
tionspraxis besonders dadurch zukommt, daB er unter den gasformigen Mitteln 
infolge seines Teilungsverhaltnisses zwischen Dampfraum und Wasser und ande
ren Eigentiimlichkeiten als einziges Raumdesinfektionsmittel in Betracht kommt. 
Ein weiterer besonderer Vorteilliegt in der wenn auch langsamen, so doch auch 
gegeniiber allen, selbst den widerstandsfahigsten Keimen zuverlassig totenden 
Wirkung, welche eben auf seiner energischen chemischen Verankerung an den 
EiweiBstoffen beruht. GEGENBAUER3) hat gezeigt, daB koaguliertes EiweiB 
sich in Formaldehydlosungen im Laufe von mehreren Tagen mit etwa 11 % 
seines Trockengewichtes an Formaldehyd sattigt, welche Grenze vom Gehalt der 
Losung, wenn er nur iiberhaupt ausreicht, ganz unabhangig ist. Ebenso verhalten 
sich nach GEGENBAUER3) sowie nach HERZOG und BETZEL4) Hefezellen, die aber 
schon nach Stunden mit Formaldehyd gesattigt sind, und HAILER5 ) konnte zeigen, 
daB auch Bakterien Formaldehyd ihrer Masse entsprechend binden, was EISEN
BERG und OKOLSKA6) in Frage gestellt hatten. Nach HAILERS 5) Feststellungen 

1) REICHENBACH: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.59, S.296. 1908. 
2) VERMAST: Biochem. Zeitschr. Bd.125, S.106. 1921. 
3) GEGENBAUER: Arch. f. Hyg. Bd.90, S.239. 1920. 
4) HERZOG u. BETZEL: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chem. Bd. 97, S. 309. 1910; 

Bd.74, S.221. 1911. 
5) HAlLER: Biochem. Zeitschr. Bd. 125, S.69. 1921. 
6) EISENBERG u. OKOLSKA: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., 

Abt. 1, Orig. Bd. 69, S. 312. 1913. 
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ist die Verankerung der Aldehyde an das Eiwei13 zunachst eine so lockere, daB 
sie noch durch uberschihlsiges Sulfit unter Wiederherstellung der Lebensfahigkeit 
ruckgangig gemacht werden kann, auch wenn schonNH3 dazu nicht mehr imstande 
ist, noch weniger bloBes Waschen. HAILERl) nimmt an, daB die Bindung des 
Formalhydrates (Methylenglykol) CH2(OH)2 zunachst mit einer der OH-Gruppen, 
spater auch mit der zweiten erfolge, in welchem Zustande die Bindung erst irre
versibel ist. Dem ('H 20 kommt dadurch eine auch praktisch bedeutungsvolle 
Nachwirkung zu: Keimp, die, unmittelbar nach der Einwirkung auf Nahrmedien 
ubertragen, sich noeh als lebensfahig erweisen wurden, sterben bei langerem 
Lagern in Wasser, hesonders aber beim Trocknen, bald abo 

Die fUr die Wirkung erforderliche Zeitdauer hangt beim CH20, wie GREGER
SEN2) und besonders ausfUhrlich GEGENBAUER3 ) gezeigt haben, innerhalb eines 
breiten Konzentrationsbereiehes sehr genau von der Konzentration der Losung 
naeh einer Wirkungsgleichung p. T = R abo Der R-Wert, die Resistenz fUr 
1 proz. Losung, betT~igt abE'T hier auch ohne Entgiftung immer noch etwa 12 Stun
den fUr MilzbrandspoTE'n, 2 fiir Staphylokokken, so daB auch mit den hochst
konzentrierten Losungen (36 %) keine ganz r.aschen Wirkungen zu erzielen sind. 
Um so interessanter ist, daB einzelne Bakterien Formaldehyd bilden konnen 
(Coli Z. B. bis zur Konzentration 1 : 8000), vielleicht beruht hierauf naeh L. MtiL
LER4) wenigstens zum Teil der Antagonismus gegenuber anderen Arten, die gegen 
Formalin besonders empfindlich sind. 

Die Alkohole wirken im allgemeinen als chemisch reeht indifferente Stoffe 
auf die Zellen in reYersibler Weise (besonders als zum Teil funktionshemmende 
Narkotica) ein. Dem entspricht ihre Neigung zur Komplexbildung [C. EGGS)]. 
Wenn auch vielleicht him' solche vorubergehende Einwirkung fUr die Zelle ganz 
ohne eine auch noch fUr langere Zeit zuruckbleibende Schadigung verlauft, welche 
bei Wiederholung das Bild der chronischen Vergiftung erklaren mag, so kann 
doch von einer totenden Wirkung in den meisten Fallen nicht gesprochen werden, 
weil die Erholungsfahigkeit beim Wegfall des Gi£tes noch lange gewahrt zu bleiben 
pflegt. Unter bestimmten Umstanden: wie Konzentrationen, Losungsgenossen, 
Temperaturen und hei bestimmten Stoffen dieser Gruppe wird aber die Wirkung 
tatsachlich zu ciner, und zwar zu einer im Vergleich mit den meisten chemisch 
wirkenden Giften auffallig rasch todlichen, was wohl nur als Folge der durch die 
Losungsbeziehul1gel1 zu clem Zellplasma zustande kommenclen irreversibeln 
Strukturveral1derungen verstanden werden kann. Nach R. FURTH6 ) k6nnen wir 
auch sagen, je gr613er die Dielektrizitatskonstante der Alkohole, um so hoher 
ihr elektrisches Moment und ihre Wasserbindung, und darum auch um so starker 
ihre Wirkung. Die aliphatischen einwertigen Alkohole erscheinen fur einzellige 
Lebewesen nur in derjenigen Zone ihrer Konzentration als t6dlich, die auch 
EiweiBfallungen bewirkt [.JOHANNE CHRISTIANSEN 7)], und fur den Athylalkohol 
konnte durch BEYERS) die KonzE'ntrationszone eincr sehr raschen Keimt6tungs
wirkung weitgehend, und zwar auf ein Bereich nahe um 70 Volumprozente ein
geengt werden. Hohere Gehalte wirken offen bar immer weniger fallend und immer 

1) HAILER: Zitiert auf r:l.572. 
2) GREGERSEN: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 

Bel. 77, S. 168. 1915. 
3) GEGENBAUER: Zitiert auf S. 572. 
4) MULLER, L.: Cpt. rend. eles seances ele la soo. ele bioI. Bel. 90, S. 944. 1924. 
5) EGG, C.: Sohweiz. rned. Wochenschr. 1927, S. 1. 
6) FURTH, R.: Kolloiel-Zeitschr. Bd.37, S. 193. 1925. 
7) CHRISTIANSEN, JOHANNE: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bel. 102, S.295. 

1918. 
8) BEYER: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.70, S.225. 1911. 
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mehr wasserentziehend, SO daB auch die fast fehlende Desinfektionswirkung des 
Alkohols, besonders des absoluten, auf getrocknete Keime [ABLFELD und VAHLE I ), 

SCHUMBURG 2)] und die ganz fehlende Wirkung auf Sporen, welche praktisch 
als wasserfrei zu betrachten sind, verstandlich wird. Die starkste totende Wir
kung kommt unter den einwertigen aliphatischen Alkoholen nach allen Feststel. 
lungen [BUCHNER, FUCHS und MEGELI3), WIRGIN4), CHRISTIANSEN5)] dem Butyl
alkohol zu, dem Propylalkohol ebenfalls eine starkere als dem Athyl- und dem 
Methylalkohol, deren Wirksamkeit dementsprechend ahnlich ist und etwas 
widersprechend angegeben wird [KISCHS) gegeniiber BUCHNER und seiner Mit· 
arbeiter3)]. Die entwicklungshemmende Wirkung der alipathischen Alkohole 
ist eine starke und entspricht, ebenso wie die sonstigen narkotischen Wirkungen 
der abgestuften LipoidlOslichkeit dieser Stoffe [OVERTON7 ), MEYERS)] und zugleich 
ihrem EinfluB auf die Oberflachenspannung der Losungen [TRAUBE9), CHRISTIAN. 
SEN 5)]. Die ausgedehnte praktische Verwendung des Athylalkohols zur Haut
desinfektion, erstrebt zum Teil weder Ahtotung noch Hemmung, sondern eine 
ErschlieBung der sonst yom Hautfett geschiitzten Keime und eine sog. Fixie
rung, d. h. die feste Antrocknung der Keime auf ihrer Unterlage. 

Mehrwertige aliphatische Alkohole sind minder wirksam als einwertige. 
Dem Glycerin, das auch schon als Nahrstoff fiir die Zelle dienen kann, kommt 
nach den Angaben mehrerer Autoren [LENTIIO), V. WUNSCHHEIMll), SEIFFERTI2), 

ROSENAU) eine ahnliche Optimumzone einer Abtotungswirkung wie dem Athyl. 
alkohol zu, doch ist die Wirkung immer nur eine langfristige. 

Die aromatischen Alkohole oder Phenole haben vor allen organischen Stoffen 
am eindeutigsten den Charakter von allgemeinen Zellgiften und ihr Prototyp, 
das "Phenol" schlechtweg oder die Karbolsaure CSH50H bildet mit seinen nachsten 
Verwandten auch die am langsten bekannte und noch heute praktisch wichtigste 
Gruppe von Desinfektionsmitteln. Diese Bedeutung griindet sich einerseits 
auf der groBen Geschwindigkeit, mit welcher diese Stoffe eine volle Abtotung 
von Keimen unter Umstanden bewirken konnen, andererseits auf das Fehlen 
eines Verbrauches der Stoffe durch ihre Wirkung oder wahrend dieser, wie er 
bei allen echt chemisch wirksamen Stoffen zustande kommt. Beides beruht auf 
der Wesensart der Wirkung der Phenole, welcher dementsprechend auch schon 
seit langem groBe Aufmerksamkeit zugewendet wurde und die auch heute als 
besser aufgeklart gelten darf als die irgendwelcher anderer todlicher Gifte. 

Schon ROBERT KOCHI3) hatte, iiberrascht durch die fast vollige Unwirksam
keit oliger Phenollosungen, die Loslichkeitsverhaltnisse des Stoffes in Wasser. 
Olgemischen durch WOLFFHUGEL und V. KNORREI4) untersuchen lassen, woraus, 
trotz mancher Mangel der Versuche, die es noch nicht zu klaren Ergebnissen 
kommen lieBen, schon hervorging, daB das Phenol geneigt ist, sich in der oligen 

1) AHLFELD U. VAHLE: Dtsch. med. Wochenschr. 1896, H.6. 
2) SCHUMBURG: Dtsch. med. Wochenschr. 1912, S.403. 
3) BUCHNER, FUCHS U. MEGELI: Arch. f. Hyg. Bd.40, S.149. 1904. 
") WIRGIN: Zeitschr. f. Hyg. u. 1nfektionskrankh. Bd.46, S. 149. 1904. 
5) CHRISTIANSEN: Zitiert auf S.24. 
6) KISCH: Biochem. Zeitschr. Bd.40, S. 153. 1912. 
7) OVERTON: Vierteljahrsschr. d. naturforsch. Ges. in Ziirich Bd.44, S.88. 1899. 
B) MEYER: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.47, S. 109. 1899. 
9) TRAUBE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 105, S.541. 559. 1904, u. a. siehe S. 3a .. 

10) LENTI: Ann. di 1st. d'ig. Roma Bd.3, S.513. 1893. 
11) V. WUNSCHHEIM: Arch. f. Hyg. Bd. 39, S. 101. 1901. 
12) SEIFFERT: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. 1nfektionskrankh., Abt.l, Orig. 

Bd. 74, S. 644. 1914. 
13) KOCH: Mitt. a. d. K. Gesundheitsamt Bd. 1, S.234. 1881. 
14) WOLFFHUGEL u. V. KNORRE: Mitt. a. d. K. Gesundheitsamt Bd. I, S.352. 1881. 
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Phase stark anzureichern. SCHEURLEN1) hat dann zuerst auf die Steigerung 
der Phenolwirkung durch NaCl hingewiesen und zugleich schon die wichtige 
quantitative Feststellung beigebracht, daB eine lproz. Phenollosung, die so vie1 
NaCl enthalt, als eben ohne Triibung moglich ist, ganz ahnlich wirksam ist wie 
eine konzentrierte Phenollosung. Den ersten Deutungsversuch dieses Autors 
durch eine veranderte Hydratwasserverbindung, lieBen SCHEURLEN und SPIR02) 
dann zugunsten einer Erklarung nach Analogie der Aussalzerscheinungen fallen. 
Die inzwischen auch von BECKMANN 3), KRONIG und PAUL4), WEYLAND5), ROMER 6) 
bestatigten, von den lctzteren Autoren mit der Eiwei13fallung in Beziehung ge
brachte Erscheinung, wurde dann durch SPIRO und BRUNS7) weiter verfolgt und 
die Erklarung eindeutig auf die fruher schon vom ersteren begriindete Auffas
sung von der Bedeutung der Verteilungsgleichgewichte gestiitzt, indem der Paral
lelismus zwischen den Wirkungen verschiedener Salze auf die Loslichkeit ver
schiedener Phenolkorper und der Desinfektionswirkung zu zeigen war. OVERTON8) 

hat dann wieder auf die Zusammenhange zwischen der LipoidlOslichkeit der ein
zelnen Phenole und ihrer Giftigkeit hingewiesen. REICHEL9) hat endlich die 
Teilungsverhaltnisse des Phenols zwischen waBrigen, und zwar salzfreien und 
salzhaltigen Phasen einerseits, und oligen Phasen andererseits quantitativ fest
gelegt und konnte auch die inzwischen schon von SPIRO 10) beachteten Losungs
beziehungen zwischen Phenol und Eiwei13 durch Modellversuche klaren, die fiir 
koagulierte Eiwei13phaseri ebenfalls ein Verteilungsgleichgewicht, und zwar sehr 
zugunsten des Eiwei13es, ergaben, dessen Verschiebungen durch den Salzgehalt 
der Losung ganz denen entsprachen, die fiir die Gleichgewichte mit Olphasen 
gefunden worden waren. Auch fiir den Zelleib von Bakterien selbst konnte das 
Zustandekommen solchcr Gleichgewichte mit Phenol + NaCl-Losungen erwiesen 
werden. In bakteriologischen Versuchen mit solchen Losungen hat REICHELll) 

zuletzt die volle Ubereinstimmung der Giftwirkung mit den Verteilungsbezie
hungen, nicht bloB der Richtung nach, sondern auch zahlenmaBig nachgewiesen. 
Spatere Untersuchungen von HERZOG und BETZEL12), sowie von Kii"STER13), 

KUSTER und BOJAKOWSKy14), ERNST MAYER15), KUSTER und ROTHAUB 16), die zu 
abweichenden Schliissen, besonders zur Annahme von Adsorptionsgleichgewichten 
und von chemischen Bindungsvorgangen zwischen Phenol und Zelle gefiihrt 
haben, erscheinen nach der bei EISENBERG und OKOLSKA 17), sowie von REICHEL18) 

1) SCHEURLEN: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.37, S.74. 1896. 
2) SCHEURLEN u. i:-)PIRO: Miinch. med. Wochenschr. 1897, S.81. 
3) BECKMANN: Zentra I bl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 

Bd.20, S. 577. 1906. 
4) KRONIG U. PAUL: Zeitschr. f. Hyg. u. lnfektionskrankh. Bd.25, S.1. 1897. 
5) WEYLAND: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. lnfektionskrankh., Abt. 1, Orig. 

Bd.21, S.789. 1897. 
6) ROMER: Miinch. med. Wochenschr. 1898, S.298. 
7) SPIRO U. BRUNS: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd.41, S.4. 1897. 
8) OVERT01\': Zitiert auf S.574. 
9) REICHEL: Biochem. Zeitschr. Bd.22, S. 149, 177. 1909. 

10) SPIRo: Beitr. z. chern. Physiol. u. Pathol. Bd. 5, S.276. 1904. 
11) REICHEL: Bioehem. Zeitschr. Bd. 22, S. 201. 1909. 
12) HERZOG U. BETZEL: Hoppe·Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 67, S.369. 1910; 

Bd. 74, S.221. 1911. 
13) KUSTER: Arb. a. d. K. Gesundheitsamt Bd.48, S.412. 1914. 
14) KUSTER u. BOJAKOWSKY: Desinfektion Bd.5, S. 193. 1912; Zeitschr. f. Hyg. u. 

lnfektionskrankh. Bd. 73, S.205. 1913. 
15) MAYER, E.: lnaug.- Dissert. Freiburg i. B. 
16) KUSTER U. ROTHAUB: Zeitschr. f. Hyg. u. lnfektionskrankh. Bd.73, S.205. 1912. 
17) EISENBERG u. OKOLSKA: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. lnfektionskrankh., 

Abt. 1, Orig. Bd. 69, S. 302. 1913. 
18) REICHEL: Entkeimung. Kraus-Uhlenhutschcs Handb. Bd. I, S.515. 
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vorgebrachten Kritik nicht als stichhaltig. Die ersteren Autoren, ferner COOPER l ), 

MILLER2), LEMON3 ) sowie COOPER und WOODHOUSE 4), haben Versuche beige
bracht, deren wesentliche Ergebnisse mit den SchluBfolgerungen REICHELs5) gut 
uberei~stimmen. Als letzte erfaBbare Ursache der todlichen Wirkung des Phenols 
erscheint danach die Speicherung des Stoffes in den EiweiBphasen der Zelle, 
wodurch es zunachst zu einer Verdrangung des Wassers aus diesen Phasen in 
die Zellflussigkeit, also eine Entquellung, dann, unter gesteigerter Losungs
affinitat, zwischen Phenol und dem entwasserten EiweiB, zu einer irreversibeln 
Aufhebung der EiweiBstruktur kommt. 

Der Wirkung des Phenols ist die seiner Methylderivate, des Kresols, durch
aus ahnlich, der Starke nach noch uberlegen, [FRANKEL6) v. GRUBER7)]. Die 
zunachst [FRANKEL6)] angenommenen Unterschiede in der Wirksamkeit der drei 
isomeren Kresole bestehen nicht zu Recht [SCHNEIDER 8), KANAo9)]. Das Teilungs
verhaltnis fur Kresol ist sowohl fur 01 (KANAO), als auch fur EiweiB [COOPER10)] 

dem Wasser gegenuber noch gunstiger als fiir Phenol. Nach Versuchen KANAos 
scheint sogar die Ol-Wasserverteilung fiir o-Kresol um so viel hoher, als fur 
Phenol zu sein, daB der Unterschied zur Erklarung der hoheren Wirksamkeit 
mehr als ausreicht, d. h. daB die gleiche Wirkung erst mit einer hoheren Mole
kularkonzentration des Kresols als des Phenols im Lipoid anzunehmen ware. 

Die Kurven der Wirkungsgleichungen des Phenols und der Kresole verlaufen 
ungleich steiler als die der echt chemisch wirkenden Stoffe, d. h. die Konzentra
tionen, welche nur sehr langsam, und die, welche sehr rasch toten, liegen nahe 
beisammen. Der Konzentrationswert tragt demgemaB in den Gleichungen einen 
hohen Exponenten von 4-7 [REICHELll), CHICKl2), GREGERSRNl3), KANA09)], 

und zwar kann der Kurvenverlauf entweder so aufgefaBt werden, daB ein gewisser 
unterer Grenzwert der Konzentrationen - p - noch als unwirksam betrachtet 
und dann die Gleichung (P - p)4. T = Rgeschrieben wird, oder aber so, daB 
fur aIle Konzentrationen etwa p7 . T = R gilt. Fiir letztere Form konnte KANAO 
zeigen, daB sich die Phenol- und die Kresolwirkung bloB durch das recht nahe 
doppeltgroBe R unterscheiden. Die Deutung dieses jedenfalls fur die Praxis 
ungemein wichtigen steilen Verlaufes der Wirkungskurven der Phenolkorper, 
ist wohl darin zu suchen, daB der EinfluB der auBeren Konzentration auf die 
innere im Ansteigen durch die fortschreitende Wasserverdrangung noch wachst. 
Die Erscheinung spricht somit auch dafiir, daB es nicht unmittelbar die wohl 
fUr die Aufnahme in die Zelle entscheidende Losung in den Lipoidphasen ist, 
welche den Tod bedingt, als vielmehr die Speicherung der Phenole in den EiweiB
phasen. 

Die Wirkung der Phenole wird durch Sauren in ahnlicher Weise erhOht, 
wie durch Salze und wohl auch aus dem gleichen Grunde, da auch jene die Wasser-
16slichkeit herabsetzen; mit H 2S04 bilden sich aber zum Teil minderwirksame 

1) COOPER: Biochem. journ. Bd.6, S.362. 1912; Bd.7, S.175. 1913. 
2) MILLER: Journ. of physiol. chem. Bd.23, S.570. 1920. 
3) LEMON: Journ. of physiol. chem. Bd.24, S.570. 1921. 
4) COOPER u. WOODHOUSE: Biochem. journ. Bd.17, S.600. 1923. 
5) REICHEL: Zitiert auf S.575. 
6) FRANKEL: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.6, S.520. 1889. 
7) v. GRUBER: Arch. f. Hyg. Bd. 17, S.618. 1893. 
8) SCHNEIDER: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd.53, S. 116. 1906. 
9) KANAO: Arch. f. Hyg. Bd. 92, S. 139. 1923. 

10) COOPER: Biochem. journ. Bd.7, S. 175. 1913. 
11) REICHEL: Biochem. Zeitschr. Bd.22, S.201. 1909. 
12) CmCK: Journ. of hyg. Bd.1O, S.237. 1910. 
13) GREGERSEN: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 

Bd.77, S. 168. 1916. 
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Sulfoderivate. Laugen vermindern die Phenolwirkungen im allgemeinen, da die 
Phenole sich wie schwache Sauren verhalten und mit jenen zum Teil mindel' 
wirksame und leichter wasserlcisliche Phenolate bilden. Immerhin ist auch die 
Wirkung diesel' stark hydrolytisch gespaltenen Korper eine betrachtliche und 
sagar in manchen :Fallen durch die Uisung schleimiger odeI' durch die Verseifung 

fettiger Hiillen del' Kleinlebewesen starker als die del' neutralen Phenole [HAILERl), 
UHLENHUT, JOTTEN und HAILER2), UHLENHUT und HAILER 3 ). Die Gegenwart 
von Seifen kann die Wirkungen del' Phenole je naeh deren Art und Menge und 
je nach del' Konzentration del' Phenole selbst und del' Temperatur in sehr ver
schiedenem MaBe und ill ven,chiedener Richtung beeinflussen odeI' auch unbe
einfluBt lassen [HAILER4 )J. Die Wirkungsgleichungen lauten auch fur die in del' 
Desinfektionspraxis besonders verbreiteten Kresolseifenlosungen ahnlich wie fUr 
reine Phenolkorper, und zwar etwa p,',. T = R [GEGENBAUER 5)]. 

Auch den Dimt>thylphenolen oder Xylenolen, sowie anderenAlkylsubstitutions
produkten des Phenols, \rie Carvacrol und Thymol, und besonders den halogene
substituierenden Phenolen, kommen hohere Giftwirkung zu, die hauptsaehlieh 
LAUBENHEIMER6 ) crforscht hat und die sich denen del' einfachen Phenole wesent
lich ahnlich zu wrhalten scheinen. Die \Virksamkeit wird nur zumeist durch 
eine allzugeringe \Vasi:wrloslichkeit erschwert, die abel' durch gewisse Zusatze 
ausreichend gesteigert werden kann. Ahnliches gilt von den Naphtholen [MAXI
MOVITSCH7), SCHNEIDER 8) J. Die Nitl'Ophenole sind bessel' wasserli:islich, abel' 
schwiichere Gifte, ihr Siiurecharakter nimmt mit steigender N02-Substituierung 
so sehr zu, dail TrinitrophcllOl (Pikrinsaure) zu den starken Sauren zu zahlen ist 
und dementsprechende Wirkungen ausiiht. Die Wirkung mehrwertiger Phenole 
ist viel geringer alK die del' einwertigen. 

Die Wirkung deT' Phenole auf Sporen ist im allgemeinen sehr gering. Die 
Stoffe vermogen wohl die Hiillen diesel' l1~ormen lange Zeit nicht zu durchdringen. 

Wahrend die entwicklungshemmende Kraft del' einfachen Phenolkorper 
nicht groil zu 8ein pflegt, Ilimmt die del' hoheren Substitutionsprodukte, besonders 
del' halogenhaltigcn oft hohe Werte an [GRIMM9), BECHOLD und EHRLICHlO)]. 
Auch enthalten die VOll cler Gewinnung als Teerole her sehr bunt 'zusammen
gesetzten Phenolkikpel'gemische zunachst reichlich Kohlenwassel'stoffe, die als 
"Creoline" del' Desinfektionspraxis mit Wasser Emulsionen geben, welche eine hohe 
Hemmung8-, abel' ('illl' Illl!' geringeTotungskraft auf Keime ausiiben [HAILERll)]. 

Auch in fast allen anrleren Gnlppen organischer Verbindungen sind Proto
plasmagiftwirkungPll Zll heobachten, wobei allerdings die Unterscheidung del' 
eigentlichen Totung \'0l1 del' reversiblen Entwicklungshemmung oft schwer zu
treffen, odeI' doch bisher ungeniigend erforscht ist. Es handelt sich vielfach um 
Wirkungen, die nicht aile Lebe,vesen gleichmaBig beeinflussen, wodurch sie 

1) HAILER: Arb. H. d. Reichs-Gesundheitsamte Bd.51, S.572. 1919. 
") UHLENHUT, JOTTEN u. HAILER: Med. Klinik 1921, S.273. 
3) UHLENHUT U. HAILER: Zeitschr. f. Tuberkul. Bd.34, S.340. 1921; Arch. f. Hyg. 

Bd. 92, ::-;. 81. 1922. 
~) HAILER: Weyls Handb. (2) Bd. VIII, S. 1115. 1922. 
0) CEGENH,nmn: Zputl'n!h!. f. Enkkriol.. ParaRitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 1, Orig. 

Bd. !J7, Beih. ]88. IlJ26. 
6) LAUBENHEIMEIl: [)ie Phenole und ihre Derivate als Desinfektionsmittel. Wien u. 

Berlin IlJOlJ. 
7) }lAXIMOWITSCH: Cpt. rend. hl'bdom. des seances de ['aead. des sciences Bd. 106, 

S. 366, 1441. 1888. 
8) ::-;CHNEIDER: Zeitschr. f. Hyg. u. Infektionskrankh. Bd. 52, S. 534. 1906. 
9) GRIMM: Dtsch. med. \Vochenschr. 1887, S. 1121. 

10) RECHOLlJ 11. EHltLICH: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 47, S. In. 1906. 
") HAIILI£!{: We.)'l, Halldb. (2) Bd. VIII, S. H20. 1922, 
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sich zum Teil fiir praktische Zwecke der Konservierung, der selektiven Ziichtung 
und der "inneren Desinfektion" oder der therapeutischen Anwendung bei Infek
tionskrankheiten besonders eignen. Die Kohlenwasserstoffe kommen durch ihre 
geringe WasserlOslichkeit nur schwer zur Wirkung. Die ungesattigten Verbin
dungen sind nach Gossr..s l ) Feststellungen giftiger ala die gesattigten. Al'omatische 
Kohlenwasserstoffe werden zur schonenden Entkeimung von Fliissigkeiten 
praktisch verwendet, besonders Methylbenzol (Toluol). Dem gleichen Zwecke 
dienen auch halogensubstituierte Kohlenwasserstoffe, hauptsachlich Chloroform, 
CHCIs, dem jedoch nach JOACHIMOGLUS2) vergleichenden Untersuchungen schon 
CC1, und noch mehr die hochchlorierten .!thane an bakterizider und hemmender 
Kraft iiberlegen sind, u. z. Teil sehr stark. Die Wirkungsweise diirfte bei 
allen diesen Stoffen der der Phenole entsprechen. Fiir Chloroform und andere 
Stoffe haben HERZOG und seine Mitarbeiter [HERZOG und BETZELS), GOSSLI)] 
die Vorstellung gestiitzt, daB die Losungsverteilung fiir die Wirkung entscheidend 
ist. Bei dieser Gruppe von Stoffen trifft, wie TRAUBE4) selbst schon fiir CHCIs 
feststellte, der sonst weitgehende Parallelismus der Giftwirksamkeit und der 
Oberflachenaktivitat nicht zu [JoACHIMOGLU 5), PLOETZ6)]. 

Auch von den aromatischen Amiden, den Abkommlingen des Anilins, wird 
anzunehmen sein, daB sie nach Art der Phenolkorper wirken. Dieser Gruppe 
gehort die ungeheure Fiille der in ihrer iiberwiegenden Mehrzahl giftigen Farb
stolle an. Der Farbstoffcharakter ist aber, wie HAILER7) betont., fiir die Gift
wirkung selbst unwesentlich und hat nur haufig die Gelegenheit zur Erforschung 
geboten, weil eben gerade diese Stoffe von der chemischen Industrie zu anderen, 
als Desinfektions- und Heilzwecken erzeugt waren. Die Wirkung der Farbstoffe 
ist eine auBerst verschiedene, je nach den einzelnen Stoffen und Keimarten, 
denen gegeniiber sie gepriift wurden, so daB von Spezifitat der Wirkung ge
sprochen werden konnte [EISENBERG8)]. 

Besonders eingehend ist die Gruppe der Akridine durch MORGENROTH und 
seine Mitarbeiter [MORGENROTH, SCHNITZER und ROSENBERG9), MORGENROTHIO)], 
auf ihre Eignung zu atiotropen chemotherapeutischen Wirkungen erforscht 
worden, nachdem sich das auf EHRLICHS Veranlassung von BENDAll) hergestellte 
Trypaflavin als erster Stoff dieser Gruppe, und zwar gegen Trypanosomenkrank
heiten bewahrt hatte. Durch systematische Abwandlung und Erprobung der 
Substitutionsprodukte konnten im Rivanol und im Flavizid Wunddesinfektions
mittel gegen Kokkeninfektionen von hoher und durch EiweiB nicht zu st6render 
Wirksamkeit gefunden werden [HAILERI2)]. 

Auch das EHRLICH-HATAsche Salvarsan IS ), dem eine bakterizide Wirkung 
auf bestimmte Keimarten zugeschrieben wird [ROSSI4)], gehort zu den Anilin-

1) GOSSL: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.88, S.103. 1913. 
2) JOACHIMOGLU: Biochern. Zeitschr. Bd.124, S.130. 1921. 
3) HERZOG u. BETZEL: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. 67, S.369. 1910; 

Bd.74, S.221. 1911. 
4) TRAUBE: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 153, S. 276. 1913. 
5) JOACHIMOGLU: Biochern. Zeitschr. Bd.120, S.203. 1921. 
6) PLOETZ: Biochern. Zeitschr. Bd.103, S.243. 1920. 
7) HAlLER: Weyls Handb. (2) Bd. VIII, S. 1158. 1922. 
8) EISENBERG: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Aht. 1, Orig. 

lld. 71, S. 420. 1913. 
9) MORGENROTH, SCHNITZER u. ROSENBERG: Dtsch. rned. Wochenschr. 1921, S.1317. 

10) MORGENROTH: Klin. Wochenschr. 1922, S.353. 
11) BENDA: Ber. d. dtsch. chern. Ges. Bd.45, S.1787. 1912. 
12) Literatur s. bei HAILER: Weyls Handb. (2) Bd. VIII, S. 1155ff. 1922. 
13) EHRLICH u. HATA: Die esxperirnentelle Therapie der Spirillen. Berlin 1910. 
14) Ross: Zeitschr. f. Irnrnunitatsforsch. u. expo Therapie, Orig. Bd.15, S.487. 1912. 



Farbstoffe. 579 

derivaten. Die Giftwirkung, deren Spezifitat ebenfalls auf den Verteilungs
verhiiItnissen beruhen diirfte, wird hier jedoeh dureh den As-Gehalt des Mole
kiiles sieher wesentlieh bestimmt. In ahnlieher Weise wurde mehrfaeh versueht, 
die Wirkung anorganiseher Gifte all Korper der Farbstoffgruppen zu kniipfen, 
so fUr Ag und Hg von EISENBERG l ), fur Ag und eu von UHLENHUTH und MESSER
SCHMID2)J. 

Aueh die heteroeyelisehen Alkaloide haben zum Teil ahnliehe selektive 
Giftwirkungen. Hier ist besonders eine Gruppe von Chininderivaten von MOR
GENROTH und seiner Sehule 3 ) genauer untersueht worden: Die Hydroeupreine 
und Hydroeupreinetoxine, wobei wieder eine Reihe von therapeutisch aus
siehtsvollen, gegen bestimmte Infektionen, wie Pneumokokken und Diphtherie, 
hoehwirksamen Stoffen gefunden werden konnte, welehe allerdings nicht immer 
von giftigen Wirkungen aueh auf den Korper selbst frei sind. Inwiefern es sieh 
bei solehen Wirkungen urn eehte Abtotung, inwiefern urn Hemmung oder Be
hinderung der Entwieklung handelt, steht noeh nieht fest. Bei allen "inneren" 
Desinfektionsmitteln spielt die Giftgewohnung der Keime, d. h. die Selektion 
der Naehkommensehaft der infolge iiberdurehsehnittlieher Resistenz iiberlebender 
Keimindividuen cine bedeutsame Rolle rHAILER4)J. 

1) EISENBERG: Zitiert auf S. 8. 
2) UHLENHUTH u. MESSERSCHMID: Dtsch. med. Wochenschr. 1920. 
3) MORGENROTH u. KAUFMANN: Zeitschr. f. Immunitiitsforsch. u. expo Therapie, Orig. 

Bd.15, S.61O. 1912. - TUGENDREICH u. RlJsso: Ebenda Bd. 19, S.156. 1913. 
4) Literatur s. bei HAILER: Weyls Handb. (2) Bd.8, S. 1147££. 1922. 
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Die funktionelle Bedeutung der Zellstrukturen 
mit besonderer Beriicksichtigung des Kernes 

und seiner Rolle im Leben der Zelle. 

Von 

G DNTHER HERTWIG 
Rostock i. M. 

Mit 10 Abbildungen. 

Z usammenfassende Darstellungen. 
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GURWITSCH, A.: Vorlesungen tiber allgemeine Histologie. Jena 1913. - HAECKER, V.: All
gemeine Vererbungslehre. Braunschweig 1911, 3. Auf I. 1921. - HEIDENHAIN, M.: Plasma 
und Zelle. Jena: G. Fischer 1907-1911. - HERTWIG, 0.: Die Zelle und die Gewebe. Jena 
1893 u. 1898. - HERTWIG, 0.: Allgemeine Biologie, 6. u. 7. Aufl. Bearb. v. O. u. G. HERT
WIG. Jena 1923. - HaBER, R.: Physikalische Chemie der Zelle und Gewebe. 5. Auf I. Leipzig 
1923. - LUNDEGARDH, H.: Zelle und Cytoplasma. Handb. d. Pflanzenanatomie. Bd. L 
Berlin: Borntrager 1922. - MEYER, A.: Morphologische und physiologische Analyse der 
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SPEK: Physikalisch-chemische Erklarung der Veranderung der Kernsubstanz. Arch. f. Ent
wicklungsmech. d. Organismen Bd. 46. 1920. - SPEK: Kritisches Referat tiber die neueren 
Untersuchungen tiber den physikalischen Zustand der Zelle wahrend der Mitose. Arch. 
f. mikroskop. Anat. u. Entwicklungsmech. Bd. 101. 1924. - STOHR-V. MOLLENDORFF: Lehr
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Jena 1888-1909. - TISCHLER, G.: Allgemeine Pflanzenkaryologie. Handb. d. Pflanzen
anatomie, 1. Abt., 1. Teil, Bd. 2. Herausgeg. v. LINSBAUER. Berlin: Borntrager 1921-1922. -
VERWORN, M.: Allgemeine Physiologie. 7. Auf I. Jena 1923. - WILSON, E.: The cell in 
development and Heredity, 2. Aufl. Neuyork 1900. 3. Auf I. 1925. - ZIMMERMANN, A.: 
Die Morphologie und Physiologie des pflanzlichen Zellkerns. Jena 1896. 

1. Die Zelle, das einfacbste bisher bekannte biologische System; seine 
dualistische Gliederung in Kern und Cytoplasma. 

In den vorhergehenden Kapiteln der allgemeinen Physiologie ist der Lebens
prozeB vorwiegend von physikalisch-chemischen Gesichtspunkten aus betrachtet 
worden. Die Reaktionen der lebenden Masse zur Umwelt sind geschildert, ihr 
Kraft- und Stoffwechsel studiert worden. In diesem Abschnitt sollen nun die 
Ergebnisse der morphologischen Erforschung der Organismen verwertet und die 
Beziehungen zwischen Struktur und Funktion dargelegt werden, wobei wir die 
Zelle als die einfachste Organisationsform der lebenden Masse zur Grundlage 
unserer Betrachtung machen wollen. Denn entgegen den sich neuerdings mehren
den Angriffen gegen die Bedeutung der "Zelle" als funktioneller Lebenseinheit, 
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wie sie besonders von M. HEIDENHAINl) erhoben werden, erblicke ich mit 
VERWORN, O. HERTWIG und A. v. TSCHERM:AK in der "Zelle" die elementare 
Organisationsform, das einfachste zur Zeit bekannte biologische System. 

Wenn auch zuzugeben ist, daB die jetzt lebenden Zellen Organismen mit 
einer langen Phylogenese darstellen [SCHLATER 1899 2), MEVES3)], und daB es denk
bar ist, daB noch einfachere Organisationsformen existieren oder existiert haben, 
aIle Bemuhungen, einfachere niedere Elementarorganismen, die entweder nur 
aus Karyoplasma oder Cytoplasma bestehen, tatsachlich nachzuweisen, sind bis
her gescheitert. 1m Gegenteil, fUr zahlreiche, zeitweise fUr kernlos gehaltene 
pflanzliche Organismen hat der Kernnachweis erbracht werden kannen, derselbe 
steht zur Zeit nur noch fur die Cyanophyceen und Bakterien zur Diskussion (TISCH
LER' 1. c. 1922). Wir mussen daher auch heute noch mit BRiicKE4 ) die Zelle als 
die element are Organisationsform der lebenden Masse bezeichnen. Denn sowohl 
Karyoplasma wie Cytoplasma sind fUr sich, getrennt voneinander, nicht dauernd 
existenzfahig. Das Cytoplasma kann von sich aus keinen Kern, der Kern kein 
Cytoplasma bilden, heide gehen, voneinander isoliert, rasch zugrunde. Kern und 
Plasma bilden somit Glieder "eines heterogenen dualistischen Systems" (A. v. 
TSCHERM:AK, 1924), desscn heide Komponenten zueinander in wechselseitiger 
Beziehung stehen und in ihrem Wachstum und Vermehrung voneinander ab
hangig sind. Erst durch das Zusammenwirken dieser heiden Komponenten 
im System der Zelle resultieren die Prozesse, die wir mit dem Namen "Lehen" 
charakterisieren, wie denn Roux mit Recht sagt: "Das Lehen ist seinem Wesen 
nach ein ProzeB und kann daher nicht statisch definiert werden; nur eine pro
zessuale, also funktionclle Definition kann dem Wesen des Organischen gerecht 
werden." 

In der dualistischen Gliederung in Kern und Zelleih liegt also nach unserer 
Meinung eine wesentliche Bedingung des Lehensprozesses, den wir an der Zelle 
beobachten, und es wird unsere Hauptaufgahe in dies em Kapitel sein, die Rolle 
von Kern und Plasma fUr die Einzelprozesse, deren Gesamtheit wir mit dem 
Namen "Lehen" charaktcrisieren, klarzulegen. Zunachst muss en wir uns aher 
kurz uherlegen, welche Grunde uns zur Annahme eines solchen dualistischen 
Organisations prinz ips der Zelle uherhaupt herechtigen. 

ZlInachst sind cs morphologische Beobachtungen gewesen, die zu einer 
Trennung der die Zelle allfbauenden Bestandteile in Kern und Zelleib gefUhrt 
hahen, wie denn MAX SCHULTZE5) 1861 die auch jetzt noeh gultige Definition 
der Zelle auf Grund mikroskopischer Beobachtung folgendermaBen formnlierte: 
"Die Zelle ist ein mit Lehen hegabtes Klumpchen von Protoplasma, in welchem 
ein Kern liegt." Unterschiede der Lichthrechung, ferner verschiedenes Verhalten 
gegen Farhstoffe, das sich sowohl am lebenden wie am fixierten Ohjekte nach
weisen laBt, gaben zunachst die Mogliehkeit zur Unterscheidung von Karyo
und Cytoplasma, wozu forner noch als besonders wichtig die Lokalisation des 
Karyoplasmas in einem in den meisten Perioden des Zelle hens blaschenartigen, 
scharf vom ubrigen Zelleib begrenzten Gebilde sich nachweisen lieB. Zu dieser 
morphologischen Sonderung, die den AnlaB gegehen hat, vom Kern und Zelleib 
als Dauerorganen der Zelle zu sprochen, gesellen sich nun auch noch Unter
schiede physikalisch-chemischer und rein chemischer Natur. Der vorwiegende 
Gehalt des Karyoplasma an Nucleoproteiden gegenuber dem Cytoplasma, he-

1) HEIDENHAIN, M.: Plasma und Zelle. Jena. 1907-191l. 
2) SCHLATER: BioI. Zentralbl. Bd. 19. 1899. 
3) MEVES: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.92. 1918. 
4) BRUCKE: Sitzungsber. d. Akad. d. Wiss.,Wien. Mathem.-naturw. KI. Abt. II, Bd. 44. 186l. 
0) SCHl'LTZE, M.: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1861. 
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sonders aber das vollige Fehlen der im Cytoplasma stets nachweisbaren K' -, 01'-, 
Phosphat- und Carbonationen im Kern lassen auf eine besondere, von der des 
Cytoplasma verschiedene Permeabilitat der Kernoberflache schlieBen (TSCHER
MAK 1924), so daB wir also auch berechtigt sind, bezuglich Teilchenbestand und 
Teilchendurchlassigkeit eine gewisse Sonderstellung des karyoplasmatischen 
gegenuber dem cytoplasmatischen Teilsystem anzunehmen. 

Dazu kommt ferner noch, daB wir wahrend des Lebens sowohl am Kern 
wie am Cytoplasma morphologische Strukturen beobachten, die fur beide Zell
bestande zumeist verschieden, fUr jedes von ihnen daher charakteristisch sind. 

Da diese mikroskopisch nachweisbaren Strukturen zur Beurteilung der Funk
tion von Kern und Plasma sehr wichtig sind, so wollen wir uns ihrer Besprechung 
zunachst zuwenden und dann erst unser Hauptthema, die Bedeutung von Plasma 
und Kern fUr das lebende System der Zelle, in Angriff nehmen. 

2. Die morphologische Struktur der Zelle und ihre funktionelle Bedeutung, 
die Protomerentheorie. 

Es kann nicht unsere Aufgabe sein, hier aIle bisher an den verschiedenen 
Zellen beschriebenen morphologischen Strukturen aufzuzahlen und ihre mehr 
oder minder klaren Beziehungen zu gewissen Lebenserscheinungen zu erortern. 
Es sei dafUr auf die Lehrbucher der Cytologie und allgemeinen Biologie verwiesen, 
ferner auf das Handbuch der mikroskopischen Anatomie von MOLLENDORFF, 
wo ich diese Frage yom morphologischen Gesichtspunkte aus ausfUhrlicher zu 
bearbeiten gedenke. Hier sollen nur die Gesichtspunkte hervorgehoben werden, 
die uns bei konsequenter Anwendung allmahlich zu einem besseren Verstandnis 
der zahllosen, an den Zellen zur Beobachtung gelangenden Strukturen fUhren 
werden. 

Wir unterscheiden zunachst im AnschluB an A. MEYER!) in jeder Zelle 
zweierlei ontogenetisch und physiologisch ganz verschiedene Formbestandteile: 
1. die ergastischen Gebilde oder das Paraplasma und 2. die lebende Masse der 
Zelle seIber, das Protoplasma. 

"Die ergastischen Gebilde sind mikroskopisch erkennbare Formelemente 
der Zelle, welche im Kern oder Zelleib vollig neu entstehen konnen und aus 
relativ einfachen anorganischen oder organischen chemischen Verbindungen oder 
Gemengen derselben bestehen. Diese toten ergastischen Gebilde sind es, welche 
vollkommen mit den jetzigen Methoden der Chemie und Physik untersucht 
werden konnen." (A. MEYER.) Ich nenne als Beispiele die Fett- und die Glykon
tropfen, die EiweiBkrystalle, den Zellsaft. 

Wahrend also diese ergastischen, toten Stoffe "das Objekt und das Produkt 
der Zelltatigkeit" (v. MOLLENDORFF) darstellen und von BEALE2) deshalb schon 
1862 als formed matter treffend bezeichnet wurden, ist an das Protoplasma 
oder die forming matter (BEALE) der Lebensvorgang seIber geknupft. BOTAZZI 
hat daher das Protoplasma auch die lebende Substanz katexochen genannt, 
und M. HEIDENHAIN geht noch viel weiter, wenn er schreibt: "Wenn wir an 
irgendeinem Teil der Zelle die Erscheinungen des Lebens wahrnehmen, so be
deutet dies, daB das Leben diesem Teil seIber inharent ist." Dieser Satz von 
der Inharenz des Lebens ist fur HEIDENHAIN eine wichtige Stutze fur seine 
Protomerentheorie, nach der die Zelle aus einer Unzahl von kleinsten Lebens
einheiten, den Protomeren, zusammengesetzt sein solI. 

1) MEYER, A.: Zitiert auf S. 580. 
2) BEALE, L. S.: Die Struktur der einfachen Gewebe des menschlichen Korpers. Uber

setzt von CAR US. 1862. 
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Mit Recht hat diese Lehre von den elementaren kleinsten Lebenseinheiten, 
die die Zelle aufbauen sollen, lebhaften Widerspruch gefunden; unter den 
Gegnern nenne ich vor allem LUNDEGARDH1), der in einer sehr beachtenswerten 
Kritik u. a. folgendes schreibt: "Man geht bei der Theorie der elementaren 
kleinsten Lebenseinheiten von der willkurlichen Annahme aus, daD es eine 
durch und durch lebende Substanz gabe. Mit dieser Annahme steht und fallt 
die ganze Theorie. NUll hat die experimentelle Zellforschung langst die Hypo
these der dureh und durch Iebenden Substanz aufgeben mussen. Das Leben ist 
die Summe der Lebcnseigensehaften, und zur Entfaltung dieser ist ein Zu
sammenwirken der verschiedenen Teile der Zelle notwendig. Durch das Zu
sammenwirken dieser verschiedenen Stoffe und physikalischen Zustande ent
stehen die AuBerungen des Lebens ebenso wie durch das Zusammenwirken der 
verschiedenen Atome die Eigenschaften eines chemischen Korpers." "Die 
Protomerentheorie verfaischt von vornherein das Problem des Lebens, indem 
sie die Lebenseigenschaften, die man erklaren sonte, in unsichtbare Elementar
teile verlegt. Sie verfahrt hierbei gerade entgegengesetzt der Atomtheorie, die 
den Atomen selbst so wenig Eigenschaften wie moglich zuerteilt, urn statt dessen 
die Eigenschaften der 'ylaterie durch die Art, auf welche die Atome gruppiert 
sind oder zusammenwirken, zu erklaren." (LUNDEGARDH 1922.) Ahnlich lautet 
das Urteil PETEUSENS2 ) (1922), der schreibt: "Einen Aufbau der Zellen aus 
lebenden Einheiten niederer Ordnung anzunehmen, ist durch keine Erfahrung 
zwingend gemacht. Ais Hypothese erkliirt die Annahme gar nichts; wir haben 
also keinen AnlaB, sie zu erfinden. ,; 

Mir scheint es daher verfehlt, wenn HEIDENHAIN schreibt: "Nicht die Zelle 
ist der Trager des Lebens, sondern das Leben inhariert jedem lebenden Teil 
bis auf kleinste Molekiilverbande herab, die noch als lebend bezeichnet werden 
durfen. Die Zelle ist nur eine bestimmte Form der lebenden Substanz oder 
besser ein bestimmter Apparat, welcher aus lebendem Material besteht." Dem
gegeniiber halte ich daran fest, da8 die Zelle die einfachste zur Zeit bekannte 
Organisationsform ist, die die Bezeichnung lebend mit Recht noch verdient; 
denn schon Kern llnd Zelleib sind, isoliert voneinander, nieht mehr selbst
erhaltungsfahig, es fehit Ihnen also ein Hauptcharakteristicum des Begriffes 
Leben, sie sind vieimehr nur Teile des lebenden Systems der Zelle. 

Indcm ich so die Kritik LlJNDEGARDHS und PETERSENS an der Protomeren
theorie als berechtigt anerkenne, mochte ich andererseits betonen, daD in der 
Protomerentheorie ein wichtiger, sehr beachtenswerter Kern steckt. Die vor
stehend angefiihrte Kritik richtet sich gegen die Bezeichnung der Protomeren 
als kleinste lebende Einheiten, cine Bezeichnung, die sie keineswegs verdienen; 
aber auch LUNDEGARDH "Ieugnet trotz der prinzipiellen Abweisung der Proto
merentheorie nicht die Moglichkeit, daB es im Plasma auch andere und kleinere 
Organe als Kern und Chromatophoren geben konne". 1ch mochte weitergehen 
und sagen, die mikroskopischen Beobachtungen der Zellteilung, ferner die Tat
sachen del' Vererbungslehre zwingen uns direkt zu dem SchluD, daB in dem 
lebenden System der Zelle noch kleinere, wachstums- und teilungsfahige Ein
heiten, Teilkorper oder Protomeren im Rinne HEIDENHAINS, odeI' Plasome, wie 
WIESNER 3 ) (1892) sie genannt hat, enthalten sind, nur daD ich es eben im Gegen
satz zu HEIDENHAIN ablehne, dieselben noch als lebend zu bezeichnen, da sie 
ja nicht autonom und selbsterhaltungsfahig, vielmehr ihre Reaktionen stets 
systembedingt sind. 80 ist den soeben erwahnten ablehnenden Kritiken der 

1) LUNDEGARDH: Zitiert auf S.580. 
2) PETERSEN, H.: Histologie und mikroskopische Anatomie. Bergmann 1922. 
3) \VIESNER: Elementarstruktur und \Vachstum der lebenden Substanz. 1892. 
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Protomerentheorie die Spitze abgebrochen, zugleich aber durch die Annahme 
der Teilkorpertheorie ein Programm gewonnen, nach dem die Analyse der 
lebenden Organismen und speziell der Zellen vorgenommen werden kann. Denn 
nunrnehr braucht man die Frage nicht so wie es bisher iiblich war, zu formulieren, 
was ist in der Zelle lebend, was tot, eine Fragestellung, die bei dem System
charakter des Zellorganismus stets etwas miBliches hat und daher von zahl
reichen Physiologen iiberhaupt verworfen wird. Ich setze dafiir .die Frage: 
Was in der Zelle ist Teilkorpermaterial, was nicht? DaB dieser Teilkorper
substanz unter den Bestandteilen des lebenden Organismus eine hohere Wertig
keit zukommt, weil sie fiir ihn besonders charakteristisch ist, ist selbstverstand
lich, ohne daB dabei die Bedeutung der anderen Bestandteile zur Ermoglichung 
des Lebendigseins geleugnet zu werden brauchten. So sind z. B. das Wasser 
oder die Zellsalze, ohne natiirlich seIber Teilkorpermaterial zu sein, doch fUr 
das Leben der Zelle unentbehrlich, indem sie die Teilkorpersubstanzen bzw. die 
Systeme von solchen erst in den jeweiligen fUr das Leben notigen physiko
chemischen Zustand versetzen. Indem so den Anschauungen der physikalischen 
Chemiker Rechnung getragen wird, ergibt sich fUr den Morphologen die weitere 
Frage: Welche Erscheinungsformen bieten die Teilkorper unter dem Mikroskop 
dar? Ubereinstimmung herrscht dariiber, daB die einzelnen kleinsten Teil
korper von ultramikroskopischer GroBenordnung sind, ebenso wird jetzt von 
den meisten Cytologen die Lehre vertreten, daB wenigstens zeitweise das Proto
plasma optisch homogen sein kann. "The only element of protoplasm, that 
will be admitted by all cytologist to be omnipresent, is the homogeneous "hyalo
plasma" schreibt WILSON in der neuesten Auflage der "Cell" (1925). Dieselbe 
Ansicht vertreten O. HERTWIG und M. HEIDENHAIN. Daraus aber, wie SPEK1 ) 

es tut, den SchluB zu ziehen, daB "das Schwergewicht der Strukturforschung 
von den mikroskopischen Strukturelementen, welche das Interesse der alteren 
Autoren so sehr fesselten, sich durchaus nach der Ultrastruktur verschoben 
hat", scheint mir nicht berechtigt. Das optisch homogene Hyaloplasma ist nur 
eine Erscheinungsform des Protoplasma, und nicht einmal die haufigste; viel 
ofter zeigt es Strukturen mikroskopischer GroBenordnung, und es ist nicht ein
zusehen, warum die Analyse der optisch sichtbaren Strukturen gegeniiber dem 
Studium der Ultrastruktur weniger bedeutungsvoll fUr den Biologen sein soUte. 
Seine Aufgabe ist es vielmehr, die Art und Weise und die Bedingungen des 
Uberganges von einer Struktur in die andere zu erforschen und auf diesem 
genetischen Wege auch in die Beschaffenheit und die Bedeutung der mikro
skopisch sichtbaren, aus Teilkorperelementen aufgebauten Strukturen tieferen 
Einblick zu gewinnen. "Dabei bezeichnet die Protomerentheorie den meta
mikroskopischen Weg, der zu mikroskopischen Differenzierungen fiihrt, und hat 
gegeniiber allen Theorien einer allgemeinen Mikrostruktur den unbestreitbaren 
Vorzug, ohne weiteres auf aIle Plasmen, auch auf mobile bzw. homogene, an
wendbar zu sein und die stufenweise Ausbildung von Strukturen als Kombi
nationsstufen von Protomeren, sowie die Wandelbarkeit von Strukturen, ihren 
Aufbau, Abbau und Wiederaufbau verstandlich zu machen. (E. TSCHERMAK: 
Allg. Physiol. S.390 u. 391.) 

Fiir den biologisch denkenden, morphokinetisch eingestellten Forscher ist 
es selbstverstandlich, daB der Zustand der Zelle stets sowohl von der AuBenwelt 
als auch von inneren Systembedingungen abhangig ist, dementsprechend auch 
die morphologische Erscheinungsform, der Phanotypus, des Protoplasm a mit 

1) SPEK, J.: Uber den heutigen Stand der Probleme der Plasmastrukturen. Natur
wissenschaften Jahrg. 13. 1925. 
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den versehiedenen Phasen des Lebensprozesses standig weehseln mull Charak
teristiseh ist nur, daB ihre versehiedenen Zustandsformen reversibel und unter 
bestimmten Bedingungen stets auseinander reproduzierbar sein mussen, denn 
sonst ware ja eine Kontinuitat des Lebensprozesses nieht moglieh. Als solehe 
reversible Erseheinungsformen des Karyoplasma spreehe ieh die Strukturen 
des bliisehenformigen "Huhe"kerns und des Kerns wahrend der Mitose mit seinen 
Chromosomen an; fur das Cytoplasm a nenne ieh als Beispiel die Strahlenfiguren 
und die Spindel als flir eine bestimmte Phase der Zellteilung eharakteristisehe 
Bildungen, die, wie neuerdings [HEILBRCNN 1), WEBER2), SPEK, 1. e. 1924] gezeigt 
werden konnte, mit ganz bestimmten physikaliseh-ehemisehen Zustandsande
rungen des Cytoplasma (Viseositatsveranderung usw.) Hand in Hand gehen. 

Wenn daher die mikroskopisehen Forseher dem Cytoplasma und in ahnlieher 
Weise aueh dem Karyoplasma bald eine sehaumartige [BUTSCHLI 3)], bald eine 
fiidige [FLEMMIN( 4)] oder kornige Struktur [ALTMANN 5)] zusehreiben, so ist 
dazu zu bemerken, dan dieselbe sic her bei ein und derselben Zelle entspreehend 
den versehiedenen Phasen des Lebensprozesses eine weehselnde ist und eine 
Struktur in die andere ubergehen kann. Wie ieh in der allgemeinen Biologie 
(1923, Kapitel 27) betont habe, stellen die meisten von den Morphologen be
sehriebenen Zellstrukturen keine dauerhaften Gebilde dar - eine Meinung, 
die dureh die Beohaehtung des toten fixierten und gefarhten Objektes begunstigt 
wurde -, sondern sind nur der Ausdruek versehiedener Reaktionsprozesse 
eines in seiner bioehemisehen Struktur noeh wenig bekannten Teilkorper-Sub
strates. Dadureh jedoeh, daB diese mikroskopisehen Strukturen fur einen ganz 
bestimmten Zustand der Zelle eharakteristiseh sind und somit wieder Ruek
sehlusse auf bestimmte Funktionszustande des Protoplasma zulassen, werden 
sie von groBem Wert flir die biologisehen Forseher. So sind Mitosen typiseh fur 
Zellen, die sieh teilen usw. 

Daruber hinalls sind diese mikroskopisehen Strukturen und ihre regelreehte 
Ausbildung aber aueh wesentlieh flir den normalen Ablauf des Lebensprozesses. 
Die besten Beispiele liefert die moderne Genetik, fur die es von der groBten Be
deutung war, dan sie die in den MENDELsehen Regeln zusammengefaBten Beob
aehtungen mehr statistiseher Art auf mikroskopiseh wahrnehmbare Zellvorgange 
zuruekgefuhrt hat und auBerdem flir von den MENDELsehen Regeln abweiehende 
Zuchtergebnisse in zahlrcichen Fallen Storungen des Teilungsmechanismus der 
Chromosomen hat verantwortlieh maehen konnen (vgl. ds. Handb. Bd. 17). Die 
Chromosomenstrukturen ermoglichen und vermitteln also hier ganz spezifisehe 
und eharakteristisehe Zelleistungen. 

N oeh eindeutiger und zwingender liiBt sieh die Bedeutung der Struktur 
fur die Funktion naturlieh an solehen Gebilden feststellen, die offenbar aueh 
aus Teilkorperelementen (Protoplasma) entstanden sind, jedoeh nieht mehr in die 
Ausgangsform sieh wieder zuruekbilden konnen und gleiehzeitig eine gronere Be
standigkeit gewonnen haben. Wir nennen diese Strukturen Metaplasmen oder 
alloplastisehe Gebilde (A. MEYER, 1. c.). Sie finden sieh namentlieh in einseitig 
funktionierenden und spezialisierten Zellen, besonders des vielzelligen Organismus 
mit seiner Arbeitflteilung, und lassen ganz besonders deutlieh Beziehungen zu 
bestimmten Funktionen erkennen. Als Beispiele nenne ieh die Muskel- und Ner
venfibrillen, die pflanzliehen Membranen, die Sekretgranula. 

1) HEILBRUNN: .Journ. of expo zoo!. Bd.34. 1921. 
2) WEEJm: Zei.~schr. f. allg. Physio!. Bd. 38. 1918. 
3) BUTSCHLI: Uber die Struktur des Protoplasma. Leipzig 1892 u. 1898. 
4) FLEMMING: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 37. 1891. 
") ALTMANN: Die Elementarorganismen. Leipzig 1890. 
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Unsere Analyse der Formelemente der Zelle hat uns also dazu gefUhrt, im 
AnschluB an A. MEYER ergastische, protoplasmatische und metaplasmatische 
Gebilde zu unterscheiden. 

Wenn wir imstande waren, jedes morphologisch in den Zellen beobachtete 
Gebilde einer dieser drei soeben unterschiedenen Kategorien zuzuweisen, die, 
wie A. MEYER sagt, "unter Berucksichtigung der Ontogenie und Leistung der 
Zelle" aufgestellt wurden, so wiirden wir damit einen wesentlichen Schritt zum 
Verstandnis der Beziehungen zwischen Bau und Leistung des Elementarorganis
mus der Zelle getan haben. Aber vorlaufig ist mit dieser Einteilung erst ein 
Arbeitsprogramm gegeben, das bei konsequenter Durcharbeitung zu einer tiefer 
eindringenden Zellanalyse fuhren wird. Wie weit wir zur Zeit noch von diesem 
Ziel entfernt sind, solI an einigt;.n Beispielen gezeigt werden. 

Sehr haufig beobachten wir in dem Zellkern sog. Nucleolen oder Kernkorper
chen. Einige Forscher nehmen an, daB sich aus der Substanz derselben direkt 
Chromosomen bilden konnen. Danach ware also die Nucleolarsubstanz als 
eine Erscheinungsform des Karyoplasma zu bezeichnen, die sich unter bestimm
ten Bedingungen (wahrend der Mitose) in eine andere Erscheinungsform, die 
Chromosomen, umwandeln konnte. Demgegenuber hat A. ZIMMERMANN!) die 
Hypothese aufgesteIlt, daB die Nucleolen Dauerorgane des ZeIlkerns seien und 
sich durch Wachstum und Teilung vermehrten. "Omnis nucleolus e nucleolo." 

Viel wahrscheinlicher ist indessen, daB wir die N ucleolen zu den ergastischen 
Stoffen rechnen mussen, die im Kern neu entstehen, wobei es allerdings wieder 
sehr fraglich ist, ob die Nucleolarsubstanz einen Exkretstoff des ZeIlkernes dar
stellt, den der Kern nicht weiter zu verwerten vermag [V. HAECKER2 )], oder ob 
sie gleichsam als Reservematerial zur Chromatinsynthese wieder verwandt 
werden kann (vgl. TISCHLER, 1922, S. 83). 

STRASBURGER3 ) hat schlieBlich die Meinung ausgesprochen, daB die Nucleolar
substanz zum Aufbau der Spindelfigur bei der Mitose herangezogen wiirde. 

Sehr wahrscheinlich ist es wohl, daB mit dem Namen Nucleolen Gebilde 
sehr verschiedener Wertigkeit bezeichnet worden sind; hier wird erst weitere 
mikrochemische Forschung die letzte Entscheidung herbeifuhren mussen. 

Nicht viel besser ist es mit unserer Kenntnis der sog. Centriolen bestellt. 
Von einer Reihe von namhaften Forschern [VAN BENEDEN4), BOVERI5)] werden 
sie als dem Kern und Cytoplasma gleichwertige Gebilde angesehen und gleich 
ihnen alsDauerorgane der Zelle angesprochen. Demgegenuber hat WILSON 6) 

es sehr wahrscheinlich gemacht, daB Centren de novo im Protoplasma entstehen 
konnen (bei niederen Einzellern scheint das Centriol im Gegensatz hierzu aus dem 
Karyoplasma sichzu bilden); es erhebt sich also die Frage, ob die Zentren rever
sible, d. h. fUr einen bestimmten Zustand des Protoplasmas charakteristische, 
mit Anderung des Zustandes sofort wieder schwindende Strukturelemente dar
stellen, wofurihr charakteristisches Verhalten wahrend der Mitose sprechen 
konnte. Da nun aber fUr die Mehrzahl der FaIle ihre Persistenz auch wahrend 
den Zwischenphasen zwischen zwei' Zellteilungen beschrieben worden ist, so 
scheint die Bezeichnung der Zentren als metaplasmatischer Gebilde am meisten 
berechtigt, deren funktionelle Bedeutung im wesentlichen wohl zur Zeit der 
Mitose zu suchen ist (Teilungsorgan ~). 

1) ZIMMERMANN: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.52. 1898. 
2) HAECKER, V.: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.41. 1893; u. Bd.42. 1893. 
3) STRASBURGER: Histologische Beitrage Bd.1. 1888; Bd.4. 1900. G. Fischer. 
4) VAN BENEDEN: Arch. f. BioI. Bd.1, S.4. 1883. 
5) BOVERI: Zellstudien, H. 4. 1901. 
6) WILSON, E. B.: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 12 u. 13. 1901. 
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Auch uber die Natur der Trophoplasten (Chloro- und Leukoplasten), korner
artigen Strukturelementen, die tierischen Zellen allerdings fehlen, dafUr aber 
bei den autotrophen Pflanzenzellen eine sehr wichtige Rolle spielen, ist keines
wegs vollige Einigkeit erziclt. Die Mehrzahl der Forscher erblickt in ihnen dem 
Kern und Cytoplasma glcichwertige Dauerorgane der Pflanzenzelle, die nur 
aus ihresgleichen durch Teilung entstehen konnen (Schurhoff 1924)1). 

Demgegenuber vC'rtreten einige Morphologen die Ansicht, daB die Tropho
plasten aus Protoplasmakornern, den Plastosomen neu entstehen konnen, dem
entsprechend auf Grund ihrer Genese als metaplasmatische Gebilde zu bezeichnen 
seien. 1m Gegensatz Zll ihrcr noch strittigen Entstehung ist dagegen ihre funk
tionelle Bedeutung klar. Die Chloroplasten dienen als Trager des Chlorophylls 
der Kohlensaureassimilatiol1, die Leukoplastcn sind mit der Starkebildung be
traut; die Trophoplasten sind also besondere Organe der chemischen Synthese 
in der Zelle. 

Mit einigcn Worten sei schlieBlich noch auf Zellstrukturen hingewiesen, 
die in den Zellen weit verbreitet sind, vielleicht sogar in ihnen niemals fehlen, 
das sind die Plastosomcn und der GOLGISche Binnenapparat. Sie stehen zur 
Zeit im Mittelpunkt der cytologischen Forschung. 

Die Plastosomcll, Mitochondrien oder Chondriosomen sind in vielen Zellen 
schon im lebenden Zustand sichtbar, ferner dadurch ausgezeichnet, daB sie sich 
vital mit Janusgrun anfiirben lassen. Fur ihre Konservierung und farberische 
Darstellung im fixierten Praparat sind ganz bestimmte Methoden ausgearbeitet 
worden, mittcls deren cine Identifizierung der Plastosomen und Unterscheidung 
von morphologisch ahnlichen andersgearteten Zelleinschlussen zumeist gelingt. 
Eine gewisse Verwechslungsmoglichkeit ergibt sich mitunter mit den Bestand
teilen des Golgi-Apparabl. 

Diescr ist in den lebellden Zellen fast niemals sichtbar. Uber seine vitale 
Farbbarkeit lauten die Angaben noch verschieden, die Fixierungen und Farbe
methoden konnen kaum als genugend spezifisch bezeichnet werden, urn frag
liche Strukturen mit Sicherheit als Golgi-Apparat zu identifizieren. "Die Be
trachtung der gebrauchlichen Technik hat gezeigt, daB lediglich auf ihrer Basis 
eine scharfe Definition des Golgi-Apparates unmoglich ist" (W. JACOBS 1927). 
So bestehcn zur Zeit noch Kontroversen, ob in pflanzlichen Zellen ein GoIgi
Apparat stets enthalten ist, bzw. welche Strukturen dem Golgi-Apparat der tie
rischen Zellen homolog zu sctzen sind. [PARAT-P AINLEV.fu2 ) gegen R. H. BOWEN3)]. 

Zwar ist fUr die Plastosomen und den Golgi-Apparat die Meinung geauBert 
worden, es seien ergastische Stoffe (z. B. A. MEYER 1920 fUr die Plastosomen), 
aber das Verhalten der Plastosomen und des Golgi-Apparates bei der Zell
teilung maeht es doeh iiuBerst wahrseheinlich, daB sie aus Teilkorpersubstanz 
bestehen. Ob diese aber einerseits fUr die Plastosomen, andererseits fur den 
Golgi-Apparat in dem Sinne spezifisch ist, daB sie nur in diesen morphologischen 
Strukturteilen lokalisiert ist, wie etwa die Teilkorpersubstanz des Kerns im Kern, 
ob also mit anderen Worten Plastosomen und Golgi-Apparat dem Kern gleich
wertige Dauerorgane der Zelle darstelIen, erscheint reeht zweifelhaft. So ist neuer
dings von F. WASSgRMANN 1) die "Kontinuitat der Plastosomen" bestritten und 
die Neubildullg von Plastosomen aus Cytoplasmateilchen ultramikroskopischer 
GroBenordnung beschrieben worden. 

1) SCHURHm'F, P. N.: Die Plastiden. Handb. d. Pflanzenanatomie Bd. I. Berlin: 
Borntrager 1924. 

2) PARAT-PAINLEVE: Bull. d'histol. Bd. 2. 1925. 
3) BOWEN, R.H.: Anat.record Bd.32. 1926. 
4) WASSERMANN, F.: Sitzungsber. d. Ges. f. Morphol. u. Physiol.,Miinchen 1920, S. 1-16. 
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Die Frage schlieBlich, ob wir die Plastosomen und den Golgi-Apparat als 
metaplasmatische Gebilde bezeichnen sollen, muB so lange unbeantwortet 
bleiben, als wir uber die funktionelle Bedeutung derselben im Leben der Zelle 
nicht besser unterrichtet sind. Fur die Plastosomen wird u. a. angegeben, daB 
sie die Muttersubstanz fur eine Reihe sicher metaplasmatischer Strukturen sein 
sollen, wie z. B. die Myo- und Neurofibrillen. Man vergleiche die Referate von 
MEVESl) und DUESBERG2). 

Fur den Golgi-Apparat wird eine Beteiligung bei der Sekretion und Dotter. 
bildung angenommen, aber W. JACOBS3 ) betont in seinem zusammenfassenden 
Referat (1927), daB "eine weitgehende funktionelle Deutung des Golgi-Apparates 
heute noch nicht moglich ist"~ 

Mit diesen Beispielen wollen wir uns hier begnugen; so unbefriedigend aber 
in vieler Hinsicht unsere Kenntnisse uber die physiologische Bedeutung der in 
der Zelle morphologisch erkennbaren Strukturen ist, so viel laBt sich doch zu
sammenfassend sagen: die mikroskopisch beobachteten Strukturen, soweit sie 
nicht Kunstprodukte der Fixierung darstellen, stehen in bestimmtem Verhalt
nis zum Leben der Zelle, sei es, daB sie der Ausdruck fur eine bestimmte Phase 
des Zellzustandes darstellen und fur ihn charakteristisch sind, sei es, daB sie direkt 
die Grundlage fur eine bestimmte Funktion liefern und dieselbe erst ermoglichen. 
Ahnlichkeit des mikroskopischen Bildes zweier Zellen ist als ein Zeichen dafur 
anzusehen, daB ahnliche Funktionszustande in beiden Zellen vorliegen (z. B. 
Zellen wahrend der Mitose), bzw. daB sie ahnliche Funktionen erfullen (con
tractile Zellen, Flimmerzellen, reizleitende Zellen). Wichtig ist ferner zur Be
urteilung der Leistungen von Cytoplasma und Kern die Feststellung, daB der 
Kern relativ arm ist an metaplasmatischen und ergastischen Gebilden, die sich 
vorwiegend im Zelleib vorfinden. 

Wir konnen daraus schlieBen, daB namentlich an spezialisierten Leistungen 
der Zelle das Cytoplasma viel intensiver beteiligt ist als der Kern; so spielen 
sich die Bewegungserscheinungen, die Reizleitung, die Kohlensaureassimilation 
vorwiegend oder ausschlieBlich im Cytoplasma bzw. an seinen metaplasmatischen 
Differenzierungsprodukten ab. 

Doch ware es naturlich verfehlt, hieraus auf eine groBere Bedeutung des 
Cytoplasma fur das Gesamtleben der Zelle Ruckschlusse zu ziehen, denn wichtiger 
als die speziellen Zwecken dienenden Funktionen (z. B. gesteigerte Contractilitat 
oder Reizleitung) sind die grundlegenden Prozesse der Selbsterhaltung, des 
Wachstums und der Vermehrung. Zu ihrer richtigen Beurteilung ist es aber 
notwendig, daB wir uns der Lehre zuwenden, die jeder Zelle neben den funktio
nellen, haufig wechselnden Strukturen einen Aufbau aus artspezifischen Proto
meren zuschreibt. 

3. Der artspezifische Bau der Zelle. 
O. HERTWIG, der Begrunder dieser Lehre von der "Artzelle" (1. c. 1898), 

fuhrt diese prinzipiell wichtige Unterscheidung zwischen funktionell-histologischer 
Struktur und artspezifischem ultramikroskopischem Bau an dem Beispiel der 
Keimzellen durch. Nach ihm ist das auf morphologischen Ahnlichkeiten der 
Zellen gegrundete histologische Einteilungssystem der Zellen nur ein "neben
sachliches und auBerliches", denn wir muBten z. B. die mannlichen Keimzellen der 

1) MEVES, FR.: Was sind die Plastosomen? Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.87. 1915. 
2) DUESBERG, J.: Plastosomen, Apparato reticolare interno. Ergebn. d. Anat. u. 

Entwicklungsgesch. Bd.20. 1912. - Ferner: On the present state of the Chondriosomen
problem. BioI. bull. Bd. 36. 1919. 

3) JACOBS, W.: Der Golgische Binnenapparat. Ergebn. d. BioI. Bd.2. 1927. 
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verschiedensten Tierarten, weil in Form der Samenfaden morphologisch einander 
oft sehr ahnlich gebaut, in ez"ne Gruppe zusammenfassen und sie den weiblichen 
Keimzellen, die wieder oft sich auBerlich sehr gleichen, gegenuberstellen. Und 
doch ist es klar, daB mannliche und weibliche Geschlechtszellen einer Organismen
art, obgleich ll1orpholo!2'isch sehr verschieden, doch nur "unbedeutende Varianten 
oder Modifikationen", in der Sprache der Genetiker Phanotypen, derselben 
biologischen Konstitutiom;iormel (des Genotypus) darstellen, dagegen die bio
logischen Formeln fiiI' die Geschlechtszellen ver8chiedener Organism en bei der 
Gruppierung in ein Hy"tell1 eine Anordnnng ergeben wiirden, die etwa derjenigen 
der Tier- und Pflanzenspezies illl natiirlichen System entspricht. 

Ebenso wie mit dpll Ei- und Hamenzellen verhalt eR sich mit den verschiedenen 
Gewebsarten. Die histologischen l'nterschiede innerhalb der Zellen eines viel
zelligen Organismwl sind oft sehr groUp: sie beruhen vorwiegend auf der Ver
schiedenheit der fur die speziellen Funktionszwecke ausgeschiedenen Bildungs
produkte des Cytoplasmas, der Metaplasmen. Umgekehrt gleichen sich oft 
gleichfunktionierende Zellen der versehiedensten Tierarten auBerlich sehr (z. B. 
die "quergestreiften" :\luskelfasern del' verschiedenen Wirbeltiere und der 
Arthropoden) . 

Und doch besitzen alle Zellen eine8 Organismus, mogen sie histologisch 
noch so verschieden aussehen, einen artspezifischen, sogar individuell spezifischen 
(FICK) , ultramikroskopischen Bau, durch den sie sich aIle gleichen und von den 
Zellen eines anderen Individuums unterscheiden, wie die serologischen Unter
suchungen [vgl. HA~1BrRUE~l), ABD1<JRHALDEN2)] und ferner Transplantations
experimente crgeben hallen. Die Erhaltung dieser artspezifischen Struktur, 
ihr Wachstum und ihre Vermehrung ist offen bar die wichtigste, weil stets fest
stell bare Funktion der lebenden Zelle, und wir haben die Frage zu prufen, ob 
das Karyoplasma und das Cytoplasma beide artspezifisch gebaut, und ferner, 
ob beide fur die Erhaltung des artspezifischen Baues durch die verschiedenen 
einander folgenden Zellgencrationen (Vcrerbung) von gleicher Bedeutung sind. 
Wir werden die Frage, wip schon hier gesagt sein mag, dahin beantworten, daB 
sowohl Karyophtsma wie Cytoplasma artspezifischen Bau besitzen, daG jedoch 
die Artspczifitat des Cytoplasma yom Kern abhangig und durch ihn bedingt ist, 
der Kern aber in der Erhaltung seiner Artspezifitat autonom ist. 

Auch diese Bctrachtungsweise fiihrt uns wieder zu del' Vorstellung einer 
Funktionsteilung del' heiden Hauptkomponenten des Zellsystems. 

N unmehr wollen wir die Bedeutung von Kern und Cytoplasma fur das Leben 
der Zelle im einzelncn untersuchen. Tch werde dabei zunachst die quantitativen 
Beziehungen zwischen Kern und Zelleih erortern, dann die morphologischen 
Beobachtungen anfiihren, die anf qualitative Wechselwirkungen Ruckschlusse 
ziehen lassen. In einem dritten Abschnitt sollen dann die Ergebnisse experi
menteller Eingriffe zusal11mengeRtellt werden, soweit sic fiir unsere Frage von 
Wichtigkeit sind. 

4. Quantitative Wechselwirkungen zwischen Karyoplasma und Cytoplasma. 

Die GroBe des Kernes itlt zunachst abhangig von der zur Untersuchung 
gelangenden Pflanzen- oder Tierspczies und fur sie charakteristisch, ohne daB 
aber bestil11l11te Beziehungen zwischen KerngroBe und systematischer Rang
ordnung feststellbar sind (TISCHLER 1921, S. 25-33). Die GroBe des Kernes 
hangt ferner von der Zahl der in ihnen enthaltenen Chromosomen, also einer 

1) HAMBURGER: Arteigenschaft und Assimilation. Leipzig 1903. 
2) ABDERHALDEN: Naturwiss. Rundsch. ,/g. 19. 1904. 
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inneren Systembedingung, abo Jede Tier- und Pflanzenart hat eine konstante, 
fiir jede Art charakteristische Chromosomenzahl in ihren Kernen, und zwar 
bei den geschlechtlich gezeugten Individuen einen Satz Chromosomen (ein 
Sortiment) miitterlicher, einen gleichen Satz vaterlicher Herkunft. 

Es gelingt nun aber, Eizellen auch mit einem einfachen Chromosomensatz, 
mit einem haploiden Kernapparat, anstatt dem normalen diploiden, der durch 
Verschmelzung von Ei- und Samenkern entsteht, zur Entwicklung zu veranlassen 
(kiinstliche Parthenogenese, vgl. ds. Handb. Bd. 14). Auch Eier mit der drei
fachen oder vierfachen Chromosomengarnitur sind unter Umstanden entwick-

a 

c 
Abb.46. a) Gewohnliche Zelle von Spirogyra bellis. 
b) Infolge Kalteeinwirkung entstandene groBe 
Zelle mit einem einfachen groBen Kern, der 
doppelt so viel Kernmasse besitzt als ein Normal
kern. c) Unter gleichen Bedingungen entstandene 

groBe Zelle mit 2 Kernen. VergroBerung 3/5, 
(Nach GERASSIMOW.) 

b 

lungsfahig. Wir sprechen dann 
von triploiden und tetraploiden 
Kernen, wahrend der Normal
zustand als diploid bezeichnet 
wird. Von GERASSIMOW1 ) (1902), 
TISCHLER2) (1910), WINKLER3) 

(1916) hat bei Pflanzen, von 
G. und P. HERTWW4) bei Am
phibien und Fischen iiberein
stimmend festgestellt werden 
konnen, daB das Kernvolumen 
proportional der Chromosomen
zahl ist, wahrend bei Seeigel
larven nach BOVERI5), HERBST6), 

LANDAUER7) die Kernoberfliichen 
proportional der Chromosomen
zahl sein sollen. Dies verschie

dene Ergebnis der Messungen haploider, diploider, triploider und tetraploider 
Kerne bei Pflanzen und Wirbeltieren einerseits, den Seeigeln andererseits ist 
noch nicht geniigend geklart. 

Fiir unser Thema ist nun von besonderer Wichtigkeit, daB, entsprechend der 
verschiedenen KerngroBe, auch das gesamte Zellvolumensichgleichsinnigverandert. 

Die Abbildungen 46 a-c u. 47 au. b zeigen deutlich, daB konstante GroBen
beziehungen zwischen Kern und Plasma bestehen. Es ist von groBem Interesse, 

1) GERASSIMOW: Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd. 1. 1902. 
2) TISCHLER: Arch. f . Zellforsch. Bd. 5, 1910. 
3) WINKLER: Zeitschr. f. Botanik Bd. 8. 1916. 
4) HERTWIG, G. u. P.: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.81. 1913; Bd.92. 1920. 
5) BOVERI: Zelistudien, H.5. Jena 1905. 
6) HERBST: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd.34. 1912; Bd.39. 1914. 
7) LANDAUER: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd.52. 1922. 
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die Entstehung dieser konstanten Kernplasmarelation zu verfolgen. Wie im 
Bd. 14, 1. Halfte S. 1003, wo ich die Physiologie der Entwicklung behandele, 
naher ausgefuhrt wird, besitzt das reife Ei einen bestimmten Vorrat an "kern
bildenden Sto££en" [MAsnwl), E. GODLEWSKI jr2)]. Die als FurchungsprozeB 
bezeichnete Periode der Eientwicklung ist nun dadurch charakterisiert, daB 
wahrend ihr eine Zerlegullg des Eiplasmas in zahlreiche, entsprechend kleinere 
Zellen unter steter Zunahme der Kernsubstanz ohne Neubildung von Plasma statt
findet. Die Furchung ist be
endet, wenn der Vorrat an 
im Cytoplasm a lokalisierten 
"kernbildenden Stoffen" er
schOpft ist. 

Beginnt nun ein Ei mit 
der einfachen Chromosomen
garnitur seine Entwicklung, 
so werden sich seine haplo
iden Kerne einmal mehr ver
doppeln und danach teilen 
konnen, als es bei einem be
fruchteten Ei mit diploidem 
Kernapparatder FalJist. U m
gekehrt wird ein Ei mit einem 
tetraploidenKernschoneinen 
Teilungsschritt £ruher seine 
Furchung beenden mussen, 
da fur die doppelt so groBen 
Kerne der Vorrat an kern
bildenden Stoffen eher ver
braucht ist. 

Das haploidkernige Ei be
ginnt also die nachste Phase 
der Entwicklung, die Gastru
lation, die durch gleichzeitige 
Synthesen von Kern- und 
Plasma material und dadurch 
bedingtes Wachstum des gan
zen Kernes charakterisiert ist, 
mit einer gegendieNorm ver
doppelten Anzahl von Ker
nen und Zellen von halber 
GroBe, da jajeder Kern- auch 
eine Zellteilung elltspricht. 
Das tetraploide Ei gl1struliert 

a. 
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Abb. 47 a u. b. Stuck von der Oberflaehe eines Plutens von 
Edinus rnicrotubereulatus. a) Aus einem befruchteten 
kernhaltigen Eifregment. b) Aus einern besarnten kern-

losen Eifregrnent gezuehtet. 

dagegen mit einer gegen die Norm auf die Halfte herabgesetzten Kern- und Zell
zahl VOIl doppelter GroBe. Diese abnormen Kern- und ZellgroBen werden bei der 
Weiterentwicklung nicht wieder reguliert, wie z. B. Abb. 48 b zeigt. Allerdings haben 
soeben veroffentlichte Untersuchungen von F. v. WETTSTEIN3 ) an multiploiden 
Moosrassen ergeben, daB die Zellvolumina in ausgewachsenen Blattern nicht 
entsprechend der Zunahme der Chromosomenzahl auf das Doppelte, Drei- und 

1) ~IASI:SG: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd.67. 1910. 
2) GOIlLEWSKI: Arch. f. Entwicklungsrnech. Bd.26. 1908; Bd.44. 1918. 
3) WETTSTEIN: BioI. Zentralbl. Bd.44. 1924. 
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Vierfache zunehmen; die Zellvolumina also nicht nach arithmetischer Pro
portion 1 : 2 : 3 : 4, sondern geometrisch den PQtenzen einer sippenkonstanten 
MaBzahl K entsprechend anwachsen. Die MaBzahl Kist empirisch fiir jede 
Moossippe festzustellen, die Werte gruppieren sich um 2, schwanken aber bei 
den bisher untersuchten Moosarten zwischen K = 1,45 und K = 3,9. Fiir die 
Zellvolumenzunahme der n-valenten Stufe einer Sippe, die also n X die haploide 
Chromosomenzahl besitzt, laBt sich die allgemeine Beziehung zwischen Chromo
somenzahl und Zellvolumen herleiten: Vn = VI· K(n-l). Die Volumenzunahme 
von der n - 1 Stufe zur n-ten Stufe ist proportional dem in der n - 1 Stufe 
vorhandenen Volumen. Je groBer also das vorhandene Volumen ist, desto 
groBer ist auch die Volumenzunahme zur nachsten Stufe. 

Leider fehlen vorlaufig gleichzeitige Messungen der Kernvolumina. Wenn 
diese, wie bisher angenommen wurde, entsprechend der Chromosomenzahl 
nach arithmetischer Proportion wachsen wiirden, so wiirde sich aus dem ver
haltnismaBig rascheren Wachstum des Cytoplasmas im Vergleich zum Kern 
eine Verschiebung der normalen Kernplasmarelation ergeben und dadurch die 
Tatsache erklart werden, auf die WETTSTEIN schon hinweist, daB die Entwick
lungsfahigkeit der multiploiden Moospflanzen an eine bestimmte Grenze des 

a b Zellvolumens gebunden ist. Wird diese 

Abb.48a u. b. RoteBlutkorperchen, a) einer 
normalen, b) einer haploidkernigen Triton
larve. (Aus HERTWIG: Allgemeine Biologie.) 

iiberschritten, so entwickeln sich nam
lich monstrose Bildungen aller Teile der 
Moospflanze, die schlieBlich zur Ent
wicklungshemmung fiihren. J e groBer 
der VergroBerungsindex Kist, um so 
rascher wird diese Grenze erreicht sein. 

Die soeben referierten Untersu
chungen zeigen, daB zwischen Kern und 
Cytoplasma Wechselwirkungen quanti
tativer Art existieren. Die GroBe des 
Kernes ist bestimmend fUr die GroBe 

des Zelleibes. Aber auch der umgekehrte Satz ist giiltig. Denn die GroBe 
des Kernes ist auBer von den inneren Systembedingungen auch abhangig 
von auBeren Umweltbedingungen, und unter diesen spielt das Cytoplasma die 
Hauptrolle. 

Als ein besonders schlagendes Beispiel, wie sehr die KerngroBe von dem 
umgebenden Cytoplasma abhangig ist, nennt GODLEWSKI (1918, 1. c.) die ver
schiedene GroBe des Kernes des reifen Eies und der Richtungskorper. Trotzdem 
der zweite Richtungskorper und das reife Ei die gleiche haploide Chromosomen
zahl besitzen, ist z. B. beim Seestern der ganze Richtungskorper, also Kern 
und Plasma, kleiner als der Kern des reifenEies. CONKLINI ) hat ferner nach
gewiesen, daB bei Crepidula nicht nur die GroBe der Kerne, sondern auch der 
zugehOrigen Chromosomen von der Quantitat und Qualitat der Cytoplasma 
gleichsinnig beeinfluBt wird. Zahlreiche weitere Beobachtungen an vielzelligen 
Organismen sprechen fUr das Bestehen einer Kernplasmarelation. O. HERTWIG 
hat schon 1893 auf diese Verhaltnisse aufmerksam gemacht und folgende Regel 
aufgestellt: "Die GroBe, welche ein Kern erreicht, steht in einer gewissen Pro
portion zu der GroBe des ihn .umhiillenden Cytoplasmas. Je groBer dieses ist, 
um so groBer ist der Kern. So finden sich in den groBen Ganglienzellen der 
Spinalknoten auffallend groBe blaschenformige Kerne. Ganz riesige Dimensionen 
aber erreichen sie in unreifen Eizellen, und zwar in einem ihrer GroBe entsprechen-

1) CONKLIN: Journ. f. expo Zool. Bd. 12. 1912. 
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den MaBstabe". Ein weiteres Beispiel ist der Kern des Samenfadens und derjenige 
der Eizelle. Von neueren Beobachtungen nenne ich noch diejenigen BRACHETS1), 

daB der Samenkern im unreifen Seeigelplasma klein und kompakt bleibt, im Plasma 
des reifen Eies dagegen (durch Wasseraufnahme) stark an Volumen zunimmt. 

Auch Bedingungen, die auBerhalb des Zellsystems gelegen sind, haben 
nachgewiesenermaDen einen EinfluB auf den Kern, zumal auf seine GroBe, so die 
Belichtung, die Temperatur, die Nahrungszufuhr. Es ist aber fraglich, wieweit 
der EinfluB direkt, wieweit er durch Vermittlung des Zelleibes erfolgt. Dns 
interessiert aber vor allem die Frage, ob solche "auBeren Bedingungen" die 
beiden Teilsysteme, Karyoplasma und Cytoplasma, gleichsinnig und vor allem 
quantitativ in gleicher oder verschiedener Weise beeinflussen, und in welchem 
Sinne sie etwa das labile Gleichgewicht, das doch offenbar zwischen den beiden 
heterogenen Zellsystemen besteht und das fiir jede Zellart typisch und charakte
ristisch ist, verschieben. 

Am haufigsten ist der EinfluB der Temperatur auf Kern- und Zellgri:iBe 
untersucht worden. R. HERTWIG 2) und seine Schiiler, ferner O. HARTMANN3 ) 

geben iibereinstimmend an, daB hohere Temperatur die Kern- und Zellgri:iBe 
embryonaler Zellen vermindert, daB aber die Verkleinerung des Kernes eine 
starkere ist, also die Kernplasmarelation KIP mit steigender Temperatur abnimmt. 
Nach den Untersuchungen von O. HARTMANN nimmt auch bei ausgewachsenen 
Gewebszellen die Kernplasmarelation ab, indem das Kernvolumen sich verkleinert, 
wahrend die ZellgroBe unverandert bleibt. O. HARTMANN stellte ferner an 
Amphibienlarven fest, daB die allgemeine Regel: Warmetiere besitzen kleinere 
Zellen und Kerne mit einer kleinen Kernplasmarelation als sonst gleichartige 
Tiere, die in der Kalte geziichtet werden, bei folgenden drei Gewebszellarten 
von Froschlarven eine bemerkenswerte Ausnahme erfahrt. Bei den Erythro
blasten hzw. -cyten, den VOfllierenepithelien und den dotterreichen Entoderm
zellen nimmt bei den Warmetieren die Kernplasmarelation nicht ab, sondern 
bleibt unverandert, die Kerne sind also im Vergleich zu allen anderen Gewebs
zellen relativ zu grof3 geblieben. O. HARTMANN weist darauf hin, daB gerade 
diese Gewebszellen nicht nur ihren Eigenstoffwechsel zu bestreiten haben, sondern 
gleichzeitig fiir den Gesnmtorganismus, des sen Stoffumsatz durch die Warme 
sehr gesteigert ist, entsprechend mehr Arbeit (Dotterresorption bzw. Atmungs
und Sekretionsarheit) leiHten miissen. Die durch die hohere Temperatur bedingte 
Kernvolumenabnahme wird daher durch eine "funktionelle Hyperthrophie des 
Kernes" nach der Ansicht von O. HARTMANN wieder kompensiert. 1st diese 
Erklarung richtig, so wiirde daraus folgen, daD der Kern an der Dotterverarbei
tung, der Hamoglobinbildung, der Sekretion harnfahiger Substanzen aktiv be
teiligt ist (vgl. S. 604). 

DaD der Kern ganz allgemein bei dem Wachstum und der Differenzierung 
der Zellen eine aktive Rolle spielt, dafiir spricht ferner die sowohl am pflanz
lichen wie tierischen Material immer wieder festgestellte Tatsache, daB rasch 
wachsende und ebenso sich differenzierende Zellen relativ groBe Kerne, also 
eine hohe Kernplasmarelation besitzen. SCHWARZ (1887)4) stellte fest, "daB in 
allen pflanzlichen Gewcben die GroDe des Zellkernes anfangs wnimmt, urn 
spater wieder ahzunehmen". Diese spatere Kernverkleinerung wird von Frl. KLIE
NENBERGER (1917)5) als ein Zeichen der Funktionsverminderung des Zellkernes 

1) BRACHET: Arch. f. BioI. Bd. 32. 1922. 
2) HERTWIG, R.: BioI. Zentralbl. Bd.23. 1903; Arch. f. expo Zellforsch. Bd. 1. 1908. 
3) HARTMANN: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 44. 1918. 
4) SCHWARZ: C'ohns Beitrage z. BioI. d. Pflanz. Bd. 4. 1887; Bd. 5. 1892. 
5) KLJENENIlERCER: Beih. botan. Zentralbl. Bd.35, Abt. 1. 1917. 

Handbuch del' Physiologie 1. 38 



594 G. HERTWIG: Die funktionelle Bedeutung der Zellstrukturen. 

bei den ausgewachsenen und ausdifferenzierten Gewebszellen angesehen. So 
zeigt besonders schon die Bromeliaceenepidermis, daB die KerngroBe in dem 
MaBe abnimmt, als die Membranverdickung zunimmt, die die 1ntensitat des 
Stoffwechsels herabsetzt. Ein weiteres Beispiel fiihrt KAUFFMANN (1914)1) an. 
Die Gametenkerne von Cylindrocystis Brebissonii maBen je 1O~, der aus ihrer 
Vereinigung entstandene Zygotenkern dagegen nur noch 5 ~ Durchmesser. 
Gerade fiir die Ruheperiode der Zygote wird, wie TISCHLER (1921) meint, der 
Wasserverlust des Kernes, der seine GroBenabnahme herbeifiihrt, vorteilhaft sein. 

