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Die Physiologie der schwefelspeichernden und
schwefelfreien Purpurbakterien.

Von WERNER BAVENDAMM, Dresden-Tharandt.
Mit 14 Abbildungen.

Inhaltsiibersicht. .

Seite

1. Einleitung . . . . . . . . . S |

2. Stoffwechselphysmlogle R e e e e e e s s 2

a) Altere Anschauungen und Untersuchungen e e 2

b) Neuere Anschauungen und Untersuchungen . . . . . . . . . II

3. Die Farbstoffe der Purpurbakterien . . . . . . . . . . . . . . 36

4. Reizphysiologie . . 42
5. Ausblick auf die Okologle Morphologle und Systematlk der Purpur-

bakterien . . . 46

Literatur . . . . . . . . 49

1. Einleitung.

Als in den Urtagen des Lebens nach Abkiihlung der Erde die ur-
spriinglich als Wolken in der Luft hingenden Ozeane vollstindig in
fliisssiger Form niedergeschlagen waren, konnten sich die priméiren
Lebensformen, wie es MEz 1925 eindrucksvoll schildert, zum erstenmal
die Sonnenenergie nutzbar machen und jenen ,,normalen Stoffwechsel
herausbilden, den wir bei den griinen Pflanzen als Assimilation zu be-
zeichnen pflegen. Es ist nicht unwahrscheinlich, daB zunichst ein
anderer Farbstoff als das Chlorophyll, dem in der Jetztzeit allgemein
verbreiteten Vermittler der Assimilation oder CO,-Reduktion, gebildet
wurde. So ,.erfanden‘ vielleicht einige Vertreter der Schwefelbakterien,
die wir aus verschiedenen Griinden als auf unsere Zeit {iberkommene
Bewohner der Urmeere ansehen kénnen, einen Vorliufer des Chloro-
phylls in der Form des sog. Bakteriopurpurins, des Farbstoffes der roten
Schwefelbakterien. In dieser Gruppe der niederen Pflanzen hitte sich
also méglicherweise ein Ubergang von der zunichst notwendigen chemo-
synthetischen zur photosynthetischen Lebensweise oder eine Verkniipfung
dieser beiden Prozesse herausgebildet. Wegen dieser interessanten Mog-
lichkeit und weiterer auffilliger Besonderheiten sind die roten Schwefel-
bakterien sowie andere #hnlich gefirbte Bakterien schon frithzeitig mit
groBem Interesse betrachtet und untersucht worden. Haben wir es doch
auch neben den selteneren griinen Bakterien (vgl. unten S. 18) mit den
einzigen Vertretern im groBen Reiche der Mikroorganismen zu tun, die
einen nicht nach auBen abgeschiedenen, sondern im Plasma homogen

verteilten Farbstoff besitzen und daher als chromopare Bakterien be-
zeichnet werden.

Ergebnisse der Biologie XIII. I
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Die von ENGELMANN 1888 eingefiihrte Bezeichnung Purpurbakterien
fir alle mit dem Bakteriopurpurin ausgestatteten Bakterien hat 1907
insofern eine etwas falsche Auslegung bekommen, als durch die Unter-
suchungen von MovriscH der Anschein erweckt wurde, als ob es sich
hierbei um eine einheitliche Gruppe von Organismen von dem gleichen
Stoffwechsel handele. Dieses Vorgehen von MoriscH hat zu manchen
Ungenauigkeiten und Irrtiimern gefithrt, und erst BUDER (1919) und
BaveENDAMM (1924) sind es gewesen, die auf die Gefahr dieser Bezeichnung
aufmerksam gemacht haben. Wenn auch damals als Gegenreaktion gegen
die Angaben von MoriscH die Unterschiede zwischen den schwefel-
speichernden und den schwefelfreien Purpurbakterien vielleicht zu stark
betont wurden, so empfiehlt sich doch, wie wir sehen werden, auch heute
noch ein klares Auseinanderhalten der beiden Gruppen. Ich habe die
Organismen im folgenden schwefelspeichernde Purpurbakterien, Purpur-
schwefelbakterien oder Rhodothiobakterien bzw. schwefelfreie Purpur-
bakterien oder Athiorhodobakterien genannt (vgl. auch Kapitel 5).

2. Stoffwechselphysiologie.

a) Altere Anschauungen und Untersuchungen.

Uber den Stoffwechsel der Purpurbakterien, insbesondere iiber die
Bedeutung ihres Farbstoffes, hat man sich natiirlich schon von Beginn
der Entdeckung dieser bemerkenswerten Mikroorganismen an Gedanken
gemacht. Da aber lange Zeit ihre Reinkultur nicht erreicht werden
konnte, blieben die verschiedenen geiuBerten Ansichten zunichst hypo-
thetisch. Erst in den letzten Jahren ist hier, besonders durch Auffinden
der Moglichkeit, die Purpurschwefelbakterien wie andere Bakterien auf
festen Nihrbéden zu kultivieren, eine entscheidende Wendung ein-
getreten. Es konnten in verschiedenen sich daran anschlieBenden Unter-
suchungen mit modernen chemischen Methoden die wichtigsten offenen
Fragen eine, wie es den Anschein hat, endgiiltige Beantwortung finden,
so daB3 der Wunsch des Heérausgebers, nunmehr eine zusammenfassende
Darstellung des ganzen Fragenkomplexes zu erhalten, durchaus gerecht-
fertigt ist.

Ich werde dabei so vorgehen, daB ich die einzelnen Forscher in chrono-
logischer Reihenfolge zu Worte kommen lasse, wobei ich die dlteren,
ja meist bekannten Arbeiten zugunsten der neueren, vielfach englisch
geschriebenen und an schwerer zuginglichen Stellen erschienenen, sehr
knapp behandele. Wegen weiterer Einzelheiten aus den #lteren Arbeiten
muB auf die Originale oder auf Zusammenfassungen wie die von MoLiscH
(1907), BUDER (1919), BAVENDAMM (1924) u. a. verwiesen werden. Uber
die interessanten und gewisse Schwierigkeiten bietenden Kulturmethoden
habe ich bereits in letzter Zeit (BAVENDAMM 1934) eine eingehende
Zusammenfassung geliefert, so daB ich diese Dinge hier nicht weiter zu
berticksichtigen brauche.
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Die ersten ernsthaften Versuche, den . Stoffwechsel der Purpur-
bakterien zu ergriinden, hat 1883 bis 1888 in Holland ENGELMANN
angestellt. Auf Grund seiner spiter noch zu erwihnenden Untersuchungen
iiber die Lichtreizbarkeit der Purpurbakterien kam er zu der Ansicht,
daB sie zu den photosynthetischen Organismen gehéren. Diese Vor-
stellung, daB das Bakteriopurpurin wie das Chlorophyll der griinen
Pflanzen eine Assimilation der Kohlensiure ermdéglicht, hat jedoch zur
Voraussetzung, daBl im Licht eine Sauerstoffausscheidung stattfindet.
EnGeLMANN versuchte diese O,-Entwicklung durch die Reaktion be-
sonders sauerstoffbediirftiger Mikroorganismen, wie Spirillen, Flagellaten
usw. nachzuweisen. Nach anfinglichem MiBerfolg (1883) konnte er
1888 tatsichlich eine, wenn auch schwache durch die Purpurbakterien
hervorgerufene Ausscheidung von Sauerstoff nachweisen, was ihn zur
Aufstellung folgender These veranlaBte: ,,Die Purpurschizomyzeten
treten somit in den Kreis der nach Art der griinen Gewichse assimi-
lierenden Organismen ein. Das Bakteriopurpurin ist ein echtes Chromo-
phyll, insofern es die in ihm absorbierte aktuelle Energie des Lichtes in
potentielle chemische Energie verwandelt.*