Auch am tierischen Material sind zahlreiche gleichartige Beobachtungen 
angestellt worden. Undifferenzierte embryonale Zellen haben groBe Kerne 
und eine hohe Kernplasmarelation. Die hohe Kernplasmarelation sinkt dann 
mit dem wachsenden Alter, und diese Abnahme der Kernplasmarelation solI 
nach der MINoTschen Alterstheorie kausal den schlieBlichen Tod der Zellen 
bedingen [MINOT2)J. Als Beispiele nenne ich nur die Muskelfasern, bei denen 
nach den Messungen von SCHIEFFERDECKER3) die beim fUnfmonatlichen mensch
lichen Fetus groBe relative Kernmasse beim Neugeborenen auf 2/3, beim Er
wachsenen auf 1/11 reduziert wird; ferner die Nervenzellen, die zwar im Vergleich 
zu anderen Gewebszellen einen groBen Kern besitzen, wo aber durch das relativ 
viel erheblichere Wachstum des Zelleibes mit seinen zahlreichen Auslaufern, 
wie HEIDENHAIN4) (1907) berechnet hat, eine "kolossale Disproportion zwischen 
dem Volumen des Kernes und dem Gesamtvolumen des Neurons besteht", die 
Kernplasmarelation also sehr zugunsten des Cytoplasmas verschoben ist. 

Genaue Messungen iiber das Verhalten von Karyoplasma und Cytoplasma 
wahrend des individuellen Wachstums hat neuerdings O. HARTMANN5) bei Clado
ceren angestellt. Bei diesen Krebstieren findet nach der Geburt keine Zell
vermehrung mehr statt, wenigstens gilt dies sicher fUr die Darmzellen, so daB 
das weitere Wachstum des Darmes bis zur Geschlechtsreife und noch dariiber 
hinaus allein durch VergroBerung der konstanten Zellenzahl erfolgt. HARTMANN 
stellte nun folgendes fest: "Die Kernplasmarelation nimmt mit zunehmender 
GroBe der Darmzellen dauernd ab, und zwar besonders stark bis zur Erlangung 
der Geschlechtsreife, dann nur mehr langsamer." Z. B. sinkt sie bei Si,der crystallina 
von 0,5 beim Embryo bis 0,3 beim alten ausgewachsenen Tier. 

HARTMANN untersuchte ferner an dem gleichen Objekt noch zwei andere 
Relationen von Kern und Cytoplasma und fand fUr die Zellvolumen-Kern
oberflachenrelation, daB "dieser Quotient, der angibt, wie viele Zellvolumenein
heiten auf die Oberflacheneinheit des Kernes entfallen, und der so gewissermaBen 
intracellulare Stoffwechselbedingungen veranschaulicht, wahrend des Zellwachs
tums stark zunimmt, so daB also die intracellularen Stoffwechselablaufe zwischen 
Karyoplasma und Cytoplasma mit dem Alter erschwert werden. Dies spricht 
fUr die Theorie des Alterns von MINOT und CHILD, die postuliert, daB der Zell
metabolismus, der in der Wechselwirkung von Kern und Plasma gegeben ist, 
mit dem Alter der Zelle herabgesetzt wird. 

1m Gegensatz hierzu blieb bei denselben Darmzellen die Zelloberflachen
Kernvolumenrelation, d. h. der Quotient, der angibt, wie viele Zelloberflachen
einheiten auf die V olumeneinheit des Kernes entfallen und so gewissermaBen 

1) KAUFFMANN: Zeitschr. f. Botanik Bd.6. 1914. 
2) MINOT: The Problem of Age, Growth and Death. New York. G. P. Putnam's Sons. 

Knickerbockers Press. 1908. 
3) SCIDEFFERDECKER, P.: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd. 173.1919; Naturwissen

schaften Bd. 5. 1917. 
4) HEIDENHAIN, IV£.: Plasma und Zelle. Jena 1907. 
5) HARTMA~N, 0.: Arch. f. expo Zellforsch. Bd. 15. 1921. 
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die Stoffwechselbeziehungen von Zelle und Kern nach auBen extracellular ver
anschaulichen, wahrend des postembryonalen Zellwachstums konstant." 

Die bisher besprochenen Beobachtungen iiber quantitative Wechselwirkungen 
von Kern und Plasma lassen sich etwa folgendermaBen kurz zusammenfassen: 
Kern und Plasma stehen in einem quantitativen, fiir jede Zellart charakteri
stischen Wechselverhaltnis. Die Zahl der Chromosomen ist ausschlaggebend 
fiir die KerngroBe, diese fUr die jeweilige Plasmamenge, die sich entsprechend 
der KerngroBe verschieden umregulieren kann. Embryonale, rasch wachsende 
und sieh differenzierellde Zellen hahen einen relativ groBen Kern, alte und be
sonders stark differenzierte Zellen besitzen dagegen nur einen im Vergleich zum 
Plasmavolumen kIeinen Kern. 

5. Qualitative Wechselwirkungen zwischen Karyoplasma und Cytoplasma. 
Viel schwieriger zu erforschen sind die qualitativen Wechselwirkungen, die 

Kern und Cytopla::;ma in dem so auBerordentlich komplizierten Getriebe des 
Zellebens aufeinander ausilben. Wir wollen zunachst die morphologischen 
Beobachtungen besprechen, die namentlich von HABERLANDTl) und KORSCHEL'r 2) 

gesammelt worden sind. Eine Zusammen
stellung der botanischen Literatur findet sich 
bei TISCHLER (1. e. 1921-1922). 

HABERLAXDT formuliertc seine Ergeb
nisse kurz folgendermaBen: "Der Kern be
findet sich meist in groBerer oder geringerer 
Hohe derjenigen Stelle, an welcher das Wachs
tum am lebhaftestcn \Oor sich geht oder 
am langsten andauert. Das gilt sowohl filr 
das WachstuIll der ganzen Zellen, als auch 
speziell fiir das Dieken- und Fhichenwachs
tum der Zellhaut .. ' Aus der Fiille der diese 
Regel bestatigenden Heobachtungen von 
HABERLA~D'l' und zahlreicher anderer 130-
taniker seien hier einige Beispiele kurz er
wahnt . 

Die Epidermiszellen vieleI' Pflanzen 
zeigen haufig Verdickungen ihrer auBeren 
odeI' inner en Wandflachen. J e nachdem liegt 
der Kern entweder del' AuBen- oder del' 
1nnenwand, und zwar del' lVIitte del' Ver
dickung, dicht an (Abb. 49a, c, d). 

a 

c 
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Abb.49. a) Epidermiszellen des Laub
blattes von Cypripedium insigne. 
b) Epidermiszelle von Luzula maxina. 
c) Epidermiszelle der Fruehtsehale 
von Carex panieeo. d) Junge Epi
dermiszelle des Laubblattes von Aloe 
verrueosa. (Naeh HABERLANDT.) 

1st mehr als eine Stelle im Wachstum bevorzugt, so nimmt der Kern eine 
solche zentrale Lage ein, daG er von den Orten ausgiebigsten Wachstums un
gefahr gleich weit entfernt ist und Plasmastrange eine Verbindung des Kerns 
mit den Wachstumsstatten auf kiirzestem Wege herstellen (Abb. 4gb). 

Ebenso liegt bei den W urzelhaaren der Pflanzen, die ein deutlich ausgesproche
nes Spitzenwachstul1l zeigen, der Kern stets an der Spitze des Haares, solange 
das Wachstum andaucrt (Abb.50a). Wenn ein Wurzelhaar sich aus einer 
Epidermiszelle neu anlegt, so geschieht das stets durch Ausstiilpung del' iiber 
dem Zellkern gelegenen Partie der AuBenwand (Abb. 50 b). Bei manchen Pflanzen, 
z. B. Brassica oleracea, kann sich die Zelle der Wurzelhaare verzweigen, wobei 

1) HABERLANDT: Beziehungen zwischen Lage und Funktion des Zellkerns bei den 
Pflanzen. Jena 1887. 

2) KomWH]<;LT: Zoo!. .Jalll'b., Aht. f. Auat. Ed. 4. 1889. 

38* 
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dann der einfache Kern in einen der Zweige hineinriickt. Dieser wird dann 
der protoplasmareichste und -langste, wahrend die anderen Zweige zu wachsen 
aufhoren. 

Weitere Belege liefern Pilze und Algen. Bei den vielkernigen Hyphen 
von Saprolegnia .bilden sich seitliche Schlauche stets unmittelbar iiber einen 
Kern, der sich in nachster Nahe der sich ausstiilpenden Wandung befindet. 
Bei Vaucheria und anderen vielkernigen Algen gibt es besondere Vegetations
punkte, an diese sind stets zahlreiche Kerne der Cellulosemembran dicht an-

a b g~lagert, dann folgt erst eine Schicht von Chromatophoren, 
wahrend sonst die Lage von Kernen und Chromatophoren 

Abb. 50. a) Wurzel
haar von Cannabis 
sativa. b). Entste
hung der Wurzelhaare 
von Pisum sativum. 
(Nach HABERLANDT.) 

eine umgekehrte, d. h. die Chromatophoren mehr wand
standig liegen. 

Sehr auffallig sind auch die Beziehungen des Kernes 
zur Bildung der Zellhaut bei der Wundheilung. Bei Vaucheria 
beobachtet man im AnschluB an eine Verletzung zahlreiche 
kleine Kerne, die sich an der Wundstelle ansammeln, 
wahrend die Chlorophyllkorner sich in entgegengesetzter 
Richtung von der Wundstelle zuriickziehen, eine Beobach
tung, die gleichzeitig zeigt, daB die Kerne nicht einfach 
passiv durch die Plasmastromung ihren Ort wechseln. 

Auch an hoheren Pflanzen hat MIEHEl) zahlreiche 
analoge Beobachtungen angestellt. 

In diesem Zusammenhang sind ferner die Beobach
tungen von ZWEIGELT2) und v. GUTTENBERG3 ) an pflanz
lichen Gallen anzufiihren; daB als Reaktion auf den Stich 
von Blattlausen oder das Eindringen von Pilzhyphen die 
Kerne der nachstbeteiligten Zellen nach der "bedrohten" 
Stelle hinwanderten und durch Abscheiden von Cellulose 
die Wirtszellen zu schiitzen suchten. 

Fragen wir nun nach den Ursachen dieser aktiven 
Kernwanderungen, so diirfen wir bei den zuletzt ange
fiihrten Fallen chemotaktische Einwirkungen verantwort
lich machen. Man hat ferner von traumatotaktischen 
Bewegungen des Zellkernes gesprochen, die aber wahr
scheinlich auch auf chemotaktische Reize durch Wund
hormone [HABERLANDT 19214)] zuriickzufiihren sind. Es 
hat sich ferner gezeigt, daB der Kern auch geo- und photo
taktisch (TISCHLER 1922, Zusammenstellung) reagiert. 

Ahnliche Beziehungen zwischen Lage und Funktion der 
Kerne, wie bei den Pflanzenzellen, sind auch fiir tierische 

Zellen nachgewiesen worden. Ein besonders geeignetes Objekt sind die Eizellen, 
die durch die reichliche Aufnahme und Speicherung von Reservestoffen haufig 
eine gewaltige GroBe erreichen. Fast stets ist bei ihnen der Kern, wegen seiner 
besonderen Beschaffenheit als Keimblaschen bezeichnet, dort gelagert, wo die 
Stoffaufnahme vorzugsweise erfolgt. So reichen bei manchen Alktinien die Eier 
mit einem stielartigen Fortsatz in das Darmepithel bis an dessen Oberflache 
heran. Der Stiel (Abb. 51) laBt eine besondere fibrillare Struktur erkennen, wie 

1) MlEHE: Flora. Bd. 88. 1901. 
2) ZWEIGELT: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Aht. 2, Ref., 

Bd.42. 1914 u. Bd.47. 1917. 
3) V. GUTTENBERG: Physiologische Anatomie der Pilzgallen. Leipzig 1905. 
4) HABERLANDT: Beitr. z. aUg. Botanik Bd.2. 1921. 
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sie iiberall dort auftritt, wo Stoffwechselprodukte auf bestimmte Bahnen in 
die Zelle eintreten. RegelmaBig liegt das Keimblaschen an der Basis dieses 
Stieles. Das gleiche Verhalten des Eikernes 
kann man dort £eststellen, wo, wie bei den 
1nsekten, besondere Nahrzellen der Eizelle 
Nahrung zufiihren (Abb.52). Haufig kann 
man beobachten, daB der Eikern nach den 
Nahrzellenzu pseudopodienartigen Fortsatzen 
entwickelt und damit seine Oberflache in der 
Richtung der einstromenden Nahrstoffe ver
groBert. Wie KORSCHELT ferner feststellen 
konnte, zeigen auch die Kerne der Nahr
zellen, die haufig die Eizellen als Follikel
epithel umschlieBen, eine gesetzmaBige Lage
rung, die Riickschliissc auf eine Funktion bei 
der Nahrstoffbereitung zulassen. Solange 
namlich die Bildung des Dotters und des Cho
rions, der Eihiille, einem Produkt der Folli
kelzellen, vor sich geht, liegen die Kerne der 
Nahrzellen unmittelbar an der nach dem Ei 
gerichteten Oberflache, weich en dagegen nach 
Fertigstellung des Chorions in die Mitte der 
Zelle zuriick. 

Abb.51. Querschnitt durch das pe
riphere Ende und den Stiel einer 
Eizelle von Sagartia parasitica (nach 
O. u. R. HERTWIG). Nach KORSCHELT. 
Nach oben sieht man den gestreiften 
Stiel der Eizelle in das Epithel ein-

dringen. 

Auch aus der verschiedenen GroBe der Keimblaschen von Eiern aus ver
schiedenen Tiergruppen wahrend ihrer Wachstumsperiode ergeben sich in
teressante Riickschliisse fUr die Bedeutung des Kernes. 
1st das Eiwachstum ein "solitares " , d. h. sind keine 
besonderen Nahrzellen differenziert, so ist das Keim
blaschen durch ganz besondere GroBe, reichentfaltete 
Chromatinstrukturen und stattlichen Nucleolengehalt aus
gezeichnet. Bei dem auxiliaren Eiwachstum dagegen, 
wo die Nahrstoffe durch besondere Hilfszellen offenbar 
in einer besonders leicht assimilierbaren Form gelie£ert 
werden, sind das Volumen des Keimblaschens und 
sein Nucleolengehalt viel geringer (Literatur bei BUCHNER 
1915). 

Ein sehr klares Beispiel dafiir, daB der Kern sich 
aktiv an der Bildung von Zellprodukten beteiligt, liefern 
schlieBlich die Kerne der sog. Doppelzellen, welche 
strahlenartige Chitinfortsatze an dem Chorion der Eier 
von Wasserwanzen erzeugen. Die Protoplasmakorper 
der beiden Zellen, welche einen Chitinstrahl zwischen 
sich ausscheiden, verschmelzen. Wahrend der Ausschei
dung schicken die beiden besonders groBen Kerne an 
der nach dem Strahl zugekehrten Seite zahlreiche Fort
satze aus (Abb.53). 

Aus den angefiihrten Beobachtungen, die sich leicht 
vermehren lassen, haben HABERLANDT und KORSCHELT 
folgende, die Funktion des Kernes betreffende Schliisse 
gezogen: 

Abb. 52. Ein Eifol
like! von Dytiscus 
marginalis mit an
grenzendem N ahrfach, 
in welchem eine reich
liche Kornchenaus
scheidung stattfindet. 
Das Keimblaschen des 
Eies sendet Fortsatze 
aus nach der Rich
tung der Kornchen-

anhaufung. 
(Nach KORSCHELT.) 

1. "Die Tatsache, daB der Kern gewohnlich bloB in der jungen, sich ent
wickelnden Zelle eine bestimmte Lagerung zeigt, weist darauf hin, daB seine 
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Funktion mit den Entwicklungsvorgangen der betreffenden Zelle eng ver
knupft ist." 

2. Aus der Art der Lagerung und der Form ist zu schlieBen, daB der Kern 
beim Wachstum der Zelle, speziell beim Dicken- und Flachenwachstum der Zell
haut, ferner bei der Aufnahme von N ahrung, der Verarbeitung und Speicherung 
von Reservesubstanzen (Dotter) eine wichtige Rolle spielt." 

Dber die Art und Weise, wie die Einwirkung des Kernes auf das Cytoplasma 
erfolgt, kann die morphologische Forschung allein aber keine vollige Aufklarung 
geben. Der Austritt geformter Elemente aus dem Kern ist oft beschrieben 
worden und SCHAXELl) halt sich auf Grund eigener und fremder Beobachtungen 
zu folgendem SchluB berechtigt: "Steht der Zelle eine produktive Leistung 
bevor, so erfolgt eine Chromatinemission, an die sich im Cytoplasma die betreffen
den Umbildungen ansehlieBen. Handelt es sieh um Zellen, die in bloBer Ver
mehrung begriffen sind, so geht das Chromatin des Ruhekernes direkt wieder in 
die chromosomale Lokalisation uber." So solI das Chromatin direkt die determinie

a 

Abb. 53. a) Querschnitt einer sezernierenden 
Doppelzelle aus dem EifoIlikeI von Nepa cine· 
rea. Die BiIdung des Strahles ist noch im Gange. 
VergroBerung 270 fach. b) Langsschnitt einer 
Doppelzelle aus dem Eifollikel von Nepa, BiI
dung der Bases des Strahles. VergroBerung 

195 fach. (Nach KORSCHELT.) 

rende Substanz der Zelle sein. Dem 
gegenuber bemerkt TISCHLER (1922), 
"daB fur die Pflanzenzelle noch in 
keinem FaIle einwandfrei gezeigt wor
den ist, daB eine wirkliche Chromatin
emission existiert" , und ieh moch te mich 
der Meinung von TISCHLER auch fur die 
tierischen Zellen anschlieBen, wenn
gleich immer wieder, so z. B. von 
MONTGOMERY (1899)2) und von KREMER 
(1924)3) sogar der Austritt von groBen 
Nueleolen durch die Kernmembran be
hauptet wird. DaB bei jeder Auflosung 
der Kernmembran wahrend der Mitose 
eine Menge von Substanzen aus dem 
Kern ins Cytoplasma gelangen, ist hin

gegen sieher, ein Beispiel haben wir ja bereits besprochen, die Auflosung der 
Keimblaschen und der Dbertritt "kernbildender" Stoffe in das Cytoplasma (S. 591). 

Fiir die Zeit der Kernruhe mit intakter Kernmembran scheint mir dagegen 
eine Diffusion ge 10 s ter Stoffe durch die semipermeable Kernmembran erheblich 
wahrscheinlicher und vielleicht sogar der einzige Weg zu sein, auf dem eine 
wechselseitige Beeinflussung der beiden Teilsysteme Kern und Cytoplasma 
vor sieh geht. Einen direkten Austritt von EiweiBstoffen in ge16ster Form be
sehreibt ZACHARIAS (1902)4) bei Pflanzenzellen. Weit haufiger kann man sich 
dagegen von dem Austritt ge16ster Stoffe aus dem Kern durch die Wirkungen 
uberzeugen, den diese Substanzen in dem Cytoplasma hervorrufen. TISCHLER 
weist darauf hin, daB sie als "Anlockungsmittel" chemotaktische Wirkungen 
auszuiiben vermogen und erklart so die Anlagerung der in die Zellen der Wirts
pflanze parasitiv eindringenden Haustorien an den Zellkern, wobei der Wirts
kern haufig, z. B. beiMercurialis [v . GUTTENBERG 19095)] eine gewaltige VergroBe
rung erfahrt. Eine weitere in diesem Zusammenhang zu erwahnende Beobaehtung 
ist die haufig festgestellte Anlagerung der pflam.lichen Plastiden an den Zellkern. 

1) SCHAXEL: Die Leistungen der Zelle. Jena: S. Fischer 1920. 
2) MONTGOMERY, TH. H.: Journ. of morpholog. Bd. 15. 1899. 
3) KREMER: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.102. 1924. 
4) ZACHARIAS: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.26. 1902. 
5) v. GUTTENBERG: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.46. 1909. 
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Namentlieh SENN (1908, 1919)1), und ihm sehlie6t sieh TISCHLER an, sueht diese 
als "Karyostrophe" bezeiehnete Erseheinung auf ehemotaktiseh wirksame 
Stoffe zuruekzufiihren, die yom Kern abgesehieden werden. 

LOEB2) hat die Hypothese aufgestellt, daB der Kern das Oxydationszentrum 
der Zelle sci, V:NXA:1) hat sich auf Grund tinktorieller L"ntersuehungen dafur aus· 
gesprochen, daB derKern reich an Oxydasen sci. Demgegenuber ist jedoeh 
darauf hinzuweisen, daf3 naeh den Cntersuehungen von WARBURG4 ) der Sauer· 
stoffverbrauch des Seeigelblastula nul' etwa doppelt so groB ist als derjenige des 
befruehteten Eies, die ge:samtc' Kernmasse wahrend der Furehung aber zirka auf 
das Tausendfaehe gl'stiegcn ist. 

Ob neb en dieser ,yohl sieher vorhandenen Beeinflussung des Cytoplasmas 
durch den Kern dureh chemiseh wirksame, in geloster Form ausgeschiedene 
Substanzen eine dynalllische Eimdrkung des Kernes auf den Zelleib erfolgt, ist 
wohl vorstellbar [.J. SACHS") 18H;,)]. aber zur Zeit nieht beweisbar. Gegen sie sprieht 
sieh z. B. RHLThlBLER (Hl04")) aus: "Ocr Kern faJ.\t nieht unmittelbar mit einer 
meehanisehen Kraftcart lwi del' Arheit del' Zellen mit an, er ist an sieh kein 
meehanisehes Kraftzl'lItruJl1 fiir die Zelle, kein Maschinenteil in der Zellmasehine, 
sondern er ist ein l\I agazill, ein Lieferant von Stoffen. Indem diesel' Stofflieferant 
uberall mit seinen Leistullgen in die ehemisehen L"msetzungen der Zelle bestim· 
mend eingreift, bestiIlllllt ('1' aueh die Gr(jI3e del' in den Zellen enthaltenen Span. 
nungen und bcstimmt ~chliemieh aueh hiermit diesen Endeffekt, er greift also 
ehemiseh in die mcehanische Arbeit del' Zelle ein." So gut aueh mit dieser Hypo. 
these RmTMBLEHS "jeh alk yon uns angefiihrten Beobaehtungen rein morpho. 
logiseher Natur verl'inigen lassen, zu eindeutigeren und beweisenderen Sehlussen 
konnen wir nur mit Hilfe deR Experimentes gelangen. 

6. Experimente, aus denen sich auf eine Wechselwirkung von Kern und 
Cytoplasm a schliellen Hillt. 

Zunaehst hat man Einzellige und isolierte Zellen vielzelliger Organismen 
in kernlose lind kernhaltige Stucke zerlegt und ihr weiteres Sehieksal vergleiehs· 
weise studiert [Gm'BEl{7), KLEBs8 ), NrSSBAFlV(9), BALBIANI10), HOFERll ), VER. 
WOR~12)]. Diese Experimente sind neuerdings dadurch erganzt worden, daB 
nieht ganze Kerne, ,.;omlel'll nur einzelnc Chromosomen aus einer Chromosomen· 
garnitur entfernt und ~() das normale Verhaltnis del' Chromosomen zueinander 
abgeandert wurde [BOYElU13 ), BHlDUES14), WINKLER15 )]. Ferner hat man dureh 
ehemisch.physikaliHehc Eingriffe den Kern qualitativ verandert und dann seine 
dadureh verandertp Funktion im Zelleben, namcntlich beim Entwieklungsproze6, 

1) SENN: Zeitschr.f. Botanik Bd. 11. 1919 u. Gestalt und Lageveranderung der Pflan· 
zen·Chromatophoren. Leipzig 1908. 

2) LOEB: Arch. f. Ent\\:icklungsmech. Bd. 8. 1899. 
3) UNN,\: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 78. 1911. 
4) W,IRIlURG, 0.: Ergebn. d. PhysioI. Bd. 14. 1914. 
5) SACHS, .1.: Flora Bd. 81. 1895. 
6) RHU~lBLER: Ergebn. d. PhysioI. Bd. 14. 1914. 
7) GRUBER: BioI. ZcntralbI. Bd.3, 4, 5. 1884-1886. 
8) KLEBS: BioI. ZentralbI. Bd.7. 1887. 
9) NUSSBAUM: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.26. 1886. 

10) BALBIANI: RecouciI. zooI. suisse Rd. 5. 1888; ZooI. Ann. 1891; Ann. de micrographie 
Bd.4. 1892-1893. 

11) HOFER: Jenaer Zcitschr. f. Naturwiss. Bd.24. 1889. 
12) VERWORN: Plfiigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.51. 1891. 
13) BOVERI: Zellstudien. H. 6. Jena 1907. 
14) BRIDGES: Americ. naturalist. Bd.56. 1922. 
15) WINKLER: Zeitschr. f. Botanik Jg.8. 1916. 
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studiert [0., G. und P. HERTWIG1)]. SchlieBlich hat man den Kern durch Bastar
dierung in ein artfremdes Plasmamilieu versetzt und so mehr oder minder dis
harmonische Kern-Cytoplasmasysteme geschaffen [BOVERJ 2), G. und P. HERT
WIG 3), BALTZER 4), GODLEWSKI 5)]. 

Wir besprechen zunachst die Entkernungsexperimente. KLEBS vermochte 
zuerst an pflanzlichen Zellen eine Enucleierung dadurch zu erreichen, daB er 
Spirogyra£aden in 1O-25proz. RohrzuckerlOsung plasmolysierte und dadurch 

a 

b c 

Abb. 54. Verhalten der kernhaltigen und 
kernlosen Plasmafragmente von plasmoly
sierten Pflanzenzellen. In a und b genligen 
schmale verbindende Plasmabrlicken, um 
Membranbildung in kernlosen Zellstticken 
zu veranlassen, c ein vollig isolierter Plas
maklumpen, bleibt membranlos. a) Wurzel
haar von Cucurbita, b) von Marchantra, 
c) von Cucurbita. (a u. b nach TOWNSEND, 
c nach PFEFFER.) (Aus GURWITSCH: Vor-

lesungen tiber allgemeine Histologie.) 

einen Zerfall der Protoplasten in meh
rere Stucke herbeifuhrte. Es zeigte 
sich, daB nur dasjenige, das einen Kern 
besaB, bzw. durch Plasmabrucken mit 
einem kernhaltigen Fragment in Ver
bindung stand, eine neue Cellulosehaut 
abzuscheiden vermochte (Abb. 9). Auch 
die anderen kernlosen Stucke blieben 
jedoch eine Zeitlang am Leben, sie 
konnten sogar assimilieren und die 
neugebildeten Stucke, wenn auch er
heblich langsamer als die kernhaltigen 
Stucke, veratmen. Diese Beobachtun
gen von KLEBS wurden bald von 
HABERLANDT (1887), spatervonToWNs
END (1897)6), auch an anderen Objek
ten bestatigt. Beobachtungen vonP ALLA 
(1890, 1906) 7) und ACQUA (1891)8), 
daB auch kernlose Fragmente Cellulose 
bilden konnen, werden von PALLA 
selbst, HABERLANDT und TISCHLER auf 
eine Nachwirkung bereits vorher ins 
Cytoplasm a vom Kern abgeschiedener 
Fermente zuruckgefiihrt. Mit anderen 
Methoden (Zentrifugieren, Kalte) sind 
kernlose Zellen ferner noch namentlich 
von GERASSIMOFF (1890-1905)9) und 
von WISSELINGH10 ) gewonnen und stu
diert worden. Auch hier lieB sich die 
relative Unabhangigkeit der Starke
bildung vom Kern und die gestorte 
Dissimilation der Kohlenhydrate be

obachten. Ferner trat in kernlosen Zellen Fett auf, das der normalen Zelle 
stets fehlt, ein Zeichen, daB durch den Kernmangel der Zellstoffwechsel in ab
norme Bahnen gelenkt ist. 

1) HERTWIG: Zeitschr. f. indukt. Abstammungs- u. Vererbungslehre Bd.27. 1922. 
2) BOVERI: Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd.44. 1918. 
3) HERTWIG: Verhandl. d. anat. Ges. 1922. 
4) BALTZER: Verhandl. d. Schweiz. Naturforsch. Ges. 1920. 
5) GODLEWSKI: Vererbungsproblem im Lichte der Entwicklungsmechanik. Vortr. u. 

Aufsatze lib. Entwicklungsmech. H. 9. 1909. 
6) TOWNSEND: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd.30. 1897. 
7) PALLA: Flora Bd.73. 1890 u. Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.24. 1906. 
8) ACQUA: Malpighia Bd.5. 1891 u. Ann. di botan. Bd.8. 1910. 
9) GERASSIMOW: Bull. de la soc. imper. d. Natur. Moscou, N. ser. Bd. 4, 6, 10, 13. 

Ferner: Flora Bd.94. 1905 u. Hedwigia Bd.44. 1905. 
10) v. WISSELINGH: Beih. botan. Zentralbl. Bd.24, 1. Abt. 1909. 
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Resumierend faBt TISCHLER die Resultate der pflanzlichen Entkernungs
versuche folgendermaBen zusammen: "An kernlosen Zellen unterbleibt die Pro
duktion von Cellulose, die hochstens als ,Nachwirkung' vorher im Cytoplasm a 
von Kern sezernierter Fermente auch an kernlosen Fragmenten noch auftreten 
kann. AuBerdem produziert der Kern wahrscheinlich auch kohlenhydrat16sende 
Enzyme; dagegen sind andere Lebenserscheinungen der Zelle unabhangig vom 
Kern. Die Plasmastromung wird nicht sistiert, bei PollenschHiuchen kann sogar 
Wachstum von kernlosen Teilen erfolgen." 

Das Schicksal isolierter Kerne wurde gleichfalls verfolgt, meist sterben sie 
bald ab, KLEBS!) aber beobachtete (1883), daB man bei Euglena den Kern aus 
dem Cytoplasm a herausdrucken und "in ver
dunnter Salzlosung vollkommen wie lebend, in 
seiner Struktur unverandert, langere Zeit halten 
kann" , wobei der Kern auch zugesetzte indiffe
rente Farbstoffe nicht ins Innere eindringen lieB. 
Erst nach dem Abtoten erfolgte die Anfarbung. 
ACQUA (1891 1. c.) beschreibt, daB er isolierte 
Pollenschlauchkerne von Hyacinthus 3-6 Tage 
in Zuckerlosung am Leben gehalten hat. 

Sehr ahnliche Ergebnisse wie bei Pflanzen 
sind von Zoologen durch Zerstuckelungsversuche 
an Einzellern gewonnen worden (Abb. 55). Zu
nachst hat sich auch bei ihnen gezeigt, daB 
gewisse Lebenserscheinungen des Zelleibes, wie 
vor aHem Bewegungsfahigkeit und Reizbarkeit, 
namentlich wenn sie an besondere Differenzie
rungsprodukte metaplasmatischer Art gebunden 
sind, ziemlich unabhangig vomKern vor sich gehen. 

So fand VERWORX (1. c.) bei Difflugia, daB 
selbst kleine kernlose Teilstucke in der fur das 
unverletzte Rhizopod charakteristischen Weise 
lange Pseudopodien ausstrecken und bis 5 Stun
den nach der Operation ihre Bewegungen fort
setzen. Auch waren sie vollkommen reizbar und 
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Abb. 55. Stentor in drei kernhal
tige Teilstiicke zerschnitten 
(links); die daraus hervorgegan
genen drei regenerierten Sten
toren (rechts). Nach GRUBER und 
HACKER: Praxis und Theorie usw. 

reagierten auf galvanische und chemische Reize durch Kontraktion ihres Korpers. 
BALBIANI beobachtete, daB kernlose Fragmente von Stentor noch langere Zeit 
sich bewegen, mit dem Cytostom Nahrung aufnehmen und ihre pulsierende Va
kuole unverandert weiter pulsiert. Desgleichen fand VERWORN bei Stylonychia 
und Lacrymaria, daB ihre lokomotorischen Organe, die Cilien und Wimpern, 
auch an kernlosen Stiicken langere Zeit normal weiter funktionieren. 

Entsprechende Beobachtungen an kernlosen Fragmenten von Flimmer
zellen hoherer Organism en haben ENGELMANN 2) und PETER3) (1899) gemacht. 
Noch nach 6 Stunden schlugen die Wimperhaare, so daB, wie PETER sagt, "der 
Motor fur die Flimmerbewegung im Wimperorgan seIber gelegen" und vom 
Kern unabhangig ist. In gleicher Richtung lassen sich ferner die Beobachtungen 
von O. und G. HERTWH14) verwerten, daB tierische Samenfaden, deren Kern 
durch intensive Radiumbestrahlung abgetotet war, doch noch stundenlang 
lebhafte Beweglich keit zeigten. 

1) KLEBS: Unters. botan. lnst. Tiibingen Bd. 1. 1883. 
2) ENGELMAN"': Jenaische Zeitschr. f. Naturwiss. Bd. 4. 1868. 
3) PETER, K.: Anat. Anz. Ed. 15. 1899. 
4) HERTWIG: Arch. f. mikroskop. Anat. Ed. 81. 1913; Strahlentherapie Bd. 11. 1920. 
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Auch die Reaktionen der tierischen Eizellen auf das Eindringen des Samen
fadens sind vom Kern offenbar weitgehend unabhangig. Denn Eizellen, deren 
Kern durch Radiumbestrahlung aufs schwerste geschadigt war, lieBen trotzdem 
sich normal besamen und reagierten durch Kontraktion und das Abscheiden 
einer Befruchtungsmembran auf das Eindringen des Spermatozoons. 

In diesem Zusammenhang sei schlieBlich auf die kernlosen roten Blut
korperchen und die respiratorischen Lungenepithelien der Saugetiere hingewiesen, 
Gebilde, die ohne Anwesenheit eines Kernes eine allerdings ganz beschrankte 
Spezia.lfunktion im vielzelligen Organismus, den Gastransport bzw. -austausch, 
langere Zeit zu erfullen vermogen. 

Lehren diese Beispiele, daB gewisse Teilfunktionen der Zelle allein im Cyto
plasma ohne direkte Mitwirkung des Kernes ablaufen konnen, so gilt dies doch 
nur fUr eine sehr beschrankte Anzahl. Die Entkernungsexperimente am Proto
zoen haben vielmehr gezeigt, daB die Nahrungsaufnahme, noch mehr die Ver
dauung, ohne Mitwirkung des Kernes nicht normal vor sich gehen kann. Wahrend 
kernhaltige Teilstucke von Amoben und Infusorien Nahrungspartikelchen 
normal verdauen, sind die kernlosen dazu nicht mehr imstande. Die Versuche 
von HOFER, VERWORN, BALBIANI, NUSSBAUM an verschiedenen Objekten haben 
stets das Ergebnis gehabt, daB die aufgenommene Nahrung von seiten des 
kernlosen Cytoplasmas nur noch die ersten Anfange einer Verdauung erfahrt, 
indem die aufgenommenen Organismen noch getotet, in einzelnen Fallen 
auch noch in ihrer Form verandern werde, daB aber niemals eine vollstandige 
Verdauung stattfindet, auch der mit vitaler Farbung im Normalfall in den 
Nahrungsvakuolen stattfindende Umschlag von saurer in alkalische Reaktion 
ausbleibt. Aus diesen Angaben laBt sich der SchluB ziehen, daB vom Kern bzw. 
unter seiner Mitwirkung verdauende Fermente produziert werden. Ebenfalls 
auf den Kern als Produktionsstatte von fur die Zelle notwendigen Stoffen weisen 
Experimente von HOFER hin, daB kernlose Teilstucke von Amoben nicht mehr 
Schleim produzieren, mit dem sie sich an ihre Unterlage anheften. Ebenso 
konnen kernlose Polythalamien keinen kohlensauren Kalk, der zur Schalenbildung 
notwendig ist, produzieren. Besonders wichtig ist aber, daB mit Entfernung 
des Kernes jede Zelle die Fahigkeit verliert, zu wachsen und zu regenerieren. 
So ist das schlieBliche Schicksal aller kernlosen Cytoplasmamassen stets der Tod, 
und nur die ZufUhrung eines neuen Kernes, ein Experiment, das VERWORN 
an Radiolarien erfolgreich durchgefiihrt hat, rettet sie vor dem sonst unaus
bleiblichen Zerfall. 

Waren bei den bisher besprochenen Versuchen die ganzen Kerne aus der 
Zelle entfernt worden, so ist man neuerdings dazu ubergegangen, den EinfluB 
des Fehlens einzelner Chromosomen und abnormer Chromosomenkombinationen 
naher zu analysieren. BOVERI hat als erster in seinen Dispermieversuchen 
am Seeigel diesen Weg beschritten. Das Endergebnis war, daB eine abnorme 
Chromosomenkombination, wie sie als Folge der Dispermie und der dadurch 
herbeigefUhrten mehrpoligen Mitosen haufig auf tritt, fur die Erkrankung der 
Furchungszellen dispermer Eier im Beginn der Gastrulation, also mit dem Ein
setzen des Plasmawachstums, verantwortlich zu machen ist. Beobachtungen 
von BRIDGES (1922)1) an Drosophila lassen sich in gleicher Richtung verwerten. 
BRIDGES konnte den Nachweis fUhren, daB, wenn in dem diploiden Chromo
somensatz, der bei Drosophila aus vier ungleich groBen Chromosomenpaaren 
besteht, abnormerweise ein einzelnes, und zwar das kleine runde, sog. vierte 
Chromosom anstatt doppelt nur einfach vorhanden ist, dieses "Haplo-IV-Exem-

1) BRIDGES: Americ. naturalist Bd. 56. 1922. 
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plar" sich in einer ganzen H,eihe von Eigenschaften von einem normalen Tier 
unterscheidet. Haploidie bei dem zweiten oder dritten Chromosom soll sogar 
todlich wirken. Nach BRIDGES haben wir anzunehmen, daB die einzelnen Chromo
somen mit ihren Erbfaktoren oder Genen in ihrer Wirksamkeit auf das Plasma 
genau "ausbalanciert" sind, daB daher das Fehlen eines einzelnen Chromosoms 
aus einer vollstandigen Garnitur den normalen Gleichgewichtszustand verschiebt 
und dadurch das Endresultat beeinfhd3t . 

.Ahnliche Gedankengunge bilden die Grundlage der Theorie von R. GOLD
SCHMIDT!) tiber die "qul1ntitativen Grundlagen der Geschlechtsbestimmung", 
die sieh ftir das Problem der sexuellen Differcnzierung als tiberaus fruchtbar 
erwiesen hat. Bekanntlich hat die cytologische Untersuchung ergeben, daB 
bei vielen Tierarten die heiden Geschlechter sich durch einen verschiedenen 
Gehalt von Chromosomen in ihren Zellkernen unterscheiden. GOLDSCHMIDT 
hat nun die Hypothese aufgestellt, daB von den Chromosomen Enzyme produ
ziert werden und daB os \·on der Quantitat der Enzyme abhangt, ob bei der 
geschlechtlichen Differenzierung die weibliche oder mannliche Hichtung ein
geschlagen wird. Ein Beispiel soll nns diese Gedanken noch klarer machen, 
wobei wir zugleieh der ursprunglichcn Hypothese GOLDSCHMIDTS eine verein
fachte und etwas abgeanderte Form geben wollen [G. HERTWW2)]. 

Bei vielen Tieren haben die weihlichen Exemplare ein Chromosom mehr in 
ihren Zellkernen als die Mannchen. 1st fur die weibliehen Tiere die Chromosomen
zah12 n + 2 ::r, , so ist sie fUr die Mannchen 2 n + x. Wir machen nun die Annahme, 
daB die 2 n Chromosomcn oder ein Paar von ihnen Enzyme produzieren, die in 
mannlieher Riehtung (---) differenzierend auf die Zellen und die aus ihnen sich 
aufbauenden Organe einwirkcn und nehmen die Kraft dieser Differenzierung 
mit - 20 an. Die 2:1; Chromosome dagegen liefern Enzyme, die in weiblieher 
Richtung (+) differpnzicrcnd einwirken mit der Valenz + 30. Aus diesen An
nahmen folgt, daB Tiere mit der Formpl :2 n + 2 x = - 20 + 30 = + 10 in +, d. h. 
weihlichpr Richtung, differcnzicrt wcrdpn, also Weibchen ergeben, Tiere dagegen, 
die 2 n + x Chromosomen in ihrem Kern hesitzen = - 20 + 15 = - 5 sich 
in -, d. h. Illunnlicher Richtung, entwickeln werden. 

Die Beobachtllngen, dio BRIDGES neuerdings bei Drosophila maehen konnte, 
bestatigen woitgehend die Richtigkcit der soeben entwiekelten Anschauungen. 
BRIDGES fand tl'iploide Drosophilaexemplal'c mit del' Chromosomenformel 
3 n + 2 x, die deutlich Zwitter waren. Setzen wir wieder die Zahlen unseres 
Beispiels hier ein, so erhalten wir 3 n = - 30 , 2 x = + 30, als Endresultat 0 ; 
d. h. mit anderen \Vorten: der Gleichgewiehtszustand, der sich normalerweise 
zwischen den geschlechtsdifferenzierend wirkenden, vom Kern produzierten 
Enzymen im weiblichell und munnlichen Gesehlecht ausgebildet hat und den
selben eharakterisiert, ist verschoben, und es entsteht so eine triploide Fliege, 
die ungefahr die Mitte zwischen rein mannlichen und rein weiblichen Exem
plaren halt, also ein Zwitter ist, weil die Enzyme, die in weiblicher Riehtung 
differenzierend einwirken, von den gleich stark in mannlieher Richtung wirk
sam en Enzymen neutralisiert werden. Diese kurzen Ausftihungen mogen hier 
gentigen, ausfUhrliche Erorterungen gehoren in das Kapitel tiber Vererbungs
lehre. [Vgl. auch: G. HERTwm2) und SCHRADER-STURTEWANT3).] 

1) GOLDSCHMIDT, R.: Meehan. und Physioi. der Gesehleehtsbestimmung. Berlin 
1920. Die quantitative Grundlage von Vererbung und Artbildung. Aufsatze tiber Ent
wieklungsmeeh. H.24. Berlin 1920. 

2) HERTWIG, G.: BioI. ZentralbI. Bd. 41. 1921 und AUg. BioI. Kap. 26. 6. und 
7. Auf I. 1923. 

3) SCHRADER-STURTEWANT: Amerie. naturalist Bd.57. 1923. 
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7. Die Rolle des Kernes im Entwicklungsproze8. 
Sehr wichtige Einblicke in die Wechselwirkungen von Karyoplasma und 

Cytoplasma haben uns schlieBlich die Experimente gewahrt, die neuerdings 
mit dem Ziele angestellt worden sind, die Rolle des Kernes im Entwicklungs
prozeB zu verfolgen. Bei diesen Versuchen wurde einmal die Kernsubstanz 
der Keimzellen durch physikalisch-chemische Eingriffe verandert und die Reak
tionen dieses in seiner Konstitution abgeanderten Karyoplasmas studiert (0., G. 
und P. HERTWIG). Andererseits wurde der Kern durch Bastardierung in ein 
artfremdes Plasmamilieu versetzt und seine Reaktionen dort verfolgt (BOVERI, 
GODLEWSKI, BALTZER, G. und P. HERTWIG). 

Auf diesen beiden verschiedenen Wegen wurden im Prinzip sehr ahnliche 
Resultate gewonnen, die folgende Riickschliisse auf die Bedeutung des Kernes 
beim EntwicklungsprozeB zu ziehen gestatten [vgl. G. HERTWIG1}]. 

Die Analyse der als Folge der Radiumbestrahlung auftretenden "Radium
krankheit" zeigt, daB "fiir aIle Wachstums- und Differenzierungsprozesse, die 
an den Embryonalzellen sich abspielen, dem Kern eine entscheidende Rolle zu
fallt, indem zu ihrem Zustandekommen wechselseitige Reaktionen zwischen 
Kern und Cytoplasma notwendig sind, die fiir die einzelnen verschiedenartigen 
geweblichen Differenzierungsprozesse qualitativ verschieden und spezifisch sind" 
(G. HERTWIG). 

Noch bedeutungsvoller sind die Ergebnisse der Bastardierungsversuche, 
die von BOVERI an Seeigeln, von BALTZER, P. und G. HERTWIG an Amphibien 
mit identischen Resultaten ausgefiihrt wurden. Wir wahlen ein Beispiel aus der 
Arbeit von P. HERTWIG, die folgende 3 Versuche anstellte: 1. Bufo vulgaris ~ ge
kreuzt mit Bufo variabilis ~ ergibt lebensfahige Bastarde, die sowohl miitter
liche wie vaterliche Erbcharaktere deutlich zur Schau tragen. 2. Entkernte 
Eier von Bufo vulgaris mit artgleichem Samen besamt liefern rein miitterliche 
Zwergembryonen, bei denen aIle Organe gebildet sind. 3. Entkernte Eier von 
Bufo vulgaris mit Samen von Bufo variabilis besamt, sterben stets nach normaler 
Furchung auf dem Blastulastadium ab, ohne daB es zu Organbildung kommt. 
Aus diesen Resultaten (ganz identisch wurden bei der Kreuzung RaJl8Farvalis ~ X 
fusca d' von P. HERTWIG, von Sphaerechinus ~ X Paracentrotus ~ von BOVERI 
erhalten) lassen sich folgende Schliisse ziehen: 

1. Die im Eiplasma vorhandenen "kernbildenden Stoffe" (s. S. 591) k6nnen 
auch von einem artfremden Kern zur Synthese neuer Kernsubstanz verwandt 
werden. Die neugebildete Kernsubstanz ist aber stets derjenigen gleich, von 
der sie abstammt, d. h. ein Kern von Bufo variabilis produziert beim Wachstum 
nur seinesgleichen, gleichgiiltig ob er sich im arteigenen oder artfremden Plasma 
befindet. Der Kern ist bei seinem Wachstum in bezug auf seine Artspezifizitat 
autonom (G. HERTWIG). 

2. Das zur Gastrulation und daran anschlieBenden weiteren Entwicklung 
notwendige Plasmawachstum unterbleibt, wenn der artfremde Kern die dazu 
notige Umformung von Dotter in Plasma nicht bewirken kann. Die artspezi
fischen Reservestoffe, die im Ei unter der Mitwirkung des Keimblaschens ent
standen sind (S. 597), konnen nur durch Mitwirkung artgleicher Kerne wieder 
in indifferente Baustoffe abgebaut werden. Gibt man daher, wie in Versuch 1, 
dem artfremden Spermakern einen dem Eiplasma ary;gleichen Partner mit, 

1) HERTWIG, G.: Verhandl. d. anat. Ges. 1922 u. Zeitschr. f. indukt. Abstammungs- u. 
Vererbungslehre Bd.27. 1922. 

2) BALTZER: Verhandl. d. Schweiz. Naturforsch. Gas. 1920. 
3) HERTWIG, P.: Arch. f. mikroskop. Anat. u. Entwicklungsmech. Bd. 100. 1923. 
4) BOVER1: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd.44. 1918. 
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indem man den Eihalbkern nicht entfernt, so vermag jetzt der artgleiche 
Eihalbkern den Abbau der artgleichen Dottermaterialien durch spezifische 
Fermente zu bewirken und den Zellen dam it das notige Baumaterial zum 
Wachstum zu vermitteln. 

3. Stehen diese unspezifischen Baumaterialien zur Verfiigung, so vermag 
der artfremde Kern von Bufo viridis das Bufo vulgaris-Plasma so zu beeinflussen, 
daB Bufo viridis-Plasma gebildet wird. Das Plasma ist in bezug auf seine Art
spezifizitat im Gegensatz zum Kern also nicht autonom, vielmehr wird die Spezi
fizitat des neu entstehenden Plasmas yom Kern bestimmt (G. HERTWIG). 

Diese SchluGfolgerung findet eine treffliche Stiitze im Versuch von BOVERIl) 
und HERBST 2), die nachwiesen, daf3 triploide Bastardlarven von Sphaerechinus ~ X 
Strongylocentrotus 3, die anstatt je einer Dosis vaterlicher und miitterlicher 
Kernsubstanz zwei miitterliche Dosen und nur eine vaterliche besaBen, ent
schieden mutterahnlicher aussahen als diploide Bastardlarven. Bei der Synthese 
von Plasma material ist das miitterliche Karyoplasma, da dem vaterlichen 
an Quantitat urns Doppelte iiberlegen, hier im Vorteil. BOVERI zieht denn auch 
aus diesen Experimenten den SchluG: "daB die Ubertragung der spezifisch 
miitterlichen Eigem;chaften nicht durch das Eiplasma, sondern durch den Ei
kern erfolgt". 

Mit der hier zum erst en mal vorgetragenen Hypothese, daB der Kern dem 
Cytoplasma seine Artspezifizitat induziert, lehnen wir mit WINKLER3) die von 
ihm den Anhangern der Kernidioplasmatheorie unterschobene Meinung ab, daB 
"Amobe und Mensch, Seeigel und Rose, Biene und Klee" gleiches Cyto
plasma besaf3en, sind vielmehr ganz im Gegenteil der Uberzeugung, daB nicht 
nur der Zellkern, sondern der gesamte Zellinhalt (Cytoplasma und Metaplasma) 
bei den einzelnen Arten, ja sogar den einzelnen Individuen, spezifisch beschaffen 
ist, und daB ferner jeder Bastard nicht nur Bastardkerne, sondern auch Bastard
cytoplasma in seinen Zellen fiihrt. Zur Erklarung dieser Bastardnatur des Cyto
plasmas bemiihten sich ~hVES4) und HELD5 ) den Nachweis zu erbringen, daB 
vaterliches Cytoplasma durch den Samenfaden bei der Befruchtung iibertragen 
und allen Zellen des Kernes bei der Furchung gleichmaBig iibermittelt wird. 
Entgegen seiner eigenen Erwartung hat MEVES aber beim Seeigel gezeigt, daB 
die im Mittelstiick des Samenfadens lokalisierten vaterlichen Plastosomen bei 
der Furchung nicht auf aile Blastomeren gleichmal.lig verteilt, sondern auf dem 
32. Zellstadium nur in cine einzige Zelle gelangen, und stimmt der Ansicht von 
G. HERTWIG bei, daB "von allen Bestandteilen des Spermiums nur der Kern 
auf die Gestaltung des Pluteus Einfluf3 besitzt" (MEVES 1918). 

Oer vaterliche Kern gewinnt aber diesen Einfluf3, indem er dem miitterlichen 
Cytoplasma bzw. den miitterlichen Plastosomen seine Artspezifizitat induziert, 
sobald deren Wachstum und Vermehrung unter dem EinfluB des Bastardkernes 
einsetzt, und die yon der Mutter, iiberkommenen Plastosomen in vaterlicher 
Richtung beeinfluHt. Somit liiBt sich die Lehre, daB der Bastard nicht nur 
Bastardkerne sondern auch Bastardcytoplasma in seinen Zellen besitzt, nicht 
zugunsten der von MEVES6) und HELD7) verteidigten Plastosomentherorie der 
Vererbung verwerten. A IIf Grund dcr Anschauung, daB der Kern unbeeinfluBt 

1) BOVERI: Verhandl. d. phys .. med. Ges. Wiirzburg. N. F. Bd.43. 1914. 
2) HERBST: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd.34. 1912 u. Bd.39. 1914. 
3) WINKLER: Zeitschr. f. indukt. Abstammungs- u. Vererbungslehre Bd.33. 1924. 
4) MEVES: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.80. 1922; Bd.85. 1914; Bd.92. 1918. 
5) HELD: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 89. 1916. 
6) MEVES: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd.92. 1918. 
7) HELD, H.: Befruchtung und Vererbung. Leipzig. 1923. Univ.-Buchdruckerei. 
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yom umgebenden Plasma seine Artspezifizitat beibehalt, dem Cytoplasma bzw. 
seinen metaplasmatischen Produkten dieselbe yom Kern induziert wird, glauben 
wir uns vielmehr auf einem von der gewohnten Beweisfuhrung [vgl. O. HERT
\VIG I )] abweichendem Wege zu dem SchluB berechtigt, daB der Kern der Trager 
des "Idioplasmas" ist. Bekanntlich bezeichnet NAGEU 2) mit diesem Wort die 
von ihm hypothetisch geforderte Erbmasse, die als konservatives Element 
in allen Zellen vorhanden, den veranderten Einwirkungen der Umwelt moglichst 
entzogen ist und so die Kontinuitat des Lebensprozesses und die relative Stabilitat 
der Arten garantiert. Auch im Elementarorganismus der Zelle ist eine Arbeits
teilung eingetreten. Einzelne Teilfunktionen, namentlich die unmittelbaren 
Reaktionen auf die Umwelteinflusse sind ausschlieBlich dem Cytoplasma zu
gefallen, so die Irritabilitat und die Lokomotion; andere stehen unter der Mit
wirkung des Kernes, so die Verwertung der von auBen zugefuhrten Nahrung 
und der in der Zelle gespeicherten Reservestoffe. Dagegen beeinfluBt der Kern 
maBgebend die Differenzierung und das artspezifische Wachstum der Gesamtzelle. 

Von finalen Gesichtspunkten aus betrachtet [uber die Berechtigung dieser 
Betrachtungsweise vgl. K. PETER3)] erscheint aber diese Arbeitsteilung hOchst 
zweckmaBig. Werden so doch die Zellen viel unabhangiger von den Einflussen 
der AuBenwelt. Bei den niedersten Formen, den Bakterien, bei denen ja auch 
morphologisch die Trennung in Karyo- und Cytoplasma nicht einwandfrei 
nachgewiesen ist, ist offenbar diese Arbeitsteilung noch nicht voll ausgebildet. 
Bei ihnen sind daher auch experimentelle Mutationen leicht auslOsbar. 1m Gegen
satz zu ihnen konnten bisher bei den hoher organisierten Einzellern und den 
vielzelligen Organismen willkurlich experimentelle Mutationen durch Veranderung 
der Umweltfaktoren nur ausnahmsweise ausgelOst werden. Denn nur selten 
vermogen die modifizierenden Einflusse der Umwelt direkt auf den Kern ein
zuwirken, so z. B. bei den Radium- und Rontgenstrahlen, meistens werden 
sie zunachst das Cytoplasma verandern und erst durch seine Vermittlung 
sekundar den Kern in Mitleidenschaft ziehen. 

Gegen die Veranderungen der cytoplasmatischen Umgebung ist aber der 
Kern offenbar sehr stabil, soweit seine qualitative Beschaffenheit, sein Geno
typus in Betracht kommt. Denn die meisten Veranderungen, die wir am Kern 
unter dem EinfluB des Cytoplasmas beobachten, mussen wir zu den phano
typischen Modifikationen rechnen, bei denen nur die reversible Erscheinungs
form des Kernes sich andert. Wir haben schon auf Seite 585 darauf hingewiesen, 
daB fur die Teilungsstruktur des Kernes ein ganz bestimmter Zustand des Cyto
plasmas charakteristisch ist. Zellen mit reichlich entfalteten funktionellen Plasma
strukturen vermogen sich erst nach Ruckbildung derselben mitotisch zu teilen 
[BENNINGHOFF4), K. PETER5)]. Die Anwesenheit bestimmter, haufig morpho
logisch nachweisbarer, als Keimbahnkorper bezeichneter Plasmaeinschlusse 
verhindert die Teilung derjenigen Zellen des sich furchenden Eies, die spater die 
Fortpflanzungszellen liefern (Lit. bei BUCHNER). 

Weitere Beispiele fur den EinfluB des Cytoplasmas auf das Erscheinungsbild 
des Kernes sind die Kerne der Samenfaden, die im unreifen Eiplasma unverandert 
ihre kompakte Form beibehalten und erst im reifen Ei durch Flussigkeitsauf-

1) HERTWIG, 0.: Der Kampf um Kernfragen der Entwicklungs· u. Vererbungslehre. 
Jena 1909. 

2) NAGELI: Meehan. physiol. Theorie der Abstammungslehre. Leipzig 1884. 
3) PETER, K. : Z weekmaBigkeit in der Entwieklungsgesehiehte. Berlin : Julius Springer 1920. 
4) BENNINGHOFF: Sitzungsber. d. Ges. z. Bef. d. ges. Naturw. Marburg 1922. 
5) PETER, K.: Verhandl. d. anat. Ges. 1924. Zeitsehr. f. Anat. u. Entwieklungsge

sehiehte. Bd. 72. 1924; Bd. 75. 1925. 
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nahme aufquellen und Chromosomen ausbilden. Neuerdings sind von PAULA 
HERTWIG (1920)1) [vgl. auch BELAR2) 1924] bei Nematoden FaIle beschrieben 
worden, wo durch eine vorangegangene mutative Veranderung des Cytoplasmas 
auch im reifen Ei der Samenfaden nicht die Fahigkeit bekommt, Chromosomen 
auszubilden und so von der Weiterentwieklung ganz ausgeschaltet wird. Ebenso 
beobachtet man haufig bei artfremder Bastardierung eine Ausschaltung des 
Samenkernes auf dies em Wege, seltener sind die FaIle, wo im artfremden Ei
plasma nur einige vater lie he Chromosome bei der Mitose sich nicht ordentlich 
zu teilen vermogen und schlie13lich auch aus den Furchungskernen eliminiert 
werden, wahrend die :Vlehrzahl der vaterlichen Chromosomen sich normal an der 
Entwicklung beteiligt [BAurZER 3)]. 

Durch diese soeben kurz erwahnten plasma tisch induzierten Storungen des 
Teilungsmechanismus des Spermakernes wird natiirlich die an seinen normfLlen 
Ablauf geknupfte tbertragung der vaterlichen Erbcharaktere beeinfluBt, aber 
das Resultat ist doch auch hier nur eine quantitative Veranderung der vaterlichen 
Erbmasse, die Elimination einer verschieden groBen Anzahl ihrer Gene, keine 
qualitative Verandernng einzclner vaterlicher Gene. 

U m solche q ualitativ bedingten, irreversiblen V eranderungen der Kernsu bstanz, 
die durch das Plasma induziert worden sind, handelt es sich aber wahrscheinlich 
bei den Kernerkrankungen, die wir in zahlreichen Fallen als typische Erscheinung 
bei bastardierten Eiern wahrend der Gastrulation, andererseits bei sterilen 
Bastarden bei der Bildung der Keimzellen beobachten. Die Erkrankung der 
Bastardkerne gerade in dem Augcnblick, wo das Plasmawachstum beginnt 
bzw. die Differenzierung in spezbliflierte, fUr die Art besonders charakteristische 
Fortpflanzungszellen erfolgt, hat G. HERTWIG4) (1923) zu der Hypothese ver
anlaBt, daB der Kern eine besondere sensible Peri ode hat, wo er gegen die Ein
wirkungen des Plasmas empfindlich ist, und daB diese sensible Periode in den 
Phasen des Zellebens zu suchen ist, wo der Kern besonders stark funktionell 
in Anspruch genommen ist und in innige Wechselbeziehungen mit dem Cytoplasma 
tritt, wie es ja beim Zellwachstum und der Zelldifferenzierung (vgl. S. 595) der 
Fall ist. Sind durch die Artbastardierung disharmonische Kernplasmabeziehungen 
geschaffen, so fUhren diese zu irreversiblen qualitativen Kernveranderungen, die 
entweder den Tod der Zelle bedingen oder bci geringerem Grade als Mutationen 
in Erscheinung treten. 

G. HERTWIG weist darauf hin, daB in den wenigen Fallen, wo bisher Muta
tionen experimentell bei hoher differenzierten Organismen erzeugt werden 
konnten, die verandernden Umweltbedingungen gerade dann einwirkten, als die 
Kerne der Fortpflanzungszellen sich in einer solchen sensiblen Periode befanden, 
namlich wahrend der Wachstumsperiode der Eizellen im Ovarium bzw. bei 
den Infusorien wahrend der Auflosung des Hauptkernes, wo der Neben- (Ge
schlechts ) kern allein die gesamte funktionelle Arbeit zu leisten hatte [vgl. J OLLOS5)] 

Als einen Hauptvorteil der dualischen Trennung des Zellsystems in Karyo
plasma und Cytoplasm a hatten wir die dadurch gewonnene groBere Unabhangig
keit der Zelle gegen die verandernden Einflusse der AuBenwelt hingestellt. 1st 
nun die Hypothese von der sensiblen Periode der Kerne richtig, so wird es weiter
hin fur die Erhaltung der Artspezifizitat gunstig sein, wenn der Organismus diese 
sensible Periode fUr die Fortpflanzungszellen moglichst abkurzt. Bei den hoch-

1) HERTWIG, P.: Arch. f. mikroskop. Anat. Bd. 94. 1920. 
2) BELAR: Zeitschr. f. ZeI!. u. Gewebsiehre. Bd. 1. 1924. 
3) BALTZER: Arch. f. expo Zellforsch. Bd. 5. 1910. 
4) HERTWIG, G.: Allg. Bio!. Kap. 13. 6. u. 7. Auf!. 1923. 
5) JOLLO;;: Arch. f. Protistcnkundc Ed. 43. H)21. 
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spezialisierten Infusorien ist dieses Ziel dadurch erreicht, daB neben dem Ge
schlechtskern ein Hauptkern entwickelt ist, der die funktionelle Arbeit beim 
Zellwachstum und der Zelldifferenzierung in den meisten Lebensperioden iiber
nimmt. Der vielzellige Organismus erreicht dasselbe auf anderem Wege, indem 
er, wie sich haufig beobachten laBt, seine spateren Fortpflanzungszellen schon 
friihzeitig wahrend der Entwicklung in einer besonderen Keimbahn isoliert, 
wo sie oft eine lange Ruheperiode durchmachen und fUr den Gesamtorganismus 
keinerlei funktionelle Arbeit leisten. (Literatur bei BUCHNER, Berlin 1915.) 

Wie unsere Ubersicht zeigt, sind unsere Kenntnisse iiber die Rolle des Kernes 
im Leben der Zelle in den letzten Jahrzehnten erheblich angewachsen. Mikro
skopische und entwicklungsmechanische Forschung, Genetik und physiologische 
Chemie haben neues Tatsachenmaterial geliefert, und die hier unter einheitlichen 
Gesichtspunkten gegebene Zusammenstellung hat zu einer Reihe neuartiger 
Anschauungen gefUhrt, die allerdings zum Teil nur den Wert von Hypothesen 
haben. Mogen sie zu weiterer Forschung anregen und namentlich auch zu einer 
engeren Zusammenarbeit der verschiedenen Forschungsrichtungen fUhren. Je 
mehr der Zellforscher nicht einseitiger Morphologe, Genetiker oder physiologischer 
Chemiker ist, urn so rascher wird sich in Zukunft der Fortschritt der Zellforschung 
gestalten, die uns die zahlreichen Ratsel des Zellorganismus lOsen solI. 
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Zusammenfassende Darstellungen. 

AuBel' den Lehr- und Handbiichern del' Zoologic und Botanik, del' Anatomie, Histo
logie und Physiologie vgl. insbesondere: ])RIESCH, H.: Philo sophie des Organischen. Leipzig 
1909. - DCRKEN, B.: Einflihrung in die Experimentalzoologie. Berlin 1919. -- GOLD
SCH:lIIDT, R.: Physiologische Theorie del' ,"('rerbung. Berlin 1927. - HAECKEL, E.: Generelle 
:VIorphologic del' OrganiSlllPn. Berlin 18til;.- H ERTWIG, 0.: Das Werden del' Organism en. 
,lena HlHi. --- JOH.IXXSEX. W.: Eh'mt'nte dpl' exakten Erbliehkeitslehre. Jena HJl3. -
LEUCK.IRT, J~.: tiber den PolvmoJ'phislllus del' Inclividucn odeI' die Erscheinungen dt'r 
Arbeitsteilung in der N atur. UieGen 1851. -.- PiiTTER, A.: Vergleiehende Physiologie. Jena 
1911. - gOll.x, W.: \' ortriige und Aufsii tzc ii her Entwicklungsmechanik. Leipzig 1905. 
Rom,:, "-.: Uller kall,;ak lind kOllditioJ1alp I"cltansehauung. Leipzig 1913. 

1. Arbeitsteilung und Differenzierung. 

Das Prinzip der Arbeitsteilung als Quelle der Differenzierung in Bau und 
Funktion der Organismen gehort schon seit langer Zeit zum festen Bestande 
der biologischen Wissenschaft. Wir erkennen die Grundidee schon haufig in 
den Arbeiten der groBen ::\Iorphologen vom Anfang des 19. ,Tahrhunderts. Am 
ausfiihrlichsten und iibersichtlichsten dargestellt findet, sie sich wohl in HAECKELS 

"Genereller Morphologie" vom Jahre 1866. Betraf die Durchfiihrung zunachst 
mehr den groberen Bat! und die Organhildung, so gab die Zellentheorie dann 
AnlaB, sie his auf die feinsten Einzelheiten im Bau der Organismen durchzu
fiihren. In seiner konseq uenten Durchbildung fiihrt das Prinzip zur Lehre von 
einem stufenfi)rmigen, nn Kompliziertheit immer wachsendem Aufbau der 01'

ganischen Welt. 
Auf der llntersten Stufe finden wir als grundlegende Differenzierung die 

Scheidung von Zelle nmi Kern. Sie ist durch die gesamte organische Welt durch
gefiihrt; nul' bei den niedrigsten einzelligen Wesen, im besonderen den Bakterien, 
ist eine klare Trpllllung yon Zelle und Kern noeh nicht nachzuweisen, doch 
scheinen aueh hiP), die fiir den Kern besonders charakteristischen Chromatin
substanzen hilufig ill ge8chlossenen Eillhciten aufzutreten. - Wo ein Kern deut-
1ich ausgebildet ist, findet er sich irnmer als morphologisch scharf abgegrenzter 
Bestandteil der Zelle. Diese Begrenzung wird nur undeutlich zur Zeit der Teilung, 
wo die Kernmemhran schwindet. Schon im Bereich del' Einzelligen finden wir 
dalm von Formell, die innerhalb de,; Protoplasmas kaum kOllstante Differen-

Handl)ueh del' Physiulugie L 89 
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zierungen aufweisen, aIle Ubergange bis zur Ausbildung eines vielseitigen Systems 
von OrganeIlen, die teils der Bewegung dienen (Cilien, Gei13eln, FibriIIen), 
teils der Reizleitung und Reizaufnahme (NeurofibriIIen, Augenflecken), teils 
clem Stoffwechsel (Cytostom, contractile Vakuolen). Entsprechend ihrer 
morphologischen Differenzierung steigert sich auch die Mannigfaltigkeit der 
Leistungen innerhalb der Protisten sehr erheblich. 

Viel einschneidender wirkt sich das Prinzip im K6rperbau der Vielzelligen 
aus. Dort tritt es uns als Lehre yom ZeIlenstaat entgegen, in dem die einzelnen 
Zellen sich in die Leistungen des Gesamtorganismus teilen und dementsprechend 

Abb.56. Abschnitt eines Stiickchens von 
Bugula. Av Avicularien. (Aus CLAUS

GROBBEN, Lehrbuch der Zoologie.) 

eine immer fortschreitende Differen
zierung herausbilden. Dadurch, daB 
die Zellen gleichen Baues und gleicher 
Funktionen sich raumlich zu dem Ver
bande der Gewebe zusammenschlieBen 
und diese dann wieder in Gemeinschaft 
mit anderen Geweben die Organe auf
bauen, entsteht die geordnete raum
Iiche Mannigfaltigkeit, die Gegenstand 
der Histologie und Anatomie ist. Es 
laBt sich dabei verfolgen, wie in der 
Stufenreihe der Organismen sowohl 
die Differenzierung der Einzelzellen zu
nimmt (entsprechend den immer stei
genden Anforderungen an immer feiner 
spezialisierte Leistungen), andererseits 
die h6heren Verbande, insbesondere die 
Organe, an Umfang und Komplikation 
zunehmen. Je spezialisierter die ,Lei
stung der einzelnen Zelle wird, desto 
straffer ist im allgemeinen ihre Ein
ordnung in den Gewebs- und Organ
verband. Eine eigenartige Ausnahme 
machen hierbei sehr hoch differenzierte 
Zellen der C6lenteraten, die Nessel
zellen. Sie bleiben in bemerkenswerter 
Weise unabhangig yom Verband, was 
sich einerseits darin ausspricht, daB sie 
innerhalb des Gewebsverbandes von 

der Bildungs- zur Verbrauchsstelle oft weite Wanderungen zuriicklegen und bei 
ihrer Funktion, dem Beutefang und der Verteidigung, aus dem K6rper aus
scheiden und zugrunde gehen, andererseits darin, daB sie sogar die Fahigkeit 
haben, in andere Organismen iiberzugehen und dort selbstandig ihre Funktionen 
auszuiiben. Es ist bekannt, daB bei einer Anzahl h6herer Tiere (Plattwiirmer, 
Schnecken), die sich von C6lenteraten ernahren, die in den Darm aufgenom
menen Nesselzellen nicht zugrunde gehen, sondern in den fremden Gewebsverband 
aufgenommen werden, dort ebenfalls charakteristische Wanderungen machen 
und schlieBIich in ganz der gleichen Weise Verwendung £inden wie in ihrem ur
sprunglichen Organismus. 

Uber den vielzelligen Organismus erhebt sich dann als dritte Stufe der 
Verband mehrerer Individuen. Handelt es sich hierbei um k6rperliche Verbunden
heit, so pflegen wir diese Komplexe als Kolonien oder Stocke zu· bezeichnen. 
Von eigentlichen KoloDien sollte man wohl nur dann sprechen, wenn bei diesen 
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Verbanden auch wirklieh funktionelle Beziehungen zwischen den einzelnen 
Individuen vorhandcn sind. Gruppen von Einzelligen, z. B. die Verbande mancher 
Flagellaten, hei clencH sieh die dllfch Teilllng cntstehenden Tochterindividuen mit 
ihren Stielen an den Uehiiusen del' ii.lteren Gpneration festhcften und oft mor
phologiseh geglicdprte \"erbii.nde licfern, bei denen aber jecles Individuum in 
seiner :Funktion vollkOllllllen Relbstii.ndig ist, waren also in diesem Sinne noch 
nicht eigentlich alsKolonien Z\l bezeiehnen. Doeh sind die Grenzen hier flieBend, 
wie beispicls\Ycise dip Cruppe der Vortizellen unter den Ciliaten zeigt. Bei diesen 
sind teilweise die Einz(·lilldividuen vollkommen selbstandig, bei anderen Arten 
dureh Verbindung der Stielmuskeln ZlI einer funktionellen Einheit zusammen-

Abb. 57. Amme mit :)tolo. 
Von Doliolum Gegenbauri 
(Troscheli). M :\Iuskclreifen. 
.1.1:18 Mediansprossen. L8 La· 

tera Is pl'ossrn. 
(Nach GEm:~B ,\1'I{') 

Abb. 58. Podocoryne carnca. P Polypen, 
lJl knospende Medusen an proliferierenden 
Polypen, S Spiralzooid, Sk Skelettpolypoid, 
aIle verbunden durch das basale Coenosark . 

(Nach GROBBE!\.) 

geschlossen, in der Reizllllg eines Individuums durch Reaktion des ganzen Ver
bandes beantwortet wird. 

Charakteristiseh durehgefiihrt ist die Stockbildung aber vor allen Dingen 
dort, wo die Einzelindiyiduen in inniger Verbindung stehen und der Stoffwechsel 
allen gemeinsam ist. J)crartige Verbande sind besonders typisch fiir die Colen
teraten, die Bryozoen lind die Ascidien. Dort setzt nun sofort die Arbeits
teilung und Differenzicrung an den Einzelindividuen des Verbandes ein. Es 
kommt so dazu, daB bestimmte Individuen sich fiir besondere Einzelleistungen 
spezialisieren. Erinnert sei etwa an die Dactylozoide und Nematophoren vieler 
Colenteraten, die den Beutefang und die Verteidigung der Kolonie iibernehmen. 
Entsprechendc Differenzipnmgen sind die A vieularien und Vibraclilarien der 
Bryozoen (Abb. ;i5). Vntpr den Ascidien finden wir cine be sanders scharf durch
gefiihrte Differenzierullg hei Doliolum (Abb. ;i7). Dort ist ein Individuum 
speziell als Beweg\lngsapparat des Verbandes differenziert, wahrend andere, die 
Nlihrtiere und Tragtiere, fiir Ernahrung und Reifung der zuletzt gebildeten 
Geschlechtstiere zu sorgen haben. Eine besonders eigenartige und vielfach 
wiederkehrende Differenzierung ist die Verteilung del' Geschlechtsfllnktionen 
nur auf bestimmte Glierler des Verbandes, wahrend die iibrigen steril werden. 

39* 
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So entsteht beispielsweise der charakteristische Generationswechsel der Hydroiden, 
bei dem der festsitzende Verband der Polypen nur ungeschlechtliche Ver
mehrung durch Sprossung und Knos
pung zeigt, wahrend die Medusen sich 
aus diesem Verbande los16sen und die 
Geschlechtsprodukte zur Reife bringen, 
fUr deren Verbreitung sie durch ihre 
frei schwimmende Lebensweise sorgen 
(Abb. 58). Bekannt ist, daB bei vielen 
Hydroiden diese Medusenformen ver
mutlich sekundar wieder fester dem 
Kolonieverbande angeschlossen wer-

Abb. 59. Zweig eines Stockchens von Obelia 
dichotoma. 0 MundOffnung eines vorgestreck
ten Nahrpolypen, M Medusenknospen am 
proliferierenden Polypoid, Th becherformiges 
Gehause (Theca) eines Nahrpolypen. (Nach 

CLAUS-GROBBEN. ) 

den, ihre selbstandige Lebensweise auf
geben und als Gonophoren nur noch 
mehr oder weniger weit reduzierte 

p 

r'1D 

Abb. 60. Cupulita (Halistemma) picta. St 
Stamm, P Pneumatophor, S Schwimm
glocken, MJ-Mv die kontinuierlich an 
GroBe und Alter abnehmenden Magen
schlauche mit Fangfaden (F) und Deck
stuck (D); dazwischen in gleicher Reihen
folge die intermedialen Stammgruppen, be
stehend aus Taster (T) mit Fangfaden und 
Deckstuck; an denselben die Gonophoren-

trauben (G). (Nach CHUN.) 

Trager der Geschlechtszellen darstellen. Die Differenzierung kann dann noch 
weiter gehen, indem namlich wieder zur Bildung der Gonophoren besondere 
stark um- und riickgebildete Individuen Verwendung finden, die Blasto
style und Gonangien (Abb. 59). Diese immer fortschreitende Differenzierung 
kann schlieBlich zu so weitgehender Umgestaltung der Einzelindividuen fiihren, 
daB ihr urspriinglicher Bauplan kaum mehr zu erkennen ist und daB sie 
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funktionell nur noch als Organe der Gesamtkolonie erscheinen. Es kann dann 
fraglich werden, wie woit ihnen noch individuelle Selbstandigkeit zuzuer
kennen ist. - So erklaren sich die Schwierigkeiten in der Deutung so kom
pliziert gebauter Gebildo wie der Siphonophoren (Abb. 60), bei denen der 
Streit, ob es sieh um Kolonien nrspriinglieh gleichwertiger Individuen oder um 
ein Einzelindividuum mit Vervielfachung von Organen handelt, noch immer 
nicht vollkommen entschieden ist, doch diirfte die von LEucKART begriindete 
Auffassung der Siphonophoren als einer weit-
gehend spezialisierten Kolonie wohl die groBte 
Wahrscheinlichkeit fiir sieh haben. Die Frage 
wird dadurch so schwiorig, daB wir in anderen 
Tiergruppen eine Entwieklungsrichtung vor
finden, die zu weitgehender Verselbstandigung 
einzelner Korperahsehnitte fiihrt, die diese 
fast zu selbstandigelllndividuen werden laBt. 
Hingewiesen sei hier etwa auf die Band
",iirmer, bei denen die zu langer Kette ver
bundenen Korpersegmente sieh loslosen und 
mehr oder weniger lange ein selbstandiges 
Dasein fiihren konuelJ. Noch weiter getrieben 
ist dies hei manchen Ringelwlirmern, bei 
denen sich zur Zeit der Geschlechtsreife die 
die Fortpflanzungszellen enthaltenden Seg
mente sehr stark um bilden, eigene Bewegungs
apparate ausbilden und sich yom iibrigen 
Korper ablosen, um frei schwimmend die Ge
schlechtsprodukte Zll verbreiten tAbb. 61). 

Hingewiesen sei hier endlich darauf, daB 
die geschlechtliche Arbeitsteilung auch bei 
anderen Tierformen, die nicht in kolonialem 
Verbande leben, Zll den eigenartigen Erschei
nungen des Generationswechsels fiihrt. Unter 

Abb. 61. Eunice viridis. Die hintere 
schmalere epitoke Korperregion stellt 
abgelost und freischwimmend den 
"Falolo" vor. (Nach ·WOODWORTH.) 

den Krebsen find ell wir z. B. bei den Daphniden im Laufe des Jahres den 
Wechsel zwischen rein \n~iblichen Generationen, die sich in schneller Folge 
wahrend des Sommers parthenogenetisch vermehren, und zweigeschlechtlichen 
Generationen, die befruehtete Dauereier produzieren. Ahnliches finden wir 
bei den Blattlausen, wo noch die Komplikation hinzukommt, daB in den 
parthenogenetischen Sommergenerationen gefliigelte Individuen auftreten, die 
die Verbreitung der Art yon einer Wirtspflanze zur anderen zu iibernehmen 
haben. 

1m Gegensatze zum Tierreich spielt die Bildung von Kolonien im Pflanzen
reich keine nennenswerte Rolle. Zwar kommt es auch tier vor, daB durch Spros
sung und Auslauferbildung von einer Mutterpflanze zahlreiche Tochterindividuen 
ausgehen. Diese verankern sich aber bald selbstandig im Boden und machen 
sieh funktionell umtbhiillgig von der l\iutterpflanze, worauf die Verbindung 
zwischen beiden gewuhnlich bald gelust wird. Zu einer Arbeitsteilung zwischen 
den Gliedern eines solehcn temporiiren Verb andes kommt es dabei nicht. 

Die Besprechung des Generationsweehsels hat uns bereits zu Fallen hinuber
gefiihrt, in denen morphologisch unabhangige Individuen einer Generationsreihe 
doch in funktioneller Arbeitsteilung stehen. Diese Beziehung tritt uns dann in 
besonders charakteristischer Form in del' Staatenbildung entgegen, die bei den 
Insekten, besonders bei den Termiten und den stacheltragenden Hymenopteren 
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ihre hOchste Ausbildung gefunden haP). Hier bilden sich Verbande von Indivi
duen, die korperlich vollstandig voneinander unabhangig sind, aber funktionell 
zu einer Einheit zusammenwirken. Auch hier fiihrt dann die Arbeitsteilung zu 
sehr eigenartigen Erscheinungen, zunachst insofern, als die Funktion der Fort
pflanzung auf bestimmte Individuen des Verbandes beschrankt wird. 1m Hummel
und Bienenstaat etwa ist nur ein befruchtetes Weibchen Tragerin der ganzen 
Fortpflanzungsarbeit. Die von ihr erzeugten Nachkommen, soweit sie Weibchen 
sind, verzichten vollstandig auf die Fortpflanzung. Dabei sind bei Hummeln 
und Wespen auch bei diesen sog. Arbeiterinnen die Geschlechtsorgane noch 
vollstandig ausgebildet, sie treten aber nicht mehr in Funktion. Nach der Griin
dung des Staates produziert das Muttertier, die Konigin, zunachst nur weib
liche Nachkommen, die ihr als Arbeiterinnen bei der VergroBerung des Nestes, 
der Fiitterung und Aufzucht der Larven helfen. Erst gegen den Herbst werden 
voll funktionsfahige Mannchen und Weibchen erzeugt, und nach der Befruchtung 
und Uberwinterung geht von diesen Weibchen die Griindung neuer Staaten aus, 
wahrend der alte sich im Herbst auflost. - Bei den Bienen steigt die Zahl der 
Arbeiterinnen, so daB sie der Konigin schlieBlich die gesamte Arbeit im Stock 
abnehmen und diese lediglich auf das Eierlegen beschrankt wird. Bei den Arbeits
tieren verkiimmern dann die Geschlechtsorgane weitgehend und treten unter 
normalen Ver4altnissen niemals mehr in Funktion. Bemerkenswert ist hier, 
daB die GroBe der Larvenzellen und die Auswahl des Futters iiber die Entwicklung 
zur Arbeiterin oder zur Konigin entscheidet, ja daB sogar in Notfallen Arbeite
rinnenlarven durch Erweiterung der Zellen und Anderung der Ernahrung zu 
Ersatzkoniginnen herangezogen werden konnen. 

Bei den Ameisen und Termiten komplizieren sich die Verhaltnisse noch da
durch, daB in der Gruppe der Arbeitstiere noch weitergehende morphologische 
und £unktionelle Dif£ercnzierungen auftreten, so daB sich bei ihnen eine Reihe 
von Kasten unterscheiden lassen, die durch GroBe und Ausbildung der einzelnen 
Organe deutlich kenntlich sind und von denen jede im Staate ihre besondere 
Anfgabe zu erfiillen hat. Wahrend also etwa bei den Bienen, soweit wir jetzt 
wissen, eine Arbeiterin im Lau£e ihres Einzeldaseins nacheinander verschiedene 
Leistungen in einer regelmaBigen Reihenfolge iibernimmt, ist bei den Ameisen 
und Termiten jede Arbeitskra£t auf einen bestimmten Kreis von Funktionen 
£estgelegt. Auch hier kann es durch die Spezialisierung so weit kommen, daB 
die Einzelindividuen ihre Selbstandigkeit fast vollig verlieren und zu Organen 
des Verbandes herabgedriickt werden. Man denke etwa an eine Termitenkonigin, 
die mit ihrem durch das enorme Wachstum der Eierstocke unformlich auf
geschwollenem Hinterleib ganzlich bewegungsunfahig in der Konigszelle liegt, 
von den Arbeiterinnen ernahrt, gep£legt und gereinigt wird und deren ganzes 
Dasein sich darauf beschrankt, mit maschinenmaBiger Prazision Hunderttausende 
von Eiern zu legen, deren weitere Pflege dann ganz von den Arbeiterinnen iiber
nommen wird. Ein solches Individuum ist, losgelost vom Verbande, voll
kommen hilflos und lebensun£ahig. Innerhalb der Arbeiterkaste kann es 
auch zu solchen extremen Anpassungen kommen, wie etwa bei den sog. 
Honigtop£en mancher Ameisenarten, bei denen Gruppen von Arbeitern fUr 
lange Zeit vollstandig bewegungslos in besonderen Kammern des Nestes sich 
aufhangen. Sie werden dann von anderen Arbeitern mit Honig ge£iittert, bis 
ihr ganzer Korper zu einem unformigen Honigbehalter aufquillt, der als Nah
rungsspeicher fiir den Verband dient. 

1) V gl. hierzu ESCHERICH, P.: Die Ameisen, Braunschweig 1906; Die Termiten, 
Leipzig 1909. 
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Handelt es sich bei diesen Insektenstaaten urn Verbande, die aus der Naeh
kommensehaft eines lndivicluums hervorgehen (bei den groBen Staaten der 
Ameisen und Termitcn sind allerdings oft eine groBere Zahl von Gesehleehts
tieren vorhanden), >30 i"t in den sozialen Verbanden, die sieh besonders bei den 
Wirbeltieren finden und die wir als Herden zu bezeiehnen pflegen, ein Zusammen
sehluB von lndividuen del' gleiehen Art eingetreten, die nieht dureh unmittel
bare Abstammung verbunden simP). Del' Zusammenhalt ist hier wesentlieh 
loekerer, er besehrankt sieh meist darauf, daB ein besonders korperlieh und geistig 
leistungsfahiges Tier di(' Leitung und Fuhrung des Verbandes ubernimmt und 
daB aUe Glieder der Gemeinsehaft sieh in ihren Handlungen von dem Vorbild 
des Leittieres weitgehend bestirnrnen lassen. Es kann aueh hier zu einer ge
wissen funktionellell Arbeitsteilung komrnen, etwa dureh AussteUung von Sehutz
waehen, wie wir das \)('i den Herden der Antilopen oder unter den Vogeln bei 
den Sehwarrnen der Papageien finden. OdeI' es kann zur Abwehr von Ge£ahren 
zu Verteidigungsorganisationen komrnen, wie bei den Rinderherden, die zum 
Schutz gegen Raubtiere die Weibehen und Jungtiere in die Mitte nehmen, wah
rend die ~iannehen einen Kreis zur Verteidigung bilden. Eine Festlegung be
stimmter Funktiollen auf bm;timmte Individuen fUr die Dauer findet hier aber 
nieht statt, lind Zll morphologischen Differenzierungen kornrnt es nieht. Die 
Gesehleehtsfunktion spielt bei der Bildung diesel' Verbande keine Rolle, vielmehr 
lOsen sieh gerade zur Zeit del' geschleehtliehen Tatigkeit die Herden vielfaeh in 
Einzelgruppen auf, und die Paare (bzw. ein Mannchen mit einer Anzahl von 
Weibehen) Ie ben ill gesondertem Familienverband. Es kommt aueh nicht selten 
vor, daB sieh auBerhall) der Paarungszeit die ~Iannehen einerseits und die Weibehen 
mit den Jungtieren andererseits zu Herden zusammensehlieBen. Obwohl inner
halb der Tierreihe diese Art der Verbande nicht zu sehr weitgehenden funktionellen 
Differenzierungen gefiihrt hat, ist sie doch von groBer Bedeutung, weil der hier 
beginnende, von sozialen lnstinkten geleitete ZusammensehluB die Briieke schlagt 
zu den menschliclwll Verbanden mit ihrer weitgehend durchgefUhrten Arbeits
teilung. 

2. Zentralisation. 

Dem Prinzip der Arbeitsteilung tritt von Anbeginn das Prinzip der Zentrali
sation als gleiehwertig, aber entgegengesetzt geriehtet, zur Seite. Es besagt, 
daB die dureh die Differenzierung auseinandergelegten Funktionen durch Krafte 
zusammengehalten werden, die sic zur harmonise hen Zusammenwirkung im 
Dienste des Ganzen bringen. Dabei kann es zu einer gewissen Abstufung der Be
deutung kommen, indem gewisse Funktionen und ihre Trager sieh zur beherrschen
den SteHung innerhalb des Systems aufsehwingen und die anderen leiten und 
regulieren. 

Sehon in der Zelle ist diese versehiedene Wertigkeit von Kern und Proto
plasma deutlieh ausgesproehen. Wir sehen dies einerseits darin, daB bei dem 
wiehtigen Vorgang der Zellteilung der Kern die Fiihrung iibernimmt und einige 
seiner Bestandteile dabei in besonders rcgelmaBiger und kunstvoHer Weise auf 
die Toehterzellen verteilt werden. Geradc die verwiekelten Vorgange del' Kern
teilung sind es ja, die Zll der Vorstellung gefUhrt haben, daB im Kern die fiir 
aIle Lehensleistungen ausschlaggebenden Anlagenkomplexe zentralisiert sind2). 

1) V gl. hierzu ESPIl'i_'S: Die tierischen Gesellschaften. Dbersetzt von Schlosser. 
Braunschweig 1879. - KROPOTKIN, P.: Gegenseitige Hilfe in der Tier- und Menschen
welt. Leipzig 1910. - BREHMS Tierleben: Vogel und Saugetiere. - DEEGENER, P.: Die 
FOrllll'1l del' V crgesl'llschaftung illl Tierreich. Leipzig 1918. 

2) Vgl. den Aufsatz VOll K. HICRBST in Bd. 17 dieses Handbuches. 
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Aber auch bei den iibrigen Funktionen der Zelle liiBt sich deutlich nachweisen, 
daB die gesamten Leistungen yom Kern beherrscht und reguliert werden. Sehr 
bezeichnend ist hier die Erfahrung, daB in abgetrennten Protoplasmastiicken 
keine Assimilation mehr stattfindet und die kernlosen Bruchstiicke nach Ver
brauch ihres Reservematerials zugrunde gehen. 

Besonders wichtig wird das Problem der Zentralisation im Zellverband. 
Seit alters her ist man gewohnt, als Haupttrager der zusammenfassenden und 
regulierenden Kriifte das Nervensystem zu betrachten. Den Pflanzen fehlt ein 
Nervensystem im Sinne der hoheren Tiere, soweit wir wissen, ganzlich. Die 
Reizleitung erfolgt dort durch das Plasma von Zelle zu Zelle l ). Dementsprechend 
ist die Zentralisierung dort eine viel geringere, und gerade die weitgehende Un
abhangigkeit der einzelnen Teile bei den hi:iheren Pflanzen stellt sie in charakte
ristischen Gegensatz zu der straffen Geschlossenheit der Zusammenarbeit bei 
den hoheren Tieren. Wir sehen aber, wie auch bei den Tieren sich diese Hochst
leistung erst allmahlich herausbildet. Bei den niederen Formen haben wir wohl 
schon besonders differenzierte Nervenzellen, die aber noch in weitem, netz
artigem Verbande iiber den ganzen Organismus verteilt sind, so daB jeder Reiz 
von der getroffenen Stelle nach allen Seiten ausstrahlt und zahlreiche Zellen 
passieren muB. Bei den hoheren Tieren vervollkommnet sich das System da
durch, daB die Nervenzellen sich an bestimmten Stellen zu Zentren zusammen
drangen. Diese sind dann untereinander und mit den Reize aufnehmenden oder 
durch Reize in Tatigkeit gesetzten Organen der Peripherie durch lange Zellaus
laufer verbunden. So entwickelt sich allmahlich das zentrale Nervensystem, 
im besonderen das Bauchmark der Anneliden und Arthropoden und das Riicken
mark der Wirbeltiere mit ihrem am hochsten ausgebildeten vorderen Zentrum, 
dem Gehirn 2). Die Uberlegenheit dieses Systems liegt nicht nur in der direkten 
Verbindung aller Organe mit dem Zentrum, sondern in der Beschleunigung der 
Reizleitung durch die immer feinere Differenzierung der spezifischen Leitungs
fahigkeit der Nervenfasern. Wahrend diese bei den niederen Tieren nur wenige 
Zentimeter in der Sekunde betragt, steigt sie bei den Wirbeltieren bis zu 100 m 
in der Sekunde. Bei den niederen Tieren besitzen die einzelnen Teile des Nerven
systems noch eine weitgehende Selbstandigkeit. Dies zeigt sich z. B. darin, 
daB abgetrennte Stiicke sich in Reizaufnahme und Bewegung nicht nennenswert 
von solchen im Verbande unterscheiden. Auch wo es schon zur Bildung eines 
Zentralnervensystems kommt, konnen diese einzelnen Teile noch weitgehend 
selbstandig funktionieren. Bei einem Anneliden etwa kann man durch Durch
schneidung der Ganglienkette einzelne Segmente isolieren, ohne daB deren 
Nervenfunktionen dadurch nennenswert gestort wiirden. Doch macht sich all
mahlich mit zunehmender Leistungsfahigkeit eine immer starkere Beherrschung 
von niederen Zentren durch hohere bemerkbar. Diese beruht nicht nur darauf, daB 
von den hoheren Zentren ausgehende Impulse die niederen in Bewegung setzen, 
sondern zu einem sehr wichtigen Teile auch darauf, daB selbstandige Reaktionen 
der niederen Zentren von den hoheren gehemmt und unterdriickt werden. Auf 
diesem Zusammenarbeiten beruht z. B. die Koordination der Bewegung bei den 
hoheren Tieren. Versuche an Gliedertieren und Mollusken zeigen sehr deutlich, 
daB die Unterbrechung der Verbindungen der Zentren die Bewegungsfahigkeit 
durchaus nicht aufhebt, sie vielmehr teilweise bedeutend lebhafter werden laBt. 
Diese Regulierung des Tonus der Muskulatur durch das Zentralnervensystem 
hat sich durch die neueren Untersuchungen als sehr bedeutungsvoll herausgestellt. 

1) Vgl. den Beitrag von FITTING in Bd.9 dieses Handbuches. 
2) Vgl. Bd.9 u. 10 dieses Handbuches. 



Zentralisation. 617 

- Unter den ubergeordl1etell Zel1trel1 nimmt das Gehirn eine besondere Stellung 
ein und schwingt sich bci den hachstentwickelten Formen schlieBlich zur Be
herrschullg des gesamtell Nervensystems und damit des ganzen Organismus auf. 

Wahrend das Nervensystcm durch Reizung und Hemmung die Leistungen 
del' einzelnen Organp in die richtige Koordination setzt, hat sich durch die Unter
suchungen dcr neueren Zeit die chemischc Einwirkung von Stoffwechselprodukten 
der verschiedenen Zellgruppen aufeinander als auBerordentlich wesentlich fUr 
die Zusammenarbeit del' versehiedmwn Karperabschnitte erwiesen. Wir wissen 
jetzt, daf3 zahlreiehe Zellcn, VOl' allen Dingen solche drusiger Natur, chemische 
Stoffe in das Blut ahgeben. die auf andere Organe in typischer Weise fardernd 
odeI' hemmend cil1\yirkcll. Am bekanntesten ist diese Hormonwirkung von den 
sog. Drusen mit imwrer Sekretion (Schilddrusen, Hypophyse, Nebenniere, Keim
drusen)!). Experimentclle Untersuchungen haben ergeben, daB das normale 
'Vachstumgeschehen auf ciner Zusammenarbeit dieser verschiedenen Hormone 
beruht und daf3 die Prorlukte der cinzelnen Drusen in komplizierter Weise mit
und gegeneinander arlwiten. Es stellt sich aber immer mehr heraus, daB auch 
die ubrigen Organe idmliche Hormone ins Blut abgeben, so daB man wohl schon 
jetzt sagen kann, dal.l in diesel' ehemischen Fernwirkung auf dem Wege des 
Blutkreislaufes ZUlU grofkn Teil das normale lneinandergreifen der Funktionen 
der versehiedenen Zl'lln'rbtinde des Organismus beruht. Es handelt sieh hierbei 
nicht, wic beim Nen'(,llsYl:<tem, urn eine Unterordnung der verschiedenen Leistun
gen unter einen belwrrschenden zentralen EinfluB, sondern urn gegenseitige Be
einflussung der verschieclenell Organe, wobei jedes einzelne gebend und nehmend 
beteiligt ist. So kal1l! e~ Z. B. yorkommen, daf3 die Tatigkeit eines Organs durch 
hormonale Reizung \'Ol! einem aneleren ausgelOst wird, wie etwa die Sekretion 
del' Pankreasdruse yon den Hormonen der ;\fagendrusen, so daf3 also die be
ginnende Verdauungsarbeit im Magen automatisch die fiir den folgenden Ver
dauungsabsehnitt notwendige Tatigkeit des Pankreas auslOst. - Eine besonders 
wichtige Rolle seheinell diese Hormone bei den Wachstumsvorgangen des Organis
mus zu spielen, \Yip au,.; den zahlreichcn Beobachtungen hervorgeht, die bei 
krankhaften Starungen oder experimenteller Beeinflussung von Schilddrusen, 
Nebenniere und Hypophysc beobachtet worden sind. Sehr bekannt ist ja auch 
die Wirkung der Keimdriisen, die ihren EinfluB ,yohl auf samtliehe ubrige Karper
teile erstreckt. Da c'\iilieres dariiber an anderen Stellen des Werkes ausgefuhrt 
wird, kannen hier diei'll' allgemeinen Andeutungen genugen. 

Neben dies en spezifit3chen chemischen Wirkungen del' Hormone spielen im 
tierischen Organislllus aber noch eine Reihe anderer allgemeiner Faktoren fUr 
die Vereinhcitlichullg des Betriebes eine auf3crordentlich wichtige Rolle. Dahin 
geharen zunachst die mmlOtischen Eigenschaften des Blutes und der Karper
flussigkeiten. Das Blut, das alle ubrigen Zellen des Karpers umstramt und mit 
dem sie in standigem Stoffaustausch stehen, stellt eine SalzlOsung von ganz 
bestimmter Konzentration nnd entsprechendem osmotischem Druck dar. Diese 
Faktoren werden durch eine Reihe yon Meehanismen, an denen versehiedene 
Organe, insbesondCfe die Leber nnd die Niere, beteiligt sind, mit groBer Gcnauig
keit konstant erhal1en. \Viihrend bei den niederen Tieren des Meeres del' osmo
tische Druck dem des !\iecrwassers entspricht, ist er bei den SuBwasser- und Land
tieren niedriger lz,yisch(:'11 4 nnd S Atmospharen2)J. Wahrend die niederen Meeres
tiere von del' KOllzPlltration des AuBenmediums abhangig sind, so daB man 
experimentell durch Anderung dieser Konzentration auch die lnnenflussigkeit 

1) Vgl. Bd. 16 diesE's Handbuches. 
2) Genaul'res ill Bel. 17 <liesl's Han<lbuches unter "Wasserhaushalt". 
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in ihrem osmotischen Druck entsprechend beeinflussen kann, erweist sich bei 
den SiiBwasser- und Landtieren der Druck als unabhangig vom AuBenmedium. 
Das ist verstandlich, da unter normalen Verhaltnissen die Konzentration des 
Meerwassers auf weite Strecken konstant zu sein pflegt und die darin enthaltenen 
Organismen also keiner besonderen Regulierungseinrichtungen bediirfen. Diese 
dauernde Konstanz der Korperfliissigkeit in physikalischer Hinsicht bedeutet 
fiir aIle darin lebenden Zellen eine groBe Erleichterung des Betriebes, da sie 
selbst nun keinerlei Regulierungseinrichtungen zum Ausgleich evtl. Schwankungen 
ihrer Umgebung bediirfen. 

Zu dieser osmotischen Konstanz des Blutes gesellt sich bei den hOchsten 
Gruppen der Wirbeltiere die Konstanz eines anderen physikalischen Faktors, 
namlich der Temperatur. Bei den sog. Warmbliitern wird die Korpertemperatur 
stetig auf der gleichen Rohe gehalten, die fiir die verschiedenen Gruppen etwa 
zwischen 37 0 und 40 0 gelegen ist. Es wird hierdurch nicht nur erreicht, daB die 
auBerst mannigfaltigen chemischen und physikalischen Vorgange im Korper sich 
bei einem Optimum der Temperatur vollziehen, sondern vor allem werden durch 
Ausschaltung der Temperaturschwankungen auch die Schwierigkeiten beseitigt, 
die sich durch Ausregulierung der verschiedenen Temperaturkoeffizienten der 
kettenartig ineinandergreifenden chemischen und physikalischen Prozesse er
geben wiirden. Wie bedeutungsvoll diese Einrichtung ist, ergibt sich klar aus 
der Erweiterung des Lebensraumes der warmbliitigen Vogel und Saugetiere 
gegeniiber den wechselwarmen Tieren1). 

Ais dritter vereinheitlichender Faktor steht neben der osmotischen und ther
mischen Konstanz die Vereinheitlichung der Ernahrung. Dadurch, daB in der 
Wand des Darmes die resorbierten Nahrungsstoffe, im besonderen die EiweiB
korper, aus den Bausteinen, in die sie bei dem Verdauungsvorgang zerlegt worden 
waren, in £iir jede Art charakteristischer und stets konstanter Weise zusammen
gefiigt und ins Blut iibergefiihrt werden, hat die ernahrende Fliissigkeit, aus del' 
aIle iibrigen Zellen ihren Stoffwechselbedarf decken, stets die gleiche Zusammen
setzung, und die Zellen sind also der Schwierigkeit iiberhoben, je nach der zu
gefiihrten Nahrung verschiedene Verarbeitungsmethoden anwenden zu miissen. 
Wie auBerordentlich bedeutungsvoll diese Vereinheitlichung ist, kann man aus 
den Storungserscheinungen ermessen, die eintreten, wenn etwa durch bakterielle 
Erkrankungen oder im Experiment dem Blute artfremde Bestandteile beigemischt 
werden. 

So stellt sich der Organismus der hOheren Tiere als ein Verband dar, in dem 
auf einheitlicher Basis der physikalischen und chemischen Beschaffenheit der 
Ernahrungsflussigkeit durch chemische Wechselwirkung und nervose Regulierung 
ein gesetzmii{3iges I neinandergreilen und harmonisches Zusammenarbeiten der 
Funktionen der einzelnen Zellg1uppen erreicht wird. - Rierbei ware schlieBlich 
noch zu erwahnen, daB in der spezifischen Bedeutung der einzelnen Faktoren 
bemerkenswerte Unterschiede bestehen. Die osmotische und thermische Kon
stanz gilt £iir groBe Gruppen des Tierreiches ohne Gattungs- und Artunterschiede 
gleichmaBig, die chemische Konstanz der Nahrungsfliissigkeit ist zum mindesten 
£iir jede Art spezifisch. Die Funktion des Nervensystems ist in ihren niederen 
Stufen auch artlich festgelegt, wofiir an die charakteristischen Re£lexgruppen 
und Instinkte der niederen Tiere erinnert sei. Bei den hoheren Formen dagegen, 
bei denen das Gehirn mehr und mehr in den V ordergrund tritt, bildet sich eine 
Steigerung seiner Leistungsfahigkeit wahrend des individuellen Lebens durch 
Lernfahigkeit und Gedachtnis heraus. 

1) S. auch das Kapitel "Wii.rmehaushalt" in Bd.17 dieses Handbuches. 



Einschriinkung deI Leistungsbreite der einzelnen Individuen. 619 

Bei den kolonialel1 \' erbanden wird das Problem der Zentralisierung be
deutcnd schwierigcr. Va. wo es sich lIlll karperliche Verbindung handelt, diirfte 
die Vereinheitlichung ill] "psentlichen auf Gleichheit der Nahrungssubstanz 
und des osmotischcn Dmckes und auf hormonalc Wirkungen zuriickzufiihren 
sein. Da~ Neryensystem spiplt demgcgeniiber eine untcrgeordnete Rolle, obwohl 
Verbindullgen dun·1t ;-\pl'veJmetzc ZwiRchcn den Einzeltiel'en solcher Kolonien 
gegpben sind. DenH'ntsprpphcnd crrcieht auch die Zentralisation del' Leistungen 
in eincrKolonie niemals die gleichc Hiiile wie im Zellvcrbande eines 1ndividuums. 

Rei den sozial('ll Verhiinden kijrpcrlich getrennter 1ndividuen bleibt als 
Basis fUr die Zentralisatioll nUT das Nervensystem. Wir finden dementspl'echend 
auch, daB dort die vcreinhcitliehenden Faktol'cn von Sinnesreizen chemischer, 
mechanischel', optischer oder akustischer NatUT geliefert werden, die im Nerven
system der Eillzelindividupn entsprechende Reaktionen aus16sen. Trotzdem 
kann durch erbliche Festlegung dieser Reaktionen z. B. in den 1nsektenstaaten 
eine nngemeill straffe w'gell,;eitige Abhangigkeit und Zcntralisation durehgefiihrt 
werden. 

1m Pflanzenreiehe fphlen die Vorbedingungen fUr diese Zentralisation weit
gehend. Sie besitzell weder ein ausgebautes Nervensystem, noch eine nach Art 
der Tiere vereinheitlichte Ernahrungsfliissigkeit. Dic Hauptrolle beim Zusammen
arbeiten dlirftcn hei ihnf'll Hormone spielen, wic sic in einer Reihe von Fallen, 
z. B. bei Wundreizl'n. Wirkungcn de,; Liehtes und der Schwerkraft festgestellt 
worden sind l ). Ent~pre('hend den geringeren zur Verfiigung stehenden Mitteln 
ist alleh die Zcntralisatioll bei den Pflanzen gegeniiber den Tieren eine sehr viel 
geringerc. 

3. Einschriinkung del' Leistung'sbreite del' einzelnen Individuen. 
Die B~rkcnntnis der Tatsaehe, daB fiir die dureh Differenzierung und Zentrali

satioll erhohtc Lcistung der Gesamtorganismen die Einzelindividuen einen ent
spreehenden VerluI't all ihrer indiyiduellcn Leistungsfahigkeit tragen miissen, 
ist gleichfalls seit langei> Zeit Gemeingut der biologisehen Wisscnsehaft. Fiir die 
Gesamtsllmmc der Lcistungen der Einzelindividuen verwende ieh hier den Aus
drnek "Leistung8brcitc", gebildet analog der "Variationsbreite" fiir die Aus
dchnung der individul'lll'n l'llterschiede bei den Einzelindividuen der gleichen Art. 

Schon illnerhalh dt'r Zelle zeigt "ieh eine Einschrankung der Leistungsbhig
keit des Protoplasmas mit der Ausbildnng des Kernes. Es war sehon oben darauf 
hingewiesen, daB kl'rnlose Zellen, beziehentlich Zellbruehstiieke, auf die Dauer 
nicht lehensfahig Him!. Dies heruht zweifellos (larauf, daB gcwisse lebenswichtige 
Funktionell im Kern lokalisiert sind, beziehentlieh, daB aus dem Kern aus
tretencil' Stoffe die Anregung fiir einen Teil dl'r Funktionen des ubrigcn Proto
plasmas gebcn. Selhst \H'nn es gelingen sollte, was bisher nicht gesehehen ist, 
kernlosc Zellen dauernd Il'bcnsfahig zu erhaltcn, ist doeh sieher, daB unter nor
malcn Verhaltnisspn die Funktion defl Protoplasmas stark von der des Kernes 
abhiingig ist. 

1m Zellverbande erscheint die Lcistungsbreite der einzelnen Zellen stark 
eingesehriinkt, natiirlich in verschicdener Riehtung, jc naeh der Aufgabe, die sie 
im Gesamtorgani:-;Illus zu erfiillen haben. Die individuelle Ernahrungs- und 
Waehstumsfahigkeit lllUG ihnen natiirlieh bleiben, doeh sehen wir gerade bei 
der Ernilhrung cine weitgehende Abhangigkeit yom V crbande. Wiihrend frei 
lebendc Zellcn ihrcn I£rnahrungsbcdarf aus sehr versehiedenem Material mit 
Hilfe eincs groGen Vorratetl "on Fermellten zu bestreiten vermogen, sind die 
Gewebszellen einseitig auf dIe gleichmaHige Ernahrung durch die im Karper 

') S. diu:-;UB HamlbuC"h 13(1. 17. 
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kreisende Ernahrungsflussigkeit angewiesen. Wie stark ihre Leistungsfahigkeit 
ungewohnten Anspruchen gegenuber herabgesetzt ist, zeigen am deutlichsten 
Verhaltnisse, bei denen die Zusammensetzung dieser Ernahrungs£lussigkeit 
geandert wird, wie etwa bei Infektionskrankheiten oder bei experimentellen 
Anderungen der Blutzusammensetzung. Auch die Bevvegungsfahigkeit der Einzel
zelle ist so gut wie voJIstandig aufgehoben, wo es sich nicht um spezialisierte 
Bewegungszellen handelt, und beschrankt sich h6chstens auf geringe Verschie
bungen und Wachstumsbewegungen. Besonders wichtig ist die Einschrankung 
der Beteiligung der Einzelzellen an der Fortp£lanzung des Verbandes. Bei allen 
h6heren Organismen ist diese ja bestimmten Zellgruppen, den Keimzellen, zu
gewiesen, wahrend die ubrigen daran ganz unbeteiligt bleiben und mit dem Ab
sterben des Gesamtorganismus dem Untergang verfallen. Auf diese Scheidung 
von Soma und Keimzellen hat bekanntlich WEISMANN 1) besonderen Nachdruck 
gelegt. In manchen Fallen ist diese verschiedene Leistungsfahigkeit schon histo
logisch festzustellen dadurch, daB wahrend der Entwicklung nur die Keimzellen 
den vollen Chromatinbestand behalten, wahrend er in den K6rperzellen zum Teil 
abgestoBen wird und zugrunde geht (Kerndiminution der Nematoden und 
mancher Insekten). Bei den h6heren Tieren sind diese Fortpflanzungszellen in 
bestimmten Organen, den Keimdrusen, lokalisiert. Die Pflanzen verhalten sich 
demgegenu ber prinzipiell anders; bei ihrem extensiven Wachstum bilden sich die 
neuen Gewebe an einer groBen Zahl verstreuter Punkte des gesamten Organismus, 
den Vegetationspunkten, und aus diesen heraus differenzieren sich auch die 
Fortpflanzungszellen, die dadurch in den einzelnen Bluten weit uber dem Ge
samtorganismus verstreut werden. Von einer besonderen, yom befruchteten Ei 
bis zur fertigen Keimzelle verfolgbaren Keimbahn kann also hier nicht die Rede 
sein. Das gleiche gilt aber auch fUr viele der niederen Tiere. Hingewiesen sei 
hier etwa auf die Coelenteraten. Yom befruchteten Ei einer Meduse geht die 
Entwicklung zunachst durch eine Reihe von Polypengenerationen, und erst 
an einer von diesen differenzieren sich dann in der Medusenknospe die neuen 
Keimzellen. 

Solche Tiergruppen wie die Coelenteraten zeigen so aufs deutlichste, daB die 
Fahigkeit, den Gesamtorganismus wieder zu erzeugen, durchaus nicht immer auf 
einzelne Zellen festgelegt zu sein braucht. Der Vorgang der Knospung und 
TeiIung besteht ja darin, daB ganze Zellgruppen funktionell aus dem Verbande 
ihres ubergeordneten Organismus heraustreten und durch Teilungs- und Wachs
tumsvorgange einen neuen Gesamtorganismus hervorbringen. Die in ihnen zur 
Ausbildung kommenden Fahigkeiten entsprechen also durchaus denen der Keim
zellen. 

DaB auch sonst den Gewebszellen noch eine weitgehende Reproduktionskraft 
innewohnt, zeigen die Regenerationsvorgange, bei denen verletzte oder experi
mentell entfernte Teile aus dem Bestande der ubrigen K6rperzellen mehr oder 
weniger vollkommen wieder hergestellt werden2 ). Fur die Regenerationsfahigkeit 
laBt sich wohl im allgemeinen die Regel aufstellen, daB sie um so geringer wird, 
je h6her phylogenetisch wie ontogenetisch die Differenzierung und Zentralisation 
des Gesamtorganismus gestiegen ist. Hoch differenzierte Formen regenerieren 
also im allgemeinen schlechter als einfach gebaute, und ausgebildete schlechter 
als norh in der Entwicklung begriffene. - DaB hier aber noch andere Dinge 
mit im Spiel sein k6nnen, zeigt das Beispiel der Nematoden, deren morpholo
gische Differenzierung wohl kaum als eine besonders hohe bezeichnet werden 
kann und denen trotzdem die Regenerationsfahigkeit fast v611ig fehlt. Man kann 

1) WEISMANN, A.: Das Keimplasma. Eine Theorie der Vererbung. Jena 1892. 
2) Vgl. Bd. 14 dieses Handbuches. 
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wohl vermuten, daB dies mit der oben erwahnten Kerndiminution zusammen
hangt, durch die die Korperzellen von vornherein auf bestimmte Teilfunktionen 
beschrankt werden. 

Was hier yom Zellverbande ausgefUhrt wurde, gilt in ganz analoger Weise 
auch fUr die Kolonie. In dieser verlieren die Einzelindividuen oft in hohem Grade 
ihre individuelle Sclbstandigkeit und werdcn zu Organen der Kolonie herab
gedriickt. So schwinden hei vielen von ihnen die Einrichtungen zu selbstandiger 
Ernahrung; oft schlicHt "ich die Mundiiffnung vollstandig, und die Teiltiere 
sind dann ganz auf die Ernahrung aus del' im Gesamtverbande zirkulierenden 
Fliissigkeit angewiescn. Auch die Organe fUr die anderen Funktionen selbstandig 
lebender Tiere konnen Hieh weitgehend zuriiekbilden, so daB in extremen Fallen 
der morphologisehe Wert eines solchen Gehildes als Einzeltier gar nicht mehr 
zu erkennen ist unci nul' durch die vergleichend anatomische Betrachtung von 
Zwischenstufen ersc:hlossen werden kann. Physiologiseh laBt sich die Ein
sehrankung der Leisttmgsbreite sehr leieht dadurch ersehlieBen, daB abgeloste 
Teiltiere einer Kolonie in Rehr vielen Fallen ebensowenig lebensfahig sind wie 
aus dem Zellverbande herausgeli5stc Einzelzellen. 

Besonders bemerkenswert ist, daB auch in den Kolonien eine Festlegung 
del' Fortpflanzung auf besonderc Teilindividuen durchgefUhrt ist, die in diesel' 
Hinsicht den Gesehlpchtszellen der Zellverbande entsprechen. Diesel' V organg 
findet sieh iiberall cIa, wo die Arbeitsteilullg zwisehen den Teiltieren einer Kolonie 
in starkerem MaBe ausgebildet ist, wohl am eharakteristisehsten bei den Coelen
teraten, abel' prinzipidl in gleic:her 'Weise aueh bei Bryozoen und Tunikaten. 
Es kommt dann zu (/pr eharakteristisehell Rrseheinung des Generationswechsels, 
bei der ganze Generatiollsreihen sieh nur durch Knospung oder Teilung vermehren 
und nul' von Zeit zu ZPit besonders gestaltete Individuen auftreten, welehe die 
Ausbildung und Verbreitung del' Gesehleehtszellen iibernehmen. In manehen 
:Fallen weisen diese GeKchleehtsindividuen eine iiber die sonstige Ausbildungshohe 
del' Teiltiere hinausgehencle Differenzierung und Anpassung an ihre besonderen 
Leistungen auf. So sind z. B. die Medusen den festsitzenden Polypenformen 
gegeniiber dureh Ausbildung del' Schwillllllfahigkeit und den Besitz besonderer 
Sinnesorgane und eines hiihcr organisierten Nervensystems ausgezeiehnet. 

Bei den staatenbildcllden Formen kann naturgemal3 die Leistungsbreite 
der Eillzclindividuen nicht so stark eingeschrankt werden, da sie ja eben ein selb
standiges Leben flihren. V.richtig ist hier VOl' allem die Unterdriickung del' Fort
pflanzullg bei den Arbeitstiel'en zugunsten einer cnorm gcsteigerten Bildung von 
Geschlechtsproduktell hci den wenigen Geschleehtstieren. Gerade diese zeigen 
dafUr in manchen Fallen cine weitgchcnde Reduktion ihrer sonstigen Leistungen. 
Die Koniginnen der Alllei:-;cn und Tcrmiten sind funktionell vollig zu Organen 
des Gesamtverbandes gcwordcn, die wahrend des groBten Teiles ihres Lebens 
auf freie Bewegung nnd cigene Nahrungssuche vollstandig verzichtet haben und 
ohne die Pflege del' Arhcitstiere auBerhalb des Verb andes vollkommen lebens
unfahig sein wiirden. ) .. uc:h unter den verschiedenen Kasten der Arbeitstiere 
bei Termitell und Ameisen fillden sich verschiedene Typen, die starke morpho
logische und physiologiselw Einschrankungen ihrer Leistungsbreite zeigen und 
ohne die Versorgullg <lurch die andercn Mitglieder des Staates nicht mehr lebens
fahig waren. 

4. Finale und kausale Begreifbarkeit von Differenzierung und Zentralisation. 
Vom finalen Standpunkt aus betraehtet, bietet das Verstandnis des hier 

vorliegenden Tatsachenkolllplexes keine nennenswerten Sehwierigkeiten. Die 
Grundbegriffe del' Arbeitsteilung und Zcntralisation sind uns ja aus dem Leben 
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der menschlichen Gesellschaft, besonders ihrer wirtschaftlichen Struktur, durch
aus gelaufig. 

Schon innerhalb der Zelle verstehen wir sehr gut, dail eine Zusammenlegung 
einer Reihe chemischer und physikalischer Vorgange auf bestimmte Teile des 
Protoplasmas und ihre Leitung durch kettenartig ineinandergreifende Arbeits
stufen fiir einen rationellen Betrieb im hochsten Maile vorteilhaft ist. Wir wissen 
aber auch, dail eine Durchorganisierung des ganzen Betriebes innerhalb einer 
Zelle mit zunehmender Plasmamenge auf Schwierigkeiten stoilt, weil dann das 
Verhaltnis von Oberflache zu Volumen immer ungiinstiger wird und dadurch 
die Austauschmoglichkeit mit der Umgebung schlie13lich zu gering wird. 
Es ergeben sich daraus die Vorteile der Zerlegung in Gruppen von Einzel
zellen und der Griindung des Zellverbandes. Innerhalb dieses Zellverbandes hat 
die Spezialisierung und die entsprechende Herabsetzung der fiir den Spezial
betrieb nebensachlichen Funktionen nur ihre Grenzen an der notwendigen Er
haltung der Lebensfahigkeit der Einzelzellen. Auch die Steuerung des Gesamt
betriebes durch regulatorische Mechanismen, sei es chemischer oder nervoser Art, 
bietet dem Verstandnis keinerlei Schwierigkeiten. Es ist auch ohne weiteres 
begreiflich, dail derartige Betriebe an Umfang sehr ausdehnungsfahig sind, sobald 
nur durch geniigende Verbindungen der einzelnen Teilbetriebe ein rationelles 
Zusammenarbeiten gewahrleistet ist. Verstandlich ist auch von diesem Gesichts
punkt aus der Vorteil einer moglichst einheitlichen Versorgung der Einzelzellen 
mit den notwendigen Betriebsstoffen durch chemische, osmotische und thermische 
Konstanz der zugefiihrten Stoffe und der Arbeitsbedingungen. Alles das ent
spricht etwa dem, was im modernen Wirtschaftsleben mit den Schlagworten: 
Rationalisierung, Typisierung und Konzentration ausgedriickt werden solI. -
Auch hier ist aber dem Wachstum des Gesamtverbandes eine bestimmte Grenze 
gesetzt, namlich dann, wenn gewisse Teilfunktionen durch zu bedeutende Massen
zunahme iibermailig belastet werden. Bei den Tieren ist das hierfiir ausschlag
gebende System der Bewegungsapparat. Zunehmendes Gewicht verlangt fiir 
entsprechende Bewegungsgeschwindigkeit eine prozentual immer steigende 
Massenzunahme der Muskulatur und ihrer Widerlager, des Skelettsystems. Da
durch wird schlie13lich eine Grenze erreicht, bei der die Leistung des ganzen Be
triebes unrationell werden mull. Wir finden daher, dail der Groile der Landtiere 
eine verhaltnismailig enge Grenze gesetzt ist, wahrend die Wassertiere darin 
giinstiger gestellt sind, da der Auftrieb des Wassers einen sehr wesentlichen Teil 
der Belastung tragt. Bei den Pflanzen, wo die selbstandige Ortsbewegung weg
falIt, ist die Grenze fiir die Groilenordnung durch die Beanspruchung der Stiitz
gewebe gegeben, da mit zunehmendem Gewicht des Gesamtorganismus die Be
anspruchung durch Zug und Druck schlie13lich auch eine Grenze erreicht, wo die 
iibermailige Vermehrung der Stiitzgewebe unrationell zu werden anfangt. Auch 
hier konnen ungewohnliche Groilenmaile erreicht werden, wenn dieses Hindernis 
wegfallt, beispielsweise bei den im Wasser flottierenden riesigen Meeresalgen 
oder bei manchen Lianenformen, die durch Verankerung an Baumen die An
spriiche an ihre eigenen Stiitzgewebe auf ein sehr geringes Mail herabsetzen konnen. 

Die gleichen Gesichtspunkte gelten fiir die Kolonien. Da die rationelle 
Durcharbeitung bes Betriebes bei durch Teilung und Sprossung entstehenden 
Verbanden aber offenbar nicht so weit getrieben ist wie im Zellverbande und 
jedes Teilindividuum fiir seine Lebensleistungen eine verhaltnismailig groilere 
Masse und Energie verbraucht, so finden wir Kolonien groileren Umfanges nur 
bei festsitzenden Tieren des Wassers oder bei planktonischen Organismen, bei 
denen die mechanische Leistung durch den Auftrieb und die Stromung des Wassers 
erleichtert ist. 
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Auch Einrichtllng!'n ,,·ip der G!'nerationswechsel sind yom finalen Stand
punkte leicht verstlindlich. Die geschlechtliche Fortpflanzung ist in gewisser 
Hinsicht immer unrationcll, da sie bei d!'n notwendig eintretenden groBen Ver
lusten bis zum ZmmmnH'nfinden der Kcimzcllen und wahrend del' ersten Ent
wicklungsperioden pin!' oft sehr erh!'hlich!' "tberproduktion von Keimen not
wendig macht. Dureh Iilllgerp Zpit fortgdiihrte ungeschlechtliche Vermehrung 
kann also eine we;.;pntlich rationdlere Ausnutzung des zugefiihrten Nahrungs
materiales erfolgen. DaR kann bpsonders bedeutungsvoll werden, wenn giinstige 
und ungiinstigp ~~rnilhrullgsverhaltnissp periodisch, etwa im J ahreszyklus, 
wechseln. So laf3t ;.;ieh dip enorme Vermehrung der SiiBwasserpolypen durch 
Knospung in giinstigl'1l ~ommermonaten verstehen, eben80 wie die Unter
driickung der zweigeHPhlpchtlichen Vermehrung zugunsten del' Parthenogenese 
bei Daphnidell, Rotatorien und Blattlansen. Umgekehrt bietet dann die ge
schlechtIiche Fortpflanzung zur "Oberwindung speziell ungiinstiger Verhaltnisse 
grof3e V orteilp, sei es fiir die Verbreitung der Art durch die frei werdenden, 
leichter bewegungsfahigl'n Keime odeI' durch die groBere Widerstandsfahigkeit 
der befruchteten Eier gegl'n die Einfliisse del' ungiinstigen J ahreszeit, wie bei 
den Dauereiern der oh!'l1genannten Formen. 

Bei den aus frei lplwnden lndividuen zusammengesetzten Verbanden ist 
del' Auswirkung dcs Differenzierungsprozesses praktisch kaum eine Grenze ge
setzt. Rei dl'n staatenhildenden Insekten wird die Massenzunahme del' Ver
bande nur begrenzt dureh die Fruchtbarkeit del' Gesehlechtsindividuen, bei den 
in Herden lebenden Vl'rhanden der hoheren Tiere kommt als Grenze nul' del' 
zur Verfiigung stphf'nde Nahrungsraum in Frage, wie dies am besten die Ver
haltnisse bei den sozialen menschlichen Verbanden klarmachen. 

Sehr viel ungiinstiger als fiir die finale, liegen die Dinge fiir die kausale Er
kenntnis. Zur Zeit ist uns weder die Differenzierung, noch die Zentralisation 
kausal durchsichtig. 

Fiir die Zelle ist kaum Aussicht auf Losung des Problems, da uns hinsichtlich 
des grundlegenden Verhaltnisses von Kern und Plasma beide Tatsachen von 
vornherein gegeben sind. Die Differenzierung von Kern und Plasma ist immer 
vorhanden, und die Falle, in denen sie unvollkommen ist, haben bisher noch 
keine Anhaltspunkte fur kausalc Betrachtung gegeben. Auch die periodische 
Auflosung und Wipderherstellung des Kernes bei der Zellteilung zeigt nur, daB 
physikaliseh-chemisehe \' organge im kolloidalen System des Plasmas dabei 
eine gro13e l{olle Rpielen, welcher Art sie aber sind, ist uns noch durchaus 
unklar. Ebensowenig vcrmogen wir die zentrale Bedeutung des Kernes fiir das 
Leben del' Zelle kallsal ZII erfassen, cIa wir wedel' die stofflichen Bestandteile 
des Kerns noch seine Energetik genau genug kennen, urn iiber die Wege, auf 
denen er seine BeherrRehung des Plasmas ausiibt, etwas Sicheres aussagen zu 
konnen. 

Ahnlich liegen die Dinge auch fiir die vielzelligen Organismen, denn die Ei
zelle, aus del' del' differenzierte und zentralisierte Zellverband durch Teilungs
ketten hervorgeht, ist ja selbst kein homogenes und undifferenziertes Material, 
sondern tragt die wichtigsten Vorraussetzungen fiir die im Entwicklungsgesehehen 
ablaufenden Vorgange zweifellos schon in sieh. Welcher Art diese "Anlagen" 
sind, ob del' Schwerpunkt auf bestimmte ehernische Verbindungen odeI' auf 
physikalisehe Systeme zu legen ist, odeI' Db es 8ieh urn nieht materiell faBbare 
Entelechien, Feldwirkungen oder ahnliches handelt, ist ja imrner noch umstritten. 
Was uns die Vererbungsforsehung iiber die Anordnung ihrer "Gene", iiber ihre 
phylogenetische Verancierullg, Neubildung und VerIust zu sagen weW, ist - bei 
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aller Bedeutung, die diese Forschungen ohne Zweifel haben - von kausaler Er
kenntnis noch weit entfernt. 

Angreifbar ist fiir uns das Problem: Wie entfalten sich diese "Anlagen" 
zu der harmonisch geordneten Mannigfaltigkeit des ausgebildeten Organismus 1 
Es kann natiirlich nicht Aufgabe dieser kurzen Skizze sein, auf aIle Grundprobleme 
der Entwicklungsmechanik einzugehen. Hingewiesen sei auf das ausgezeichnete, 
zusammenfassende Referat von 0. MANGOLD auf der Tagung der Deutschen 
Zoologischen GeseIlschaft in J ena 1925 1). Soviel ist sicher, daB die entscheidenden 
Grundlagen in der Beschaffenheit der befruchteten Eizelle gegeben sind und daB 
auBere Faktoren nur eine auslOsende, evtl. hemmende und modifizierende Rolle 
spielen. Wenn als Erklarung vielfach die Beschaffenheit der Eizelle herangezogen 
wird, ihre Polaritat, die gesetzmaBige Verteilung organbildender Substanzen, so 
kann das im besten FaIle nur eine Zuriickschiebung des Problems bedeuten, da 
diese Erscheinungen, wenn iiberhaupt, hochstens auf die Wachstums- und 
Bildungstendenzen im miitterlichen Organismus zuriickfiihrbar sind. Was nun 
die eigentliche Differenzierung, d. h. die Einengung der "prospektiven Potenz" 
der Eizelle zur Bildung des Gesamtorganismus auf die "prospektive Bedeutung" 
der einzelnen Zellgruppen fiir den Aufbau der ihnen zugewiesenen Organe be
trifft, so scheint diese schrittweise zu erfolgen, und zwar in den verschiedenen 
Tiergruppen in verschiedenem Tempo. Der Unterschied zwischen "Mosaik"
und "Regulations"-Eiern diirfte in diesem Sinne nur ein gradueller, kein prin
zipieller sein. Von einer gewissen Stufe ab scheint die Differenzierung darauf 
zu beruhen, daB bestimmte Keimbezirke den anderen in der Entwicklung voraus
eilen und nun durch "Organisationsreize" bestimmte Differenzierungsrichtungen 
in den benachbarten Bezirken induzieren. Dies geht besonders aus den Unter
suchungen SPEMANNS und seiner Schule iiber die "Organisationszentren" bei 
Tritonembryonen hervor. Dort ist die obere Urmundlippe, und zwar im be
sonderen das Entoderm des Urdarmdaches, ausschlaggebend fUr die wichtigsten 
axialen Differenzierungen, Medullarrohr, Chorda, Urwirbel usw. Eine Uber
tragung dieses "Organisators" auf andere, noch undifferenzierte Keimbezirke 
vermag dort die gleichen Bildungen auszulOsen. Wichtig ist dabei, daB diese 
Wirkung nicht artlich spezifisch ist. Pfropfungen zwischen nahe verwandten 
Arten (Triton taeniatus und cristatus) geben dabei Mischbildungen aus Im
plantat und Wirtsgewebe, bei entfernteren Formen wird der Wirt zu selbstandiger 
Bildung angeregt, wahrend das induzierende Implantat seine eigene unabhangige 
Entwicklung einschlagt, so daB zwei gleichgerichtete Bildungen nebeneinander 
entstehen. Besondere Schwierigkeiten liegen bei der Deutung dieser Befunde vor 
allem in der verschiedenen Wirkung dieses Organisators auf die verschiedenen 
Nachbargewebe. Wenn er im Ektoderm Medullarrohr, im Entoderm Chorda, im 
Mesoderm Urwirbel hervorruft, so muB die Empfanglichkeit der verschiedenen 
Zellgruppen verschieden sein, da verschiedene "Organisationsstrome", nach den 
verschiedenen Richtungen vom Organisator ausgehend, wohl kaum vorstellbar 
sind, besonders bei den Verlagerungsversuchen. Also muB die Empfanglichkeit 
der induzierten Zellen offenbar auch eine groBe Rolle spielen. Versuche von 
DURKEN 2), der Teile der Blastula von Rana fusca vor dem Auftreten des Organi
sators in die Augenkammer alterer Larven transplantierte und dort typische 
epitheliale und bindegewebige Strukturen auftreten sah, beweisen, daB diesen 
Teilen jedenfaIls auch, unabhangig von der Gastrulation, ein eigenes Differen
zierungsvermogen zukommt. Welcher Natur die Organisationsreize sind, ob 

1) Hauptprobleme der Entwicklungsmechanik. Zool. Anz. 1. Suppl. 1925. 
2) DURKEN: Das Verhalten embryonaler Zellen im Interplantat. Zool. Anz. 1. Suppl. 

1925, S. 84. 



Finale und kausale Begreifbarkeit von Differenzierung und Zentralisation. 625 

es sieh dabei urn ehemisehe Wirkungen handelt, ist noeh ganz ungewiB. Vor 
aHem wissen wir aueh noeh niehts dariiber, was eigentlieh das "primum movens" 
ist, das das Auftreten des ersten Organisators hervorruft. Es lage nahe, hier an 
Differenzierungen des Eiplasmas zu denken, die schon in der Oogenese festgelegt 
waren, doch ist dabci zu bedenken, daB andere Verteilung des Plasmas in Durch
schniirungs- und Verlagerungsversuchen die rechtzeitige Bildung normaler, nur 
evtl. entsprechend kleinerer Organisationszentren nicht verhindert. 

Zeigt uns die Wirknng der Organisatoren, daB bei den erst en Entwicklungs
schritten vielfaeh abhangige Differenzierung besteht, so folgen darauf sic her 
Perioden, in denen sich die induzierten Strukturen durch Selbstdifferenzierung 
weiter ausgestalten. HierfUr sprechen auch Explantationsversuche, bei denen 
embryonales Zellmaterial in der fcuchten Kammer zu typischen Strukturen 
(Nervenfasern u. a.) auswuchs. Andererseits existieren offenbar auch "Organi
satoren 2. Ordnung", z. B. fiir die Bildnng der Extremitaten, so daB sich die 
spatere Entwicklung als ('in sehr komplexes Zusammenwirken von eigener und 
abhangiger Differenziernng darstellt. 

Ahnliche Organisatiollszcntren lassen sich offenbar auch fUr die Vorgange 
bei der ungeschlechtlichen Fortpflanzung und bei der Regeneration heranziehen. 
So hat GOETSCH!) gezeigt, daB bei der Knospung von Hydra die sich bildende 
Knospe dic wenig (liffercnzierte Kikperwand auf weite Strecken hin in ihren 
Dienst zwingt. Wie wcit es sich hierbei allerdings urn schon differenzierte oder 
noch indifferente "intcrstitieIle" ZeIlen des Muttcrtieres handelt, bleibt noch 
unsieher. Bei der Hegcneration seheint das differenzierte Gewebe eine organi
sierende Wirkung auf das Regenerat auszuiiben. Besonders merkwiirdig ist 
hier ein Versueh von WEISS. Er schnitt cinem Triton die Schwanzspitze ab und 
,-erpflanzte die nach einiger Zeit gebildete Regenerationsknospe neben die V or
derextrcmitat in die Korperwand. Dort wuehs sie zu einem VorderfuB aus. 
Ebenso zeigen unH Versllche bei Planarien von GEBHARDT die Abhangigkeit 
transplantierter Regclll'rationsknospen von dcr neuen Umgebung, falls ihre 
eigene Differenzierung nicht schon zu weit vorgeschritten war (nicht alter als 
2-3 'rage). 1m letztC'rPIl FaIle cntwickE'lten sie sich unabhangig von der Um
gebung weiter. Zur Deutung dieser Vorgange ist von neueren Autorcn (GUR
WITSCH, WEISS n. n.) del' Begriff der "Feldwirkung" bereits differenzierter 
Geweb:okomplexc auf die noch undeterminierte Regenerationsknospe eingefiihrt 
worden. 

Bei der l~egencration erheben sich noch einige hesondere Sehwierigkeiten. 
Angenommcn, die Regeneration geht von noch undifferenzierten, sog. embryo
nalen Zellen aus; wieso hahen diese his her allen Organisationsreizen Widerstand 
geleistet und treten jetzt auf den "Wundreiz" in Tatigkeit ~ Und hanclelt es sich 
urn schon differenzierte Zellen, was veranlaBte zuerst ihre "Entdifferenzierung" 
und gibt ihnen dann eine so weitgehende neue Differenzierungsfahigkeit? Sind 
die Organisatoren dauernd wirksam, oder treten sie nur auf bestimmten Ent
wicklungsstufen auf unci werden bei del' Regeneration von neuem aktiviert ~ 
Oder Hind umgekehl't dic Zellen nur in bcstimmten Perioden fUr die Organisations
reize "i:lensibel"? 

Trotz erheblicher Fortschritte sind wir offenbar von einer wirklichen kau
salen Erkenntnis del' ontogenetischen und regenerativen Determination des sich 
differenzicrenden ~Iateriales noch weit entfernt. 

Hat einmal die }1'unktion del' differcnzierten Organe eingesetzt, so konnen 
wir zweifcllos fiir die weiteren Entwicklnngsvorgange auch hormonale Wirkungen 

') GOETSCH: Zou!. Anz. Bd. 59. 1924. 

Handbllch der Physiologie 1. 40 
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heranziehen. Aber auch sie haben bisher nur einen beschrankten Erklarungswert. 
Wenn wir aus den Untersuchungen einer Reihe von Forschern (GUDERNATSCRl), 
ROMEIS2), W. SCHULZE3) u. a.) wissen, daB das Hormon der Schilddriise die Wachs
tumsprozesse der Kaulquappen sehr stark beeinfluBt, daB Ausfall oder gesteigerte 
Zufuhr des Hormons charakteristische Hemmungen bzw. Beschleunigungen 
hervorruft, so wissen wir doch iiber die spezifische Reaktionsfahigkeit der ein
zelnen Organe gegen das im Elute kreisende Hormon noch nichts Sicheres. Und 
zweifellos kann es nur bereits gegebene Differenzierungen in den einzelnen Organen 
weiter ausbauen, nicht sie hervorrufen. In diesem FaIle hat man iibrigens An
haltspunkte, daB die verschiedenen Organe in verschiedenen Entwicklungs
perioden gegen das Thyreoideahormon verschieden sensibel sind. 

Ganz auBerordentlich wachs en die Schwierigkeiten bei der kausalen Er
forschung des zweiten Problems, welche Krafte denn nun diese mannigfaltigen 
Differenzierungsprozesse zusammenhalten und ihnen die Richtung auf ein har
monisch gestaltetes, in allen Teil£unktionen reibungslos ineinandergreifendes 
Ganze geben. Dies Problem der Form, der Ganzheit und der in ihr herrschenden 
Ordnung erscheint vorlaufig kausal kaum angreifbar. DaB es sich nicht um einen 
starr festgelegten Mechanismus handeln kann, ergibt sich auBer aus theoretischen 
Uberlegungen aus den mannigfaltigen "Regulationen", die bei Storungen des 
normalen Geschehens eintreten und die das Merkmal der ZweckmaBigkeit, d. h. 
des Strebens nach Erhaltung bzw. Wiederherstellung der typischen Ordnung der 
Teile und der Funktionen tragen. Sie sind es ja besonders, die eine Reihe von 
Forschern zur Annal1me materiell nicht faBbarer Formkrafte, Entelechien, 
gedrangt haben. Wenn man in letzter Zeit vielfach von Organisationszentren, 
Organisatoren, Feldwirkungen u. a. spricht, so tragen aIle diese Begri££e einen 
stark teleologischen Charakter. Es ist jedenfalls von hOchster Bedeutung, die 
Gesetze der Wirksamkeit dieser Krafte moglichst klar herauszuarbeiten, da uns 
dadurch Ordnung und Beherrschung der Teilvorgange ermoglicht wird und sich 
unser Einblick in das Formgeschehen sehr vertieft. Zum allgemeinen Problem 
der kausalen oder finalen Erkenntnismoglichkeit der Lebensvorgange kann hier 
natiirlich nicht Stellung genommen werden. 

Ais eine wichtige Grundlage der einheitlichen und harmonischen Reaktions
weise des Zellverbandes erscheint wohl sicher die gemeinsame Abstammung 
von einer Zelle, also die Ubereinstimmung in den chemischen und physikalischen, 
evtl. auch "entelechialen" Grundlagen des "Artplasmas". Worum es sich dabei 
eigentlich handelt, ist noch durchaus unklar. Jedenfalls deckt es sich wohl 
nicht mit dem, was man als die Anlagen zu bezeichnen pflegt. Diesen gegeniiber 
befindet sich die Entwicklungsphysiologie in einer merkwiirdigen Lage. Akzep
tiert man die meist giiltige Vorstellung, daB diese "Gene" in den Chromatin
elementen des Kernes lokalisiert sind, so ergibt sich die anscheinend paradoxe 
Tatsache, daB nach allen Beobachtungen dieses Material bei jeder Zellteilung 
gleichmaBig halbiert auf die Tochterzellen verteilt wird, bis zur nachsten Teilung 
sich wieder durch Wachstum verdoppelt und so unverandert aIle Teilungs
schritte passiert. ]'ragt man nach der Bedeutung dieser seltsamen Einrichtung, 
so solI sie darin liegen, daB bei der Fortpflanzung die Keimzellen dieses volle 
Anlagematerial dem neuen Individuum iibertragen. Die unendlich iiberwiegende 
Zahl der Zellen ist aber an der Fortpflanzung gar nicht beteiligt, und doch machen 
sie gewissenhaft den verwickelten TeilungsprozeB durch. Da auf diese Weise 

1) GUDERNATSCH: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 35. 1913. 
2) ROMEIS: Arch. f. Entwicklungsmech. Bd. 40. 1914; Bd. 41. 1915; Zeitschr. f. d. 

ges. expo Med. Bd. 5 u. 6. 1917/18. 
3) SCHULZE: Arch. mikr. Anat. u. Entw. Bd. 101. 1924. 
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anscheinend alIe Zellen aIle "Anlagen" in gleicher Menge und Form enthalten, 
so vermag uns ihre Anwesenheit gar nichts iiber Art und Zeit ihrer Beteiligung 
am Entwicklungsgcschehen auszusagen, so sehr aus gewissen Vererbungsver
suchen hervorzugehen scheint, daB Veranderung oder Fehlen einzelner Anlagen 
mit entsprechenden Veranderungen in der Entwicklung verlmupft ist. Auch die 
evtl. Bedeutung der Chrotnosomen als l{eservematerial fUr die Regeneration 
andert an dieser Schwierigkeit nichts. 

Wir konnen also yorliiufig nur sagen, daB das Zustandekommen eines har
monisch aufgebauten, planllliil3ig zllsamll1enarbeitenden und sieh selbst regu
lierenden Systems an die gell1einsall1e Abstammung von einer Zelle und die damit 
gegebenen, noeh llieht nither analysierten Krafte gebunden ist. Theoretiseh wie 
praktiseh von groBter lkcieutung ist die Tatsache, daB diese Zusammenarbeit 
unter gewissen Bedingungen gesprengt werden kann. Es treten dann Zellen auf, 
die sieh unabhangig \'OIl1 Gesamtorganismns lebhaft vermehren konnen, also 
Rohmaterial aus dem Ges~tmtfltoffweehsel beziehen, sieh aber in keiner Weise in 
das ubergeordnete System einfUgen, es vielmehr durch meehanisehe Verdrangung 
und ehemisehe Zer,~t(irnng schwer schadigen konnen. Diese Zellgruppen haben 
damit aber auch die Differenzierungsmoglichkeit weitgehend eingebuBt und 
bilden nur Massen einfiirmig gebauter Gewebstypen. Diese Loslosung aus der 
korrelativen Bindung des Organism us und die mangelnde Fahigkeit der Diffe
renzierung ist wohl das Entseheidende bei den verschiedenartigen Typen der 
Geschwiilste. A. FlSCHER hat gezeigt, (hB man diese besonderen Eigensehaften 
aueh im Experiment nachweisen kann. \Vahrend normale Gewebszellen sich nur 
zuchten lassen, wenn yon Anfang an eine groBere Zellgruppe vorhanden ist, die 
in korrelativer Verbindung stehen muB, konnte er Zellen aus Mausesarkom iso
lieren und aus einer einzelnen Zelle bei geeigneter Ernahrung neues Sarkomgewebe 
zuehten. Versuche yon WARBCRU haben wahrscheinlich gemacht, daB Veran
derungen im Stoffweehsel diese Entdifferenzierung und physiologisehe Isolierung 
herbeifUhren konnen. Letzthin hat DURKgN gezeigt, daB auch auf anderem Wege 
dieses Ziel zu erreichen ist. Er transplantierte Blastulamaterial von Rana fusca 
in die Augenhohle ~tlterer Larven und wirbelte es durcheinander. Wahrend in 
einem Teil der FaIle sieh trotzdem typische Bildungen entwiekelten, entstanden 
in anderen undifferenzierte Zellmassen, die den Eindruck von Geschwiilsten 
maehten und sogar infiltrierend in die Naehbargewebe hineinwueherten. 

40* 
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Beschaftigte sich das vorhergehende Kapitel mit der Ausgestaltung des 
lndividuums in Wachstum und Funktion, so fiihrt uns die Besprechung von 
Parasitismus und Symbiose zur Betrachtung der Beziehungen des einzelnen 
Lebewesens zu seiner Umwelt. Es ist eine allgemein bckannte Tatsache, daB 
Bau und Funktion des einzelnen Bionten auBer von den in ihm liegenden Selbst
bestimmungskraften auch weitgehend vom EinfluB seiner Umgebung, dem 
"Milieu" abhangt. Nur wenn seine Leistungsfahigkeit den von der Umwelt 
gestellten Anspruchen genugt, wenn es seinem Milieu "angepaBt" ist, vermag 
es sich darin auf die Dauer zu behaupten. - Die Einwirkung der Umgebung 
ist einerseits allgemeiner Natur: Chemische und physikalische Beschaffenheit 
des Bodens, Klima, Temperatur und Salzgehalt des Wassers bei Meerestieren 
uben charakteristisch gestaltende Wirkung auf die Lebewesen aus. Mindestens 
ebenso wichtig sind aber die Beziehungen zu den lebenden Gliedern des Milieus. 
Jedes Lebewesen ist hineingestellt in eine "Bioconose", d. h. es ist mit den 
anderen, den gleichen Lebensraum erfullenden Bionten durch eine Fulle auBerst 
mannigfaltiger und verwickelter Beziehungen verbunden. Nahrungserwerb und 
Fortpflanzung sind fur Pflanzen wie Tiere weitestgehend von Forderung, Gegner
schaft und Wettbewerb der umgebenden Bionten abhangig. Parasitismus und 
Symbiose lassen sich nun vielleicht am besten und allgemeinsten definieren als 
die spezialisierte Anpassung einzetner Tiere oder Pflanzen an ein oder einige 
lebende Mitglieder ihrer Bioc6nose, durch deren Ausnutzung ihnen a1lein ihre 
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Lebenshaltung ermoglicht wird. Verschwinden diese Glieder, so ist die Existenz 
der von ihnen abh~ingigen unmoglich geworden, wenn es ihnen nicht gelingt, 
durch neue Anpassung ('inen Ersatz Zll finden. Aus ihren allgemeinen Lebens
bedingungen hebt sich also ein Komplex heraus, der den gesicherten Kontakt 
mit dem speziellen Partner, die Anpassung an dessen besondere Lebensgewohn
heiten und seine Ammutzung fiir die eigenen Bediirfnisse zum Ziele hat. Natur
gemiW kann diese Definition keine scharfen Grenzen geben, denn jedes Lebe
wesen ist irgendwi<, auf die Dnterstiitzung der anderen angewiesen und von 
geringfiigiger Abhangigkeit bis ZlI abRoluter Bedingtheit durch den Partner 
fiihren aIle Ubergange. 

1. Parasitismus. 
In erster Linie pflegen wir unter Parasitismus das Verhiiltnis zu ver

stehen, bei dem der eine Partner, der "Wirt", dem anderen, dem Parasiten, 
als Nahrungsquelle dient, wobei er selbst mehr oder weniger stark geschadigt 
wird. Allein auch mit dieser Einschrankung laBt sich keine scharfe Ab
grenzung ziehen. Wir werden sicher nicht sagen, daB die Huftiere der Steppe 
Parasiten der Gra5ler sind, obwohl die Definition sehr weitgehend auf diesen 
Fall zutrifft, nur da3 hier keine scharfe Spezialisierung auf bestimmte Wirte 
eingetreten ist. Ml'rkwiirdigerweise pflegen wir aber auch nicht zu sagen, daB 
etwa bestimmte Raupen oder Blattwespen Parasiten bestimmter Pflanzen sind. 
Dnd doch liegt hipr oft (z. B. bei monophagen Raupen) eine absolute Bindung 
der Parasiten an den Wirt und cine Abstellung aller seiner Lebensfunktionen 
auf Besitzergreifung und Ausnutzung dieses Wirtes vor, wie sie bei den typisch
sten "Parasiten" nicht vollkommencr Rcin kann. Eine Pflanzensafte saugende 
Blattlaus ist weit sPhiirfcr nnd dauerndpr an ihren Wirt angepa3t als die meisten 
blutsangenden Insektell an ihre tierischen Wirte; trotzdem pflegen wir nur in 
letzterem :FaIle YOIl Parasitism us zu sprechen. Fiir die auf Pflanzen lebenden 
Parasiten hat sich in 11I1Serer Zeit der Begriff "Schadlinge" eingebiirgert, aber 
auch er ist :,mchlich zu eug, da er anthropozentrisch nur auf die Parasiten an
gewendet wirel, die KultuJ'pflanzen und Vorfiite def Menschen befallen. Wie so 
haufig in der Wii>RellSchaft sehp,n wil' auch im b'alle des Parasitismus einen Ul'
spriinglich engen Bcgriff allmahlich :;ein Gebiet crweitern, wobei ihm die Spuren 
seiner Herkuuft l10Gh lange anhiingp,n konnen. Der Begriff des Schmarotzer
tums ist beim Menschen entstanden und zunachst auf die Tiere ausgedehnt 
worden. All' wesentlieh wurden dabci anscheinend nicht nur enge raumliche 
Beziehungen und dip Schiidigung deB Wirts eOlpfunden, sondern of£enbar auch 
das Auftreten besonderer Illorphol'lgischer Merkmale der einseitig spezialisierten 
Lebensweise beim Parasiten, u. n. Huch belm Wirt. Diese morphologische 
Charakteristik ist dann auch mit wirksam gewesen bei der Ausdehnung des 
Begriffs Parasitismm: auf Schadlinge an Pflanzen. Besonders typisch hierfiir 
ist beispielsweise die Gallellbildung. Jcder Biologe wird bei einem gallenbilden
den Schmarotzer sieh('rlich das "GuLihl" haben, daB dies ein Parasit ist, und 
doch fiihren von den freilebenden saugenden Formen aIle Ubergange in den 
fcinstcn Schattierungm hiR Zlll' h()ehKt entwickclten Gallenbildung und die 
funkt.ionelle Bindung wi(' die Schiidigung des Wirts ist bei au3erlich freien Formen 
oft mindestens eben so groB als bpi Gallenhildnern. Was fehIt, ist nur die ins 
Auge fallende morphologischc V crandcrung. 

Da der Parasitism us eine siuh aus den allgemeinen Bedingungen der Bio
conose heraus spezialisierende Erschein:mg darbtellt, so miissen wir naturgemaB 
erwarten, aIle moglichen Stufen dieser Entwicklung vorzufinden: Tatsachlich 
stoBen wir hei BC'trachtung del' Orgnn;smenwelt auf cine fast uniibersehbare 
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Fulle von Formen und Graden dieser Anpassung. Vielfach handelt es sich nur 
darum, daB der Wirt seinem Genossen Wohnraum und gesicherten Aufenthalt 
bietet. So etwa, wenn viele krautigen Pflanzen sich zu besserer Ausnutzung 
des Lebensraumes auf Stammen und Kronen der Baume ansiedeln, wie viele 
Orchideen, Farne und andere Pflanzengruppen im tropischen Urwald, wenn der 
Pelz der Faultiere eine Reihe von Algenarten beherbergt, wenn Jungfische sich 
zwischen die Tentakelwalder groBer Medusen oder Siphonophoren zuruckziehen, 
wenn der Fisch Fierasfer seinen Unterschlupf in Kloake und Wasserlungen der 
Holothurien sucht, oder zahlreiche Krebse sich in die Schalen lebender Muscheln 
oder Schnecken einquartieren. In manchen Fallen kommt es dabei zu Wohn
gemeinschaften groBen Stils, man denke etwa an die zahlreichen Insekten, die 
als "Gaste" in den Bauten der Ameisen oder Termiten leben, oder an die Korallen
riffe, wo zwischen den stachligen, schwer zuganglichen Bauten der Korallen
polypen ungezahlte Anneliden, Echinodermen, Mollusken, Fische W ohnung und 
Zufluchtsort finden. So weit es sich hier um eine einfache Wohnungsgemein
schaft handelt, sind fur solche Schmarotzer die Bezeichnungen Epiphyten, 
Epoken, Paroken oder Synoken zutreffend. Allerdings gehen sehr haufig in 
solchen Fallen die Beziehungen uber den einfachen "Raumparasitismus" hinaus 
und fiihren zu starkerer Beanspruchung bzw. Schadigung des Wirtes; man denke 
etwa an die Orchideen, unter denen sich eine luckenlose Reihe von reinen Woh" 
nungsschmarotzern bis zu einseitigst angepaBten echten Parasiten aufstellen 
laBt, oder an die Ameisengaste, die z. T. vollig harmlos, selbst bis zu einem 
gewissen Grade durch Beseitigung der Abfalle ihren Wirten nutzlich sind, oft 
aber diesen durch Vernichtung der Brut hochst gefahrlich, ja verhangnisvoll 
werden konnen. - Eine andere ziemlich auBerliche Form des Schmarotzertums 
liegt vor, wenn wenig bewegliche oder festsitzende Tierformen andere Tiere als 
Transportmittel benutzen. Hierin gehoren etwa die zahlreichen Polypen
formen, Cirripedien, Anneliden, Ascidien, die sich auf Krebsen, Schnecken
schalen, selbst auf Fischen ansiedeln, die Schiffshalter (Echeneis), die sich an 
Haien und anderen groBen Meeresfischen, aber auch an Schiffen ansaugen und 
weit von ihnen verschleppt werden konnen, die Milbenlarven, die Kafer als 
Transportmittel benutzen u. a. m. Auch von hier aus kann der Weg gelegent
lich, wenn auch selten, zu echtem Parasitismus fuhren. 

Ein weiterer Fall ist der Kommensalismus, bei dem die Schmarotzer ihren 
Wirt selbst nicht angreifen, aber einen Teil der von ihm erworbenen Nahrung 
fur sich verwenden. Das tun beispielsweise viele der Raumparasiten, die auf 
Einsiedlerkrebsen lebenden Actinien und Schwamme, die als Muschelgaste 
lebenden Krabben, die merkwurdigen Myzostomawiirmer, die auf Seelilien leben 
und ihren Russel in den Mund des Wirts stecken, um an seinem Futter teil
zunehmen. Dahin ist aber auch ein sehr groBer Teil der Darmparasiten zu 
rechnen, die nur den Nahrungsbrei des Wirtsdarmes ausnutzen, aber sonst 
durchaus harmlos sind. Fast bei allen Tieren birgt der Darm eine Fulle solcher 
Commensalen, besonders Bakterien und Protozoen. In manchen Fallen ist ihre 
Anwesenheit dem Wirt sogar nutzlich. So ist sehr wahrscheinlich, daB die im 
Pansen der Huftiere lebenden Ciliaten eine wichtige Rolle fUr den AufschluB 
der Cellulose des Grunfutters spielen, und dadurch erst den Wirten die in den 
Zellen enthaltenen Nahrstoffe zuganglich machen. Etwas Ahnliches liegt wahr
scheinlich bei der merkwiirdigen Flagellatenfauna im Darm der holzfressenden 
Ameisen und Termiten vor (s. u. S. 649). 

Beim echten Parasitismus ist diesen Fallen gegenuber das charakteristische 
Merkmal, daB der Schmarotzer seine Nahrung den Saften oder Geweben des 
Wirtes direkt entnimmt. Auch in dieser engeren Gruppe gibt es die mannig-
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faltigsten Abstufungen und Variation en in der Beziehung beider Partner. In 
manchen Fallen machell die Schmarotzer nur bei gunstigen Gelegenheiten von 
der Ausnutzung eines vVirtei') Gehrallch, vermogen aber auch ganz gut allein 
Zll bestehcl1. So dringell die im Bodell lcbenden Nematoden der Rhabditis
gruppe gern bei Gelegenheit in lebellde Pflanzen und Tiere ein, vermogen aber 
auch sehr gut, sieb yon verwesenden Stoffen allein zu ernahren1 ). Ebenso 
henutzen eine Reilw von Fliegenarten, die ihre 
Eier gewohnlieh all Aas ahsetzen, gelegentlieh 
lehende Tiere zur l:nterhringung ihrer Brut. -
Vnter den Pflanzen, die auf den vVurzeln 
anderer Gewachse parasitieren, sind viele, die 
auch ohne dieses Hilfsmittel ganz gut fort
zukommen vermogen. III der weitaus uber
wiegenden Zahl der Fiillc ist der Parasitismus 
jedoeh obligatorifleh, d. h. fest in den Lebens
kreis del' Art eingefugt. Dabei gibt er-; ,,"ieder 
alle 1Jbergange von solehen Formen, die nur 
kurze Zeit paraBitieren, his zu 801ehen, deren 
ganzes Lehen all fremde Organismen gebunden 
ist. Bei vielen blutsaugenden Dipteren, z. B. 
unseren Stechmiicken, hedarf nul' das ge
sehleehtsreife Wei behen del' Blutentnahme, 
urn seine Eier zur Heife zu bringen 2). Oft ge
nugt sehon ein einmaligps Saugen. Das ist also 
eher eine Form dpr Riiuherei als ein wirklieher 
Parasitismus. Noeh rnehr en;eheint diese Be
ziehllng Zllrn rauberisehell Leben etwa bei den 
blutsaugenden Fledcrmiiusen ausgppriigt. Doch 
laf3t sich unter den Insckten l)('i Fliegen, 
Wanzen, FlCihen, Lii 1IS('11 eine illlrner innigere 
llnd dauerndere Anpassllng an dell Wirt ver
folgen bis Zl1111 dauernden Parasitismus etwa 
der menschIichen Lanse, bei denen alIe Ent
wicklungsstadien allf dell Wirt verlegt sind. 

Sehr hilufig findell wir den Fall, dan 
im Entwicklungskreis ('iner Art nnr gewisse 

b 0 

c 

Abb. 62. Xenos vesparum. a Mann
chen, b ''Veibchen von der Ventral
seite gesehen, 1°11; 0 Ausmiindungen 
der Genitalgange, c freies Larven
stadium, d fuBloses parasitisches 
Larvenstaclium. (Nach NASSONOW.) 

Stadien, dann al)('r streng gesetzmaHig, eine schmarotzende Lebensweise 
fUhren. Oft ist das geschlechtsreife Stadium frei, und die Larve lebt parasitisch. 
Hierhin gchijren sehr viele Insekten, die Sehlupfwespen, Schmarotzerbienen, 
Grabw"espen, eine Heil1P parasitischer Kiiferarten. Es sollten eigentlich hierhin 
auch alle Insekten ger('chnet werden, deren Larven von Pflanzen leben, also 
VOl' allem Sehmetterlingsrallpen, Blattwespen und Kaferlarven. Unter den 
Pflanzen gehoren him'hin die Hutpilze, deren Mycel in lebenden Pflanzen 
schmarotzt, manche Orehideen, die Rafflesiaceen u. a. m., bei denen nur die 
Bluten frei aus dem Wirtskiirper hervortreten. Manchlllal kehrt nur das eine 
Geschlecht zur freien Lpbcnsweise zuriick, wie bei den seltsamen Strepsipteren, 
die als Larven illl Hintprleih anderer Insekten schlllarotzen. Dort wird nur 
das Miinnchen frpi, \yiihrend das Weibchen sich nur zum Teil aus dem Leibe 
des Wirts heraussehieht und dort vorn Mannchen aufgesucht und befruchtet 

1) DE MAN, K P.: Die frei in cler reinen Brde und im siiBen Wasserlebenclen Nematoden 
cler nieclerlandischen Fauna. Leiclen 1884. - IVL\uPAs: Arch. de zool. expo et gEm. 1901. 

2) CHALmr, B. :".: Indian journ. of l11e(!. research Bd. 14. 1927. 
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wird. Die abgesetzten Larven sind zunachst frei beweglich und suchen aktiv ein 
neues Wirtstier aufl) (Abb. 62). Auch in anderen Fallen finden wir solche nicht 
parasitischen ersten Larvenstadien, z. B. beim Olkafer, Meloe. Dort werden die 
Eier in der Erde abgesetzt, die Larven klettern auf Bliiten und gelangen von 
da auf bliitenbesuchende Hymenopteren, von denen sie sich ins Nest tragen 
lassen, um sich dort in ganz anders aussehende Larvenstadien zu verwandeln 2). 

B I) 

E 

Abb.63. Lernaea branchialis Nordm. A ausgewachsenes Weibchen mit noch kleinen Eier
sacken (Es) von der Kieme des Dorsches, F Kopffortsiitze, B Mannchen von den Kiemen 
der Scholle, starker vergr. b Klammerantenne, a Auge, m Magendarm, Sp Spermatophoren
behalter, 0 unbefruchtetes Weibchen, von der Bauchseite, Bezeichnungen wie B, ferner 
c Maxillarfuile, D r3 und Q in Copula schwach vergr., E schwarmende Cyclops-Larve. (Nach 

CLAUS, aus HESSE-DoFLEIN: Tierbau und Tierleben.) 

Den umgekehrten Fall, daB die J ugendstadien frei sind und die Erwachsenen 
parasitieren, zeigen uns viele Krebse. Bei Copepoden und Cirripedien gehen aus 
den Eiern freischwimmende, annahernd normal gestaltete Larven hervor, die 
unter mehreren Hautungen heranwachsen, sich dann erst an einem Wirt fest
setzen und sich in das meist ganz abweichend gestaltete geschlechtsreife Tier 

1) v. SIEBOLD: Arch. f. Naturgesch. Ed. 9. 1843. - NASSONOW, N. (ubersetzt von 
HAFENEDER): Ber. d. nat.-med. Ver. Innsbruck 1910. 

2) FABRE, J. H.: Souvenirs entomologiques. Bd. 2 (XIV-XVII). 
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verwandeln (Abb. 63). Almlich liegt der Fall bei vielen Trematoden, derenJugend
stadien frei im Wasser leben. Bei vielen Nematoden, z. B. zahlreichen Rhabditiden, 
gelangen die Eier oder jungen Larven in den Boden, dort wachsen die Larven 
heran und dringen erst als Erwachsene in Pflanzen oder Tiere ein. Manchmal 
vollzieht sich sogar die Befruchtung noch im Freien, und nur das Weibchen 
geht dann zum Parasitismus iiber. Diesen Fall zeigt z. B. die merkwiirdige 
Sphaerularia1). Auch viele Protozoen finden sich als Sporen oder Cysten voriiber
gehend frei, bis sie wieder Gelegenheit haben, in einen neuen Wirt zu gelangen. 

Auch bei den dauernd parasitisch lebenden Formen macht sich natiirlich 
von Zeit zu Zeit der Ubergang auf einen neuen Wirtsorganismus notig. Bei 
den AuBenschmarotzern geschieht dies verhaltnismiiBig einfach durch Uber
wandern, so z. B. bei den Lausen. Bei den Pflanzenlausen (Blatt-, Wurzel-, 
RindenHiuse) dienen dazu besondere gefliigelte Individuen, die nur zu bestimmten 
Jahreszeiten auftreten. Schwieriger ist das Problem fUr die Innenschmarotzer. 
Rier werden vielfach die Eier nach auBen entleert, um von einem neuen Wirt 
gleicher Art aufgenommen zu werden, wie bei den Ascariden. Oder es verteilen 
sich die Entwicklungsstadien der Parasiten auf verschiedene Tierformen; wir 
finden einen Wirtswechsel. Bei den Distomeen unter den Trematoden werden 
die Eier aus dem Wirtskorper meist mit dem Kot entleert, die Larven schliipfen 
im Wasser aus, dringen dann in Schnecken oder Insektenlarven ein, in denen 
sie eine Reihe von Generationen unter Ubergang auf neue Wirte der gleichen 
Art durchlaufen konnen und gelangen endlich nach einer Encystierung im Freien 
oder direkt dadurch, daB der "Zwischenwirt" yom definitiven Wirt gefressen 
wird, an den Platz, wo sie geschlechtsreif werden. Raufig stehen dabei die 
beiden Wirtsarten in gesetzmaBigen biologischen Beziehungen, so bei vielen 
Bandwiirmern. Dort bildet ein fleischfressendes Tier den definitiven Wirt, in 
seinen Beutetieren entwickeln sich die Jugendstadien der Parasiten, die Finnen. 
Daher kommt es, daB von den menschlichen Bandwiirmern die Finnen sich in 
unseren hauptsachlichen Fleischlieferanten finden, die von Taenia solium im 
Schwein, die von Taenia saginata im Rind, die von Dibothriocephalus latus in 
Fischen. Umgekehrt hat uns die enge Beziehung zum Rund das Schicksal be
schert, daB Menschen gelegentlich zum Trager der Finnen einer seiner Band
wiirmer, der Taenia echinococcus werden. 

Eine etwas andere Form des Wirtswechsels finden wir bei Blutparasiten. 
Allgemein bekannt ist ja die Entwicklung der Malariaplasmodien, die in den 
roten Blutkorperchen von Menschen und anderen Wirbeltieren schmarotzen. 
Blutsaugende Dipteren, speziell die Anophelesarten, nehmen solches infiziertes 
Blut auf, in ihrem Magen entwickeln sich dann die geschlechtlichen Stadien der 
Plasmodien, und ihre Teilungsprodukte gelangen in die Speicheldriisen der 
Miicken, um mit dem Stich wieder auf den Warmbliiter iibertragen zu werden. 
In die gleiche Kategorie gehort die Ubertragung der als Erreger vorwiegend 
tropischer Krankheiten so wichtigen und verhangnisvollen Trypanosomen, 
Babesien, Spirillen u. a., wobei als Ubertrager neben Fliegen auch Wanzen, 
Lause und Zecken in Betracht kommen. 

Einen landlaufigen, wenn auch zienmlich auBerlichen Einteilungsgrund der 
Parasiten bietet ihr Sitz am Korper des Wirts, wonach man Ekto- und Ento
parasiten zu unterscheiden pflegt. Zu den Entoparasiten (Entozoen) pflegt man 
auch die Darmschmarotzer zu rechnen, obwohl das yom physiologischen Stand
punkt gesehen eigentlich ungerechtfertigt ist. Denn die Darmparasiten befinden 
sich physiologisch genau so auf der AuBenflache des Korpers, wie die Raut
parasiten. Dieser physiologische Tatbestand driickt sich ja auch in der Tat-

1) LEUCKART, R.: Abhandl. d. sachs. Ges. d. Wiss. 1887. 
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sache aus, daB wir unter den "Entozoen" eine Menge Formen. finden, die reine 
Raumparasiten und Commensalen und gar keine Schmarotzer im engeren Sinne 
sind (Bakterienflora des Darmes, viele Gregarinen, FlageHaten, Bandwiirmer, 
Nematoden). Echte Entozoen sind physiologisch nur solche Parasiten, die im 
Blut und Gewebe ihrer Wirte schmarotzen. Eine schade Grenze liWt sich hier 
aHerdings nicht ziehen. Man denke etwa an Balantidium coli, das im Darm
lumen lebt, aber bei Gelegenheit die Darmwand angreift und dann in tiefgehenden 
Geschwiiren das Wirtsgewebe zerstortl), oder die Entamoebaarten, von denen 
E. coli ein meist harmloser Raumparasit des Dickdarms ist, wahrend E. tetra
gena, der Erreger der Amabenruhr, die Darmwand angreift 2). Vielfach finden 
wir auch die gleiche Parasitenform auf verschiedenen Entwicklungsstadien als 
AuBen- und Innenschmarotzer. Manche der parasitischen Cirripedien z. B. 
heften sich zunachst auBen am Wirt fest, bohren sich aber dann mit Teilen ihres 
Karpers ins Innere, wie die beriihmte Sacculina, die mit ihren wurzelartigen 
Auslaufern aHe Organe des Wirts umspinnt 3). Bei den Dasselfliegen ungerer 
Rinder, Hirsche und Rehe werden die Eier yom Weibchen der Fliege zu
nachst an den Pelz des Wirtstieres angeheftet. Durch Ablecken gelangen 
sie in den Magen. Dort werden die Larven frei, bohren sich durch die Darm
wand und durchwandern auf komplizierten Wegen mit bestimmten Stationen 
die Gewebe, wobei sie sogar in den Wirbelkanal eindringen, bis sie endlich 
unter der Haut anlangen und aus dem dort entstandenen Geschwiir sich zur 
Verpuppung ins Freie bohren. Ahnlich komplizierte Wanderungen, nur in 
umgekehrter Richtung, legt die Larve des Grubenwurms Ankylostomum zuriick, 
die sich in die Haut einbohrt, dann im Blute kreist, bis sie in die Lungen
capillaren gelangt. Dort bohrt sie sich in die Alveolen heraus und wandert 
durch Bronchien und Trachea in den Darmkanal, wo sie sich im Diinndarm 
festsetzt4). Polystomum integerrimum, ein Trematode, lebt in der Jugend auf 
den Kiemen der Kaulquappen; wenn diese bei der Metamorphose zum Frosch 
verschwinden, wandert er in den Darm ein und setzt sich schlieBlich in der 
Harnblase fest. Unter den Parasiten mit Wirtswechsel finden sich oft die Larven
formen im Gewebe des Zwischenwirts, wahrend die geschlechtsreifen Tiere sich 
beim definitiven Wirt im Darmkanal oder dessen Anhangen aufhalten (Distomeen, 
Cestoden). Die Blutparasiten, die von blutsaugenden Insekten iibertragen 
werden, miissen naturgemaB immer einige Zeit in dessen Darmkanal verweilen, 
gelangen aber von da wieder in die Gewebe, so daB sie den weitaus graBten Teil 
ihres Lebenszyklus als echte Entoparasiten zubringen. 

Die einseitige Anpassung an einen bestimmten Wirtsorganismus bedeutet 
fiir die Parasiten eine starke Einschrankung ihres Lebensraumes und eine weit
gehende Spezialisierung ihrer Lebensleistungen, die ihre Vorteile und Nachteile 
hat. Ein Schmarotzer, der einmal den AnschluB an seinen Wirt gefunden hat, 
kann sich eine sehr erhebliche Vereinfachung seines Betriebes leisten. Er kann 
auf eigene Bewegung verzichten und braucht, besonders wenn er im Innern 
des Wirtes geborgen ist, auch nur wenige Sinnesleistungen, vorwiegend mecha
nischer und chemischer Art. 1m Darm oder den Geweben des Wirtes wird ihm 
auch die selbstandige Verdauungsarbeit fast ganz abgenommen. Dafiir muB er 
besondere Anstrengungen machen, um an seinen Wirt heranzukommen und, vor' 
aHem bei Innenschmarotzern, um die Ubertragung seiner N achkommenschaft 

1) RUGE, in MENSE: Handb. d. Tropenkrankheiten. Bd. IV, S.44. 
2) Vgl. HARTMANN, in PROWAZEK: Handb. d. pathogenen Protozoen und RUGE, in 

MENSE: Handb. der Tropenkrankheiten. Bd. IV, S.3ff. 
3) DELAGE, Y.: Arch. de zoo!. expo et glm. 1884. 
4) Looss, A.: Monograph. Records of the Egyptian Government School of Medicine., 

Bd. III. 1905. 
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zu sichern. So kommt es bei Parasiten hoheren Grades meist zur Ruckbildung 
gewisser Funktionen und Organe hei gleichzeitiger Hypertrophie anderer. Da
durch erwecken sie den Eindruck einer eigenartigen Disharmonie und nehmen 

Abb.64. Chondraconthus lophii (gibbosus). 
vVeibchen von der Bauchflache mit an· 
haftendem Mannchen cJ 1O! 1. F', F" die beiden 
:Fu13paare, Ov Eierschlauche. (Nach CLAUS· 

GROBBEN.) 

Abb. 66. AllantonemfL mirabile. (Aus: 
LEUCKART: Abh. d. sachs. Gcs. d. Wiss. 1887.) 

Abb. 65. Entione Moniezii. (Aus Mitt. d. 
zool. Stat. Neapel Bd. 3.) 

Abb.67. Entoconcha mirabilis. 25/1" BBlut
gefa13 von Lapidoplax, an dem Entoconcha 
befestigt ist, D Darm, Ov Ovarium, S Hoden. 

(Nach JOR. Miir,LER.) 

oft ganz bizarre Gestalten an, so daB der Morphologe und Systematiker viel
fach die gro13ten Schwierigkeiten hat, ihre Herkunft und verwandtschaftlichen 
Zusammenhange festzustellen (Abb. 64-67). 
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Die enge Bindung an den Wirt, zu deren Gunsten die freie und selbstandige 
Lebensfiihrung aufgegeben wurde, bedroht natiirlich die Parasiten mit schweren 
Gefahren, da sie ihnen die notwendige Elastizitat gegeniiber Veranderungen 
der Umwelt raubt. Verschwindet der Wirt, oder wird aus irgendeinem Grunde 
die Ubertragung von Wirt zu Wirt in Frage gestellt, so ist der Parasit verloren. 
Die Bekiimpfung eines Parasiten ist daher verhaltnismaBig leicht, wenn man 
einmal den schwachen Punkt in seinem Entwicklungszyklus gefunden hat; die 
menschliche Wissenschaft hat diese Schwache schon oft mit durchschlagendem 
Erfolg ausgenutzt. Erinnert sei nur an die fast vollige Beseitigung der Trichinen 
durch Einfiihrung der Fleischbeschau, die Unterdriickung des Leberegels der 
Schafe durch Kontrolle des Weideganges, urn die Aufnahme encystierter Cer
carien zu verhindern, die Einschrankung der Malaria durch Bekampfung der 
Stechmiicken. So mannigfaltig sonst die Beziehungen zwischen Parasit und 
Wirt auch sein mogen, so muB doch eine Bedingung so gut wie immer erfiillt 
sein: der Parasit muB kleiner sein als sein Wirt. Das ergibt sich ja schon daraus, 
daB der Wirt nicht nur den Wohnraum stellen und die Bewegung iibernehmen, 
sondern auch hinreichend Nahrmaterial haben muB, urn den Parasiten mit zu 
versorgen, ohne selbst zugrunde zu gehen. Deswegen gilt dies Gesetz immer 
fUr den Zeitpunkt, in dem der Parasit mit dem Wirt in Kontakt kommt. Aus
nahmen gibt es hochstens unter den Pflanzen bei manchen Lianen, die groBer 
sein konnen als ihre Opfer, oder dem beriihmten Banyanbaum, der noch als 
Riesenstamm benachbarte Baume mit seinen Zweigen umspinnen und aussaugen 
kann. Hier handelt es sich aber nicht mehr urn obligatorischen, sondern fakulta
tiven Parasitismus. Aus dieser notwendigen Kleinheit der Parasiten erklart sich 
wohl zum Teil die Tatsache, daB wir unter ihnen vorwiegend Vertreter der kleineren 

. und einfacher organisierten Gruppen des Systems finden, vor allem viele Einzellige, 
dagegen so gut wie keine Vertreter der Wirbeltiere, wahrend umgekehrt die 
groBen und hoch organisierten Formen hauptsachlich als Wirte benutzt werden. 

Betrachten wir nach diesen allgemeinen Bemerkungen nunmehr den Ein
fluB des Parasitismus auf die einzelnen Organsysteme zunachst der Tiere. 

Beim Hautsystem ist einmal die Funktion mechanischen Schutzes je nach 
der Lebensweise des Schmarotzers sehr verschieden beansprucht. Die Ekto
parasiten sind zum Teil stark der Gefahr mechanischer Verletzung ausgesetzt, 
z. B. die Blutsauger bei Vogeln und Saugetieren. Daher finden wird dort oft 
eine sehr widerstandsfahige Korperbedeckung, meist von ziemlich elastischer 
Natur. Bekannt ist ja, welche Schwierigkeiten es macht, Flohe, Lause, Zecken 
durch Zerdriicken zu toten. Ahnlich liegen die Dinge auch bei manchen para
sitischen Krebsen, wie der Karpfenlaus, Argulus, den Blutegeln und ektopara
sitischen Trematoden. Bei den beiden letzteren ist es allerdings vorwiegend 
das sehr zahe und elastische Bindegewebe, welches diese Widerstandsfahigkeit 
bedingt. VerhaltnismaBig recht feste Korperbedeckung finden wir auch bei 
manchen Darmschmarotzern, die zwischen groben Nahrungsbrocken sich zu 
bewegen haben. So bei den bizarr gestalteten Infusorien im Pansen der Wieder
kauer (Abb. 68) oder dem Copepoden Enterognathus, der im Darm der Seelilie 
Anthedon lebt, sowie bei den im Pferdemagen verankerten Larven der Magenbremse 
Gastrophilus equi (Abb. 69). Sehr fest pflegen auch die Hiillen bei den Stadien zu 
sein, die zur Ubertragung auf einen neuen Wirt dienen. Die Eier der Nematoden, 
Trematoden und Cestoden sind mit festen Schalen umgehen, die neben mecha
nischer Verletzung hesonders auch das Austrocknen verhindern sollen. Ahnlich 
liegen die Dinge auch fiir die Sporen der Bakterien und die Cysten der Protozoen. 

W 0 eine solche Schutzfunktion fortfallt, pflegt die Haut weich und diinn 
zu werden. So hei Ektoparasiten, die an geschiitzten, weder fUr fremde An-
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greifer noch fiir Abwehrbcwegungen des Wirts zuganglichen Stellen sitzen, wie 
die parasitischen Copepoden an den Kiemen der Fische (vgl. Abb. 63), oder die 
unter dem umgeschlagenen Hinterleib der Krabben geborgene Sacculina (vgl. 
Abb.81). Bei diesen Crustaceen spielt wie bei vielen anderen der hier erwahnten 
Formen dabei auch sieher eine wesentliche Rolle, daB die Ortsbewegung fort
falit und dadureh der als Stutzpunkt fur die Muskulatur dienende Chitinpanzer 
entlastet wird. Besonders diinn wirel die Haut bei Entozoen und Darmparasiten, 

B 

D E 

Abb. 68. Darmbewohnende Protozoen aus Darmen, die mit harten Pflanzenteilchen erfiillt 
sind. A-G Flagellaten aus Termiten, D-F Infusorien aus Huftieren. A Triehonympha 
agilis Leidy, B Dinonympha gracilis Leidy, G Pyrsonympha vertens Leidy, D Ophryoseolex 
eaudatus Eberl. aus dem Rind, E Entodinium caudatum Stein aus dem Rind, F Cyelo
posthium bipalmatum Fior. aus dem Blinddarm des Pferdes. (Aus HESSE-DOFLEIN: Tierbau 

und Tierleben.) 

da sic dort oft dic Funktion der Ernahrung auf osmotischem Wege zu iiber
nehmen hat. Beispiele bieten die Blutparasitcn, Protozoen wie Wiirmer (Filari
iden) , unter den Darmbewohnern Gregarinen, Cestoden, Nematoden, Echino
rhynchen, Linguatuliden u. a. Aus ahnlichen Griinden erklart sich vielleicht auch 
die starke Riickbildung der Gallertc bci den in anderen Medusen schmarotzcnden 
Generationcn der Narcomcduse Cunina1). 
---------. 

1) STSCHELKANOWZEFF: ~Iitt. d. Zool. Stat. Neapel Bd. 17. 1906. - HANITZSCH, P.: 
Zoologic a Bd. 67. 1I:H2. 
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Eine sehr wichtige und fur Parasiten fast spezifische Funktion hat aber 
die Haut noch vielfach zu ubernehmen, die Befestigung der Parasiten am Wirt. 
Dazu dienen die zu Hakenklammern umgebildeten Beine bei Lausen und Milben 

Abb. 69. Larven von Gastrophilus equi in 
der Magenwand des Pferdes. Natiirl. GroBe. 
Orig.nachder Natur. (NachHEssE.DoFLEIN.) 

(Abb. 70), sowie bei parasitischen Cru
staceen, z. B. den auf Hydroiden und 
Bryozoen schmarotzenden Caprelliden 
(Abb. 71) und vielen Copepoden. Ferner 
die Hakenkranze am Scolex der Band
wurmer, am Vorderende der Echino
rhynchen und Liguatuliden, die Chitin
haken an der Mundkapsel des Gruben
wurmes Ankylostomum und an den 
Saugnapfen am Hinterende der Polysto
meen unter den Trematodcn (Abb.72 
bis 75). 

Abb. 70. Phthirius pubis (Linne). (Aus 
BRAUN: Die tierischen Paras it en des Men

schen.) 

Bei der Nematodengruppe der Trichotracheliden ist das ganze Vorderende 
nadelartig verschmalert und wird in die Darmwand eingebohrt. Ein sehr viel
seitig verwendetes Hilfsmittel sind ferner die Saugnapfe. Bei dem auf der 
AuJ3enflache der Darmepithelien schmarotzenden Flagellaten Costia ist der 
ganze Zelleib saugnapfartig ausgehohlt. Saugnapfe besitzen die Trematoden, die 

Abb.71. Mannchen von Caprella aequilibra. K Kiemen. ca. 3°/1' (Nach P. MAYER.) 

Cestoden, die Hirudineen. Wir find en sie an den Beinen der Karpfenlaus Argulus 
(Abb. 76). Ais Saugnapfe funktionieren auch die Beine der Blattwespenlarven 
und Schmetterlingsraupen,mit denen sie sich aufs energischste an Blattern und 
Zweigen festzuhalten vermogen. Oft ist einer dieser Saugnapfe von der Mund
offnung durchbohrt und dient dann zugleich dem Aufsaugen der Nahrung, so 
bei den Trematoden, Ankylostomum, den Blutegeln und den einzigen echt 
parasitischen Witbeltieren, den Myxinen. 
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Der Bewegungsapparat zeigt im allgemeinen keine besondere Entwicklung. 
Als eine flir Parasiten charakteristische Bewegungsart konnte man hochstens 

Abb. 72. Kop£ von 
Taenia solium. (Naeh 

BRAUN.) 

Abb. 73. Ankylostomum duodenale. 
Vorderende mit Saugmund und Klam

merhaken. (Nach Looss.) 

1I .. .. 

Tl 
a b 

Abb. 74. Mannchen 
von Echinorhynchus 
angustatus. Vorder
ende mit Riissel und 
Haken. (NachBRAuN.) 

· .I1s 

Abb. 75a und b. Polystomeen, Saugwiirmer mit vielen Saugnapfen. a) Squalonchocotyle 
borealis. Vergr. 6ma!. b) Acine belones. Vergr. 22ma!' Ms Mundsaugnapf, Hs hintere 
Saugnapfe, He besonderer Haftfortsatz. Orig. nach Praparaten. (NachHEssE-DoFLEIN.) 
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das Bohren bezeiehnen, das mit dem versehmalerten, oft noeh mit besonderen 
Bohrstaeheln bewehrten Vorderende gesehieht. So bohren sieh die Cerearien 
der Trematoden in Sehneeken und Insektenlarven, die Copepoden und Cirri
pedien in die Raut von Fisehen und Krabben ein, die Larven der Sehmarotzer
hienen, Sphegiden, Sehlupfwespen bohren sieh aus den au13en am K6rper an
gehefteten Eiern in den Leib ihrer Opfer ein, u. U. aueh vor der Verpuppung 
wieder heraus; bohrend durehdringt die Triehine und andere Nematoden die 

D 

Darmwand, die Larven von Ankylosto
mum und den Dasselfliegen die Ge
webe ihrer Wirte. Sehr eigenartig ist 
der Fall der Sehwebfliege Anthrax, bei 
der die aussehliipfende Fliege sieh zum 
Rerausbohren aus der Larvenkammer 
der von ihr getoteten Bienenlarve der 
Bohrstaeheln bedient, die sieh an der 
Puppenhiille befinden1). Sitzt der 
Parasit dauernd fest, so bilden sieh 
die Bewegungsorgane zuriiek. Cope
poden und Cirripedien, deren erste 

Kf Larvenstadien noeh wohlausgebildete 
Sehwimmbeine besa13en, verlieren diese, 
wenn sie sieh an ihren Wirt fest
gesetzt haben. Die Triungulinuslarve 
der Meloiden, die drei wohlausgebildete 
Beinpaare besitzt, wandelt sieh in eine 
fuBlose zweite Larvenform um, wenn 
sie in der Larvenkammer der von ihr 
heimgesuehten Biene angekommen ist. 
Die Sehlupfwespen und andere entopa
rasitisehe Hymenopteren haben bein
lose Larven, ebenso wie ubrigens ihre 

Abb. 76 . .Argulus foliaceus. Junges Mann
chen. B/1• A' vordere Antenne, Sg Saug
napf am vorderen KieferfuJ3, Kf hinterer 
KieferfuJ3, Sf SchwimmfiiJ3e, R Saugr6hre, 

im Innern von Larvenkammern auf
waehsenden Verwandten, die Bienen, 
Wespen und Gallwespen. Die Cerea
rien werfen naeh dem Eindringen in 
den Wirt den Rudersehwanz ab, die St StacheI, D Darm, T Hoden. 

(Nach CLAUS.) lebhaft sehlangelnden Rhabditislarven 
wandeln sieh in Pflanzen und Tieren 

oft in bewegungslose Saeke um; die junge Triehine rollt sieh naeh dem Ein
dringen in die Muskelfaser zur Kapseltriehine zusammen. Diese Ruekbildung 
der Muskulatur zusammen mit der Erweiehung der Stiitzgewebe und der Raut 
gibt dann oft Anla13 zur Ausbildung der unf6rmliehen, ungegliederten, asym
metrisehen, saekartigen K6rpergestalt, die uns an so vielen Parasiten auffallt 
(vgl. Abb. 64-67, 81, 91). 

In der Ausbildung der Sinnesorgane zeigt sieh eine divergente Ent
wieklung insofern, als die freilebenden Formen zur Auffindung ihrer Wirte 
haufig besonders leistungsfahige Sinnesapparate brauehen, wahrend sie bei 
den festsitzenden Formen und Entwieklungsstadien zum guten Teil zuriiek
gebildet werden k6nnen. Ais besonders leistungsfahig erseheint uns Tastsinn und 
ehemiseher Sinn, wahrend der Liehtsinn im Zusammenhang mit dem Parasitismus 

1) FABRE, J.-H.: Souvenirs entomoIogiques Ed. 3 (VIII). 
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jedenfalls keine Besonderheiten in der Ausbildung zeigt. Das chemische Unterschei
dungsvermogen der Schmarotzer ist oft erstaunlich hoch entwickelt. Hierhin gehort 
die Fahigkeit, die richtige Wirtsart aus ahnlichen Formen heraus zu erkennen. 
Viele F16he sind an bestimmte Saugetier- oder Vogelarten angepaBt und unter
scheiden diese sicher wahl auf ehemischem Wege. Ebenso ernahren sich viele 
Raupen nur von ausgewahlten Pflanzenarten, diese erkennt aber nicht nur die 
Raupe, die sie friHt, sondern aueh der Sehmetterling, der seine Eier daran ab
setzt. Durch ehemisches Unterscheidungsvermogen finden vielleicht auch die 
im Wasser lebenden Trematodenlarven ihre Zwischenwirte, obwohl hier auch 
die Moglichkeit besteht, daB sie wahllos versehiedene Tiere angreifen, aber nur 
in einer Art erhalten bleiben. Ganz besonders hohe Leistungen vollbringen die 
Raub- und Sehlupfwespen beim Aufsuchen der Opfer, denen sie ihre Eier an
vertrauen wollen. Viele Sphegiden wahlen die Tiere, die sie lahmen und als 
Nahrung fUr ihre Larven eintragen, aus ganz bestimmten Gattungen bestimmter 
Insektenfamilien1). Da os sich dabei urn an Gestalt und GroBe recht verschiedene 
Arten handeln kann, so ist wahl anzunehmen, daB auch hier der chemische 
Sinn ausschlaggebend ist. Ahnlich hoch entwickelt ist das Geruchsorgan hei 
den Schlupfwespen, die ihre Opfer oft auch ganz spezifisch auswahlen und sie 
an den unzuganglichsten Stellen aufzufinden wissen. Selbst die tief im Holz 
versteckten Kafer- und Wespenlarven werden von auBen durch unverletzte 
Rinde wahrgenommen; vielleicht ist hierbei auch ein sehr feines Tastvermogen 
mit im Spiel, das die Bewegung der im Holz arbeitenden Larve empfindet. In 
manchen Fallen, so hoi den winzig kleinen, in Insekteneiern parasitierenden 
Schlupfwespen, wie Encyrtus u. a. ist zum mindesten wahrscheinlich gemacht, 
daB das Weibchen nicht nur das anzustechende Eigelege findet, sondern auch 
erkennt, ob ein Ei bereits von einem anderen Parasiten belegt ist 2). Eine sehr 
feine Empfindlichkeit fUr chemische, z. T. wohl auch mechanische Unterschiede 
besteht jedenfalls auch hei den Larven der parasitierenden Hymenopteren. Es 
ist bekannt, daB diese Sehmarotzer die Eingeweide der Tiere, in denen sie leben, 
nicht wahllos auffressen, sondern dabei eine ganz bestimmte Reihenfolge inne
halten. Zuerst wird der Fettkorper, also vorwiegend die fUr die Metamorphose 
angehauften Reservestoffe aufgezehrt, dann die Geschlechtsorgane, dann die 
Muskulatur und der Darm, wahrend das Nervensystem bis zuletzt verschont 
wird. Die biologisehe Bedeutung dieser R,eihenfolge ist offenbar, das Opfer 
solange als moglich lebensfahig zu erhalten, urn dem Schmarotzer selbst nicht 
vorzeitig die Nahrungsquelle zu zerstoren. Die Unterscheidung liber die Aus
wahl der Organe kann aber wahl sicher nur auf chemischem Wege erfolgen. 
In ahnlicher Weise dlirften die Wanderungen von Parasiten durch verschiedene 
Gewebe des Wirtes yon ehemischen Reizen abhangig sein, soweit es sieh nicht 
urn passive Verschleppung dureh den Blutstrom oder durch Muskelbewegung 
des Wirtes handelt. Genauere Untersuchungen liber diese Frage liegen m. W. 
nicht vor. 

Flir viele vorwiegend entoparasitisehe oder darmschmarotzende, also den 
landlaufigen Sinnesreizen entzogene Formen ist Rlickbildung der entspreehenden 
Sinnosorgane eharakteristisch. 