AuBerdem stellte ENGELMANN fest, daB die Purpurbakterien im
ganzen Spektrum, also sowohl mit Hilfe der sichtbaren als auch der
dunklen Wirmestrahlen, Kohlendioxyd zu assimilieren vermégen, und
daB das Assimilationsmaximum im Ultrarot liegt. Er arbeitete haupt-
sachlich mit schwefelspeichernden Purpurbakterien, die er urspriinglich
unter dem Namen Bacterium photometricum zusammenfaBte, spfiter aber
Purpurbakterien nannte.

Von ENGELMANN (1888) wurde mit richtigem Blick auch das 1887
durch ESMARCH von einer toten Maus isolierte Spivillum rubrum, das
keine Schwefeltrépfchen im Innern besitzt, zu den Purpurbakterien
gestellt. EsSMARCH ist also der erste gewesen, der ein schwefelfreies
Purpurbakterium in Reinkultur erhielt. Er machte daran einige physio-
logische Beobachtungen, die sich auf die Farbstoffbildung beziehen.
Nach ihm sind die Kolonien anfangs weilgrau und werden erst spiter
rosarot. Nur dort tritt eine intensive Fiarbung auf, wo der Sauerstoff
nicht direkten Zutritt hat.

Etwa zur gleichen Zeit erschienen die grundlegenden Arbeiten von
WiINOGRADSKY (1887—1889) liber die Schwefelbakterien, in denen er
sich neben morphologischen Untersuchungen besonders mit der Ver-
arbeitung des Schwefelwasserstoffs durch die farblosen und roten Formen
befaBte. Er kam zu dem SchluB, daBl der Energiebedarf der farblosen
Schwefelbakterien nicht durch die Zersetzung organischer Substanzen,
sondern durch die Oxydation anorganischer Stoffe, in diesem Falle durch
die Oxydation von Schwefelwasserstoff zu Schwefel, gedeckt wird
(Chemosynthese). Mit Hilfe dieser Energie sind die Organismen nach
WiNoGRADSKY in der Lage, Kohlendioxyd als einzige Kohlenstoffquelle
zu benutzen; sie sind also autotroph.

T*
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Auch die Purpurschwefe]bakterien verhalten sich nach WINOGRADSKY
genau so wie die farblosen Formen. Sie sind ebenfalls autotrophe Lebe-
wesen, deren Entwicklung unbedingt von der Gegenwart von H,S
abhiangt. Uber die Angaben von ENGELMANN, die O,-Ausscheidung
betreffend, schreibt er (S. 56): ,,Ohne diese neuen Resultate bestimmt
in Abrede zu stellen (da ich meinerseits keine direkten Versuche iiber die
Frage gemacht habe), glaube ich mit Sicherheit behaupten zu kénnen,
daB die zugunsten oder zuungunsten der Sauerstoffausscheidung bei
diesen Organismen sprechenden Erscheinungen sehr wenig deutlich sein
muBten, wenn ENGELMANN nach einer und derselben Methode mit den-
selben Organismen zu verschiedenen Zeiten direkt entgegengesetzte
Resultate erhalten konnte. Jedenfalls genitigen diese Angaben nicht,
um die auffallende und unerwartete Behauptung, daB ein optisch und
auch chemisch von allen Chromophyllen so abweichender Farbstoff
assimilatorisch wirke, sicherzustellen. Die giinstige Wirkung des Lichtes
auf die Entwicklung der roten Bakterien, welche ENGELMANN betont,
kann in meinen obigen Auseinandersetzungen ihre Erklirung finden.”
Es ist damit WINOGRADSKYs Ansicht gemeint, daB das Licht fir die
Purpurschwefelbakterien nur von sekundirer Bedeutung sei, daB es nur
auf die die Schwefelbakterien begleitenden griinen Bakterien wirke und
dadurch giinstigen EinfluB habe. Denn fiir die Oxydation des Schwefel-
wasserstoffs zu Schwefel bzw. Sulfaten brauchen diese Formen Sauer-
stoff, den ihnen die griinen Bakterien als ,,wahrhaft photosynthetische
Organismen‘ liefern koénnten.

Zu dieser Erklarung muBte WINOGRADSKY seine Zuflucht nehmen,
weil er gefunden hatte, daB sich die Purpurschwefelbakterien wie anaerobe
Bakterien verhalten und an Stellen vorkommen, an denen kein Sauer-
stoff vorhanden zu sein pflegt. Seine eigenen Worte sind (S. 52): ,,Die
roten Schwefelbakterien bilden, wie aus dem Gesagten hervorgeht,
einen sehr merkwiirdigen Fall von Organismen, denen der Sauerstoff
unentbehrlich ist, die sich aber trotzdem fast wie anaerobiotische Wesen
verhalten, da sie nur duBerst geringe Sauerstoffspannungen gut vertragen
kénnen.” Und weiter in der Anmerkung: ,,DaB8 Organismen, bei welchen
Oxydationsprozesse so iiberwiegend sind wie die Schwefelbakterien,
auf so geringe Sauerstoffspannungen gestimmt seien, scheint mir ein
sehr sonderbarer Fall zu sein. Infolge ihres geringen Sauerstoffbedarfs
sind sie befahigt, in der Tiefe von stark H,S-haltigem Wasser zu leben
und H,S zu oxydieren, wo er den farblosen Schwefelbakterien nicht
zugédnglich sein kann. Andererseits ist es aber unklar, wie die ihnen
zur Verfiigung stehende spirliche Menge Sauerstoff zu einer so be-
deutenden Oxydationstitigkeit, wie sie ihnen zukommt, ausreichen kann.
Da sie dabei, soviel man urteilen kann, nicht weniger Schwefel oxydieren
als die farblosen Schwefelbakterien, welche in sauerstoffreicheren Medien
zu leben pflegen, so wird man zu der Vermutung gefithrt, da3 die roten
Bakterien viel begieriger als jene Sauerstoff aufnehmen und diesen
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rascher auf den aufgespeicherten Schwefel tibertragen. — Unklar bleibt
freilich in diesen Verhiltnissen noch vieles.*

WINOGRADSKYs Versuche wurden mit Objekttrigerkulturen aus-
gefithrt, da eine Reinkultur der in Rede stehenden Bakterien nicht
moglich war.