So weisen die Trematoden und Cestoden in dieser Hinsicht eine weitgehende Reduktion 
auf im Vergleich mit ihren freilebenden Verwandten, den Turbellarien, ebenso sind die Milben 
gegeniiber den Spinn,~n stark riickgebildet. Oft tritt diese Riickbildung erst in der individuellen 
Entwicklung beim Ubergang zur parasitischen Lebensweise ein. So haben die Crustaceen
larven Augen und wohlentwickelte Fiihler, die nach dem Festsetzen riickgebildet werden 

1) FABRE, J.-H.: Souvenirs entomologiques Bd.1 (III-XII). 
2) ]\hRCH,\L, P.: Arch. de zool. expo et g(m. 1904/06. 
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(vgl. Abb. 63), ebenso besitzt die Miracidiumlarve der Trematoden noch einen Augenfleck, 
der spiiter verschwindet (vgl. Abb. 92). Bei der Meduse Cunina entwickeln die parasitisch 
lebenden Generationen nie die Sinnesorgane (Statocysten), die die freilebende Generation 
ausbildet. Diese Riickbildungserscheinungen stimmen physiologisch ganz mit denen iiberein, 
die wir bei den Weibchen (Kiiniginnen) der Ameisen und Termiten finden, wenn sie nach 
dem Hochzeitsflug zur unterirdischen Lebensweise iibergehen. Tatsiichlich bietet die Lebens
weise dieser Geschlechtstiere in den groBen Insektenstaaten auch biologisch viele Beruhrungs
punkte mit der der Innenschmarotzer, und es ist nicht verwunderlich, daB wir die gleichen 
morphologischen und physiologischen Folgeerscheinungen (Reduktion der Bewegungs- und 
Sinnesorgane, Erweichung des Hautskeletts, Hypertrophie des Geschlechtsapparates) bei 
ihnen finden. 

DaB das N ervensystem entsprechend seiner geringeren Beanspruchung in 
vielen Fallen bei Parasiten reduziert ist, erscheint selbstverstandlich. Die viel
fach beschriebenen morphologischen Veranderungen bieten yom aHgemeinen 
Standpunkt wenig Bemerkenswertes, eine nahere Kenntnis der physiologischen 
Leistungen ist zur Zeit nicht vorhanden. 

Wenden wir uns nunmehr zur Betrachtung des Stoffwechsels und seiner 
Organe, so ist zunachst die Nahrungsaufnahme oft fUr Parasiten kennzeichnend, 

a b 

Abb.77. Musca vomitoria, 3°/1. a Medianer Liingsschnitt durch den Kopf mit gestrecktem 
Russel. f Fulcrum, bd Aufhangeband desselben, tr Tracheenblasen, kb Kopfblase, 8 Speichel
gang, g Gehirn. b Querschnitt durch den Kopfkegel (k) und das Fulcrum (F). at oberer, 
ut unterer Fulcrumboden, 8 Speichelgang, nk Nahrungskanal, mFulcrum-Muskeln, trTracheen. 

. (Nach KRAEPELIN.) 

da sie ihrem Wirt Blut und K6rpersafte entziehen. Dies geschieht bei Ekto
parasiten und Darmschmarotzern durch Saugvorgange. Um an die K6rpersafte 
heranzukommen, haben solche Formen die mannigfachsten stechenden, bohren
den und schneidenden Instrumente in ihrer Mundbewaffnung. Es genligt hier 
der Hinweis auf die Stechapparate im Russel der blutsaugenden Dipteren, 
F16he, Lause, Wanzen und Zecken. Eine ganz ubereinstimmende Apparatur 
haben auch die Sauger pflanzlicher Safte, also vor aHem die Pflanzenlause und 
Zikaden. In ahnlicher Weise zu Stech- und Saugapparaten umgebildete Mund
werkzeuge finden wir bei vielen ektoparasitischen Crustaceen, insbesondere den 
Copepoden. Als Bohrstacheln wirkende Chitinhaken finden wir bei dem die 
Darmschleimhaut angreifenden Ankylostomum, Schnittwunden erzeugen die 
kreissagenartig gezahnten Kiefer der Blutegel. 

AuBer dem Stechapparat besitzen aHe SMtesauger naturlich eine Saug
und Pumpvorrichtung. Bei den Insekten und Crustaceen liegt sie im Vorder
darm, wo sich eine durch Muskelzug dehnbare Saugpumpe mit VentilverschlUssen 
gegen Stechapparat und Mitteldarm findet (Abb. 77 u. 78). Bei Ankylostomum 
dient die ganze Mundkapsel als Saugpumpe, bei den Blutegeln und Trematoden 
mundet der Vorderdarm in den vorderen Saugnapf. AuBerdem besitzen eine Reihe 
dieser Formen gerinnungshemmende Sekrete, die eine langer dauernde Blutzufuhr 
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ermoglichen sollen. Bekannt sind sie von den Blutegeln1), sowohl unseren im 
Wasser lebenden Formen wie den im tropischen Urwald verbreiteten Land
blutegeln, deren Wunden wegen dcr langen Nachblutung besonders geftirchtet 
sind. Erzeugt wird das Sekret in Paketen groDer Drusenzellen in der Wand des 
Vorderdarms (vgl. Abb. 82), durch Extraktion hat man es aus Blutegelkopfen 
auch fur medizinische Zwecke gewonnen. Uber Drusen mit ahnlicher Wirkung 
verfugt auch Ankylostomum, die Nachblutungen aus der Darmschleimhaut 
tragen wohl mit zu der hochgradigen Blutarmut bei, die den Befall mit dies em 
Parasiten so gefahrlich macht. Fur die meist kurzere Zeit dauernden Stiche 
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Abb.78. Saugapparat einer Schnake (Culex plpJens L.). A Schematischer Langsschnitt 
durch den Kiirper: h Herz, 8p Speichcldriisen, hyp Hypopharynx, ls Oberlippe, Ii Unter
lippe, ph Pharynx, pro Proventriculus, 8m Saugmagen (Nebenreservoire), sh Hauptreservoir. 
m Mitteldarm (Magen), 1m MALPIGHlSche GefaBe, e Enddarm, H markiert die Oberflache 
der Raut, in welche das Tier gerade sticht. B Querschnitt durch den hinteren Teil des Kopfes, 
urn den Bau des Saugorgans zu zeigen: b Lumen des Pharynx, m die Muskeln, welche den 
Pharvnx erweitern, rm Riickziehmuskeln der Maxillen. (Abgeandert nach SCHAUDINN und 

• DIMMOCK, aus HESSE-DoFLEIN.) 

und Saugakte der blutsaugenden Insekten ist die Gerinnungshemmung wohl 
nicht so wichtig, doch liegt anscheinend etwas Ahnliches vor, da wir bei allen 
diesen Formen Einrichtungen finden, mittels deren beim Beginn des Saugens 
etwas Speichelsekret in die Wundc gespritzt wird; z. T. dient es wohl auch 
dazu, durch Reizstoffe Hyperamie zu erzeugen. Wichtig war die Beobachtung 
SCHAUDINNS, wonach diescr Reizstoff bei den Malariamucken nicht vom Tier 
selbst geliefert werden solI, sondern von Hefepilzen, die sich regelmaBig in Aus
sackungen des Vorderarms befinden2) (s. u. S. 684). 

1) RAYCRAFT, J. B.: Arch. f. expo Pathol. u. Pharmakol. Bd. 18. 1884. 
2) SCHAUDINN, FR.: Arb. a. d. Reichs-Gesundheitsamt Bd. 20. 1904. 

41* 
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Sehr merkwiirdig liegen die Verhaltnisse oft bei den Larven der parasitisch 
lebenden Rymenopteren. Bei den Sphegidenlarven finden wir keine scharfe 
Mundbewaffnung, die eine ZerreiBung der Gewebe des Wirts gestattet, vielmehr 
sondert die Larve ein Darmsekret ab, das die Gewebe des Wirts durch eine Art 
Vorverdauung verfliissigt, so daB der Schmarotzer sie nur aufzusaugen braucht. 
Die Larve von Anthrax, einer Schwebfliege, durchbohrt nach den Beobachtungen 
F ABRES gar nicht die Raut der Bienenlarve, an der sie schmarotzt, sondern 
saugt sie nur auf osmotischem Wege aus 1). Wie das moglich ist, dariiber besteht 
allerdings noch keine volle Klarheit. 

Bei fast allen Entoparasiten und sehr vielen Darmschmarotzern finden wir 
rein osmotische Erniihrung durch die KorperfHiche, die dann zu funktioneller 
bis morphologischer Ausschaltung des Darmes fiihrt. Da der ganze Korper ja 
in einer fertig vorbereiteten Nahrli:isung schwimmt, so ist die ZweckmaBigkeit 
dieser Umgestaltung ohne weiteres einleuchtend. Unter den Darmparasiten 
gehoren zu den Formen mit volliger Riickbildung des Darmes die Cestoden, 
Acanthocephalen, Linguatuliden. Unter den Darmprotozoen hat sich besonders 
Opalina im Gegensatz zu anderen Infusorien der osmotischen Ernahrung an
gepaBt und besitzt gar keine Einrichtungen mehr zur Aufnahme geformter 

Abb. 79. Opalina ranarum. 
(Nach ENGELMANN.) 

Nahrung (Abb. 79), ahnlich liegt die Sache 
bei den Gregarinen und wohl auch vielen 
Flagellaten des Darmes. Bei den Nema
toden ist der Darm noch erhalten, aber 
oft durch VerschluB des Lumens des Vor
derdarms funktionslos. Bei den Distomeen 
wird der Darm meist noch gebraueht, da
neben spielt aber die Osmose durch die 
Raut wohl sieher aueh schon eine er
hebliehe Rolle. Unter den Entozoen er-

nahren sieh wohl aIle in der Blutfliissigkeit kreisenden Sehmarotzer osmotisch, 
also vor aHem Bakterien, Trypanosomen usw. Anders ist es mit den in die 
Blutkorperehen eindringenden Formen, wie die Malariaplasmodien, bei denen 
Aufnahme geformter Nahrung vorliegt, ebenso wie bei der die Gewebe an
greifenden Entamoeba tetragena (histolytiea). Von den hoher organisierten 
Gewebssehmarotzern bieten manche Nematoden besonders eigenartige Verhalt
nisse. Das Weibehen der Rhabditiden Atractonema und Allantonema dringt 
nach der Befruehtung in Kafer ein und wandelt sich dort in einen wurstformigen 
Klumpen um (vgl. Abb. 66), der von Traeheen und Fettkorperlappen des Wirtes 
dieht umsponnen wird, seinen Darm ganz riiekbildet und sieh rein osmotisch 
ernahrt. Noch eigenartiger werden die Verhaltnisse bei der in Hummeln sehma
rotzenden Sphaerularia (Abb. 80). Rier entwiekelt sieh naeh dem Eindringen der 
befruchteten Weibehen der Endteil des Gesehlechtsapparates machtig, stiilpt sich 
zur Gesehlechtsoffnung vor und wird zu einem maehtigen Blindsaek, der den 
ganzen Gesehleehtsapparat in sich hineinzieht und bald den eigentliehen Korper 
um das Vielfaehe an GroBe iibertrifft, so daB dieser nur noeh ein belangloses 
Anhangsel darstellt und sehlieBlieh ganz verloren gehen kann. Die Ernahrung 
dieses Gesehleehtssackes erfolgt dann natiirlich auch rein osmotiseh. Osmotiseh 
ernahren sieh auch einige sehr merkwfudige entoparasitische Schnecken, deren 
Korper dann gleichfaHs voHig die normale Gestalt verloren hat, so die in Holo
th urien sehmarotzende Entoeoneha mira bilis (vgl. A b b. 67) und ihre V erwand ten 2). 

1) FABRE, J.-H.: Souvenirs entomologiques. Bd.3 (VIII). 
2) MULLER, JOR.: Uber Synapta digitata und tiber die Erzeugung von Schnecken in 

Holothurien. Berlin 1852. - ROSEN, N.: Fysiograf. Sallskap. Handl. Lund 1910. 
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Bei den Ektoparasiten finden wir einige sehr merkwurdige Fane osmotischer 
Ernahrung in der Gruppc der Krebse. Eine Reihe von Asselarten heften sich 
auBen an ihre Wirtstiere an und treiben vom eingesenkten Vorderrande am; 
wurzelartige Auslaufer in die Gewebe, die ganz nach Art pflanzlicher Wurzeln 
die Nahrungsstoffe fur den Parasiten aufsaugen. Der auBen sitzenbleibende 

I 

~ 
b 

Abb.80. Sphaerularia bombi. a Mannchen noch in der Larvenhaut (Lc), 10°/1; b Weibchen 
mit halbausgestiilpter Schcide (8), 100/1 ; C dasselbe mit schlauchfiirmig ausgewachsener 
Scheide, 1°')/1; d ausgebildcter Schlauch der Schcide mit anhangendem Wurmkiirper (TV). 3°/1. 

(Nach R. LEUCKART.) 

Karper verliert dann oft aIle auGere Gliederung und wird zu einem Sack fUr 
die Geschlechtsprodnkte. Beruhmt ist das Schmarotzertum der Rhizocephalen, 
einer Familie der Cirripedien (Abb. 81). 

Ihr bekanntestcr Vertreter, Sacculina, erscheint im erwachsenen Zustande als ein ovaler 
Sack, der quer auf der Unterseite des Abdomens von Taschenkrebsen sitzt. Aus den Eiern 
entwickeln sich typische Cirripedienlarven, die frei schwimmend einen neuen Krebs auf
suchen und sich an seiner Kiirperoberflache anheften. Bei der nachsten Hautung reduzieren 



646 O. STECHE: Parasitismus und Symbiose. 

sie sich zu einem gliedmaBenlosen Schlauch, der sich durch die weichen Intersegmentalfalten 
ganz in den Wirt hineinbohrt. Dort beginnt er am Vorderende Wurzeln zu treiben, die aIle 
Gewebe des Taschenkrebses durchziehen. Durch diese osmotische Ernahrung machtig heran
wachsend, drangt sich der K6rper schlieBlich an der Grenze von Cephalothorax und Abdomen 
wieder nach auBen und sitzt nun wieder als halbcr Ektoparasit geschiitzt unter dem um
geschlagenen Hinterleib des Taschenkrebses. 

In ahnlicher Weise dringen Copepoden aus der Familie der Monstrilliden 
in die BlutgefaBe von Rohrenwiirmern ein, wandeln sich dort in einen unorgani

Abb.81. Sacculina carcini. Parasitischer Krebs 
aus der Gruppe der Rhizocephalen am Hinter
leib der Krabbe Carcinus maenas. Die Krabbe 
ist so dargesteIlt, als sei sie durchsichtig und 
schimmere das Wurzelgeflecht der Saugr6hren 
des Parasiten durch ihre Korpcrwand durch. 

(Nach HESSE-DOFLEIN.) 

sierten Zellhaufen urn, der am Vor
derrande zwei lange diinnwandige 
Schlauche hervortreibt, die aus dem 
Wurmblut Nahrungsstoffe aufsau
gen und morphologisch umgebildete 
Antennen oder Mandibeln darstel
len 1). Das heranwachsende ge
schlechtsreife Tier nimmt dann wie
der typische Copepodenform an, be
kommt aber weder Darmkanal noch 
Mundoffnung. Es bohrt sich aus 
dem Wirt heraus, im freien Wasser 
erfolgt die Begattung, und das Weib
chen tragt die Eier nach Copepoden
art in einem Eisaek. 

Besitzen wir iiber die morpho
logischen und biologischenAnpassun
gen, die die parasitische Ernahrungs
weise im Gefolge hat, einen verhaIt
nismaBig guten Uberblick, so steht 
es mit unserer Kenntnis der eigent
lichen Physiologie des Stoffwechsels 
wesentlich schlechter. Gerade die 
Entoparasiten und Darmschmarot

zer bieten in dieser Hinsicht eine Reme interessanter Probleme, aber auch 
ungewohnliche Untersuchungsschwierigkeiten, da es vielfach kaum moglich ist, 
die Tiere unter einigerma13en physiologischen Bedingungen zu beobachten. 

Bei den blutsaugenden Ektoparasiten liegen die VerhaItnisse insofern un
gewohnlich, als viele dieser Formen offenbar nur selten Gelegenheit haben, eine 

S,P 

Abb.82. Hirudo med. Vorderende des K6rpers mit dem Pharynx, dem Darm und den seit
lich gelegenen Hals-(Speichel- )Driisen (sp) mit den Ausfiihrungsgangen (ag). (Nach APATHY.) 

griindliche Mahlzeit zu bekommen. Sie zeigen daher haufig Vorrichtungen, um 
diese Chance dann wenigstens ordentlich auszunutzen_ Es finden sich blindsack
artige Ausstiilpungen am Vorderdarm, sog. Saugmagen, wie bei vielen Dipteren 

1) MALAQUIN, Arch. de zool. expo et gt'm. 1901. 
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und Wanzen, oder taschenartige hintereinander gereihte Erweiterungen oder 
Verastelungen des Darmes wie bei Blutegeln (Abb. 82), Trematoden und Zecken 
(Abb. 83). Darin wird das Blut gespeichert, so daB die Tiere bei einem ausgiebigen 
Saugakt prall aufgetrieben und stark vergroBert erscheinen. Erinnert sei in dieser 
Hinsicht nur an unseren bekannten "Holzbock", 
die Zecke Ixodes ricinus. Die Verdauung dieser 
Blutmassen erfolgt auBerordentlich langsam. Bei 
Hirudo medicinalis hat man noch nach einer Reihe 
von Monaten unzersetztes Blut in den Darmblind
sacken nachgewiesen1 ). rhese Tatsache ist indirekt 
von erheblicher Bedeutung, da sie den verschie
densten einzelligen Blutparasiten, die mit dem 
Stich der Blutsauger aufgesogen werden, Gelegen
heit gibt, sich im Darm des Zwischenwirtes zu 
vermehren und u. U. wichtige Stadien ihres Ent
wicklungszyklus zu durchlaufen, wie etwa die Ko
pulation des Mikro- und Makrogameten bei den 
Malariaplasmodien. Mit dieser unregelma13igenNah
rungsaufnahme hangt es wohl auch zusammen, 
daB manche Blutsauger die Widerstandsfahigkeit 
gegen Hunger bis ins Extrem entwickelt haben. 
Fur manche Zecken (Argasiden) hat man experi
mentell nachgewiesen, daB sie 4-5 Jahre ohne 
Nahrungsaufnahme existieren konnten 2). Es muB 
dabei ohne Zweifel eine starke Herabsetzung des 
Gesamtstoffwechsels eintrcten; leider ist Naheres 
daruber bisher nicht bekannt. 

Abb. 83. Argas miniatus 
C. L. Koch. Von oben. Der 
blutgefiillte Magen mit seinen 
dendritisch verastelten Blind
sacken schimmert durch die 
dariiberliegenden Teile. (Nach 

EYSELL.) 

1m Gegensatz zu der im allgemeinen seltenen und unregelma13igen Nahrungs
aufnahme der Blutsauger nehmen die Sauger von Pflanzensaften, also Pflanzen
lause und Zikaden, grof3e Mengen von Nahrung ohne Unterbrechung zu sich. 
Sie saugen dabei vorwiegend an den Leitungsbahnen der Pflanzen, weniger direkt 
den Zellinhalt, so daB also ihre Nahrung ziemlich reich an Kohlehydraten, da
gegen rclativ arm an EiweiB ist. 1m Gegensatz zu der sehr vollstandigen Aus
nutzung des Blutes wird von den Pflanzensaften ein sehr groBer Teil unver
braucht aus dem After wieder abgegeben (Honigtau der Blattlause, Manna 
gewisser Zikaden). 

Unter den Ektoparasiten finden wir auch 
einige Formen, die Nahrungsstoffe auszunutzen 
vermogen, die sonst dcr tierischen Verdauung 
nicht zuganglich zu sein pflegen. Dahin ge
horen die K eratinfresser 3), welche tierische 
Haare oder Federn bzw. die daraus hergestellte 
Wolle fressen. Dies sind einerseits die Mallo
phagen (Abb. 84), die im Pelz der Sauger oder 
dem Federkleid der Veigel leben, andererseits 

Abb. 84. Menopon pallidum. 
(Nach GIEBEL-NITZSCH.) 

die Pelzmotten, Schmetterlingsraupen aus der Familie der Tineiden, die sich 
in Pelzwerk und W ollstoffen einnisten. Verwandte Arten hat man an den Ge
hornen gefallcner Antilopen gefunden, wo sie im Keratin tiefe Gange ausgefressen 

1) PtTTER, A.: Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd. 6. 1907 u. Bd. 7. 1908. - STIRLING u. 
BRITO: Journ. of anat. and physiol. Bd. 16. 1882. 

2) Vgl. dazu EYSELL, in MENSE: Handb. der Tropenkrankheiten. Bd. I, S.37_ 
3) SITOWSKI: Bull. Acad. scienc. Cracovic 1910. 
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hatten1) (Abb.85). Das Keratin wird im Darm angegriffen; in welcher Weise er 
aber umgesetzt wird, ist bisher noch nicht festgestellt. Ebenso wissen wir noch 
nichts Sicheres tiber den Stoffwechsel der Wachsmotten 2 ), die sich in Bienen- und 
Hummelnestern finden und dort das Wachs der Waben zerfressen. Sie brauchen 
Wachs zum Leben unbedingt, k6nnen aber damit allein nicht auskommen, da 
es keinen Stickstoff enthalt. Sie entnehmen diesen den mannigfachen or
ganischen Resten im Neste ihrer Wirte, Larvenhauten oder abgestorbenen 
Larven, Pollen u. a. Das Wachs wird nur zum Teil verdaut und findet sich 
noch ziemlich reichlich in den Exkrementen, die deshalb unter Umstanden noch 

Abb. 85. Gehorn einer Antilope mit FraBspuren und Puppenkokons der Motte Tinea vastella. 
Verkl. ca. 1/10' (Nach HESSE-DoFLEIN.) 

ein zweites Mal verarbeitet werden. Vielleicht spielen bei ihnen auch symbion
tische Organismen bei der AufschlieBung der Nahrung mit (s. u. S. 684) 

Sehr eigenartig sind auch die Ernahrungsverhaltnisse bei den holzlressenden 
insekten, also besonders bei den in der Rinde oder im Holz der Baume parasi
tierenden Kafern 3). 

Dort nagen die geschlechtsreifen Tiere von auBen ein Loch in den Stamm, das bei den 
rindenbriitenden Formen bis an die Grenze von Rinde undHolz, bei den holzbriitenden ins 
Innere des Holzes geht. Von dort aus nagt dann meist das befruchtete Weibchen einen senk
rechten oder wagrechten Muttergang, in den es in regelmaBigen Abstanden, oft in besonderen 
kleinen Nischen, seine Eier absetzt. Die ausschliipfenden Larven fressen dann ihre Gange 
senkrecht zum Muttergang. Die Larvengange nehmen mit dem Wachstum der Larven an 
Breite zu und enden meist mit einer keulenformigen Anschwellung, der Puppenwiege. Es ent
steM oft ein auBerordentlich regelmaBiges Bild, das von den Larvengangen des sog. Buch
druckers, Ips typographus, in unseren Fichtenwaldern fast jedermann bekannt ist (Abb. 86). 

1) VOSSELER: Zool. Anz. Bd.31. 1907. 
2) SIEBER, N. u. S. METALNIKOW: Pfliigers Arch. f. d. ges. Physiol. Bd.l02. 1904. 
3) V gl. hierzu ESCRERICR, K.: Die Forstinsekten Mitteleuropas. Bd. II. 1926. 
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Die rindenbriitenden Kafer ernahren sich dabei von den Holzfasern, die 
sie mit den Mandibeln zerkleinern und durch den Darm passieren lassen. Die 
schwer aufschlieBbare Nahrung wird nur zum Teil verwertet, denn die Exkre
mente, das Bohrmehl, enthalten noch reichlich unverandertes Holz. Trotzdem 
reicht diese Nahrung bei den rindenbriitenden Formen aus, da die Rinde, in 
der die Saftzirkulation des Baumes erfolgt, relativ reich an stickstoffhaltiger 
Nahrung ist. Bei den holzfressenden Arten liegen die Verhaltnisse weit un
giinstiger, denn das Kernholz ist sehr nahrstoffarm. Als Ersatz tritt hier die 
Ausnutzung gewisser Pilzarten, 
der sog. Ambrosiapilze ein, die 
sich regelmaBig in den Kafer
gangen ansiedeln, von den In
sekten selbst iibertragen werden 
und unter dem standigen Ab
beWen durch die Kafer eine eigen
tiimliche Wuchsform entwickeln, 
die Ambrosiazellen, die beson
ders den jungen Larven zur Nah
rung dienen. Das Myzel der Pilze 
durchwuchert das Holz auf weite 
Strecken und kann so Nahrstoffe 
herbeischaffen. Ahnliche Holz
fresserei finden wir auch bei man
chen Ameisenarten (Camponotus, 
Lasius) und den Termiten, und 
auch hier hat sich die Ausnutzung 
von auf Holz lebenden Pilzen 
entwickelt, die in besonderen 
Kammern des Nestes, den Pilz
garten, auf zerkauter Holz- oder 
Elattmasse geziichtet werden. 
1m Darm der Termiten befinden 
sich merkwiirdig groGe Flagel
latenformen, die Trichonymphi
den, die bei der Ausnutzung des 
Holzes eine wichtige Rolle spiel en 
(vgl. Abb.68) (s. u. S. 684). 

Abb.86. FraBgange von Ips typographus (L.) am 
Stamme einer Fichte. Verkl. 11/ 12, Photographie 

von Forstassessor SCHEIDTER. 

Bei den Formen, die im Kernholz leben, ohne Ambrosiapilze zu haben, 
also bei Holzwespen, Baupen, Bockkaferlarven, verlangsamt sich die Entwick
lung auGerordentlieh, offenbar infolge der zu wenig ergiebigen Nahrung. Sie 
kann bis zu 10 Jahren dauern. Eigenartig ist bei manchen dieser Arten auch 
das sehr geringe Feuchtigkeitsbediirfnis, bekanntlich leben ja eine Beihe Kafer 
im Holz unserer Mobel , oft ganz alter, Hingst ausgetrockneter Stiicke. Die 
geringe Feuchtigkeitsmenge, die das trockene Holz durch die Bohrgange anzieht, 
muG also den Tieren geniigen, denn die Annahme, daB sie etwa auf chemischem 
Wege Wasser aus der Nahrung freimachten, hat sich nicht bestatigen lassen. 

tIber die Stoffwechselvorgange bei Entoparasiten wissen wir noch sehr 
wenig. Bei den eigentlichen Entozoen ist anzunehmen, daB sie ihre Nahrungs
stoffe den Geweben des W'irts entnehmen und sie ebenso verarbeiten, wie das 
auch dessen Gewebszellen tun. Aueh der zur Oxydation notwendige Sauerstoff 
ist ihnen, besonders den im Elute lebenden Formen, wohl ebenso zuganglich 
wie den Zellon des Wirtes. Anders liegt die Sache bei den Darmparasiten, die 
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ja in einem sauerstoffarmen Medium leben. Hier ist noch immer am wichtigsten 
die Untersuchung von WEINLAND an Ascaris l ), der fiir die Energieproduktion 
einen GarungsprozeB fand, bei dem Glykogen in Kohlensaure, Valeriansaure 
und z. T. verwandte Sauren gespalten wurde. 100 g Ascaris zersetzten in 
24 Stunden 0,7 g Glykogen, wie WEINLAND sich vorstellt, nach der Gleichung: 

4 06 H l20 6 = 9 002 + 3 05 HIO O2 + 9 H 2 • 

Der Energiegewinn ist dabei im Vergleich zur vollstandigen Spaltung recht 
gering; der Betrieb arbeitet also ziemlich unrationell, was aber bei der reich
lichen Nahrungszufuhr ohne Gefahr geschehen kann. Von den anderen Darm
parasiten wissen wir nichts Genaues iiber den Stoffumsatz, da aber auch bei 
ihnen Glykogen in groBen Mengen als Reservesubstanz auftritt 2) - bei Taenia 
z. B. bis zu einem Drittel der Trockensubstanz -, so kann man wohl auf ahn
liche Prozesse schlieBen, ebenso wie bei den in der Leber vorkommenden Disto
meen. Erwahnt sei in diesem Zusammenhang, daB nach Angabe von LESSER 3) 

hungernde Regenwiirmer, ohne Sauerstoff gehalten, ebenfalls Glykogen in 
Kohlensaure und eine fliichtige Saure (Valeriansaure1) zerlegten. 1m Hinblick 
auf die Garungsbeobachtungen im Oarcinomgewebe verdienen diese Befunde 
besonderes Interesse. 

Die Atmung weist bei den freilebenden Stadien und den Ektoparasiten 
keine Besonderheiten auf. Bei den Entoparasiten fehlen vielfach besondere 
Atemorgane, da der Sauerstoff direkt durch Diffusion aus Blut oder Geweben 
des Wirtes aufgenommen wird. Eigenartig und wenig geklart sind die Verhalt
nisse bei den Schlupfwespen und anderen entoparasitischen Insektenlarven. 
Das Tracheensystem ist bei ihnen erhalten, wie es sich aber mit Luft versorgt, 
ist nicht klar. Vielleicht liegen die Dinge ahnlich wie bei vielen im Wasser 
lebenden Insektenlarven, bei denen das Tracheensystem geschlossene Stigmen 
hat und den Sauerstoff mittels Diffusion durch die Korperwand aufnimmt. 
Es lassen sich diese Dinge auch mit der von vielen Untersuchern, am ausfiihr
lichsten von PLATEAU 4), nachgewiesenen Widerstandsfahigkeit luftlebender In
sekten gegen Eintauchen in Wasser zusammenbringen. Auch dort wird Sauer
stoff durch die Korperwand aufgenommen, denn in O-freiem Wasser gehen die 
Tiere bald zugrunde. Manchmal, z. B. bei der in der Seidenraupe schmarotzenden 
Fliegenlarve Ugimyia, wird angegeben, daB die alteren Larven sich mit ihren 
eigenen Stigmen an ein Stigma der Raupe anlegen. Ebenso kann die erwachsene 
Larve der Dasselfliege durch die Offnung der Dasselbeule atmospharische Luft 
aufnehmen. 

DaB bei den Darmparasiten Atmungsorgane fehlen, ist ohne weiteres ein
leuchtend. 

Kreislaufsorgane und Blutbewegung bieten wenig Besonderes. Da es sich meist urn 
AngehOrige einfacherer Organisationstypen handelt, so ist der Kreislauf an sich schon wenig 
entwickelt; daB er bei dem Mangel an Bewegung und der Vereinfachung der Ernahrung oft 
noch weiter reduziert wird, ist nicht tiberraschend. Physiologische Untersuchungen liegen 
auf diesem Gebiete kaum vor. 

Auch tiber das 1JrUsensystem wissen wir sehr wenig. Da die Parasiten meist an oder in 
ihren Wirten ein geschtitztes Leben fUhren, so sind Wehr- und Giftdriisen bei ihnen nicht 
entwickelt. Als Besonderheit unter den Hautdrtisen ware vielleicht die Sekretion von Wachs 
und Lack zu bemerken, !nit dem viele Pflanzenlause und Zikaden ihren Rticken zum Schutze 
gegen Angriffe wie gegen Austrocknung bedecken. 1m Bereiche des Verdauungsapparates 

1) WEINLAND: Zeitschr. f. Biol. Bd.42. 1902. 
2) WEINLAND: Zeitschr. f. Biol. Bd.41. 1901. 
3) LESSER: Zeitschr. f. BioI. Bd.52. 1909. 
4) PLATEAU: Journ. de l'anat. et physiol. Bd.26. 1890. 
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sind die Driisen entweder prinzipiell wie b~~ freilebenden Formen entwickelt, oder im Zu
sammenhang mit dem Darm riickgebildet. Uber innsersekretorische Driisentatigkeit wissen 
wir nichts. 

Ein Exkretionssystem ist stets deutlich ausgebildet, auch bei fehlendem Darm. Seine 
Struktur und Funktion unterscheidet sich nicht grundsatzlich von der freilebender Ver
wandten. Neben der Entleerung fliissiger Exkrete finden wir auch die Ablagerung von Harn
saure, Guanin und ahnlichen Endprodukten. Bei Blutsaugern, wie Blutegeln und Zecken, 
geschieht dies in den Zellen der Darmwand, die dann abgestoI3en werden. 

Sehr viele Besonderheiten und wichtige Anpassungen zeigt dagegen die 
Fortpflanzung. Sie wird ja natiirlich durch die parasitischen Lebensbedingungen 
besonders stark beriihrt, denn das Zusammenfinden der Geschlechter, die Unter
bringung der Eier und der ITbergang der Brut auf einen neuen Wirt sind die 
gefahrlichsten Punkte im Lebenszyklus eines Schmarotzers. 

VerhaltnismiWig einfach liegen die Dinge, wenn die geschlechtsreifen Tiere 
frei sind und die Nachkommen an den zukiinftigen Larvenwirt heranbringen 
konnen. Hierhin gehoren besonders viele Insekten, bei denen die gefliigelten 
Weibchen die Eier an Pflanzen und Tiere ablegen, von denen sich die Larve 
nahrt (Schmetterlinge, Elattwespen, Kafer, Schlupf- und Raubwespen). Die 
besondere Ausbildung der Sinnesorgane, die eine richtige Eiablage garantiert, 
wurde schon oben erwiihnt. Besonders bei Parasiten an Tieren wird haufig 
das Eistadium moglichst abgekiirzt, damit die Larven baldigst in das Innere 
ihrer Opfer eindringen konnen. So sind bei Schlupfwespen und Schmarotzer
fliegen die Eier schon bei der Ablage mehr oder weniger weit in der Entwick
lung fortgeschritten; bei vielen werden auch direkt Larven abgesetzt. 1m Gegen
satz zu dieser Anfangsbeschleunigung beobachtet man nicht selten, daB die 
Larven im Wirtskorper sich zunachst sehr langsam entwickeln und erst intensiv 
zu fressen anfangen, wenn die dadurch angerichteten Zerstorungen im Wirt 
fiir sie selbst nicht mehr verhangnisvoll werden konnen. So halten sich viele 
Parasiten in Schmetterlingsraupen sehr zuriick, bis die Raupe das Fressen ein
stellt und puppenreif wird, worauf sie dann von den Schmarotzern oft ili kiirzester 
Zeit vollig zerstort wird. 

Bekannt ist, daB viele parasitische Insekten ihre Eier nicht nur an den 
Larvenwirt legen, sondern sie mit Hilfe ihres Legebohrers in ihn hineinver
senken. In anderen Fallen gelingt es nicht, den Wirt direkt zu erreichen, dann 
muB sein Aufsuchen den ersten Larvenstadien iiberlassen werden (Meloe, An
thrax, viele Milben und Zecken). Die Eier werden dann an geschiitzter, fiir die 
Erlangung des Wirtes moglichst giinstiger Stelle, in der Niihe seines Nestes, 
unter von ihm besuchten Eliiten abgesetzt; die jungen Larven sind sehr beweg
lich und oft mit speziellen Anpassungen, Haft- und Klammerorganen aus
gestattet. 

Sitzen die geschlechtsreifen Stadien am Wirte fest, so ist die Ubertragung 
meist der Tatigkeit der jungen Larven iiberlassen; die Geschlechtsprodukte 
werden einfach nach auEen entleert und ihre Verbreitung dem Zufall iiberlassen. 
Die typischsten Beispiele hierfiir bieten die marinen Ektoparasiten, insbesondere 
die Crustaceen, die ihre Eier oder jungen Larven ins Wasser entleeren und 
dies en iiberlassen, akti\- den neuen Wirt aufzusuchen. Hinsichtlich der Be
fruchtung sind diese Schmarotzer den gleichen Schwierigkeiten ausgesetzt wie 
die Entoparasiten und Darmschmarotzer. Besonders liegt der Fall dann, wenn 
die freilebenden Larven bis zur Geschlechtsreife heranwachsen und erst nach 
der Begattung die Weibchen zum Schmarotzertum iibergehen (viele Nematoden). 

Eigenartig ist das Verhalten der Pflanzenlause, die zur Gewinnung neuer 
Wirte bestimmte lmaginalformen verwenden, namlich die gefliigelten Tiere, die 
innerhalb einer Reihe parthenogenetischer Generationen zu bestimmten Zeiten 
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auftreten, auf neue Nahrpflanzen hiniiberfliegen und dort wieder partheno. 
genetisch ungefliigelte Generationen erzeugen (Abb. 87). 

Sehr oft werden bei Ektopara
siten die Eier zur Uberdauerung un
giinstigerJahreszeiten verwendet. So 
legen die Pflanzenlause und ebenso 
viele Schmetterlinge im Herbst ihre 
Eier an geschiitzten Stellen der Nahr
pflanze abo Diese sind dann durch 
feste Schalen gegen Verletzungen 
wie gegen den Frost geschiitzt. 
Manche bediirfen aber zu ihrer Ent
wicklung der winterlichen Kalte. 
ahnlich wie dies von den Dauereiern 
der Cladoceren und Rotatorien be
kannt ist. Die in Tieren lebenden 
Schmarotzerinsekten verwenden 
zum Uberwintern gewohnlich das 
andere Dauerstadium, die Puppe; 
bei den Arachniden, die keine echten 
Puppen haben, werden an ihrer 
Stelle in die Larvenentwicklung ein
geschobene Ruhestadien verwendet 
(Milben) oder die Eier (Zecken). 

Bei den Darmschmarotzern 
dienen ganz iiberwiegend die 
Eier der Verbreitung. Sie wer
den entweder mit dem Kot des 
Wirtes entleert (Ascariden und 
andere Darmnematoden, Trema
toden) oder sie gelangen, wie 
bei den Cestoden, noch in ab
gestoBene Bandwurmglieder (die 
Proglottiden) eingeschlossen, ins 
Freie. Meist sind sie zum Schutz 
gegen Austrocknung und mecha
nische Verletzung mit einer 
festen Schale umgeben, die nicht 
selten (Trematoden, Cestoden) 
besondere Deckelapparate ent
halt, deren Aufspringen das Aus
schliipfen der Embryos ermog
licht (Abb. 88) . Bei den Darm
protozoen finden wir an Stelle 
der Eier die Cysten, bei den 
Bakterien die Sporen. In ahn
licher Weise werden die Eier 
von Lungenparasiten durch Aus
husten herausbefordert, die von 
Parasiten der Nasenhohlen ent
leeren sich mit dem Nasen-
schleim, die des Nierenbeckens 

und der Blase mit dem Harn . . Blut- und Gewebsschmarotzer haben naturgemaB 
besondere Schwierigkeitcn, ihre Fortpflanzungsprodukte nach auBen zu bringen. 
Oft dient dazu die Ubertragung durch Zwischenwirte (blutsaugende Insekten 
und Zecken) oder der Parasit bohrt sich im geschlechtsreifen Zustande an die 



Ubertragung. Vermehrungsziffer. Zusammenfinden der Geschlechter. 653 

KorperoberfHiche und entleert durch das entstehende Geschwiir seine Eier 
[Medinawurm1)]. Bei dem Nematoden Schistosomum haematobium, einem Blut
parasiten des Menschen, setzen die Weibchen ihre Eier in groBen Mengen in 
den BeckengefaBen ab, so daB sie die Capillaren besonders der Blasenwand 
verstopfen, dort zu Geschwiirbildungen AnlaB geben, durch die die Eier ins 
Blasenlumen, gelegentlich auch in den Darm entleert werden. 

Die Chance, da [3 solche durch Zufall verstreute Eier bzw. die sich daraus 
entwickelnden Larven wieder in das Innere eines geeigneten Wirtstieres gelangen, 
ist naturgemaB sehr gering, und es ist daher biologisch leicht begreiflich, daB 
wir bei Entoparasiten die hOchsten Vermehrungsziffern , abgesehen von Ein
zelligen, finden. Bekannt sind die Berechnungen LEUOKARTS, wonach Taenia 
solium im Jahre 42 Millionen Eier produziert, Ascaris so
gar 64 Millionen. Aber auch bei vielen anderen Darm
schmarotzern findet sich zweifellos eine entsprechende 
Fruchtbarkeit. Riesig sind auch die Eimengen, welche 
die oben erwahnten Billtnematoden erzeugen; ebenso 
iibertrifft die Eizahl der parasitischen Trematoden ganz 
auBerordentlich die der freilebenden Turbellarien. Auch 
die ektoparasitischen Kruster erzeugen sehr viel mehr Eier 
als ihre freilebenden Verwandten. 

Den Schwierigkeiten, die das Zusammenfinden der Ge
schlechter macht, wird auf die verschiedenste Weise be
gegnet. 

Bei den im geschlechtsreifen Zustand freien Formen bietet sie 
nichts Besonderes. Manchmal wird umgekehrt die Befruchtung 
VOl' den Beginn des Schmarotzerlebens verlegt, wie bei vielen 
Erdnematoden, die bis zur Befruchtung frei im Boden leben. Erst 
das befruchtete Weibchen dringt dann in Pflanzen oder Tiere ein 
[Sphaerularia, del' Riibenparasit Heterodera2 )J. Etwas Ahnliches 

Abb. 88. Embryo von 
Azygia (Distomum) 
tereticollis. Eischale 
mit aufspringendem 
Deckel. (Nach SCHAU-

INSLAND.) 

ist es, wenn bei der Trichine die aus der Muskeltrichine, welehe vom definitiven Wirt 
gefressen ist, freiwerdenden Tiere im Darm des Wirts zur Befruchtung kommen und nur 
das Weibchen sieh dann durch die Darmwand bohrt, urn im Blut seine Embryonen ab
zusetzen, die wieder zu Muskeltrichinen werden. Bei Arten, die als Parasiten zur Befruch
tung kommen miissen, finden wir vielfach Hermaphroditismus. Er kennzeichnet die Cestoden 
und Trematoden, denen er wobl schon von ibren freilebenden Verwandten, den Turbellarien, 
iiberkommen ist, findet sich abel' als Anpassungs erscheinung auch in sonst getrennten 
geschlechtlichen Tiergl'uppcn, z. B. bei Angiostomum unter den Nematoden (vgl. Abb. 94) 
und bei einer Reihe pamsitiseher Arten unter den Asseln. Die Zwittrigkeit gibt einmal 
die Mog Liehkeit, daB beim Zusammentreffen zweier Tiere beide zur Ablage befruchteter 
Eier kommen konnen, ermogLicht aber unter Umstanden aueh Selbstbefruchtung, die 
unter Trematoden und Cestoden sichel' haufig vorkommt. Einige merkwiirdige FaIle 
lehren, daB abel' auch bei dies en Zwittern Wert auf Kreuzbefruchtung gelegt wird. Hierhin 
gehoren zwei ektoparasitische Trematodenformen. Bei Diplozoon paradoxum3) besitzen die 
Larven einen Saugnapf in del' :Vlitte del' Bauchscite, auf der Riickenmitte einen warzenartigen 
Vorsprung (Abb. 94). Zwei sieh begegnende Tiere fassen gegenseitig mit dem Bauchsaug
napf unter merkwiirdiger V crdrchung des Korpers den Riickenzapfen des Partners. In 
dieser Stellung vcrwachsen sie zu einem Doppeltier, bei dem der Ausfiihrgang des mann
lichen Apparatcs im K orper des anderen Tieres mit dem weiblichen Geschlechtsorgan ver
schmilzt, so daD eine dauernde Kl'euzbefruchtung garantiert ist. Bei der Gattung Wedlia4) 

leben jeweiLs zwei Tiel'e zusammen in einer Cyste eingesehLossen, ein kleineres ganz in 
eine Ausbuchtung des blasigen Hinterkorpers des groDeren eingeschmiegt. Das kleinere 
funktioniert aLs JViannchen, das groDe1'e als Weibchen. Beide enthalten aber noch die 1'udi
mentaren Anlagen des andel'en Gcsehlechtsapparates, so daB hier offenbar eine urspriingliche 

1) Looss, in ME~SE: Handb. der Tropenkrankheiten. Bd. II, S.493ff. 
2) STRUBELL, A.: Zoologica. Bd. 2. 1888. 
3) ZELLER, E.: Zeitschl'. f. wiss. Zoo1. Bd. 22. 1872. 
4) ODHNER: Zoolog. Btudie. Upsala l!J07. 
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Zwittrigkeit infolge der Garantie fUr die Befruchtung verloren gegangen ist. - In ahn
licher Weise wird bei Schistosomum haematobium die Befruchtung dadurch gesichert, 
daB das kleinere Weibchen sich standig zwischen zwei mantelartigen Hautfalten an der 
Bauchseite des Mannchens halt (Abb. 90). Wir finden auch bei Parasiten gelegentlich 
Zwergmannchen, die vollig rudimentar geworden sind und sich dauernd an Korper des 
Weibchens aufhalten (Abb. 91). Solche Falle haben wir besonders unter den Asseln. 

Um diese Schwierigkeiten bei der Befruchtung auszugleichen, auch um 
giinstige Ernahrungsbedingungen auszunutzen, finden wir bei vielen Parasiten 

andere Vermehrungsvorgange in den Lebenszyklus eingeschaltet. Bei den Blatt
Jausen vermehren sich die fliigellosen, fest an der Wirtspflanze angesaugten 
Weibchen durch viele Generationen parthenogenetisch. Zu bestimmten Zeiten 
im Sommer treten dann gefliigelte Weibchen auf, die auf andere Pflanzen iiber
fliegen und dort eine neue Kolonie begriinden. Bei manchen Arten findet dabei 
ein gesetzmaBiger Wechsel zwischen zwei verschiedenen Pflanzenarten als Wirten 
fUr verschiedene Jahreszeiten stattl). 1m Herbst treten Geschlechtsformen auf, 

1) CROLODKOWSKY: Horae societ. entom. Ross. 1895 u. 1896. - BORNER, C.: Arb. 
a. d. biol. Reichsanst. f. Land- u. Forstwiss. Bd. 6. 1908. 
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von denen die Mannchen meist kleiner und oft stark reduziert sind; die befruch
teten Weibchen legen dann hartschalige Dauereier, die den Winter iiberstehen. 

Abb. 90. Schistosomum hae· 
matobium. S Saugnapf. 

(Nach Looss.) 

Abb. 91. Gyge branchialis. Zwergmann
chen auf der Bauchseite des Weibchens. 

(Nach HESSE.DoFLEIN.) 

In ahnlicher Weise findet sich die Parthenogenese bei vielen Trematoden (Abb. 92). 
Die aus dem Ei schliipfende Larve, das Miracidium, entwickelt sich nach dem 

d 

Abb. 92. Entwicklungszustande von Fasciola hepatica. a Miracidium, - b Sporocyste mit 
Redien (R) im Innern (nach R. LEUCKART), - c entwickelte Redie (nach THOMAS). D Darm, 
C Cercarien, R Redie, K Keimzellen, - d freie Cercarie. (Nach R. LEUCKART.) ca. 100/1, 
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Eindringen in einen Zwischenwirt zu einem unvollstandig organisierten Keim
schlauch, der Sporocyste. In ihrem Innern entstehen aus unbefruchteten Eiern 
Larven einer zweiten Form, die Redien; diese bohren sich aus der absterbenden 
Sporocyste und dem Wirt heraus und infizieren einen neuen Wirt der gleichen 

na elllb 

A 

a 

Abb. 93. Polyembryonie in der Entwicklung der Schlupfwespe Polygnotus minutus Lindm. 
A Ei gefurcht, in einzelne Zellen zerfallend, B aus den Furchungszellen sind neue Furchungs
kugeln entstanden, 0 aus letzteren zahlreiche Embryonen; na Niihrzellen, emb Embryonal-

zellen bzw. Embryonen. (Nach MARCHAND, aus HESSE-DoFLEIN.) 

oder einer anderen Art und erzeugen oft parthenogenetisch eine Reihe von 
Rediengenerationen. Zuletzt entsteht wieder parthenogenetisch die Jugendform 
des definitiven Tieres, die Cercarie. Diese gelangt in den definitiven Wirt, ent
weder indem sie mit dem Zwischenwirt gefressen wird, oder indem sie sich im 
Freien encystiert und so aufgenommen wird, und entwickelt sich dort zur 
geschlechtsreifen Form. Diesem Verhalten nahe steht die Polyembryonie, wie 
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sie bei einer Reihe winziger Schlupfwespenarten festgestellt worden ist, die 
Eier von Schmetterlingen anstechen (Abb. 93). Aus dem befruchteten Ei ent
wickelt sich ein Zellhaufen, bestehend aus zwei cytologisch wohl unterscheid
baren Zellarten, Urgeschlechtszellen und Ki:irperzellen. Die Urgeschlechtszellen 
vermehren sich lebhaft und sondern sich wieder in eine Reihe von Zellhaufen, 
die perlschnurartig aufgereiht, von einer gemeinsamen Rulle umgeben, im Ki:irper 
der mittlerweile ausgeschlupften Wirtsraupe liegen. Erst wenn diese weit heran
gewachsen ist, differenzieren sie sich zu Larven, und zwar in manchen Fallen 
zu zwei Formen, solchen, die nur die Gewebe des Wirtstieres mit ihren 

Abb.94. Angiostomum nigrovenosum. a Parasitische Generation. G Genitaldriisen, 0 Mund, 
D Darm, A After, N Nervenring, Drz Driisenzellen; Z Spermien derselben. - b Mannchen (d') 
und Weibchen (~) der Rhabditis-Generation. Ov Ovarium, T Hoden, V weibliche Genital-

offnung, Sp Spicula. (Nach CLAUS-GROBBEN.) 

Mandibeln zerreiBen und nicht zur vollen Entwicklung kommen, und voll
wertigen Larven, die sich zu geschlechtsreifen Imagines entwickeln. So konnen 
aus einem Ei 70-100 Imagines hervorgehen, die jeweils aIle das gleiche Ge
schlecht haben. 

In anderen Fallen wird ungeschlechtliche Vermehrung durch Knospung 
oder Teilung herangezogen. Das typischste Beispiel hierfur sind die Band
wurmer. Das aus der Larve hervorgehende Kopfstuck, der Scolex, laBt an 
seinem Hinterende eine Kette von Proglottiden hervorsprossen, deren Zahl oft 
viele Tausende betragen kann. Der Scolex selbst bleibt steril; in jeder der 
Proglottiden entwickelt sich der zwittrige Geschlechtsapparat. Bei manchen 
Bandwurmern wird auch das Finnenstadium zur Knospung herangezogen, 
wie bei Taenia echinococcus. Dort knospen aus der Blasenwand der Finne 
cine groBe Zahl von Scolices hervor, wodurch die sonst bei Bandwiirmern 
klein bleibende "Finne zu cinem riesigen Gebilde anschwellen kann. Um-

Handbueh der Physiologie I. 42 
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gekehrt erzeugt der geschlechtsreife zugehOrige Bandwurm nur 3-4 kleine 
Proglottiden. 

Diese nicht zweigeschlechtlichen Fortpflanzungsweisen sind stets in gesetz
maBiger Weise in den Entwicklungsgang der Art eingeschaltet, und wir erhalten 
so das Schema des Generationswechsels (zweigeschlechtliche Fortpflanzung und 
Knospung) oder der Heterogonie (zweigeschlechtliche Fortpflanzung und Par
thenogenese). Ein Sonderfall der Heterogonie ist es, wenn getrennt geschlecht
Hche mit zwittrigen Generationen abwechseln, wie bei dem Nematoden Angio
stomum nigrovenosum, dessen hermaphrodite Generation in der Lunge unserer 
Frosche lebt (Abb. 94). Die Eiablage erfolgt in den Darm; aus den mit dem Kot ab

Abb. 95. 

o 

Larven der Filaria bancrofti im Blute des 
Menschen. (Nach RAILLIET.) 

gehenden Eiern entwickelt 
sich eine getrennt ge
schlechtliche Bodenform, 
deren Larven dann wieder 
in den Frosch einwandern. 
Ahnlich ist es bei dem in 
den Tropen Asiens auch 
beim Menschen haufigen 
Nematoden Strongyloides 
stercoralis; die im Darm 
lebende Form ist dort aber 
nicht zwittrig, sondern be
steht aus parthenogenetisch 
sich vermehrenden Weib
chen; die getrennt ge
schlechtliche entwickelt 
sich im Kot bzw. in der 
Erde. 

Soweit die Entozoen 
nicht Gelegenheit haben, 
ihre Geschlechtsprodukte 
in der oben geschilderten 
Weise nach auBen zu be
fordern, findet bei ihnen 

passive Ubertragung durch einen Zwischenwirt, meist blutsaugende Insekten, statt. 
So erzeugen die in den Tropen in den BlutgefaBen der Menschen undSaugetiere 
in zahlreichen Arten lebenden Filariaarten, dunne Nematoden von mehreren Zenti
metern Lange, winzige Larven (Abb.95), die im Blute kreisen und besonders 
nachts, zur Schwarmzeit der Moskitos, in die HautgefaBe gelangen. Dort werden sie 
beim Stich von den Mucken aufgesogen, durchbohren deren Darmwand, wachsen 
in ihren Muskeln heran, wandern dann in die Speicheldrusen oder den Vorder
darm <tus oder treten beim Stechakt durch die dunne Wand des Labiums der 
Mucke und infizieren so neue Saugetiere, in. denen sie in monatelanger Ent
wicklung zur geschlechtsreifen Form heranwachsen. Auch die Blutprotozoen 
haben einen ahnlichen Wirtswechsel, bei der Malaria mussen die Gameten des 
Plasmodium von der Mucke Anopheles aufgesogen werden; im Muckendarm 
erfolgt die Be£ruchtung; die in der Darmwand gebildeten Schizonten wandern 
in die Speicheldrusen und infizieren beim Stich neue Menschen. Durch Zwischen
wirt erfolgt auch die Ubertragung bei den meisten Darmparasiten aus der Gruppe 
der Cestoden und Trematoden, meist in der Weise, daB der Trager der Larven 
(bei den Trematoden meist eine Schnecke oder eine Insektenlarve, bei den 
Cestoden gewohnlich ein kleineres Saugetier) yom definitiven Wirt gefressen wird. 
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In dessen Darm wird dann bei der Verdauung der Parasit frei und entwickelt 
sich zur Geschlechtsreife. Sehr merkwurdig ist dabei, daB von der Finne der 
Cestoden der blasenformige Korper vom Verdauungssaft des Wirtes aufgelost 
wird, wahrend der Scolex dagegen immun ist. Erinnert sei in diesem Zusammen
hang auch an die Triehine, einen Nematoden. Dort bohrt sich nach der Be
fruchtung im Darm des Wirtes das Weibchen durch die Darmwand und setzt 
seine Jungen in die Lymph- oder BlutgefaBe ab. Sie gelangen mit dem Blut
strom in die Muskeln, in die sie sich einbohren und dort zur Muskeltrichine ein
kapseln. Wird das trichinose Fleisch dann wieder von einem anderen Sauge
tier gefressen, so entstehen in dessen Darm die geschlechtsreifen Formen. 

Ebenso wie unter den Tieren finden wir auch bei den Pflanzen zahlreiche 
Formen mit parasitischen Lebensgewohnheiten, doch kann auf diese entsprechend 
den Zielen des Handbuche8 nur kurz eingegangen werden. 

Soweit es sich urn echten Parasitismus, also Ernahrung durch den Wirt 
handelt, scheiden sich die Pflanzen in ihrer Eignung fUr den Parasitismus sofort 
in zwei grol3e Gruppen, die heterotroph en und autotrophen. 

Fur die Heterotrophen bringt der Parasitismus keine grundsatzliche Ver
anderung des Stoffwechsels, da sie sich auch sonst in der Mehrzahl von anorga
nischen und organise hen Verbindungen ernahren, die sie in gelOster Form auf
nehmen. Die meisten Bakterien und anderen Pilzformen sind Saprophyten, die 
ihre organischen Nahrstoffe aus faulenden und verwesenden Substanzen gewinnen. 
Der Weg von dieser Lebensweise zum AnschluB an lebende Organismen ist 
sehr einfach. So ist es leicht begreiflich, daB wir Bakterien als regelmaBige 
Bewohner im Darm der verschiedensten Tieraden finden, denn dort sind sie 
ja fast im gleichen Milieu wie in sich zersetzenden Substanzen auBerhalb des 
Organismus. Auch hier zeigt sich wieder, wie wenig es vom physiologischen 
Standpunkt berechtigt ist, Darmbewohner als Entoparasiten zu bezeichnen. 
Von hier aus steht dann der Weg offen zum Eindringen in die Darmschleimhaut, 
und die harmlosen Commensalen werden dann zu gefahrlichen Schadlingen. 
In gleicher Weise ist naturlich auch ein Ansiedeln auf der auBeren Korperfliiche 
und in den ubrigen mit der AuBenwelt zusammenhangenden Korperhohlen mog
lich (Atmungsorgane, Harn- und Geschlechtsapparat). Erleichtert wird das Ein
dringen bei Verletzungen der Korperoberflache (Wundinfektionen). Durch 
von den Eindringlingen ausgehende Giftwirkung werden dann haufig die Gewebe 
geschadigt und zum Absterben gebracht, so daB praktisch ganz ahnliche Be
dingungen vOrliegen wie bei aul3erhalb faulenden Substanzen. 

Ganz entsprechend liegen die Verhaltnisse fUr andere Pilzgruppen, die mit 
ihrem Mycel den Bodenmulm durchwuchern, dabei auch in absterbende Or
ganismen eindringell und sich endlich auf das Gedeihen auch in lebendigem 
Gewebe einstellen. Auch hier wird das Eindringen des Mycels durch naturliche 
Offnungen (Spaltoffnungen der Pflanzen) oder durch Verletzungen begunstigt. 
Wahrend sich Bakterien besonders im Inneren der Tierkorper finden, bevorzugen 
die Schlauch- und Hutpilze die Pflanzen, nur die Entomophthoraceen befallen 
vorwiegend Tiere (Empusa muscae, der bekannte Parasit unserer Stubenfliegen). 

Entsprechend dem Entwicklungsgang des Parasitismus ist leicht verstand
lich, daB wir unter Bakterien und Pilzen die mannigfachsten Abstufungen vom 
fakultativen zum obligatorischen Parasitismus finden. Wo regelmaBig lebende 
Zellen oder die Ernahrungsbahnen von Pflanzen angegriffen werden, stellen 
sich bei parasitischen Pilzen auch morphologische Anpassungen ein, die Hausto
rien, saugwarzenartige Bildungen an den Mycelfaden, mit denen sie die Nahr
stoffe einsaugen. Einige Gruppen sind durchweg zu Parasiten geworden, wie 
die Rostpilze, Uredineen, die bekannten Sehadlinge vieler unserer Kultur-

42* 
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pflanzen. Hier finden wir dann sehr komplizierte Verhaltnisse, Generationswechsel, 
bei dem entweder die eille Generation, die Uredosporen, frei im Ackerboden 
lebt oder jede Generation ihren besonderen Wirt hat. Oft sind die einzelnen 
Arten streng monophag, ja fur manche Rostpilze (Puccinia hieracii) ist sogar 
nachgewiesen, daB sie nur auf bestimmten Rassen der Wirtspflanzen gedeihen 
und sich auf andere vom benachbarten Standort nicht ubertragen lassen. Es 
muB hier also eine sehr feine chemische Abstimmung zwischen Wirt und Parasit 
bestehen. 

Ganz anders liegen die Verhaltnisse fUr die autotrophen Pflanzen. Sie 
beduden ja fUr gewohnlich keiner organischen Nahrstoffe, sondern stellen sie 
durch Vereinigung der aus der Luft assimilierten Kohlensaure mit den Mineral
salzen des Bodens her. Fur sie bedeutet also Parasitismus eine weitgehende 
Umsteuerung des Stoffwechselgetriebes. DemgemaB finden wir gegenuber den 
sehr zahlreichen parasitischen Bakterien und Pilzen nur wenige Algenformen 
und einige Gruppen von Phanerogamen als Parasiten, in unserer Flora haupt
sachlich die Loranthaceen (Mistel), Cuscutaceen (Kleeseide), Rhinanthoideen 
(Schuppenwurz), Orobanchaceen. In den Tropen kommen dazu noch die Ba
lanophoraceen und Rafflesiaceen. Die meisten von ihnen schmarotzen auf dem 
Wurzelsystem anderer Pflanzen, nur Misteln und Cuscutaarten befallen Stengel 
und Aste. Auch hier laBt sich ein allmahlicher Ausbau des Parasitismus leicht 
konstruieren, zum Teil in der Reihe der heutigen Arten verfolgen. Es laBt sich 
leicht denken, daB etwa die Mistelarten, die sich als Epiphyten auf den Stammen 
anderer Pflanzen ansiedelten, ihre Wurzeln zunachst nur zum Anklammern 
an die Unterlage verwendeten. Ein Hineinwuchern in die Rinde ergab die 
Moglichkeit, Wasser und Nahrsalze aufzunehmen, was bei der mangelnden 
Verbindung mit dem Boden sehr vorteilhaft war, und endlich konnte sich daraus 
durch Anzapfung von Zellen und Siebrohren des Tragers der direkte Gewinn 
eiweiBhaltiger Nahrstoffe entwickeln. Ebenso ist bei den Wurzelschmarotzern 
das Ursprungliche wohl die Gewinnung von Wasser und Nahrsalzen gewesen, 
und die Aneignung organischer Nahrstoffe hat sich erst allmahlich entwickelt. 
Unter den Rhinanthoideen konnen wir diese verschiedenen Stufen noch sehr 
deutlich nebeneinander beobachten. Der Augentrost, Euphrasia, ist fast noch 
ein fakultativer Parasit, der fur gewohnlich die Wurzeln von Grasern anzapft, 
aber zur Not noch mit der eigenen Leistung seines Wurzel- und Blattersystems 
auskommen kann. Der Hahnenkamm oder Klappertopf, Alectorolophus, das 
Lausekraut, Pedicularis, der Wachtelweizen, Melampyrum, sind wohl stets durch 
Haustorien in Verbindung mit fremden Wurzeln, entnehmen ihnen aber min
destens vorwiegend nur Wasser und Nahrsalze. Die Gattung Bartsia entzieht 
den Wirtspflanzen dagegen sicher schon organische Stoffe, in noch starkerem 
MaBe ist dies bei Tozzia der Fall, und die Schuppenwurz, Lathraea, ist zeitlebens 
ein Vollparasit, der jede selbstandige Ernahrung aufgegeben hat. 

Eine so tiefgehende physiologische Umstellung muB naturlich auch zu 
morphologischen Veranderungen fUhren. Sie bestehen in erster Linie in der 
Reduktion des assimilierenden Chlorophyllapparates. 

Wahrend Euphrasia und Alectorolophus noch ein wohlentwickeltes Blattsystem haben, 
das sich nach Ausdehnung und Chlorophyllgehalt nicht augenfallig von dem rein auto
tropher Pflanzen unterscheidet, bilden sich Blatter und Chlorophyll mit steigendem Schma
rotzertum mehr und mehr zuriick, bis bei der Schuppenwurz jede Spur von Blattgriin ge
schwunden und die Blatter zu funktionslosen Schiippchen reduziert sind. Auch das Wurzel
system zeigt charakteristische Veranderungen: die Wurzelhaare, die zum Aufsaugen der 
Nahrstoffe dienen, schwinden, Zahl und Lange der Wurzeln nimmt ab, dafiir entwickeln 
sich Haustorien, die das Anzapfen der fremden Wurzeln iibernehmen.Ahnlich geht es in 
den anderen Parasitenfamilien; bei Cuscuta bildet sich das Wurzelsystem fast vollkommen 
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zuriick, dafiir entwickelt der windende Stengel Haustorien, die er in die umwundenen 
Pflanzenteile hineintreibt (vgl. Abb. 97). Bei den tropischen Formen ist die Umgestaltung 
am weitesten gegangen; die Balanophoraceen haben jede Gliederung verloren und sind zu 
thallusartigen Knollen geworden, die unterirdisch den befallenen Wurzeln aufsitzen. Nur 
zur Bliitezeit treiben sie einen kurzen Schaft mit reduzierten Sehuppenblattern nach auBen 
(Abb.96). Am weitesten sind die Rafflesiacecn ausgebildet, sie sind gri:iBtenteils zu voll
kommenen Entoparasiten geworden, die als mycelartiges Geflecht den Wirtski:irper durch
wuchern und nul' ihre riesigen Bliiten nach auBen treten lassen. 

NaturgemiiB ist fUr diese Parasiten die Gewinnung eines neuen Wirts be
sonders sehwierig, da ihnen ja die aktive Bewegung fehlt. Die junge Cuseuta
pflanze entwiekelt heim Keimen einen langen dunnen Stengel, der lebhafte 
Windebewegungen ausfuhrt. Beriihrt er dabei einen anderen Pflanzenstengel, 

Abb.96. Balanophoraceen, auf Wurzeln schmarotzend. Links: Scybalium, rechts: Balano
phora. (Nach KERNER.) 

so umsehlingt er ihn, saugt sieh mit sog. Priihaustorien daran fest und treibt dann 
sofort Haustorien in ihn hinein (Abb. 97). 1m weiteren Waehstum folgen sieh dann 
periodiseh enge Spiralen mit Haustorien und weite zum Emporklimmen. Die 
waehsende Spitze kann dann auf andere Stengel ubergreifen und dort das gleiehe 
Spiel wiederholen, so daB die Kleeseide ganze Felder mit ihren langen Stengeln 
iiberspinnen kann. Fur die typisehen Wurzelparasiten ist cine Entwicklung 
nur moglieh, wenn sie in der Niihe einer geeigneten Wirtswurzel keimen. Sie 
stellen dann sobald als moglieh die Verbindung her und gewinnen dureh die 
ersten Haustorien das Material fur weiteres Waehstum. Dabei tritt die eigen
artige Erscheinung auf , daB die Samen sole her Formen (Orobanehe, Tozzia, 
Lathraea) uberhaupt nur dann keimen . wenn sie in der Naehbarsehaft einer 
geeigneten Wirtswurzel sind. Es muG abo dureh die aus der Wurzel austretenden 
Stoffe ein ehemiseher Reiz auf die Samen ausgeubt werden. 

Wahrend die meisten Formen in der Wahl der Wirte nicht besonders anspruchsvoll 
sind, sind einige ausgesprochen monophag. So keimt die del' Mistel verwandte siideuro
paische Loranthus nur auf Kastanien und Eichen, die Gattung Rafflesia gedeiht nur auf 
Cissus-Arten. 
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1m Zusammenhang mit diesen Eigentiimlichkeiten der Entwicklung steht 
die Erscheinung, daB die Samen der typischen Parasiten sehr arm an Nahrungs
vorraten sind. Wahrend die normale autotrophe Pflanze solange von ihren 
Vorraten leben muB, bis Wurzel- und Blattsystem zur Funktion fertig gebildet 
sind, handelt es sich hier nur um die Lieferung des Materials, das bis zum AnschluB 
an einen Wirt ausreicht. DemgemaB sind die Samen durchweg klein undder 
Embryo oft stark reduziert, entsprechend ist die Samenzahl relativ zur GroBe 

Abb.97. In der Mitte ein Weidenzweig, umwunden von der sehmarotzenden Cuseuta euro
paea. An den warzenformigen Ansehwellungen des Cuseutastengels treten Haustorien in die 
Weide ein. b reduzierte Blattehen. Bl Bltitenknauel. Links: Verbindung des Sehmarotzers 
(Cus) mit einer Wirtspflanze, W: Die Haustorien H dringen teils in das Rindenparenehym 
ein, teils legen sie sieh dieht an den Vasalteil v und den Cribralteil c der GefaBbtindel an, 
deren Sclerenehymkappe s sie zum Teil abheben. Reehts: Keimende Cuseuten, der langste 
Keimling krieeht am Boden, indem er vorn auf Kosten des absterbenden hinteren Teiles t 

weiter waehst. (Aus STRASBURGER: Lehrbueh der Botanik.) 

der Pflanze meist recht bedeutend und gleicht SO die Schwierigkeiten der Ent
wicklung einigermaBen aus. 

Erwahnenswert ist noeh die merkwtirdige Verlangsamung in der Entwieklung des 
Vollsehmarotzers. So ist fUr die Sehuppenwurz festgestellt, daB sie erst mit 10 Jahren bltih
reif wird; ahnlieh liegen die Dinge aueh fUr die Orobanehaeeen (Abb. 98). 

Wie bei den Tieren, sind auch bei den Pflanzen die echten Schmarotzer 
niemals groBe Formen. 

Nach dieser physiologischen und morphologischen Charakteristik der Para
siten wenden wir uns zur Besprechung der Beziehungen zwischen Parasit und 
Wirt. DefinitionsgemaB ist das Verhaltnis ein ausgesprochen feindliches: Der 
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Parasit sucht dem Wirt mit allen Mitteln die notige Nahrung zu entziehen, der 
Wirt setzt sich auf jede Weise gegen die Angriffe des Schmarotzers zur Wehr. 
Hierbei mochte ich allerdings eine Tatsache nieht unerwahnt lassen, auf die 
vor allem der groDe Entomologe .FABRE die Aufmerksamkeit gelenkt hat. Die 
solitaren Bienen und Wespen werden in den kunstvollen Bauten, die sie zur 
sicheren Aufzueht ihrer Naehkommensehaft errichten, vielfach von Schma
rotzern heimgesucht, die die Brut vernichten und ihre eigenen Nachkommen 
an deren Stelle setzen. Es handelt sich meist urn Hymenopteren oder Dipteren. 
Sehr auffallend ist nun die Tatsache, daD die Bienen und Wespen diesen Parasiten, 
denen sie an Kraft weit iiberlegen sind, die durch abweichende Form und Farbung 
ihnen ohne wei teres kenntlieh sein 
mussen, in keiner Weise feindlich be
gegnen. Wahrend sonst der Bau streng 
bewaeht und jeder fremde Eindringling, 
selbst Tiere der gleichen Art, rueksichts
los vertrieben wird, laDt man den Para
siten, die ganz sorglos am hellen Tage in 
den Bau eindringen, vollkommen freies 
Spiel.F ABRE schildert sehr anschaulieh, 
wie eine Megachile einer YIeIecta, die in 
den Bau hinein wilL am Eingang direkt 
Platz macht, obwohl der Besuchor ihren 
Eiern den Untergang bringt. Ebenso 
werden Goidwespen, Chrysis, bei ihren 
Schmarotzerziigen von den rechtmaDigen 
Besitzern nieht angegriffen und ver
trieben. Es fehit uns vorHiufig jede Er
klarung, warum die sonst so prompt und 
zweekmaDig funktionierenden Instinkte 
hier vollkommen versagen. 

Die Sehadigungen, die der Wirt 
dureh den Parasiten erleidet, sind im 

Abb. 98. Orobanche Epithymum. 
(Nach BAILLON.) 

wesentlichen abhangig von drei Faktoren: dem Angriffspunkt der Parasiten, ihrer 
Anzahl und dem GroDenverhiiltnis zwischen Wirt und Schmarotzer. DaD mit del' An
zahl und der relativen GroDe des Schmarotzers die Gefahr fUr den Wirt steigt, ist 
ohne weiteres einleuchtend. Hinsichtlich des Angriffspunktes sind die Parasiten 
del' auDeren und inneren Korperoberflachen im allgemeinen weit weniger ge
fahrlieh als die Bewohner des Elutes und der Zellen bzw. Gewebe. :Ferner ergibt 
sich hier ein sehr eharakteristiseher Unterschied zwischen Pflanzen und Tieren 
als Wirte. Der Korper del' Pflanze ist eine extensive Mannigfaltigkeit, die gleichen 
Organe sind im allgemeinen in groDer Zahl nebeneinander vorhanden. Eine 
Schadigung oder Verniehtung einzelner Organe trifft die Pflanze daher verhalt
nismaDig nicht schwer. Eine Raupe kann eine gro13e Zahl von Elattern vollig 
wegfressen, ohne daB die Pflanze darunter ernsthaft leidet. Erst wenn durch 
eine gro13e Parasitenzahl <ler Blattwuehs vollig vernichtet wird, kann schwere 
Schadigung, cvtl. del' Tod del' Pflanze eintreten. Solehe FaIle sind ja bei Forst
schadlingen hinreichend bekannt; erinnert sei etwa an den Kahlfra13 unserer 
Waldbaume durch lVlaikafer oder die Verwustungen des Schwammspinners 
und del' Nonne. In allen solchen .Fallen muD durch eine Haufung besonderer 
Umstande eine ungewohnliehe Anreicherung der Parasiten eintreten, damit 
sehwere Schadiguugen fUr die Pflanzen zustande kommen. Dies gesehieht fast 
immer lIur dort, wo dpl' Mensoh hpj Heinen Kulturpflanzen in die naturliohen 
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Beziehungen einer Bioconose eingegriffen hat. Es ist wohl das emsteste Problem 
unserer Forstleute und Pflanzenziichter, diese durch allzu einseitige Kultur
methoden stark gestiegene Gefahrdung unserer Nutzpflanzen wieder zu beheben, 
denn die Verluste, die das Volksvermogen jahrlich durch die Schadlinge der 
Kulturpflanzen erleidet, sind ganz enorm. Eine besondere Rolle spielt hierbei 
die Einfiihrung von Pflanzen in fremde Lander, wo sie auf neue Schadlinge 
treffen, oder umgekehrt die Verschleppung von Schadlingen in neue Lebens
gemeinschaften, wo die Faktoren fehlen, die ihre Ausbreitung in Schranken 
halten. 

Erinnert sei an die vernichtenden Folgen der Einschleppung der amerikanischen Reb
laus fiir die europaische Weinkultur, die Gefahrdung der Kartoffel durch den Colorado
kafer, die ungeheuren Waldverwiistungen in Nordamerika durch die Einschleppung des 
europaischen Schwammspinners und zahlreiche ahnliche FaIle. Selbst in Fallen volligen 
KahlfraBes hat die Pflanze aber die Moglichkeit, den Eingriff zu verwinden durch das in 
den Knospen angehaufte Reservematerial. Als im Friihjahr 1926 in weiten Gebieten Deutsch
lands durch eine abnorme Vermehrung des Eichenwicklers infolge besonderer Witterungs
verhaltnisse die Eichen fast restlos kahlgefressen waren, hatten sie bereits im Juli durch 
neue Belaubung den Schaden ersetzt. Auch die im Holze lebenden Parasiten sind fUr die 
Pflanzen weit weniger gefahrlich als Gewebeparasiten der Tiere; es miissen schon sehr viel 
bohrende Insektenlarven vorhanden sein, um einen Baum ernstlich zu gefahrden. 

Das Tier hat demgegeniiber einen kompendiOsen Bau, seine Organe sind 
meist in geringer Anzahl, oft nur einmal vorhanden, ihre Schadigung muB daher 
viel schwerere Folgen mit sich bringen. Ein einzelner Parasit, der sich im Gehirn, 
der Leber, der Niere festsetzt, kann durch eine mechanische Behinderung der 
Funktion des Organs den Untergang des Wirtes herbeifiihren. Bemerkenswert 
ist, daB sich bei festsitzenden Tieren, Rydropolypen, Anthozoen, Bryozoen ein 
ahnlich extensives Wachstum wie bei den Pflanzen durch Koloniebildung her
gestellt hat, und demgemaB das Verhalten gegen Parasiten ein ganz ahnliches 
geworden ist (Abfressen der Einzeltiere durch Caprelliden, Schnecken, Fische 
und andere, Ersatz durch Regeneration). 

Die Ektoparasiten schadigen ihren Wirt meist nur durch mechanische 
Verletzung der Raut und durch den Stoffentzug, der meist durch Saugen statt
findet. Besondere Abwehrreaktionen des Wirtes sind ihnen gegeniiber wenig 
ausgebildet; passiv dienen Rautverdickungen, Panzer, Raar- und Federkleid 
zum Schutz, aktiv wehrt sich das Tier durch Abstreifen des Parasiten, Schlagen 
und BeiBen, im allgemeinen ohne groBen Erfolg. Die Pflanzen haben gegen den 
FraB der Parasiten allerhand Schutzmittel ausgebildet. Raare, Dornen, Brenn
haare, Klebstoffe, chemische Schutzmittel durch Einlagerung schlecht schmecken
der oder giftig wirkender Stoffe in die Blatter und Stengel. Fast stets finden sich 
hier aber trotzdem Parasiten, die durch spezielle Anpassungen diese Rindemisse 
zu iiberwinden verstehen. So hat sich beispielsweise an die giftigen Aristolochien 
der Tropen eine ganze Gruppe von Tagfaltem aus der Gattung der Schwalben
schwanze, Papilio, mit ihren Raupen angepaBt, die ausschlieBlich auf dies Futter 
eingestellt sind. 

Auch die Darmparasiten sind im ganzen genommen wenig gefahrlich. Die 
meisten nehmen nur einen Teil der yom Wirt aufgenommenen Nahrung fiir sich 
in Anspruch, ein Verlust, der nicht allzuschwer wieder einzubringen ist. So 
finden wir bei fast allen Tieren derartige Commensalen im Darm, hauptsachlich 
Bakterien, Protozoen und Wiirmer; selbst bei sehr groBer Zahl der Parasiten 
fehlt jede erkennbare Schadigung des Wirtes. Unter Umstanden konnen diese 
Gaste sogar Nutzen bringen dadurch, daB sie durch ihre Verdauungstatigkeit 
am AufschluB der Nahrung mitarbeiten und sie dem Wirt besser ausnutzbar 
machen. Rierhin gehoren vermutlich die Infusorien im Pansen der Wiederkauer 
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und sicher die Flagellaten im Darm der holzfressenden Insekten, speziell der 
Termiten (s. unten f-l. (84). - Gefiihrlicher werden schon die Parasiten, die 
sich in die Darmwand einbohren und Lymphe oder Blut saugen, wie dies eine 
Anzahl von Nematoden tun (Ankylostomum). Die beim Grubenwurm und 
seinen Verwandten beobachtete. oft sehr erhebliche Schadigung des Wirtes, 
die sogar zum Tode fiihren kann, ist nach neuerer Auffassung wohl weniger 
durch diesen Substanzverlust bedingt als durch Giftwirkung der resorbierten 
Stoffwechselprodukte der Parasiten. Derartige Vergiftungserscheinungen sind 
auch von anderen Darmparasiten beobachtet, besonders von Ascaris und Taenia 
solium. 

Als Abwehrreaktion 8teht dem Wirt im wesentlichen nur die Einwirkung 
seiner Verdauungssekrete auf die Schmarotzer zur Verfiigung. Ihr fallen sicher 
sehr viele ParaRiten zum Opfer, und nur diejenigen konnen sich halten, die sich 
durch Antikorper gegen die Verdauung schiitzen. Es handelt sich dabei wohl 
meist urn spezifische Reaktionen, und darauf beruht wohl groBenteils die Bindung 
der Darmpara8iten an bestimmte Wirte. wah rend sie in anderen zugrunde gehen. 
Besonders merkwiirdig ist dabei, daB nicht aIle Teile der Parasiten diesen Schutz 
genieBen. Die Finnen der Bandwiirmel', in deren Innenraum das Vorderende 
als Scolexanlage eingestiilpt ist, werden im Darm aufgelost; dadurch wird der 
Scolex frei, stiilpt Rich urn und verankert sich an der Darmwand. Auch die 
Cysten der Cercarien werden in dieser Weise aufgelOst, ebenso wie wahrscheinlich 
manche Eierschalen. - In andere Korperhohlen (Luftwege und Lungen, Harn
und Geschlechtswege) eindringende Parasiten sind weit weniger hal'mlos. In 
der Vagina der Sii,uger und in der Kloake der niederen Wirbeltiere kommen eine 
Anzahl Protozoen vor, die wohl ziemlich unschadlich sind, die meisten anderen 
Pal'asiten, besonders groBere Formen (Wiirmer, Insektenlal'ven) wirken mecha
nisch und chemisch oft schwer schiidigend. Zweifellos die gefahrlichsten Schma
rotzer sind die echten Entoparasiten. Sic konnen einerseits mechanisch schadigend 
wirken. Dahin gehOren die Ze11schmarotzer, Coccidien, Malariaplasmodien, die 
durch ihl' Wachstum die befa11enen Zellen zerstoren. Ferner die Gewebsparasiten, 
z. B. die Muskeltrichine, die Finnen der Band"wiirmer, insbesondere die Echino
kokken. Mechanisch gefahrlich konnen auch Verstopfungen der Lymph- und 
BlutgefiiBe durch starke Anhaufungen von Parasiten werden. Hierhin gehoren 
die durch Schistosomulll haematobium hervorgerufene Hamaturie, die durch 
:Filarien erzeugte Elephantiasis. Auch wandernde Parasitenlarven konnen, falls 
sie sich aktiv durch die Gewebe bohren, mechanische Zerstorungen anriehten, 
so z. B. die Larven der Dasselfliegen auf dem Wege vom Darm zur Korper
oberflache. Weit schlimmer ist aber die ehemische Schadigung, teils durch 
eigens erzeugte Gifte. tE'ils durch die korperfremden Stoffwechselprodukte der 
Parasiten, hierauf beruht ja im wesentlichen die schwere Schadigung durch 
Bakterien und Blutparasiten. 

Die Abwehraktionen des Wirtes konnen ebenfalls mechanische oder che
misehe sein. Meehanisch wirkt die Abkapselung der Parasiten, z. B. Muskel
trichinen, Finnell. Chemiseh Rucht der Organismus durch Bildung von Anti
korpern und Ahwehrfermenten die Scbadlinge zu vernichten. Es entspinnt sich 
so ein wechselvoller chemischer Kampf zwischen Parasit und Wirt, wie er uns 
besonders durch das Studium der Bakterieninfektionen bekannt geworden ist 
und auf den hier nicht !laher eillgegangen werden soll (vgl. dazu Bd.13 ds. Bandb.). 

Erwahnt sei nul', dan Verandcrungen des Blutes, die auf sole he chemische 
Reaktionen schlie Ben lassen, auch bei zahlreichen anderen Parasiten beobachtet 
worden sind, von <tenen Giftwirkungen ausgehen (Ascaris, Ankylostomum). 
Eine besonders merkwilrdige Rehiidigullg sei noch kurz crwahnt, die parasitisehe 
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Kastration. Bei verschiedenen Krebsarten, die von parasitischen Cirripedien 
(Sacculina, Peltogaster) befallen waren, die mit ihrem Wurzelgeflecht den ganzen 
Korper des Wirtes durchspinnen, ist ein Schwund der Geschlechtsorgane be
obachtet worden. Die weiblichen Tiere nehmen als Folge davon mannlichen 
Habitus an, der sich besonders in der Umgestaltung des Abdomens auspragt. 

Der Kampf zwischen Wirt und Parasit wird im aUgemeinen mit voller 
Riicksichtslosigkeit gefiihrt. Wenn der Wirt ihm nicht erliegt, so ist der Grund 
dafiir die zu geringe Anzahl oder GroBe der Schmarotzer. Wachst einer dieser 
Faktoren tiber ein gewisses MaB, so geht der Wirt unrettbar zugrunde. Daher 
die Vernichtung der groBten tierischen Organismen, wenn es Bakterien gelingt, 
die Schutzwehr des Korpers zu durchbrechen und sich ungehemmt zu vermehren, 
daher die Zerstorung der groBten Baume durch InsektenfraB, wenn kein anderes 
Glied der Bioconose ihre Vermehrung in Schranken halt. Daher aber auch der 
Untergang der von einer Schlupfwespenlarve befaUenen Raupe, da der Parasit, 
der dem Wirt an GroBe nur wenig nachsteht, ihm das gesamte Wachstums
material entzieht. Fiir die Parasiten liegt darin natiirlich die Gefahr, daB sie 
mit dem Untergang ihres Wirtes selbst der Vernichtung geweiht sind; doch be
sitzen sie Moglichkeiten, dem zu entgehen: die Bakterien bilden Sporen, die 
Protozoen Cysten, die die Ubertragung auf neue Wirte ermoglichen, die Raupen 
wandern von einem abgefressenen Baum auf den nachsten iiber. Findet sich 
ein solcher Ausweg nicht, so sind auch die Parasiten dem Tode geweiht. Bei 
Forstschadlingen kann man gelegentlich das dann eintretende Massensterben 
beobachten. Nur in wenigen Fallen finden wir bei Insekten Einrichtungen, 
durch die sich der Parasit vor allzu friihem Versagen seiner Nahrungsquelle 
schiitzt. Dahin gehort die Beseitigung der Nahrungskonkurrenz. 

Die Schmarotzerbienen, die in die Zelle einer solitaren Biene eindringen, legen ihr Ei 
neben das der rechtmaBigen Besitzerin. Die erste Handlung der ausschliipfenden Larve ist, das 
Wirtsei zu zerstoren, damit sie dann allein die aufgehaufte Nahrung fiir sich verwenden kann. 
Bei der Schmarotzergattung Leucospis hat FABRE beobachtetl), daB in die gleiche Wirts
zelle mehrere Eier der Parasiten von verschiedenen Weibchen gelegt wurden. Trotzdem 
entwickelt sich stets nur ein Parasit, denn die zuerst ausschliipfende Larve vernichtet zu
nachst aIle anderen Eier, ehe sie sich daran macht, die puppenreife, unbewegliche Larve 
der Mauerbiene, des Wirtes, anzugreifen und aufzuzehren. Noch eigenartiger sind die Ver
haltnisse bei dem Erbsenkafer, Bruchus2). Dort legt das 'Veibchen auBen an die Schale 
eine groBe Anzahl von Eiern, wesentlich mehr als Erbsen in der Sohote enthalten sind. Die 
aussohliipfenden Larven bohren sich in die Erbsen ein und beginnen zunachst jede fiir sioh 
einen Gang auszumigen. Sobald aber eine der Larven das Zentrum der Erbse erreicht hat, 
stellen die anderen die Arbeit ein und sterben abo Bemerkenswert ist auoh das Verhalten 
der Sohlupfwespenlarven. Nach dem Ausschliipfen aus dem Ei, das meist sehr schnell erfolgt, 
bohren sie sich in die Schmetterlingsraupe oder Kaferlarve, die ihnen zur Nahrung dienen 
solI, ein. Dann tritt aber eine Pause im Wachstum ein, die der befallenen Larve gestattet, 
ungestort zu fressen und heranzuwachsen. Erst wenn sie sich der Puppenreife nahert, wird 
das Wachstum des Parasiten lebhafter. Es scheint aber, daB das Ausfressen der Wirts
larve wenigstens in vielen Fallen nach ganz bestimmten Regeln sich vollzieht, wodurch die 
weniger lebenswichtigen Teile zuerst verbraucht werden. Es bleibt so der befallenen Raupe 
die Kraft, das Larvenstadium zu Ende zu fUhren, und der Parasit richtet sich mit dem 
Fressen so ein, daB das Leben des Opfers moglichst lange erhalten wird, damit nicht der 
Korper in Faulnis iibergeht und der Parasit selbst den Untergang findet. Es liegen hier 
anscheinend ganz ahnliche Verhaltnisse vor, wie bei manchen Grabwespen, bei denen die 
Larve die durch einen Stich des Muttertieres gelahmte Beute auch ganz methodisch auf
friBt, urn die Nahrung bis zuletzt frisch zu erhalten. 

Fragen wir zum SchluB, wie es mit dem "Verstandnis" und der "Erklarung" 
der Erscheinungen des Parasitismus steht, so faUt die Antwort noch recht wenig 
befriedigend aus. Der iiberwiegende Tell der Arbeiten iiber Parasiten ist beschrei-

1) FABRE: Souvenirs entomologiques Bd.3, IX. 
2) FABRE: Souvenirs entomologiques Bd. 8, II. 
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bender Natur. Die morphologisehen Fragen sind wohl im wesentliehen geklart, 
dagegen ist unsere Kenntnis der Biologie der Sehmarotzer noeh keineswegs volI
standig, was ja in der besonderen Sehwierigkeit der Beobaehtung einen durehaus 
zureiehenden Grund hat. Vor allem der Entwieklungszyklus ist bei vielen Formen 
noeh unvollstandig bekannt. Bei den Protozoen fehlen uns vielfaeh die Kennt
nisse iiber gesehleehtliehe Fortpflanzungsvorgange, bei vielen Formen mit 
Zwisehenwirten und Generationsweehsel ist die Zuordnung der einzelnen beob
achteten Stadien, die Art der lTbertragung von einem Wirt zum anderen noeh 
durehaus unklar. Aueh un sere Kenntnisse der Neuinfektion bei Formen mit 
direkter Entwieklung sind noeh keineswegs vollstandig und es konnen dabei 
noeh manche Uberraschungen vorkommen, erinnert sei an die Aufsehen er
regende Feststellung von Loos, daB die Infektion mit Ankylostomum nicht yom 
Darm aus, sondeI'll durch die Raut erfolgt. Es wird zweifellos noeh lange und 
miihsame Beobachtullgs- und Ziichtungsarbeit erfordeI'll, bis hier ein einigermaBen 
befriedigender Abschlu[3 erreicht ist. 1m Zusammenhang damit steht, daB die 
MaBnahmen zur Bekiimpfullg der Parasiten, insbesondere auch die kliniseh
therapeutische Behandlung der mensch lichen Sehmarotzer trotz aller Fortschritte 
besonders der letzten Zeit noeh weit von V olIkommenheit entfernt ist. 

Die theoretische Bchandlung des Parasitismus bietet gegeniiber der Frage
stellung, wie sie oben bei der Betrachtung der individuellen Entwicklung und 
Differenzierung besprochen wurde, ein wesentlich abweiehendes Bild. In den 
einschlagigen Untersuchungen handelt es sich fast immer um die Fragestellung: 
Welche Veranderung hat del' Ubergang vom freilebenden zum parasitisehen 
Dasein bei einem Organismus hervorgebracht? Die Betrachtungsweise ist daher 
gewohnlieh eine finale oder phylogenetische. Es handelt sich um das Problem 
der "Anpassung"; nicht umsonst spielt daher der Parasitismus in der trans .. 
formistischen Literatur eine so groBe Rolle. ~ Final betraehtet lassen sich viele 
Ziige im Bau und der Lebensweise del' Parasiten als Anpassung an die geanderte 
Funktion begreiflieh machen; es ist nieht schwer, sie als "zweekmaBig" zu 
erkennen. So erscheint die Umbildung der Mundwerkzeuge yom beiBenden zum 
steehenden und saugenden Typus nicht nUl' hei den bekannten Insektenformen, 
sondeI'll speziell allch bei den parasitisehen Copepoden durchaus begreiflich, 
das Auftreten von Klammerhaken und Saugniipfen in den verschiedensten 
Gruppen von Parasiten der Korperoberflachen leuchtet als notwendige Anpassung 
eben:so cin wie die Bildung von Raustorien bei sehmarotzenden Pflanzen. Die 
Produktion gerinnungshemmender Sekrete bei blautsaugenden Formen laBt 
sich in ihrer ZweckmaBigkeit ebensogut verstehen wie die Ausnutzung der Kor
peroberflache als Resorptionsorgan bei allseitig von Nahrlosung umgebenen 
Schmarotzern. DaB proportional den Verlusten wahrend der Jugendstadien eine 
Vermehrung der Geschlechtsprodukte beobachtet wird, laBt sich final ebenso 
leicht verstandlich machen, wie das Auftreten von ZwittI'igkeit und ungeschleeht
licher Fortpflanzung bei del' Schwierigkeit des Zusammenfindens del' Geschlechter. 

Auch die so vielbch bei parasitischen Organismen auftretendenRiickbildungs
erseheinungen sind diesel' Fragestellung zuganglich. Der Verlust des Chlorophyll
apparates bei schmarotzenden Phanerogamen ist final durchaus plausibel in 
gleicher Weise \vie die Riickhildung der Bewegungsorgane bei festsitzenden 
Formen, der Verlust der Sinnesorgane bei Darmschmarotzern, das Verschwinden 
des Darmes bei Nahrungsaufnahme dureh die Raut, die Abweichung von der 
normalen Korpergestalt und Gliederung u. a. m. Verbindet sich die finale Betrach
tungsweise mit der phylogenetischen, wie es gewohnlich gesehieht, so erheben 
sich allerdings sofort die bekannten deszendenztheoretischen Streitfragen: Sind 
die Anpassungsmerkmale durch Selektion odeI' Vererbung erworbener Eigen-
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schaften entstanden, umgekehrt, sind die Riickbildungen Folgen des Nicht
gebrauchs oder des Aussetzens der natiirlichen Zuchtwahl, oder handelt es sich 
iiberhaupt bei der Entstehung der Parasiten um orthogenetische Prozesse 1 

Eine Reihe von Problemen des Parasitismus HiBt sich wohlilberhaupt nur 
durch phylogenetische Betrachtung dem Verstandnis naher bringen. So diirfte 
der seltsame Generations- und Wirtswechsel der Cestoden und Trematoden 
weder final noch causal begreifbar sein, sondern nur historisch als divergente 
Entwicklung der Jugend- und Altersstadien in zunehmender Anpassung an neu 
gebotene Lebensbedingungen. 

1m Gegensatz zu dieser reichhaltigen, oft recht spekulativen Literatur ist 
die Zahl der physioiogisch-experimentellen Arbeiten, der qualitativen und quan
titativen Untersuchungen iiber einzelne Lebensvorgange bei Parasiten noch 
eine recht geringe. Wenn uns auch die ungeheurt;l Vermehrung der Geschlechts
zellen bei vielen Parasiten durchaus zweckmaBig erscheint, so wissen wir damit 
noch gar nichts iiber die Umsteuerung des Stoffwechsels, welche die Verwertung 
der sehr reichlich gebotenen Nahrstoffe gerade zur Bildung von Geschiechtszellen 
und nicht zur Ablagerung von Reservestoffen bedingt. Umgekehrt vermogen 
wir in keiner Weise zu sagen, welche Prozesse dazu fiihren, daB bei den volI
schmarotzenden Phanerogamen die Reservestoffe im Samen fehlen und der Em
bryo reduziert ist. Es ware sehr interessant, weiteres iiber den anoxybiotischen 
Stoffwechsel der Darmschmarotzer zu erfahren, oder zu wissen, ob die auffallige 
Entwicklungshemmung bei Schlupfwespenlarven durch die veranderten Lebens
bedingungen im Inneren des Raupenkorpers veranlaBt ist. Gerade die oft extremen 
Lebensumstande vieler Parasiten bieten eine FiilIe physiologischer Probleme, die 
vielfach von recht allgemeiner Bedeutung sind. Es ware daher sehr zu wiinschen, 
daB sich die Physiologen diesem Gebiet in Zukunft in starkerem MaBe zuwendeten. 

Zur Zeit sind es vorwiegend medizinische Fragestellungen, die ein intensives 
Studium der Bakterien und Blutparasiten hervorgerufen haben, dane ben tritt 
in jiingster Zeit die Bekampfung der Schadlinge an Kulturpflanzen, die zu 
einer Reihe wertvoller experimenteller Arbeiten gefiihrt haP). Wir haben dadurch 
iiber die Entwicklung und Lebensdauer in Abhangigkeit von verschiedenen 
Faktoren, die Ernahrung und den Stoffwechsel, Widerstandsfahigkeit gegen 
Gifte, Vermehrungsrate u. a. eine Menge interessanter Angaben, doeh lassen 
sich allgemeinere Schliisse zur Zeit noch nicht daraus ziehen. 

2. Symbiose. 
Stellte der Parasitismus eine Lebensgemeinschaft dar, bei der einseitig der 

eine Partner den anderen ausnutzt, so charakterisiert die Symbiose eine wechsel
seitige Aktivitat. Auch hier finden wir zwei Organismen in engster biologischer 
Abhiingigkeit, aber so, daB die Lebenstatigkeit des einen dem anderen im alI
gemeinen keinen Schaden, sondern sogar N utzen bringt. 1st der Sinn des Para
sitismus Kampf, so der der Symbiose Zusammenarbeit zu gemeinsamer Ver
besserung der Lebensbedingungen. 1st der Parasitismus ein Ungleichgewicht, 
bei dem im Prinzip das Uberwiegen des starkeren Teilhabers zum Untergang 
des schwacheren fiihrt, so ist die Symbiose ein Gleichgewichtszustand. Dieses 
Gleichgewicht karin voriibergehend oder dauernd sein, es kann aus einem Kampf 
hervorgehen oder wieder in einen solchen umschlagen. Symbiose und Parasitis
mus sind in diesem Sinne keine prinzipiellen Gegensatze, wie manchmal be
hauptet wird 2), sondern die Symbiose stellt gewissermaBen einen Grenzfall dar, 

1) Verwiesen sei hierfiir auf die Veroffentlichungen im Anzeiger fiir Schadlingskunde. 
2) REINHEIMER, H.: Symbiosis. A socio-physiological study of evolution. London 1920. 
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ein labiles Gleichgewicht zwischen den entgegengesetzten Bestrebungen der 
beiden Partner, das jederzeit bei Anderung des Krafteverhiiltnisses oder der 
auBeren Faktoren wieder gestort werden kann. Es handelt sich dabei nicht 
etwa um einen Waffenstillstand, sondern jeder der beiden Teilhaber nutzt den 
anderen aus, wie ein Parasit, trifft ihn dabei aber an keiner gefahrlichen Stelle, 
so daB seine Existenz nicht bedroht wird. Es ist ein ideales Tauschge
schaft, bei dem jeder Beteiligtc fiir ihn absolut oder relativ Wertloses hin
gibt, um Wertvolles zu gewinnen. ~obald aber ein Partner die Anspruche des 
anderen nicht mehr ohne Schaden befriedigen kann, ist der Parasitismus wieder 
da, und das Resultat des nun einsetzenden Kampfes ist Untergang des Schwache
ren, oft mit nachfoIgendem Tode des ~iegers. 

Aus diesen Definitionen ergibt sich, daB fur die Stoffwechselbeziehungen 
zwischen den Sym bionten ganz besondere Bedingungen gelten mussen. J eder 
von beiden muB etwas zu bieten haben, was ihm selbst nichts oder im Ver
haltnis zu dem erzielten Gewinn wenig kostet. Diese Bedingung kann am besten 
erfullt werden, wenn der Stoffwechsel der beiden Teilhaber in gewissem Sinne 
gegensatzlich verHi.uft. Darans ergibt sieh ohne weiteres der SchluB, daB die 
einfachste Moglichkeit flir eine Symbiose das Zusammenleben eines hetero
trophen mit einem autotroph en Organismus ist. Der bei der Assimilation der 
grunen Pflanze freiwerdende Sauerstoff dient zur Atmung des heterotrophen 
Partners. Das Produkt seiner Oxydationsarbeit, die Kohlensaure, liefert wieder 
das Material fur die Assimilation .• Dazu kommt, daB die Endprodukte der Dis
similation, in erster Linie die stickstoffhaltigen Abbauprodukte der EiweiB
korper, dem autotrophen Organism us wieder als Aufbaumaterial dienen konnen, 
wah rend umgekehrt die im tberschuB gebildete Starke oder entsprechend andere 
Reservestoffe yom heterotroph en Partner verwendet werden. Eine solche Sym
biose stellt also im kleinen ein Abbild des groBen Kreislaufes zwischen Pflanze 
und Tier, oder richtiger gesagt, zwischen autotrophen und heterotrophen Orga
nismen dar. Ein Bolches System ist prinzipiell unbegrenzt dauerfahig, falls 
dafur gesorgt wird, daB die fur die Substanzvermehrung notigen anorganischen 
Salze von auBen zuge£ilhrt ,verden und daB beim 'Vachstum das quantitative 
Gleichgewicht zwischen den Sym bionten gewahrt wird. 

Ob der Partner der grunen Pflanze dabei ein Tier oder eine heterotrophe 
Pflanze (Pilz) ist, bleibt fur die Stoffwechselbeziehungen gleichgiiltig. Tatsach
lich finden wir auch beide Moglichkeiten in der Natur in zahlreichen Varianten 
verwirklicht. Eine Sym biose zwischen Pilz und griiner Pflanze ist der am 
langsten bekannte und heriihmteste Fall dieser ganzen Gruppe von Erschei
nungen, die Flechten. Hier handelt es sich um Vergesellschaftungen verschie
dener Pilzformen, meist aus der Gruppe der Ascomyceten, seltener der Basidio
myceten mit verschiedenen Algen, meist einzelligen Protococcaceen, seltener 
Chroolepidaceen oder Cyanophyceen. Dieser Fall kommt dem Ideal einer 
solchen Gemeinschaft am nachsten. Es genugen die anorganischen Salze, die 
mit dem Regenwasser von Pilzmycel aufgesaugt werden, und die Gase der Luft, 
um dauerndes Wachstum des Verhandes zu gestatten. Daher vermogen sich 
die Fleehten als Pioniere der Vegetation unter den kargsten Lebensbedingungen 
zu halten und die unwirtlichen Gesteinsfelder der Hochgebirge wie der Polar
gegenden zu besiedeln. Wir kennen Formen, bei denen beide Partner auch 
unabhangig zu leben vermogen, die Symbiose also eine fakultative ist, meist 
sind sie aber so fest verbunden, daB sie sich experimentell nur unter groBen 
Schwierigkeiten trennen lassen. Eine isolierte Aufzucht gelingt wohl bei manchen 
Algen, bei den Pilzen so gut wie niemals. Beide Formen beeinflussen sich beim 
Wachstum in charakteristischer 'Veise, und zwar so, daB jede Kombination 
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ein bestimmtes Wuchsbild liefert. Man konnte daher die Flechten klassifizieren, 
ehe man ihre symbiontische Zusammensetzung erkannt hatte. Der Aufbau ist 
,ein sehr zweckmiiBiger: Das Pilzmycel stellt die Rindenschicht mit Durch
liiftungsporen, darauf folgt eine hauptsachlich von Algen bewohnte Schicht, 
im Innern finden wir dann meistens noch eine Markschicht aus lockeren Pilz
hyphen (Abb. 99). Ferner "iibernimmt der Pilz noch die Verankerung der Flechte 
mit Rhizoiden. Die Blattflechten sind flach der Unterlage angeschmiegt, die 
Btrauchflechten mit Stammchen und Verzweigungen abgehoben dadurch, daB 
sich in der Markschicht starkwandige Hyphen als Trager ausbilden. Das 

Abb. 99. Schnitt durch den Thallus von Parmelia 
acetabulum. (Nach BURGEFF.) 

Wachstum erfolgt in gesetz
maBiger Weise an den Randern, 
zunachst wachst das Pilzmycel, 
dann werden die Algen von der 
Mitte aus nachgeschoben. 

Besondere Schwierigkeiten 
bietet naturlich die Fortpflan
zung, da sich dabei Pilz und 
Alge wieder zusammenfinden 
mussen, die ausgestreuten Spo
ren mussen also in ihrer Nach
barschaft Algen vorfinden. Urn 
dies zu ermoglichen, finden wir 
bei Flechten gelegentlich sog. 
Hymenialgonidien, bei diesen 
sind zwischen die fruktifizie
renden Pilzschlauche Algen
zellen eingeklemmt. Platz en 
die Schlauche zur Entleerung 
der Sporen, so werden die Algen 
mit herausgeschleudert. Viel
fach wird diese Schwierigkeit 
umgangen durch die Ausbildung 
sog. Soredien. Dies sind losge
loste Flechtenteile, die aus eini
gen Pilzhyphen mit von ihnen 
umsponnenen Algen bestehen, 

also einer Art Knospungs- oder TeilungsprozeB. Mussen sich Algen und Pilz
sporen zusammenfinden, so beobachtet man, daB der Pilz der aktive Teil ist. 
Beruhrt eine keimende Spore eine Alge, so umklammert sie sie fast momentan 
mit krallenartigen Fortsatzen. Spater legt der Pilz verdickte Hyphenenden der 
Alge dicht an, sendet manchmal auch Haustorien in sie hinein. Unter der Be
ruhrung des Pilzes vergroBern sich die Algenzellen. 

Wie sich in der Flechte die gegenseitigen Stoffwechselbeziehungen gestalten, 
ist noch nicht restlos aufgeklart. Da sie am besten in reiner und bewegter Luft 
gedeihen, so spielen die gasformigen Produkte vielleicht keine allzugroBe Rolle, 
obwohl naturgemaB bei der engmaschigen Durchflechtung von Pilz und Alge die 
CO2-Spannung bzw. bei der Assimilation am Tage die 02-Spannung erhoht sein muB. 
Sicher gibt die Alge an den Pilz Kohlehydrate wohl meist in Form von Starke ab, 
ebenso sicher liefert der Pilz Wasser und Nahrsalze im UberschuB fUr die Alge mit. 
Ob der Pilz auch organische N-haltige Verbindungen an die Alge abgibt, ist nicht 
sicher erwiesen. Eigenartig im Gesamtstoffwechsel ist die Bildung der Flechten
sauren, die anscheinend nur beim Zusammenleben beider Partner gebildet werden. 
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Da anscheinend beim Zusammenleben der Pilz den groEeren Nutzen hat 
(wofiir seine aktive Rolle bei der Bildung der Symbiose und seine Unfahigkeit 
zu selbstandigem Leben spricht), so hat man das Verhaltnis auch als Aus
beutung der Alge durch den Pilz bezeichnet. Demgegenuber muE betont werden, 
daB es sich hier um einen dauernden, besonders fein ausbalancierten Gleich
gewichtszustand handelt. Dafiir spricht vor allem die Proportionalitat in der 
Vermehrung der beiden Partner, die die charakteristische W uchsform bedingt. 
Auf welche Weise diese genaue Regulierung zustande kommt, wissen wir noch 
nicht, jedenfalls sind in dieser Hinsicht die Flechten wohl die am vollkommensten 
angepaBten Symbionten. 

Prinzipiell ganz ahnlich wie bei den Flechten 
gestaltet sich das Zusammenleben vieler niederer 
Tiere mit Algen. Auch diese Symbiose ist schon 
relativ lange bekannt. Das Vorhandensein "tie
rischen Chlorophylls" wurde 1851 einwandfrei von 
MAX SCHULTZE erwiesen. Die Erkenntnis, daB es 
sich dabei umeine Lebensgemeinschaft von Tier und 
Pflanze handelt, wurde 1878-1883 insbesondere 
durch die Arbeiten von GEDDESl) und BRANDT2) 
festgelegt. 

Wir kennen eine ganze Reihe von Tieren des 
suBen Wassers, deren Korper durch Einlagerung 
von Algen eine lebhaft grune Farbung aufweist. 
Allgemein bekannt ist es von der danach benann
ten Hydra viridis (Chlorohydra viridissima), er
innert sei ferner an die grune Form der SuBwasser
schwamme, die zahlreichen grunen Arten von Rhizo
poden (Abb.lOO) undlnfusorien unterden Protozoen 
sowie von rhabdocolen Turbellarien. Entsprechend 
finden sich gelbe oder braune Algenzellen bei vielen 
Meerestieren, den Radiolarien, Foraminiferen, Spon
gien, Hydrozoen, Anthozoen, Scyphozoen, Turbel
larien. Wegen ihres Zusammenlebens mit Tieren 
wurden dio Algen allgcmein als Zoochlorellen bzw. 
Zooxanthellen bezeichnet. Systematisch handelt es 

Abb. 100. Amoeba viridis. 
(Nach GRUBER.) 

sich bei den grunen .Formen um Protococcaceen, bei den gel ben um Kryptomo
nadinen. Bei einer Anzahl mariner Schwamme ist auch ein Zusammenleben 
mit Fadenalgen festgestellt3). 

Bei diesen zahlreichen Formen gibt es aIle Ubergange in der Ausbildung 
der Symbiose. So enthiilt in der Rhizopodengattung Difflugia D. bacillifera 
niemals Algen, D. rubescens gelegentlich, D. gramen immer Symbionten; unter 
den Foraminiferen sind mehrere verwandte Formen teils frei, teils infiziert; 
in der Radiolariengattung Thalassicolla enthalt Th. spumida Massen von Algen, 
Th. gelatinosa weniger, Th. nucleata sehr wenig. Neben der grunen Hydra 
stehen eine Reihe algenloser SuBwasserarten, unter den Aktinien gibt es in der 
gleichen Gattung algenfreie und algenreiche Arten. Eigentumlich ist, daB bei 
den Anthozocn ein Antagonismus zwischen dem Auftreten eines roten Pigments 

1) GEDDES: Arch. zoo!. expo 1879/80; Proc. of the roy. soc. of Edinburgh 1882. 
2) BRANDT: Sitzungsber. d. Ges. naturforsch. Freunde, Berlin 1881; Arch. f. Anat. u. 

Physiol. 1882; Mitt. d. zool. Station Neapel Bd.4. 1883. 
3) WEBER, M. U. A.: Zoologische Ergebnisse einer Reise in Niederlandisch Ostindien. 

Leiden 1890/91. 
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(Purpuridin) und dem der Algen zu bestehen scheint. - Bei einer sehr groBen 
Zahl der algenhaltigen Formen ist aber jedenfalls die Symbiose zu einer standigen 
Lebensgemeinschaft geworden. Doch ist es auch in diesen Fallen oft gelungen, 
die Symbiose zu sprengen. Die Algen lassen sich fast immer isoliert zuchten, 
die algenlosen Tiere lieBen sich auch am Leben halten, nur bei dem Turbellar 
Convoluta roscoffensis ist die Symbiose so fest geworden, daB das algenfrei 
gemachte Tier zugrunde geht und auch die aus dem Tier isolierten Algen sich 
nicht mehr zuchten lassen. 

Die Algen haben in den Wirtstieren meist eine ganz bestimmte Wohnstatte. Bei den 
SiiBwasserrhizopoden und den Infusorien liegen sie im peripheren Entoplasma, bei den 
Radiolarien im extrakapsularen Weiehkorper, in der Nahe der Zentralkapsel, bei den 

Sehwammen im Parenehym nahe der 
oberen Korperflaehe. Oft sind bestimmte 

Abb. 101. Querschnitt durch ein Septum von 
Adamsia, im oberen Teil des Mittelstiieks das 

"AIgenorgan". (Naeh K. C. SCHNEIDER.) 

Stellen bevorzugt ; bei Velella, einer Si pho-
nophore, sitzen sie besonders in d,er sog. 
Leber, bei Myrionema amboinensis, einem 
Hydrozoon, sind die Tentakel ganz voll
gestopft und verkiirzt, bei den Hexa
korallen ist ein Streifen an den Mesen
terialfilamenten der Hauptsitz (Abb. 101). 
Sehr eigenartig sind die Verhiiltnisse bei 
den mit Sehwammen vergesellsehafteten 
Fadenalgen. Die .Algenfaden dureh
wuehern das Sehwammparenehym,. die 
Sehwammzellen reihen sieh als Uber
zug auf den Algenfaden. Bei dem 
Zusammenleben des Sehwammes Hali
ehondria mit I!er Alge Struvea deliea
tula kommt es zu gegenseitiger Form
beeinflussung. Die)reie .Alge ist in zahl
reiehe diehotome Astehen verzweigt, im 
Sehwamme bildet sie unverzweigte 
Sehlauehe, umgekehrt erhebt sieh der 
sonst krustenartig wuehernde Sehwamm 
bei Anwesenheit der Alge zu kegel
formigen Hoekern, aus denen oben oft 
noeh ein Biischel freier Algenfaden her
vorragt. Auch in einer Reihe anderer 
FaIle sind solche gegenseitigen Wachs
tumseinfliisse nachgewiesen, bei denen 
manchmal der Schwamm, manchmal die 
Alge der beherrschende Teil war. Man 
wird bei solchen Angaben stark an die 
Wachstumsverhaltnisse der Flechten er-
innert. 

Die Stoffwechselbeziehungen der beiden Partner sind bei dieser Symbiose 
Gegenstand zahlreicher Unternehmungen gewesen, von denen allerdings nur 
wenige strengen methodischen Anspruchen genugen konnen. Da es sich urn 
im Wasser lebende Organismen handelt, so ist wegen der im Vergleiche zur Luft 
ungunstigeren Stromungs- und Diffusionsverhaltnisse zu erwarten, daB der Aus
tausch von O2 und CO2 hier eine wesentlich wichtigere Rolle spielen wird als 
bei den Flechten, zumal es sich in vielen Fallen urn festsitzende Bodenformen 
handelt. Tatsachlich zeigen eine Reihe von Untersuchungen, daB der von den 
Algen ausgeschiedene O2 von den Tieren verwendet wird. DaB uberhaupt von 
den Algen Sauerstoff abgegeben wird, ist schon fruh, teils durch Auffangen der 
Gasblasen, teils durch die ENGELMANNsche Bakterienmethode gezeigt worden. 
Genauere Analysen ergaben aber, daB das aufgefangene Gas prozentual wesentlich 
:weniger O2 enthalt als das von grunen Pflanzen stammende. Das ausgeschiedene 
Gas enthalt bei: 
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Man kann daraus wohl den SchluB ziehen, daB ein Teil des abgeschiedenen 
Sauerstoffs sofort vom Tier absorbiert wird. Der UberschuB dient zudem dazu, 
das umgebende Wasser mit O2 anzureichern, was besonders fiir-die Nacht, wenn 
die Algenassimilation aussetzt, wichtig ist. 

Exakte Versuche sind 1908 von TRENDELENBURG angestellt worden l ). Er 
bestimmte die Zunahme bzw. Abnahme eines abgemessenen Luftquantums beim 
Aufenthalt einer algenfiihrenden Aktinie, Aiptasia diaphana, teils im Dunkeln, 
teils im Licht. Tabellen nach TRENDELENBURG (gekiirzt): 

Dunkelversuch. Temp. 17, 2-18' C He!lversuch, Temp. 16, 2-14,2° C 

Stunde Minute 
Index des 

Gasvolumens stun de I Minute Index 

0 0 0 0 0 0 
0 30 - 4,2 0 30 + 5,3 
1 0 - 6,2 1 0 + 8,7 
2 10 - 8,8 2 0 +11,0 
3 5 -10,2 3 0 +11,9 
4 0 -12,0 4 24 +12,2 Verdunkelt 
5 0 -13,4 5 8 +10,8 
6 0 -14,6 6 18 + 8,7 
7 0 -15,6 7 18 + 6,3 

Die Sauerstoffproduktion der Algen im hellen Sonnenlicht deckt also nicht 
nur den gesamten Atmungsbedarf des Tieres, sondern liefert noch einen erheb
lichen UberschuB. Bei einer anderen algenfiihrenden Aktinie, Anemonia sulcata, 
im Gewicht von 120 g, fand TRENDELENBURG: 

Verbrauch von Sauerstoff im Dunkeln in 1 Stunde . . . . 1,52oom 
Zunahme an Sauerstoff im Hellen in 1 Stunde . . . . . . 5,67 " 
Danaoh Gesamtwert der 02-Produktion der Algen in 1 Stunde 

annahernd . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 7,19 com 

Parallelversuche mit algenlosen Arten der Gattung Aiptasia ergaben im 
Hellen wie im Dunkeln stets Abnahme des Gasvolumens. Weitere Versuche 
zeigten, daB die CO2-Produktion des Tieres von den Algen restlos verbraucht 
wird, ja daB sie bei voller Assimilation noch CO2 dem Wasser entziehen. Die 
Alge steht sich also bei der Symbiose hinsichtlich des Gasaustausches schlechter 
als das Tier. 

AuBer dem Gaswechsel kommt auch der Austausch gelOster Stoffe in Frage. 
Von seiten der Alge handelt es sich dabei vorwiegend urn Kohlehydrate, die 
als UberschuB an das Ticr abgegeben werden. Es liegen eine ganze Reme von 
Angaben bei Radiolarien, Foraminiferen, Colenteraten, Schwammen vor, wo
nach Starkekornchen im Zellplasma nachgewiesen wurden, und zwar so, daB 
sie nicht durch Zerfall oder Verdauung von Algen entstanden sein konnten. 
In anderen Fallen ergab die Jod-Jodkaliumprobe eine diffuse Violettfarbung 
der algenhaltigen Plasmabezirke, woraus auf eine Diffusion von Starke in ge-

1) TRENDELENBURG: Arch. f. (Anat. u.) Physiol. 1908. 
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16ster Form gesehlossen wurde. Derartiger Starkegehalt wurde aussehlieBlieh 
bei symbiontisehen Formen gefunden. Danaeh kann an der Verwertung des 
Starkeiibersehusses der Algen dureh die Tiere wohl kein Zweifel sein, wenn uns 
aueh die genaueren Verhaltnisse noeh nieht klar sind. 

Umgekehrt liefern die Tiere den Algen Dissimilationsprodukte, besonders 
wohl N. Beweisend hierfiir sind neuere Versuehe von PUTTERl ), der naehwies, 
daB algenlose Aktinien standig groBere Mengen von N, meist in Form von NHa, 
in das umgebende Wasser ausseheiden, daB dies jedoeh bei algenhaltigen Formen 
fast nieht gesehieht. Diese nehmen sogar bei kiinstlieh vermehrtem NHa-Gehalt 
des Wassers Ammoniak in groBeren Mengen auf und verwenden ihn offenbar 
zur EiweiBsynthese der Algen. 

Stickstoffumsatz algenhaltiger Aiptasien nach PUTTER. 
Gehalt des Seewassers an NH, 

0,000 mg im ganzen Versuch 
0,113 " 
0,226 " 
0,570 " 
1,56 
1,60 

NH,-Umsatz d. Aktinien 
+ Ausscheidung - Aufnahme 

+0,113 mg 
±O,OOO " 
-0,113 " 
-0,228 " 
-0,89 
-0,93 

Ob von seiten der Algen aueh ge16ste EiweiBassimilate dem Tier zugute 
kommen, wie PUTTER will, ist noeh nieht sieher erwiesen, aber wahrseheinlieh. 

Man sollte hiernaeh erwarten, daB symbiontisehe Formen eine groBere 
Widerstandsfahigkeit gegen ungiinstige Lebensbedingungen, insbesondere Hunger 
und Sauerstoffmangel, besitzen. Die zahlreiehen hieriiber vorliegenden Be
obaehtungen sind nieht eindeutig, selbst am gleiehen Objekt widerspreehen sieh 
gelegentlieh die Angaben. Immerhin seheint doeh in einer Anzahl von Fallen 
eine groBere Resistenz naehgewiesen zu sein. So haben eine Reihe von Protozoen
forsehern [PENARD2), GRUBERa), DOFLEIN4)] angegeben, daB griine SiiBwasser
rhizopoden und Infusorien in Uhrglaskulturen sich bedeutend bessel' und Hinger 
halten als farblose. BRANDT hat griine SiiBwasserschwamme monatelang in dureh
liiftetem filtrierten Wasser gehalten. Derselbe Forseher hat algenhaltige Aktinien 
in durehliiftetem filtriertem Seewasser teils hell, teils dunkel gehalten. Die Dunkel
tiere warfen in der zweiten W oehe die degenerierenden Algen, in Sehleimfetzen 
gehiillt, aus und starben naeh einem Monat abo Die Helltiere waren noeh naeh 
6 Monaten vollkommen frisch. Aueh fiir die griine Hydra ist neuerdings mit 
Bestimmtheit langere Lebensdauer gegeniiber den nieht grilnen Arten festge
stellt worden 5). 

Wiehtiger sind noeh Befunde, die dafiir spreehen, daB bei symbiontisehen 
Formen die Organe zum Fang und zur Verdauung der Beute reduziert werden. 
PRATT6 ) hat naehgewiesen, daB bei den symbiontisehen Aleyonarien die Mesen
terialfilamente, der Sitz der Verdauungsdriisen, gegeniiber den algenlosen reduziert 
sind; schon friiher hatte GREENWOOD 7 ) damuf aufmerksam gemaeht, daB bei 
Hydra viridis die Driisenzellen im Entoderm weniger zahlreich sind als bei den 
niehtgriinen Arten. Schon oben wurde erwahnt, daB bei dem merkwiirdigen 
Hydrozoon Myrionema amboinensis die mit Algen erfiillten Tentakel ganz ver-

1) PUTTER: Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd. 12. 1911. 
2) PENARD: Arch. sc. phys. et natur. (3) Bd. 24. 1890. 
3) GRUBER: Zool. Jahrb., Suppl. Bd.7. 1904. 
4) DOFLEIN: Arch. f. Protistenkunde, Supp!. Bd. 1. 1907. 
5) HAFFNER, K. VON: Zeitschr. f. wiss. ZOO!. Bd. 126. 1925. 
6) PRATT: Quart. journ. of. microscop. sciene. Bd. 49. 1906. 
7) GREENWOOD: Journ. of Physio!. Bd.9. 1888. 
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kiirzt, also zum Beutefang weit weniger tauglich geworden sind. Am beweisend
sten sind die Befunde an den Turbellarien der Gattung Convoluta, die wir be
sonders KEEBLE und GAMBLE verdanken1). Die beiden hauptsachlich unter
such ten Arten C. paradoxa und C. roscoffensis sind ohne Algen nicht lebens
fahig. Die mit Zooxanthellen vergesellschaftete C. paradoxa nimmt dauernd ge
formte Nahrung zu sich, entzieht man der Larve aber die Algen, so geht sie 
trotz dieses Futters zugrunde. Halt man erwachsene Tiere im Dunkeln oder 
laBt sie hungern, so verdauen sie regelrecht ihre Algen und gehen dann ein, 
wenn man sie nicht dureh Neuinfektion mit Algen wieder zum Wachsen bringt. 
Noch charakteristischer ist das Verhalten von Convoluta roseoffensis, die mit 
Zooehlorellen vergesellschaftet ist (Abb. 102). Hier friBt das Tier nur bis zur Ge
sehlechtsreife, dann steUt cs die Aufnahme geformter 
Nahrung ein und lebt ausschlicHlich von den Assimilaten 
seines Partners, ohne die Algen selbst anzugreifen. 1m 
Alter dagegen beginnt es die Algen zu verdauen und 
geht schlieBlich nach Aufzehrung seiner Ernahrer zu
grunde. Hier haben wir also einen besonders schonen 
Fall eines temporaren symbiontischen Gleichgewichts, 
das dann wieder in Parasitismus umschlagt. Die Erkla
rung dieser merkwiirdigen Verhaltnisse liegt offenbar 
in folgendem: Das TurbeUar liefert den Algen auBer der 
Kohlensaure vor allem stickstoffhaltige Abbauprodukte. 
Es besitzt namlich gar keine Exkretionsorgane und 
hauft auch die N-haltigen Endprodukte nicht in Kry
stallform an, wie wir dies sonst vielfach bei niederen 
Tieren finden. Der Stickstoff wird also offen bar rest
los an die Algen abgegeben. Anscheinend geben diese 
aber dafiir nicht geniigcnd 16sliche EiweiBkorper zu
riick. So deckt das Tier zunachst seinen N-Bedarf 
durch geformte Nahrung. Dann stellt es diese Nah
rungsaufnahme freiwillig ein und es herrscht eine Zeit
lang Gleichgewicht. Spater wird dies gestort, vielleicht 
auch dadurch, daB die Algen sich zu stark vermehren, 
das Tier gerat in einen Zustand des N-Hungers und 
benutzt nun die Algen direkt durch Verdauung als Ei-

Abb.102. Vorderende von 
Convoluta roscoffensis. 

(Nach GRAFF.) 

weiBquelle. AuBerst merkwiirdig ist dabei die offenbar von den wechselnden 
physiologischen Bedingungen abhangige schwankende Immunitat der Algen 
gegen die Verdauungsfermente des Tieres. Der Lebenszyklus dieses merkwiir
digen Tieres verlauft ~11so in 4 Phasen: Vor der Infektion mit Algen rein 
tierisch heterotroph, dann geformte Nahrung + Algenassimilate, dann lediglich 
Algenassimilate und schliel3lich wieder heterotroph Algennahrung. Von einer ide
alen Losung des Problems des "Pflanzentieres" ist also aueh diese Form trotz 
ihrer wohl am weitesten getriebenen Symbiose noch betraehtlieh entfernt. 

Ahnliche Beobachtungen iiber Verdauung von Algen durch das Tier finden 
wir auch SOIwt vielfach, doeh scheinen sich die einzelnen Tiergruppen darin 
eharakteristisch versehieden zu verhalten. Marine Foraminiferen und Aktinien 
seheinen ihre Algen niemals anzugreifen, umgekehrt findet man bei SiiBwasser
monothalamien und bei Amoeba viridis immer einen Teil der Algen in Nahrungs
vakuolen eingesehlossen und in Zerfall, ob dies auch bei Infusorien gesehieht, 
ist umstritten. Bei den Radiolarien ist bei manchen Arten eine Verdauung der 

1) KEEBLE, F. und GAMBLE, F. W.: Quart. journ. of microscop. science. Bd. 47. 1903 
und Bd. 51. 1907; KEEBLE, F.: Plant-animals Astudy in Symbiosis, Cambridge 1910. 
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Zooxanthellen beobachtet, wenn sich das Tier zur Schwiirmerbildung anschickt; 
in anderen Fiillen bleiben die Algen jedoch ganz unberiihrt. Sehr merkwiirdig 
sind die Verhiiltnisse bei der Siphonophore Velella. Dort nehmen die sich ab-

lOsenden jungen Medusen aus dem in der 
,~Yf. ~ 'I"~ .IIIf' .l;'i· '!~r,,' \' \1::-, Kolonie vorhandenen Algenvorrat einen Teil 

. mit. Diese Medusen sinken nun in die Tiefsee 

Abb. 103. Schnitt durch die Ober
flache von Convoluta roscoffensis. 
Algen der unteren Schichten ent
artend. (Nach KEEBLE u. GAMBLE.) 

und bringen dort ihre Geschlechtsprodukte zur 
Reife. Die Algen miissen dabei natiirlich zu
grunde gehen, und so ist die Vorstellung ent
wickelt worden 1 ), daB sie gewissermaBen einen 
Nahrungsvorrat fiir die Medusen darstellen 
und in der Tiefe von ihnen verdaut werden. 

Jedenfalls geht aus diesen Angaben her
vor, daB vielfach die Algen von ihren Wirten 
angegriffen werden, sei es normalerweise, sei 
es bei besonderen Lebensphasen oder unter 
abnormen Bedingungen (Dunkelheit, Hunger). 
Ihre Immunitiit ist also hiiufig nur eine be

dingte. Man hat angenommen, daB die Verdauung eines gewissen Prozent
satzes der Algen notwendig sei, um ihre iibermiiBige Vermehrung in Schranken 
zu halten, doch trifft dies wohl nicht zu. Zwar scheint eine feste Regulierung 

der Vermehrungsrate nicht durchgefiihrt zu sein, 
man hat aber vielfach beobachtet, daB regelmiiBig 
iiberzahlige Algen in Schwiirmerform auswandern. 

DaB die Algen auch frei im Wasser leben 
konnen, ermoglicht eine immer neue Infektion 
durch Einwanderung der Algen. Sie ist vielfach 
beobachtet worden, besonders bei Protozoen nach 
deren geschlechtlichen Vermehrungsstadien, aber 
auch bei Schwammen, Colenteraten und Turbella
rien. Die Infektion erfolgt wohl zum Teil mit der 
Nahrungsaufnahme, zum Teil vielleicht auch durch 
chemotaktische Anziehung. Bei Convoluta (viel
leicht auch noch bei anderen Formen) muB je
weils eine N euinfektion erfolgen, weil die Algen 
durch die Symbiose entarten (Fig. 103). Sie ver
lieren ihre Membran und damit ihre konstante 
Form, die Kerne degenerieren, die Teilungsfiiliig
keit hort auf, eine Weiterziichtung der aus dem 
Tier isolierten Algen hat sich als unmoglich er
wiesen. Als Ursache dafiir wird der im tierischen 
Plasma herabgesetzte osmotische Druck angegeben, 
doch diirften damit die Erscheinungen nicht allein 
zu erkliiren sein. Abb.l04. Hydra viridis, Schnitt 

durch die Korperwandung mit 
jungem Ei. (Nach HAMANN.) 

In einer Reihe von Fallen ist es zu einer Ubertra
gung der Symbionten in der Generationsfolge der 
Tiere gekommen. Bekannt ist der Vorgang bei Hydra 

viridis (Abb. 104). Dort sammeln sich bei der Eientwicklung die Algen im Ento
derm unter dem im Ektoderm heranwachsenden Ei an, zu einer bestimmten Zeit 
wird Stiitzlamelle durchlassig und die Algen treten in die junge Eizelle iiber; bei 

1} WOLTERECK, R.: Zool. Jahrb., Suppl. Ed. 7. 1904. 
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der Furchung halten sie sich nur im Entoderm. Ahnlich liegen die Dinge bei 
anderen Hydrozoen, jeweils ist es ein ganz bestimmtes Stadium der Eientwicklung, 
in dem die Infektion crfolgt: bei Hydra eine relativ weit entwickelte Eizelle, 
bei Halecium eine ganz junge, bei Aglaophenia die Oogonien auf der Wanderung 
zur Reifungsstattc. Auch bei den Hydrokorallinen erfolgt die Infektion auf 
dem Eistadium vom Muttertier aus. AuBerhalb der Hydrozoengruppe ist dieser 
Ubertragungsmodus nicht bekannt, es erfolgt die Infektion auf einer friiheren 
oder spateren Entwicklungsstufe des Tieres von auBen. Bei Convoluta wirken 
die Kokons, in welch en jeweils eine Anzahl Eier gemeinsam abgelegt werden, 
chemotaktisch anziehend auf die frei im Wasser schwarmenden Algen. Sie dringen 
in die gallertige Kokonhiille ein und vermehren sich dort lebhaft. Von hier 
aus erfolgt dann die Infektion der ausschliipfenden Larven, wohl durch die 
Mundoffnung; isoliert man schliipfende Larven sofort in filtriertem Seewasser, 
so bleibcn sie farblos. 

Zusammenfassend laBt sich iiber die Algensymbiose der Tiere sagen, daB 
es sich hier noch urn eine ziemlich lockere, in sehr mannigfachen Abstufungen und 
Varianten ausgebildete Bindung handelt. Die relative Lockerheit der Beziehungen 
ergibt sich aus der Fahigkeit von Alge wie Tier, auch ohne den Partner zu exi
stieren und aus cler geringcn Entwicklung besonderer Ubertragungsmechanismen 
Die Physiologie der gegenseitigen Beziehungen ist ziemlich klar. Die Symbiose 
ist im allgemeinen keine Lebensnotwendigkeit, sondern nur eine Unterstiitzung 
des Stoffwechsels, nur in einigen Fallen (Convoluta) wird sie zu unentbehrlicher 
Bindung, wenigstens fur das Tier. 

Ein ganz anderes Bild bieten uns die Symbiosen, die zwischen Bakterien 
oder Pilzen nnd hoheren Pflanzen bestehen. Meist handelt es sich dabei urn 
Beziehungen der heterotrophen Organismen zum Wurzelsystem der autotrophen. 
Hierhin gehort die sog. ektotrophe Mycorrhiza, wie sie sich bei vielen unserer 
Waldbaume findet. Die Wurzeln sind dann umgeben von einem Mantel von 
Pilzmycel, die Hyphen dringcn zwischen die Epithelzellen der Wurzeln und bilden 
dort ein Flechtwerk. Ro stehen die Pilze etwa an der Stelle der Wurzelhaare, 
die das Aufsaugen der Bodensalze zu besorgen haben. Es liegt daher nahe, 
ihnen eine ahnliche Funktion zuzuweisen, besonders schreibt man ihnen die 
Fahigkeit zu, die organischen Substanzen des Humus durch Enzyme zu losen 
und sie del' Pflam:e zlIzufiihl'ell. Wie eine Ubertragung von Pilzhyphen zu 
'Vurzelzellen stattfindet. ist unbekannt, ebenso wissen wir nichts von einer 
Gegenleistung der Pflanze. Physiologisch sind wir so noch ganz im unklaren, 
es ist sogar strittig. oh uberhaupt cine Symbiose vorliegt, auch morphologisch 
fehlt uns noch die Kenntllis, urn welche Pilzart es sich handelt; Versuche, Mycor
rhiza mit bekannten Pilzen kunstlich zu erzeugen, sind bisher fehlgeschlagen. 

Ahnlich, aber klarer liegen die Verhaltnisse bei den Orchideen. Hier be
obachten wir das Eindringen von Pilzen in die Wurzeln durch die Wurzelhaare 
oder besondere Durehlaf3zellen. Die Hyphen dringen in die Zellen der Wurzel
rinde ein unci bilden dart dichte Fadenknauel, ohne aber die Zellen zu schadigen. 
Die aus den peripheren Zellen austretenden Hyphen bilden ein dichtes Mycel 
urn die Wurzel. in den inneren Zellen wird aber der Pilz von der Orchidee ver
daut. Dafur entnimmt der Pilz den peripheren Zellen Starke. Das Verhaltnis 
konnte hier also RO sein, daB der Pilz organische Nahrstoffe herbeischafft, auch 
wohl mit seinenEnzymen organische Humussubstanzen lOst und aus ihnen mit 
der von der Pflanze gelieferten Starke EiweiBkorper aufbaut, die zum Teil durch 
Verdauung des Pilzes wieder der Pflanze zugute kommen. Jedenfalls ist also 
hier ein gegenseitiger Stoffaustausch festgestcllt, wenn wir auch iiber die Vor
gange im einzelnen noeh nicht klar sehen. 
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Wieder anders steht es bei den stickstoffsammelnden Wurzelbakterien. Am 
Hingsten bekannt sind die Vorgange bei den Leguminosen. Die Wurzeln unserer 
Erbsen, Bohnen, Lupinen u. v. a. werden durch die Wurzelhaare von Bakterien 
infiziert, die zwischen die Zellen eindringen und dort schleimige, bakterienerfiillte 
Schlauche bilden. Hierdurch werden die Wurzelzellen zum \Vachstum angeregt 
und bilden Knollchen. Die Bakterien im Innern vergroBern und verzweigen 
sich und gehen in sog. Bakterioide iiber. In andere Pflanzenteile dringen die 
Bakterien nicht ein, werden sogar, wenn man sie experimentell dorthin bringt, 
ohne wei teres resorbiert. Die Bakterien haben nun die Fahigkeit, freien Luft
stickstoff zu binden und geben ihren UberschuB in ge16ster Form an die Pflanze 
weiter, die dadurch die Moglichkeit erlangt, auf N-armem Boden zu gedeihen. 
DafUr entziehen die Bakterien der Pflanze Kohlehydrate. Es ist gelungen, die 
Bakterien isoliert zu ziichten, ob es sich um verschiedene Arten oder nach Wirten 
verschiedene Rassen handelt, ist noch ungewiB. Jedenfalls sind die Formen bei 
verschiedenen Leguminosenarten etwas verschieden, es laBt sich auch nicht jede 
Pflanze mit den Bakterien einer anderen Art infizieren. Sehr interessant ist 
nun, daB die Bakterien in ihrem Verhaltnis zur Wirtspflanze eine verschiedene 
Aktivitat oder Virulenz zeigen konnen. Bei Infektionsversuchen kann man daher 
eine Reihe von Wirkungsgraden erhalten: 1. Die Bakterien dringen iiberhaupt 
nicht ein; 2. sie dringen ein, werden aber von der Pflanze sehr schnell resorbiert, 
etwa entstandene W urzelanschwellungen bilden sich zuriick; 3. es werden Knollchen 
gebildet, aber die Bakterien dann resorbiert; 4. es entstehen Knollchen und 
Bakterioide und N-Sammlung tritt ein. Je nach der Virulenz kann auf dieser 
Stufe der N-Ertrag groBer oder geringer sein; 5. die Pflanze wird von den Bak
terien gegeniiber den normal wirksamen geschadigt; 6. es kommt keine Bak
terioidenbildung und keine N-Sammlung zustande, sondern die Bakterien greifen 
die Pflanze wie Parasiten an. 

Die Versuche haben weiterhin ergeben, daB eine einmal infizierte Pflanze 
immun gegen Bakterien gleichen oder niedrigeren Wirkungsgrades geworden ist, 
starker virulente aber noch eindringen. Dieser Fall zeigt sehr schon, wie ein 
vielleicht urspriinglicher Parasitismus durch Abstimmung der gegenseitigen Stoff
wechselbeziehungen in eine Symbiose iibergehen kann. In ahnlicher Weise sind 
N-sammelnde Knollchenbakterien bei Erlen nachgewiesen. Hier scheint die Aus
nutzung durch die Pflanze insofern etwas ander1> zu sein, als zu bestimmten 
Zeiten die Bakterienmasse zum groBten Teil von der Pflanze resorbiert wird. 
Stickstoffsammlung wird auch fUr eine Reihe von Pilzen angegeben, die mit 
Ericaceen, Pirolaceen, Coniferen zusammenleben. Die Verwertung seitens der 
Pflanze erfolgt teils durch Verdauung der Pilze, teils durch Verbindung von 
Pilzhyphen mit Wurzelzellen, sog. S,porangiolen, durch die Pilzsubstanz in die 
Pflanze iibertritt. 

In neuerer Zeit sind auch Verbindungen von Bakterien mit oberirdischen 
Pflanzenteilen beobachtet worden. Bei vielen tropischen Gewachsen aus der 
Familie der Rubiaceen und Myrsinaceen finden sich am Blattrande knotige 
Verdickungen, die im Innern mit Bakterien erfiillte Intercellularraume zeigen1 ). 

Die Infektion erfolgt durch Eindringen der Bakterien im Vegetationspunkt, von 
wo sie durch die Wasserspalten in die Blatter gelangen. Das gleiche geschieht 
auch in den Bliitenanlagen; so gelangen die Bakterien auf im ei~~elnen noch un
geklarte Weise in die Samenanlagen, wodurch eine regelmaBige Ubertragung der 
Symbionten gewahrleistet zu sein scheint. In dieser Hinsicht ist diese Symbiose 
der Wurzelsymbiose, bei der immer Neuinfektion yom Boden aus erfolgt, iiber-

1) FABER, F. C. v.: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 51. 1912. 
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legen. Da Kultur auf N-freiem Sande besseres Wachstum der infizierten Pflanzen 
gegeniiber kiinstlich bakterienfrei gemachtem ergeben hat, so scheint es sich 
auch hier um Stickstoffsammlung zu handeln. 

Eine besondere Erwahnung verdient noch die eigenartige Symbiose von 
Pilzen mit den Samen bzw. Embryonen hoherer Pflanzen. Besonders gut sind 
wir hier iiber die Verhaltnisse bei den Orchideen unterrichtet, vor allem durch 
die Untersuchungen von BURGEFF1). Die Samen der Orchideen sind winzig 
klein, ohne Reservestoffe, mit reduziertem Embryo. Eine normale Entwicklung 
kommt nur zustande, wenn der Same sofort bei der Keimung infiziert wird, 
und zwar von denselben Pilzen, die sich spater an den Wurzeln finden. Der 
Pilz dringt durch besondere EinlaBzellen in den Keim ein und bildet im Innern 
ein Geflecht, das durch Hyphen mit dem Boden in Verbindung steht. Erfolgt 
die Infektion nicht, so geht der Keim bald zugrunde. Auch bei infizierten Keimen 
dauert es bei manchen Arten mehrere Jahre, bis Blatter und Wurzeln gebildet 
werden, letztere werden dann yom Pilz besiedelt. Der Pilz muB offenbar der 
noch nicht assimilationsfahigen Pflanze durch Losung der humosen Boden
stoffe das notige Wachstumsmaterial zufuhren. Besonders interessant ist nun, 
daB sich auch hier bei den Zuchten BURGEFFS ein recht verschiedenes Verhalten 
des Pilzes gegeniiber der Orchidee ergeben hat. Die Infektion hat zwei Wir
kungen, einerseits eine wachstumsanregende, andererseits eine schadigende, in
dem der Pilz die Neigung zeigt, das Keimgewebe zu durchwuchern und zu zer
storen. Je nach der Starke dieser Tendenzen beobachtete nun BURGEFF in seinen 
Zuchten folgende Einfliisse auf die Pflanze: 

1. Inaktive Pilze von geringer Virulenz : sie ergeben iiberhaupt keine Infektion; 
2. Wenig aktive Pilze von geringer Virulenz: wenig Samen werden infiziert, 

Entwicklung langsam, aber normal; 
3. Aktive Pilze a) von geringer Virulenz: aIle Samen entwickeln sich langsam 

und gleichmaBig; b) von mittlerer Virulenz: aIle Samen entwickeln sich schnell, 
aber unregelmaBig; c) von hoher Virulenz: rapide Entwicklung, dann Stillstand, 
schlieBlich Abtotung des Keimes. 

4. Wenig aktive Pilze von hoher Virulenz: keine Entwicklung, sondern so
fortige Abtotung des Keimes. 

Auch hier haben wir also offenbar wie bei den Knollchenbakterien entgegen
gesetzte Tendenzen der Partner, die nur in besonderen Fallen zu symbiontischem 
Gleichgewicht fUhren. Der "Nutzen" fUr beide Teilhaber ist hier schwer zu er
kennen, fur die Orchideen, besonders fiir die tropischen Epiphyten, konnte man 
geneigt sein, ihn in der Kleinheit und Leichtigkeit der Samen zu sehen, die ihre 
Verbreitung durch den Wind und ihre Ansiedlung auf Baumen ermoglicht. Doch 
stande dieser Nutzen mit der eigentlichen Symbiose nur indirekt im Zusammen
hang (biologische Symbiose). 

In ahnlicher Weise wirken Pilze bei der Keimung der Barlappgewachse mit, 
deren tief im Boden sich entwickelnde farblose Prothallien den Pilz als Nahrungs
lieferanten brauchen. Die Entwicklung ist hier oft extrem verlangsamt, bei 
Lycopodium clavatum kann sie 15-20 Jahre dauern, der "Nutzen" ist hier 
also sehr problematisch2 ). Auch bei vielen Lebermoosen und einigen Farnen 
(Ophioglossum, Botrychium) liegen ahnliche Verhaltnisse vor. 

Diese Ubersicht, die natiirlich sehr skizzenhaft bleiben muBte, zeigt jeden
falls, daB physiologisch hier noch vieles unklar ist. Interessant ist die auBer
ordentlich weite Verbreitung der Erscheinung und das schwankende Verhaltnis 
zu parasitischen Zustanden. AnlaB zur Entstehung der Symbiose war zweifellos 

1) BURGEFF: Die Wurzelpilze der Orchideen. Jena 1909. 
2) BRUCHMANN, H.: Flora Bd. 1, S. 101. 1910. 
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durch die stets im Boden vorhandenen Bakterien und Pilze reichlich gegeben, 
auch die freilebenden stehen ja durch ihre Umsetzung der Bodensubstanzen in 
enger Beziehung zur Ernahrung der hoheren Pflanzen. Es kann daher nicht 
iiberraschen, daB sich die mannigfaltigsten Wechselbeziehungen herausgebildet 
haben. Die Symbiose ist daher teilweise locker, fakultativ, teils so innig, daB 
freie Formen gar nicht mehr vorkommen. Gelegentlich kommt es sogar zu gesetz
maBiger Ubertragung der Symbionten bei der Fortpflanzung. Bald stellt die 
Symbiose nur ein Hilfsmittel bei gewissen Stoffwechselanspriichen dar, bald ist 
sie zur Uberwindung bestimmter Entwicklungsstadien notwendig, bald fiir den 
ganzen Lebenszyklus unentbehrlich. Mit der einfachen Frage nach dem "Nutzen" 
kommt man diesen verwickelten Verhaltnissen jedenfalls nicht bei, besonders 
fiir den heterotrophen Partner ist ein solcher vielfach recht zweifelhaft. Trotz
dem handelt es sich urn eine typische biologische Bindung, die man sicher nicht 
als Parasitismus bezeichnen kann. Dagegen spricht ja schon, daB in den meisten 
Fallen die heterotrophen Partner, von deren parasitischer Ausnutzung man 
hochstens reden konnte, bei der Herstellung des Zusammenlebens die aktive 
Rolle spielen. 

Erscheint beim Zusammenleben eines heterotrophen mit einem autotrophen 
Organismus die Symbiose wegen der fundamentalen Gegensatze im Stoffwechsel 
durchaus lohnend, so liegt fiir die Gemeinschaft zweier heterotropher Organismen 
diese Voraussetzung zunachst nicht vor. Bereits die Besprechung der Wurzel
symbiose zeigte uns aber, daB schon hier durch Heranziehung der Bakterien 
und Pilze die Pflanze Leistungen erzielt, die sie allein nicht fertig bringen kann 
(Assimilation freien Stickstoffs). Es ergeben sich so Moglichkeiten der Aus
nutzung besonderer Lebens- und Ernahrungsverhaltnisse, durch die der Lebens
raum der Pflanze verbreitert wird. 

Befunde der letzten Zeit haben nun gezeigt, daB auch die Tiere die be
sonderen Fahigkeiten von Bakterien und Pilzen zur ErschlieBung ungewohn
licher Nahrungsquellen, gelegentlich auch zur Erzielung anderweitiger biologischer 
Vorteile durch Symbiose zu nutzen verstehen. Es handelt sich um ein Gebiet, 
dessen ErschlieBung noch im vollen Gange ist, auf dem aber bereits eine Fiille 
hochst interessanter Beobachtungen vorliegen. Wer sich naher dariiber in
formieren will, sei auf die ausgezeichnet iibersichtliche und kritische Zusammen
stellung BUCHNERS hingewiesen, der selbst hervorragenden Anteil an den Ent
deckungen haP). Vereinzelte Angaben iiber das Vorkommen von anscheinend 
nichtparasitischen Bakterien und Pilzen in Tieren finden sich bereits in der 
alteren Literatur, einezielbewuBte Forschung setzte aber erst ein, als 19lO fast 
gleichzeitig und unabhangig voneinander PIERANTONI2) in Neapel und SUL(;3) 
in Prag den Nachweis fiihrten, daB der seit langem bekannte ratselhafte "Pseudo
vitellus" der Pflanzenlause ein Pilzorgan sei. 1m folgenden Jahrzehnt wurden 
in zahlreichen Gruppen der Insekten die mannigfachsten Einrichtungen zur 
standigen Beherbergung von Bakterien und Pilzen nachgewiesen, so daB man 
jetzt bereits sagen kann, daB diese Symbiosen an Zahl die niederer Tiere mit 
Algen mindestens erreichen, sie aber in der morphologischen Ausgestaltung durch 
gegenseitige Anpassung der Symbionten und durch Schaffung zahlreicher Mecha
nismen zur gesetzmii;Bigen Ubertragung weit iibertreffen. 

Bei allen Schabenarten (Blattiden) finden sich im Fettgewebe besondere 
Zellen, sog. Mycetocyten, die Bakterien enthalten. Sie liegen teils zerstreut, 

1) BUCHNER, P.: Tier und Pflanze in interzellularer Symbiose. Berlin 1921. 
2) PIERANTONI: Boll. d. soc. nat. di Napoli Bd. 24. 1910. 
3) SUL<;: BOhm. Ges. d. Wiss., Prag 1910 (im Druck verOffentlicht erst 1923). 
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teils in Strangen hintereinander geordnet. Die Bakterien haben sich frei kulti. 
vieren lassen, liber ihren Stoffwechsel ist noch nichts Naheres bekannt. 

Unter den Ameisen finden wir bei Camponotus zwischen den Mitteldarm
zellen bakterienhaltige Zellen eingelagert (Abb . 105). Bei Formica liegen zwei 
Haufen bakterienhaltigcr Zellen ventral vom Darm. 

Die holzfressenden Kafer der Gattung Anobium haben am Anfang des 
Mitteldarms eine Reihe von blindsackartigen Aussttilpungen, in denen sich zwischen 
normalen Epithelzellen regelmal3ig 
grol3e Mycetocyten befinden. Die 
darin enthaltenen Mikroorganismen 
sind typische Hefepilze, deren Be
stirn mung und Zucht bereits 1900 
ESCHERICH gelungen ist. 

Abb.105. Mitteldarmepithel einer 
Camponotuslarve kurz VOl' dem 
Verlassen del' Eihiille. mit den 
Mycetocyten. (Aus BUCHNER, Tier 
und Pflanze in intracellularer 

Symbiose. 

Abb. 106. Mycetom von Pseudococcus citri, 
von der Seite gesehen. Nach dem Leben. 

(Nach BUCHNER.) 

An gleichcr Stelle finden sich bei der Olivenfliege, Dacus oleae, Darmtaschen, 
deren Lumen mit Bakterien erfiillt ist. Es handelt sieh urn zwei versehiedene 
Bakterienformen, liber deren Physiologie vorlaufig niehts Naheres bekannt ist. 

Bei den Culieiden waren von SCHAUDlNN Oesophagusdivertikel naehgewiesen, 
in denen sieh regelmal3ig Pilze vorfinden, die von ihm zu den Entomophthoraceen 
gestellt wurden. 

Untor den Lepidoptcren sind von PORnER bei in Blattern minierenden und 
bei holzfressenden Raupen Pilze naehgewiesen, die zur Gattung Isaria gestellt 
werden. 1m Gegensatz zu den Beobaehtungen an anderen Insekten finden sie 
sich hier teils im Darrn. teils in der Blutfliissigkeit und regellos in den Geweben. 
Auch bei Wachs- und Kleiderrnotten sind Mikroorganismen im Darm und den 
Geweben angetroffen. 

Eine besonders wiehtige Rolle spielt die Pilzsymbiose anscheinend bei den 
an Pflanzen saugenden Hemipteren. Bei den BlatUausen war schon lange der 
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sog. Pseudovitellus beschrieben, ein halb paariges, halb unpaares Organ, das 
dorsal vom Darm zwischen den Muskeln des Hinterleibes liegt. Es bildet eine 
scharf abgegrenzte Anhaufung von pilzhaltigen Zellen, Mycetom, das sich meist 
schon durch seine Farbe von der Umgebung abhebt (Abb.106). Die Pilze sind 
rundliche Gebilde, die sich durch Querteilung vermehren; gelegentlich kommen 
kugelformige Riesenformen vor. Die Symbionten sind von PIERANTONI und PEKLO 
in Kulturen gezuchtet worden; wahrend man sie zuerst fur Hefepilze hielt, 
sprach sich PEKLO dafur aus, daB es sich urn Azotobakter handele. Diese Fest
stellung ist sehr interessant, da Azotobakter zu den N-bindenden Bakterien 

Abb.107. Einzelnes Mycetom von Cicada orni, im Schnitt. 
(Nach BUCHNER.) 

gehOrt. Bei allen Pflanzen
lausen sind ahnliche Bildun
gen von im einzelnen sehr 
wechselndem Ba u festgestellt 
worden. Bei den Lecaniinen 
unter den Schildlausen fin
den sich die Pilze frei in der 
LeibeshOhlenflussigkeit. Bei 
den Zikaden erreicht der Bau 
der Mycetome die groBte 
Komplikation; hier wie auch 
anderwarts findet man, daB 
die pilzhaltigen Zellen zu 
Syncytien verschmelzen. 
Tracheen umspinnen in rei
cher Ausbildung die Myce
tome und dringen mit ihren 
Endigungen bis in die Myce
tocyten vor (Abb.106, 107). 
Die Hullzellen der Mycetome 
nehmen oft ein epithelartiges 
Aussehen an und gleichen 
in ihrem Bau dem Darm
epithel. BUCHNER hat bis zu 
5 Arten von Mycetomen bei 
einer Tierart gefunden 1). Die 
Symbionten tragen teils den 
Charakter von Hefezellen, 

teils handelt es sich urn Bakterien. 9ft zeigen sie in den Mycetomen Form
veranderungen, die an Degenerationserscheinungen erinnern. Manchmal wur
den im gleichen Wirt 2 Bakterienformen nachgewiesen, die dann in gesonderten 
Abteilungen der Mycetome lagen. 

Unter den blutsaugenden Hemipteren ist bei der Bettwanze Acanthia unter 
dem Darm ein Mycetom mit stabchenformigen Bakterien gefunden worden. 
Ebenso war bei den Lausen, Pediculiden, schon seit langerer Zeit die sog. Magen
scheibe bekannt, ein ventral in einer Nische des Mitteldarms gelegenes Organ, 
das nach neueren Untersuchungen ebenfalls Pilze enthalt. Neuerdings sind 
auch bei zahlreichen anderen Blutsaugern (Glossina, Pupiparen, Gamasiden, 
Ixodes, Hirudineen) Symbionten nachgewiesen worden. 

Spricht schon dieser regelmaBige Aufenthalt der Mikroorganismen in be
sonderen, oft recht verwickelt gebauten Organen fUr ihre Bedeutung fUr den 

1) BUCHNER, P.: Zeitschr. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 4. 1925. 
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Abb. 108. Infektion des Camponotus-Eies durch die Symbiont en. (Nach BUCHNER.) 

Trager, so wird diese Auffassung noch gestutzt durch den Nachweis, daB uberall 
Einrichtungen getroffen sind, um die Symbionten bei der Fortpflanzung zu uber
tragen. Meist geschieht dies durch Infektion der Eier (Abb.108). Die Symbionten 
finden sich jeweils zu bestimmten Entwicklungszeiten in den Follikelzellen ein 
und dringen durch diese in das Ei ein, selten allseitig, meist am vorderen oder 
hinteren Pol (Abb. 108, 109). 
Die Eizelle kommt ihnen 
durch Bildung einer Grube 
oder auch einer Vorwolbung, 
einer Art Empfangnishugel 
entgegen. Selten wandern 
ganze Myeetocyten in das Ei 
ein. Wahrend der Entwick
lungdringensieinFurchungs
zellen ein, die dann am Auf
bau des Embryonalkorpers 
nieht teilnehmen. Nleist wer
den sie in den Dotter ver
lagert und bei der Umrollung 
des Embryos passiv an ihren 
definitiven Aufenthaltsort 
gesehoben (Abb.llO). Auf die 
sehr merkwurdigen Einzel
heiten kann hier nicht ein-
gegangen werden. Bei den 
im Darm lebenden Sym-

•• • 

Abb.109. Infektion des Eies der Kopflaus (friihes Sta
dium). (Nach BUCHNER.) 
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bionten der Anobiinen bilden sich im eingestUlpten Teil der hinteren Segmente 
der Imago Taschen aus, die vom Darm aus mit den Symbionten besiedelt werden. 
Aus diesen gelangen sie bei der Eiablage auf die Oberflache der Eier, die aus
schliipfenden Larven fressen einen Teil der Eischale und infizieren sich auf 
diese Weise. 

Fragt man nach der Bedeutung der Symbiose, so kann man keine allgemein
giiltige Antwort erwarten, dazu ist die Art und der Sitz der Symbionten und die 
Lebensweise ihrer Trager zu verschieden. Da es sich im Prinzip wohl immer 
darum handeln wird, daB die Symbionten eine Liicke im besonderen Stoffwechsel 

Abb. 110. Verlagerung des embryonalen Mycetoms wahrend der Invagination des Keim
streifs bei Icerya. (N ach PIERANTONI.) 

ihrer Wirte ausfiillen, so liegt es nahe, von der Biologie der Insekten auszugehen. 
Dabei findet sich, daB sich die Blattiden, die Kafer und die Ameisen, die Sym
bionten in der Darmwand beherbergen, vorwiegend von Holz und trockenen 
Pflanzenstoffen ernahren. Daraus ergibt sich die Vermutung, daB die Symbionten 
durch Lieferung eines Cellulose spaltenden Fermentes niitzlich sein konnten. 
Sie wiirden dann etwa die gleiche Rolle spielen, wie wir sie friiher schon bei den 
Infusorien im Pansen der Wiederkauer und den Flagellaten im Darm der Termiten 
angenommen hatten. DaB Pilze Holz verarbeiten, ist bekannt, es wiirde hier 
im Darm etwa das gleiche geschehen, wie bei der Pilzzucht in den Pilzgarten 
der Ameisen und Termiten (s. unten S. 689). Nur wiirden die Spaltprodukte 
nicht von den Pilzen, sondern direkt von den Wirten zum Aufbau verwendet. 
Die Lage der Mycetocyten zwischen den Darmzellen oder direkt hinter der 
Darmwand wiirde die Abgabe von Fermenten in das Darmlumen als moglich 
erscheinen lassen. Eine ahnliche Rolle mogen die Symbionten bei der schwer 
verwertbaren Wachs- und Wollnahrung haben (s. oben S.648). 

Bei den blutsaugenden Culiciden wurde schon friiher erwahnt, daB die 
Pilze in den Oesophagustaschen Reizstoffe liefern, die beim Stich Schwellung 
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und Blutzufuhr bewirken. Vielleicht wirkt auch die von ihnen erzeugte CO2 

durch Lahmung der Thrombocyten gerinnungshemmend. Ahnliche Wirkungen 
haben vielleicht die Symbionten der iibrigen Blutsauger, die Symbiose wiirde 
dann einen indirekten, weniger rein physiologischen als biologischen Nutzen 
fiir die Tiere haben. Noch ziemlich unklar liegen die Verhaltnisse bei den 
Pflanzenlausen. DaB dort die Symbiose iiberall verbreitet und sorgfaltig durch
organisiert ist, laBt auf die Bedeutung der Symbionten schlieBen. Die An
gabe von PEKLO, daB es sich bei den von ihm kultivierten Blattlaussymbionten 
urn Azotobakter handelt, weist auf Stickstoffbindung hin. Hierzu wiirde gut 
die reiche Tracheenversorgung vieler dieser Organe passen. Ein besonderer 
Vorteil der N-Bindung leuchtet bei den Pflanzenlausen deshalb ein, weil der 
von ihnen aufgenommene Pflanzensaft wohl reichlich Kohlehydrate, aber relativ 
wenig EiweiB enthalt. Jedenfalls handelt es sich aber bei den Pflanzenlausen 
urn recht verschiedene Symbionten, vor aHem auch urn Hefepilze, und es muB 
weiteren Untersuchungen vorbehalten bleiben, die Beziehungen in den einzelnen 
Fallen zu klaren. Immerhin kann man wohl schon jetzt als allgemeine Richtlinie 
festhalten, daB iiberaH, wo sich Symbionten finden, eine Spezialisierung in der 
Ernahrung vorliegt, deren Durchfiihrung erst mit Hilfe der Mikroorganismen 
gelingt. Wohl nicht mit Unrecht hat BUCHNER darauf hingewiesen, wie mannig
faltig die Ernahrungsbiologie der Insekten ist gegeniiber der der sonst ahnlich
organisierten Krebse, denen aber, soweit wir bisher wissen, Sym bionten (abgesehen 
von Leuchtsymbionten) fehlen. 

Das Zustandekommen der Symbiose bietet dem Verstandnis keine Schwierig
keiten, da sich Pilze und Bakterien jederzeit in Menge in der Umgebung der 
Insekten finden und leicht mit der Nahrung in ihren Korper gelangen konnten. 
Nach Immunisierung gegen die Verdauung konnten sie sich dann weiter im 
Korper verbreiten. Auf den stark zuckerhaltigen Exkrementen der Pflanzen
lause (Honigtau, Manna) finden sich stets Mengen von Mikroorganismen, besonders 
von Saccharomyceten, die von hier aus leicht in den Korper gelangen konnten. 
Vielleicht ist der Weg auch teilweise iiber den Parasitismus gegangen. So gelten 
die Arten der Gattung Isaria, zu der die Raupensymbionten gehoren sollen, 
sonst fiir sehr gefahrliche Schmarotzer. Vielleicht lassen sich auch die Befunde 
bei Ameisen in ahnlicher Weise deuten. Dort wird angegeben, daB die in die 
Eier eindringenden Symbionten sich so lebhaft vermehren, daB sie das ganze 
Ei durchwuchern und das Plasma fast verdrangen. Es sieht so aus, als ob ein 
Kampf stattfande, in dem der Wirt erst allmahlich die Oberhand gewinnt und 
die Symbionten an die beiden Eipole zuriickdrangt. Derartiges erinnert an die 
Verhaltnisse, wie wir sie oben bei den Bakterien der Wurzelknollchen und den 
Pilzen im Samen der Orchideen erorterten. Der Nutzen, den die Symbiose den 
Mikroorganismen leistet, liegt auf der Hand; sie finden im Insektenkorper einen 
geschiitzten, eigens fiir sie eingerichteten Aufenthalt und reichliche Ernahrung. 
Dafiir miissen sie sich auBer der Verwertung eines Teils ihrer Stoffwechselarbeit 
durch das Tier anscheinend auch eine Regulierung ihrer Vermehrungsrate gefallen 
lassen. 

Die Erkenntnis der Pilzsymbiose bei Insekten veranlaBte die dabei fiihrenden 
Forscher PIERANTONI und BUCHNER, auch in anderen, in ihrer physiologischen 
Deutung viel umstrittenen Gebilden eine solche Symbiose zu suchen, namlich 
bei den Leuchtorganen. Bekanntlich leuchten eine groBe Anzahl von Tieren, 
unter den Landtieren hauptsachlich manche Kafergruppen, im Meere Coelenteraten, 
Krebse, Muscheln, Tintenfische, Manteltiere, Fische. Daneben ist seit langem 
bekannt, daB im Meere massenhaft Leuchtbakterien vorkommen, die sich auf 
abgestorbenen Organism en schnell vermehren und sie zum Leuchten bringen. 
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Bei den meisten leuchtenden Tieren finden wir besondere Leuchtorgane in kon
stanter Lage und ZahI. AuGer den eigentlichen Leuchtzellen, die oft drusen
artigen Charakter tragen und urn nach auBen mundende Gange angeordnet sind, 

Abb. Ill. Zelle aus dem 
Leuchtorgan von Pyrosoma. 

(Nach JULIN.) 

finden sich Pigmenthullen, Reflektoren, Linsen, Ab
blendungsschirme und andere Hilfsvorrichtungen. 
Wahrend man fruher ein besonderes "tierisches" 
Leuchten annahm, das sich yom pflanzlichen bzw. 
bakteriellen besonders durch seine Diskontinuitat 
unterscheiden sollte, ist jetzt bereits fUr eine groBere 
Zahl von Formen nachgewiesen [Leuchtkafer, Pyro
somen (Abb. 111), Coelenteraten, Fischel), daB die 
Leuchtorgane Bakterien bzw. Pilze beherbergen, 
die zum Tell auch schon kultiviert worden sind. Fur 
einige Formen haben wir auch den Nachweis, daB 
die Symbionten in gesetzmaBiger Weise auf die Eier 
ubertragen werden. Obwohl im einzelnen noch vieles 

aufzuklaren bleibt, ist die Auffassung, daB es sich hier urn einen der Insekten
symbiose analogen Fall handelt, wohl nicht mehr zu bestreiten (Abb.112). Der 
zunachst erkennbare Nutzen fur den Trager ist ein biologischer, da die Leucht-

a 
Ep 

b 

Li 

c 

Abb. Il2a-c. Schematische Schnitte 
durch Leuchtorgane der Cephalopoden. 

~ __ - - Re a) Rondeletia minor, b) Sepiola inter
media, c) Pterygioteuthis maculata. 
Li Linse, Lu Leuchtsubstanz, Pi Pigment 
[bei a) und b) Tintenbeutel], Re Reflek
tor, Ep Epidermis. [a), b) nach PIERAN

TONI, c) nach CHUN.] 

funktion zu verschiedenen Zwecken, Anlockung der Geschlechter, Beutefang, 
Abschreckung und Schutz bei der Flucht Verwendung findet; ob damit auch 
direkte physiologische Vorteile verbunden sind, bleibt abzuwarten. 

1) HARVEY, E.: Pub!. Carnegie Instit. Bd. 312. 1922. 
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Bei den bisher besprochenen Fallen handelte es sich urn Lebensgemeinschaften, 
bei denen die Partner in engster raumlicher Verbindung, inter- und intracellularer 
Durchdringung lebten. Demgegenuber bleiben nun noch die FaIle zu erortern, 
in denen Beziehungen zwischen korperlich selbstandig bleibenden Organismen 
eintreten. Dahin gehoren z. B. die seit alter Zeit als Musterbeispiele von Symbiose 
behandelten Beziehungen von Einsiedlerkrebsen, Schnecken und anderen Meeres
tieren zu Coelenteraten und Schwammen. Erinnert sei nur an die verschiedenen 
Arten von Einsiedlerkrebsen, die auf den von ihnen bewohnten Schneckenhausern 
Aktinien ansiedeln (Abb.114). Die Nesselwaffen der Aktinien dienen zur Ver-

Abb. 113. Rand einer Kolonie von Hydractinia socialis auf einem Schneckenhaus. Am Rand 
Wehrpolypen, sog. Spiralzooide, im Innern und an den Skelettstacheln FreBpolypen von 

verschiedener Grol.le. Vergr. ca. 35mal. (Nach STECHOW, aus HESSE-DoFLEIN.) 

teidigung des Krebses, die Seerose gewinnt teils durch Nahrungsbrocken, die beim 
Fressen des Krebses abfallen, teils durch die Ortsveranderung mit dem wandernden 
Krebs. Wie man sieht, ist die Beziehung hier eine viel auilerlichere, direkte Stoff
wechselbeziehungen fehlen ganz. Trotzdem kann die Symbiose in einzelnen Fallen 
recht feste :Formen annehmen. Manche Einsiedlerkrebse findet man nie ohne Ak
tinien; nimmt man sie ihnen weg, so suchen sie rastlos, bis sie eine neue finden und 
praktizieren sie mit den Scheren auf ihr Gehause. Ebenso nehmen sie bei evtl. 
Umzug in ein groileres Schneckenhaus die Aktinien mit. Die Seerose ihrerseits 
reagiert auf die Beruhrungen durch den Krebs niemals fcindlich, lOst sich sogar 
freiwillig von der Unterlage, urn sich transportieren zu lassen. Sie sucht sich 
am Gehause bestimmte Platze, bei der am besten durchgefiihrten Symbiose 
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immer auf der Unterseite des Schneckenhauses unter den Mundteilen des Krebses, 
sie paBt sich mit ihrer FuBscheibe der Unterlage an, umwuchert manchmal mantel
artig das ganze Schneckenhaus und kannsogar in seiner Verlangerung eine Hulle 
um den Krebs bilden. Ahnlich weitgehend ist die Anpassung bei dem Hydroiden 
Hydractinia, dessen Kolonien auch haufig auf von Einsiedlerkrebsen bewohnten 
Schneckenhausern zu finden sind (Abb.113). Hier ist das Merkwurdige die 
Ausbildung besonderer Verteidigungsorgane, der Spiralzooide, die um den Rand 
der Schalenoffnung stehen und sofort in Aktion treten, wenn ein Tier beim Angriff 
auf den Krebs in ihren Bereich kommt, dagegen bei den Bewegungen des Krebses 

a 

b 

c 

Abb. 114a-c. Adamsia palliata Forbes und 
Eupagurus prideauxi Hell. a) Einsiedler
krebs mit Schneckenhaus und Seeanemone 
von oben gesehen; b) Schneckenschale mit 
Seeanemone vom Krebs verlassen; c) leere 
Schneckenschale mit dem von Seeanemonen 
ausgeschiedenen Anbau. a) und b) nat. 
GroBe, c) Vergr. 11/ 2• (Nach FAUROT, aus 

HESSE-DOFLEIN.) 

selbst in Ruhe bleiben. Hier liegt also ein eigentumlicher Fall "fremddienlicher 
ZweckmaBigkeit" vor. Uber die Mechanismen, welche die gegenseitigen Be
ziehungen der Symbionten regeln, wissen wir noch nichts Exaktes. In dasselbe 
Gebiet gehOrt wohl die mehrfach beobachtete regelmaBige Ansiedlung von 
Hydroidenkolonien auf bestimmten Fischen, sowie die Bcwachsung zahlreicher 
Krabben mit Algen und Hydroiden, die ihnen zur Maskierung beim Beutefang 
dienen. In allen diesen Fallen handelt es sich nicht um physiologische, sondern 
um biologische Symbiosen. 

Anders liegen vielfach die Dinge bei den mannigfaltigen Beziehungen der 
Ameisen- und Termitenstaaten zu anderen Tieren und Pflanzen l ). Eine echte 
physiologische Symbiose ist z. B. die Pilzzucht. Es ist bekannt, daB eine Reihe 
tropischer Ameisen, die sog. Blattschneider, besonders die vorwiegend sud
amerikanischen Attinen, groBe Mengen von Blattern von den Baumen schneiden 

1) Vgl. zum folgenden: ESCHERIOH: Die Ameisen. Braunschweig 1906; derselbe: Die 
Termiten. Leipzig 1909. - WHEELER, W. M.: Ants. New York. 1913. 
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und sie in ihre unterirdischen Nester eintragen. Dort werden sie von besonderen 
kleinen Arbeitern zerkaut und in geraumigen, etwa kopfgroBen Nestkammern auf
gespeichert (Abb.1l5). Indiesensog. Pilzgiirten wird aufdem mit den Exkrementen 
gedungten Pflanzenmatcrial ein Pilz kultiviert und durch besondere gartnerische 
Behandlung gezwungen, kolbenformige eiweiB- und kohlehydratreiche Ver
dickungen zu bilden. die von den Ameisen geerntet und als Larvenfutter ver
wendet werden (Abb. 116). Das gleiche geRchieht bei vielen Termiten und ist neuer
dings auch bei im Holz bohren· 
den Kafern beobachtet wor
den. Der Sinn der Symbiose 
liegt darin, daB die Pilze das 
fur die Insekten nicht direkt 
verwertbare Pflanzen material 
aufschlieBen und zum Dank 
fiir Schutz und Pflege einen 
Teil ihrer Produktion an die 
Insekten abgeben. Besonders 
bemerkenswert ist dabci, daB 
die zur Fortpflanzung den 
Bau verlassenden \Vcibchcn 
Pilze mitnehmen. Bpi den 
Ameisen geschieht dies in ciner 
Tasche der Mundhohle: bei der 
Grundung einer neuen Kolonie 
winl der Pilzbroeken ausge
broehen und zuniiehst vom 
Weibchen allein ein kleiner 
Pilzgarten iLngelegt. Bei den 
Borkenkiifern nimmt das Weib
chen ebenfalls im Darm Pilze 
mit und infiziert mit ihllPl! die 
Wandung des netH'll Bohr· 
ganges 1). 

In iihnlicher WeiHe sind 
die Ameisen auch symbion
tische Beziehungen zu Pflan
zenliiusen eingegangen, derel! 
zuekerreiche Exkreml'nte sil' 
als Futter verwerten. V Oil 

clem einfaehen Besuch del' 

Abb. 115. Hiigel von Termes ohscuriceps mit Pilz
garten. (Nach HEssE.DoFLEIN.) 

Blattlauskolonien. bei dem die Ameisen clurch Beklopfen mit den Fiihlern die 
Blattliiuse zur Abgabe ihres siiDen Saftes veranlassen, fiihren aIle Ubergange zu 
einer regelreehtellTierzueht. bei der die Blattlause von den Ameisen gepflegt 
und beschiitzt, ihre Riel' im Winter im Nest gepflegt lind im Friihjahr an die 
Ansaugestellen transportiert werden. 

Diese Pflanzen· und Tierzueht del' Ameisen gleicht durchaus der der Men
sehen. Auch unser(=' Haustiere und Kulturpflanzen sind Symbiont en , von denen 
,yir fiir Schutz und Pflege einen Teil der Produkte zu unserer Nutzung bean
spruchen. Aueh hier ist ('8 Zll aWigeprilgten Anpassungserscheinungen auf 
beiden Seiten gekolll1lH'1l, beim Mensehen funktioneller, bei Tier und Pflanze 

1) NEUE.R: Naturwiss. Zcitschr. f. Land· n. Forstwirtsch. Bd. H. IHIO. 

Handllllell clef Phy~i{Jl()gje I. 44 
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auch morphologischer Art. Teilweise ist auch bei unseren Symbionten durch 
das Kulturleben Degeneration eingetreten. Hier konnen wir die Entstehung 
der Symbiose noch verfolgen, sie beruht lediglich auf der Initiative des Menschen, 
der zunachst zufallige Beziehungen zu gewissen Tieren und Pflanzen allmahlich 
·zu ihrer Beherrschung ausbaute. Bei den Ameisen hat zweueIlos im Prinzip das 
gleiche stattgefunden. Die menschliche Symbiose, die an der Entwicklung 
unserer Kultur einen hervorragenden Anteil hat (Ackerbau, SeBhaftigkeit, Stadte
griindungen usw.), ist noch in der Fortentwicklung und gestaltet das Antlitz 
der Erde um, indem der Mensch zugunsten seiner Symbionten die ihm nutzlosen 
oder ihm und seinen Schiitzlingen feindlichen Organismen verdrangt und ver-

Abb. 116. Kohlrabikorperchen von Atta fervens. (Nach HESSE-DoFLEIN.) 

nichtet. Man kann mit einiger Ubertreibung sagen, daB das Schicksal eines 
Tieres oder einer Pflanze davon abhangt, ob es ihnen gelingt, in ein symbiontisches 
Verhaltnis zum Menschen zu kommen. 

Die Staaten der Ameisen und Termiten zeigen uns aber auBerdem noch 
eine Fiille von Beziehungen zu anderen Lebewesen, auf die sich der Begriff 
der physiologischen, selbst der biologischen Symbiose nicht so glatt anwenden 
laBt. Dies sind die sog. Ameisen- bzw. Termitengaste. Eine groBe Zahl von 
Tieren aus den verschiedensten Gruppen steht in gesetzmaBigen Beziehungen 
zu den volkreichen, ihre Umgebung weithin beeinflussenden Kolonien. Manche 
sind bloBe Einmieter, andere ernahren sich von den AbfaIlen der Ameisen, eine 
nicht geringe Zahl sind gefahrliche Feinde, die Eier und Larven der Ameisen 
fressen. Das Eigenartige ist nun, daB aIle diese Formen, abgesehen von gelegent
lichen Einmietern, charakteristische Anpassungen an das Zusammenleben crworben 
baben. Verstandlich ist, daB eine Reihe von Gasten cine Korpergestalt ange
nommen haben, die sie fUr die Ameisen schwer angreifbar macht (Abb. 117). Bei 
vielen Arten nimmt aber Gestalt, Farbung, Benehmen eine seltsame Abnlicbkeit 
mit Ameisen an und zwar bei Formen aus den verschiedensten Insektenordnungen 
in konvergenter Anpassung. Man hat den Eindruck, als ob diese Gaste den Ameisen 
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durch ihre wohlhauptsiichlich auf Tast- und Geruchsinn abgestellten Angleichungen 
Stammeszugehorigkeit vortauschen wollten (Abb. llS). Tatsachlich wurden sie 
auch, ganz gleich in welchen bio-
logischen Beziehungen sie zu den 
Ameisen stehen, von diesen nicht 
angegriffen, sondern zum Teil 
mit gleicher Sorgfalt, wie eigene 
Artgenossen, gefiittert und ge
pflegt. Dazu tragt sehr wesent
lich bei, daB viele dieser echten 
Ameisengaste besondere Exsu
datgewebe ausgebildet haben. 
deren Produkt zwischen Haar
buscheln austritt. Diese Trichome 
werden von den Ameisen be
gierig abgeleckt. Hier erwerben 
sich also Fremdlinge durch kbr
perliche Angleichung und Bil
dung von H,eizstoffen Duldung 

Abb. 117. a Myrmedonia funesta, eine Synechthre 
von Lasius fuliginosus Latr. b Dinarda dentata, 
Synoke von Formica sanguinea. (Nach WHEELER.) 

und Pflege, die sie zu egoisti- .. 
schen und oft den WiTten direkt schadlichen Zwecken ausnutzen. Uber die 
theoretische Bewertung dieser seltsamen Beziehungen ist eine ganze Literatur 
entstanden1 ). Das wohl Bemerkens 
werteste ist die "fremddienliche Zweck
maBigkeit" im Verhalten der Ameisen. 
Sie werden nicht einfach ausgenutzt 
wie Wirte von Parasiten, sondern sie 
stellen sich in ihrem Verhalten auf die 
Bedurfnisse der Gaste ein und ver
brauchen Material und Energie zu 
deren Nutzen, ohne H,iicksicht darauf, 
daB sie damit ihre schlimmsten Feinde 
groBziehen. 

In dieser Hinsicht hat das Ver
haltnis der Ameisen und Termiten zu 
ihren Gasten groBe Ahnlichkeit mit der 
merkwurdigen Verkniipfung zweier Or-
ganismen, die wir zuletzt noch kurz 
besprechen mussen, den Pflanzen
gallen2). Auf Blattern, Zweigen, Fruch
ten, selten auf den Wurzeln der hohe
ren Pflanzen siedeln sich eine Fulle 
von anderen Lebewesen an, Pilze, Wur
mer, Milben, vor allem Insekten aus 
verschiedenen Ordnungen, die am Pflan
zenkbrper eigenartige Wucherungen er
zeugen, die sog. Gallen. Jede Art er
zeugt auf bestimmten Wirten Gebilde 
von konstanter Form. Die Wucherung 

Abb. 118. Drei die Dorylinen, bei denen sie 
vorkommen, nachahmende Staphyliniden. 
a Mimeciton pulex, b Ecitomorpha simu
lans, c Dorylostethus wasmanni. Vergr. ca. 

lOmal. (Nach WASlll:ANN.) 

1) V gl. bcsonders die zahlreichen Publikationen von W ASlll:ANN tiber Myrmeko- und 
Termitophile. 

2) Vgl. hierzu KUSTEH: Dieses Handb. Ed. 14. 

44* 
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des Pflanzengewebes erfolgt auf den Reiz des Eindringens des Gastes bzw. die 
Ablage der Eier, wobei miteingespritzte Reizstoffe eine wesentliche Rolle spielen. 
Befordert wird das Wachstum dann weiter durch den mechanischen und chemi
schen Reiz der fressenden Larven und ihrer Sekrete. Biologisch handelt es sich 
dabei zweifellos um Parasitismus, denn die Gallenerzeuger nutzen den Wirt ohne 
irgendwelche Gegenleistung aus. Das Auffallende ist aber, daB die yom Wirt aus
gehenden Wachstumsprozesse in hochst zweckmaBiger Weise auf die Bediirfnisse 
der Parasiten eingestellt sind. Sie umgeben sie mit einer Riille, die sie vor Feinden, 
mechanischen Verletzungen und Austrocknung schiitzt, organisieren ihre Gewebe 
so, daB sie den mechanischen Anspriichen der Schmarotzer geniigen, bilden be son
dere Nahrgewebe fiir sie aus und erzeugen oft sogar noch eigene Offnungsvor
richtungen, die zur rechten Zeit den Parasiten das Ausschliipfen ermoglichen. 
Rier haben wir also fremddienliche ZweckmaBigkeit in ausgepragtestem MaBe. 
Sie stellt der theoretischen Biologie ein besonders schwieriges Problem, dessen 
Erorterung kiirzlich E. BECHER unternommen haP). Er kommt dabei zu 
sehr weitgehenden metaphysis chen Folgerungen, fiir die auf die Schrift selbst . . 
verWIesen sm. 

1) BECRER, E.: Die fremddienliche ZweckmaBigkeit der Pflanzengallen und die Hypo
these eines iiberindividuellen Seelischen. Leipzig 1917. 



Die Einpassung. 
Von 

J. VON UEXKULL 
Hamburg. 

Mit oiner Abbildung. 

Der vielbewunderte Entwicklungsgedanke, der die Einstellung der Natur
forscher der lebenden Natur gegenuber bis in unsere Tage bestimmt hat, ver
dankt seine groBe Popularitat einem inneren Widerspruch. 

Ursprunglich wollte man namlich mit dem Wort Entwicklung nichts anderes 
ausdrucken, als daf3 aus einfachcn Lcbensformen allmahlich und in ununter
brochener Folge die jetzt lebenden vielgestaltigen Tiere entstanden seien - im 
Gegensatz zur Lehre GLTVIERS, der die Geschichte der Lebewesen in eine Reihe 
getrennter Period en teilte, die durch immer erneute Schopfungsakte eingeleitet 
wurden. 

Das Wort Entwicklung oder Entfaltung war hochst unglucklich gewahlt, 
denn es handelt sich gar nicht um eine Entfaltung, sondern um eine Vervielfal
tigung, nicht um eine Entwicklung, sondern um eine Verwicklung. 

Hatte man sich an den einfachen Inhalt des Gedankens gehalten, und ware 
man dem Beispiel C~OETHES gefolgt, der von gesteigerter Gestaltung sprach, oder 
hatte man die neue Lehre als den Vervielfaltigungsgedanken bezeichnet, so ware 
ihre F(ichtigkeit unzweifelhaft gewesen. Freilich hatte der Vervielfaltigungs
gedanke niemltls die groBe Popularitiit erlangt wie dor Entwicklungsgedanke. 

Das Wort Entwicklnng odeI' Evolution war beroits filr die Gestaltbildung des 
einzelnen Keimes al:-; Terminus tochnicus im Gebrauch und hatte hier seinen 
guten Sinn. Denn hier sollte damit zum Ausdruck gebracht werden, daB ein 
jeder Keim, wenn auch unsichtbar, eine vielfaltige Knospe in sich trage, die bloB 
des Wachstums bedurfe, um sich durch Entfaltung odeI' Entwicklung zur Gestalt 
dos fertigen Tiores auszuhilden. 

])ieRer Evolutionslehre hatte WOLFF die Theorie der Epigenosis entgegen
gesotzt, und hehauptet, der Keim sei ein einfaches Gebilde, aus dem die Organe 
wahrend del' Gestaltung duroh Neubildung oder Neuschopfung hervorgehen. 

Es lag eine unzweifelhafte Parallelo in del' Auffassung der Keimesgeschichte 
und der Stanunosgoschichte vor. Die Epigenetiker, die in der Keimesgestaltung 
ein wiederholtes Eingreifen solbstandiger, im Keim nicht vorgebildeter Natur
faktoren sahen, waren auch nicht abgeneigt, die Lehre CUVIERS mit den bei 
Beginn einor geologiRchell Periode neueinsetzenden Sohopfungsfaktoren anzu
nehmen. 

Die Evolutionisten dagogen, die in der Keimesgestaltung ein bloBes Sicht
barwerden bereits vorhandener Vielfaltigkeit zu erkennen glaubten, waren die 
naturlichell Oegnor ('iner in Schtipfungsperioden zerfallenden Stammesgeschichte. 
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Aber sie gingen nicht SO weit, den einzelligen Urahnen der Lebewesen ein derart 
reichhaltiges inneres Gefiige zuzuschreiben, urn als Knospen aller kommenden 
Geschlechter dienen zu konnen - Knospen, deren bloBe Entwicklung geniigt 
hatte, urn die GestaltenfUlle der gesamten Tierwelt hervorzubringen. 

Eine solche Vorstellung ware einstimmig als unmoglich und unsinnig a b
gelehnt worden, und doch ist sie die einzige, auf die das Wort Entwicklung mit 
Recht angewendet werden kann. 

Wenn sich trotzdem das Wort Entwicklung einbiirgerte, so lag das nur daran, 
daB es als Schlagwort besondere Anziehungskraft besaB. Der 'Gedanke an eine 
fortgesetzte, auch in die Zukunft weisende Entwicklung wurde mit allgemeiner 
Zustimmung aufgegriffen, weil er eine weitere Vervollkommnung der Welt ver
hieB. In der Geschichte der Wissenschaft bildet die Zeit, in der der Entwicklungs
gedanke vorherrschte, kein Ruhmesblatt. Man deckte die einfache Tatsache der 
fortschreitenden Vervielfaltigung mit der irrefiihrenden Bezeichnung Entwicklung. 

Die Folgen sollten nicht ausbleiben. Die genialen Arbeiten MENDELs, die 
in ihrer Niichternheit die grundlegenden Naturfaktoren fiir die VervieI£altigung 
durch Kreuzung aufzeigten, aber keinerlei Hinweis auf eine Entwicklung der 
Lebewesen enthielten, fielen unbeachtet zu Boden. 

Dagegen wurde die Lehre DARWINS, der die ersehnte Vervollkommnung durch 
einige dem biirgerlichen Leben entnommene Erfahrungen zu beweisen suchte, 
mit Jubel begriiBt. Aus der allen Menschen gelaufigen Tatsache, daB die Kinder 
den Eltern wohl ahnlich sehen aber nicht gleichen, schloB DARWIN auf das \Valten 
einer Naturkraft - der Variation. Die Variation zeigte an sich noch keine aus
gesprochene Richtung und diente bloB der Vervielfaltigung, aber nicht der Ver
vollkommnung. Diese wurde ihr erst durch den Kampf urns Dasein aufgezwungen, 
der von den Nachkommen eines jeden Elternpaares nur jene am Leben lieB, die 
fUr das Leben am besten ausgestattet waren. Auch die Lehre yom Kampf urns 
Dasein war dem biirgerlichen Leben entnommen und spielte eine groBe Rolle 
in den damals giiltigen Lehren der NationalOkonomie. 

HERBERTSPENCER, der Philosoph des Darwinismus, faBte die gesamte Lehre 
in zwei Worten zusammen: "Uberleben des Passendsten". Hiermit war die Ver
vollkommnung in den Mittelpunkt geriickt und auch die Richtung der Vervoll
kommnung angegeben. Das Passendste war das Vollkommenste. 

Soweit waren sich aIle Vertreter des Darwinismus einig. Und wenn das 
Problem der TTbertragung der Korpergestalt der Eltern mittels einzelliger Keime 
auf die nachste Generation nicht so auBerordentliche Schwierigkeiten bote, ware 
die Lehre DARWINS und SPENCERS ohne jede weitere Meinungsverschiedenheit 
angenommen worden. Es ist das Verdienst WEISMANNS, diese Schwierigkeit 
durch eine reine Evolutionslehre, die zugleich die Variation naher begriindete, 
iiberbriickt zu haben. Nach ihm bilden die Keime mannigfaltig vorgebildete 
Knospen, die ihre Verschiedenheit der Vermischung mannlicher und weiblicher 
Keime verdanken, und diese Vermis chung ist nach ihm auch die einzige Ursache 
der Variation. Wenn auch die Evolutionslehre WEISMANNS durch die experi
mentellen Forschungen DRIESCHS widerlegt worden ist, der nachweisen konnte, 
daB die Keime keinerlei vorgebildete Korpergestalt in sich tragen, so bleibt doch 
die Lehre WEISMANNS als das Muster einer gut durchdachten wissenschaftlichen 
Theorie bestehen. 

Nicht dasselbe laBt sich von HAECKELS biogenetischem Grundgesetz sagen, 
demzufolge die Keimesgeschichte eine abgekiirzte Wiederholung der Stammes
geschichte sein solI. Man kann es wohl begreifen, daB, falls in vorgeschichtlicher 
Zeit der Korper eines -Tieres, durch besondere Umstande veranlaBt, eine andre 
Gestalt angenommen hat, diese zweite Gestalt mittels der Keimknospen auf die 
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weiteren Generationen iihergeht. Warum aber auch die erste Gestalt mit iiber
tragen werden soIl, obglcich die die Gestaltanderung veranlassenden Umstande 
weggefallen sind, ist nicht ohne \veitere:'l einzusehen. 

Die HAECKELsche Lehre erhielt einE' gewisse Unterstiitzung durch die von 
HERI~C: ausgesprochelle Ansieht: man miisse der lebenden Substanz eine Art Ge
daehtnis zusehreibcn. EiIl(' Am.;icht, die ~EE!\ION zu einer bcsonderen Lehre aus
gehaut lU1t. Damit war aher ein vitalistischer Faktor eingefiihrt worden, der 
mit clem strengenDarwillisrnwl nieht zu vereinigen war. Auf die ganzlich un
kritischen Theorien HAE(,KELS ti.ber Zellseelen und Seelenzellen und auf seine 
beruhmte Verwechslullg von Geist lind Gas in Heinen "WeltriUseln" braucht 
nieht eingegangen Zll ,H'rden, da sie mit Recht unter den Tiseh fielen. 