Der anaerobe Charakter der Purpurschwefelbakterien wurde 1893
von BEIJERINCK durch seine Methode der ,,Atmungsfiguren demonstriert.

1897 bestitigte EwWART die Angaben von ENGELMANN, indem er
feststellte, daB sich Spirillen im Licht um rote Schwefelbakterien an-
sammeln. Reinkulturversuche waren vergeblich.

Mrvosur (1897) fand bei seinen chemotaktischen Versuchen mit
Chromatium Weissii, daB sich Rohkulturen von Purpurbakterien auch
in einem dunklen Schrank gut entwickeln.

Nach Micura (1900) ist die eigentiimliche Erscheinung, daff sich
der Farbstoff des Spirillum rubrum gar nicht oder nur mangelhaft an
der Oberfliche der Nihrsubstrate bildet, nicht ausschlieBlich aus der
Einwirkung des atmosphirischen Sauerstoffs zu erkldren. Bei seinen
Versuchen gedieh Spirillum rubrum auf Schrigagar auch in Wasser-
stoffatmosphére vorziiglich, bildete aber ebenfalls keinen Farbstoff.

NaDsoN meinte aus seinen 19o3 vorgenommenen Versuchen ent-
nehmen zu kénnen, dafl die Purpurschwefelbakterien H,S nicht fiir ihre
Ernihrung benétigen, sondern dafl der Schwefelwasserstoff sie vor dem
schidlichen Sauerstoff schiitzt.

In einer, merkwiirdigerweise fast gar nicht beachteten Arbeit von
HueprPE aus dem Jahre 1905, der als Mediziner auf dem zweiten Inter-
nationalen BotanikerkongreB in Wien eine Ubersicht iiber die Assimilation
der Kohlensiure durch chlorophyllfreie Organismen gab, wird bereits
eine Briicke zwischen der Anschauung ENGELMANNs und WINOGRADSKYs
geschlagen. Nach Angriffen gegen WINOGRADSKY, die Prioritdt des
Gedankens von der chemosynthetischen Assimilation der Kohlensiure
betreffend, sagt nidmlich HuepPE ganz deutlich, ,,daB die Kohlen-
siurereduktion bei den Purpurschwefelbakterien photosynthetisch und
chemosynthetisch in gleicher Weise verlaufen kann®, daf8 man also von
einem doppelten Energiegewinn zu sprechen in der Lage sei.

KNIEP (1906) benutzte mit gutem Erfolg neutralen Erbsendekokt
als Kulturfliissigkeit, da das von ihm fiir Reizversuche verwendete
Spirtllum rubrum auf festen Niahrbdden ziemlich langsam wuchs.

Im Jahre 1907 erschien dann eine groBere Arbeit von MoLiscH iiber
die Purpurbakterien. Wie ich schon in der Einleitung erwihnt habe,
brachte diese Monographie allerdings keine allgemeine Ubersicht iiber
die ganze Gruppe der Purpurbakterien, ja sie gab durch die einseitige
Behandlung der bisher weniger beachteten schwefelfreien Purpur-
bakterien AnlaB zu einer nicht geringen Verwirrung der Begriffe und
Anschauungen, aber sie gab uns doch neben wertvollen physiologischen
Untersuchungen an schwefelfreien Purpurbakterien einen fiir den ganzen
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Fragenkomplex wichtigen Gedanken, der sich erst in letzter Zeit als
richtig erweisen sollte.

MoLiscH war in der angenehmen Lage, fiir seine Untersuchungen
Reinkulturen benutzen zu kénnen. Solche sind natiirlich notwendig,
wenn man sichere Auskiinfte {iber offene physiologische Fragen zu
erhalten wiinscht.

Auf Grund seiner Untersuchungen trat MoLISCH gegen die Annahme
einer Chemosynthese bei diesen Organismen auf, weil sich die von ihm
kultivierten Purpurbakterien nicht ohne die Gegenwart von organischen
Stoffen entwickelten. Wie ich bereits 1924 niher ausgefithrt habe,
lag hier aber insofern ein Irrtum vor, als Morisca der Meinung war,
daB auch die schwefelspeichernden Purpurbakterien in der gleichen
Weise geziichtet werden kénnten. Bei Versuchen mit anorganischen
Nihrlésungen und Schwefelwasserstoff als Energiequelle wire er wahr-
scheinlich zu einer anderen Auffassung der Dinge gekommen.

Das Hauptgewicht legte MoLiscH nun auf die photosynthetische
Tatigkeit der Purpurbakterien und auf den Nachweis des Sauerstoffs
im Licht. Er benutzte dazu 4 verschiedene Methoden, sog. Absorptions-
rohren, Schiittelkulturen, die ENcerMaNNsche Bakterienmethode und
endlich die empfindliche ILeuchtbakterienmethode von BEIJERINCK.
Alle diese Versuche fielen negativ aus, was MoLiscH zur Ablehnung der
EnGeELMaNNschen Theorie veranlaBte.

Durch diese Untersuchungen war also nach MoLriscH festgestellt,
,,daB die Purpurbakterien, entgegen der herrschenden Ansicht, Kohlen-
sdure nicht zu assimilieren vermégen. Und da nach ihm auch die
Chemosynthese WINOGRADSKYs nicht in Frage kam, mufte eine neue
Erklirung gefunden werden. Die Tatsache, daB3 das Licht unter gewissen
Bedingungen zweifellos einen giinstigen EinfluB auf die Entwicklung
der Purpurbakterien ausiibt, fiihrte MoLriscH zu der SchluBfolgerung
(S. 92), ,,daf die Erndhrungsversuche mit Purpurbakterien uns mit einer
neuen Art von Photosynthese bekannt gemacht haben, bei der organische
Substanz tm Licht assimiliert wivd®.

Mit dieser nicht sehr klaren These hat man zunichst nicht viel
anfangen kénnen, auch schienen die spiteren Untersuchungen, besonders
als die Reinkultur der farblosen Schwefelbakterien durch KEem (1912)
zum erstenmal gelang, wieder mehr dagegen zu sprechen. Aber die aller-
neuesten Untersuchungen hollindischer Forscher haben, wie gesagt,
MoriscH in diesem Punkt in gewisser Weise gerechtfertigt. Auf die
weiteren kulturellen Beobachtungen und Versuche von MoLiscH kann
ich hier nicht eingehen.

Im Anschlu8 an MoLiscH untersuchte VAHLE (1910), zum Teil zu-
sammen mit MEYER, Spivillum rubrum sehr genau mit modernen bakterio-
logischen Methoden und verglich diesen Organismus mit einem gewShn-
lichen Spirillum, dem Spirillum volutans. Aus seinen zahlreichen Unter-
suchungen sei hier nur das Wesentlichste wiedergegeben. Zunichst
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konnte er mit M1vosHI (18g7) feststellen, daB sich Purpurbakterien auch
im Dunkeln entwickeln. Hinsichtlich des Sauerstoffbediirfnisses ergab
sich, daB Spirillum rubrum ohne Gegenwart von O, nicht lebensfihig
ist, daB es aber mit sehr geringen Mengen auskommen kann. Das Mini-
mum des Wachstums liegt zwischen 0,6 und 1 mg Sauerstoff im Liter.
Das Temperaturmaximum, das auch fiir die Kultur in Agar eine Rolle
spielt, liegt nach VAHLE zwischen 39 und 41°C, das Optimum bei etwa
33°C. Von Spirillum rubrum wird viel Alkali gebildet. Alle Versuche,
den Organismus zur Speicherung von Schwefelwasserstoff zu bringen,
schlugen fehl.

Besonders wurden die Bedingungen der Farbstoffbildung gepriift.
Mit EsMARCHs Beobachtungen stimmt iiberein, daB sich die rote Farbe
der Kolonien erst nach einigen Tagen bildet. Die Farbstoffbildung ist
dann nach VAHLE sehr vom Substrat abhingig. Auf festen Nihrbtden
findet eine bessere Farbstoffbildung statt als in fliissigen. An erster Stelle
stehen Kartoffeln, d. h. wenn die Schnittflichen nicht zu feucht sind.
Auch KartoffelpreBsaft- und Kaninchenmistagar waren gute Substrate.
Die Farbstoffbildung fiel nicht mit der Wachstumsintensitit zusammen.
Ein besonderer EinfluB von Eisen- oder Mangansalzen, der Temperatur
oder der Sauerstoffspannung auf die Farbstoffbildung konnte nicht fest-
gestellt werden. Aus allem hat sich nach VAHLE ergeben, dal3 Spirillum
rubrum mit Spivillum volutans nahe verwandt ist und der Unterschied
nur in der roten Farbe liegt.

Wenn ich den Ablauf der Ereignisse chronologisch weiter verfolge,
wire jetzt kurz zu erwdhnen, daB sich NADSON (1912) noch einmal zur
Frage der Photosynthese der Purpurschwefelbakterien duBerte. Er trat
gegen ENGELMANN auf und schloB sich der Meinung von MOLISCH an,
da er bemerkt hatte, daB schwarzer, schwefeleisenhaltiger Schlamm
in der Umgebung von Purpurbakterien nicht durch Oxydation grau wird,
wiahrend dies bei kleinen Chlorophyceenkolonien der Fall ist. Auch die
griinen Bakterien scheiden nach ihm keinen Sauerstoff aus, da deren
griiner Farbstoff ,,permanent inaktiv’ ist.

PerrFILIEV konnte diese Beobachtungen 1914 bestitigen.

Im gleichen Jahre verdffentlichte SKENE, der ebenso wie WINO-
GRADSKY in StraBburg unter JosT arbeitete, interessante und wichtige
Untersuchungen iiber Reinkulturversuche von roten Schwefelbakterien,
die leider zu keinem Erfolge gefiihrt hatten. Er bestitigte nun wieder
die Angaben WINOGRADSKYs, daB die Entwicklung der Purpurschwefel-
bakterien nur in Gegenwart von H,S stattfindet, und da Wachstum
nur im Lichte vor sich geht. AuBerdem gab SKENE abermals der Ansicht
Ausdruck, daB die Purpurschwefelbakterien den notwendigen Sauerstoff
von den sie begleitenden griinen Bakterien erhalten. Auf seine weiteren
Untersuchungen, die darauf hindeuten, daB die Purpurschwefelbakterien
autotrophe Lebewesen sind (Kultur in rein mineralischer N#hrlésung
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und Nutzlosigkeit, ja Schidlichkeit organischer N- und C-Quellen), soll
hier nicht weiter eingegangen werden.

In ausgezeichneter Weise hat sodann BUDER (1919 und 1920) die
widersprechenden Ansichten zu kliren und miteinander in Einklang zu
bringen versucht. Ohne offenbar die Arbeit von HUEPPE zu kennen,
hat er noch einmal ausgesprochen, daB man aus den Schwierigkeiten
herauskommt, wenn man das Bestehen einer Photosynthese und einer
Chemosynthese nebeneinander annehmen wiirde. Von energetischen
Gesichtspunkten aus konnte er dafiir keine Schwierigkeiten sehen.

Wie BUDER sich die Sauerstofffrage vorstellt, zeigen am besten seine
eigenen Worte. Er schreibt (S.589g): ,, Tatsichlich ist die C-Autotrophie
der Thiorhodaceen durch die von SKENE bestdtigten WINOGRADSKY-
schen Angaben duBerst wahrscheinlich gemacht. Nun sehen wir, daB die
Bakterien auch fiir den Sauerstoff der Kohlensiure eine wichtige Ver-
wendung haben, so daBl wir uns nicht zu wundern brauchen, wenn bei
dem Assimilationsprozel kaum Spuren davon an die AuBenwelt gelangen.
Es fragt sich nur, ob das Licht oder die chemische Energie der Schwefel-
oxydation die Assimilationsenergie liefere, oder ob etwa Photosynthese
und Chemosynthese miteinander verquickt sind.*

Wie van NIeL (1931) mit Recht ausfiihrt, ist BUDER aber auf eine
grundlegende Frage nicht weiter eingegangen. Wenn niamlich, wie BUDER
annimmt, zwei Energiequellen zur Verfiigung stehen, und jede von beiden
von den Purpurschwefelbakterien fiir sich benutzt werden kann, dann
miiBte man also erwarten kénnen, daB sie sich z. B. allein mit Hilfe der
strahlenden Energie ohne Gegenwart von Schwefelwasserstoff oder
Schwefel zu entwickeln vermégen. Dagegen sprechen aber deutlich die
Untersuchungen von WINOGRADSKY und SKENE. Diese Forscher haben
festgestellt, daB ohne die Gegenwart von H,S keine Entwicklung der
Purpurschwefelbakterien im Licht stattfindet. Die einzige positive
Beobachtung einer Entwicklung von Purpurbakterien im Licht ohne das
Vorhandensein von Schwefelwasserstoff hat MoriscH gemacht. Aber
MoLiscH arbeitete ja nicht mit schwefelspeichernden Purpurbakterien,
weshalb auch BUDER diesen Versuchen fiir die Kldrung der Frage keine
Bedeutung beimiBt. Die Tatsache also, daB BUDER es unterldBt, die
Moglichkeit eines rein photosynthetischen Stoffwechsels in Betracht
zu ziehen, wihrend er (S.590) die Moglichkeit einer rein chemo-
synthetischen Lebensweise (Entwicklung der Purpurbakterien im Dunkeln)
erwiahnt, ist die Ursache, daB noch immer keine Klarheit in die Ver-
hiltnisse kam. Erst in der Frage BUDERs, ob etwa Photosynthese und
Chemosynthese miteinander verquickt sind, liegt der Schliissel zur
Losung des Problems. Es dauerte aber noch eine geraume Zeit, bevor
dies klar erkannt wurde.