Dagegen iRt dip aus dem biogenetiNchen Grundgesetz gefolgerte Annahme 
VOll "rudinwntarell OrgalH'Il" al,.; l Tbel'hleibsel von einst funktionierenden Or
ganen liing,.;t entsell\nllldeller AhnCll Ciuch heute 110ch allgemeill verhreitet. Wenn 
es wirklich sole-he CheI'hleibsel geben soilte, die al8 unniitze Gesehwiilste dureh 
zahllose GeneratiOlH'1l \H'iter gesehleppt werden miissen, so ist es hochst auffallend, 
daB der Schmetterling, del' doeh dmch direkte Dmwandlung aus der Raupen
gestalt heryorgeht. h·ilw Spur eines rlldimentiiren Raupenorganes aufweist. 

Es liegt abel' hei allel1 als rudimentiir angesprochenen Bildungen hiiehst 
wahrse!leinlidl eirlf' \'('J'\\echshmg mit dell notwendig vorhandenen Entstehungs
zeichcn YOI', die sieb bei allen Gebilden feststellen lassen, die aus verschiedenen 
Teilell bcstehcn lInd Ilicht aus eillem CuB entstanden sind. \Vie die Baugeschichte 
sich in den mellschliclien <iegenstiillden allspriigt. so muB aueh die Baugesehichte 
des TicI'korpers ill ih III Illehr odeI' mindpr deutlich zum Vorsehein kommen. 

\Venn aber dip Bauge"ehiehte der Tierkorper einc Parallelc zur Stammes
geschichte auf\\'eist. so "ann das I1llf del' Fall sein, wenn die umgestaltenden 
Faktorel1, die einst nuf die Ahnl'11 eillwirkten, aueh heute noeh am Werke sind. 
Und dies ist ill del' Tat nidlt ausgese-hlol'l"l'n, wenn man an der Hand del' neuesten 
Entdeclwngl'1l f-)PIDJA:-i\S feststellen kann, <la[3 die Gestaltbildung des Keimes 
clureh immer VOIl Ilenem ('insetzendl'~aturfaktoren (Organisatoren) ihre Rich
tung erhidt. AIle Tierkeilllc begil111en mit den gleichen Anfangsstadien, an die 
sieh bei den }TagensncktieI'ell (Polypen, :.Yledusell, Koralle usw.) die Gewebsbildung 
ell'S fertigen Kiirpers 1II11uittclbar ansehlieBt. Die iibrigen Tiere erfahren nach 
Ablauf del' Allfangsstadiell eine Ncuoricllticrung in verschiedener Richtung, die 
sich mehrfach wiederholt llnd den Grund Zll der Vielgestaltigkeit der jetzt lebenden 
Tiere legt. 

\Vann die8e ric:htunggebendell Faktoren zum erstenmal in den Keimen der 
Tierahnen eingesetzt haben, winl schwer zu ermitteln sein. Doc:h kann man die 
Reihenfolgc ihres Auftl'etens an der Keimesgesehichte der jetzt lebenden Tiere 
ahlesen. Dies ist freilieh Epigenesis in optima forma, wenn auch ohne die von 
CCVIER angenomm('nen \Veltkata8trophen. 

Abel' wozu paCispnd! Selbstverstandlich zur AuBenwelt. In der Tat war 
diese Antwort die t'inzig miiglic:he, "olange man die AuHenwelt als die allen Lebe
wesen gleicherwei"e gegeben8 Biihne ansah, auf del' sie ihre Krafte gegeneinander 
messen kOllllten. \VPI' sieh del' Wc:ltbiihne, zu der aueh alle Konkurrenten zu 
reehnen waren, am jwsten angepaHt hatte, hatte auch die meiste Aussicht am 
Lebpll zu bleiben. Er \val' damit anch del' Vollkommenste. Da aber die Variation 
immer neue LebewcRen anf die Buhne stellte, von denen einige noeh besser an
gepaJ3t waren als (lie Vorganger, so blipb die Vervollkommnung in dauerndem 
Waehstum. 

Auf diese vVeifle wurde die durch Naturbeobachtung festgestellte Verviel
fiiJtigung del' Leb8wesen durc:h cine clem biirgc:rlichc:n Leben entnommene Ver-
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vollkommnungslehre erklart. Von einer Entwicklung war aber auch hierbei 
eigentlich keine Rede. Man schied wohl die niederen Tiere von den hoheren, aber 
nicht im Sinne einer Weiterentwicklung einmal gegebener Knospen, sondern im 
Sinne einer fortschreitenden Anpassung an die AuBenwelt. In den Beziehungen 
zur AuBenwelt glaubte man einen MaBstab fUr die Steigerung der Anpassung 
zu besitzen, die sich in der immer weitergehenden Vervielfaltigung der Tierkorper 
kundgab, wodurch diese befahigt wurden, sich immer eingehender und weit
gehender in die AuBenwelt einzuschmiegen. 

Aber gerade die AuBenwelt, die so sicher begriindet schien und gegeniiber 
den wechselnden Tierformen das einzig Feststehende darstellte, geriet bedenklich 
ins Schwanken, seitdem die Physiker nachweisen konnten, daB von der riesigen 
Skala der Atherwellen in dem menschlichen Auge nur der geringste Teil als 
Lichtwellen zur Verwendung kommt. Das gleiche zeigte sich fiir die Luftwellen, 
die auch nur zum geringsten Teil yom Ohr als Tone aufgenommen werden. Ganz 
verschwindend ist der Prozentsatz der chemischen Umsetzungen, die das Ge
schmacks- und Geruchsorgan verwerten konnen. 

Der von den Physikern geschaffenen AuBenwelt gegeniiber schrumpft 
unsere menschliche Welt zu einem Spezialfall zusammen, der durch die physio
logische Gestalt unserer Sinnesorgane bedingt ist. Es ist daher nicht mehr zu
lassig, die menschliche Umwelt als die allgemein giiltigeAuBenwelt zu bezeichnen. 
Unsere Umwelt begniigt sich mit einer relativ geringen Anzahl ausgewahlter 
Reize, deren Auswahl von der Gesamtorganisation des menschlichen Korpers 
abhangig ist. Ebenso wie der Korper selbst einen Spezialfall aus den Verbindungs
moglichkeiten aller Stoffe und Krafte der physikalischen Welt bildet, bildet auch 
die von ihm abhangige Umwelt, die einerseits sein Reizreservoir, andrerseits sein 
Wirkungsfeld darstellt, einen ganz allein auf den Menschen zugeschnittenen 
Ausschnitt aus dem Universum. 

Es ist daher auch nicht zulassig, die menschliche Umwelt als die allgemein 
giiltige Weltbiihne in Anspruch zu nehmen, an die die anderen Lebewesen mehr 
oder minder gut angepaBt sind. Es mu~ im Gegenteil festgestellt werden, 
daB ein jeder Organismus ebenso wie der unsrige einen Spezialfall im 
Universum bildet und ebenfalls von einer ihm allein angemessenen Umwelt 
umgeben ist. 

Damit fallt die Lehre von der allmahlichen Anpassung und der dauernden 
Vervollkommnung der Lebewesen in sich zusammen. An ihrer Stelle hat die Lehre 

Merkwe/t 

Merknetz 

Wirknetz 

Wirkt.ll7gswe/t 

-Receptor 
-Merkma/trdger 
-Gegenge.fiJge 

von der iiberall gleich vollkommenen Ein
passung zu treten, die dreifacher Art ist: 
1. besteht eine Einpassung der Organe 
und Organteile, die den Korper bilden, in
und untereinander; 2. besteht eine Ein
passung zwischen Korper und Umwelt; 
3. besteht eine Einpassung der Umwelten 

-Wirkt.lngstrager untereinander. 
-E!JekIor Jetzt haben wir wieder festen Natur-

boden unter uns und verlassen die Hypo
thesen, die sich auf die Analogie mit dem 
biirgerlichen Leben stiitzten. 

Abb. 119. Der Funktionskreis. Diese dreifache Einpassung haben 
wir zu untersuchen. Um den Uberblick 

zu erleichtern, habe ich ein einfaches Schema entworfen, das die Beziehungen 
eines jeden Tiersubjektes zu den Objekten seiner Umwelt erlautert. An der Hand 
beiliegender Abbildung 119 kann man die drei Arten der Einpassung ablesen. 
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Jedes Tier ist so gebaut, daB es bestimmte Reize seiner Umwelt mit bestimm
ten Handlungen beantwortet. Dementsprechend besitzt es immer spezielle 
Receptoren oder Sinnesorgane, die die ihnen adaquaten Reize aufnehmen und 
in Nervenerregung verwandeln, die ubrigen aber abblenden. Ebenso besitzt das 
Tier spezielle Effektorcn oder Werkzeuge, mit denen es die ihm ada quat en Hand
lungen ausfiihrt. 

Das Zentralnervensystem eines jeden Tieres, das einerseits die von den 
Receptoren kommenden Erregungsbahnen aufnimmt, andrerseits die zu den 
Effektoren fuhrendell Bahnen aussendet, besteht daher grundsatzlich aus zwei 
Teilen, einem sensorischen und einem motorischen, die man als Merkorgan und 
Wirkorgan unterscheiden kann. 

Die Receptoren dienen der Analyse der auf sic einwirkenden Reize, die sie 
zwar samtlich in die gleiche Nervcnerregung verwandeln, aber auf getrennten 
Bahnen dem :VIerkorgan zusenden. 1m Merkorgan werden die raumlieh getrennten 
Erregungen einer Synthese unterworfen, die bei jeder Tierart anders verlauft. 
Die Erregungen werden im Merkorgan gruppenweise angeordnet und diese Grup
pen entspreehen dann hestimmten Rcizgruppen in der Umwelt, die wir als Merk
male bezeiehnen konnen. 

Die Merkmalhildung hangt lediglieh von der Organisation des Tieres ab und 
ist ganz nnabhangig von einer etwaigen Anordnung der Reize in der AuBenwelt. 
Samtliehe Merkmale der Umwelt eines Tieres fasse ieh als Merkwelt zusammen, 
die eine bloB subjektive Einheit darstellt. 

Ebenso sind die Effektoren und ihre vom Wirkorgan bestimmte Anwendung 
auf spezielle Wirkungsflaehen eillgestellt, die ieh zusammenfassend als Wirkungs
welt bezeichne. Aueh sil' ist nur eine subjektive GroBe. 

Dureh Vermittelullg der 1nnenwelt des Snbjektes werden Merkwelt und 
Wirkungswelt zu einer Einheit der Umwelt verbunden. 

Die Jnnenwelt des Subjektes, dic wir in dem Zusammenspiel der Organe 
kennenlernen, zeigt uns auf das allerdeutliehste die erste Form der Einpassnng. 
Nieht nur sind die Reeeptoren dureh das Zentralnervensystem mit den Effektoren 
planmaBig verbunden, :-londern aueh die von ihnen aufgespiirte und ergriffene 
Nahrung ist in die Verdauungsorgane des Tieres eingepaBt, mag das Tier im 
allgemeillen ein Herbivor, Karnivor oder Omnivor sein, oder mag es an eine ganz 
spezielle Nahrung gehunden sein - hnmer werden samtliche Organe der gleichen 
Aufgahe dienen. 

Es handelt sieh also nieht bloB um eine raumliehe Einpassung, die einem 
jeden Organ die freie Ausubung seiner Tatigkeit gewahrleistet, sondern auch 
um cine funktionelle Einpassung, wclche die verschiedenen Organsysteme zu 
gemeinsamer Leistung zusammenfaBt. 

Die zweite Form der Einpassung ist ebenso deutlieh. Bei jeder Funktion des 
Tieres, die ihren Ausgang in der Au Ben welt nimmt, erkennen wir die gleichen 
planmaBigen Zusammenhange. Wir konnen an jedem Objekt, mit dem das Tier 
in funktionelle Beziehungen tritt, feststellen, daB es einerseits durch bestimmte 
Eigenschaften dem Subjekt als Merkmalstrager und durch andere als Wirkungs
trager dient. 

Ein Blick auf das Schema zeigt uns, daB sieh im Objekt aIle Funktionen 
zu Kreisen schlie Ben. Mag es sich um Widerstande im Medium oder um die 
Beute oder einen Feind handeln, immer wird das den Funktionskreis einleitende 
Merkmal des Objektes durch eine den Funktionskreis abschlieBende Wirkung 
auf das gleiche Objekt beantwortet werden. Die merkmaltragenden und die 
wirkungtragenden Eigenschaften des Objektes sind durch ein Gegengefuge mit
einander verbunden, das zwar zum Objekt gehort, dem Subjekt aber als Ver-
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bindungsstiick der beiden dient, ohne in seinen Einzelheiten in die Umwelt des 
Subjektes einzutreten. 

Es erhebt sich nun die Frage, wie stellt sich die Umwelt vom Standpunkt 
des Subjektes aus dar? Die Beantwortung dieser Frage ist mit erheblichen Schwie
rigkeiten verkniipft. Wir Menschen kennen unmittelbar nur unsere eigene Merk
welt und von unserer Wirkungswelt gerade so viel, als wir von ihr in unserer 
Merkwelt aufzunehmen vermogen. Bei der Beobachtung der Tiersubjekte nehmen 
wir deren Wirkungswelt mittels unerer Merkwelt wahr, ihrer Merkwelt aber 
konnen wir uns nur auf Umwegen nahern. 

Die Wirkungswelt der Tiere ist unsdank unserer Sinnesempfindungen im 
Rahmen unserer Zeit und unseres Raumes bekannt. Bei den Merkwelten ist das 
nicht der Fall. Es ist ebenso wichtig wie schwierig, den Merkraum eines beliebigen 
Tiersubjektes abzugrenzen und naher zu bestimmen, denn dazu gehort die Kennt
nis der GroBe und der Anzahl von Orten als den kleinsten RaumgroBen, die vom 
Auge des untersuchten Tieres unterschieden werden konnen und die Kenntnis 
der Entfernung des Horizontes, innerhalb dessen die Objekte noch wahrgenommen 
werden konnen [v. UEXKULL u. BROCKl)]. 

Ist es gelungen, die GroBe der Orte in einer bestimmten Entfernung des 
Tieres festzustellen, so kann man auch die Dauer der Momente fUr das Tiersub
jekt wenigstens annahernd ermitteln, sobald man weiB, welche Bewegung eines 
beliebigen Objektes weder zu schnell noch zu langsam ist, um als Reiz zu wirken. 
Da die Bewegung zu schnell ist, wenn die Orte einer bestimmten Strecke in einem 
Moment durchlaufen werden, und zu langsam, wenn auf jeden Ort ein Moment 
kommt, so sind damit die Grenzen fiir die Dauer des Momentes abgesteckt. 

Mit der GroBe der Orte hangt auch die Feinheit der moglichen Formwahr
nehmung zusammen. Die Form als Reiz ist er:st bei Insekten [v. FRISCH2)] 

und bei Wirbeltieren [TIRALA3)] sic her nachweisbar. 
Die uns Menschen gelaufige Einteilung des Weltinhaltes in Gegenstande ist 

in den Merkwelten der allermeisten Tiere ganzlich unbekannt. Wir fassen die 
Merkmale, die sich unserem Blick als zu einem Gegenstand gehorig darbieten, 
durch eine zwar unsichtbare, aber uns wohlbekannte Leistungsregel zusammen. 
Um diesem Sachverhalt einen unzweideutigen Ausdruck zu verleihen, empfiehlt 
es sich, anstatt von Gegenstanden von Leistungstragern zu reden. Das Gliedern 
des Weltinhaltes in Leistungstrager spielt nach den Untersuchungen KOHLERS 
bei den hoheren Affen eine ausschlaggebende Rolle. Bei Hunden und einigen 
anderen hoheren Saugetieren scheinen sich ebenfalls gewisse Gruppen von Merk
malen, die mit einer Leistung des Tieres eng verkniipft sind, zu Leistungstragern 
zu formen. Bei den allermeisten Tieren fehlen aber die Leistungstrager in der 
Merkwelt durchaus, an ihre Stelle treten bestenfalls bestimmte Formen, meist 
aber nur Farben, Geriiche und Bewegungen als getrennte Einheiten auf. 

Ich habe nachweisen konnen, daB die niederen Tiere nur eine armliche Merk
welt besitzen. So vermogen die Seeigel, bei einer Verdunkelung ihres Horizontes, 
die sie mit einer Stachelbewegung beantworten, nicht zu unterscheiden, ob die 
Verdunkelung von einem herannahenden Feinde oder von einer vorbeiziehenden 
Wolke herriihrt. Die Pilgermuschel wird von allen Eigenschaften des Seesternes 
nur seine Bewegung und den Geruch seines Schleimes gewahr. Und die Hoch
seemedusen erfahren von der gesamten Welt nur den Schlag ihres eigenen 
Saumes. 

1) v. UEXKULL u. BROCK: Atlas zur Be~timmung der Orte in den Sehraumen der 
Tiere. Zeitschr. f. vergl. Physiol. Bd.5, Heft 1. 1927. 

2) v. FRISCH: Der Far bensinn und Formensinn der Biene. J ena: Gustav Fischer. 1914. 
3) TIRALA: Die Form als Reiz. Zoo!. Jahrb., Abt. f. aUg. Zoo!. u. Physiol. Bd. 39. 1923. 
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Trotzdem ist die beschrankte Merkwelt v6llig ausreiehend fiir das in ihr 
lebende Subjekt, weil es seine Wirkungswelt nieht zu uberblieken braueht, son
dern dank der Organisation seineR Nervensystems und dank dem Bau seiner 
Effektoren die den Merkmalen entsprerhenden Handlungen vollfiihrt, die ihm 
v6llig llnbekannt bleiben. Das lehende Subjekt ist eben als ein planmaBiges Gan
zes mit der zu ihm pas,wnden rnnn·lt dem Universum eingegliedert, ohne daB 
ihm je der eigene Plan, geschweige d('n11 der Weltplan zum BewuBtsein zu kommen 
braucht. 

Die schlagendsten Beispiele fiir die Einpassung der Subjekte in ihre Merk
welt liefern die Insektell, deren Merkmale zwar auch gering an Zahl aber sehr 
weitgehend differcnziert sind. So berichtet FABRE 1) von dem Erbsenkaferfolgendes : 
Das Weibchen de~ Erhsenldifers legt auf die Hiilsen der jungen Erbse seine Eier 
ab, aus denen nach w(,!ligen Stunden fui3lose Larven ausschliipfen, die sieh 
mittels ihreJ' hornigen Kiefer durch die Hillse in die noeh weichen Erbsen hinein
arbeiten. Dabpi "ird jede Erbse yon mehreren Larven angebohrt. Die am tief
sten eindringende LarTe findet im Inneren der Erbse das nahrhafteste Futter 
und waehst am schnclbten heran. Sobald die ubrigen Larven, die sieh gleiehfalls 
eine kleine H(jhle in die Erhse gdressen haben, das Herannahen des gr6Bten 
Bruders merken, tritt in ihren Bewegungen eine Hemmung ein, sie h(jren auf zu 
fressen und sterbel1. Auf diese Weise wird der Kampf ums Dasein unter ihnen 
ansgeRchaltet, der sieh hierdurch als ein bloBes Mittel der natiirliehen Plan
maBigkeit offenhart llnd nicht als Erzeuger der PlanmaBigkeit angesproehen 
werden kann. 

Die ubriggebliebene Larve friJ3t sich an einer Stelle bis an die auBere Erbsen
haut heran und ritzt in diese mit den Kiefern eine kreisrunde Rille. Solange die 
Erhse, die in ihrem \Vaehstum nicht gest(jrt ist, weieh bleibt, wachst aueh die 
Larve, die die 1£rb8e ilushiHt, heran. Naeh dem Erharten der Erbse tritt die Meta
morphose dCf! Kiifers ein, del' einen fertig vorgebildeten Gang ins Freie vorfindet, 
welcher mit einer leieht jwweglichen Tiil' vel'schlossen ist. 

In diesen fur den Erbsenkafer notwendigen Aushau del' Erbse ist eine kleine 
Wespc eingepaHt. Wie in del' Merkwelt des eierlegenden Weibchens des Erbsen
kafers es nur ein wirkliehes Ding gibt - die Erbsenhiilse, deren Merkmale allein 
fUr sie in del' Welt vorhanden sind, so gibt es fur die Wespe in del' wirkliehen 
Welt nul' ein noch viel spezialisiertere8 Ding, namlich die von del' fetten Larve 
gefUllte Erbse, dercn Lage sie unter del' Hiilse erkundet und deren Tur sie 
mit dem lang en Legestachcl mit unfehlbarer Sicherheit trifft, um im Inneren der 
wehrlosen Larve ihr Ei abzulegen. WeIche Merkmale dabei mitspielen, ist noeh 
v(jllig unbekannt. 

Aus dem Wespenei entschlupft alsbald eine Larve, die ihren Wirt wie eine 
ihr gebotene Frucht aufzehrt, um nach erfolgter Metamorphose die Erbse aus der 
yom Wirt gebauten Tur zu verlassen. 

Dieses Beispiel zeigt erstens die Einpassung des Erbsenkafers in seine Um
welt auf das alkrclentlichstc, zweitens abel' auch die Einpassung der Wespe in 
die yom Erbsenkiifer gesehaffene Welt, die zu ihrer Umwelt wird. 

Damit sind 'IiI' Zlll' drittcn EillpaNt3Ung gelangt, die sieh auf das Verhaltnis 
der Umweltcn zueinander hezicht. In einem wesentlichen Punkt unterseheidet 
sieh die dritte Art del' Einpassung von den heiden anderen. Sowohl die Ein
pas sung del' Organe des Subjektes untereinander, wie die Einpassung des Sub
jektes in seine emwelt sind raumlich wie zeitlich gegeben. Die raumliehen Be
ziehungen licgen offcn da, abel' auch die zeitlichen leiden keinen Zweifel. Die 

') F,\BRE, J. H.: Bilder aus dcr Insektionswelt CObersetzung). Kosmos-Stuttgart. 
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Erbsenkaferlarve sorgt fUr ihre eigene Zukunft, indem sie den Ausfiihrungs
gang und die Tiir rechtzeitig erbaut, ohne doch die Moglichkeit zu besitzen, 
ihre Umwandlung in ein ganz anders gestaltetes Tier voraussehen zu konnen. 

Wir kounen nun, ohne jede Riicksichtnahme auf die psychischen Probleme, 
die ohne Unterbrechung fortlaufende Umgestaltung des Eies in Larve und Kafer 
als eine naturgegebene Einheit zusammenfassen und von einer geschlossenen 
Zeitgestalt reden, deren Bau wir aus den in der Zeitfolge der Momente gegebenen 
Raumgestalten zusammenfiigen. 

AIle Lebewesen sind gesetzmaBig aufgebaute Zeitgestalten im Gegensatz 
zu den Maschinen, die eine einzige unveranderliche Raumgestalt besitzen. Wie 
in der jeweilig gegebenen Raumgestalt des Tierkorpers die Tatigkeit der Recep
toren in Beziehung steht zu den raumlich weitabgelegenen Effektoren, so steht 
die Tatigkeit der Larve in festen Beziehungen zu den Bediirfnissen des ausge
wachsenen Kafers, der sich an einem zeitlich weitabgelegenen Punkt der 
gleichen Zeitgestalt befindet. Diese vorausgehende Tatigkeit der Larve in der 
noch weichen Erbse ist notwendig, um dem Kafer einen Ausweg aus der inzwischen 
hart gewordenen Erbse zu schaffen. 

Schon in dieser Bezugnahme der Zeitgestalt des Erbsenkafers auf die Zeit
gestalt eines anderen Lebewesens, namlich der Erbse, offenbart sich die dritte 
Art der Einpassung. Diese ",ird uns noch deutlicher durch das Verhalten der 
Wespe. Sie ist vollig in die Umwelt der Erbsenkaferlarve eingebaut. Die Wespen
larve bedarf zu ihrem Leben nicht nur des Korpers der Kaferlarve, die ihr zur 
Nahrung dient, sondern auch der von der Kaferlarve geschaffenen Wohnung mit 
Ausfiihrungsgang und Tiir - genau so wie der Einsiedlerkrebs der Schnecken
schale bedarf, die die Schnecke fiir sich selbst erbaut hat [vgl. auch BROCKl)]. 

Wenn sich nun die Raum- und Zeitgestalten der Tiere in die durch den Raum 
und die Zeit gebotenen mannigfaltigen Moglichkeiten eingepaBt zeigen, so zeigt 
uns die dritte Art der Einpassung das Vorhandensein einer dritten Mannigfaltig
keit, die bisher nicht beachtet worden ist, weil sie noch iiber den Raum und die 
Zeit hinausgeht - die Mannigfaltigkeit der Subjekte. 

Die Bedeutung dieser Mannigfaltigkeit wird uns sofort klar werden, wenn 
wir uns daran erinnern, daB Raum und Zeit unserer menschlichen Merkwelt 
nicht maBgebend sind fiir die Merkwelten der Tiere. Andersgeartete Merkraume 
mit anderen Orten in groBerer oder geringerer Zahl treten uns iiberall entgegen, 
die von anderen Horizonten umrahmt sind. Andere Momente erfiiIlen die fremden 
Merkzeiten. Und doch sind diese Merkwelten wundersam miteinander verwoben. 
Man gewinnt den Eindruck, daB wir Menschen das Universum nur aus unserer 
Falte der mannigfaltigen Natur angesehen haben und dabei iibersahen, daB sich 
um uns her Falte an Falte, Welt an Welt reiht. 

Wenn wir das Leben und Treiben auf einer Wiese oder im Walde beobachten, 
so treten uns nicht nur verschiedene Tiergestalten entgegen, sondern ebensoviel 
Umwelten, die unseren Augen verborgen, dennoch eine neue Wirklichkeit ent
halten. Gleich groBeren oder kleineren Seifenblasen umgeben die verschiedenen 
Raume die verschiedenen Subjekte. Die Raume stellen die Reizreservoire der 
Tiere dar, in denen sich ihre Funktionskreise abspielen. Andere Merkmale treten 
in jeder Umwelt auf, die durch das Gegengefiige der Objekte an andere Wirkungs
flachen gebunden sind. 

Die Objekte sind es, die wie Kettenglieder die Funktionskreise der verschie
densten Umwelten aneinanderschmieden. Dabei ist es hochst lehrreich zu ver-

1) BROCK, FR.: Das Verhalten des Einsiedlerluebses Pagurus arrosor Herbst wahrend 
des Aufsuchens, AblOsens und Aufpflanzens seiner Seerose Sagartia parasitica Gosse. 
(Beitrag zu einer Umweltanalyse.) Arch. f. Entwicklungsm. 1927 (Driesch-Festschrift). 
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folgen, welche Veranderungen das gleiche Objekt in verschiedenen Urn welten 
durchmacht. Man nehme sich die Muhe, z. B. eine Eiche in die Welten folgender 
Tiere einzuordnen: eines in den Asten nistenden Singvogels, einer im Stamm 
horstenden Eule, eines Spechtes, der die Rinde nach Holzwurmern absucht, 
dann eines Holzwurmes selbst, dann eines Eichhornes, das den Asten entlang 
klettert, dann einer Gallwespe, die die Eichenblatter impft, damit diese den 
Wespenlarven ein Ha us ba uen, dann einer Cicadenlarve, die sich eine unterirdische 
Hohle baut und ein Wurzelehen der Eiche anzapft, und schlieBlich einer Ameise, 
die in der Rinde und auf den Blattern auf Beutefang ausgeht. Und man wird 
staunen, wie verschieden sich die gleiche Eiche in den verschiedenen Umwelten 
ausnimmt. Die Merkmale und die Wirkungsflachen wechseln von Welt zu Welt. 
In jeder Welt ist die Eichc wirklich da, aber ihre Wirklichkeit iindert sich von 
Fall zu Fall, so daB man nicht zu sagen wagt, welche nun die wirkliche Eiche sei. 
Man glaube nicht, daG die Merkwelten der Menschen die Entscheidung briichten, 
auch sie bieten die glciehen Unterschiede. Eine andere Eiche lebt in der Welt des 
Botanikers, cine andere in der Welt des Forsters, eine andere in der Welt eines 
schwiirmerischen jllngen Miidchens 11n<1 eine durchaus andere in der Welt des 
Holzhiindlers. 

Dabei ist die Eiche selbst ein Subjekt mit einer ausgesprochenen Raum- und 
Zeitgestalt, eingepaBt in ihren Standort, dessen Wirkungen sie zum Teil durch 
Nutzorgane verwertet, zum Teil durch Schutzorgane abwehrt. 

vVelche Stellung wir der Eiche gegenuber einnehmen, welche ihrer Er
scheinungsformen wir fur die wesentliche halten - eines bleibt bestehen, daB sie 
in Hunderten von Umwelten ein immer neues, aber gleich wirklichesDasein fiihrt. 

Es kann also die Frage nach der Wirklichkeit gar nicht yom Standpunkt 
eines einzelnen Subjekte1l entschieden werden. Ein jedes Subjekt urteilt nach 
seiner individuellen Einpassung. Die uber allen Subjekten und Objekten wal
tende Einpassung, die als planmiiGige Naturmacht aIle Beziehungen beherrscht, 
ist selbst ihrem Wesen nach nicht mehr erkennbar, sondern ist eine unsere Vor
stellungskraft iibersteigende Idee. 
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der landwirtschaftlichen Bakteriologie: Zeitschr. f. GarungsphysioI. Bd. I, S.345. 1912 u. 
ZentralbI. f. BakterioI., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, Bd. 54, S. 285. 1921. -
LOHNIs, F.: Vorlesungen uber landwirtschaftliche Bakteriologie. 2. Aufl. Berlin 1926. -
LUNDEGARDH, H.: Der Kreislauf der Kohlensaure. Jena 1924. - LUNDEGARDH, H.: Klima 
und Boden in ihrer Einwirkung auf das Pflanzenleben. Jena 1925. - PFEFFER, W.: Pflanzen
physiologie. Bd. I. Leipzig 1897. - RAMANN, F.: Bodenkunde. Berlin 1911. - SCHROEDER, 
H.: Naturwissensch. Bd.7, S.8 u. 23. 1919. - SCHROEDER, H.: Die Stellung der grunen 
Pflanze im irdischen Kosmos. Berlin 1920. 

Einleitung und Allgemeines. 

"Alles Lebendige erhalt sich nur in stetigem Wechsel und mit dem Werden, 
Bestehen und Vergehen der Organismen ist unabHissig ein groBartiger Kreis
lauf des Stoffes verknupft"l). Zwar finden sich schon fruhzeitig2) Vorahnungen 
von dem Bestehen eines Stoffkreislaufes in der Natur, seine richtige Erkenntnis 
wurde doch erst durch den Aufschwung der Naturwissenschaften im 19. Jahr
hundert angebahnt und besonders durch das Bekanntwerden mit den so mannig
faltigen und intensiven Stoffwechselleistungen der Mikroben gefordert. Trotz
dem birgt dieses so anziehende Gebiet noch groBe Ratsel und weist besonders 
hinsichtlich der quantitativen Erfassung der groBen Umsatze derartige Lucken 
auf, daB es heute noch vielfach unmoglich ist, halbwegs wahrscheinliche Bi
lanzen fur den Umlauf gewisser Elemente oder ihrer Verbindungen aufzustellen. 

Der Kreislauf der Stoffe in der organischen Welt ist nur ein Teil des ungleich 
gewaltigeren Stoffkreislaufes auf unserer Erde, der als "Stoffwechsel der Erde" 

1) PFEFFER: Pflanzenphysiologie Bd. 1, S. 278. 1897. 
2) Angaben bei A. GOTTSCHALK: Abhandl. z. theoret. BioI. 1921, H. 12. 
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ihre chemischen Umsetzungen im Verlaufe der Erdgeschichte umfaBtl). Und 
weil nun diese mit der Entstehung der Erde ihren Anfang genommen haben 
und mit ihrer Auskiihlung ein Ende finden werden, so tragen auch aIle im tellu
rischen Stoffkreislauf gemeinhin zusammengefaBten Prozesse, die in und durch 
Organismen verlaufenden Kreisprozesse miteinbegriffen, den Stempel der Ver
ganglichkeit und Unvollkommenheit an sich. Der oft gebrauchte Vergleich 
der Gesamtheit der Umsetzungen in Boden, Wasser und Luft mit dem Stoff
wechsel eines Organism us trifft nicht nur hinsichtlich ihrer Vielheit, ihrer gegen
seitigen Abhangigkeit und ihres komplizierten Ineinandergreifens, sondern auch 
im Hinblick auf ihre Verganglichkeit zu. Ihr Vergleich mit dem vollkommenen 
Kreise ohne Anfang und Ende hat nur eine gewisse und wohl auch nicht all
gemeine Berechtigung, solange man die in der Gegenwart sich vollziehenden 
Stoffwandlungen mit ihrem immer wieder iiberraschenden Nebeneinander von 
Aufbau und Zerstorung ins Auge faBt, er verliert sie aber immer mehr, je 
groBer die Zeitraume werden, die wir zu iiberschauen vermogen, und er ge
winnt sie vielleicht wieder, wenn wir unseren Planeten mit seinem Werden 
und Vergehen als ein GJied im groBen Kosmos, im Kreislauf der Welten2), be
trachten. 

Wenn wir uns dessen bewuBt bleiben, daB sich unser Standpunkt zur Voll
kommenheit der irdischen Kreislaufe je nach der ins Auge gefaBten Zeit ver
schiebt, konnen wir angesichts des Lebens, wie es uns heute umgibt, und bei 
allgemeiner Betrachtung, fiir den Stoffkreislauf in der organischen Natur inner
halb groBer, aber doch begrenzter Zeitraume gewisse Postulate aufstellen und 
als Wahrscheinlichkeitsschliisse gelten lassen. 

Der seit J ahrmillionen wahrende Bestand des Lebens auf unserer Erde beweist, 
da{J die beiden gegenlaufigen Prozesse des Verbrauches und der W iederbildung 
der von den Lebewesen ben6tigten N ahrung sich ungefahr die Wage halten. 

Obwohl die Ernahrungsweise vieler Organismen im einzelnen noch nicht 
geniigend erforscht und hei einzelnen Gruppen, wie z. B. bei den Wassertieren3), 

selbst in wesentlichen Ziigen noch umstritten ist, so ist doch erkennbar, 
da{J die Ernahrung und Entwicklung aller heterotrophen tierischen und pflanzlichen 
Organismen letzten Endes von der Produktion organischer Masse durch die auto
trophen Pflanzen, also vornehmlich durch die griinen Gewachse, abhiingt, die seit 
langem das Tempo der Bildung all der anderen nichtgriinen Lebewesen auf 
unserer Erde bestimmen. Diese zentrale Stellung der griinen Pflanze im irdischen 
Kosmos 4) wird durch ihr Vermogen, die lebensnotwendigen Nahrstoffe aus der 
groBen Verdiinnung, in die sie durch ihre Verteilung in Luft und Wasser ge
raten sind, an sich zu raffen und durch ihre einzigartigen chemischen Leistungen 
bedingt; wenn auch der Chemismus von Pflanze und Tier groBe Zusammenhange 

1) CLARKE, F. W.: The Data of Geochemistry. Washington 1911. - LINCK, G.: Kreis
laufvorgange in der Erdgeschichte. Jena 1912. - GOLDSCHMIDT, V. M.: Der Stoffwechsel 
der Erde. Zeitschr. f. Elektrochem. Nr. 19/20, S. 411. 1922. - BEDERCKE, E.: Naturwissen
schaften Bd. 11, S.123. 1923. - ROSCH, S.: Ebenda Bd. 12, S. 868. 1924. - PANETH, F.: 
Ebenda Bd. 13, S. 805. 1925. - JEFFREYS, H.: The Earth. Cambridge 1924. - ADAMS U. 

WILLIAMSON, ref. Naturwissenschaften Bd. 14, S.50. 1926. 
2) ARRHENIUS, Sv.: Das Werden der Welten. Leipzig 1909. Erde und Weltall. Leipzig 

1926. - TRABERT, W.: Lehrbuch der kosmischen Physik. Leipzig 1911. - ZEHNDER, L.: 
Der ewige Kreislauf des Weltalls. Braunschweig 1914. - OLTMANNS: Mechanik des Welt
aIls. Hamburg 1920 .. - NERXST, "'".: Das Weltgebaude im Lichte der neueren Forschung 
Berlin 1921. - KAPPICL}IEYER, 0.: Die Weltzeituhr; Die Ernahrung der Pflanze. Bd.21, 
S. 217. 1925. 

3) peTTER, A.: Die Ernahrung der Wassertiere. Jena 1909. 
4) HCHROEDER, H.: Die Htellung der grtineD Pflanze im irdischen Kosmos. _ Berlin 1920. 
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und Parallelen erkennen laBtl), so iibertrifft doch die Pflanze als Chemiker das 
Tier bei weitem2 ). Ihr chemisches Konnen gipfelt in der Verwertung und Um
setzung einfacher Verbindungen, die keinen oder nur einen geringen Energie
gehalt besitzen, in ihrem Bau- und Betriebsstoffwechsel, wozu sie sich der 
Energie der von ihr absorbierten Sonnenstrahlung bedient3), vornehmlich also 
in der Assimilation des Kohlendioxyds aus der Luft. Dadurch wird allen Tieren 
und den meisten chlorophyllfreien Pflanzen die notwendige Nahrung geschaffen 
und zugleich auch ein Teil der auf unsere Erde herabgelangenden solaren 
Strahlungsenergie in Form von chemischer Energie gespeichert, um von den 
Heterotrophen zur Deckung des Energiebedarfes ihrer Korper, vom heutigen 
Menschen iiberdies, allerdings in beschranktem AusmaBe, durch Verbrennung 
der Kohle und der Kohlenwasserstoffe als Warmequelle verwendet zu werden. 

Der nur seinen GroBenordnungen nach schatzbare jahrliche Umsatz der 
Sonnenenergie auf unserer Erde gestaltet sich nach SCBROEDER4) in Calorien 
und im relativen ZeitmaB ausgedriickt folgend: 

1. Ausstrahlende Sonnenenergie. . . . . . . . . 
2. Einstrahlung am Rande der Atmosphare . . . 
3. Energieverbrauch bei der Wasserverdunstung . 
4. Energieverbrauch bei der Pflanzenassimilation . 
5. Leistungen des gesamten flieBenden Wassers der 

Erde ............. . 
6. Energiewert der Weltkohlenforderung. . . 
7. Ausnutzbare Wasserkrafte ...... . 
8. Ausgeniitzte Wasserkrafte. . . . . . . . 
9. Arbeitsvermogen des Menschengeschlechtes 

Cal. 
3 . 1030 

1,34.1021 

0,340.1021 

0,162· 1018 

0,050· 1018 
6,6· 1015 
2,8. 1015 

0,08 . 1015 
0,07 . 1015 

21/4 Milliarden Jahre 
11 Monate 
83 Tage 

1 Stunde 

18,5 Minuten 
2,5 Minuten 
1 Minute 
2 Sekunden 
2 Sekunden 

Der Anteil an Energie, den unser Planet von der Sonne empfangt, ver
halt sich zu der gesamten, von der Sonne in den Weltenraum ausgestrahlten 
Energie wie 1 Sekunde zu 74 Jahren, und nur l/sooostel der auf den Rand der 
Lufthiille unserer Erde fallenden Sonnenstrahlung dient der Photosynthese 
in der griinen Pflanze, von der aus diese in chemischer Form niedergelegte 
Energie ihren Umlauf durch das Reich der Organismen nimmt. Als "Akkumu
latoren solarer Energie" leisten die griinen Pflanzen etwas mehr, indem sie -
auf obiges ZeitmaB bezogen - die Einstrahlung von 1-2 Tagen, fast soviel 
wie der sich rasch kondensierende Wasserdampf, in Form der Kohle sogar die 
von 20-25 Tagen enthalten. So erscheint der Kreislauf der Energie innerhalb 
der Welt der Lebewesen klein im Verhaltnis zu der Gesamtenergie, die der Erde 
durch die Sonnenstrahlung zugefiihrt wird, und ahnlich klein ist auch der Um
satz des Stoffes in der organischen Natur im Vergleich zu den Gesamtumsatzen 

1) Beispiele: ABDERHALDEN, E.: Synthese der Zellbausteine in Pflanze und Tier. 
Berlin 1924. - ABDERHALDEN, E.: Biochem. Zeitschr. Bd. 156, S.51. 1925. - KOMM, E.: 
EiweiBbildung bei Tier und Pflanze. Freising-Miinchen 1925. - Ammoniakbindung: PRIA
NISCHNIKOW: Biochem. Zeitschr. Bd. 150, S.407. 1924. - KIESEL, A.: Der Harnstoff im 
Haushalt der Pflanze. Ergebn. d. BioI. Bd.2, S.257. 1927. - MOTHES, K: Planta Bd. I, 
S.472. 1926. - RUHLAND u. WETZEL: Ebenda S.553. - Anaerobe Zuckerspaltung und 
Milchsaurebildung: MEYERHOF, 0.: Naturwissensehaften Bd.I3, S.980. 1925. - NEU
BERG, C. u. G. GORR: Ebenda Bd. 14, S. 437. 1926; Bioehem. Zeitsehr. Bd. 171, S. 475. 1926. 

2) CIAMICIAN, G.: DiePhotoehemie der Zukunft (Samml. ehem. Vortr. Bd. 19). Stutt
gart 1913 u. VerhandI. d. Ges. dtseh. Naturforseh. u. Arzte Bd. 2 (I), S. 87. 1913. -TSCIDRCH: 
Die Beziehungen zwischen Pflanze und Tier im Lichte der Chemie. Suttgart 1924. - Die 
in der organischen Natur herrschende Asymmetrie behandelt F. M. JAEGER: Lect. of the 
principle of symmetry etc. Amsterdam 1920. 

3) Eine interessante, an der Rotbuche vorgenommene Berechnung H. SCHROEDERS 
(Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 44, S. 579. 1926) zeigt die Bedeutung der Oberflachenentwick
lung der Pflanze fUr die Ausniitzung der Sonnenenergie. 

4) SOHROEDER, H.: Naturwissenschaften Bd.7, S.976. 1919. 
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der Stoffe auf unserer Erde, zum Kreislauf der Stoffe in der anorganischen 
Natur. Man denke nur an den im Verhaltnis zum gewaltigen Umlauf des Wassers 
auf der Erde fast verschwindend kleinen Zweig dieses Umlaufes, an den die 
Existenz aller Organismen gekettet ist. 

Ohne Photosynthese ist aber auch die Entwicklung der auf unserer Erde 
lebenden Masse seit der Entstehung des Lebens bis zu ihrer heutigen Hohe 
kaum vorstellbar, wobei f'S belanglos erscheint,ob diese Masse in vorangegangenen 
Zeitraumen groBer war als heute. Nur durch die Einbeziehung immer neuen 
Kohlenstoffes aus der Kohlensaure der Atmosphare ist diese Vermehrung der 
Lebewesen denkbar, und die so lange in Geltung gestandene "Humustheorie", 
die in der organischen Substanz des Bodens die Kohlenstoffquelle der griinen 
Pflanze erblickte, hatte eigentlich schon an dieser Uberlegung scheitern miissen. 

1st es die Rolle der griinen Pflanzen, die lebende Masse auf unserer Erde 
zu bilden und zu mehrf'll, so ist ihre Zerstorung und zugleich die Vollendung 
des organise hen Kreislaufes das Werk der heterotrophen Mikroben. Die hohe 
Intensitat ihres Stoffwec hsels, eine Funktion ihrer im Verhaltnis zur Korper
masse groBen Oberflachc, pradestiniert sie zu dieser abbauenden Tatigkeit, 
worin sie die groBen Lf'bewesen bedeutend iibertreffen. 

Bei der allgemf'inen Betrachtung dieses riicklaufigen Teiles des organischen 
Stoffkreislaufes drangt sich noch ein anderes Postulat auf. Da8 an der organi8chen 
Sub8tanz 8chon zeitleben8, be8onder8 aber nach ihrem Tode 8ich vollziehende Zer-
8t6rung8werk muf3 ein (lurchgreifende8 und vollkommene8 8ein und kann nicht 
bei irgendwelchen, von keiner Seite mehr verwertbaren oder um8etzbaren Zwi8chen
produkten haltmachen. Denn solche Substanzen hatten sich, gewissermaBen 
als Abfallstoffe des organise hen Stoffwechsels der Erde, im Verlaufe geologischer 
Zeitraume anhaufen miissen und waren dadurch in Erscheinung getreten wie etwa 
die lokalen Vorkommnisse von Kohle, Petroleum, Bernstein oder die organogenen 
Kalkgesteine. Sofern also die Zwischenprodukte dieser ZerstOrung nicht schon 
als solche zum Neuaufbau von Lebewesen dienen konnen, miissen sie, auch wenn 
ihr chemisches Reaktionsvermogen noch so trage ist und ihre weitere Umsetzung 
chemisch noch so schwierig erscheint, weiter zertriimmert werden. Ja auch 
zellfremde, dem Organismus nicht vertraute Stoffe konnen in diesen Abbau 
einbezogen werden. So sind also die chemischen Leistungen der Mikroben in 
ihrer Gesamtheit bei der Zertrummerung der organischen Stoffe nicht weniger 
bewunderungswiirdig als die synthetischen Fahigkeiten der autotrophen Pflanze. 

1m allgemeinen wird dieses unaufhi:irliche ZerstOrungswerk viel grundlicher 
und rascher durch die erwahnten Umsetzungen vollzogen als durch rein chemische 
Vorgange. Das beweist die lange Erhaltung organisierter Reste bei AusschluB 
oder Lahmlegung der Tatigkeit von Mikroorganismen. Andererseits stehen 
aber den rein chemischen Umsetzungen, ahnlich wie dem Angriffe der Atmo
spharilien auf das Gestein (Verwitterung), ungeheure Zeitraume zur Verfugung, 
und es konnen sogar den Organismen im allgemeinen nicht zugangliche Stoffe, wie 
z. B. die an der Luft sich langsam oxydierende Kohle l ), durch solche chemische 
Prozesse in den Stoffkreislauf der Lebewesen zum Teil wieder einbezogen werden. 

Garung, Faulnis, Verwesung und Vermoderung2) bezeichnen die mikro
biellen Umsetzungen, denen die organischen Stoffe tierischer Ausscheidungen 

1) Dem vereinzelten Befund POTTERS (Proc. of the roy. soc. of London, Ser. B. Bd. 80, 
S. 239. 1908) tiber eine mikrobielle Oxydation von Kohle kommt in der Natur keine Bedeutung 
zu. Kohlenstoffprototrophe Bakterien unbekannt: BENECKE, W.: Bau und Leben der Bak
terien, S. 348. 

2) tiber Definition und Abgrenzung dieser Begriffe: LOHNIS, F.: Landwirtschaftliche 
Bakteriologie, S. 433. 

Handbuch der Physiologie I. 45 
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oder abgestorbener Tiere und Pflanzen im Boden und Wasser unterliegen. Welcher 
Typus der Zersetzung in Gang kommt, hangt zwar von den gerade vorhandenen 
Organismen ab; weil sich diese aber selbst auf kleinstem Raume in erstaunlicher 
Zahl und Mannigfaltigkeitl) vorfinden, wird die Art der Zersetzung mehr von 
den sonstigen Bedingungen (Gegenwart von Kohlenhydraten, Zucker, Sauren, 
Sauerstoff, Temperatur, Wasserstoffionenkonzentration usw.) bestimmt2 ). Be
sonders die anaeroben Organismen sind ein notwendiges Glied im Kreislauf 
der organischen Stoffe; waren sie nicht vorhanden, wiirden die an sauerstoff
freie Orte geratenden organischen Verbindungen zum gri:iBte'n Teile diesem 
Kreislauf entzogen werden. All diese Prozesse fiihren letzten Endes wieder 
zu einfachen Endprodukten, Wasser, Kohlendioxyd, Ammoniak und Nitrat, 
Schwefelwasserstoff und Sulfat, also zu einer Mineralisierung der stofflichen 
Bestandteile der zugrunde gegangenen Organismen; dadurch gelangen sie wieder 
in eine Form, in der sie von den Pflanzen als Nahrungsstoffe Aufnahme finden 
ki:innen. 1m Verlaufe dieses Mineralisierungsprozesses treten sehr verschieden
artige, nur zum Teil erst bekannte organische Verbindungen3 ) als Zwischen
produkte auf, von denen vielleicht die meisten selbst schon wieder diesem oder 
jenem Bodenbewohner zur Nahrung dienen, ja sogar in beschranktem Umfange 
von den Wurzeln hi:iherer Pflanzen aufgenommen werden ki:innen. So ergeben 
sich vielfach kleinere Stof£umlau£e, an denen hi:ihere Organismen nicht beteiligt 
sein miissen und die zum Teil, nur durch die Spezialisierung bestimmter Organis-. 
mengruppen zustande kommen. Eines der anziehendsten Kapitel der Boden
biologie ist dieses Ineinandergreifen der verschiedenen Bodenorganismen4 ) mit 

1) LOHNIS, F.: Landwirtschaftliche Bakteriologie S. 510ff. 
2) Beispiele: O. RAHN: Naturwissenschaften Bd. 10, S.241. 1922. - WINOGRADSKY, S.: 

Chimie et industrie Bd. II, S.215. 1924. - FALCK, R.: Mykolog. Unters. u. Ber. Bd.2, 
S. II. 1923. - ARRHENIUS, 0.: Zeitschr. f. Pflanzenernahrung und Dtingung A, Bd.4. 
S. 348. 1925. 

3) Literatur bei FR. CZAPEK: Naturwissenschaften Bd.8, S.227. 1920. - JODIDI' 
LandwirtschaftI. Versuchs-Stat. Bd.85, S.359. 1914. - SHOREY, C., O. SCHREINER U. E. 
LATHROP: Journ. of the Americ. chem. soc. Bd. 32, S. 33; Journ. of bioI. chem. Bd. 8. Washing
ton. - LATHROP, E. C.: Journ. Franklin lnst. Bd. 183, S. 169, 303 u. 465.1917. - SKINNER, 
J. J.: Ebenda Bd.186, S. 165, 289, 449, 547 u. 723. 1918. 

4) Bodenbiologie und Bodenorganismen: WOLLNY, E.: DieZersetzung derorganischen 
Stoffe. Heidelberg 1897. - LAFAR, F.: Handb. d. techno MykoI. Bd.3, S.437ff. - LOH
NIS, F.: Landwirtschaftliche Bakteriologie 1910, S. 525ff. u. Nachtrage (zitiert auf S. 702). 
~ Fortschr. d. Landwirtsch. Jg. 2, S. 241. 1924. - RIPPEL, A.: Zeitschr. f. Pflanzenernah
rung, A, Bd.8, S.269. 1927. - Vorlesungen tiber theoretische Mikrobiologie. Berlin 1927. -
LANTZSCH, K.: ZentralbI. f. BakterioI., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt.2, Bd. 54, S. L 
1921. - WIESSMANN, H.: Naturwiss. Wochenschr. Bd.20, S.489. 1921. - RUSSEL, E. J. 
u. Mitarb.: The microorganisms of the soil. 1923. - RUSSEL, E. J.: Soil conditions and plant 
growth. 4. Aufl. 1921. - WAKSMAN, S. A.: Proc. of the nat. acado of sciences (u. S. A.) 
Bd. II, Nr. 8. 1925. - WINOGRADSKY, M. S.: Ann. de l'inst. Pasteur Bd. 39, S. 299, ref. 
Fortschr. d. Landw. Bd. I, S. 90. 1926. - STOKLASA, J.: Methoden zur biochemischen Unter
suchung des Bodens, in Abderhaldens Handb. d. bioI. Arbeitsmethod. Bd. II, S. 3. - STOKLASA,. 
J. U. DOERELL: Handb. d. biophysik. u. biochem. Durchforschung des Bodens. Berlin 1926.
FRANCE, R. H.: Das Edaphon. Stuttgart 1921 (mit viel Literaturangaben); Das Leben im 
Ackerboden. Stuttgart 1922. - Energetik und Mikrobiologie des Bodens: HESSELINK VAN 
SUCHTELEN, F. H.: ZentralbI. f. Bakteriol., Parasitenk. u. lnfektionskrankh., Abt. 2, Bd. 58, 
S.413. 1923. - Zur Frage der Ultramikroben: ROSSI, G.: Soil Science Bd. 12, S.409. 1921. -
MELIN, E.: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.40, S.21. 1922. - MrEHE, H.: BioI. Zentralbl. 
Bd. 43, H. 1. 1923. - Mykobakterien: VIERLING, K.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. 
lnfektionskrankh., Abt. 2, Bd. 52, S. 193. 1920. - Actinomyceten: LIESKE, R.: Morphologie 
und Biologie der Strahlenpilze. Berlin 1921. - WAKSMAN, S. U. R. CURTIS: Soil science 
Bd. 1, S. 99. 1916; Bd. 6, S. 309. 1918; Bd. 8, S. 71. 1919. Bd. 14, S. 61. 1922. - DRECHSLER, 
CH.: Botan. gaz. Bd.67, S.65. 1919. - MUNTER, F.: Landw. Jahrb. Bd. 55, S. 62. 1920. -
NASLUND, C. U. K. G. DERNBY: Biochem. Zeitschr. Bd. 138, S. 497. 1923. - Pilze: WAKSMAN, 
S.: Soil science Bd. 1, S. 275.1916; Bd. 2, S. 103. Bd. 3, S.565. 1917; Bd.14, S.153. 1922;. 
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ihren verschiedenen Bediirfnissen und Leistungen, das aber bei der bunten 
Zusammensetzung der Bodenflora und -fauna noch sehr mangelhaft bekannt 
und nur in einzelnen Ziigen, auch da kaum in quantitativer Hinsicht, erforscht 
ist. Stehen auch bei dies en Umsetzungen im Boden die so vielseitigen Bakterien 
an erster Stelle, so darf doch die Tatigkeit der anderen Bodenorganismen nicht 
unterschatzt werden. 

Unter der Einwirkung von Bakterien, aber auch anderen Lebewesen, unter
liegen selbst die Rchwer 16slichen Mineralstoffe des Bodens einer rascheren 
Losung und Zersetzung1). Diese biologische Verwitterung, an der besonders 
die von den Organismen ausgeschiedene Atmungskohlensaure neben anderen 
Sauren2) beteiligt ist, unterstiitzt auf das wirksamste die viel langsameren, 
unter dem Angriffe der Atmospharilien sich abspielenden physikalischen und 
chemischen Prozesse bei der einfachen und komplizierten Verwitterung3). Durch 
aIle diese Prozesse wird die Besiedlung nackten Gesteins ermoglicht und werden 
immer wieder neue Pflanzennahrstoffe im Boden erschlossen, die von den Pflanzen
wurzeln aufgenommen, den Umlauf durch die Organismen nehmen. 

Bei der Verwitterung der Gesteine in der Silicathiille unserer Erde und bei 
der sich ihr anschlieBenden Erosion durch die abtragenden Krafte des Windes, 
des bewegten Wassers und Eises kommt es unerwarteterweise zu einer scharfen 
Scheidung der einzelnen Zersetzungsprodukte, die GOLDSCHMIDT4) mit einer 
gigantischen quantitativen Analyse vergleicht. Zuerst scheidet sich die Kiesel
saure ab (Sandsedimente), dann folgen die tonerdereichen, feiner dispersen, 
durch Salze fallbaren Produkte (Tonsedimente); die bei der Verwitterung hydro
lytisch abgespaltenen Basen gehen, an Kieselsaure oder an die in der Kalte 
starkere Kohlensaure gebunden, in Losung und infolgedessen den Pflanzen 
zum groBen Teil verloren. Von hochster Bedeutung fiir den Umlauf der Elemente 
innerhalb der Lebewesen ist daher ihre Festlegung im Boden, an der neben 

Science Bd. 44, S.320. 1916; Journ. of bacterio!. Bd.3, S. 475 u. 509. 1918. - LINDFORS, 
TH.: Svenska bot. Tidskr. Bd. 14, S. 267. 1920. - Mykorrhizenpilze: MELIN, E.: Ber. d. dtsch. 
botan. Ges. Bd. 40, S. 94. 1922. Myxobakterien: JAHN, E.: Die Polyangiden. Leipzig 1924. -
Cyanophyceen: ESMARCII, F.: Hedwigia Bd. 55, S. 224. 1914. - Protozoen: RUSSEL, E. J.: 
Boden und Pflanze, Fl. 161. Dresden 1914. - NOWIKOFF, M.: Die Bodenprotozoen. Heidel
berg 1923. - CUTLER. D. W. u. Mitarb.: Phylos. transact. of the roy. soc. of London, Ser. B, 
Bd. Ill, S. 317. 1923. -- Ann. applied. BioI. Bd. 10, S. 137. 1923. - Zahl der Bodentiere: 
MORRIS, H. M.: Ann. applied biol. Bd. 9. 1922, ref. bei LUNDEGARDH 1925: (Zitiert auf 
S. 702) S. 344. - DOGEL, V.: Rev. Zool. russe, Bd. 4, S. 117. 1924. - Regenwiirmer: 
KAHSNITZ, H. G.: Botan. Arch. Bd. 1, S. 315. 1922. - HEYMONS, R.: Zeitschr. f. Pflanzen
ernahrung u. Diingung A Bd.2, S.97. 1923. - DOFLEIN, FR.: Mazedonien. Jena 1921. -
GLEISBERG, \Y.: Angew. Botanik Bd.4, S.234. 1922. - Enchytraeiden: JEGEN, G.: Ver
handl. d. Schweiz. naturforsch. Ges. Bd. 2, S. 149. 1922. - Fliegenlarven: LINDNER, P.: 
Mitt. d. dtsch. landw. (ips. Bd. 34. 1919. - Fauna der Waldstreu: PFETTEN, J. v.: Zeitschr. 
f. angew. Entomo!. Rd. 11, S.35. 1925. 

1) CZAPEK, FR.: BiochemieBd. 2, S. 339 (Bakterien), S. 368 (Flechten), S.521ff. (Wurzeln 
hOherer Pflanzen). - }It","TER, F.: Landw. Jahrb. Bd.55, S.62. 1920 .. 

2) Atmung des Bodens: LUNDEGARDH: Zitiert auf S. 702 (S. 144. 1924). - FEHER, D.: 
Biochem. Zeitschr. Bd. 180, Fl. 201. 1927. - Flora Bd.21, S.316. 1927. - STOKLASA, J.: 
Chem-Ztg. Bd.46, S.681. 1922.- Fortschr. d. Landwirtschaft Jg.2, S. 1 u. 46. 1927. -
Wurzclatmung: STOKL.\S.\, .J.: Riochmn. Zeitschr. Rd. 128, S.35. 1922. - STOKLASA, J.: 
Chemie der Zelle und Uewebe Bd. 12, i:'l. 22. 1926. - WRIGHT, D.: Agr. science Bd. 4, S. 245. 
1922. - Schwefelsaure: BLA","CK, E.: Die ariden Denudations- und Verwitterungsformen der 
sachs.·bOhm. Schweiz 1922. - BL"\","CK u. GEILMANN: Thar. forst!. Jahrb. Bd.75, S.89. 
1924. - Salpetersaurebildung durch Nitrifikation. 

3) R.~~IA~N, E.: Bodenkunde. Berlin Ull1. - RAMANN, E.: Bodenbildung und Boden
eigenschaften. Berlin I !Illl. -- FLEISCHER, ~L: Bodenkunde. Berlin 1923. - EHRENBERG, 
P.: Die Bodenkolloicle. Dresden 1918 .. - WIEGNER, G.: Boden und Bodenbildung in kolloid
chemiRcher Betrachtulli!. Dresden 1918. -- CORNU, F.: Kolloid·Zeitschr. Bd. 4, S. 291. 1909. 

4) GOLDSCHMWT. Y. }f.: Zeitsehr. f. Elektrochem. Nr. 19/20, S.417. 1922. 
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physikalischen und chemischen Kraften (Adsorption, Absorption) auch die 
Bodenmikroben beteiligt sind!). Die in die Tiefe versickernden Niederschlage 
entfUhren dauernd den Bodenschichten, in denen sich die Pflanzenwurzeln aus
breiten, Kolloide2 ) und in Losung befindliche Stoffe, darunter auch wichtige 
Pflanzennahrstoffe, und es hangt von dem MaBe ihres Ersatzes durch die oben 
erwahnten Losungsvorgange ab, ob nicht da oder dort dieser oder jener Nahr
stoff in das Minimum gerat und als Minimumfaktor die Menge der produzierten 
Pflanzenmasse und damit auch die Menge der auf diese angewiesenen hetero
trophen Organismen - die Zahl der auf einem bestimmten Areal lebenden 
Menschen mitinbegriffen - bestimmt. 

Die Lithosphare mit ihren engen Wechselbeziehungen zwischen Boden und 
Wasser ist demnach als Lieferantin lOslicher Pflanzennahrstoffe fUr die Entwicklung 
und den Bestand der Lebewelt unseres Planeten von der hochsten Bedeutung. 
Hydro- und Atmosphare sorgen hinwiederum durch die in ihnen herrschenden 
Stromungen fur eine gleichmaBigere Verteilung3 ) der Stoffe und fordern ihren 
Umlauf auf der Erdoberflache, wozu auch die Winzigkeit der Bausteine der Materie4) 

beitragt. Alle vom Boden nicht zuruckgehaltenen Stoffe, organische und an
organische, gleichgultig ob in molekular-, kolloid- oder grobdisperser Verteilung, 
gelangen in die Wasserlaufe und schlieBlich in das Meer5), wo sich die leicht
lOslichen Salze im Laufe der Erdgeschichte zu ansehnlichen Konzentrationen 
angehauft haben. In diesem groBen Reservoir, aber auch schon auf dem Wege 
dahin, dient ein Teil der verfrachteten Substanzen, entweder direkt oder erst 
nach Zersetzung oder Umsetzung, an der wiederum Organismen sich beteiligen, 
der Ernahrung von Wasserpflanzen und Wassertieren. Es vollzieht sich also 
im Wasser ein ahnlicher Kreislauf zwischen belebter und unbelebter Natur, 
wie auf dem Festlande6). Auf der lebhaften Zersetzung der organischen Stoffe 
im Wasser beruht z. B. die Selbstreinigung der Oberflachenwasser7), der ein 
Komplex der verschiedenartigsten Faktoren zugrunde liegt. 

1) Literatur tiber Adsorption in der Ackererde bei KLEBERGER: Pflanzenernahrungs
lehre Bd. 1, S. 225ff. - EHRENBERG, P.: Die Bodenkolloide, S. 244ff. 2. Aufl. 1918. -
CZAPEK, F.: Biochemie Bd. 1, S. 50; Bd. 3, S. 737. - RAlI1ANN, E. U. A. SPENGEL: Landwirt
schaftliche Versuchs-Stat. Bd.92, S.127. 1918. - HISSINK, D. J.: CuItura Bd.31. 1919; 
Chem. Weekblad Bd. 16. 1919; Internat. Mitt. f. Bodenkunde Bd. 12, S.81. 1922. - SPUR
WAY, C. H.: Exp. Stat. Rec. Bd. 45, S. 619.1922. - CASALE, L.: Ebenda, Bd. 46, S. 621. -
JONES, C. P.: Soil science Bd. 117, S.255. 1924. - Adsorption von Bakterien durch den 
Boden: DIANOWA u. WOROSCHILOWA: Russ. Journ.f.landw. Wiss., S.520.1925. - CHUDIAKOW, 
N. N.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh. Bd. 68, Nr. 15 bis 25. 1926. 

2) EHRENBERG, P.: [Zitiert auf S. 707 unter 3)] S. 172ff. 
3) BewegungundMischungim Meere: THORADE, H.: Naturwissenschaften Bd.H. S.1001. 

1923. - Durchliiftung des Meeres: SCHULZ, B.: Naturwissenschaften Bd. 12, S. 105, 106 u. 513. 
1924.- Umriihrungder Atmosphare: LUNDEGARDH,H.: ZitiertaufS. 702 (1924).- SCHMIDT,W.: 
Der Massenaustausch in freier Luft und verwandte Erscheinungen. Hamburg 1925. 

4) Anschauliche Darstellung der molekularen und atomaren Dimensionen durch F. W. 
ASTON (SCHUTT: Umschau 1925, S.690). . 

5) Uber den Abtrag durch bewegtes Wasser und sein AusmaB: PENCK, A.: Morphologie 
der Erdoberflache, I. - WAGNER, P.: Die Ernahrung derPflanze, Bd. 21, S. 138. 1925. -
HIRSCHBERG: Ebenda, S. 17 u. 34. - Mc. HARGUE U. A. M. PETER: ref. Exp. Stat. Record 
Bd. 47, S. 122. 1922. - Goldgehalt des FluBwassers: HABER u. JAENICKE: Zeitschr. f. anorg. 
aUg. Chem. Bd.147, S. 156. 1925. 

6) Die See als Lebenseinheit: THIENEMANN, A.: Naturwissenschaften Bd.13, S.589. 
1925. Hier weitere Literatur. - NIENBURG, W.: Die Mikroflora des StiBwassers und ihre 
Bedeutung ftir den Haushalt der Gewasser in DEMOLL-MAIER: Handb. d. Binnenfischerei 
Mitteleuropas Bd.1, S.85. 1923. - THIENEMANN, A.: Der Nahrungskreislauf im Wasser. 
Zool. Anz., Suppl. Bd. 2, S. 29. 1926. 

7) LAFAR: Handb. d. techno Mykol. 1904/6, Bd. 3, S. 370ff. - Protozoen und Selbst
reinigung: GEMUND: Hyg. Rundschau Bd.36, S.489. 1916. - Bakterien des Meeres: 
BENECKE, W.: Bau undLeben der Bakterien, S.597ff. 
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Der StoHhaushalt del' Gcwasser und Ozeane birgt eine ganze Fulle ungeloster 
Probleme. Einmal £ehlt es noch an raumlich und zeitlich entsprechend aus
gedehnten quantitativcn Bcstimmungen der an dem Umlauf beteiligten Stoffe, 
dann ist aber auch die Ernahrung::Hvcisc der verschiedenen Wasserbewohner 
vielfach noch ungekliirt oder umstrittcn1). Neue Gesichtspunkte, wie die Pro
portionalitiit zwischen StoffweehRclintensitat und der wirksamen Oberflache 
des Organismus, die Bedeutung der geliisten organise hen StoHe fiir die Ernahrung 
der vVasscrtiere angesiehts der als ullzureiehend angesehenen Mengen an ge
formter Nahrung (AIgcn) fur die Planktontiere des Meeres, hat PUTTER2) in 
diese Verhiiltnisse hineingetragen. Auch der wiederholt zur Deckung dieses 
angenommencn Defizit;.; herangezogenc organise he Detritus der Gewasser scheint, 
zumal in unabhiingigen Lebensbezirken, zur Befriedigung des Nahrungsbediirf
nisses der Konsumcllten nicht auszureichen3). Andere Probleme des Stoff
wechsels im Mecre wie der Organismenreichtum der kalteren nordischen Meere 
gegeniiber den wiirmeren, die Periodizitat in der Entwicklung des Planktons 
stehen vielleicht in Beziehung zu der verfugbaren Menge an Nahrstoffen, von 
denen der eine oder der andere in cin relatives Minimum geraten konnteJ ). Die 
Wassertiefe, bis zu der das Sonnenlieht eindringt, und die Anderung seiner 
spektralen Zusammensetzung mit der Wassertiefe sind fUr die Photosynthese 
der autotroph en Pflanzen und damit fur das gesamte Leben im Wasser von 
Wichtigkeit5). 

Mit welchem Betrage der Stoffweehsel des Meeres an dem gesamten Stoff
umlauf auf unserer Erde sieh beteiligt, ist nicht abzusehen, doch mag sein Anteil 
ein groDer sein, da rund fUnf Aehtel der Erdoberflache6 ) von Meeren bedeckt 
sind. Der Zusammenhang del' Meere ist fiir das Leben in ihnen bedeutungsvoll, 
wie die Verniehtung ihrer Bewohner in von freiem Ozean abgeschnittenen und 
daher der Aussalzung unterliegenden Buchten beweist. Aueh auf die phano
logische Bedeutung des Meeres7) fiir die Pflanzen des Festlandes und seine Rolle 
als ungeheuerer Kohlensaurespeieher und -regulator sei hier hingewiesen. 

In noch stiirkerem MaDe als das Meer sorgt die Lufthulle unserer Erde mit 
ihren durch die ungleiehma13ige Erwarmung del' Erdoberflache hervorgerufenen 

1) GUl\XAR, Aur: Bodenfauna und Fischertrag in Seen. Naturwissenschaften 
Bd. 10, S. 724. 1922. 

2) PUTTER, A.: Zeitschr. f. aUg. Physiol. Bd. 7. S. 283 u. 321. 1907: Die Ernahrung der 
Wassertiere. Jena 1909. Naturwissenschaften Bd.7, S.55. 1919; BioI. ZentralbI. Bd.42, 
S. 72. 1922. -- Arch. f. HydrobioI. Bd. 15, S. 70. 1924. - LA~TZSCH, K.: BioI. Zentralbl. 
Bd. 41, S. 122. 1921. -- NIENBURG, W.: Zitiert auf S. 708 unter 6). - SPAReK, R.: ref. Ber. 
tib. wiss. BioI. Bd. 1, S. 291. 1926. -

3) LOHMAN"" H.: 'Viss. Meeresunters. 1908, N. F. Bd. 10; Internat. Rev. d. ges. Hydro
bioI. u. Hydrogr. Bd.2, S.30. 1909. -- NAUMANN, E.: Lunds lJnivers. Arsskrift 1908, II, 
Bd. 14, Nr. 31. -

4) BRANDT, K.: Wiss. Meeresunters. Kiel 1899, N. F. Bd. 4, S. 215; Bd. 6, S. 25. 1902; 
Beih. z. botan. Zentl'albl. Bd. W, S. 383. 1904. - REINKE, J.: Ber. d. dtsch. botan. Ges. 
Bd. 21, S. 371. 1903. -- NXfHANSOHN, A.: Bedeutung vertikaler Wasserstromungen flir die 
Prod. des P1anktons. Sitzullgsber. d. sachs. Akad. d. Wiss. 1906, Bd. 29; Die allgemeinen 
Produktionsbedingungell im Mcere. Internat. Rev. d. ges. HydrobioI. u. Hydrogr. Bd. 1, 
S.37. 1!J08;-- FISCHER, H.: Ebenda Bd. 10, S. 4l7. 1915; Mitt. d. dtsch. landw. Ges. 1918, 
Sttick 51. - WILLER, A.: Naturwiss. Wochenschr. Bd. 20, S. 17.1921. - ATKINS, 'V. R. G.: 
Schwankullgen des Silicat- und Phosphorgehaltes des Seewassers in Beziehung zum Phyto
plankton. Journ. of th" marine bio!. assot:. Bd. 14, S. 89 u. 447. 1926; ref. in Ber. tib. wiss. 
BioI. Bd.3, S.408. 1!J27. 

3) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 1, S. 541. Lichtklima im Wasser: RUTTNER, F.: 
Internat. Rev. f. d. ges. Hydrobiol. u. Hydrogr. Bd. 15, H. 1/2. 

6) Nach KRG2ID1EL: Handb. d. Ozeanographie, 2 Teile, 1907/11, entfallen von der 
510 Millionen qkm groBen Erdoberflache 361 Millionen auf die Meere, del' Rest auf die Kontinente. 

7) HI'r'r;JR, C.: Keih. z. botan. Zentralbl. J, Hd. :~(J, fool. 78. Un9. 
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atmospharischen Kreisstromungen fiir eine rasche Verteilung der aus dem Boden 
und dem Wasser aufgenommenen Gase. Mit Boden vermengt, im Wasser ge16st, 
beteiligen sich die LuftgaSe an den Umsetzungen und den Wanderungen der 
Stoffe in diesen beiden Medien. Die Bodenluft zeichnet sich durch einen hoheren 
Gehalt an Kohlensaure und einen geringeren an Sauerstoff gegenuber der Atmo
sphare ausI). Die Losungstension des hydrolytisch aus Bicarbonaten und Car
bonaten im Wasser abgespaltenen Kohlendioxyds entspricht ungefahr der 
Tension dieses Gases in der Luft2), im Wasser ist aber im Verhaltnis zum Stick
stoff mehr Sauerstoff gelost, als der Zusammensetzung der atmospharischen 
Luft entspricht. Das Argon der Luft beteiligt sich an dem Kreislaufe der Stoffe 
durch die pflanzen und Tiere nicht3). Ahnlich wie das Wasser besorgt auch die 
Luft den Transport und die Verbreitung der verschiedensten Keime 4). Als Statte 
der Kondensation des Wasserdampfes und der elektrischen Entladungen und als 
Vehikel fUr die aus der bei Sturm und Brandung zerstaubenden See entfuhrten 
salzhaltigen Wassertropfchen kommt der Lufthulle der Erde noch eine besondere 
Bedeutung fur den Stoffkreislauf zu, und die Niederschlage vermitteln dann die 
Ruckkehr des Wassers und der darin gelosten oder sich 16senden Stoffe zur Erde. 
Bewolkung und Niederschlage beeinflussen die Bodentemperatur und andere 
Eigenschaften des Bodens und damit das Milieu fur viele Organismen. 

Das Extinktions- und Absorptionsvermogen der Luftgase, des Wasser
dampfes und Dunstes fur die Sonnenstrahlen ist gleichfalls fUr das Leben auf der 
Erde belangvo1l5). Wasserdampf setzt den Rotanteil im Sonnenlicht herab, wahrend 
Dunst hauptsachlich die kurzwellige Strahlung zu schwachen scheint. Die quali
tative Anderung der Sonnenstrahlung bei ihrem Durchgang durch die Atmosphare, 
die Verwertbarkeit des durchgelassenen Anteils in der Photosynthese und dessen 
Sichtbarkeit sei an Hand folgender Zusammenstellung6 ) veranschaulicht: 

Die gesamte calorische Strahlung erstreckt sich von 
Die auf die Erdoberflache fallende Sonnenstrahlung 

ohne das schwache langerwellige Infrarot) 
Sichtbar ist der Bezirk . . . . • . . . . . . . 
Starkebildung wurde beobachtet zwischen .... 

100-60000 [t[t = _ca. 90ktaven 

ca. 300- 5000 [tft = ca. 40ktaven 
400- 760 [tft = ca. 10ktave 

ca. 330- 760 fl[t = ca. P/60ktaven. 

1) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 1, S.514; Bd.3, S. S u. 10. - HASELHOFF u. 
LIEHR: Landwirtschaftl. Versuchs-Stat. Bd.102, S.43. 1924. - LUNDEGARDH 1924: Zitiert 
auf S.702 (S.164ff.). - DOJARENKO, A. G.: Journ. f. Landw.-Wissensch. Moskau Bd.2, 
S.163. 1925; Bd.3, S.147. 1926; ref. in Zeitschr. f. Pflanzenernahrung B, Jg.6, S.IS6 
u. A, Bd.9, S.112. 1927. 

2) NATHANSON, A.: Ber. d. sachs. Ges. d. Wiss. Bd. 59, S. 211. 1907; Stoffwechsel d. 
Pflanze, S. 163. - tiber den insbes. von der Temperatur abhangigen respiratorischen 
Wert des im Wasser enthaltenen Sauerstoffs: RUTTNER, FR.: Naturwissenschaften Jg.14, 
S.1237. 1926. 

3) SCHLOESING, TH.: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 125, 
S. 719. lS97. 

4) BENECKE, W.: Bau und Leben der Bakterien, S. 537. - Protozoen in Luft und Regen
wasser: PUSCHKAREW, B. M.: Arch. f. Protistenkunde Bd.28, S.323. 1913. - Aeroplankton: 
MOLISCH, H.: Vortr. z. Verbr. naturwiss. Kenntn. Wien 1917, Bd.57. - PICHLER, FR.: 
Denkschr. Wien. Akad. Bd.95, S.279. 1918. - Schwebewerte von Pilzsporen: FALCK, R.: 
Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 45, S. 262.1927. - Mechanik kIeinster Tropfchen: ANGERER, 
C. v.: Arch. f. Hyg. Bd. 89, S. 262. 1921. 

5) ARRHENIUS (zitiert bei E. KAYSER: Lehrb. d. allg. Geologie 1921, S. 100 u. 114) 
sprach der Luftkohlensaure eine bedeutungsvolle Rolle fiir die Warmeverhaltnisse auf unserer 
Erde zu. tiber die Schirmwirkung des Ozons in den obersten Luftschichten gegen die ultra
violette Strahlung: R. DIETZIUS: Naturwissenschaften Bd.11, S. SOS. 1923. - Ferner: 
O. D. CHWOLSON: Lehrb. d. Physik II, Bd. 2, S. 56 u. 352, 1922. - DEFAUT, A. u. E. OBST: 
LufthiilIe und Klima. Leipzig 1923. - DORNO, C.: Naturwissenschaften Bd. 12, S. 106S. 
1924. - HOELPER, 0.: Ebenda, Bd. 14, S.497. 1926. - RICHTER, K.: Ebenda, S.501. 

6) URSPRUNG, A.: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd.35, S.44. 1917. 
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Die dureh ihren Gehalt an Wassertropfehen und Staubteilehen als triibes 
Medium wirkende Atmosphare zeigt die Eigensehaft del' Opaleseenz infolge 
selektiver Absorption. Die griine Pflanzenfarbung wird als Anpassung an die 
dadureh bcdingte Yorherr~chaft der langwelligen Liehtstrahlen bei tiefem Sonnen
stande gedelltetl). 

Angesiehts der Griii.lP del' auf del' Erde sieh abspielenden Kreisprozesse 
erseheint del' EinfluB, dell der 2Vlenseh auf sie auszuiiben vermag, zwar gering, 
fiir die Entwieklullg del' }lem;ehheit aher ist diese EinfluBnahme von del' groBten 
Wiehtigkeit w'worden. l'rspriinglieh auf dieselbe Kost wie das Tier angewiesen, 
stieg cler Mem;eh allrnahlich von der Stufe des Sammlers zu den hoheren Stufen 
des Landbaues empor: aus del' grol3en Zahl von Pflanzen, die ihm VOl' jedem 
Anbau zur Nahnmg dienten2 ), griff or mit fortsehreitender Kultur verhliJtnis
maHig wenige hera us, die fortan die Grundlage seiner Wirtsehaft bilden, wahrend 
die von ihm gehaltenen N utztiere:l) fiir den Umlauf del' Stoffe und Energien 
in seiner \Virttlehaft ,.;orgen. Dureh versehiedene, aus reiner Empirie hervor. 
gegangene MaBnahnwn (Ziiehtung, Diingung, Braehe, Fruehtfolge, Boden
bewasserung und -lwarbeitung) vermoehte er die Produktion seiner Kultur
pflanzen zu heben lind lernte so die zentrale Stellung del' autotrophen Pflanze 
immer bessel' fUr 8ieh aUfmiitzen. Abel' erst mit dem Aufsehwung del' Wissen
sehaft und Teehnik \\'ar eine riehtige Intensivierung del' Landwirtsehaft mog
lieh, besonders durch den Abbau und die Verfraehtung pflanzlieher Nahrstoffe 
iiber ,,,eite Strecken, dureh Veredlung (Losliehmachung, Konzentrierung) ihrer 
Rohstoffe, durch richtige Stalldiingerpflege, dureh Griindiingung und die 
teehnisehe Erobenmg des Luftstiekstoffs4 ), dureh Hoehziiehtung del' Kultur
pflanzen und Nutztiere. All dies und nieht zuletzt die energetisehe Aus
niitzung del' Koh 1(' und del' Wasserkrafte sind Eingriffe des Mensehen in 
den Kreislauf del' Stoffe auf Erden, die ihm seine gewaltige Vermehrung 
ermoglieht haben llnd ermogliehen. Del' heutigen Zahl von Mensehen ent
sprieht die GroBe del' Anhau- und Ernteflaehen, die Hohe des Viehbestandes, 
die vVelterzeugung nlld del' Weltverbraueh an Diingemitteln5). Ungeheuer 
ist noeh del' Welh'orrat an diesen Pflanzennahrstoffen6 ). Wie lange das bis
herige Tempo del' \' ermehrung des :Mensehen auf del' Erde fortgehen kann, 
entzieht sieh del' Schatzung, weil es an einer Bonitierung del' Erdoberflaehe 
fehlU). DaI3 die weitere Zunalllue del' Bevolkerung del' Erde bei ihrer Ab
hangigkeit yon del' griinell Pflanze friiher odeI' spateI' eine Grenze finden muB, 
liegt auf del' HandO). 

Die Frage, "ele-hl' Grundstoffe auf ihrem Kreislaufe in die Organismenwelt 
eintreten, deckt 8ich mit del' Frage nach del' elementaren Zusammensetzung 
ihrer Karpel' und ihrer Nahrung. Del' Beantwortung diesel' Fragen sind dureh 
die Grenzen del' analytischen Methoden Schranken gesetzt. Die Scheidung der 
in den Organismen gefundenen Elemente in unentbehrliehe und daher unersetz-

1) LIESEGA:-!G, R. E.: Photo chern. Studien II, S. 43. Dusseldorf 1895. - STAHL, E.: 
Zur Biologie des ChlorophyllR. Jena 1909. 

") .\LWRIZIO, A.: Brr. tl. dtsch. botan. Gcs. Bd. 44, S. 168. 1926. 
3) ARMSBY, H. 1', u. (', g . .:\[Ol'LTO);: Das Tier als Verwandler von Stoff und Kraft. 

Newvork IH:!5 . 
• 4) \Y.lLSER, B.: Die Lllftstickstoffindustrie. Leipzig 1922. 
") Statistisches ,Jahrbuch des internationalen Landwirtschaftinstitutes Rom. 
6) CuRTIS, A.: AmeriC'. Fertilizer 60, Nr. 6 vom 14. ]Harz 1924. 
7) PEXCK, A.: Zeitschr. f. Pflanzenernahrung u. Dungung, A., Bd.7, S.54. 1926. 
8) R1.:BXER, ..\1.: Dt,w!J. med. Wochenschr. Bd. 51, Nr. 7. IB25. - EAST, E. 1\1.: Die 

l\lenschheit am Schcidc,\pgl', Basel 1 B:W. ..\IEYE::-1nuRG, K. v.: Fortschr. d. Landwirt-
schaft Jg. 1. :--. 57S. I !J2(i. 
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bare, zwar niitzliche, aber entbehrliche und in zufallig vorhandene, bedeutungs
lose, ist nur dort m6glich, wo eine konstitutive Beteiligung des fraglichen Elemen
tes am Aufbau von K6rperstoffen oder seine sonstige Rolle im Stoffwechsel
getriebe feststeht, ferner mit Sicherheit dort, wo seine alleinige Ausschaltung 
aus der Nahrung das Wachstum und Gedeihen des Organismus unterbindet 
(Differenzmethode), in anderen Fallen ist man meist nur auf mit mehr oder 
weniger Wahrscheinlichkeit ausgestattete Schliisse angewiesen. Als letztes 
bleibt dann noch die Frage, warum die Natur beim Aufbau der Lebewesen auf 
bestimmte Elemente gegriffen und andere verworfen hat. 

So hat die Wasserkulturmethode bewiesen, daB in einer Nahr16sung, die 
das Wachstum einer h6heren Pflanze erm6glichen solI, unbedingt Stickstoff, 
Schwefel, Phosphor, Kalium, Calcium, Magnesium und Eisen, und zwar in be
stimmter Form vorhanden sein muB. In den Pflanzenaschen finden sich aber 
ungleich mehr Elemente1), fast allgemein und oft reichlich: Silicium, Chlor 
und Natrium; haufig, aber in geringen Mengen: Mangan, Aluminium, Jod und 
Fluor; gelegentlich und sparlich: Selen, Tellur, Arsen, Antimon, Titan, Bor, 
Brom, Lithium, Rubidium, Barium, Strontium, Chrom, Zink, Kobalt, Nickel, 
Zinn, Silber, Quecksilber, BIei, Thallium und Kupfer2). CORNEC3) konnte spektro
skopisch in der Asche von Meerespflanzen Ag, As, Co, Cu, Mn, Ni, Pb, Zn nach
weisen, nicht aber die sonst im Meerwasser enthaltenen Elemente Bi, Sn, Ga, 
Mo und Au, wahrend Sb, Ge, Be, Ti, Wo und Va auch nicht im Meerwasser 
festzustellen waren. Einzelne der angefiihrten Elemente beanspruchen beson
deres Interesse4), ohne daB in jedem FaIle die M6glichkeit vorliegt, bestimmt 
und allgemein iiber ihre Bedeutung sich auszusprechen. Die Tiere nehmen 
mit ihrer letzten Endes den Pflanzen entstammenden Nahrung aIle darin ent
haltenen Grundstoffe auf und finden damit ihr Auslangen, die Pflanzenfresser 
sind auBerdem an eine gesonderte Aufnahme von Natriumchlorid angewiesen, 
gelegentlich bedarf es auch eines Zuschusses an Calcium oder Phosphorsaure. 
1m allgemeinen diirften also die fiir die Pflanzen lebenswichtigen Elemente 
auch fUr das Tier von gleicher Bedeutung sein 5), doch st6Bt die strikte Ent
scheidung im einzelnen auf groBe Schwierigkeiten, und eine Verallgemeinerung des 
Nahrstoffbedarfes innerhalb der Tiere ist wohl ebenso wie bei Pflanzen weder in 
qualitativer noch in quantitativer Hinsicht nach den bereits vorliegenden Erfah
rungen zulassig6). Auffallig ist die Beteiligung gewisser Aschenstoffe am Aufbau 
von Farbstoffen, Eisen im Hamoglobin, Kupfer im Hamocyanin der Crustaceen 
und Mollusken, als Gegenstiick dazu das Magnesium im Chlorophyll; oder die 
Verwendung des Calciums, der Kiesel- und Phosphorsaure im Pflanzen- und 

1) LINSTOW, O. v.: Die natiirliche Anreicherung von Metallsalzen und anderen an
organischen Verbindungen in den Pflanzen. 31. Beih. des Regnum vegetabile 1924. 

2) MAYER, AD.: Die Ernahrung der griinen Gewachse, S. 265. Heidelberg 1920. -
Seltene Elemente in Nahrungsmitteln: BERG, RAGNAR: Biochem. Zeitschr. Bd.165, S.461. 
1925. - BUBKSER, E. u. Mitarb. (Biochem. Zeitschr. Bd. 181, S. 145. 1927) fand in Pflanzen
aschen wenig Ra, kein Th. 

3) CORNEC, Eu.: Cpt. rend. Bd. 168, S. 513. 1919. 
4) CZAl'EK: Biochemie Bd. 2, S. 431ff. u. 484ff. Jod und Brom in Meeresalgen, S. 358. 
5) ABDERHALDEN, E.: Lehrb. d. physiol. Chem. Bd. 2, S. lOff. 1921. - HERBST, C.: 

Die zur Entwicklung der Seeigellarven notwendigen anorganischen Stoffe. Leipzig 1901. 
Arch. f. Entwicklungsmech. d. Organismen Bd. 17, S.306. 1903. - FiiRTH, O. v.: Vergl. 
chem. Physiol. d. nied. Tiere, S.611. Jena 1903. - FORBES: Journ. Washington Ac. Sci. 
Bd. 6, S. 431. 1916. 

6) Z. B. das verschiedene Verhalten der Pflanzen zum Bor: BRENCHLEY, W. E. u. 
K. WARINGTON: Ann. of botan. Bd. 41, S. 167. 1927. - Nach H. BORTELS (Biochem. Zeitschr. 
Bd. 182, S. 301. 1927) hat fiir Aspergillus und Bac. prodigiosus nicht nur Fe, sondern auch 
Zn evtl. Cu als lebensnotwendig zu gelten. 
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Tierreiche am Aufbau yon Stutzsubstanzen, was groBe Zusammenhange und 
spezielle Funktioncn yermuten laBtl). 

Die Erforschung des reaktionellen Verhaltens der nachsten Verwandten 
des Kohlenstoffes laBt erkennen, warum dies em Elemente eine so uberragende 
Bedeutung am Aufbau der Organismen zukommt. "Was in den drei Nachbaren 
des Kohlenstoffes, dem SiliciuIll, Bor und Stickstoff an vereinzelten chemisehen 
Fiihigkeiten steckt, yc'rpinigt sieh im Kohlenstoff zu hoehster Vollendung und 
Harmonie. Beim Bor unci Silicium uberwiegt die Sauerstoffaffinitat, beim 
Stickstoff die Wassen;toffaffinitiit. Bcim Kohlenstoff sind Wasserstoff- und 
Sauerstoffaffinitat etwa gleich; seine Fiihigkeit, Wasserstoff und Sauerstoff 
nebeneinandcr in wechselndstcn Verhaltnissen und Formen zu binden, ist von 
der hoehsten Bedeutung flir die organisehe Welt. Mit dem Stiekstoff teilt der 
Kohlenstoff die Fluehtigkeit der natiirliehen einfaehen Verbindungen. Wie beim 
Stickstoff das Ammoniak, so ist beim Kohlenstoff das Kohlendioxyd die Ur
saehe eines dauernden chemise hen Kreislaufes. Nach seinen Irrfahrten im 
Pflanzen-, Tier- und Menschenkorper ersehcint der Kohlenstoff immer wieder 
als Kohlendioxyd und dringt in dieser fluehtigen Gestalt uberall hin, wo neue 
chemise he Abenteuer seiner warten. Bor und Kohlenstoff gleiehen sieh in der 
Fahigkeit, die eigcnen Atome in groBer Zahl zu bestandigen Molekiilgebilden, 
zu "Ketten", "Ringen" usw. aneinanderzureihen. Wie das Silieium besitzt 
der Kohlenstoff die Kunst, kleinc Molekiile zu niehtfluehtigen groBeren zu 
polymerisieren (Formaldehyd--+Zucker, Starke, Cellulose u. dgl.). Diese har
monisehe Vereinigung yieler sonst nur getrennt auftretender chemise her Fahig
keiten findet sieh bloB an der einen, eben vom Kohlenstoff besetzten Stelle des 
periodisehen Systems. '(2) 

Die am Aufbau der Tiere und Pflanzen sieh beteiligenden Elemente besitzen 
fast durehweg ein niedriges Atomgewieht3). Aus der durehsehnittliehen Zu
sammensetzung der Silieathulle (Eruptivgesteine) unserer Erde4): 

A. Hauptbestandteik: 
Si02 • • • • • 59,0\)% 
Al20 3 • • • • 15,:35% 
Fe20 3 + FeO. fl,HH% 
.MgO 3,4(1% 
CaO . 5,OH'\, 
Na.O 3,S4% 
Ki) . 3,1:3~() 
H?O. 1,14% 
Ti02 l,05°(, 
P 205 ___ .J>,:lOOo 

Summe: (I(I,:1;i(~{) 

B. Nebcnbestandteile: 
0,01-0,1% .Mn, F, Cl, S, Ba, Cr, Zr, C, V, Ni, Sr. 
0,001-0,01% Li, Cu, Ce, Co, B, Be. 
0,0001-0,001% Th, D, Zn, Pb, As. 
0,00001-0,0001 % Cd, Sn, Hg, Sb, ::VIo . 
0,000001-0,00001% Ag, Bi. 
0,0000001-0,000001 % Au. 
0,0000000001-0,000000001 % Ra. 

1) Hamocyanin: QU"WLURIELLO, G.: Naturwissenschaften Bd.ll, S.261. 192:3. -
Eisen als Katalysator del' Atmung: WARBURG, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd. 100, S.2:30. 
1919; Bd.IO:3, S. ISS. 1!l20; Bd. 119, S. 1:341\)21; Bd. 152, S. 479. 1924; Zeitschr. f. Elek
trochem. Bd.2S, S.70. 1922; Naturwissenschaften Bd. 9, S.904. 1921; Bd. 11, S. 159. 192:3; 
Bcr. d. dtsch. ehem. Gcs. Bd. 5S, S. 1001, 1547. 1925. - RUHLAND, W.: Bel'. d. dtsch. botan. 
Ges. Bd. 40, S. lSI. ID22. --- Calcium und Kieselsaure bei Pflanzen: CZ"\PEK: Biochemie 
Bd. 2, S. 449. 1920. 

2) Etwas abgeandertes Zitat aus A. STOCK: Naturwissensehaften B. 9, S. 342, 1921. 
Ferner ebenda Bd. 1:3, S. 1000. 1925. 

3) MAYER, AD.: Die Ernahrung del' griinen Gewachse, S. 301. 1920 (hier weitere Lite
ratur). - LINCK, G.: Kreislaufyorgange in del' Erdgeschichte. Jena 1912. - HACKH, J. VV. 
D.: .Journ. of gen. physiol. Rd. 1, S. 429. I(JlS. 

4) Nach H. S. W_\SHlXGTO!'!: Zitiert bei Y. }I. GOLDSCHMIDT: Zeitschr. f. Elektrochem. 
1922, Nr. 19/20, S.412. - GOLDSCHMIDT, V . .M.: Geochemische Verteilungsgesetze del' Ele
mente I u. II. Vid. Selsk. Skz., Mathem.-naturw. Kl. Nr. :3. 1(12:3 n. Nr.4. 1!l24. - VOGT, 
J. H.: Zeitschr. f. prakt. Geologie lSH8, lS!l9. 
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ergibtsich auch, daB die biogenen Elemente zu den verbreitetsten Grundstoffen 
zahlen, die die feste Erdrinde zusammensetzen. Nur die fiir jeden Organismus 
unentbehrliche Phosphorsaure ist ein verhaltnismaBig seltener Bestandteil, 
und GOLDSCHMIDT l ) bezeichnet es geradezu als einen MiBgriff der lebenformenden 
Natur, auf einen so sparlich verfiigbaren Baustoff gegriffen zu haben. 