Es folgte erst eine Periode des Ausbaus der bisherigen Erfahrungen
und der Reinkulturversuche. Wenn wir der besseren Ubersicht wegen
zuerst die schwefelspeichernden Purpurbakierien betrachten, so wire jetzt
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die Arbeit des Verfassers aus dem Jahre 1924 zu erwihnen. Es gelang
mir durch Vereinigung und Verbesserung der Methoden von KEIL (1912)
und SKENE (1914) und durch Verwendung sehr reinen SiiBwassermaterials
zum erstenmal zwei bekannte Vertreter der Purpurschwefelbakterien
in Reinkultur zu erhalten. Mit diesen Kulturen konnten die Ergebnisse
WINOGRADSKYs bestitigt werden. Die Verwendung einer Anaeroben-
apparatur brachte auch den Beweis fiir die anaerobe Natur der roten
Schwefelbakterien. Da ich aber mein Hauptaugenmerk neben den
Kulturmethoden auf die Okologie, Morphologie und Systematik gerichtet
hatte, wurde, abgesehen von einigen erndhrungsphysiologischen Ver-
suchen, nicht niher auf die Stoffwechselphysiologie eingegangen. Im
groBen und ganzen schloB ich mich hinsichtlich des Stoffwechsels den
Erklirungen von BUDER an.

Zu einer ganz anderen Deutung der Dinge kam sodann Baas-BECKING
(1924 und 1925). Er bestreitet die Richtigkeit der Anschauung, daB
Schwefelwasserstoff die Energiequelle fiir die farblosen und roten Schwefel-
bakterien ist und glaubt, dafiir HS- oder S-Ionen einsetzen zu kénnen.
Die HS-Oxydation will BAAS-BECKING als eine Dehydrierung im Sinne
von WIELAND und HoPkiNs aufgefaBt wissen, da an den Stellen, an
denen die Schwefelbakterien vorkommen, der zur Oxydation erforderliche
Sauerstoff fehlt. Als H-Akzeptor soll dabei ein dhnlicher Stoff wie das
von HoPkiNs isolierte Glutathion wirken, dem zugleich die Rolle eines
Katalysators zukommt.

Gegen diese Anschauung haben sich bereits KLUYVER und DONKER
(1926) sowie VAN NIEL (1931) gewandt, so daBl Baas-BeEckINGs Theorie
nur noch historisches Interesse besitzt und hier nicht bis ins Einzelne
geschildert zu werden braucht.

IssATSCHENKO wiederum neigt etwa 1927 nach seinen Untersuchungen
dazu, die Idee ENGELMANNs fiir richtig zu halten. Die von ihm geziichtete
Lamprocystis roseo-persicina wuchs in rein mineralischer Nihrlésung mit
Kohlensiure bzw. Carbonaten als einziger C-Quelle. Chromatium hilt
der russische Forscher fiir aerob, da eine Ansammlung von Purpur-
bakterien um belichtete Algenfiden beobachtet wurde.

Im Jahre 1931 versuchte Friulein GIETZEN im AnschluB an meine
Untersuchungen Purpurschwefelbakterien des Salzwassers reinzuziichten.
Obwohl sich die Bakterien in den von mir angegebenen Nihrmedien
gut entwickelten, gelang aber eine Reinkultur nicht. Die von ihr an-
gegebenen Ansichten iiber den Stoffwechsel der Rhodothiobakterien
sind, wie vAN NIEL anhangsweise (S.109) ausfithrt, im Prinzip doch
die gleichen, wie die von BUDER, so daB ich der Kiirze wegen ebenfalls
nicht ndher auf sie einzugehen brauche.

Die 1932 ausgefiihrten Kulturversuche von Purpurschwefelbakterien

zusammen mit Sulfatreduzierern durch GINSBURG-KARAGITSCHEWA
brachten keinen Fortschritt.
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Die Monographie von ELLIS (1932) stellt nur eine Wiederholung schon
bekannter Tatsachen dar, die zudem noch sehr liickenhaft ist.

Auch tiber die schwefelfreien Purpurbakierien, die wir jetzt besprechen
wollen, erschienen noch einige physiologische Arbeiten. So kultivierte
SELIBER (1923) schwefelfreie Purpurbakterien nach der Methode von
Morisca auf festen Niahrboden, die Stirke zusammen mit Ammoniak-
salzen organischer Siduren enthielten. Er beobachtete verschiedene
Farbungen (kanariengelb, gelbbraun und: griin) auf der Oberfliche der
Kulturen und macht fiir die Verinderung oder das Verschwinden der
roten Farbe der Purpurbakterien den Sauerstoff verantwortlich. Zusatz
von Glyzerin, Inulin, Saccharose, Maltose und Laktose férderte die
Pigmentbildung. '

1928 berichtet der gleiche Forscher, ebenfalls in éiner russisch ge-
schriebenen Arbeit, {iber die Kultur der Purpurbakterien bei elektrischem
Licht. Erst unter diesen Umstinden trat intensive Farbstoffbildung ein.
Neue Ansichten iiber den Stoffwechsel wurden nicht geduBert.

SCHNEIDER, ein Schiiler von BUDER, isolierte 1930 Rhodobacillus
palustris nach den Vorschriften von MoLiscH. Die Reinkultur gestaltete
sich sehr einfach, da die Bakterien einen kurze Zeit dauernden Aufenthalt
in flissigem Nadhragar von etwa 45° C gut ertrugen. Auch SCHNEIDER
benutzte zur Beleuchtung der Purpurbakterien elektrische Glithbirnen,
da sich bei seinen Untersuchungen herausstellte, daB3 neben einer héheren
Temperatur (30 bis 35° C) auch eine starke Beleuchtung Vorbedingung
fir eine gute Entwicklung der Organismen und eine starke Pigment-
bildung ist (vgl. VAHLE).