Wie der Kreislauf der Stoffe in friiheren Erdepochen gestaltet gewesen sein 
mag, dariiber lassen sich einige Anhaltspunkte aus dem Studium der vulkanischen 
Exhalationen2) und dem chemischen Verhalten gewisser Stoffe bei hohem Druck 
und hoher Temperatur gewinnen. Wie sich der Stoffwechsel des ersten auf unserer 
Erdeentstandenen Lebens in den groBen Stoffumlauf auf unserem Planeten 
einfiigte, dariiber konnen nur Vermutungen bestehen, die sich aus der Kenntnis 
der heutigen Lebensformen ergeben. Die Auffindung methanverarbeitender3) 

und verschiedener kohlenstoffautotropher Bakterien laBt jedenfalls die An
nahme chlorophyllfiihrender Pflanzen als Vorbedingung der Entstehung des 
Lebens nicht notwendig erscheinen. Fiir die Versorgung der ersten Lebewesen 
mit Stickstoff gibt es verschiedene Denkmoglichkeiten, die Niederschlagung 
des Ammoniumchlorids magmatischer Herkunft auf der sich abkiihlenden 
Erdoberflache und seine AuflOsung in dem sich kondensierenden Wasser, die 
Entstehung von Salpetersaure durch elektrische Entladungen in der Atmosphare, 
endlich das Auftreten stickstoffgasbindender Lebewesen. Eine Notwendigkeit, 
den genannten, zur Reduktion der Kohlensaure, Stickstoffixierung und -ent
bindung befahigten Mikrobenspezialisten von heute eine stammesgeschichtliche 
Primitivitat4) zuzuschreiben, scheint nicht vorzuliegen. 

Der Kreislauf des Wassers. 
Die Entstehung und Bildung des Wassers auf unserer Erde war an bestimmte 

Abkiihlungstemperaturen derselben gebunden5). Mit seiner Niederschlagung setzte 
auch der mechanische und chemische Kreislauf des Wassers mit den von ihm ab
hangigen Umlaufsystemen ein, zu denen sich spater auch der Wasserstrom durch 
die Welt der Organismen gesellte. So enstand allmahlich das Bild des. Wasser
umlaufes der Gegenwart, der trotz der ungeheueren Wasservorrate der Ozeane 
ein Ende finden diirfte durch die fortdauernde chemische Bindung des Wassers 
an die wasserfreien Silicate der Erdrinde. 

Der mit dem Kreislaufe des Blutes im tierischen Korper vergleichbare 
mechanische Kreislauf des Wassers ist das Werk der Sonnenenergie. Etwa 
25% del,' gesamten, unserer Erde zukommenden Einstrahlung werden zur Ver
dunstung des Wassers verwendet, deren jahrlicher Betrag fiir Festland und 
Meer zusammen auf 587· 1()3 ckm geschatzt wird. Die im Wasserdampf 
gebundene Energie wird bei seiner Kondensation in der Atmosphare wieder 
als Warme frei und beteiligt sich nach SCHROEDER6) mit etwa 23% der an der 
Atmospharengrenze auftretenden Gesamtstrahlung an der Erwarmung der 
Lufthiille, wahrend 7% auf die Erwarmung durch Zuleitung von der Erdober
flache und 20% auf die direkte Absorption der Sonnenstrahlung entfallen. Die 
Mitwirkung der transpirierenden Landpflanzen an der gesamten Wasserverdun-

1) GOLDSCHMIDT, V. M.: Naturwissenschaften Bd.9, S.887. 1921. 
2) BRUN, A.: Rech. sur l'exhalaison volcanique. Genf 1911. 
3) MUNZ, E.: Zur Physiologie der Methanbakterien, Dissert. Halle 1915, ref. Zentralbl. 

f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, Bd. 51, S. 380. 1920. 
4) FISCHER, E.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, Bd. 55, 

S. 1. 1921. - Dber Phylogenie der Atmung und des Blattgriins: E. FISCHER: Naturw. Wochen
schr. Bd. 12, S. 343. 1913; Bd. 17, S. 161. 1918. 

5) LINCK, H.: Handworterb. d. Naturwiss. Bd. 5, S. 1049. 1914. 
6) SCHROEDER, H.: Naturwissenschaften Bd. 7, S. 976. 1919. 
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stung del' Erdoberflache kann schon aus dem Grunde nicht groB sein, weil den 
Pflanzen nul' ein kleiner Tcil des zur Erde zuruckkehrenden Wassel's zur Ver
fiigung stehtl). Denn VOll del' gesamten Niederschlagsmenge del' Erde, deren Ober
flache zu etwa 70<j'o VOll ;\leeren bedt'ckt wird, konnen nul' etwa drei Achtel dem 
Festlande zukommen, yon denen abel' ,vieder ein groBer Teil sofort wieder Yer
dunstet odeI' oberflachlich abfliel.lt; in den ll1itteleuropaischen Niederungen 
dringen ill1 Sommer nur ('twa 16 bis 26% in den Boden ein, yon denen wiederum 
nur ein Teil den Pflanzen selbst zugutt' k0ll1ll1t2 ). Unter del' Annahll1e, daB 
ein Viertel del' jiihrlichen fiir das Festland auf 112 . 103 ckm geschatzten Nieder
schlage von den Pflanzen aufgenomll1en wird, ergabe sich als absolute jahrliche 
TranspirationsgroBe del' Landpflanzen 28· 103 ckm, wofiir 0,016· 1021 Cal. 
odeI' 1'20 his 1/40 der gesall1ten, zur Wasserverdunstung verbrauchten Energie 
benotigt wurdt'n3 ). Die Wasserverdunstung einer bewachsenen Landflache ist 
gegenLiber del' einel' vegetationsloscn, infolge del' VergroBerung del' wasserauf
nehmenden und -abgehcnden Oberfhicht' durch die \Vurzel- und Blattentwicklung 
gesteigert4). SelbstversUindlich kann clef Wasserverbrauch del' auf einell1 be
still1ll1ten Areal wachsellden Pflanzen nicht groBer sein als die auf ihn entfallende 
Nicderschlagsmenge, die Bilanz wil'd sich abel' je naeh Klima, Boden, Pflanzen
ll1enge und Pflanzenart n~rsehieden gestalten5). Die Aufnahme von Wasser 
aus der Luft spielt 11lll' h;,i gewiRscn Pflanzengruppen (Flechten, Moose, Epi
phyten) eine Rolle. 

Hinsiehtlich del' Transp'ratiom;groHe und daher auch des Wasserbedarfes 
und del' -okonomie. mit del' das aufgenomll1ene odeI' im Organisll1us gebildete 
\Vasser ausgeniitzt winl, herrschen zwischen den verschiedenen Pflanzenarten 
und -gruppen die gro13ten l'nterschied(6 ). Ahnliches gilt fur das Tierreich7 ). 

Ein Leben ohl1e IVas,;er ist ull\·orstellbar. Alle Organismen und Organe 
weisen einen meist 110hen IVassergehalt aufS). Die Grenzen seiner zulassigen 
A.nderung seheinen mit zunehmellder Entwicklung del' Organismen engel' gc
zogen Zll sein, wahrend niederc Pflanzen und Tiere sehr haufig eine auffallende 
Resistenz gegcn ~~ustrocknung beRitzen. Der Wassergehalt des Organismus 
erfahrt mit fortschreitendem Wachstum infolge del' Ausbildung wasserarmerer 
Gewebe (Holz, Knochen) oft einc Abnahme. 

Das Wasser wini mit Recht als die Mutter des Stoffwechsels bezeichnet, 
seine Bedeutung ale; B[ulHtoff dcr Organismen ergibt sich schon aus del' Tat-

1) ~och kleiner gestaltet sich der Anteil der Tierwelt an dem Emporhub desIVassers aus 
dem Boden in die Atmosphare, weil die Tiere den Pflanzen zahlenma13ig bedeutend naehstehen 
UJ).d einen groBen Teil des HlIfgenoDllllcncn '" assers wieder in fliisslger Form ausscheidell. 

2) Denkt man sieh den Kl'eislauf des \rassers stationar, so ist die auf das Festland 
fallende Niederschlagsmenge L(riiBer, jene auf dem Meere kleiner als die Verdunstung, und 
zwar lIlll jene Wassermcllgen, wdche durch die ober- und unterirdischen Fliisse dem ::Vleere 
zugeHihrt werden. rber die Schatzung diese]' als Betricbskapital im \Vasserhaushalt der 
Erde anznsprechenden \\"a,."ermengcll siehe HALBFASS, 11'.: Leopoldina Bd.2, i->. 177. 1926. 

") ~CHROEDER, H.: %itiert auf D. 714. 
J) "'atlserhaushalt de., Bodens: :\IrTsCHERLICH, E. A.: Bodenkunde, S.161. Berlin 

1920. Znsamlllenhan~ zwischen IYasst'rdurchIassigkeit und Fruchtbarkeit des Bodens: 
DOJARE:\'KO, A. G.: .}OUrIl. f. landwirtsch. Wiss. Bd.1, i->.259. Moskau 1924. 

") \YOLL'iY, E.: Forsell. a. d. Geb. r1. Agrik.-Physik Hd.4. 1881. 
6) Literatm' Lei A. BnWE1\STE1:>: Die Transpiration del' Pflanzen, S. 156 .• Jena 1904. 

Hier auc-h die Schatzllllg(,ll des \v'asserverbrauches ganzer IViesen, Felder, ~Walder. - Re
gelun~ del' \Vasser6kollOllli(': ~EGlm, '1'.: Biologic del" Pflanzen, S. 137ff. Stuttgart 1913. 

7) Beispiel hesonderer \\"asser6kollomip- die Raupe cler Kleidermotte: TITSCH~~K, E.: 
Zeitsehr. f. tedlll. BioI. Bri. 10. S. fI5. J 022. 

8) Yiple Angal)(,ll [wi .1. K6:\,IG: Chemic der menschlichen Nahrungs- und GenuBmittel 
Bd. 1. IDO:t --~ Zusarnlllenstellungen lwi A]). }T.tYER: Die Erniihrung der griincn Gewachse, 
S. 360. IB20.-- ABTlERH~\l.nE:\" E.: Lehrh. d. physiol. Chem. Bd. 2, S. G.5. 1921. - PUTTER, 
A.: YergieieilPnde /,h\""i()lo~ie. ~. 14. I !1\1. 
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sache, daB so gut wie aller in den Korperstoffen der Lebewesen enthaltene 
Wassersto££ direkt oder indirekt dem Wasser entstammt. Bei der photosyn
thetischen Bildung des Zuckers in der grunen Pflanze, bei jeder Hydrolyse im 
Organismus wird Wasser gebunden. Umgekehrt wird Wasser bei vielen Synthesen 
und als Endprodukt der Verbrennung wasserstoffhiHtiger Korper frei. Nicht 
minder wichtig ist seine Rolle als Losungs-, Dispersions-, Quellungs- und Trans
portmittel fur Nahrungsstoffe, Stoffwechselendprodukte und Zellen. Gewisse 
Eigenschaften des Wassers, wie seine Fluchtigkeit, seine Dichte, seine hohe spezi
fische und latente Warme, seine hohe Dielektrizitiitskonstante, seine Dissoziation 
in Wasserstoff- und HydroxyIionen usw. sind fur die Vorgange im Organismus 
selbst in gleicher Weise bedeutungsvoll wie fur seine Beziehungen zur Umweltl). 
Die Funktion des Wassers im Organismus erscheint gewissermaBen als ein ver
feinertes Abbild des groBen Wasserumlaufes auf unserer Erde, wo dem Wasser 
infolge der angefuhrten Eigenschaften ahnIiche Aufgaben wie Losung, Um
setzung und Verfrachtung der Gesteine und ihrer Verwitterungsprodukte, der 
Verwesungsprodukte und der atmospharischen Gase zukommt. 

Der Kreislauf des Wasserstoffes. 
Den aus dem Magma entbundenen Wasserstoff konnte die heiBe Erde 

wegen der hohen Geschwindigkeit der Molekule dieses leichten Gases2) nicht 
zuruckhalten, und die genannten Eigenschaften dieses Gases sind es auch, die 
heute das Vorhandensein einer Wasserstoffanreicherung in hoheren Luftschichten 
annehmen lassen, wahrend der atmospharische Wasserstoff zunachst der Erd
oberflache nur in Spuren vorkommt. Nach GAUTIER3) stellt sich der Wasser
stoffgehalt der Atmosphare in Meeresluft auf 1,21 mg, in Waldluft auf 1,54 mg, 
in Gebirgsluft auf 1,97 mg in 100 Litern. Auch wegen der leiQhten Oxydierbarkeit 
des Wasserstoffes ist ein namhafter Gehalt der unteren Luftsc4ichten an diesem 
Gase nicht zu erwarten. Es ist wenig wahrscheinlich, daB der Luftwasserstoff 
sich mit einem in Betracht kommenden Anteile an dem terrestrischen Umlaufe 
des Wasserstoffes wieder beteiligt. Die bakterielle Zersetzung von Pektin, Starke, 
Zucker, EiweiB, besonders aber der Cellulose in der Natur ist haufig yom Auf
treten freien Wasserstoffes begleitet4), und die Bildung von Wasserstoffgas ist daher 
vielfach im Heu, Sauerfutter, Silagefutter, Dunger und Boden beobachtet worden. 
Auch sein Auftreten in Magen- und Darmgasen von Pflanzenfressern ist auf die 
Tatigkeit von Spaltpilzen, hauptsachlich Cellulosevergarern, zurUckzufuhren5). 

Andererseits sind verschiedene Mikroben bekannt geworden, die umgekehrt 
freien Wasserstoff zu Wasser verbrennen, um die dabei freiwerdende Energie 
zur KohlensaureassimiIation zu verwerten. RUHLAND 6) konnte zeigen, daB 
diese Fahigkeit unter den Bakterien weiter verbreitet ist, als man bis dahin 
annahm. Eine BiIdung oder Verarbeitung freien Wasserstoffes seitens hoherer 
Pflanzen oder Tiere aber ist bisher nicht bekannt geworden. 

1) HENDERSON: Umwelt des Lebens, S.33. 1914. - REICHEL, H.: Biochem. Zeitschr. 
Bd. 127, S.322. 1922. 

2) CHWOLSON, O. D.: Lehrb. d. Physik Bd. 1 (II), s. 90. 1918. - LINCK, G.: Handworter
buch d. Naturwiss. Bd.5, S.1052. - Zusammensetzung der .Atmosphiire in verschiedenen 
Hohen: HANN, J.: Met. Zeitschr. Bd. 20, S. 122. 1903. - WEGENER, .A.: PhysikaI. Zeitschr. 
Bd. 12, S. 170. 1911; Thermodynamik der .Atmosphiire. Leipzig 1911. 

3) GAUTIER, .A.: Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 131, S. 13 
u. 86. 1901; Ann. de chim.-phys. Bd. 22 (7), S. 5. 1901. 

4) OMELIANSKI, W. in LAFAR: Handb. d. techno MykoI. Bd.3, S. 245. 1904/6. Weitere 
Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 1, S.372, Bd.3, S.771. 

5) LOHNIS, F.: Landwirtschaftliche Bakteriologie, S. 25, 82, 450, 540. 
6) RUHLAND, W.: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 40, S. 180. 1922.; Jahrb. f. wiss. Bo

tanik Bd. 63, S. 321. 1924. 
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Der Kreislauf des Sauerstoffes. 

Ais sich die Erde noch im Zustande des Schmelzflusses befand, konnte sie 
wegen der reduzierenden Wirkung des Eisens keine Sauerstoffatmosphare be
sitzen. Darauf weist auch die Abwesenheit von Sauerstoff in den Gasen der 
Lava und in den Gaseinschlussen der Eruptivgesteine hin. Der freie Sauerstoff 
in der Lufthulle der Erde kann erst nach der Verfestigung ihrer Oberflache 
entstanden sein. Fur das Auftreten des Luftsauerstoffes sind verschiedene 
Erklarungsversuche unternommen worden l ). Die Annahme seiner Entstehung 
durch die bei hoher Temperatur vor sich gegangene Dissoziation des atmo
spharischen Wasserdampfes in Sauerstoff und in den infolge seines geringen 
Gewichtes in den Weltenraum diffundierenden Wasserstoff findet nach TAMANN 
ihre Stutze darin,daB das Verhaltnis von Sauerstoff zu Wasser bei 1500° (Beginn 
der Verfestigung der SilicathulIe) und 100 Atmospharen mit dem Verhaltnis 
der auf der Erde vorhandenen Massen von freiem Sauerstoff und Wasser tiber
einstimmt. Infolge der groBen Mengen von Eisenoxydul, besonders in den 
Eruptivgesteinen, wirkt die Lithosphare der Erde auch heute noch reduzierend, 
und auf Grund vorgenommener Schatzungen reicht der heute in der Lufthtille 
der Erde befindliche Sauerstoff, dessen Menge ca. 1200 Billionen Tonnen betragt, 
im Verhaltnis zu der ill den Silicatgesteinen der Erde gebundenen Menge aber 
gering ist, bei wei tern nicht aus, urn alles vorhandene Eisenoxydul zu Eisen
oxyd zu oxydieren. Seine fortdauernde Wiederbindung an die Gesteine schlieBt 
auch das Ende des Sauerstoffkreislaufes auf Erden ein. 

~.\.n der Bildung freien Sauerstoffes beteiligt sich ein seit Jahrmillionen 
wahrender ProzeB, es ist die Kohlendioxydassimilation der autotrophen Pflanzen, 
wahrend bei den heterotrophen Organismen bisher keine mit einer Entbindung 
freien Sauerstoffes einhergehenden Stoffwechselvorgange bekannt geworden 
sind 2). Die grunen Pflanzen sind besonders dadurch sehr ergiebige Sauerstoff
lieferanten, weil ihr mit dem Verbrauche von Sauerstoff einhergehender Atmungs
gaswechsel, verglichen mit dem assimilatorischen Gasaustausch, eine ungleich ge
ringere Intensitat aufweist. 

Sind schon die grunen Pflanzen vermoge ihrer im allgemeinen geringen 
AtmungsgroBe an dem Verbrauche des von ihnen im Lichte gebildeten Sauer
stoffes wenig beteiligt, so gilt dies noch vielmehr von allen jenen Organismen, die 
vermoge ihrer Anpassung mit sehr geringen Sauerstoffmengen ihr Auslangen 
finden, bis hinab zu den strengen Anaerobiern, die zum Sauerstoffkreislauf 
nur insofern in Beziehung stehen, als sauerstoffhaltige, von aeroben Organismen 
gebildete Verbindungen, z. B. die aus Ammoniak und Luftsauerstoff von den 
Nitrifikationsbakterien formierten Nitrate das Substrat der anaeroben Spaltungen 
darstellen3). Der Verbrauch des Sauerstoffes fallt daher hauptsachlich auf die 
Tiere, Pilze und Bakterien mit lebhafter Sauerstoffatmung; sie aIle verwenden 
ihn zur Freimachung der in den oxydablen, sehr verschiedenen organischen 
Materialien niedergelegten chemischen Energie im Betriebsstoffwechsel. Nur 
bei einer sehr beschrankten Gruppe von Organismen [kohlenstoffautotrophe 

1) LINCK, G.: Handworterb. d. Naturwiss. Bd. 5, S. 1054. - TAMANN, G.: Zeitschr. 
f. physikal. Chem. Ed. HO, S. 17. 1924. 

2) Nach G. LINCK (Handworterb. d. Naturwissenschaften Bd. 5, S. 1054) konnte sich 
auch die auf die gleiche Quelle zuruckgehende Kohlenstoffanreicherung in Form von Torf, 
Kohle und Bitumen als ein ReduktionsprozeB unter Entbindung von Sauerstoff vollzogen 
haben; doch ware eher an einen Austritt gebundenen Sauerstoffs (Wasser, Kohlendioxyd) 
zu denken. 

3) Die anaerobe Atmung: CZAPEK: Biochemie Bd. 3, S. 161ff. - Garung ist Leben ohne 
Sauerstoff: KOSTYTSCHEW, S.: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. Ill, S. 141. 1920. 
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Bakterien, Anorgoxydanten1)] dient der Luftsauerstoff zur Verbrennung an
organischer Substrate; bei einigen zu dieser Gruppe gehorenden Bakterien2 ) konnte 
auBerdem eine langsame Kohlendioxyd produzierende Atmung festgestellt werden,. 
die diese Bakterien auch zu heterotropher Lebensweise befahigen diirfte. 

Der Kreislauf des Sauerstoffs innerhalb der Organismen ist iiber die Kohlen
saureassimilation und die Sauerstoffatmung mit dem Umlauf der Kohlensaure 
innig verkettet. Stellt man sich sohin auf den Boden der im folgenden erwahnten 
Annahme, daB die griinen Pflanzen unserer Erde mehr Kohlendioxyd binden 
als durch die gegenlaufigen Prozesse frei gemacht wird, muB dieser allmahlichen 
Erschopfung der Atmosphare an Kohlensaure eine Bereicherung derselben mit 
Sauerstoff entsprechen. 

Der Kreislauf des Kohlenstoffes. 
Unter den organischen Umlaufsystemen auf unserer Erde kommt dem 

Kreislaufe des Kohlendioxyds3) die groBte Verbreitung und Wichtigkeit zu .. 
Das treibende Element bei dem Umlaufe der Kohlensaure sind die autotrophen 
Pflanzen, die durch ihr photosynthetisches Vermogen das bei mancherlei Vor
gangen entstehende Kohlendioxyd immer wieder in diesen Umlauf einbeziehen, 
die treibende Kraft aber ist die von den griinen Pflanzen absorbierte strahlende 
Energie der Sonne. 

SCHROEDER4 ) verdanken wir eine neuere sorgfaltige Schatzung dieser von 
der griinen Pflanzendecke der Erde vollbrachten Leistung. Die Schatzung ist, 
wie nicht anders moglich, von Willkiir nicht frei, sie will aber auch nur die GroBen
ordnung der jahrlichen Gesamtleistung der Pflanzen ermitteln. Ais pro Jahr 
und Hektar gebundene Kohlenstoffmenge werden im Durchschnitt fiir Wald 2000 
bis 3000 kg Kohlenstoff, fUr Kulturland 1400-2000 kg Kohlenstoff, fUr Steppe 
und Odland 140-700 kg Kohlenstoff in Ansatz gebracht5). Unter Zugrunde
legung der nach W AGNER6 ) auf Wald, Kulturland, Steppe und Odland unserer 
Erde entfallenden FlachengroBen gelangt SCHROEDER zu folgenden, auf die 
J ahresleistung sich beziehenden Werten in Billionen Kilogramm: 

im Mittel im Minimum im Maximum 
FUr den gebildeten Kohlenstoff . . . 16,3 13,1 20,2 
FUr die zerlegte Kohlensaure. . . . . 58,9 46,0 75,3 
Fiir die gebildete organische Substanz 35,0 28,2 44,0 

Der jahrliche Kohlensaureverbrauch der griinen Landpflanzen7) betragt. 
also im Mittel fast 59 Billionen kg Kohlendioxyd, von denen 40 auf das Wald
land, 14 auf das Kulturland, 4 auf die Steppe und 1 auf das Odland entfallen. 
Dieser Betrag von rund 60 Billionen kg Kohlendioxyd erhoht sich bei Ein
beziehung der festsitzenden Vegetation (Benthos) des Meeres urn etwa 0,5 Bil
lionen; die Beteiligung des Planktons im Meere an dem Kohlensaureumsatz 
auf der Erde laBt sich mangels jeglicher Unterlagen nicht schatzen, sie diirfte 

1) WINOGRADSKY, S.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt.2, 
Ref. Bd. 57, S. 1. 1922. - LOEW, 0.: Biochem. Zeitschr. Bd. 140, S. 324. 1923. 

2) RUHLAND, W.: Ber. d. dtsch. botan. Ges. Bd. 40, S. 181. 1922. - KLEIN, G. U. 
F. SVOLBA: Zeitschr. f. Botanik Bd. 19, S.65. 1926. 

3) LUNDEGARDH, H.: Der Kreislauf der Kohlensaure in der Natur. Jena 1924. 
4) SCHROEDER, H.: Naturwissenschaften Bd. 7, S.8 u. 23. 1919. - Betreffs anderer 

Schatzungen siehe KOSTYTSCHEW: Lehrb. die Pflanzenphysiologie, S.178. Berlin 19~6. 
5) Nach AD. MAYER (Landwirtschaftl. Versuchs·Stat. Bd. 48, S. 61) konnen als MaXImum 

der jahrlichen Hektarproduktion an organischer Subst~nz in der ge~aBigten Zone bei inten
siver Kultur 10000 kg, fUr die Tropen sogar 15000 kg 1m Durchschmtt angenommen werden. 

6) SUPAN: Grundziige der physikalischen Erdkunde 1916. 
7) Der Kohlensaureverbrauch der autotrophen Bakterien kommt demgegeniiber nicht 

in Betracht. 
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aber nach SCHROEDER hinter der Gesallltleistung der Festlandpflanzen erheblich 
zuriickstehen, so daB der Betrag von 80 Billionen kg fiir die im Mittel von den 
griinen Pflanzen der Erde j~ihrlich zerlegte Kohlensaure nicht iiberschritten 
werden diirfte. Will man den durch die Atmung del' griinen Pflanzen bedingten 
Verlust an organischer Substanz in Rcchnung setzen, so miiBten die genannten 
Zahlen noch einen 5 --10proz. Zuschlag erhalten, urn die eigentliche assimila
torische Leistung zu bekommen. 

Auf Grund der Schatzung del' jahrlich von den Pflanzen der Erde zerlegten 
Kohlensaure [(60 == 15) . 1012 kg)] war es SCHROEDER1 ) auch moglich, die 
GroBenordnung der fiir diese Leistung der griinen Pflanzendecke unserer Erde 
erforderlichen Gesamtcnergie zu ermitteln. Aus der Formel 

6 CO2 - (j H 20 ~ C6H 120 6 + 602 - 714 Cal. 
ergibt sich del' auf S. 704 a,ngefiihrte Wert von 0,162.1018 Cal. fiir die zur photo
synthetischen Reduktion erforderlichc Sonnenenergie, worin jedoch das Plankton 
nieht beriieksichtigt j"t. 

Die von ENW,ER2) friiher unternommene Sehatzung fiihrt zu hoheren 
Werten; aus del' LIEBIGSchen Zahl der mittleren jahrlichen Hektarproduktion 
von 2500 kg organiseher Substanz und del' FlaehengroBe der Kontinente (128 Mil
lionen qkm) ergibt sich fiir das Festland eine Gesamtjahresproduktion von 32 Bil
lionen kg mit einem Energieinhalt von 12818 odeI' 128 Trillionen Cal. Die Vor
aussetzung fiir diese Berechnungen ist, daB die griinen Pflanzen ihren Kohlenstoff 
aus keiner anderen QueUe' als aus dem in der Luft befindliehen oder im Wasser 
gelOsten Kohlendiox.nl schOpfen (s. S. 706), was aueh im groBen ganzen zutrifft. 

Weil aueh heute noell bei vulkanischen Erscheinungen das Auftreten groBer 
Mengen von Kohknsaurp heobachtet wird, erseheint die Annahme berechtigt, 
daB bei der Erstarrnng der ErdoberfHiche dureh Entbindung aus dem auskrystal
lisierenden Magma ungeheuere Massen von Kohlendioxyd in die Aerosphare 
unseres Planeten allsgetreten sind3 ). Heute abel' betragt del' Kohlensaure
gehalt del' Luft im rohen:\Iittel nur 0,03 Volumprozent; an Orten, wo lebhaftere 
Verhrennungs- une! V cr\\esungsvorgange sieh abspielen und ganz besonders in 
del' Nahe tatiger Vulkane steigt er an, tagsiiber nimmt er iiber dem Festlande 
dureh die photosynthetisehe Tatigkeit der Vegetation ab und weist aueh sonst, 
entgegen del' landlaufigen Vorstellung von seiner Konstanz betrachtliche Schwan
kungen besonders in de'l' Grundsehicht del' Atmosphare auf, wie LUNDEGARDH 
mit Nachdruck betollt, ein Beweis, darJ die Luftstromungen nicht immer rascheste 
Durchriihrung del' Atmosphiire hesorgen1 ). Die heute im Luftmeer vorhandene 
Kohlensauremenge winl auf 2100 Billioncn kg geschatzt. Del' gegenwartig 
niedl'ige Kohlensauregehalt del' Atmospharc zeigt an, daB es terrestrische Pro
zess(5) gegebcn haLen 1l11lf3, bei denen gewaltige Mengen gasformiger Kohlen
saure festgelegt worden sind. Die von del' heute lebenden Pflanzenwelt jahrlich 
verarbeitete Kohlensaurc entspricht nach den Berechnungen SCHROEDERS 
etwa 1/35 der heute in del' Luft vorhandenen Kohlensaure6), del' in jener nieder
gelegte Kohlenstoff jedoch mindestens del' Halfte diesel' Menge. Demgegcniiber 

') SClllWIWEH, H.: ~atlll'\\isseliReIHlft(,ll Brl. 7, S.976. 1919. 
2) ENGLER, C.: Uber Zerfallprozesse in der Natur. Leipzig 1913. 
3) LeICK, U.: Handwl;rterh. d. Naturwiss. Bd. 5, S. 1053. 
4) Literatur hei CZ<\PEK: Biochem. B(l. L S. il13; Bd.3, S.780. - LUl'<DBGARDH, H. 

1924 (zitiert auf S. 702). K EC'IIL, H. ,r.: Zeitschr. f. PfianzenerniLhrung u. Diingung, A, 
Bd.6, S. :~21. 1926. 

5) ARRHE"IC'S, S. Y.: Das Werden del' Welten. 1906. 
6) Nach Ei'lGLEB (Zcrfallsprozesse 1(13) bcrechnct sich dieses Verhaltnis zu 1/50 aus 

32 Billioncll jiihrlich produzierter Pflanz8ntrockensubstanz mit einem Gehalt von 41 'Yo 
Kohlenstoff um\ bei ~\nnahme von 2,4- 2,.'5 Billionen t Kohlendioxyd in del' Luft. 
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kommt der in den Tieren deponierte Kohlenstoff kaum in Betracht. Ein ungleich 
groBerer Verlust der Aerosphare an Kohlendioxyd war mit der Bildung der 
fossilen Kohlenlager verbunden. Die abbauwiirdigen Kohlenlager Europas 
werden auf rund 700 Milliarden t Kohle, die der Welt auf das 4-1Ofache dieser 
Zahl geschatztl). Unter der Annahme, daB die Kohle nur 75% Kohlenstoff ent
halt, wiirden die heute in der Atmosphare vorhandenen 2100 Billionen kg Kohlen
dioxyd etwa 770 Milliarden t Kohle entsprechen, also ungefahr dem Kohlen
vorrate Europas oder vielleicht gar nur einem Teile dieses. Auch die Vorrate 
unserer Erde an Erdol und Bitumen bedeuten, obwohl sie an Menge weit hinter 
der Kohle zuriickstehen, eine nennenswerte Festlegung des ursprunglich gleich
falls in Form der Kohlensaure vorhanden gewesenen Kohlenstoffes. Als weitere 
Ursache fur den Ruckgang der ursprunglich groBen Kohlensauremengen der 
Luft muB die Bildung der ungeheueren Wassermassen auf unserer Erde angesehen 
werden; wird doch die in den Meeren vorhandene Kohlensaure auf etwa das 
1O-29fache der heutigen Luftkohlensaure veranschlagt. Der gewaltigste Ver
brauch an Kohlendioxyd ist aber der Bildung unloslicher Carbonate, vor aHem 
des Calciums und Magnesiums, zuzuschreiben, deren Kohlensaure fur den Assimi
lationsprozeB der grunen Pflanzen fast nicht mehr in Betracht kommt, daher 
fUr den weiteren Kreislauf ausscheidet und nur durch geologische Vorgange 
(Gesteinsmetamorphose) zum 'feil wieder in Freiheit gesetzt werden kann. Die 
mit den Niederschlagen in den Boden gelangte und die hier von den verschieden
sten Organismen produzierte Kohlensaure verdrangt als in der Kalte starkere 
Saure die Kieselsaure aus verwitternden Silicaten, und an Basen gebunden kann 
sie schon im SuBwasser, besonders aber im Meere, durch die Mitwirkung ver
schiedener, sich inkrustierender Pflanzen und Tiere als Carbonat niedergeschlagen 
werden2). Diese Prozesse haben im Verlaufe geologischer Epochen zur Bildung 
der machtigen Kalksteingebirge gefUhrt, und CLARKE3 ) veranschlagt die heutige 
marine Produktion an kohlensaurem Kalk pro Jahr mit 1400 Millionen t, in 
denen 600 Millionen t Kohlendioxyd gebunden sind. 1m Kalkgestein der Erde 
liegt eine vieltausendfache Menge der heute in der Luft vorhandenen Kohlen
saure begraben. Wahrend die bei der Bildung der Kohle verbrauchte Kohlen
saure durch deren Verbrennung dem Luftmeere und dadurch den Pflanzen 
wieder zugefUhrt wird, trifft dies fUr die ungeheueren Quantitaten der im Kalk 
gebundenen Kohlensaure nur in au Berst beschranktem MaBe zu (Kalkofen, 
Zersetzung der Carbonate durch starkere Sauren). Sonte aber einmal die tech
nische HersteHung von Kohlenhydraten aus Kohlensaure gelingen, dann wurde 
der ungeheuere Vorrat an Kohlensaure im Kalkgestein von der groBten Be
deutung werden, es ware dies die LoslOsung des Menschen aus seiner Abhangig
keit von der Pflanze und der Luftkohlensaure. 

Die angefuhrten, mit einer Kohlensaureabsorption verlaufenden Vorgange, 
gemessen an dem jetzigen Kohlensaurevorrat der Atmosphare, hatten schon 
langst zu seiner Erschopfung fUhren mussen, wenn nicht Eiin Gegengewicht 
durch die mit Kohlensaureentbindung verknupften Prozesse des Kohlensaure
kreislaufes, durch die Atmung und Verbrennung geschaffen ware. 

1) ENGLER: Zerfallsprozesse, S. 20. - SCHROEDER, H.: Die Stellung der griinen Pflanze 
im irdischen Kosmos, S. 63. 1920. 

2) Calcium- und Magnesiuminkrustation bei Algen und Wasserpflanzen: Literatur bei 
CZAPEK: Biochemie Bd. 1, S. 519; Bd.2, S.355 u. 457. - PIA, J.: Pflanzen als Gesteins
bildner. Berlin 1926. - LUNDQVIST, G.: Botan. Notiser, S. 285.1923. - RElS, O. M.: Geogr. 
Jahrh. Bd.36, S.104. 1923. - PRAT, S.: Studies fro plant physiol. lab. of Charles Univ. 
Prague Bd.3, S.86. 1925. - KalkfiiUung: REICHARD: Kolloid·Zeitschr. Bd. 18, S. 195. 
1916. - Bei Tieren: O. v. FURTH: Vergleich. chem. Physiol. d. nied. Tiere, S.571ff. 1910. 

3) Zitiert bei G. LINCK: Handworterb. d. Naturwiss. Bd. 5, S. 1053. 1914. 
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ENGLER1) schatzt dieJ ahresproduktion an Atmungskohlensaure seitens der ge
sam ten Tierwelt auf unserer Erde auf 5-10 Billionen kg, was allein schon 1/200 _1/400 

der heutigen Luftkohlensauremenge ausmachen wurde. SCHROEDER2 ) ver
anschlagt die gesamte, durch Atmung und Verbrennung entstehende Kohlen
saure auf 6-10 Billionen kg, also auf 1/200- 1/300 der jetzt in der Luft befindlichen 
Quantitat. Dieser Wert I'letzt sich in folgender Weise zusammen: Kohlenverbren
nung - 3 Billionen kg, menschliche Atmung - 0,5 Billionen kg, tierische At
mung - 2 his ;j Billionen ],g, sonstige Verbrennungen - 0,5 bis 1,0 Billionen kg. 
Verglichen mit del' jiihrlich von der Pflanzenwelt verbrauchten Kohlensaure 
von 60 Billionen kg stellt der auf solche Weise wieder in die Atmosphare zuruck
kehrende Betrag lllir I 1,- \\0 jener Kohlensauremenge dar. Auch wenn diese 
Zahlen nur ihrer Grof3enordnullg nach gewertet werden, so zeigen sie doch, 
daB die beiden eillander elltgegengesetzten Prozesse der Kohlensaureassimilation 
und del' .~tmung durehaus nicht so harmonisch aufeinander eingestellt sind, 
als es nach dem friiher oft angewandten Vergleieh mit einem Kohlensaurekreislauf 
zwischen Tier uud griiner Pflanze den Anschein hatte. Mit Rucksicht auf den 
seit Jahrmillionell wahrenden Bestand des Lebens aber muB an genom men 
werden, daB die beiden gegenlaufigen Vorgange des Verbmuches und der Bildung 
von Kohlensiiure sich doeh derart die 'Wage halten mussen, daB es nicht in relativ 
kurzer Zeit zu eiller Erschopfung des Kohlensaurevormtes der Luft kommen 
konnte und kommell kann. Am; diesel' Uberlegung ergibt sich die groBe Be
deutung zweier bisher !loch nieht gewiirdigter Kohlendioxyd liefernder Prozesse, 
del' Verwesung und des Vulkanismus und zugleich das ungefahre Ausman dieser 
einzeln so schwer abzw;ehiitzenden Faktoren. Del' bei del' Verwesung abgestor
bener Pflanzen lind Tiere frei "'erdenden Kohlensaure spricht LUNDEGARDH 
den Hallptanteil all dem Ersatz des in del' Photosynthese verbrauchten Kohlen
dioxyds zu: ihrer Herk1lllft und Entstehung nueh unterscheidet sie sich in keiner 
Weise yon der Atmllllgskohlensbiure. VVie diese ein Verbrennungsprodukt des 
in den Orgallislllen gebllndenen Kohlenstoffes, entstammt sie dem Kohlenstoff 
del' gri.inen Pflanzen nnd daher del' Kohlensaure der Lufthiille, in die sie nun 
zuruekkehrfl ). Dip junnilc Kohlellsaure des Vulkanismus, del' sicherlich auch als 
ein Kohlensaure lidernder Faktor erst en Ranges eingesehatzt werden darf, 
bedeutet hingege!l pinc wahre Bereicherung del' Atmosphare an dies em Gas 
und dalllit auch eine Yergrof.lerung und Erganzung seines Umlaufes. Die wenn
gleich langsalll arheitende Hegulation durch den Kohlensaurereichtum del' Meere 
gewahrleistet die Konstanz des mittleren Kohlensauregehaltes del' Luft inner
halb weiter Zeitramne. Naeh Schatzungen MURRAYS betragt del' Kohlensaure
gehalt des Weltnwf're:-; (iO Billionen t gegenilber 2,.3 Billionen t Kohlensaure in 
del' LufU). Dm, }Ieer selbst als Statte atmender und verwesender Organismen 
und mit seinen Zuschiissen an vulkaniseher Kohlensaure ist gleichfalls ein un
kontrollierbarer Faktor im Kreislaufe del' Kohlensaure, so daB es sehr miBlich 
erscheint, aus etwuigen Untersehieden des Kohlensauregehaltes der Luft uber 
dem Meere und iilwr dem Festlande einen 8ch11lf.l Zll ziehen, ob del' gegenwartige 

J) .E'S"GLER: Zerfallsprozesse, S. 18. HJl3. 
~) SCHROEDER, H.: Die Stellung del' griinen Pflanze, S. 27. 1920. 
3) Nach 0. LE~I~!ER~L\NX U. H. WIESS)L\'S"N (Zeitschr. f. Pflanzenernahrung u. Diingung, 

A, Bd. 8, S. 387. l!124) \Trliiuft die Kohlcnsaurebildung im Bonen (Bodenatmumr) nach der 
Glcichung ,r -~ a . k· I"', II'Orill x die zur Zeit t gebildete COz-::YIenge, a der anfangliche C
Gehalt nes Hodens und k undm Konstantpn sind. 

4) Zitiert I)('i (i. LI:\CK: Hanriwiirterb. d. Naturwiss. Bd.5, S.1053. - KROGH, A.: 
Cpt. rend. hebdom. de::; seances ne racad. des sciences Bd. 139 (II), S. 896. 1904. - Bei 
LUNDEGARlllf Hl24, S. :{5 (zitiel't auf S. 7(2) findet sich del' Betrag von rund 16 Billionen t 
fiir die illl ]\1e('1' YorilantiPIl(, Kohlensiiu]'(' angegeben. 
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Kreislauf der Kohlensaure eine positive oder negative Bilanz aufweistl). Die 
Beantwortung dieser Frage auf analytischem Wege bleibt der Zukunft vorbehal~ 
ten. N ur die Wahrscheinlichkeit eines anfanglich viel hOheren Kohlensaure
gehaltes der Atmosphare und die ungeheuere und andauernde Kalksteinbildung 
im Verein mit der auch heute in groBem MaBe vor sich gehenden Vertorfung, die 
im FaIle einer etwaigen Klimaanderung besonderes Gewicht in derBilanz des 
Kohlensaurekreislaufes erlangen konnte, weist auf eine allmahliche, wenn auch 
nicht stetige Verarmung des Luftmeeres an dies em Gase hin und laBt das kom
mende Ende des Kohlensaurekreislaufes erkennen. 

Die Verwesung im weiten Sinne des Wortes wird durch die Lieferung des End
produktes Kohlensaure zu einem wichtigen und notwendigen Gliede im Kreis
laufe dieses Stoffes. Ihre allgemeine Bedeutung liegt in dem ZerfaIle aller den 
Organismus fUr die Dauer seines Lebens aufbauenden organischen Stoffe in ein
fachste Verbindungen. Dadurch aber, daB die Verwesung einen Komplex der 
verschiedenartigsten, vielfach zusammenhangenden und ineinander greifenden 
Teilreaktionen 2) , hervorgerufen durch eine kaum iibersehbare Mannigfaltigkeit 
von Organismen, darstellt, daB die bei diesen Teilprozessen entstehenden Zwischen
produkte stets von irgendeinem der vorhandenen Organismen als Kohlenstoff
quelle verwertet werden konnen, wird die Verwesung zum Ausgangspunkte einer 
ganzen Reihe kleinerer Umlaufe organischer Verbindungen, die spater durch 
den betreffenden Organismus selbst oder nach seinem Tode durch andere Organis
men in Kohlensaure iibergefiihrt werden konnen, also ein ephemeres Dasein 
besitzen. Schon die griine autotrophe Pflanze ist befahigt, sehr mannigfaltige 
organische Verbindungen mit ihren Wurzeln aufzunehmen und zu assimilieren3), 

doch scheint dieses Vermogen unter natiirlichen Verhaltnissen im Boden, wo ein 
Heer von Mikroben in der Erlangung organischer Nahrung in Wettbewerb 
tritt, ohne praktische Bedeutung fiir ihre Ernahrung zu sein. Es gibt wohl 
kaum eine organische Verbindung, die nicht als KohlenstoffqueIle von diesem 
oder jenem Organismus fiir Zwecke seines Bau- oder Betriebsstoffwechsels aus
geniitzt werden konnte, wenn auch groBe Unterschiede in der Verwertbarkeit 
organischer Stoffe bestehen. Bei der zentralen SteIlung, die der Traubenzucker 
im Stoffwechsel der Lebewesen einnimmt, ist es verstandlich, daB seitens der 
Heterotrophen eine imposante Fiille von Mitteln aufgeboten wird, um in seinen 
Besitz zu gelangen (die verschiedenen Polysaccharide, Glucoside usw. spaltenden 
Enzyme u. a.). Oft ist zu beobachten, daB organische Verbindungen um so 
bessere Kohlenstoffquellen fiir Pilze oderBakterien sind, je leichter sie die 
Zuckersynthese ermoglichen, z. B. Glycerin, Milchsaure u. a., doch herrschen 
vielfach sehr feine Unterschiede im Verhalten oft nahe verwandter Organismen 
vor, wie die elektive Verarbeitung racemischer Verbindungen gelehrt hat4). 

Besonderes Interesse beansprucht die Verarbeitung der Cellulose in der 
Natur5), die das Hauptmaterial bei den Verwesungsvorgangen in der Natur 
stellen diirfte. Der vornehmlich durch Bakterien bewirkte Abbau der Cellulose 

1) SCHROEDER, H.: Die Stellung der griinen Pflanze, S. 72. 1920: Gegenwart - eine 
Periode steigenden Kohlensauregehaltes der Luft? 

2) Vgl. z. B. die verschiedenen mikrobiellen Spaltungen und Oxydationen des Zuckers 
(Garungen). Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 1, S. 316ff.; Bd. 3, S. 64ff. u. 177. 

3) Zusammenfassung bei FR. CZAPEK: Naturwissenschaften Bd.8, S.226. 1920. 
4) CZAPEK: Biochemie Bd. 1, S. 378; Bd. 3, S. 772. - Zuckerbildung aus Nichtzucker

stoffen: KOSTYTSCHEW, S.: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. HI, S. 141. 1920. - Verschiedene 
Verwertbarkeit von Zuckern durch Konjugaten: CZURDA, V.: Planta Bd.2, S.67. 1926. 

5) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 1, S. 371; Bd.3, S.771. - PRINGSHEIM, H.: 
Mitt. d., dtsch. landwirtschaftl. Ges. 1913, S. 26, 43, 295. - RIPPEL, A.: Angew. Botanik 
Bd. 1, S. 78. 1919. - PRINGSHEIM, H.: Ebenda Bd. 2, S.217. 1920. - NEUBERG, C.: Natur
wissenschaften Bd. H, S. 657. 1923. - LOHNIS, F. U. GR. LOCHHEAD: Zentralbl. f. Bakteriol., 
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verlauft in verschiedener Art, unter aeroben und anaeroben Bedingungen, bei 
niederer und hoherer Temperatur. Je nach dem Zersctzungstypus treten Wasser 
und Kohlensaure, orgal1ische Sauren (besonders Buttersaure), Methan und 
Wasserstoff auf oder erfolgt gleichzeitig eine Reduktion von Nitraten l ). NEu
BERG konnte bci der Wasserstoff- und der Methangarung wie auch bei der Zer
legung der Cellulose dureh thermophile Bakterien Acetaldehyd als Zwischen
stufe nachweisen, also dellselben Kiirper, der auch bei der alkoholischen Garung, 
der saccharogenen Buttersaurehildung, der oxydativen Essiggarung u. a. als 
Intermediarprodukt auftritt; so fiihren diese Feststellungen NEUBERGS zur Er
kenntnis gro/3er chemischer Zusammenhange hei den naturlichen Garungs
erscheinungen 2). Das hei der Cellulosezersetzung und Buttersauregarung auf
tretende Methan kann e he11S0 wie del' Wasserstoff gleichfalls einer bakteriellen 
Verarbeituug unterliegen, wodurch sich ein kleiner Kreislauf dieser Gase er
gibt3 ). Die Kohlenwa8serstoffe vulkf1nischen Ursprungs diirften die ersten 
organischen Verbindungcn auf unserem Planeten gewesen sein; ihrem Umlaufe 
in friiheren Epochell der Erdgeschichte mii/3te dann gegeniiber del' Jetztzeit 
ein viel gro/3erer l'mfang zugesprochen werden. Hinsichtlich der Verarbeitung 
der sonstigen Kohlenhydrate, der Zucker, Zuckeralkohole, der Fette, Lecithine, 
der organischen Silun'n usw. durch Pilze und Bakterien mu/3 auf die Zusammen. 
fassungen verwiesen werden·). 

Einen wichtigen Teil der Verwesungsvorgange bildet die Humifizierung 
organise her Substanzen im Boden5), gekennzeichnet durch eine Kohlenstoff-

Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt.2, Bd.58, S.430. 1923. - WINOGRADSKY, S.: Cpt. 
rend. hebdom. des seances de I'acad. des sciences Bd. 183, S. 691. 1926. - VYAKSllIAN, S. A.: 
Mitt. d. intern. Bodenkunde-Ges. 1926, Nr. 4. _. BARTHEL, CHR. U. N. BENGTSSON, ref. in 
Fortschr. d. Landwirtschaft .fl'. 2, S. 441. l!J27. - Cellulosegarung im Pansen: KLEIN, W.: 
Biochem. Zeitschr. Bd. 117, S. 67. HJ2l.- Holzzersetzung: FALCK, R.: Ber. d. dtsch. botan. 
Ges. Bel. 44, S.652. 1926. 

1) PRINGSHEIM, H.: Zcitschr. f. physiol. Chern. Bd. 78, S. 282. 1912. - GROENEWEGE, 
J.: 3 Teile, Bull. janl. bot. Buitenzorg 1920, III, Bd. 2, S.28; IV, S. 261; Med. alg. Proefst. 
Landb. 1921, Nr. 8. 

2) COHES, CL.: Biochem. Zcitschr. Bd. 112, S. 1:39. 1920. - NEUBERG, C. u. Mitarb.: 
Ebenda, S. 144. - ~EL'BER(:, C.: Ebenda, Bd. 117, S.269. 1921. - NEUBERG, C. U. CL. 
COHEN: Ebenda, Bd. 122, S.204. 1!J21. - NEUBERG, C. u. R. COHN: Ebenda, Bd. 139, 
S. 527.11)23.-- NAG.II, K.: Ebenda, Bd. 141, B. 261 u. 266.1923. -- NEUBERG, C.: Festschr. 
d. Kais.-Wilh.-Ges., ref. Zentralbl. f. Baktcriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt.2, 
Bd.56, S.73. 1922; Naturwissenschaften Bd. 11, S.657. 1923. 

3) Literatur bei ('Z~\PEK: Biochemie Bd. 1, S. 381; Bd.3, S.772. Hier auch Literatur 
tiber Verarbeitung sonstiger Kohlenwasserstoffe, von Kohlenoxyd. - Actinomyces oligocar
bophilus: LA};"TZSCH, K.: helltralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, 
Ref., Bd.57, S.309. 1922. CO: WEHlVIER, C.: Bel'. d. dtsch. chern. Ges. Bd.59, S.887. 
1926. - Leuchtgaszersctzung: HASE:I'lANN, W.: Biochem. Zeitschr. Bd. 184, S. 147.1927. -
Assimilation yon Paraffin: TArss, .T.: Zcntralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektions
krankh., Abt. 2, Ref., Bel. 40, S. 497. UJl9. ~- TAL'sSON, W. 0.: Biochem. Zeitschr. Bd. 155, 
S.356. H)25. -~ Assimilation von \\'aehs: MOLISC'H, H.: Se. rep. Tahoko Imp. Univ. I, 
4. Sel'. I !J25. 

4) Resorption und Assimilation von Kohlenhydraten, Zucker usw. durch Pilze und 
Ralderien: Literatur hei C'ZWEK: Biochemie Bd. 1, S. 306ff. u. 376ff; Bd. 3, wo besonders 
der dissimilatorische Stoffwechsel hehandelt wirel. - l'entosenabbau: PETERSON u. ANDER· 
SO'l: Journ. of bioI. (·hem. Bd. 4H, S. 385. 1921; Bd. 53, S. 125. 1921. - Fettspaltung durch 
Bakterien: CZAPEK: Biochemic, Bel. 1, fl. 754; <lurch Pilze: Bd.l, S.759. - Ferner O. FLIEG: 
.Tah!"!>. f. wiss. Botanik Bd. (j1. S. 24. j !J22 .. - Lccithinspaltung durch Bakterien: Literatur hei 
CZcIPEK: Biochemie Bd. 1. fl. 783. ~- Ycrarbeitung von Calciumoxalat in del' Natur durch 
Bacillus cxtorquens: RISS"ILlK: .Iahrb. f. wiss. Botanik, Bd. 53, S.255. 1913. - BALT, A.: 
Zeitschr. f. teelm. BioJ.. Rd. 11, S. 1. I fl24. -- Abbau cyclischer Verbindungen: Sup
NIEWSKI, .T.: Biochelll. hPitsclir. Rd. 141i, S. ;-;23. Ifl24. 

5) Literatur bei F. Liill"!s: Handb. d. landwirtschaftl. Bakteriologie, S.543ff. -
BALC'KS: Landwirtschaftl. YlTSUchs-Ntat. Bd. 10:3. S. 221. 1925. VVAKS-"'UN, S. A.: Prac. 
of the nat. acado of ,cienc(> (l'. fl. A.), Bel. II, Xl". H. 1 fl25. 

46* 



724 K. BORESCH: Kreislauf der Stoffe in der Natur. 

anreicherung und dunkle Verfarbung der beteiligten Stoffe. Bei der Unkennt
nis des chemischen Charakters der sehr verschiedenartigen Humusstoffe1) ist 
heute eine befriedigende biochemische Klarstellung der beiden miteinander ver
bundenen Prozesse der Humusbildung und Humuszersetzung weder ihrer Her
kunft noch ihrem Verlaufe nach moglich. Ais Ausgangsstoffe kommen vor allem 
die pflanzlichen Membranstoffe2) in Betracht, neben Cellulose, Pentosanen und 
anderen Stoffen das Lignin, das nach FISCHER und SCHRADER an der Entstehung 
der Kohle3 ) besonderen Anteil nehmen solI. Die BeteiIigung verschiedener 
Organismen 4) an der Humifikation und Humuszersetzung steht fest, wenn sie 
auch noch nicht im einzelnen geklart ist, wahrend ihre Bedeutung fUr die Ver
torfung und Verkohlung ofters iiberschatzt worden sein diirfte. Schon aus all
gemeinen Griinden (s. S. 705) miissen die Humussubstanzen als den Organismen 
zugangliche Kohlenstoffquellen angesehen werden. Auf pflanzliches Wachs 
und Harz neben tierischen Resten wird die Entstehung des Bitumens in der 
Kohle zuriickgefiihrt, wahrend das Erdol als ein Produkt vorwiegend animalischen 
Ursprungs gedeutet wird 5). 

Die von den Bodenmikroben und Pflanzenwurzeln produzierte Atmungs
kohlensaure6) vermag im Bodenwasser gelost im Verein mit anderen dabei ent
stehenden Sauren verschiedene Pflanzennahrstoffezu mobilisieren, aus unlOs
licher in wurzellosliche Form iiberzufiihren und gewinnt dadurch fiir den Ein. 
tritt anderer Elemente in den organischen Kreislauf groBte Bedeutung. 

Der Kreislauf des Stickstoffes 7. 

Wie der Kreislauf des Kohlenstoffes mit seinen Wandlungen dergasformigen 
Kohlensaure, zieht, wenn auch in geringerem MaBe, der des Stickstoffes vermoge 
der gasformigen Natur seiner selbst und der Fliichtigkeit des Ammoniaks die 
Lufthiille der Erde in seinen Bereich, und wie jener erhalt auch dieser, wenigstens 
in der Jetztzeit, seinen bedeutendsten Antrieb durch den Stoffwechsel der Orga. 
nismen. Die verschiedene Intensitat, mit der sich die beiden Kreislaufe des 
Kohlenstoffes und Stickstoffes abspielen, ist hauptsachlich in der groBen chemi-

1) Die vielfach umstrittene Saurenatur der Humussauren erscheint heute ziemlich 
gesichert. ODEN, Sv.:Die Huminsauren. Dresden 1919. 

2) CZAPEK, F.: Biochemie Bd. 1, S. 292; Bd. 3, S. 763. - FALCK, R.: Forstarchiv Bd. 1, 
S.49. 1925, ref. in Zeitschr. f. Pflanzenernahrung A, Bd.8, S.317. 1927. - BALKS, R.: 
Landwirtschaftl. Versuchs-Stat. Bd.103, S.221. 1925. - KONIG, J.: Biochem. Zeitschr. 
Bd. 171, S. 261. 1926. - W AKSMAN, S. A.: Proc. of the nat. acado science Bd. 11, S. 463. 
1925; Soil science Bd. 22. 1926. 

3) Lignintheorie: FISCHER, F. u. H. SCHRADER: Brennstoffchemie Bd.2. 1921; Bd.3, 
S.65 u. 161. 1922; Naturwissenschaften Bd.9, S.958. 1921; Entstehung und chemische 
Struktur der Kohle. Essen 1922. - HOFER, H. v.: Naturwissenschaften Bd. lo, S.113. 
1922. - TROPSCH, H.: Ebenda Jg. 15, S.475. 1927. - Bildung der Huminsaure aus Oxy
cellulosen: MARCUSSON, J.: Zeitschr. f. angew. Chern. Bd. 35, S. 339.1925. -WEYLAND, H.: 
Naturwissenschaften Jg.15, S.327. 1927. - Einen vermittelnden Standpunkt nimmt 
R. KRXUSEL (Naturwissenschaften Jg. 13, S.122. 1925) ein. - Energieabgabe bei der Ver
torfung: YRJO, K.: Sitzungsber. d. Naturf.-Ges. Dorpat Bd. 30, S.54. 1923. - Ursprung des 
Kohlenstickstoffes: STRACHE, H. u. Mitarb.: Brennstoff-Chemie Bd. 4, S. 244. 1923. -
Melaninbildung: SCHMALFUSS, H.: Naturwissenschaften Jg. 15, S.453. 1927. 

4) Literatur bei F. LOHNIS: Landwirtschaftliche Bakteriologie, S.557ff. 
0) Literatur in Abderhaldens Biochem. Handlexikon Bd. 1 (1), S. 17. - Ubersicht tiber 

die verschiedenen Theorien der Petroleumentstehung: SPIELMANN, P. E.: Rev. gen. des 
sciences Bd. 36, S.47 u. 111, ref. Naturwissenschaften Bd. 13, S. 623. 1925. 

6) Nach LUNDEGARDH 1924: (zitiert auf S. 702) S.201 macht die Wurzelatmung etwa 
1/3 der gesamten Atmung des bewachsenen Bodens aus. 

7) KOCH, A. in Lafars Handb. d. techno Mykol. Bd. 3, S. Iff. 1904/6. - EHRENBERG, 
.P.: Bewegung des Ammoniakstickstoffes in der Natur. Berlin 1907. - MtiLLER-LENHARTZ: 
Der Kreislauf des Stickstoffes. Hannover 1917. 
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schen Indifferenz des elementaren Stickstoffes begriindet und findet in der 
Wandlung des Verhaltnisses C : N ihren Ausdruck. 1st dieser Quotient im 
Gasgemisch der Atmosphare zufolge ihres niedrigen Gehaltes an Kohlendioxyd 
sehr klein, so steigt er im Karper der griinen Pflanze durch die photosynthetische 
Verarbeitung der Lnftkohlensaure auf einen Wert von etwa 40 : 1, bei den durch 
Symbiose mit Bakterien zur Assimilation gasfOrmigen Stiokstoffes befahigten 
Leguminosen auf ullgefiihr 25 : 1. In der stofflichen Zusammensetzung des 
Tierkarpers, in dem stiokstoffhaltigo Buustoffe vorherrschon und eine lebhaftere 
Atmung fUr die Verfliichtignng des mit der Nahrung aufgenommenen Kohlen
stoffes sorgt, erfahrt pr nooh eine weitere Abnahme von ahnlichem Umfang 
wie bei der mikrobiellen Zersetzung pflanzlicher Stoffe im Boden, wo dieses Ver
hiiltnis nur mehr dwa 10 : 1 hetragt1 ). 

Die Annahmp, daB fiir das Auftreten des Lebens auf unserem Planeten 
die Fahigkeit gewisser Organismen, den elementaren Stiokstoff der Luft zu binden, 
ma13gobend geweRen sci, ist jedenfalls nioht die einzig magliche; neben der Oxy
dation des Luftstiokstoffes durch elektrische Entladungen in der Atmosphare 
diirfte vor aHem das Freiwerden gro13er Mengen Ammoniumchlorids bei der Er
starrung des Magmas, gdolgt von einer Niederschlagung und Losung des Sal
miaks in den irdischen Ge"\vassern, als jene QueUe anzusehen sein, aus der die 
erst en Lebewesen gebundenen Stickstoff schapfen konnten2). Auch der in den 
Gesteinen enthaltene Stickstoff ist zum Teil aufschlie13bar3). Heute ist jeden
falls der Vorrat an gebnndenem Stickstoff, der allein fiir die Ernahrung der 
hoheren Pflanzen nnd Tiere in Betracht kommt, verhaltnisma13ig klein und 
bestimmt vielerorts als der im Minimum befindliche Faktor das Ausma13 der 
pflanzlichen und damit auch der tierischen Produktion. So erscheint es moglich, 
da13 fiir diese angenommene Verringerung der Menge gebundenen Stickstoffes 
jene Prozesse verantwortlich zu machen sind, die auch heute noch auf unserer 
Erde sich bei del' Zersetzung von organischen Stoffen abspielen und zum Auf
treten von elementarem Stick stoff fiihren. 

Der Denitrifikation oder Nitratgarung4) wurde besonders von alteren 
Autoren ein rein chemischer Charakter zugesprochen (Entstehung von elemen
tarem Stickstoff hei der Reaktion zwischen Nitrit und Ammoniak oder Amino
sauren), desson Bpdoutung aber durch dio Auffindung und das Studium von 
verschiedenen Bakterien, die Nitrate unter Entwicklung von Stickstoffgas 
zersetzen, immer mehr in den Hintergrund geriickt wurde5 ). Je nach der Bak
terienart konnen entwoder Nitrate oder Nitrite oder beiderlei Salze der Denitri
fikation anheimfallC'n. Die Fi5rdcrung der Salpeterzersetzung durch LuftabschluS 

1) C: ~ in Pflanzen: LC'WEGAR])H 1925, R. 323 u.348 (zitiert auf S. 702); in Tieren: 
PtTTER, A.: Verglciehcnde Physiologie f). 3U. UJll; im Boden: FELBER P., Mitt. d. landw. 
Lehrk. Wien. Bd.3, :).23. 1915. -- SIEVERS, F. J.: ref. Exp. Stat. Rec. Bd. 47, S. 516. 
1922. - WAKSM.\X, S. A.: Journ. agric. science Bd. 14, S. 555. 1924. 

2) LIKCK, U.: Handwurterb. d. Naturwiss. Bd.5, S. 1054. - PHIPSON: Chem. News 
Bd. 70, D. 283. 1894. DTOKL.IS.\, J.: Chemiker-Zeitg. 1906, Nr. 61. 

:l) Literatur boi F. LOHNIS: Laudwirtschaftliche Bakteriologie, S. 614. - Del' in del' 
Kohle in geringer Menge mthaltene Stickstoff wird ~mm Teil wieder den Kulturpflanzen in 
Form des bei der Verkokull!-, und Leuchtgasfabrikation anfallenden schwefelsauren Am
moniaks zugcfiihrt. 

4) Liter-atm: CZ.IPEK, F.: Biochemie BrI. 2, S. 176. - LOHKIS, F.: Landwirtschaftl. 
Bakteriologie, S. 477 l1. G:3li.- BENECKE, W.: Bau nnd Leben del' Bakterien, S. 401. -
.JENsEN, H., in Lafars Hamlb. d. techno }Iykologie Bd. 3, S. 18.5. - LANTZSCH, K.: Zentralbl. 
f. Bakteriol., Parasitcnk. ll. Infektionskrankh., Abt. 1, Bd. 87, S. 81. 1921. - CONN, H . • J. 
u. R. S. BREED: ref. ('benda, Abt. II, Bd. 54, S. 140. 1921. -- GL.\SER, R IV.: Proc. of the 
nat. acado of sciences (C. N. A .. ), Bel. G, N. 272. 1920. 

OJ POWLER U. }\:(YfWIL: .1ourJl. Indian. Inst. Reience Bd. 7, S.29. 1924; ref. Zeitschr. 
f. Pflallzcncrniihrun" n. liiin!lung, A., Hri. fl, S. 114. 1 92fl. 
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ist in der fakultativen Anaerobie der beteiligten Mikroben begriindet. Ahnlich 
wie die Reduktion der Nitrate iiberhaupt konnte auch die Salpetergarung als ein 
Mittel zur Freimachung gebundenen Sauerstoffes gewertet werden, der dann 
zur Oxydation organischer Verbindungen im Betriebsstoffwechsel dieser Mikroben 
Verwendung fande. In der Tat verlauft die Denitrifikation nur bei Gegenwart 
reichlicher Mengen organischer Stoffe. Als Kohlenstoffquellen kommen sehr 
verschiedene, leicht und schwer zersetzliche organische Stoffe in Betracht, deren 
Verarbeitung wieder von der Gegenwart oder Bildung anderer abhangen kann1). 

Denitrifizierende Bakterien wurden aus Exkrementen, Boden (besonders feuchte 
Boden wie Reisfelder, Moorboden), aus Teichen und aus Meerwasser isoliert; 
die Salpetergarung kann daher fast iiberall dort in Gang kommen, wo die all
gemeinen Bedingungen derselben (geniigende Feuchtigkeit, Gegenwart von 
Nitraten und organischen Stoffen, Sauerstoffarmut, Reaktion u. a.) erfiillt sind. 
In Reinkulturen verlief die Denitrifikation von Nitraten innerhalb der Grenzen 
PH 5,5-9,8 mit dem Optimum bei PH 7,0-8,2, jene von Nitriten am besten 
bei PH 5,5-7,02). Ihre Bedeutung fiir den Stickstoffhaushalt des Meeres ist 
umstritten3). Trotz ihres verhaltnismaBig hoch gelegenen Temperaturoptimums 
diirfte sie auch wahrend der kalten J ahreszeit und in kalten Klimaten vor sich 
gehen. 1m Ackerboden sind die denitrifizierenden Mikroben besonders haufig 
in den oberflachlichen Schichten, aber auch bis zu 1 m Tiefe angetroffen worden 
und konnen daher bei mangelndem Luftzutritt, etwa in zu nassen Boden und bei 
Anwesenheit organischer Stoffe, Verluste an Salpeter herbeifiihren4 ). Immerhin 
scheint diese Gefahr friiher vielfach iiberschatzt worden zu sein, und selbst die 
Stickstoffverluste in lagernden organischen Substanzen miissen nicht immer auf 
Denitrifikation beruhen5). 

AuBer diesen heterotrophen Bakterien kommen auch autotrophe denitri
fizierende Bakterien6) (Thionsaurebakterien nach OMELIANSKI) gleichfalls in 
groBer Verbreitung vor, die unter anaeroben Bedingungen den bei der Salpeter
zersetzung frei werdenden Sauerstoff zur Oxydation von Thiosulfat und anderen 
schwefelhaltigen Stoffen und die dabei frei werdende Energie zur Reduktion der 
Kohlensaure verwenden: 

6 KNo.3 + 5 S + 2 CaC03 = 3 H 2S04 + 2 CaS04 + 2 CO2 + 3 N2 + 659,5 Cal. 

So greifen diese Bakterien in den Kreislauf des Schwefels und des Kohlendioxyds 
hiniiber. Auch einige wasserstoffoxydierende Bakterien scheinen zur Denitrifika
tion befahigt zu sein7). 

1) NOLTE, 0.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. und Infektionskrankh., Abt. 2, 
Bd. 49, S. 182. 1919. - Formiate: GROENEWEGE, J.: Med. alg. Proefstat. Landbouw Ba
tavia 1921. - Stickstoffbildung in Abwasserfaulkammern: BACH u. SIERP: Zentralbl. f. 
Bakteriol., Parasitenk. und Infektionskrankh., Abt. 2, Bd. 58, S. 401. 1923; Bd. 59, 
S. 1. 1923. 

2) ZACHAROWA, T. M.: ref. Zeitschr. f. Pflanzenernahrung u. Diingung, A, Bd. 5, 
S. 115. 1925. 

3) Literatur auf S. 708 unter 6). - BENECKE, W.: Bau und Leben der Bakterien, S. 612. 
4) OELSNER, AL.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, 

Bd. 48, S. 250. 1918. 
5) NOLTE, 0.: Landwirtschaftl. Versuchs-Stat. Bd.99, S.287. 1922 und friiher. 
6) GEHRING, A.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, 

Bd. 42, S. 402. 1915. - BEIJERINCK, M. W.: Jaarb. v. de kon. acado V. wetensch. (Amster
dam) Bd.28, S.845. 1920. - KLEIN, G. U. A. LIMBERGER: Biochem. Zeitschr. Bd.143, 
S.473. 1923. 

7) NIKLEWSKI, B.: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 48, S. 113. 1910; Zentralbl. f. Bakteriol. 
Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt.2, Bd.40, S.430. 1914. - RUHLAND, W.: Ber. d. 
dtsch. botan. Ges. Bd. 40, S. 183. 1922. 
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Der Kreislauf des elementaren Stickstoffes auf der Erde wird durch den 
umgekehrten Vorgang der Luftstickstoffbindung1) geschlossen, zu der teils 
frei, teils in Symbiose mit hOheren Pflanzen lebende Mikroben befahigt sind. 

Unter den frei lebenden Bakterien sind es insbesondere zwei Typen, deren 
groBe Bedeutung fUr den Stickstoffhaushalt des Bodens und Wassers aus zahl
reichen Untersuchungen erhellt: der aerobe Azotobacter mit vielen Formen 
und das anaerobe buttersaurebildende Clostridium Pasteurianum (Amylobacter), 
deren groBe, wenn auch nicht allgemeine Verbreitung in den verschieden
sten Boden, selbst auf nacktem Gestein, im Seeschlick, SuBwasser- und Meeres
plankton und als Epiphyten auf Wasserpflanzen nachgewiesen werden konnte; 
je nach den Bedingungen herrscht bald diese bald jene Form vor. Die Intensitat 
der Stickstoffbindung erweist sieh von der Gegenwart verschiedener Stoffe 
(Kalk, Phosphorsaure, Eisen, Mangan, Forderung durch Humusstoffe u. a. m.) 
und der Reaktion dm; Mediums abhangig; viel Salpeter schadigt2). Alle diese 
Stickstoffixierer sind hinsichtlich ihrer Kohlenstoffbeschaffung als heterotroph 
zu bezeichnen3), Ihnen selbst verschlossene Kohlenstoffquellen konnen durch 
Vergesellschaftung mit anderen hierzu befahigten Bakterien erschlossen werden4); 

ahnlichen Nutzen kann Azotobacter aus der Vergesellschaftung mit cellulose
verarbeitenden Clostridien ziehen, und diese konnen wieder durch Zusammen
leben mit aeroben Formen die Ihnen zusagende niedrige Sauerstoffspannung 
finden. Die Stickstoffbindung durch diese Bakterien wird hinsichtlich ihrer Be
deutung fur den Stickstoffhaushalt des Bodens und Wassers als eine langsam; 
dafUr aber dauernd flieGende Stickstoffquelle charakterisiert. 

Der Nutzen, den h6here, auf dem gleichen Standort wachsende Pflanzen 
aus der Stickstoffbindung frei lebender Bakterien indirekt ziehen5), erfahrt natur
gemaB eine spezielle Steigerung dort, wo es zu einer Symbiose Stickstoffgas 
assimilierender Mikroben mit hoheren Gewachsen kommt. Der am besten 
studierten Bakteriensymbiose der Leguminosen6 ) reiht sich die Aktinomyceten-

1) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 2, S. 198f£. - BENECKE, W.: Bau und Leben 
der Bakterien, S. 499ff. u. 578f£. - Chlorophyceen: W ANN, B.: Americ. journ. of botan. 
Bd. 8, S. 1. 1921. 

2) Azotobacter als Nitratassimilant: BONAZZI, A.: Journ. of bacteriol. Bd. 6, S. 331. 
1921. - Als EiweiBbildner: HUNTER, W.O.: Journ. of agricult. research Bd.24, S.263. 
1923. - Abnahme der N-Bindung durch gebundenen N: ZOOND, A.: Brit. journ. of expo 
bioI. Bd.4, S. 105. 1926. -- EinfluB von Salzen: GREAVES u. Mitarb.: Soil science Bd. 13, 
S.481. 1922. - EinfluB der Diingung: DUGGELI, M.: ref. Zeitschr. f. Pflanzenernahrung u. 
Diingung, A, Bd. 1. S. 339. 1922. - EinfluB von Humus: VOICU, J.: Cpt. rend. hebdom. des 
seances de l'acad. dE'S sciencE's Bd. 176, S. 1421. 1923. - Untere Entwicklungsgrenze fiir Azoto
bacter bei PH < 6,0: GAI~EY, P. L.: .Iourn. of agricult. research Bd.14, S.265. 1918. -
FRED u. DAVENPORT: EbE'nda, S.317. - GAINEY u. BATCHELOR: Science Bd. 56, S. 49.1922; 
Journ. of agricult. research Bd.24, S.759 u. 907. 1923. - YAMAGATA U.ITANO: ref. Botan. 
Zentraibi. Bd. 4, S. 145. 1\124. - Licht und Azotobacter: KAYSER, E.: Cpt. rend. hebdom. des 
seances de l'acad. des sciences Bd. 172, S. 183 u. 491. 1921. - Schadigung des Azotobacter 
bei standigem Leguminosenanbau: RV-SUHMANN: ref. Zentraibi. f. BakterioI., Parasitenk. 
u. Infektionskrankh., Abt.2, Bd.56, S. 132. 1922. - PH-Optimum des B. amylobacter in 
Kultur 6,9-7,2, ycrtrit/!t noch gut 5,7: DORNER, W.: Landwirtschaftl. Jahrb. Schweiz. 
Bd.38, S. 175. 1924. -- Intensitat der N-Bindung: TRUFFAUT, G. U. N. BESSZONOFF: Cpt. 
rend. de l'aead. de~ scicnces Bd. 181, S. 165. 1925. 

3) Autotrophip?: K.\SERER, H.: J'E'f. Zentraibi. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektions
krankh., Abt. 2, Bd. 20, S. 170. 1908. 

4) Torf als Energiequelle: SCHMIDT, E. W.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. In
fektionskrankh., Aht. 2, Ref. Bd. 52, S. 281. 1920. 

,) }Iais soli sE'inen N-Bedarf aus bakteriell gebundenem N zur Ganze decken kiinnen: 
TRUFFAUT, G. U. N. BESZZONOFF: Cpt. rend. des seances de la soc. de bioI. Bd.91, S. 1077. 
1924. - IWANoFF, N. N.: Biochem. Zeitschr. Bd.182, S.88. 1927. 

6) Litel'atur bei ('Z.IPEK: Biochemie Bd. 2, S.207. - HANREN, R.: ref. Exp. Stat. Rec. 
Bd.46, S.514. - Stickstoffsammelnde Holzgewachse: LIESE: Mitt. d. dtsch. dendroi. Ges. 
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symbiose der Alnusarten an; den Blattknollchenbakterien gewisser Rubiaceen 
schreibt FABER gleichfalls die Fahigkeit zur Stickstoffbindung zu, und es ist 
wohl moglich, daB sich dazu noch weitere FaIle ahnlicher Lebensgemeinschaften 
gesellen werden 1 ) . 

Angesichts der groBen Verbreitung, des Artreichtums der Leguminosen 
und der landwirtschaftlichen N utzung vieler Vertreter dieser Familie ist die 
Stickstoffsammlung der Wurzelknollchenbakterien der Leguminosen zweifellos 
von der groBten Bedeutung fUr den Kreislauf des Stickstoffes in den Organismen. 
Die Leguminosen konnen durch die Symbiose mit Bacillus radicicola ihren ge
samten Stickstoffbedarf aus der Luft decken. Durch groBere Mengen gebundenen 
Stickstoffes (Salpeter) wird die Knollchenbildung und Stickstoffbindung gehemmt, 
durch ausreichende Boderueuchtigkeit und durch Luftung gefordert2 ). Auch zur 
Bodenreaktion bestehen Beziehungen3). Kali, Phosphorsaure, Kalk fordern 
den Knollchenbesatz. Mittels serologischer Methoden konnte der Beweis fUr die 
Verschiedenheit der Leguminosenknollchenbakterien erbracht werden4). In 
Boden, wo die zugehorigen Bakterienformen fehlen, z. B. in Moorboden oder beim 
Anbau landfremder Leguminosen, hat sich die Impfung bewahrt5). 

In einem dauernd mit Vegetation bedeckten und sich selbst uberlassenen 
Boden Rothamsteds, wo also zu den Leistungen der Bakterien noch die Zufuhr 
und die Auswaschung von Stickstoff durch die Niederschlage hinzukommt, 
fand HALL6) im Verlaufe von 22-24 Jahren einen ungefahren Gewinn von 
997,7 kg N pro acre und Jahr. Aber eine Bilanz aufzusteIlen, wie sich heute 
im Kreislauf des Stickstoffes auf unserer Erde der Stickstoffverlust durch Deni
trifikation gegenuber dem Gewinn an Stickstoff durch die ihn bindenden 
Mikroben stellt, ist unmoglich, weil die Leistungen der an diesen Prozessen 
beteiligten Bakterien weder im Einzelnen noch in ihrer Gesamtheit abgeschatzt 
werdenkOnnen7). Die Bedeutung dieser Vorgange fur den Stickstoffkreislauf 
auf der Erde selbst leuchtet aber sofort ein, wenn man bedenkt, daB aIle ubrigen 

1922, S. 108. - Energiebedarf der Stickstoffbindung durch Knollchenbakterien: CHRISTIAN
SEN- WENIGER FR.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, 
Bd. 58, S. 41. 1923. 

1) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 2, S. 194f£., 211 u. 220. - Ericaceen: RAYNER, 
M.CH.: Botan. Gaz. Bd. 73, S. 226.1922. - Nach H. MOLISCH: Sc. Rep. Tohoku Imp. Univ. 
I, 4. Ser., 1925, bindet der in gewissen Lebermoosen lebende Nostoc den Luftstickstoff. 
FUr ein Stickstoffbindungsvermogen von Actinomyceten spricht sich neuerdings G. GUITTO
NEAU (Cpt. rend. hebdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 178, S. 895. 1924) aus. -
Negative Ergebnisse: BURILL, TH. J. u. R. HANSEN: Agric. Exp. Stat. Univ. Illinois 1916, 
Bull. 202, mit Literaturzusammenfassung. - Keine Befahigung der Mykorrhizen zur Stick
stoffbindung: MELIN, E.: Untersuchungen iiber die Baummykorrhiza. Jena 1925. - Manche 
Wurzelpilze konnen jedoch Luft-N binden: WOLFF,H.: Jahrb. f. wiss. Botanik Bd. 66, S. 21. 
1926. Hier weitere Literatur. - Die immer wieder aufgeworfene Frage der Stickstoffbin
dung durch Nichtleguminosen bespricht kritisch H. KORDES: Zeitschr. f. Pflanzenernahrung 
u. Diingung, B, Bd.4, S.382. 1925. 

2) Nitrate: STROWD: Soil Science Bd. 10, S.343. 1920. - Bodentemperatur: JONES, 
F. R.: ref. Biederm. Zentralbl f. Agrikult. Chern. Bd. 51, S. 237. 1922. 

3) ARRHENIUS, 0.: Zeitschr. f. Pflanzenernahrung u. Diingung, A, Bd. 4, S. 350. 1925 . 
• ) VOGEL, J. u. ZIPFEL: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, 

Bd.54, S.13. 1921. - KLIMMER, M.: Ebenda, Bd.55, S.281. 1922. 
5) Impfung von Nichtleguminosen: HILTNER, L.: Mitt. d. dtsch. Landwirtschafts

Ges. 1921, Stiick 15. - VOGEL, J.: Zeitschr. f. Pflanzenernahrung u. Diingung, B, Bd. 1, 
S. 531. 1922. 

6) HALL, A. D.: Journ. of agricult. science Bd. 1, S. 241. 1905. - Andere Schatzungen 
bei SCHLOESING u. LAURENT: Ann. de l'inst. Pasteur Bd.6, S.830. 1892. - KUHN: Fiihl. 
landw. Zeitung 1901, S. 2. . 

7) KOSTYTSCHEW (Lehrb. d. Pflanzenphysiol. 1926, S. 220) halt,unter Hinweis auf die 
in warmen Zonen mutmaBlich intensiv vor sich gehende N-Bindung, eine rasche Zunahme 
des gebundenen Stickstoffs auf der Erde fiir wahrscheinlich. 
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Lebewesen lediglich an der Bewegung gebundenen Stickstoffes beteiligt sind, 
den Vorrat an diesem also weder vermehren noch vermindern konnen1). 

Der Kreislauf der .LYitrate auf unserem Planeten hat eine Wurzel in der 
Oxydation des LuftstickRtoffes bei elektrischen Entladungen in der Atmosphare, 
die andere in der bakteridlen Nitrifikation des Ammoniaks, wodurch der Nitrat
umlauf mit dem des Amll1ol1iakR verkettet wird. Nur Pflanzen2 ), vor aHem die 
hoheren grunen GewiichKl\ \'ermogen aus den aufgenommenen Nitraten den 
Stickstoffbedarf ihres Keirpers zu decken, wahrend die Tiere an der Bewegung 
des Nitratstickstoffes t;ieh nicht beteiligen, sondern lediglich auf die Ausnut
zung der dureh dip Pflanzen reduzierten Form des gebundenen Stiekstoffes an
gewiesen sind. 

Wenn auch der Gehalt der Niedersehlage an salpetriger und Salpetersaure, 
entstanden dureh die elektrische Verbrennung des atmospharischen Stickstoffes, 
nur nach wenigen Milligrammen im Liter und Bruchteilen davon zahlt3), so werden 
doch auf diese Weise inlangeren Zeitraumen der Erdoberflache Mengen zugefUhrt, 
die fUr den terrestrischen Nitratkreislauf nicht belanglos sind. Besonders im 
Verein mit dem gleichfalls aus der Luft in die Niederschlage eintretenden Ammo
niak wird solcherart alljahrlich dem Festlande und dem Meere ein nennenswerter 
Zuschu13 an gebundenem Stickstoff zuteil, wenn er auch ofter in seiner Bedeutung 
fur die Pflanzencrnahrung u berscha tzt wurde4). 

Das mit den Niedersehlagen herablangende oder bei der mikrobiellen Zero 
setzung von Stoffen organisehen Ursprungs entstehende Ammoniak (Ammonium
salze) kann durch die Nitritbildner zu Nitrit und dieses durch die Nitratbildner 
zu Nitrat oxydiert werden5 ), ein Vorgang, der wegen seiner Verbreitung im 
Boden und Wasser 6 ) fUr die Entstehung der Nitrate und Nitrite auf der Erde 
hauptsachlich in Betracht kommt und steHenweise sogar zur Bildung machtiger 
Salpeterlager (Chilesalpctcr) gefUhrt hat. Weil das Optimum del' Nitrifikation 
in einem verhaltnismaf3ig schmalen Bereich der Wasserstoffionenkonzentration 
nahe dem Neutralitatspunkt liegt7) und nur bei genugendem Saue;stoffzutritt 
vor sich geht, unterbleibt sie in der Regel in sauren oder schlecht durchlufteten 
humusreichen Beiden 1gewisse WaldbCiden, HeidebCiden, MoorS)]. Organische 

1) Del' Stickstoffbedarf der Kulturpflanzcn und .~eine Deckung in Deutschland: EHREN
BMtG, 1'.: Vcrhand!. d. (ics. dtsch. Naturforsch. u. Arzte, 86. Vel's. zu Bad Nauheim 1920. 
1921, S. 47. . 

2) Nitratassimilation durch heterotrophe Pflanzen: Literatur bei F. LORlns: Land
wirtschaftl. Bakteriologie, S. 630. - KLEIN, G. u. Mitarb.: Hoppe-Seylers Zeitsehr. f. physiol. 
Chem. Bd. 159, S. 201. 1926. 

3) Literatur: Handwiirtprb. <1. Naturwiss. Bd. 6, S. 867 u. 877. - SHAFFER, S.: Chem. 
News Bd. 124, S.35. 1!.J22. 

4) 1,2-3,(\ kg Stiekstoff und mehr pro Jahr und Hektar. - HASELHOFF, E.: (Land
wirtschaftl. Versuehs-Stat. Bd. 102, S. 73. 1924) yeranschlagt ihn mit 14,25 kg. 

5) Literatur bei CZ,\l'EK: Biochemic Bd. 2, S. 181f£. - BONAZZI, A.: Botan. Gaz. Bd. (\8, 
S. 1!)4. 1919; Journ. of badcriol. Bd. 6, S. 479. 1921. - Autokatalytisches Formelbild der 
Nitrifika;!ion: MIYAKE, K. 11. S. SOMA: Journ. of biochem. Tokyo Bd. 1. S. 123. 1922. 

6) Ubcr Nitrifikatioll illl -'leer: Iss.\TSCHE~Ko, B.: Cpt. rend. hebdom. des seances dE' 
l'acad. des sciences Bel. IH2. f'. 185. HJ26. 

7) GAARDIm, T. II. o. II.\(;}~:\T: rd. Zcntralbl. f. Baktcriol., Parasitenk. u. lnfektions
krankh., Abt. 2, Bd. ;)/, ~. 12!). 1922. . TORBJORN, G. u. O. HAGEiV!: ref. ebenda, Bd.58, 
S.347. H)23. - .lcdoch Ilibt es auch an niedl'igc pu-Werte angepa13te Nitrifikanten: 
G;L\RDER u. H.IUE:\T: rd. Zpitschr. f. 1:'flanzenernahrung u. Dtingung, A, Bd. 4, S. 1!.J4. 1925. 
- BARTHEL, CHR. 11. N. BENGTSSON: ref. ehenda Bd.3, S.427. 1924. - WOHLBIER, W. 
(Kiilm-Arehiy Rd. 12. 1\)26) fand noch bei PH = 4,3 im Boden Nitrifikation. 

8) ARND, TH.: Lalldwirtschaftl. .Jahrh. Bel. 51, S. 297. 1917; Zentralbl. f. Bakteriol. 
Pal'asitenk. u. Infektionskrankh .. Abt. 2. :Rd. 4!), S. 1. 1919. - Zeitsehr. f. Pflanzenernahrung 
u. Dungnnp:, .\, Bel. 4. f'. :;:1.102;;. --- STEPHE:"SO:", R. R: .Jowa Exp. Stat. Res. Bull. Bd. 58: 
s. a:ll. UJ20. - HEs,EUJ \':-;. H.: Jlcdd. f'tat. Skogsf6rs(ik. Anst. Stockholm 1!ll7, S.2Hi. 
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Stof£e, z. B. Zucker, hemmen die Nitrifikation besonders in Kulturen, weniger 
im Boden1). Der 6fter behauptete, von der Temperatur und anderen Faktoren 
unabhangige EinfluB der Jahreszeit auf die Tatigkeit der Bodenmikroben ist 
unsicher2 ). Luftzutritt, geeignete Feuchtigkeit und andere Faktoren bewirken 
einen lebhaften Verlauf der Nitratbildung3 ). Die bei dieser Oxydation frei
gewordene Energie dient den kohlenstoffautotrophen Nitrifikationsbakterien 
zur Reduktion der Luftkohlensaure. Doch werden auch heterotrophe Nitro
bacterarten im Boden angegeben4 ). 

Ein Tell des so gebildeten Salpeters £alIt wegen seiner mangelhaften Ab
sorption im Boden der Auswaschung 5 ) anheim und gelangt in die Hydro
sphare, wo er den pflanzlichen Bewohnern als Nahrstoff zugute kommt, ein Teil 
unterliegt der biologischen Festlegung durch gewisse Bakterien und Pilze, welche 
Nitrat zu Nitrit und bis zu Ammoniak reduzieren k6nnen, also die der Nitri
fikation gegenlaufige Umsetzung ausfuhren6), der Rest flieBt den grunen Pflanzen 
zu, die den Salpeter als ihre naturliche Stickstof£quelle fur die EiweiBsynthese7 ) 

in ihrem K6rper gleichfalls zu Ammoniak reduzieren mussen und so den vor 
allem fUr die h6heren Tiere bedeutsamen Kreislauf des Aminostickstoffes8) ein
leiten. Wie im Tierk6rper durch den Angriff der proteolytischen Enzyme das 
NahrungseiweiB zu Aminosauren abgebaut wird, aus denen dann das Tier seine 
k6rpereigenen Proteine formt, so folgt auch ein ganz ahnliches Umschmelzen 
der EiweiBstoffe abgestorbener Tiere und Pflanzen oder der mit den Exkrementen 
ausgeschiedenen unverdauten EiweiBstof£e durch viele Bakterien und Pilze 
bei der Faulnis9). Die Aminosauren sind auch sonst fUr viele Pflanzen aus
gezeichnete Stickstoffquellen und k6nnen selbst von h6heren Pflanzen10) assimi
liert werden. Zum groBen Teil aber unterliegen die Aminosauren weiterer mikro
bieller Zersetzungll); durch Desamidierung derselben und anderer organischer 
Stickstof£verbindungen12) kann Ammoniak auftreten, das ebenso wie das bei der 

1) FRED U. DAVENPORT: Soil Science Bd.11, S.389. 1921. 
2) LEMMERMANN, O. U. L. WICHERS: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektions

krankh., Abt. 2, Ref. Bd. 50, S. 33. 1920. - SCHONBRUNN, BR.: Ebenda, Bd. 56, S. 545. 
1922; Bd. 58, S. 435.1923. - LOHNIS, F.: Ebenda, S. 207. - LUMIERE, A.: Rev. gen. botan. 
Bd. 33, S. 545. 1921. 

3) BRUCE, ·WILLIAMS: Botan. gaz. Bd.62, S.311. 1916. - BARTHEL u. BENGSTON: 
Soil Science Bd. 8, S. 243. 1919. - WICHERS, L.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. 
Infektionskrankh., Abt. 2, S. 1. 1920. - BARTHEL, CHR.: Fortschr. d. Landwirtsch. Bd. 1, 
S. 37. 1926. - ARND: Mitt. d. Ver. z. Ford. d. dtsch. Moorkunde Bd. 49, S. 313. 1921. 

4) SACK, J.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt.2, Bd. 62, 
S.15. 1924. 

5) Zum Beispiel GEILMANN, W.: Journ. f. Landw. Bd.70, S.259. 1923. 
6) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd.2, S. 173 u. 163. - SACK, J.: (Zentralbl. f. 

Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, Bd. 64, S. 32. 1925) beschreibt eine 
aus Ammoniak Nitrit bildende, Cellulose zersetzende Bakterie, die unter anaeroben Be
dingungen Nitrate zu Nitrit reduziert. - Schimmelpilze: KOSTYTSCHEW, S. U. E. TSWET
KOWA: Zeitschr. f. physiol. Chern. Bd. Ill, S. 171. 1920. - LOHNIS, F.: Landwirtschaftl. 
Bakteriologie, S. 623. 

7) Literatur bei CU.PEK: Biochemie Bd.2, S.299ff. - PRIANISCHNIKOW, D.: Land
wirtschaftl. Versuchs-Stat. Bd.99, S.267. 1922. 

8) ABDERHALDEN, E.: Synthese der Zellbausteine in Pflanze und Tier. Berlin 1912. 
9) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 2, S. 128ff. - Desamidierung: Ebenda, S. 141, 

162 u. 169. - Aminbildung bei der EiweiBfaulnis: Ebenda, S. 143. 
10) CZAPEK, F.: Naturwissenschaften Bd. 8, S. 229. 1920; hier auch tiber andere orga

nische Stickstoffverbindungen. - HESSELMANN, H.: Medd. fro Stat. Skogsfors. Anst. Stock
holm, S. 297. 1917. 

11) Z. B. Indolbildung: ZDANSKY, E.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektions
krankh., Abt. 1, Bd.89, S. 1. 1922. 

12) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 2, S. 154ff. - GUITTONEAU, G.: Cpt. rend. 
hebdom. des seances de l'acad. des sciences, Bd. 179, S. 512 u. 788. 1924. - Chitinzersetzung: 
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Ammonisation der tierisehen stiekstoffhaltigen Ausschcidungen [Harnstoff, 
Harnsaure, Hippursanre P) entstehenck Ammoniak den Ausgangspunkt fUr 
seinen Kreislauf in der Katnr hildet2 ). Diesen Prozessen durfte der groBte Teil 
des in der Atmosphiire enthaltenen Ammoniaks entstammen3 ), der mit den 
Niederschlagen wieder znr Erde zuruekkehrt. Das durch die im Boden sich 
ahspielenden Zersetzungell entstandene oder das mit den Niederschlagen ihm 
einverleihte Ammoniak wird griiBtenteilR physikalisch oder chemisch im Boden 
gehundcn~) oder hiologisch5 ) durch Bakterien, Algen und besonders Pilze, fUr 
deren Stickstoffbcdarf Ammoniulllsaize sich hervorragcnd eignen, festgelegt, 
d. h. in EiweiBstickstoff iibergefiihrt, sofcrn es nicht nitrifiziert wird. Wo die 
Nitrifikation fehlt· oder mangelhaft YeI'lauft, konnen Ammoniumsalze auch 
den hiiheren Pflanzen als Nahrung diencn. Mittels steriler Kulturen wurde die 
Verwertbarkeit von Ammoniumsalzen 1118 Stickstoffquelle fur die hoheren Pflanzen 
einwandfrei und ·wiederholt bewiesen. Die oft erorterte Frage, ob Nitrat oder 
Ammoniak die fUr sic gceigncterc Stickstofform vorstcllt, steht im innigsten 
Zusammenhange mit <ler bei der Resorption dieser Saize erfolgenden physio
logischen Reaktionsverschiebnng der NiihrlOsung und ihrer Auswirkung auf den 
Pflanzcnertrag. Rei Anf;8chaltung der physiologischen Aciditat sonstiger Am
moniumsalze durch Verwendung von Ammoniumcarbonat + CO2 zeigt sich 
sogar die l'berlegenheit dieser Stickstoffquelle uber das Nitrat6); denn die Ver
wendung del' Nitrate zur EiweiBbildung in der Pflanze setzt ihre Reduktion 
zu Ammoniak voraus. Und da daR Ammoniak auf dcr anderen Seite beim oxy
dativen Zerfall der Aminosauren (def; Eiweil3es) in Tier und Pflanze wieder 
erscheint, kcnnzeichnet es PRTANTSCHNIKO\y7) als das Alpha und Omega des 
Stickst off -Stoffwec hRe b. 

Der Kreislauf des Schwefels 8. 