Bei der nebenbei vorgenommenen Untersuchung des Stoffwechsels
zeigte sich unter anderem, daB Rhodobacillus palustris auf dem Pepton-
Glyzerin-Agar Siure bildet. Ferner wurde festgestellt, daB die sowohl
fiir das Wachstum als auch fiir die Farbstoffbildung giinstigste Sauer-
stoffspannung bei etwa 2% liegt. Bei héherem Sauerstoffdruck (4%)
und bei niedrigerem (1 %) ist die Pigmentbildung schwicher (vgl. VAHLE).
Im sauerstofffreien Raum konnen sich die Purpurbakterien zwar ent-
wickeln, die Farbstoffbildung bleibt aber véllig aus (vgl. MicuLra). Es
wurden zu dieser Untersuchung auf Glasplatten aufgekittete Glasglocken
oder ERLENMEYER-Kolben benutzt, die mit durchbohrten Gummistopfen
versehen waren, und durch die Wasserstoff hindurchgeleitet wurde.

Bei oberflichlichemWachstum sind dieRhodobazillen nach SCHNEIDER
nicht so abhingig von der Beleuchtung wie bei anaerobem Leben. Es
konnten die Angaben von MoLISCH bestitigt werden, daB das Licht
namentlich dann giinstig auf die Entwicklung der Bakterien wirkt, wenn
diese in fliissigen Nahrmedien, insbesondere auch in faulenden organischen
Lo6sungen geziichtet werden. Agarkulturen und solche auf anderen festen
Substraten sind weniger abhingig von einer ausreichenden Beleuchtung
und kénnen diese besonders dann entbehren, wenn die Bakterien ober-
flachlich auf dem Substrat wachsen (Strichkulturen), nicht in seinem
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Inneren (Schiittel- und Stichkulturen). Die Arbeiten von VAHLE und
SeELIBER werden nicht erwihnt. Im tibrigen handelt es sich bei den
Versuchen von SCHNEIDER um Vorarbeiten fiir die chemische Unter-
suchung der Farbstoffe der Purpurbakterien (s. unten S. 39).

DaB Hama (1933) merkwiirdigerweise vergeblich versucht hat, eine
neue aus einer japanischen Schwefeltherme stammende Rhodospirillum-
Art (Rhodospirilium longum) in Reinkulturen zu ziichten, sei hier nur
kurz erwdhnt. Die mit den unreinen Kulturen ausgefithrten physio-
logischen Versuche sind bedeutungslos.

b) Neuere Anschauungen und Untersuchungen.

Wenn wir das bisher Gesagte {iberblicken, ergibt sich, daB die seit
dem Jahre 1883 offenen Fragen bis in unsere Zeit hinein nicht beant-
wortet werden konnten. Es standen sich hauptsichlich gegeniiber die
Vertreter der Photosynthese und der Chemosynthese. Einen vermittelnden
Standpunkt nahmen HuEPPE und BUDER ein.

Erst im Jahre 1930 wurde nun durch die Reinkultur der Purpur-
schwefelbakterien auf vereinfachte Weise und ihre Ziichtung auf festem
Nihrmedium der Weg beschritten, der zur Loésung des interessanten
Problems fiihrte.

vAN NIEL, ein Schiiler von KLUYVER, hat die weiter unten niher
geschilderten Anschauungen der Biochemiker {iber die Assimilation
aufgegriffen und sie durch seine ausgezeichneten physiologischen Unter-
suchungen {iber die roten und griinen Schwefelbakterien (1931) experi-
mentell bestitigen konnen. Die Arbeit, mit der wir uns wegen der
grundlegenden Experimente und Erorterungen niher beschiftigen miissen,
wurde 1923 in dem mikrobiologischen Laboratorium der Technischen
Hochschule Delft (Holland) begonnen und in den Jahren 1929 bis 1931
im Jacgues Loes-Laboratorium der Hopkinsschen Meeresstation der
Stanford Universitdt, Pacific Grove, Kalifornien, fortgesetzt. Die erste
vorlaufige Mitteilung erschien 1930, nachdem sie im Dezember 1929
in der Versammlung der Western Society of Naturalists vorgetragen war.

Der groBe Fortschritt, den vaN NiItEL in der Reinkultur der Purpur-
schwefelbakterien erzielte, liegt in der Verwendung von Na,S statt des
gasformigen H,S. Auch bewihrte sich die BEIJERINCKsche Stopsel-
flaschenmethode zur Kultur von Anaeroben sehr gut. Eine anorgani-
sche Nihrlosung, die NH,Cl, K,HPO,, MgCl,, NaCl, NaHCO; und
Na,S - 9 H,0O enthilt, wird mit Erde, Schlamm oder Wasser beimpft, in
den Stdpselflaschen in ein Lichtkabinett gestellt, und je nach Na,S-Menge
(0,02 bis 0,3%) und eingestelltem py (unter py 7,5 keine Entwicklung
von Schwefelbakterien) entwickeln sich in kurzer Zeit rote Wolken von
Purpurbakterien. Nach Reinigung des Materials durch mehrmaliges
Uberimpfen in neue Nihrlésungen kann zur Reinkultur geschritten
werden. Die Bakterien lassen sich in der gleichen N&hrlésung, die mit
Agar versetzt wird, verteilen und geben in mit Paraffin und Paraffinsl
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verschlossenen Rohrchen zahlreiche kleine rote Kolonien. Nach weiteren
Ubertragungen und Verdiinnungen kann man mit den iiblichen bakterio-
logischen Methoden einzelne Kolonien isolieren und hat so verschiedene
Stamme fiir die weiteren Versuche. (Genauere Angaben in deutscher
Sprache siehe bei BAVENDAMM 1934.)

Auf diese Weise wurden von VAN NIEL 15 Stimme isoliert, von denen
9 als Agarstichkulturen mit ParaffinverschluB am Leben blieben. Die
groBen Purpurschwefelbakterien konnten allerdings mit dieser Methode
noch nicht reingeziichtet werden. Sie brauchen offenbar geringe Mengen
von O, und scheinen sich nur zu entwickeln, wenn sie unmittelbar mit
den kleinen griinen Bakterien vergesellschaftet sind.

Von den mit diesen Reinkulturen angestellten physiologischen Ver-
suchen seien hier die wichtigsten Ergebnisse mitgeteilt.