Wie der Stickstoff ist auch der Schwe£eI fur aile Organism en ein unentbehr
liches Elemcnt, und sein Kreislauf weist mannigfache Analogien mit dem des 
Stickstoffes auf. Gleich den Nitraten werden die Sulfate von den Pflanzen auf
genommen und reduziert. In der reduzierten Form der Thiogruppe beteiligt 
sich der Schwefel am Aufbau del' pflanzliehen EiweiBstoffe9), mit denen er in den 
Tierkorper eintritt. Ein Teil des Sch wefels erscheint allerdings in wiederoxydierter 
Form als freie und Athersehwefelsanre oder als Thiosulfat im Harn hoherer Tiere10). 

BENE(,KE, W.: Rotan. Zeitg. Bd. G:1, S. 227. lH05. - FOLPMERS, T.: Chern. Weekbl. Bd. 18, 
S.249. HJ21. - Abban organischcr ~tickstoffyerbindungen des Humus: SUeHTING, H.: 
Zeitschl'. f. Pflanzenerniihrung u. Diingung, "~, Bd. 1, S. 113 u. 177. 1922; Landwirtschaftl. 
Versuchs-Stat. Bd. !In, S. 17:3. 1922. 

1) HmICAlIfP, F.: Zeitschl'. f. Pflanzenernahrung u. Diingung, A, Bd. 1, S. 299. 1922. -
NOLTE, 0.: Ebcnda, E, Ed. 2, S. 51. 11)23. - Zersetzung des Harnstoffes im Boden: LITTAUER, 
F.: Zcitschr. f. Pflanzenernahrung u. Diingung, A, Bd. 3, S. IG5. 1924. - Hippursaure und 
Harnstoff als Nahrstofie hir Pflanzen: BOKOR"'Y, TH.: Riochem. Zeitschr. Bd. 132, S. 197_ 1922. 

2) CZAPEK: Zitiel't auf S. 730 unter 9). 
3) EHRENBERG, P.: Die Bewegung des Alllllloniakstickstoffes. Berlin 1907. Ein Teil 

des Luftalllllloniaks ist yulkanischen rrsprungs. 
4) z. B. ::VIIY\KE, K. ll. ::Vlitarb.: .fourn. biochem. Rd. 3, S. 283. 1924. 
0) LOHNls, F.: Lanclwi1'tschaftl. Eakteriol., S. G2G. 
6) Zusammenfassung <lurch Pm_INIscHNIKOW: Ergebn. d. BioI. Bd. 1, S. 407. 192G. 
7) Landwirtschaftl. Ycrsuchs-Stat. Bd. !l9, S.2G7. 1922.; Biochem. Zeitschr. Bd. 150, 

S. 407. 1!l24. MOTHES, K.: Plant a Bd. 1, S. 540. 192G. 
8) 03IELUNSKI, W.: in Lafars Handb. d. techno Mykologie Rd. 3, S.214. 1904/G. -

LOHNIS, F.: Landwirtschaftl. Bakteriol., S. 705f£. 
9) tiber den SchwefPl in Senf6len, das Auftl'eten von Schwefelkohlenstoff als pflanz

liches Stoffwechselprodllkt n. a. bpi F. CZ_\PEK: Biochemie Bd. 3, S. 183f£. 
.. 10) AHD~mHALDE:\": 1,ch1'b. f. physiol. Chcm. Bd. 1, S.636. 1!l20. - Vorkommen von 
Athcrschwdelsauren: NEnmR(l, C.: NaturwisHenschaften Bd.12, S.797. 1924. 
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Bei der Faulnis tierischer und pflanzlicher EiweiBstoffe wird der in ihnen ent
haltene Schwefel von vielen aeroben und anaeroben Bakterien als Schwefel
wasserstoff abgespalten l ), vergleichbar mit dem bei der Desamidierung der 
Aminosauren auftretendem Ammoniak. So wie dieses aber auch durch mikro
bielle Reduktion aus Nitraten entstehen kann, so ist auch ein Teil des in der 
Natur entstehenden Schwefelwasserstoffes als Reduktionsprodukt von Sulfaten 
durch bakterielle Desulfuration entstanden, einem unter anaeroben Bedingungen 
im Schlamm, in groBeren Wasser- und Bodentiefen verlaufenden Vorgang, der die 
beteiligten Mikroben mit Sauerstoff versorgt; die zu dieser Reduktion erforderliche 
Energie verschaffen sich die Bakterien aus der Oxydation organischer Materialien2). 

Das Gegenstiick zu der Sulfatreduktion und ein Analogon zur Nitrifikation 
stellen die Leistungen jener kohlenstoffautotropher Bakterien dar, die das 
Vermogen besitzen, Schwefelwasserstoff und Sulfide, Thiosulfate und andere 
Sauerstoffsauren des Schwefels und elementaren Schwefel zu Schwefelsaure zu 
oxydieren, und die dabei freiwerdende Energie zur Reduktion des Kohlendioxyds 
verwenden3). Sofern diese schwefeloxydierenden Bakterien zur Verbrennung 
des Schwefelwasserstoffes Luftsauerstoff benotigen, der allein schon die Oxy
dation des Schwefelwasserstoffes auszufiihren vermag, erscheint das Vorkommen 
dieser Bakterien an Orten mit niedrigerer Sauerstoffspannung als eine zweck
dienliche Anpassung. Die Oxydation des Schwefelwasserstof£es kann intra
cellular (Beggiatoa u. a.) oder nach seinem rein chemischen Zerfall iiber elemen
taren Schwefel extracellular erfolgen4). Der Denitrifikation durch anaerobe 
autotrophe, schwefeloxydierende Bakterien wurde bereits auf S. 726 Erwahnung 
getan. Doch wurden auch fakultativ anaerobe und zur Heterotrophie befahigte 
Thiosulfatbakterien bekannt, die auch organische Schwefelverbindungen ver
werten konnen und den darin enthaltenen Schwefel iiber elementaren Schwefel 
zu Sulfat oxydieren; das dabei auftretende Nitrit entstammt der Reduktion 
von Nitraten, die bis zu Ammoniak fortschreiten kann oder der Oxydation 
vorhandenen Ammoniums5 ). Die Fahigkeit zur Oxydation elementaren Schwefels 
scheint unter den Bodenmikroben weitverbreitet zu sein6). Durch die Wieder
bildung der Sulfate ist der Kreislauf des Schwefels geschlossen. 

Ahnlich wie im Umlaufsysteme des Stickstoffes sorgen auch hier die Nieder
schlage fiir den R iicktransport der d urch vulkanische Exhala tionen oder bei der Ver
brennung von Kohle in die Atmosphare gelangtenSchwefel- und schwefligenSaure7). 

.. 1) Literatur bei CUPEK: Biochemie Bd.2, S.148. - Auftreten von Mercaptan und 
Athylsulfid bei der EiweiBfauhIis: KONDO, M.: Bi"ochem. Zeitschr. Bd. 136, S. 198. 1923. 

2) CUPEK: Biochemie, Bd.3, S. 167. - EMMERICH u. LOEW: Zentralbl. f. Bakteriol., 
Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt.2, Bd. 29. 1911. - Sulfatreduktion in tiefen Boden
schichten: WOLZOGEN-KuHR, C. W. H.: Jaarb. v.kon. acado de v. wetensch. (Amsterdam) 
Bd. 31, S. 108. 1922. - In Faeces: KOCHMANN, R.: Biochem. Zeitschr. Bd. 112, S.255. 1920. 

3) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd.3, S.59. - WAKSMAN, S. A.: Journ. gen. 
physiol. Bd. 5, S. 285. 1923. 

4) LANTZSCH, K.: Internat. Mitt. f. Bodenkunde Bd. 12, S.22. 1922. 
5) TRAUTWEIN, K.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, 

Bd. 53, S.513. 1921. - KLEIN, G. u. A. LIMBERGER: Biochem. Zeitschr. Bd.143, S.473. 1923. 
6) Schwefeloxydation im Boden: DEMOLON, A.: Cpt. rend. hebdom. des seances de 

l'acad. des sciences Bd. 173, S. 1408. 1921. - RUDOLFS, W.: Soil Science Bd. 13, S. 215. 1922. 
- RIPPEL, A.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, Bd. 62, 
B. 290. 1924. - Zinkblende: HELBRONNER, A. u. W. RUDOLFS: Cpt. rend. hebdom. des 
seances de l'acad. des sciences Bd. 174, S. 1378. 1922. - Pyrit: RUDOLFS, W.: Soil Science 
Bd. 14, S. 135. 1922. 

7) Handworterb. d. Naturwiss. Bd. 6, S. 868. 1912. - Rauchschaden durch schweflige 
Saure: WIELER, A.: Angew. Botan. Bd. 4, S. 209. 1922. - STOKLASA, J.: Die Beschadigung 
der Vegetation durch Rauchgase. Berlin u. Wien 1923; Biochem. Zeitschr. Bd. 136, S.306. 
1923. - WIELER, A.: Zeitschr. f. angew. Chem. Bd.37, S.330. 1924. 



Del' Kreislauf (les Phosphors. 

Die Schwefelsaure im Boden wird, "of ern sie nicht biologische Verwendung 
findet oder auf dem C"nHvcge liber Organismen in Sulfiden festgelegt wird, yom 
Boden nur sehr ma13ig zuriickgehalten. So mag es zur Anhaufung schwefelsaurer 
Salze im Meere gekommcn sein. 

Der Kreislauf des Phosphors. 
Der Umlauf diosos fiir aIle Lebewesen notwendigen Baustoffes vollzieht sich 

heute ausschlie13lich ill Form seiner hochsten Oxydations- und Hydratations
stufe, der Orthophosphorsaure, die. dem Mineralreich entstammend, auf ihren 
mannigfachen Wanderungon durch die Welt der Lebewesen im Gegensatz zu den 
bisher bosprochellen Elementen keine chemischen Umformungen erleidetl), 
sondern lediglich in salz- und esterartige Bindungen eingeht [Calcium phosphat 
der Knochen, organiHche Bindllng ill Phosphatiden, Nucleoproteiden, Nucleo
albnminen, Phytin, ZuC'kerphosphorsaureestern2 )J. 

Ais wichtigstl'r Liderant del' Phosphorsaure ist del' Apatit zn bezeichnen, 
{'in in den Erupti\'gesteinen sehr allgemein, \Venn a).1ch moist nur in geringen 
Mengen anzutreffcndes Mineral, das die Phosphorsaure in schwer lOslicher Form 
an Calcium gebulldon enthiilt. :Fiir don tbergang diesel' Phosphorsaure in die 
Organismen nnd fiir ihrC' :-;onstigcn "Gmsetzungen im Boden ist ihre Umwandlung 
in die wasserWsliche Form erforderlich. Weil nur ihre Alkalisalze und primaren 
BaIze del' librigen :Vletalle wasserloslich sind, wird die Phosphorsaure auf ihrem 
"Gmlaufe immer \\ieder in die sch~wer Wsliche Form gedrangt und erscheint des
halb yielfach in Yerkettnng mit dem Kreislaufe des Calciums; so kann lOsliche 
Phosphorsaure im Boden durch Bindung an Kalk, abel' aueh an Aluminium, 
Eisen 11ml andere Hasl'n wiederulll festgelegt werden. Bei del' Aufschlie13ung 
schwer liislic:her Phosphate im Boden3 ) wird die yon den Bodenmikroben und den 
\VurzC'ln hoher('r Pflanzen ausgeschiedenc: Atmungskohlensaure eine Rolle spielen, 
abel' aueh starker", Sanren werden sieh daran beteiligen, so verschiedene organische 
Biiuren, die von zahlrpichen aeroben und anaeroben Bodenorganismen4 ), vielleicht 
aueh nm \Vurzelll hoherer Pflanzen ausgeschieden werden, ja unter Umstanden 
kann selbst Schwefelsaure als Produkt "physiologisch saurer Reaktionen'(5) 
und del' Oxydation des Schwefels6) wirksam in diese Losungsvorgange eingreifen. 
Den hoheren Pflanzen kOllllllt ein versehieden starkes Aufschlie13ungsverlllogen 
gegenuber schwer lOsliehen Bodenphosphaten7) zu, die selbst wieder Untersehiede 
hinsiehtlich ihrer Aufnehmbarkeit aufweisen8). 

1) Reduktion zu Phosphorwasserstoff(?): Dvol:LtK, S.: ref. Botan. Zentralbl. Bd. 129, 
S. 386. 1915. Weitere Literatur bei CZ.HEK; Biochemie Bd. 2, S. 149 u. 348. - BARREN
SCHEEN, H. K. u. :U. A. BECKH-WIDMANNSTETTER: Bioehem. Zeitsehr. Bd. 140, S. 279. 1923. 
- JEGOROFF, M. A.; ref. in Zeitsehr. f. Pflanzenernahrung A, Bd.8, S.252. 1927. 

2) Physiologisehe Bedeutung der Phosphorsaure; LAQUER, FR.: Naturwissensehaften 
Bd. 11, S. 300. HJ23. - BODNAR, .J.; Biochem. Zeitschr. Bd. 165, S. 1. 1925. 

3) Litcratur bei ('ZAPEK: Biochemie Bd. 2, S. 507 u. 521 ff. - STOKLASA, J.: Zentralbl. f. Bak-
teriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., ALt. 2, Bd.29, S.385. 1911; Bd.61, S.298. 1924. 

4) HOPKINS, C. G. u. A. L. WHITING: Agric. Exp. Stat. "Gniv. Illinois 1916, Bull. 190. 
3) H.tSELHOFF, K: Zeitschr. f. Pflanzenernahrung u. Diingung, B, Bd. 1, S. 257. 1922. 
6) }lc. L];]AN; Soil Science Bd. 5, S. 2:)1. 1918. - I,IP1IUN, J. G. u. Mitarb.; Ebenda, 

Bd. 10, S. :327. 1!J20; Bd. 12, S.475. H121. ~. L,,:-;TZ: Internat. }litt. f. Bodenkunde Bd. 12, 
S.22. 1922. . 

7) PRlANISCHNIKOV, D. N.; Die Diingerlehre, S. 268. Berlin 1923. - "\VRANGELL, 
lVL v.; GesetzmaJ3igkeitcn bei der Phosphorsaureernahrung. Berlin 1922. - }IITSCHERLICH, 
E. A.: Zeitschr. f. Pflanzenernahrung u. Diingung, B, Bd. 1, S.282. 1922. - EHRENBERG, 
P.; Ebenda, B, Bd.2. S. 73. 1!J23. ~ ... Siehl' auch Abschnitt "Gesamtumsatze bei Pflanzen", 
dieses Handbuches. Bd. 6. 

8) FltAPS. C. N.: ref. Biedcrm. Zentralbl. f. Agrik. chem. Bd. 52, S. 148.1923. - BRIoux, 
CH.; Cpt. rend. hC'hdom. dps seances de l'acacl. dC's sciences Bd. 175, S. 10!J6. 1922. 
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Sofern die so loslich gemachte Phosphorsaure nicht wieder chemisch fest· 
gelegt wird1 ), wird sie von den Bodenmikroben [biologische Absorption2 )] oder 
von den hoheren Pflanzen assimiliert: aus ihnen tritt sie, meist in organischer 
Bindung, in den Tierkorper uber, der aber auch anorganische Phosphate ver· 
wert en kann. Die organisch gebundene Phosphorsaure tierischer Exkremente 
und abgestorbener Organismen wird durch mikrobielle Zersetzung frei3 ), sofern 
organische Phosphorsaureverbindungen nicht schon als solche von den Pflanzen 
verwertet werden 4). Die in tierischen Exkrementen und Skelettsubstanzen 
enthaltene Phosphorsaure kann sich unter Umstanden lokal zu abbauwurdigen 
Lagern anhaufen, die zur Deckung des Phosphorsaurebedurfnisses der Kultur. 
pflanzen herangezogen werden5 ). 

Der Gesamtkreislauf der Phosphorsaure auf der Erde birgt ein ungelostes 
Problem. GOLDSCHMIDT6 ) verweist darauf, daB die aus den Silicatgesteinen ge· 
li:iste oder verschwemmte Phosphorsaure im Gegensatz zu anderen chemise hen 
Elementen im Meerwasser oder in den Sedimentgesteinen eine bedeutende 
prozentische Verminderung gegenuber ihrem Anteil an der Zusammensetzung 
der Silicathulle der Erde aufweist und denkt an die Moglichkeit ihrer Anreiche· 
rung in den Tiefen der Ozeane, aus denen sie mangels Stromungen und tierischen 
Lebens nicht wieder emporgebracht werden kann. Der Beschaffung der Phosphor. 
saure, die heute schon mancherorts als Minimumfaktor das AusmaB der Pflanzen· 
produktion bestimmen durfte, gilt die Sorge der Zukunft. 

Der Kreislauf der tibrigen Elemente 7. 

Die Kieselsaure, ein in der Organismenwelt uberaus verbreiteter Aschen
stoff, ist besonders im Pflanzenreiche, und da wieder in gewissen Gruppen (Dia
tomeen, Equisetaceen, Gramineen, Cyperaceen, Palmen u. a.) als Einlagerung 
in den Zellmembranen8 ) von Bedeutung. Die in die Pflanzen eintretende Kiesel
saure wird in kolloider Form oder als Salz aufgenommen, organische Kiesel
saureverbindungen aus Pflanzen sind bisher nicht bekannt geworden. Die 
Quelle der in den Organismen enthaltenen Kieselsaure sind die verwitternden 
Silicate, aus denen die Kieselsaure durch starkere Sauren verdrangt wird. An 
der Silicatzersetzung, die primar der hydrolysierenden Wirkung des Wassers und 
sekundar dem Angriff der darin geli:isten Kohlensaure zugeschrieben wird9 ), sind 
auch Organismen10) beteiligt, Bakterien, Flechten, vielleicht auch die Wurzeln 

1) HARRVISON, W. H. u. S. DAS: ref. Biederm. Zentralbl. f. Agrik. chern. Bd. 51, S. 286. 
1922. - SKALKIJ, S.: ref. ebenda, Bd. 47, S. 148. 1918. - MARAIS, J. S.: Soil Science Bd. 13. 
S.355. 1922. 

2) STOKLASA, J.: Zentralbl. f. Bakteriol., Parasitenk. u. Infektionskrankh., Abt. 2, Bd. 29, 
S.385. 1911. - DUCHETSCHKIN: Russ. Journ. f. expo Landwirtschaft Bd. 12, S. 650. 1911. 

3) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd.2, S.339 u. 348. - Lecithinspaltung durch 
Bakterien: Ebenda, Bd. 1, S.783. - Nucleoproteidspaltung durch Bakterien: KOCH, A. U. 

J. OELSNER: Biochem. Zeitschr. Bd. 134, S.76. 1922. - Organischer Phosphor im Boden: 
SCHREINER, 0.: ref. Exp. Stat. Rec. Bd. 49, S. 815. - AUTEN, J. T.: Soil Science Bd. 16, 
S. 281. 1923. 

4) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd.2, S.507. 
5) GoLDSCHMIDT, V. M.: Naturwissenschaften Bd.9, S.887. 1921; Bd. 10, S.350. 1922. 
6) GOLDSCHMIDT, V. M.: Zeitschr. f. Elektrochem., S. 418. 1922. 
7) S. auch Abschnitt "Gesamtumsatze bei Pflanzen", dieses Handbuches Bd. 5. 
8) Literatur bei CZAPEK: Biochemie Bd. 2, S. 357 u. 449. - BRIEGER, F.: Ber. d. dtsch. 

botan. Ges. Bd.42, S.347. 1924. - Aufnahme der Kieselsaure durch Wurzeln: CZAPEK, 
Biochemie Bd. 2, S. 516. - Resorption der Kieselsaure im Tierkiirper: BREEST, FR.: Biochem. 
Zeitschr. Bd. 108, S. 309. 1920. 

9} RAMANN: Bodenkunde 1911, S. 24 u. 37. 
10) Silicatzersetzung durch Bakterien: BASSALIK, K.: Zeitschr. f. Garungsphysiol. 

Ed. 2, S. 1. 1912; Bd. 3, S. 15. 1913. - WRIGHT, D.: Agric. Sci. Bd. 4, S. 245.1922.- Durch 



Dpr Kreislauf del' tibrigen Elemente. 735 

haherer Pflanzen. In heiBen Quellen k6nnen durch gewisse Schizophyceen mach
tige Kieselsinterbildungen veranlal3t werden. Die Kieselschalen und Skelette 
abgestorbener Organismen (Diatomeen, Radiolarien, Spongien) kannen sich am 
Grunde der Gewasser zu erdigen oder festen Kieselbanken anhaufen oder zur 
Bildung von Konkretiollell (Feuersteine in Kreide) fUhren 1). 

Was die HalogenI' Iwtrifft, so spricht das VOl'kommen von Jod und Brom2 ) 

in gewissen Meeresalgen, in der Schilddriise, die weite Verbreitung kleiner Mengen 
}1'luors in den OrganislllPl1 fiir die Bedeutung diesel' Elemente im organisehen 
Kreislauf del' Stoffl'. Besonders a,ber ist das Chlor in Form von Chloriden in der 
Organismenwelt nrbrcitet. Die im Meere enthaltenen Chloride werden mit 
dem durch Sturm und Brandung zerstiiubten Wasser durch Luftstromungen 
landeinwiirts getragell, fallen mit den Niederschlagen zur Erde und kehren 
groBtenteils wieder durch das stromende \Vasser ins Meer zuriick, wodurch del' 
Kreislauf des "zyklischen Salzes"3) geschlossen wird. 

Die bei del' VerwiUerung del' Silicate als wasserlOsliche Salze der Kiesel
sa ure odeI' Kohlcnsii me in Losung gehenden ~lVI etalle konnen nul' im Z ustande 
der Losung in die Organismen eintreten, in welchen sie teils als Ionen, teils in 
komplexer Form sehr manlligfachen Funktionen dienen, urn teilweise schon wah
rend ihres Lebens mit den Exkrementen und zur Ganze nach deren Tode wieder 
in die unbelebte N atur zmuckzukehren. Wohl del' groBte Teil diesel' Metalle 
wird, ebenso wie die bei del' Verwitterung entstandenen tonerdereichen Pro
dukte, durch £lieBendes Wasser iiber weite Strecken bis zu ihrer Ausfallung 
(Tonsedimente) transportiert. Ei8en, -Lviangan lind besonders Kalle mit Magne8ium 
(Dolomit) werden vielfach unter Mitwirkung von Organism en in unlOslicher 
Form ausgefallt4). Besondere Erwahnung verdient das Eisenoxydul als Atmungs
material del' Eisenhakterien5). Die am liingstell in Losung bleibenden Allealien 

Flechten: BACHlIIANN, E.: .Jahrh. f. wiss. Botanik Bd. 44, S. 1. 1907; Ber. d. dtsch. botan. Ges. 
Rd. 35, S. 464. 1917; Bd. 3(), ti. 528. 1918. - ~FREY, K: }Litt. d. NatllI'f.-Ges. Bern 1921. -
Pilze: KUNZE, G.: ,Jahrh. f. ,viss. Botanik Bd. 42, S. 357. 1906. 

1) :FijRTH, O. V.: Vergleichende Physiologie dcr niederen Tiere, S.589 . .Jena 1903. -
Biogene Kieselgesteine: 1{.OSENBUSCH, H.: Elemente der Gesteinslehre, S. 41Off. 1901. -
I)IA, J.: Pflanzen als Gesteinsbildner. Berlin 1926. 

2) Literatuf bei CZAPBK: Biochemie Bd. 2, fl. 520. - .Jod in Meeresalgen: :FREUDLER, 
P. u. l\1itarb.: Cpt. rend. hehdom. des seances de l'acad. des sciences Bd. 173, S. 1116. 1921. 
- SAUVAGEAT, C.: Bull. stat. bioI. d'Arcachon Bd. 22. 1925; Cpt. rend. hcbdom. des seances 
de l'acad. des sciences Bd. ]8;3, S. 1006. 1926. -- Vher den Kreislauf des Jods in der NatllI', 
,Jod im StoffwC'chsel: FELLENBERG, TH. v.: Biochcm. Zeitschr. Bd. 139, S. 371. 1923; Bd. 142, 
S.246. 1923; Bd. 152, ti. 116 190. ]924; Bd. 160, ti.21O. 1925; Bd. 175, S. 162. 1926, Zu
sammenfassung in Ergebn. d.PhysioI. Bd.25. 1 H26. -- BLEYER, NIKLAS u. Mitarb.: Biochem. 
Zeitschr. Bd. 170, S. 265,277,300. 1926. -- tiCHARRER, K. U. A. tiTROBEL: NatllI'wissenschaften 
Bd. 15, S. 539. 1927. HiC'r wC'itere LitC'ratnr. - WRANGELL, M. V.: Ebenda S. 70. -
STOKLASA, ,J.: Fortschr. d. Landwirtsch. Bel. I, S. 5117. 1926. - KLEIN, G.: Ebenda Jg. 2, 
S.424. 1927. ~~- Brom im tierischen Organismus: BERNIL\RDT, H. U. H. UeKo: Biochem. 
Zeitschr. Bd. 15:3, fl. 174. IH2;'); Bd. 170, S.4[)9. 1!J26. - In Florideen: SAUVAGEAU, C.: 
Bull. Stat. bioJ. d' } .. rcachon Bel. 23. UJ2(i. 

3) LIKC'K, G.: Hanc1wiirtel'b. d. Naturwiss. Bd.5, S.1050. 1914. - Nach S. SHAFFER 
(Chern. News Bd. 124, S. ;{;;. I !l22) schwanken die in den Niederschlagen gefundenen Chlor
memren sehr; weU:C'J] ihres \H'C hselnden Gchaltes an K: Na dlirfte das ill ihnen enthaltene 
Chl07· nur ZUIll k'leinen Teil ab "zyklischcs Salz" dem Ozean entstammen. 

4) Litt'ratur libel' Kalkhllnng lmel -Inkrustation s. S. 720 unter 2). - Eisen- und Mangan
fallung bei Baldl'riell. Pilzen: Literatur bei CZ~\PEK: BiochC'mic Bd. 3, S. 61. - Bei Algen: 
Bd. 2, S. 35li. -- Bei WasRPrpflflllzen: }10LIS(,H, H.: Sitzungsbel'. d. Akad. d. Wiss., Wien. 
Mathem.·naturw. Kl. Bri. 1011. t'. !J59. 191:3. -- PERUSEK, }1.: Ebenda, I, Bd. 128, S. 3.1919. 
~ - NAU1\IANK, E.: Kg!. ::'kenska Yetensk. Handlinger Bd.62, Nr.4. - Kalkverbindungen 
im Boden: S HOltE Y, FRY ll. H.IClEX: .JOUl'l1. agl'ie. res. Bel. 8, S.57. 1917. 

5) Literatur bei (·Z.\l'EK: Biochcmil' Bd. :~, S. ()). 'VWOGRADSKY, S.: Zentralbl. f. 
Bakteriol., Parasitenk. 1I. Infektionskrallkh., Aht.2, Bel. 57, S.1. 1922. - CrrOLODNY: 
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neben Magnesium muJ3ten sich im Laufe der Zeit in den Meeren anreichern, 
wo sie als Ohloride oder Sulfate nur zum geringsten Teil durch den Kreislauf 
des zyklischen SaIzes oder auf dem Umwege fiber Salzlagerstatten neuerlich in 
den Stoffwechsel der Landorganismen eintreten k6nnen. Das Natriumchlorid 
als solches muJ3 der Pflanzenfresser seinem K6rper zuffihren, wahrend es fUr die 
meisten Pflanzen, selbst fUr die Halophyten, abk6mmlich zu sein scheint. Ffir 
die Ernahrung der Pflanzen und damit auch fUr das gesamte Leben auf dem 
Festlande ist von der gr6J3ten Bedeutung die verhaltnismaJ3ig hohe Adsorption 
des Kaliums im Boden, die es vor einer raschen Auswaschung bewahrt und so 
den Pflanzen erhalt1 ). 

Eisenbakterien. Jena 1926. - Manganoxydation: BEIJERINCK, M. W.: Fol. Microbiol. 
Bd. 2, S. 123. 1913. 

1) GOLDSCHMIDT, V. M.: Zeitschr. f. Elektrochem. Nr. 19/20, S.418. 1922. 



Absorption, ehemische V Pl'

anderung dps Ahsorbens 
124. 

Absorptionsmaximum(Lieht
zerstreuung) 204. 

Abwehrreaktion gegen Para-
siten 665. 

Addition latente 31:3. 
Adsorbierbarkeit 18!!. 
Adsorption und Absorption 

(Aul3erungen del' Grenz
flaehenenergie) 121. 

- und Dampfdruck 12:3. 
und Fermentwirkung 70. 

--, Geschwindigkeit del' 12:3. 
- in del' Zelloberfliiehe 41:3. 
AdsorptionsgleiehgewiC' ht an 

der Phasengrenze 121. 
Adsorptionsisothermpn 122, 

221. 
Adsorptionskatalyse 7 I. 
Adsorptionskrafte im elektro

kinetischen Potential 1 :3(i. 
Adsorptionspotential 12fi, 

13:3, 174, 188. 
---, biolog. Bedeutung ;'27. 
--, spezifisehes 125. 
Adsorptionsschicht, m ultimo

lekulare 12l. 
Adsorptionsthporie del" elck

trolytisehen Doppel
schicht I :3;~. 

---- del' Narkose 543, ;344. 
Adsorptionswarme, integra Ie 

und differentiale 12.5. 
Affinitiiten des Kohlenstoffs 

27. 
Ag, allgemeine Wirkung 504. 
Aggregationsvorgang (bei 

kolloiden Systemen) 212. 
Aggregatzustand, amorph.

glasig 2;3:3. 
Akridine ab L'roloplasma

gifte 578. 
Aktionsstriime, Erregungs

vol'gang all, ,120. 
Aktivatoren 84. 
Aktivitatsfaktoren. Defini

tion und Bedeutung 4HO. 
AI, allgemeine Wirkung 503. 
Aldehyde als Protoplasm a

gifte ;)72. 

Halldhu(')l <Ii'I' Phy~iol()gip r. 

Sachverzeichnis. 
Aldimine 28. 
Algensymbionten, Obcrtra

gung del' 676. 
Alkalien, selektiye Vertei

lung im Gewebe 522. 
Alkalimetallen. Gehalt des 

BIutes an 4H8. 
AlkaloidC'. Permeabilitat flir 

414, 417. 
AJkohole. aliphatisehe, als 

Protoplasmagifte fi74. 
Alles- odeI' Nichtsgesetz 284, 

285, :312, 313. 
Alles- oder Nichtsgesetz der 

N'1rkose 53H. 
'X -Strahlen :m4. 
Alphateilehen (Kalium) im 

Organismus 234. 
Alter~; kolloides 24R. 
Ambrosiapilze (i41l. 
Ameisen, Rlattliiusezlleht rler 

68!!. 
-- bz\\". Termitengiistc 690. 
Amide, aromatisehe als 1'1'0-

toplasmagifte 578. 
Aminosiiuren. I )esaminierung 

27. 
Aminostiekstoff, Kreislauf in 

del' Natur 730. 
Ammoniak, Kreislauf in der 

Natur 731. 
Ampholyte, Definition 48!l. 
Amphotere Stoffe 186. 
Amplitude, Charakteristieum 

eines periodischen Vor
ganges 21;:3. 

Anatomic del' Bildungsfor
men 23. 

Anionen unorganischer Stoffe 
als Zellgifte 567. 

Anionenpermeabilitat del' 
Blutkarperehen 465. 

Anisotropie del' Sole 206. 
Ankvlostoll1um, Parasitis-

rrms 1):34. 
"Anlagen" als 1:"rsache der 

Differenzierung 623. 
Anschauungsraum 2. 
Ansehauungswplt 2. 
Antagonismus del' InneD 

(allgPll1eine Physiologie) 
4RH. 

Antagonismus bei (einwprti-
gen) Ionen 521. 

Antikinesen 301. 
Antioxygenreaktion 51i. 
~ntitypien 301. 
Aquilibrierung, physiolo-

gisehe (del' lonen) 507, 
515. 

Arbeitsteilung bei hiiheren 
Organismen (iOH. 

-,Prinzip der 609. 
- in sozialen Verbanden 

615. 
Aromatische Nitrokiirper als 

\Vasserstoffacceptoren 45. 
"Artplasma" 626. 
Artspezifischer Bau del' Zelle 

;-;88. 
Artspezifizitat des Kern- und 

Cytoplasmas 605. 
Artzelle, Definition 588. 
As, allgemeine Wirkung 50a. 
Asehengehalt, Gesamt-, des 

Karpers 41l6. 
-- der Milch und lonen 4n7. 
Aschenstoffe 712. 
Assimilation und Erregung 

:307. 
Athylalkohol, Oxydation H2. 
-- als Protoplasmagift 574. 
Atmosphare, Bedeutung fUr 

den Stoffkreislauf in der 
Natur 708. 

Atmung, akzessorisehe 4H. 
-~ von Frosehmuskulatur 42. 
-, Hauptatmung 46. 
- der Parasiten 650. 
- des Seeigeleies 61. 
-, zellfreie 46. 
Atmungsbewegungen (Kreis-

prozesse) 267. 
Atmungsferment 46. 
Atmungsindicatoren 40. 
Atmungskohlensaure, Ce-

samtproduktion del' Lebe
wesen 721. 

Atmungsk6rper 58. 
Atmungsstimulation durch 

Narkotica 4H. 
Attraktionssphiire des Mole

kUIs 104. 
Au, allgPll1eino \VirkulIg Ii04. 
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Ausgeglichenheit natiirlicher 
Wasser (Ionenwirkung) 
381. 

AuBenwelt der Tiere 695. 
Austrocknung, Widerstands

fahigkeit gegen 369. 
Automatie, latente 265. 
Automatien in dem Ver

dauungskanal 267. 
Automatismen, periodisch 

wechselnde 263. 
Autonomie, Lebensvorgange 

20. 
Autoxydationen 53. 
Avicularien 611. 

Babesien 633. 
Bakterien, infizierende 49. 
- als Parasiten 659. 
-, schwefeloxydierende 732. 
Balantidium coli 634. 
Bandwiirmer, Proglottiden-

bildung bei 613. 
Banyanbaum 636. 
Barium, allgemeine Wirkung 

504. 
Base, Definition 488. 
Basen, Permeabilitat fiir 

461. 
Basengleichgewicht, Beein

flus sung des, durch eine 
spezifische N ahrung 494. 

Bauleiter + Stoff 22. 
Bauplan 16. 
-, aktiver 17. 
Bedeutung, prospektive, 

Keimlingszelle 13. 
Befruchtung, Warmetonung 

der 64. 
Befruchtungsmembran 47. 
Bestrahlungsstoffe (Eigen-

schaften) 266. 
{J-Oxydation 28. 
p-Strahlen 304. 
Betateilchen 234. 
Betriebsleiter + Mechanis-

mus 22. 
Betriebsplan 16. 
Bewegungsapparat der Para

siten 639. 
Bewegungsarbeit, Energie 

242. 
Beziehungswelt 12. 
Bi, allgemeine Wirkung 504. 
BIBRA -HARLEsssche Theorie 

(Narkose) 535. 
Bildungsformen, Anatomie 

der 23. 
Binnendruck und Ober

flachenenergie 107. 
- und V olumen der Losung 

Ill. 
"Bioconose" 628. 
Bioenergetik 228. 
Biogen 307. 

Sachverzeichnis. 

Biogenetisches Grundgesetz 
694. 

Biogenhypothese 308. 
Biologie, mechanische 12. 
-, technische 12. 
Bioradioaktivitat 253. 
Biotonus 307. 
Blattlause, Generationswech

sel bei 613. 
Blattlauszucht der Ameisen 

689. 
Blausaure-Antikatalyse 54. 
-, Atmung 51. 
Blausaureester 55. 
Blut, Gehalt des, an Alkali

metallen 498. 
Blutfliissigkeit, chemische 

Konstanz 618. 
Blutkohle 48. 
-, Selbstoxydation 62. 
Blutkorperchen, Leitfahigkeit 

471. 
-, innere Leitfahigkeit 472. 
-, Permeabilitat der 419. 
-, Permeabilitat fiir Salze 

464. 
-, rote, u. Ionenreihe 512. 
-, Salzgehalt 470. 
Blutparasiten 633. 
Blutpigmente als Wasser-

stoffacceptoren 45. 
Blutsauger, gerinnungshem

mende Sekrete bei 642. 
Bodenorganismen u. Stoff

kreislauf i. d. Natur 706. 
Bor, allgemeine Wirkung 

503. 
Brennmaterial der Zelle 39. 
Brennstoffe der Zelle 61. 
Brom, allgemeine Wirkung 

503. 
Br, keimtOtendeWirkung 571. 
BRowNsche Bewegung 99, 

209. 
- Bewegungssinn, rotatori

scher und translatorischer 
93. 

Butylalkohol, als Protoplas
magift 574. 

Caesium, allgemeine Wirkung 
504. 

Calcium, allgemeine Wirkung 
499. 

Ca + +-Ion, Unentbehrlich
keit des 520. 

-, Vorkommen des im tieri-
schen Organismus 495. 

Calororeceptoren 303. 
Capillaraktivitat 48, 198. 
- (Narkose) 543. 
Capillarelektrische Vorgange 

und Erregung 319. 
Capillarregel von TRAUBE 

437. 

Capillarwert eines Stoffes 117. 
Carbonate, Entstehung der 

Kohlensaure 720. 
Carcinomzellen, Sauerstoff

atmung 31. 
Carvacrol, als Protoplasma

gift 577. 
Cellulose, ihre mikrobielle 

Verarbeitung in der Natur 
722. 

Centriolen, morphologisch 
586. 

Chemie, physikalische, der 
Kolloid-Systeme 91ff. 

Chemiluminescenz 201. 
Chemisch-ionale Zellgiftwir

kung 551. 
Chemischer Kreislauf, Koh

lenhydrate 34. 
Chemische Oxydationskata. 

lyse 51. 
Chemismus der Glykolyse 29. 
Chemodynamische Maschine 

26. 
Chemotaxis 289. 
Chininderivate als Proto

plasmagifte 579. 
Chlor, allgemeine Wirkung 

500. 
-, keimtOtendeWirkung571. 
- - Ion, Vorkommen des im 

tierischen Organismus495. 
Chloroform als Protoplasma

gift 578. 
Chloroplasten, funktionelle 

Bedeutung 587. 
Chondriosomen, funktionelle 

Bedeutung 587. 
Chromatinemission 598. 
Chromosomen, Entfernung 

einer oder mehrerer 603. 
Chromosomenzahl 590. 
Chronaxie 271, 314, 315. 
CO2-Assimilation 65. 
Coferment der Atmung 57. 
- der alkoholischen Garung 

58. 
Contractile Gebilde und 10-

nenreihe 514. 
Convoluta roscoffensis, obli

gatorische Symbiose bei 
675. 

Cu, allgemeine Wirkung 503. 
Cystein -Glutaminosaure -Di

peptid 55. 
Cytoplasma, Bedeutung 581. 
-, qualitative Wechselwir

kung zwischen Karyo
plasma und 595, 589. 

Dactylozoide 611. 
Damonen von Maxwell 251. 
Dampfdruckisotherme 224. 
Daphniden, Generations-

wechsel bei 613. 



Darm, Ionenreihe 51U. 
Darmparasiten, Sehacligung 

durch 664. 
Darwinismus 694. 
Dasselfliegen 634. 
Definition des Leben~ und 

des Organismus l. 
Deformationspolarisation del' 

Molektile 105. 
Degenerationserscheinungen 

an symbiontischen Pilzen 
(j82. 

Dehydratation 1!!2. 
Dehydrierung 45. 
Demarkationsstrom unci Er-

regung 310. 
Denitrifikation 725. 
Deplasmolyse, Definition 410. 
Depotwasser 367. 
Desaminierung, Aminosamen 

27. 
Diaphysik 8. 
Diathermie 24l. 
Dibothrioeephalus latus 633. 
Diehtigkeit del' Orte im Seh-

raum 3. 
Oielektrizitiitskonstante 107, 

Ill, 133, 137, 140, WI. 
174, 182, 198. 

Diffusion (Beziehung zm 
Schwankungsgeschwindig 
keit) 96. 

Diffusionskoeffizienkn !J7, 
195. 

Diffusionspotential 140. 
Dimeth ylhydroresorcin-A b

fangverfahren 62. 
Dimethylphenole als Proto-

plasmagifte 577. 
Diphosphoglycerinsaure 31. 
Dipole, priiformierte I (j2. 
Dipolmoment 105, 154. 
Dispermieversuche an Spe-

igeleiern 602. 
Dispersionsmittel, physik. 

Chemie del' 160, 217. 
Dispersitatsgleichgewicht226. 
Dissimilationsprodukte, Auf

nahme von, durch svm
hiotische Aigen 674 .. 

Dissipation del' Energie 246. 
Dissoziation bpi ionogenpn 

Kolloiden 1(56. 
Dissoziationsgrad, Definition 

48B. 
Dissoziationskonstanten, De

finition 48!l. 
Dissoziationsrest, Definition 

489. 
Doliolum, Koloniebilclung [wi 

611. . 
Dominanten 8. 
DONNAN-Potentiale ij25. 
Doppelbrechung, akzidentdle 

227. 

Saellverzeielmis. 

Doppelsehicht, Kapazitat del' 
129. 

--, elektrokinetisehe 178. 
Drusensvstem del' Parasiten 

650. ' 

.E bene. ferns te, des Seh-
raums 3. 

Effekt, liehtelektrischer 304. 
Effektoren 6H7. 
Eier, Ionenwirkung 516. 
~~igendoppelbrechung 210. 
- (optische Erscheinungen) 

227. 
del' Teilehen 206. 

Einpassung 693. 
- ,funktionellc 697. 
-, raumliehe 697. 

Einschleichen des Reizes 284. 
bei thermisehen 

Reizen 298. 
-- del' Reize und Reiz

schwelle 282. 
~~isen, allgemeine Wirkung 

503. . 
--, maskiertes 261. 
-- als 02-Ubertrager 61. 

in del' Zelle flfI. 
~;isenhaltige Oberflaehen 52. 
I~isenkatalyse 51. 
I£isenverbindungen, loekere 

54. 
~;iwachstum, allgemein 5f17. 
1';iweiBspaltung, anoxydative 

91. 
EiweiBverbindungen del' Sau

ren u. Laugen 530. 
Ekto- und Entoparasiten 633. 
~~ktopal'asi ten, Schiidigung 

durch 664. 
Elastizitat von Hydrogelen 

225. 
Elektrischc Energie, allgelll. 

Energetik des tierisehen 
Lebens 234. 242. 
Gleiehgewichte im Orga
nismus 260. 
Ladungserscheinungen als 
Ionenwirkungen 486. 
Leitungserscheinungen 
als lonenwirkung 486. 
Ruhe 260. 

Elektrocapillaritat 128, 141. 
Elektroeapillal'kurven, Theo

rie del' 145. 
Elektl'odenpotentiale, Erkla-

fung und Definition 524-. 
Elektroendoslllose 136. 
Elektl'okinetik 125, 182. 
Elektrokinetische Doppel-

schicht 178. 
~~Iektrolvte, schwache, De

finiti~n der 48f1. 
, starke, Definition del' Ill, 

4\JO. 

Elektronensysteme del' Mole-
kiile 27. 

Elektrotonus 250. 
-, Pfluger 295. 
Elelllente, biogene 327, 712. 
-, Teilminima lebensnotwen-

diger 330, 333. 
-, Vertretbarkeit biogener 

329. 
Emanation und Zellaltern 

249. 
Energetik del' Oxydationen 

und Reduktion 43, 63. 
- des tierisehen Lebens 228. 
Energetische Gleichgewiehte 

254. 
Energie, ehemisehe 26, 230. 
--, chemodynamisehe 26. 
- , elektrische 234, 242. 
- del' Flaeheneinheit (Ober-

flachenenergie) 106, 125. 
-, freie 26, 249. 
-. an del' Grenzflache flus-

sig-gasfiirmig 102. 
-, Bestandteile del' inneren 

230. 
-, mechanische 236. 
--, neue freie 251. 
_., psychische 273. 
- von den Sinnesflachell 

aufgenommen 243. 
-, s pezifische 281. 
-, strahlende 242. 
- und Zellarbeit 66. 
Energieinhalt 228. 
-, Bestandteile des 240. 
EnergieubersehuB in del' 

Grenzflache H2. 
Energieubertragungen, quan

tenhafte 252. 
Entelechie 14, 252. 
Entfernungszeichen der t>eh

dinge 3. 
Entkernungsexperimente be

ziiglieh der Kernplasma
relation 600. 

Entoparasiten, Schadigungen 
durch 665. 

Entquellungstheoric der N ar
kose 546. 

Entropie 245. 
-- del' Oberflacheneinheit 

113. 
-, spezifische 103. 
Entstehungsmelodic 14. 
Entwertung del' Energie 247. 
Entwicklungsgedanke 6f13. 
Entwicklungsmeehanik 624. 
Entwicklungsreize durch R-

und OR-lonen 529. 
Enzyme siehe Fermente 71. 
Epigenesis 693. 
Epiphyten 630. 
Epiiken 630. 
Erbauungsplan 14. 
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Ergastisches Gebilde als 
Formbestandteil der Zelle 
582. 

Erhaltungsfliissigkeit an 
Stelle von Niihrfliissigkeit 
516. 

Ermiidung und refraktiire 
Periode 311. 

Erneuerung des Stoffes (Bio. 
energetik) 229. 

Erregbarkeit 277, 314. 
-, GroBe der 283. 
Erregbarkeitsiinderungen, 

elektromotorische 32l. 
Erregung, Definition 277. 
Erregung und Stoffwechsel 

307. 
Erregungsgesetz, polares 295. 
Erregungsgesetze, allgemeine 

311, 316. 
ErregungsgroBe 297. 
Erregungsleitung und Reiz

leitung 280. 
Erregungsvorgang, Theorie 

des 316. 
ErschOpfung 312. 
Erstickung 362. 
Erstickungsnarkose 547. 
Essiggiirung 98. 
Eurythermie 395. 
Evolution 693. 
Exkretionssystem der Para-

siten 651. 

Faktoren, begrenzende, der 
Lebensvorgange 389. 

Faraday-Tyndall-Effekt 201. 
Farbstoffe, als Protoplasma

gifte 578. 
"Feldwirkung" von differen

zierten Gewebskomplexen 
625. 

Fermentatives System der 
Glykolyse 32. 

Fermente 68, 71. 
-, Affinitiit 76. 
-, Aktivatoren u. Paralysa-

toren 84. 
-, Einteilung 90. 
-,Ionenwirkungen 81. 
-, Kinetik 74. 
-, MaBeinheiten 73. 
-, Reinigung 73. 
-, Spezifitiit 77. 
-, stereochemische Einstel-

lung 78. 
-, TemperatureinfluB 80. 
Fermentgifte 85. 
Fermentkinetik,Glykolyse36. 
Fermentsynthesen 89. 
FettlOslichkeit (Narkose) 536. 
Fettsiiuren 28. 
-, ungesattigte 61. 
Fibrillare Zuckungen durch 

Salzlosungen 513. 

Sachverzeichnis. 

Filiariaarten 658. 
Finne 657. 
Fl, allgemeine Wirkung 503. 
Fliicheneinheit, freie Energie 

der 104, 125. 
Flavizid als Wunddesinfek

tionsmittel 578. 
Flechten 669. 
"FlieBelastizitiit" 137, 164, 

168, 169. 
Flimmerschlag,lonenwirkung 

514. 
Fluorescenz 202, 304. 
~ von Zelltriimmern 52. 
Fluoride als Protoplasma-

gifte 567. 
Fonia 27l. 
Forderstoffe, allg. Physiol. 

352. 
Form als Reiz 698. 
Formaldehyd als Protoplas

magift 572. 
Formdoppelbrechung (opti-

sche Erscheinungen) 227. 
Formelastizitiit 164. 
Formfestigkeit 217. 
Formproblem in der Ontoge-

nese 626. 
Fortpflanzung der Parasiten 

651. 
Freie Energie 26, 249. 
Frosch, Hautatmung 349. 
Funktionskreis 697. 

Gallenbildung durch Schma-
rotzer 629. 

Galvanotaxis 295. 
Gammastrahlen 303. 
-, strahlende Energie 241. 
GarungsprozeB bei Ascaris 

650. 
Gel, Entstehung 212. 
-, Vorgeschichte 212. 
Gelierung, Geschwindigkeit 

der 215. 
"Gene", Rolle der, in der 

Onto genese 626. 
Generationswechsel 613, 621, 

658. 
- der Hydroiden 612. 
-, biologische ZweckmiiBig-

keit des 623. 
Geschlechtsbestimmung 603. 
Gesetz von der Erhaltung der 

Energie 243. 
Gestalt, lebendige 18. 
GIBBS, W., Fundamentalglei

chung 113. 
GIBBS -THO¥soNsches Theo-

rem 435. 
Gift, aktive Masse 553. 
Gifte undFermentwirkung 85. 
Giftgehalt, kritischer, der 

Zellipoide 539. 
- im Hirn 540. 

Glasketten, Ei-kliirung u. De
finition 525. 

Gleichgewicht der Wasser
ionen mit anderen lonen, 
biolog. Beschreibung529. 

Gleichgewicht, elektrisches 
260. 

Gleichgewicht in kolloiden 
Systemen 178. 

Gleichgewichtsstorungen, All
seitigkeit der 257. 

Gleichgewichtsverschiebun
gen 257. 

Gleichgewichtszustand, Pha
sengrenzen 102. 

Glucose, Permeabilitiit fiir 
419. 

Glutathion 53, 58. 
- der Atmung 57. 
Glycerin als Protoplasmagift 

574. 
Glykolyse 29. 
Glykolysegeschwindigkeit 29. 
Glykose, Carcinom 36. 
-, Energielieferung der 31. 
-, Fermentkinetik 36. 
-,Ionenmilieu 35. 
- und Organtiitigkeit 38. 
-, Strukturkatalyse 33. 
Goigi -Apparat, Definition587. 
-, Sekretion u. Dotterbil-

dung 588. 
Gonangien 612. 
Gonophoren 612. 
Granula der Leber, intracellu

lare u. Atmung 47. 
Grenze des Lebens 300. 
Grenzfliichen, Entstehungvon 

146. 
Grenzfliichenenergie, AuBe

rungen der 110. 
- (Oberfliichenspannung) 

101. 
- bei den Systemen fliissig

fliissig 109. 
Grenzfliichenerscheinungen 

91. 
Grenzfliichenkriifte 92. 
-, elektrische Effekte der 

126. 
Grenzkonzentration, plasmo

lytische 408. 
Grenzplasmolyse, Definition 

409. 
Grundgesetz, biogenetisches 

694. 
Gustoreceptoren 303. 

H+-Wirkungen und Poten
tialentstehung im Gewebe 
527. 

Haftdruck u. Zellpermeabili
tat 435. 

Halbwertdruck, Sauerstoff 
347. 



Halobien 377. 
Halogene, Kreislauf 1Il tlt't' 

Natur 735. 
-, freie, keimtiitentle \Vir

kung 571. 
Halophile 37i. 
Hamatokriten, Mes~ung del' 

Zellpermeabilitat mit dcm 
412. 

Hiiminkohle 61. 
Hamolyse, Permeahilitab

theorien 437. 
--, Definition 4H), 430. 
Harmonieprinzip, allg. Le

benshedingung 325. 
Haustiere und Kulturpflan

zen als Symbiont en 689. 
Haustorien 659. 
Hautatmung des Frosuhcs 

:H9. 
Hautsystem dpr l'al'<lsiten 

636. 
HCN-Hemmung il2. 
HC03-Ionen, biolog. Hedeu

tung 494. 
Hefemacerationssaft fiS. 
HELMHOLTzsche Theorie del' 

Doppelschicht 12\!. 
Hermaphroditismus l)('i Pa

rasiten 653. 
HERTzsche Wellen 2SI, 30:3. 

305. 
Herz, lonenreihe 51S. 
Heterogene odeI' kolloidalc 

Systeme \II. 
Heterogonie (iil8. 
Hg, allgemeine Wirkung ;304. 
HOFMEISTERsche Heihe, Dis-

sOJliationskonstante der 
Siiuren und 4\13. 

Homologe Heihen, Itegel dc]' 
50. 

HoomV};G-Glcichungder elpk-
trischen Erregung :U 7 . 

Hormone 281, 28S_ 
- in del' Ontogenese li25. 
Hormonwirkung und Zentra-

lisation (i17. 
Humifizierung organischer 

Substanzen im Boden 723. 
Hummel- und Bienenstaat 

614. 
Hunger (allgem. -physiol. )357. 
H ungertod 35\1. 
Hungerzeiten 360. 
Hyclratation 192, Hii. In. 
Hydratationsfahigkeit del' 

Lonen 551. 
Hydratationsgrad I H\I. 
Hydratationsproblcm 112. 
Hydrierungswarme 4:3. 
Hydrodynamische (;renzhe-

ziehungen 130. 
Hydrogele, mcchanischp Ei

genschaften 21\1. 

Sach verzeiehllis. 

Hydrogele, thcrmische Ei
genschaften 226. 

Hydrosole H17. 
Hydrospharc, Bedeutung fUr 

den Stoffkreislauf in der 
Natur 708. 

Hydrotropismus 2!J 1. 
,.Hygrometrischc Linic" 222. 
Hymenoptercll, Niaatenbil-

dunp: hei 1i14. 
Hysteresiserscheinungcn hei 

nichtquellellden Gelen 218, 
2l!). 

Icolcx 657. 
Ideenwelt 11. 
Iminosauren 2S. 
lrnpfkeirne in Ubcrsattigten 

Losungcn 146. 
lndophenolblausynthese, in-

tracellulare 4fJ. 
Infusorien, lonenwirkung 515. 
lnsekten, holzfressende 648. 
Jntensitat, psychische 274. 
Intensitatsfaktor bei Kreis-

prozessen 230, 272. 
Intermediarer Energiewech

scI 27. 
Inicrmediarsu bstanzcn des 

K ohleh vdratabbaus 29,62. 
1011, Ball ~les IH2. 
~, Wertigkeit des I8\). 

lonen, balanciercnde 2(i0. 
, einwertige, Antagonismus 

dl'r 321. 
-, einwertige physiologische 

Aquilibrierung 507. 
~ , Kriifte der 505. 
- . Laclungssinn del' 505. 
~ , mehn.:ertige physiologi

sehe Aquilibrierung 507. 
, Yertreiharkeit del' mehr
wertigen 508. 

-, \Vcrtigkcit del' 50il. 
Tonenadwrption 187. 
fonenaktivitiit und lonen

konzpntration 127. 
Ionenmilieu del' Glykolyse 35. 
Ionenwirkung und Antago

nismus del' Lonen 486. 
. - auf Gewcbe 504. 

auf Zellell 504. 
Ionisation desW assers 488. 
lsotropie 208. 

.T, allgemeine Wirkung 503. 
, kcimtiitendc Wirkung 571. 

J odsaurcllloleki.ile, "erregte" 
(aktive) 54. 

l{ + -lon, Yorkommen des im 
tierischen Organismus 4!J5. 

KahlfraB durch Pflanzen
schadlinp:e 61m. 

Kalium, allgemeine Wirkung 
4\1\). 

7H 

Kalium im tierisehen Orga
nismus 235. 

Kalkinkrustation von Pflan-
zen und 'l'ieren 720. 

Kiilte, Energiewert 244. 
Kiiltcgrenze des Lebens 3!j6. 
Kiiltestarre 2\17, 2\19. 
Kaltetod 300. 
Kampf urns Dasein 20. 
Kanalstrahlen 282, 304. 
Kapazitat, elektrische des 

~ensehen 236. 
Kardinalpunkte des Lebens 

322. 
Karyoplasma, Bedeutung 581. 

-, qualitative Wechselwir
kungen zwischen Cyto
plasma und 5H5. 

, quantitative Wechselwir
kung zwischen Cytoplas
rna und 589. 

-, siehe auch Kern. 
Kastration, parasitische (i6li. 
Katalase 57. 
Katalvsatoren 251. 
Katalyse 71, 247, 261. 
--, chemische 46. 
-- des Hydroxylarnins 55. 
-, physikalisch-chemische 

46. 
Kataphorese 136, 184. 
Kathodenstrahlen 282, 304, 

306. 
Keilllhilclung, Ursache del' 

in kolloiden System en 
147. 
und Viscositat 147. 

Keime, zweidimensionale 149. 
Keillle, Zahl del' Uberlebenden 

553. 
Keratinfresser 647. 
Kern, Artspezifizitat 605. 
-, Bedeutung fUr Entwick

lung 604. 
~-, Bedeutung fUr Protoplas

mabewegung 601. 
--, Bedeutung fUr Regenera

tion 602. 
---, Bedeutung hiI' Verdauung 

602. 
--, diploider 5\10. 
-, GroBe 589. 
---, haploider 590. 
-, Lagc und Funktion in del' 

Zelle 5\16_ 
--, Oxvdationszentrum 5\)\1. 
-, sensible Periode 607. 
-, Trager des Idioplasmas 

606. 
Kernbegrenzungen 259. 
Kernbildende Stoffe 604. 
KerngroBe, EinfluB del' Tem-

peratur 593. 
Kernkorperchen, morpholo

gisch 586. 
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Kernplasmarelation und 
Temperaturveranderung 
593. 

Kieselsaure, Kreislauf in der 
Natur 734. 

Knochenenzym 31. 
Knospung und Teilung 620. 
~ bei Parasiten 657. 
Koagulation vomStandpunkt 

der reinen Loslichkeits
beeinflussung 199. 

Koagulationsgeschwindigkeit 
180, 193. 

Koagulationswert 189. 
Kohasionsenergie 231. 
Kohasionskonstante 105. 
Kohlendioxyd, sein Kreislauf 

in der Natur 718. 
Kohlenhydrat, Hexosen 28. 
~, intermediare Abbaupro

dukte 62. 
Kohlenhydratabbau, Leber 

31. 
Kohlenhydratresynthese 34. 
Kohlenlager, Festlegung der 

Kohlensaure 720. 
Kohlensauregehalt des Mee

res 721. 
Kohlensaureverbrauch der 

grtinen Landpflanzen 
718. 

Kohlenstoff, Affinitaten 27. 
~, Kreislauf 27. 
~, sein Kreislauf in der Na

tur 718. 
~, reaktionelles Verhalten 

713. 
Kohlenwasserstoff als Proto

plasmagift 578. 
Kolloidales Altern 248. 
kolloidchemische Vergleichs

falle fUr Ionenwirkungen 
509. 

Kolloide Systeme, physikal. 
Chemie 91 ff. 

Kolloide, hydrophile im Dun
kelfelde 169. 

~, organische Ladungen der 
525. 

Kolloidelektrolyte 152, 153, 
158, 163, 166, 172, 184. 

Kommensalismus 630. 
Kondensator, molekularer, 

Theorie des 128. 
Konstitutionswasser 367. 
Kontinuitat, historische der 

Zelle 19. 
Konzentrationen, Kardinal

der lebensnotwendigen 
Stoffe 336. 

Konzentrationshemmungs
kurven der allgemeinen 
Narkotica 49. 

Koordinatensystem, fUhl-
bares 3. 

Sachverzeichnis. 

KorpergroBe, physiologische 
Grenzen der 622. 

Korpuskularstrahlen 304. 
Kreislauf der Energie in der 

Natur 704. 
~ der Kieselsaure, Halogene 

usw. 734. 
~, chemischer der Kohlen

hydrate 34. 
des Kohlenstoffs 27, 718. 
des Phosphors in der N a
tur 733. 
des Sauerstoffes in der 
Natur 717. 
des Schwefels in der Na
tur 731. 
des Stickstoffs in der Na
tur 724. 
der Stoffe in der Natur 
702. 
des Wassers in der Natur 
714. 
des Wasserstoffes in der 
Natur 716. 

Kreislauforgane der Parasiten 
650. 

Kreisprozesse, finitive 269. 
~, periodische 268. 
~ der lebenden Systeme 

263. 
Krystallisationsgeschwindig

keit 146. 
~, Fremdstoffe, ihr EinfluB 

auf die 149. 
Kupfersalze, katalytische 

Wirkung 56. 
~ als Protoplasmagifte 566. 

Labilitat, Wasserstoff 40. 
Lactacidogen 30. 
Ladungsdichte fUr das kollo-

ide Ion 162. 
Ladungssinn der Ionen 505. 
Latente Automatie 265. 
Latenzzeit und allg. Gesetze 

der Erregbarkeit 286. 
Laugen, Wirksamkeit der auf 

Protoplasmagifte 559. 
~ als Protoplasmagifte 556. 
Leben, Definition des 1. 
~, Grenze 300. 
~, Kaltegrenze 396. 
~ als Summe von Kreispro

zessen usw. 275. 
~, obere Temperaturgrenze 

399. 
Lebensbedingungen, allge-

meine 322. 
Lebensgrenzen, Problem der 

323. 
Lebenskraft 17. 
Lebensnotwendige Stoffe 327. 
Lebensraum 401. 
Leber, Permeabilitat fUr 

Farbstoffe 449. 

Leber, intracellulare Granula 
und Atmung 47. 

Leberextrakt und Atmung 
48. 

"Leistungsbreite" des Ein
zelindividuums 619. 

Leistungstrager 698. 
Leuchtfunktion von Luciola 

vitticoleis 66. 
Leuchtorgane als Symbiosen 

685. 
Leukocyten und Ionenreihe 

513. 
Leukoplasten, funktionelle 

Bedeutung 587. 
Licht, EinfluB auf Permeabi

litat 479. 
~, ultraviolett 241, 282. 
Lichtbrechung von Losungen 

205. 
Lichtenergie 269. 
Lichtmenge, die ins Auge ein

tretende 243. 
Lichtzerstreuung in kolloiden 

Systemen 201. 
LIEBIGS Gesetz des Minimums 

496. 
LILLIEsches Modell 321. 
Lipoide, Zustandsanderung 

der 545. 
LipoidlOslichkeit (Narkose) 

536. 
Lipoidmembranen, ktinstli

che 428. 
Lipoidtheorie, Einwande ge-

gen die 542. 
~, Grundregel der 539. 
~ (OVERTON) 424. 
LIPPMANNsche Elektrocapil-

larkurve 144. 
Lokalzeichen 3. 
Losungsdruck, elektrischer 

126. 
Losungstension und osmoti

scher Druck 127. 
Losungswasser 367. 
Luftstickstoffbindung durch 

Organismen 727. 
Lyophile Systeme 101. 
Lyotropie 510. 

Magnesium, allgemeine Wir
kung 500. 

Magnesiumnarkose 547. 
Malaria, Wirtswechsel bei 

658. 
Malariaplasmodien 653. 
Mangangehalt der Oxydase 

56. 
Mangansalz und Oxydations

geschwindigkeit 53. 
Maschine, lebende, die Zelle 

als 19. 
Massengesetz, allgemeine 

Energetik 247. 



Materie, kinetisehe Them'ie 
der 92, 

-, allgemeiner Zustand 92, 
MAXWELL-BoLTZIHANNschpr 

Verteilungssatz I !J4, 
.'Vfeehanisehe Energip, allge

meine Energetik 236, 
Meehanismus + Betrir'hslei

ter 22. 
Medusen als Oeschleehtsindi

viduen der Kolonie 612, 
Mehrphasige Modellp 7.ur Er

Idarung del' \Virksamkeit 
von Protoplasma)!'ift('n 
551. 

Mehrwertige I ?nen, physio-
logische Aquilihriernng 
507. 

)iIeloe 632. 
Membran, halbdurchlassige u. 

osmotischer Reiz 290, 3UI. 
Membranpotentiale, biologi

sehe Bedeutung ii2:3. 
Menge der Phase, die l'nab

hangigkeit des Oleichge
wichts von der 25!i. 

Mensch, sein EinfluB auf den 
Stoffkreislauf in de)' Na· 
tur 711. 

Menschenwelt 21. 
Mensehliehe Stimme. Energi(' 

del' 243. 
:\Ierkmale 21. 
)i[erkmaltrager 21. 
Merkorgan 6!17. 
Merkwelt 697. 
}Ietabolismus, allgemeinr' 

Energetik 228, 262. 
, basaler 243, 2{i2, 

-, hasaler, Minimum (ks 2G2. 
- -, stationarer 261. 
1I-letalle, Kreislauf in del' Na

tur 73.'5. 
Metallpunkte an Zellober

flachen 260, 
Metallsole, hydrophobe !G9. 
Methamoglobinbildung dnrch 

Pneumokokken iii. 
Methylalkohol als Protoplas. 

magift 574. 
Methylfmblau (Oxydation)42. 
MEYERHOF- Quotient 34, 
Mg, FnentbehrlichkPit des 

521. 
:VTg++-lon, Vorkommen des, 

im tiprise/wn Organisllllls 
4()5. 

Micelle 68. 
-, Struktur der 15:3, 
:Vfieellen mit permutoidpm 

Bau !G6. 
.'VTikrobielle Umsetzungen, 

ihre Bedeutung fii'r dell 
i'ltoffkn'islauf inlkr Nntlll' 
iori. 

Sachven:eichnis. 

Milehsaure, Verbrennungs
warme :31. 

Milehsaurebildungsmaximum 
35. 

Miniftturelektrotonus 261. 
Mitochondripn, funktionelle 

Bedeutung 587. 
Molekiil, permutoider Bau 

de~ 1(12, 
--, Gitteranordnung del', in 

del' Mirelle 155. 
--, Kraitr' zwischen den 

102. 
Molekularattraktion 96, 107, 

1:31. 
Molekularbewegung, allge-

meine Energetik 242. 
Molekulare Attraktions

sphiire H)5. 
Molekiilhaufung, Geschwin-

digkeit del' 155, 
Moment, Gesehwindigkeit 6. 
Moment7:eiehpn 6, 
Monodisperses Sol 15:3. 
Monone b7:w. Polyone 158, 
"'Tosaiktheorien der Plasma-

haut 432. 
::vIuskel (glatte) Kohlehydrat

abbau im 31. 
-, glatte, lonenwirkung 514. 
:\1 uskeln. Permeabilitat del' 

421. 
-, quergestreifte und lonen

reihe 51:t 
1Tycetocyten 680. 
Mycptolll 6H2. 

~achwirkung, elastische, all
gemeine Energetik 237. 

Nahrfliissigkeit als Erhal
tungsfliissigkeit 516, 

Nahrung als allg. Lebens
bedingung 326, 

N a + -Ion, Vorkommen des, 
im tierischpn Organismus 
4()5. 

Naphtholen als Protoplasma
gifte 577. 

Narkosc durch Abkiihlung 
532. 

~, Gerinnungshypothese del' 
54!i. 

-, Grundregeln del' 536, 539. 
-- , EinfluB der Temperatur 

auf [)41. 
--, Theorie del' allgemeinen 

48, 531. 
Narkotica, allgemeine 534. 
--, Kombinationen von all

gemeinen 55. 
-, kritische KOll7:entration 

in den Zellipoiden 539. 
-, Lipoidlosliehkeit der [)36. 
--, LiislichkPitskodfizir'n((,n 

dr'!' r;:IH. 

Karkotica, Wasserlosliehkeit 
del' 536, 545. 

- und Wirkungsstarke 536. 
Narkotieanarkosen 532. 
Narkoticum, kritisehe Kon-

zentration 53(). 
narkotischer Schwellenwert 

537. 
Natrium, allgemeine Wir-

kung 498. -
Nematophoren 611. 
Neovitalismus 12. 
NERNsTsche Formel, elek-

trische Erregung 2!l6. 
299. 

Nerven und lonenreihe 514, 
-. sensorische und lonen

l'eihe 514. 
Nervenreize, kiinstliehe 271. 
Nervensystem der Parasiten 

642. 
-, Selbstandigkeit einzelner 

Teile 616. 
- als Trager der Zentrali-

sation 616. 
Nesselzellen 610. 
Neurobionen 259, 
Neutralitat, Definition 488. 
--, Eignung bestimmter Sy-

sterne zur Regulation del' 
491. 

Neutralsalze als Protoplasma
gifte 559. 

Neutralsalzwirkung, lyotrope 
511. 

NH4-10nen, biolog. Bedeu
tung 494. 

Nitrate. ihr Kreislauf in der 
Natur 729. 

Nitratgarung 725. 
Nitroantraktionen als \Vas

serstoifacceptor 45. 
Nitrokorpel', aromatische, als 

Wasserstoffacceptoren 45, 
Nucleolarsubstanz, morpho

logiseh 586. 
Nucleolen, morphologisch 

586. 
Nut7:zeit 314. 

02-Partialdruek 63. 
Oz-Produktion del' symbion

tischen Algen 672. 
o berflaehen, eisenhaltige, che

misehe Oxydationskata
lyse 52. 

Oberflachenaktivitat und 10-
nenwirkung 510. 

Oberflaehenenergie 103, 231. 
242. 

-, freie 113, 115, 141, 142, 
143, 149. 

-, freie, und mechanisehe 
Arbeitsleistung 112. 

Oberflachenhiiutehpn 17n. 
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Oberflachenladung 100, 167. 
Oberflachenspannung 113, 

165. 
-, dynamische 114. 

und Hydratation 116. 
Mess\l;ng der 107. 
und Anderung der Mole
kiilkonfiguration 108. 

-, tierischer Sole 232. 
- bei hydrolysierenden Sub-

stanzen 117. 
-, statische 114. 
- und kritische Temperatur 

107. 
-, Temperaturkoeffizient 

der 108. 
Oberflachenspannungen von 

Losungen Ill. 
Oberflachenvergro!3erungl07. 
OH-Ion, Wirksamkeit des 

auf Protoplasmagifte 559. 
OH-Wirkungen und Poten· 

tialentstehung 527. 
Optima, Problem der Lebens· 

vorgange 324. 
Optische Leere, allgemeine 

Energetik 242. 
Organellen der Protozoen 609. 
Organisationsentwurf 22. 
"Organisationsreize" inKeim-

bezirken 624. 
"Organisationszentren" bei 

Tritonembryonen 624. 
Organisatoren bei der Em

bryonalentwicklung 624. 
- der Gcstaltbildung des 

Keimes 695. 
Organische Sauren, keimtii

tende Wirkung 572. 
Organische Stoffe, keimtiiten· 

de Wirkung 572. 
Organismen, Arbeitsteilung 

bei hOheren 609. 
-, elementare Zusammen· 

setzung von 711. 
Organismus, Definition des 

I. 
Organtatigkeit und Glykose 

38. 
Orientierungsachse (Doppel. 

brechung) 207. 
Ort, Anschauungsraum 2. 
Osmose, negative 139. 
Osmotischcr Druck 97, 171, 

238. 
-, Konstanz des im Blut 

617. 
- von Zellen 408. 
- des Zellinhaltes 289. 
Oxydationen und Reduktio

nen (aUgemein) 38. 
Oxydation des Athylalkohols 

62. 
Oxydationen, Abhangigkeit 

dcr vom 02-Druck 63. 

Sachverzeichnis. 

Oxydationen, indirekte 41. 
- und Reduktionen ohne 

Katalysator 57. 
-, Theorien 98. 
-, Wesen der 98. 
Oxydationskatalyse 46. 
-. chemische 51. 
O~ydationsmittel, Protoplas. 

magifte 568. 
Oxydationsquotient 34. 
Oxydoreduktionen 98. 
Ozon als Oxydationsagens 38. 
- als Protoplasmagift 569. 

Parallelhypothese SPINOZA
FECHNER 273. 

Parallelitat von Gelbildung 
und Koagulation 214. 

Paraplasma als Formbestand
teil der Zelle 582. 

Parasiten, Abkoppelung der 
665. 

-, Abwehrreaktion gegen 
665. 

-, Atmung der 650. 
-, Bewegungsapparat der 

639. 
-, Veranderungen des Blutes 

als Reaktion auf 665. 
-, Driisensystem der 650. 
-, Einschleppung und Ver· 

schleppung von 664. 
-, osmotische Ernahrung der 

644. 
-, Exkretionssystem der651. 
-, Fortpflanzung der 651. 
-, Zusammenfinden der Ge· 

schlechter 653. 
-, Hermaphroditismus bei 

653. 
-, Knospung bei 657. 
-, Kreislauforgane der 650. 
-, Nervensystem der 642. 
-, Parthenogenese bei 655. 
-, pflanzliche 659. 
-, Riickbildungserscheinun-

gen der 667. 
-, Stoffwechsel der 642. 
-, Vermehrungsziffern der 

653'. 
Parasitismus als Anpassung 

667. i 

- der autotrophen Pflanzen ! 

660. 
-, fakultativer 631. 
-,obligatorischer 631. 
- und Symbiose 628. 
Paroken 630. 
Parthenogenese bei Parasi· 

ten 655. 
Pb, allgemeine Wirkung 504. 
Perhydridase 45. 
Periodendauer, Charakteri· 

stikum eines reriodischen 
V organges 263. 

Periodik des Schlafens, allge. 
meine Energetik 268. 

Permeabilitat und Adsorption 
434. 
fiir Farbstoffe 441. 
und Funktion 478. 
der Muskeln fiir Salze 474. 
fiir Nichtleiter 416. 

-, physikalische 433. 
-, physiologische 433. 
- und Plasmolyse 409. 
- bei Wassertieren 476. 
- und Zellteilung 480. 
Permeabilitatsfaktor, quan· 

titative Messung der Per· 
meabilitatsgro!3e 410. 

Permeabilitatsmessung, Me· 
thoden der 410. 

Pcrmeabilitatsregeln von 
OVERTON 416. 

Permeabilitatssteigerung, Er
regung 320. 

Permeabilitatstheoretiker 
252. 

Pcrmeabilitatstheorien 422. 
Permeabilitatsverhaltnisse 

140. 
-, kiinstliche Membranen 

139. 
Permutoide 159. 
Peroxyde 38, 51. 
-, organische 56. 
Persauren 45. 
Pflanzengallen 691. 
pwWert, Bedeutung des 530. 
Phase, Menge der 256. 
Phasen koexistierende 256. 
Phasengleichgewicht, All· 

seitigkeit des 256. 
Phasengrenzen, Anderung der 

549. 
Phasengrenzkraft 101, 141. 
Phasenlehre 255. 
Phenole als Protoplasmagiftc 

574. 
Phonoreceptoren 303. 
Phosphationen, allgemeine 

Wirkung 500. 
Phosphore, LENARDsche 52. 
Phosphorsaure, ihr Kreislauf 

in der N atur 733. 
Phosphorsaureester, Blut 31. 
Photoreceptoren, 303, 305. 
Photophorese, negative . .199. 
Pilze, symbiontische, Uber-

tragung derselben bei der 
Fortpflanzung 683. 

Pilzzucht der Ameisen und 
Termiten 688. 

PlanmaJ3igkeit 699. 
Plasmahaut, Mosaiktheoricn 

der 432. 
-, Verhalten der 409. 
Plasmolyse, Definition 408. 
- und Permeabilitat 409. 



Plasmometrische Methode der 
Permeabilitatsmessung 
411. 

Plastosmosen, funktionelle 
Bedeutung 587. 

Plastosomentheorie del' Ver
erbung 605. 

Polarisationsdeformation 
161. 

Polarisationszustand 204. 
- eines Soles 205. 
Polarisierbarkeit del' \Vasser-

molekiile 112. 
Polydispersitat 215. 
- del' Sole 153. 
Polyembryonie 657. 
Polvmerisation von Teilchen 

"212. 
Polystomun intergerrimum 

634. 
Porentheorie del' Zelle (Pfef

fer) 422. 
Potential, absolutes 144. 
- und chemische Adsorption 

113. 
~--, chemisch indifferenter 

Wande 524. 
~-, elektrisches 235. 
--, elektrokinetisches 132, 

143, 167, 190. 
an Fliissigkeitsgrenzen 
524. 
del' Grenzflachenkrafte 
127. 
bei Konzentrationsketten 
526. 
cler NEWTONS chen Krafte 
102. 

-, thermodynamisches 143. 
Potenz, prospektive del' Zelle 

13. 
p-Phenylendiamin (Oxyda

tion) 42. 
Prazipitationen in dem iso-

elektrischen Punkt 248. 
Prinzipien, energetische 239. 
Proglottiden 657. 
Propylalkohol als Proto-

plasmagift 574. 
Proteine als Kolloidelektro

lyte 166. 
Protomerentheorie del' Zelle 

582. 
Protoplasma als lebende :Vlas

se del' Zelle 582. 
Protoplasmagifte, Arten del' 

Wirksamkeit 551. 
-, Begriff 550. 
-, Beschreibung 55(). 
-, Entwicklungshemmunf! 

554. 
. Losungsmittcl 555. 

-, ~aurewirkungen 557. 
--, Vorgang des Absterbens 

552. 

Sachverzeichnis. 

Protoplasmagifte, wichtigste 
556. 

-, Wirkung 550. 
"Pseudovitellus" 680. 
Psychische Energie 273. 
-~ Intensitat 274. 
Pufforwirkung, bioI. Bedeu-

tung 491. 
Purpuridin 672. 

Quadrupolmoment 154 ... 
Quantenhafte Energie-Uber-

tragungen 252. 
Quantentheorie 252. 
Quantitatsfaktor, elektrische 

Energie 235, 272. 
Quecksilbersalze als Proto

plasmagifte 560. 
Quellungsdruck 222, 239. 
Quellungsgeschwindigkeit 

225. 
Quellungsmaximum 248. 
Quellungswarme, integrale 

223. 
Quellungswasser 367. 
Quotient, respiratorischer 66. 

Radiochemische Vorgange 
266. 

I~adiologisehes Gleiehgewicht 
265. 

Radiumkrankheit 604. 
Radiumstrahlen 282, 306. 
Rationalisierung und Typi-

sierung in den Organismen 
622. 

Raumgitter 166. 
Raumparasitismus 630. 
Reaktion des \Vachstums, 

energieliefernde 32. 
Reaktionsbasis, historische 

14. 
Reaktionstheorie del' Vital

fiirbung 451. 
Reaktionsverschiebung in del' 

Umgebung del' Membran 
139. 

Receptor, Energie 271. 
Receptoren 301, 697. 
- fiir die Schwerkraft 244. 
Redien 655. 
Reduktion del' Ernahrungs

organe bei Algensymbiose 
674. 

Reduktionen und Oxydatio. 
nen ohne Katalysator 57. 

-, Theorien :38. 
Reduktions-Oxydationspo

tentiale 4:3. 
Reflexbogen (Narkose) 533. 
Reflexerregbarkeit, Herab

setzung del', durch Ab
kiihlung 532. 

Refraktare Periode und Er
miidung 311. 

745 

Refraktarstadium, absolutes 
312. 

--, relatives 312. 
Regeneration 620. 
-, perpetuelle 20. 
Regenerationsfehler 17. 
Rehydratation des Agarsoles 

182. 
Reibungskoeffizient, kinema-

tischer 131. 
Reiz, adaquater 303. 
--, Begriff 269, 320. 
-, chemischer 281, 287. 
-, Definition 277. 
-, elektrischer 281, 292. 
-, maxim aiel' 284. 
-, mechanischer 281, 287. 
-, osmotischer 281, 289. 
-, physikalischc Dimension 

269. 
-~, thermischer 281, 296. 
Reizarten 272. 
Reizleitung und Erregungs-

leitung 280. 
Reizqualitat 281. 
Reizschwelle 283, 285, 319. 
- und Einschleichen der 

Reize 282. 
Reizstarke 282. 
-- und Reizqualitiit 281. 
Rekordprinzip bei Lebens-

vorgangen 325. 
Rekrystallisation und Ober

flachenspannung 109. 
Respiratorischer Quotient 

66. 
Restvalenzen 123, 165, 221. 
REYNOLDSches Gesetz 131. 
Rezeptionsorgane 301. 
-, anelektive 302. 
R. G. T.-Regel 383. 
Rheobase 315. 
Rhizocephalen 645. 
Rhodan, allgemeine Wirkung 

503. 
RICHARDsoNsche Regel 544. 
Richtungsschritte 3. 
Richtungszeichen 3. 
Ringelwiirmer, AblOsung del' 

Geschlechtssegmente 613. 
Rivanol, allgemeine Wirkung 

578. 
Rohrzuckerkohle, Oxydation 

und Reduktion 52. 
Rontgcnotaxis 306. 
Rontgenstrahlen 241, 282, 

303, 306. 
--, elektrische Energie 235. 
Rubidium, allgemeine Wir

kung 504. 
Rudimentiire Organe und bio

genetisches Grundgesetz 
695. 

Ruhestrome des herausge
schnittenen Muskels 513. 
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Sacculina 634. 
Salpetergarung 726. 
Salpeterverbindung, bakte· 

rielle 729. 
Salze, Permeabilitat fUr 455. 
- als Lebensbedingungen 

376. 
- der niedrigeren Oxyda· 

tionsstufen 567. 
SalzlOsungen, reine biolog. 

Bedeutung 507. 
Salvarsan, allgemeine Wir

kung 578. 
Sattigungszustand der Ober

flache (im Kolloidsystem) 
122. 

Sauerstoff, Ersetzbarkeit des 
44. 

-, sein Kreislauf in der Na
tur 717. 

~,molekularer als Proto
plasmagift 568. 

Sauerstoffaktivierung 41. 
Sauerstoffatmung, kalori

scher Quotient der 64. 
Sauerstoffdruck und Oxyda

tion 63. 
- und Sauerstoffverbrauch 

347. 
Sauerstoffmangel 63. 
Saure, Definition 488. 
-, Permeabilitat ftir 461. 
- als Protoplasmagift 556. 
-, ungesattigte 28. 
Sauregleichgewicht, Beein

flussung des durch eine 
spezifische Nahrung 494. 

Sb, allgemeine Wirkung 504. 
Schadigung durch hohe Tem

peraturen, Mechanismus 
391. 

Schadlinge, Pflanzenpara
siten 629. 

Schall, allgemeine Energetik 
269, 282, 301. 

Schlaf, Theorien tiber den 
262. 

SCHuTzsche Regel 75. 
Schwefel, sein Kreislauf in 

der Natur 731. 
Schwellenwert, narkotischer 

537. 
Schwerkraft 244. 
Schwermetallsalze als Proto

plasmagifte 560. 
Sedimentationsgleichgewicht 

97, 101. 
-, SVEDBERGS Methode der 

Bestimmung des Mole
kulargewichts mittels der 
99. 

Seeigelei, Atmung des 61. 
Seeigeleier, Dispermieversu

che an 60. 
Sehdinge 2. 

Sachverzeichnis. 

Sehraum 2. 
Selbstdifferenzierung in der 

Entwicklung 625. 
Sensibilisation (Kolloidsy

stem) 198. 
Sensibilisatoren ftir ultravio

lettes Licht 241. 
Serumzuckerabnahme (fer

mentatives System der 
Glykolyse) 32. 

Silbersalze aIs Protoplasma
gifte 565. 

Silicatzersetzung durch Or
ganismen 734. 

Sinnesorgane, propriozeptive 
244. 

- der Parasiten 640. 
Sinnesreize, Energien der 

270. 
Si03 , allgemeine Wirkung 

503. 
Siphonophoren, Koloniebil

dung bei 613. 
Sol-Gelumwandlung; .rever

sible 164, 213. 
Soma und Keimzellen 620. 
Sonnenenergie, ihre Umset

zung auf der Erde 704. 
Spannungsdoppelbrechung 

210. 
Sparsamkeitsprinzip 325. 
Speicherungsvermogen ftir 

Reize 314. 
Spermatozoen und Ionen

reihe 514. 
Spezifische Energie 281. 
Spezifischer oxydativer An-

griff 57. 
Sphaerularia 633. 
Sporocyste 655. 
Stabchendoppelbrechung 

207. 
Stabchenmischkorper 208. 
Stabilisierungsmoment 181. 
Stabilitatsbedingungen 187. 
Stationarer Metabolismus 

261. 
Statoreceptoren 303. 
Stechapparate 642. 
Stenothermie 394. 
Stiboreceptoren 303. 
Stickstoff, sein Kreislauf in 

der Natur 724. 
Stockbildung 6U. 
Stoff und Bauleiter 22. 
Stoffaustausch zwischen Pro-

toplast und Umgebung 
407. 

Stoffe, lebensnotwendige 327. 
Stoffhaushalt der Gewasser 

709. 
Stoffwechsel und Erregung 

307. 
Stoffwechsel der Erde 702. 
-, Ionenreihe 519. 

Stoffwechsel im Meere 709. 
- der Parasiten 642. 
Strahlen radioaktiver Stoffe 

306. 
-, ultrarote 282. 
Strahlende Energie 242. 
Strepsipteren 631. 
Stromungsdoppelbrechung 

200. 
Strontium, allgemeine Wir

kung 504. 
Struktur und Funktion (Fer

mente) 69. 
- der lebenden Substanz 

(Fermente) 68. 
Strukturgifte 46. 
Strukturkatalyse, Glykose 33. 
Strukturwirkungsstarken der 

Narkotica 48. 
Sulfatreduktion durch Orga-

nismen 732. 
Summation der Reize 313. 
SYlI!bionten 689. 
-, Ubertragung bei der Fort

pflanzung 683. 
Symbiose zwischen Bakterien 

677. 
bei Einsiedlerkrebsen und 
Aktinien 687. 
als Gleichgewichtszustand 
668. 
von Haustieren und Kul
turpflanzen 684. 
bei Orchideen 677. 
von Pilzen 679. 

- niederer Tiere mit .Algen 
671. 

- von Tieren mit Pilzen 680. 
Synoken 630. 
System der Glykolyse, fer

mentatives 32. 
SZYSZKOWSKlsche Adsorp

tionsisotherme 122. 

Taenia echinococcus 633. 
- saginata 633. 
- solium 633. 
Tangoreceptoren 303. 
Tanninwirkung 181. 
Teilminima lebensnotwendi-

ger Elemente 330, 333. 
Teilungsfaktor (Permeabili

tat) 425. 
Teilungskoeffizient und Wir

kungsstarke 537. 
Teilungskoeffizienten der N ar

kose 536. 
Teilvorgange alkoholischer 

Garung 99. 
Temperatur als Lebensbedin

gung 382. 
Temperatur und Protoplas

magifte 553. 
Temperaturabhangigkeit der 

Oberflachenspannung 109. 



Temperatureinflu13 auf N ar
kose 540. 

Temperaturgrenze des I.e· 
bens, ohere 399. 

Temperaturgrenzen :19:1. 
Temperaturkoeffizient fiir die 

Garungsgesch windigkei t 
64. 

- del' Oxydationen 64. 
Temperaturoptimum, allgem. 

Lebensbedingungen 393. 
Termiten, Staatenbildung bei 

614. 
Tetanic, vVirksamkeit des 

Calciums hei 521. 
Theorien iiber den Schlaf 

262. 
Thcrmodynamik, Hauptge

setz (zweites) del', und 
Bioenergetik 244. 

Thermodynamisches Poten
tial 255. 

Thermoregulation dC's \Yarm-
hliitC'rs 618. 

Thermoreceptoren 303. 
Thermotaxis 298. 
Thiosulfatbakterien 732. 
Tixotropie 164, 19H. 
TRAuBEscbe gegel 124, 437. 

bei haheren Konzen
trationen 120. 
-, Theorie del' 118. 

TRAUBE-WIELANDsehe Glei-
chung 56. 

Treibstoffe (Narkose) 542. 
Treppe, Bowditch :1l3. 
Trichinen 636. 
Trichome 691. 
Trichonymphiden 649. 
TrockenstarrC', Dauer del' 

372. 
Trophoplast en, funktiondle 

Bedeutung 587. 
Trypaflavin, allgemC'ine Wir

kung 578. 
Trypanosomen 633. 
Tyndall-Licht 202. 

Uberreizung und mflximaler 
Rciz 284. 

Ultrafiltertheorie del' Yital
farbung 447. 

~Ultrastruktur del' Zelle 584. 
Gmladung, }lemhranpotenti

ale .524. 
1) mlagerung, stereokinetise he 

del' Lavulose 2!J. 
Umwelt !l, 6!l6. 
-, waBrige, del' ZPllen 504. 
Uredineen 65!!. 
Uspulum 3;")5. 

Vanadium, allgemeine \\,i1'
kung 503. 

VX:-;r'T HOFFsche Regel 31l3. 

Nachverzeichnis. 

VXK 'T HOFF-ARRHENIUS, Re
gel von 247. 

Variation (Einpassung) !l94. 
Verhindungen,lehensnotwen-

dige 332. 
Verbrennungsmittel 44. 
Verbrennungsorte, Zelle 48. 
Verbrennungswiirme 43. 
-, :.\lilehsii ure :31. 
-, Zucker 31. 
Verdampfungswarme 107. 
Venlauung del' symbionti-

scben Algen durch das 
Tiel' 675. 

Vererbung, Plastosomentheo
I'il' del' 606. 

Verteilungssatz von MAX
WELL- BOLTZMANN 93. 

Verteilungsgesetzes, Erweite
rung des 258. 

Verteilungsquotient (Perme
ahilitat) 425. 

Vertretharkeit biogener Ele
mente ;{2!l. 

Verwitterung del' Gesteine 
704. 

Vibracularien 611. 
Viseositiit 174. 
--, Minimum del' 186. 
Vitalfiirhung und Adsorp-

tion 451. 
- -- Narkose 448. 
-, Lipoidtheorie del' 442. 
Vitalism us 17. 
Volumenergie 238, 242. 
Vorstellungsraum 2. 
Vorstellungswelt 2. 
V ortizellen, Koloniehildung 

bei GIL 
Vulkanismus als ein kohlen-

siiureliefernder Faktor 
721. 

Wachsmotten 648. 
~W achstumskonstante 33H. 
\Vanderungsgeschwindigkeit, 

kataphoretische 182. 
Wandpotentiale bei Ametal

len 524. 
WARB1TRGS Theorie 39. 
Warmbad-Treiben von Pflan-

zen 54tl. 
Wiirme 237. 
-, Energiewert 244, 
-, Grundbpziehungen zum 

Aufbau del' Materie H2. 
Wiirmelahmung 2()9. 
\Viirmemasehine 26. 
\Viirmenarkose 532, 545. 
\Viirmeproduktion lebender 

Zellen 64. 
vVarmestarre 297. 
-, Herabsetzung der Reflex

eITegharkeit durch 532. 
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Wiirmestrahlen 303. 
\Viirmetheorem von NERNST 

250. 
Wasser als Lebensbedingung 

365. 
-, sein Kreislauf in der Na

tur 714. 
Wasserdruckheber, Wirkun

gen 375. 
\Vasserionen im Karpel', Vor

kommpn del' 4H3. 
Wasserlaslichkeit del' Nar-

kotica 536, 545. 
Wasserstoff, Labilitat 40. 
Wasserstoffacceptor 39, 44. 
Wasserstoffaktivierung 39. 
vVasserstoffexponent natiir-

lie her Wasser 381. 
vVasserstoffionenkonzentra

tion und Fermentwirkung 
81. 

Wasserstoffsuperoxyd als 
Protoplasmagift 569. 

\Vasserwechsels, GraBe des 
del' Tiere 365. 

VVEBER-FECHNERsches Ge
setz 289. 

Wellen, elektromagnetische 
301, 303. 

Welt, wirkliche 1. 
vVesen del' Oxydationen 38. 
Widerstande, passive che-

mische 264. 
Widerstandsfiihigkeit, Erho

hung del', bei Algensym
biose 674. 
eines Organismus 369. 

WIELANDsche Theorie 40. 
WIENERsche Mischkarper 

227. 
Wirklichkeit 701. 
Wirkungsgrad des Lebens-

prozesses 247. 
- del' Oxvdationen 67. 
Wirkungso'i-te 71. 
Wirkungsstarke del' Narko-

tic a 537. 
Wirkungstriiger 21. 
Wirkungswelt 697. 
Wirtswechsel 633. 
Wohngemeinschaften 630. 
Wurzelbakterien, Stickstoff-

sammelnde Gi8. 

Xantinoxydase 45. 
Xylenole als Protoplasm a

gifte 577. 

Zahigkeit und Koagulation 
1()7. 

Zahigkeitskoeffizienten 168. 
Zeitgestalt 14, 700. 
Zellarbeit und Energieliefc-

rung 65. 
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Zelle, Brennstoffe der 60. 
-, artspezifischer Bau 588. 
-, dualistische Gliederung 

in Kern und Cytoplasma 
580. 

-, ergastische Gebilde 582. 
-, kernlose 581. 
-, funktionelle Lebensein-

heit 580. 
- als Osmometer 408. 
-, Paraplasma 5~2. 
-, Phylogenese 581. 
-, Protomerentheorie 582. 
-, Protoplasma 582. 
-, mikroskopische Struktur 

derselben 585. 
-, morphologische Struktur 

582. 
-, einfaches biologisches Sy

stem 580. 
-, Ultrastrnktur 584. 
Zelleistungen 44. 

Sachverzeichnis. 

Zellenstaat 610. 
Zellgiftwirkung, chemisch

ionale 551. 
-, mechanisch-molekulare 

551. 
Zellgrenzen 259. 
ZellgroBe, physiologische 

Grenzen der 622. 
Zellipoide, Erweichung der 

545. 
Zellkern siehe Kern. 
Zellmembran, Durchlassig-

keit 504. 
Zellnahrungsstoffe 27. 
Zellstruktur 46. 
Zellturgor bei Cellulosehaut 

408. 
Zellwand, Undurchlassigkeit 

der 528. 
Zentralisation, chemische 

durch Hormone 617. 
in Kolonien und sozialen 
Verbanden 619. 

Zentralisation bei hoheren 
Organismen 615. 

- im Pflanzenreiche 619. 
- im Zellverband 616. 
Zinn, allgemeine Wirkung 

503. 
Zoochlorellen 671. 
Zooxanthellen 671. 
Zucker, Verbrennungswarme 

31. 
Zuckungsgesetz, PFLUGER 

295. 
Zustandsgleichungen, allgem. 

Energetik des Lebens 274. 
Zustandswechsel, Form des, 

Charakteristikum eines 
periodischen V organgs 
263. 

ZweckmaBigkeit, fremddien
liche 691. 

Zwischenwirt 658. 
Zymase, Hemmungskorper 

der 58. 