Ahnlich wie die sulfatreduzierenden Bakterien sind die unter-
suchten Purpurschwefelbakterien nach vaN NIEL praktisch in weiten
Grenzen wunabhingig von der NaCl-Konzentration des Nidhrmediums.
Zwischen o und 12% NaCl ist nur eine Verlangsamung der Entwicklung,
aber kein Unterschied zwischen den verschiedenen Stimmen festzustellen.
Es scheinen also keine ausgesprochenen Salzwasserformen vorzukommen.
Jedenfalls wiirde man nicht von besonderen Arten, sondern hdéchstens
von stabilisierten Anpassungsformen (Dauermodifikationen?) sprechen
kénnen. Bei 2% NaCl entwickeln sich Siil- und Salzwasserstimme gleich
gut. Auf eine besondere Funktion des Kochsalzes wird weiter unten
hingewiesen.

- Diese Ergebnisse stehen durchaus in Ubereinstimmung mit den bis-
herigen Okologischen und systematischen Anschauungen (vgl. z. B.
BAVENDAMM 1924).

Ein Einfluf des Eisens, von dem frither, besonders von WINOGRADSKY,
gesprochen wurde, konnte von vAN NIEL nicht nachgewiesen werden.
Nach seiner Ansicht haben sich vielleicht bei der Verwendung von Eisen
in Bicarbonatform Irrtiimer eingeschlichen. Jedenfalls scheint die Eisen-
verunreinigung der Salze zu geniigen.

Interessant ist ferner der Einflufl der py- und Na,S-Konzentration.
Zwischen beiden Faktoren bestehen offenbar Beziehungen. Es gibt
nidmlich nach VAN NIEL zwei Typen der Purpurschwefelbakterien.

Die erste Gruppe ist unabhingig von der Sulfidkonzentration, wenn
sie in den Grenzen von 0,01 bis 0,2% liegt. Sie wird hauptsichlich durch
das py beeinfluBt. Die hierher gehérenden Formen brauchen unbedingt
ein stark alkalisches Medium. Unter py 8,4 findet keine Entwicklung
statt. Das Optimum liegt bei 9,0, das Maximum bei 10,5. Wenn das
Medium zu alkalisch wird (eventuell durch Zugabe von neuem Na,S),
sterben die Organismen unter gelblicher Verfirbung ab.

Die zweite Gruppe hat einen viel groBeren py-Bereich. Entwicklung
findet zwischen py 6,5 bis 9,5 statt, d. h. aber nur dann, wenn die Na,S-
Konzentration sehr niedrig ist (unter 0,02%). Je hoher die Sulfid-
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konzentration wird, desto enger wird auch der py-Bereich (bei 0,1 bis
0,2% Na,S nur noch zwischen py 8,5 und 9,0). Die Abb. 1, auf der
auch noch die dritte Gruppe, dargestellt durch die griinen Schwefel-
bakterien, mit ihrem pz-Maximum von 8,5, zu finden ist, zeigt die Ver-
hiltnisse am deutlichsten.

Diese Verhiltnisse geben uns auch AufschluB iiber die Bedeutung
des Sauerstoffes fiir die Purpurschwefelbakterien, ein Problem, das uns
ja besonders interessiert. Wie aus der Beschreibung der Reinkultur
hervorgeht, ist O,, was auch schon der Verfasser fand, fiir die meisten
Formen nicht notwendig.
Der Sauerstoff hat in
manchen Fillen nur eine
sekundire Bedeutung da-
durch, daB er eine Ab-
nahme der H,S-Konzen-
tration durch Zersetzung
von H,S infolge Selbst-
oxydation mit der Ent-
stehung von Schwefel
bewirkt. Damit ist aber
gleichzeitig ein giinstiger
Anstieg des py verkniipft.

Abb. 1. EinfluB der py- und Na,S-Konzentration auf die ge-
farbten Schwefelbakterien nach vax NierL (1931). Solange die

Es kommt also auf die
Konzentration von un-
dissoziiertem H,San. Der
begrenzende Faktor ist
nicht das py, sondern die

Sulfidkonzentration eines natiirlichen oder kiinstlichen Mediums

sehr niedrig ist, findet man hauptsichlich Vertreter der Gruppe 2,

die mit Formen der Gruppe 3 vermischt sein konnen, wenn das

pH unter 8,5 liegt, oder mit solchen der Gruppe 1, wenn das pg

hoéher als 8,5 ist. Mit steigender Sulfidkonzentration treten die

Organismen von Gruppe 2 zuriick und eine starke Entwicklung
der anderen Gruppen findet statt.

Konzentration undisso-
zijerter Sdure. Und hier finden wir auch die eben angedeutete besondere
Funktion des Kochsalzes. Es stellte sich heraus, daB NaCl die Organis-
men gegen undissoziierten Schwefelwasserstoff schiitzt oder, mit anderen
Worten, ihre Empfindlichkeit gegen undissoziierten H,S in giinstigem
Sinne beeinfluBt.

Durch die physiologischen Untersuchungen erhalten hier die bis-
herigen O6kologischen Anschauungen wiederum ihre richtige Deutung.

Der Einfluff der Bicarbonatkonzentration liegt nach vaN NIEL nicht
etwa in der Pufferwirkung, sondern wahrscheinlich in der Verinderung
des Verhéltnisses von undissoziiertem H,S zu undissoziierter H,COj.

Was dann unser Kernproblem, die Bedeutung des Schwefelwasser-
stoffes und des Lichtes fiir die Purpurschwefelbakterien angeht, so konnte
vAN NiEL nachweisen, da die Oxydation von H,S mit dem photo-
synthetischen ProzeB tatsichlich direkt verkoppelt ist, wie BUDER es
als moglich hinstellte.

Fragen wir zunichst mit vaN NIEL, was wir uns eigentlich unter
Photosynthese vorzustellen haben. Es ist lange bekannt, da wihrend
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der Photosynthese eine Reaktion stattfindet, die man schematisch durch
folgende Formel ausdriicken kann:
CO, + Hy,0 = CH,0 + O,.

Wir kénnen also sagen, dal} es sich um einen typischen Oxydoreduktions-
prozeB handelt. CO, wird reduziert, H,O oxydiert. Nun hat THUN-
BERG (1923) fiir diesen ProzeB zum erstenmal die von WIELAND 1922
bis 1923 entwickelte Theorie der Oxydations- und Reduktionsphinomene
angewendet und damit den AnstoB zu wichtigen Uberlegungen gegeben.

Nach WIELAND bestehen nidmlich alle Oxydationsreaktionen in der
Ubertragung des Wasserstoffs von einem Molekiil, dem gebenden (Donor
oder Donator), auf ein anderes, dem nehmenden (Akzeptor). THUNBERG
wies darauf hin, daB danach die Reduktion des Kohlendioxyds wihrend
der Photosynthese ganz nach dem allgemeinen Schema WIELANDs vor
sich geht, d. h. daBl CO, als Wasserstoffakzeptor und H,0 als Wasser-
stoffdonator wirkt, und daB der entwickelte Sauerstoff folgerichtig als
dehydriertes Wasser angesehen werden muB3. Formeln:

HA + B —= A -+ BH,

(Donor) (Akzeptor) (Oxydations- (Reduktions-
produkt) produkt)

2H,0 + CO, - O, - H,0 -+ CH,O:

(Donor) (Akzeptor) {Oxydations- (Reduktions-
produkt) produkt).

Auf Grund der Untersuchung einer groBen Zahl von Oxydoreduktions-
reaktionen, die, wie man weil3, von Mikroorganismen ausgefiihrt werden,
kamen sodann KLUYVER und DONKER (1926) zu ihrer wertvollen Theorie
von der Einheit in der Biochemie. Diese Theorie ist eine Erweiterung
der WiELANDschen Anschauung vom Chemismus der aeroben Atmungs-
prozesse und eine Koppelung mit der WARBURGschen Auffassung des
Atmungsvorganges sowie der Dislokationstheorie von BOESEKEN und
sagt etwa folgendes: Jeder besondere Organismus kann auf gewisse
Wasserstoffatome im Substrat eine spezifische Aktivierung ausiiben.
Wenn die Aktivierung einen bestimmten Punkt erreicht hat, kann dieser
aktivierte Wasserstoff auf einen Akzeptor iibertragen werden, der dann
ebenfalls aktiviert wird.

In ihrer Arbeit von 1926 gehen KLUvVER und DONKER nun auch
auf den Stoffwechsel der Schwefelbakterien ein und schreiben (S. 175):
,,Die Wasserstoffiibertragungstheorie bietet aber groBe Vorteile bei der
Betrachtung des Dissimilationsprozesses der #uBerst interessanten
schwefelhaltigen Purpurbakterien, die merkwiirdigerweise zweifellos bei
Abwesenheit von freiem Sauerstoff den Schwefelwasserstoff und den
Schwefel zu Sulfate oxydieren. Dazu sind sie aber nur mit Hilfe der
Lichtenergie imstande. Sowohl von WINOGRADSKY, ENGELMANN, Mo-
LISCH u. a. sind nun vergebliche Versuche gemacht worden, um nach-
zuweisen, dafl die Abhingigkeit dieser Bakterien vom Licht darauf
zuriickzufithren sei, daB3 das Licht eine Zerlegung der Kohlensiure unter
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Bildung des freien Sauerstoffs bewirkt. Niemals ist es aber gelungen,
die Produktion von Sauerstoff auch unter den verschiedensten Be-
dingungen einwandfrei nachzuweisen. Auch in den neuesten Arbeiten
auf diesem Gebiete von BAVENDAMM und von BAAsS-BECKING wird jedoch
an dieser Auffassung festgehalten. Dies ist, was diesen letzten Forscher
betrifft, um so bemerkenswerter, als er die WIELANDsche Ansicht zur
Erklarung der Kohlensiureassimilation bei diesen Bakterien heranzieht.
Wenn man diese Betrachtungsweise einmal akzeptiert, fillt aber die Not-
wendigkeit, daf der Akzeptor bei der Dehydrierung des Schwefelwasser-
stoffes oder des Schwefels gerade Sauersioff sein soll, weg,; demn es kann
ebensogut trgendein anderer Akzeptor im Spiel sein. Nur muf das Prinzip
beibehalten bleiben, daf die gebildete Akzeptor-Wasserstoffverbindung mat
Hilfe der Lichtenergie imstande ist, den Wasserstoff auf die Kohlensiure
2u tibertragen.*

Diese Anschauung ist spiter von BaAs-BECKING und PARkKS (192%)
sowie von BucHANAN und FULMER (1928) tibernommen worden.

Wir kénnen also mit VAN NIEL fiir den Prozel der photosynthetischen
Kohlendioxydassimilation (oder Reduktion) sagen, daB die Reaktion
CO, +2H,A = CH,O + H,0 +2 A
verschiedene und besondere Wasserstoffverbindungen fiir verschiedene
und besondere Organismen erfordert. Das heiBit, daB die photosynthe-
tische Titigkeit der chlorophyllfithrenden Organismen, bei der H,A
durch H,O dargestellt wird, lediglich ein sehr spezielles Beispiel fiir eine
Gruppe von moglichen photosynthetischen Reaktionen darstellt. Und
daraus folgert, daB die Purpurschwefelbakterien nicht H,O, sondern

H,S als Wasserstoff-Donator benutzen kénnen.

Wie vAN NItLs Versuche zum ersten Male gezeigt haben, 148t sich
diese Hypothese experimentell beweisen. So fithrt er aus, daB fiir den
Fall, daB bei den Purpurschwefelbakterien Chemosynthese und Photo-
synthese nebeneinander bestehen, folgende Reaktionen vor sich gehen
wiirden: ’

. 40 H,S 4 80 O, = 40 H,S0,
Chemosynthetisch { CO, + 2 H,0 — CH,0 + H,0 + O,
Photosynthetisch CO, + 2 H,O = CH,O + H,0 + O,.

Wenn diese beiden Prozesse unabhidngig voneinander sind, wiirden
keinerlei quantitative Beziehungen zwischen den Endprodukten H,SO,,
O, und dem reduzierten CO, bestehen. Wenn aber auf der anderen
Seite H,S als Wasserstoff-Donator fiir die Reduktion von CO, im photo-
synthetischen ProzeB angesehen wird nach der Formel

CO, + 2 H,S = CH,0 + H,0 +2 S
oder
2 CO, + H,S + 2 H,0 = 2 CH,O + H,SO,,

1 Vom Verfasser in Schrigdruck.
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erfordert das eine sehr deutliche quantitative Beziehung zwischen den
genannten Reaktionsprodukten. AuBerdem wire damit auch die Tat-
sache erklirt, daB3 die Organismen nicht ohne die Gegenwart von H,S
zu leben vermogen.

Die Ergebnisse von vaN NIELs quantitativen Untersuchungen dieser
Beziehungen mit Reinkulturen von Purpurschwefelbakterien sehen nun
folgendermaBen aus:

Tabelle 1.
Thiospivillum spec. 1 (Ektothioform nach Baas-BECKING).
Alle Zahlen bedeuten mg pro 100 ccm.

Versuch Zei Oxydierter Erzeugte H,SO, Reduziertes CO,
Nr. eit H,S
Berechnet | Gefunden | Berechnet | Gefunden
I Nach 14 Tagen analysiert 12,7 36,7 35,8 33,0 32,1
2 24, ) 24,8 71,5 | 70,9 | 64,2 | 63,8
3 o 25 o, " 24,8 71,5 70,2 64,2 | 63,1
4 o 47 " 24,8 75,5 | 75,4 | 64,2 | 63,9
Tabelle 2.
Chromatium spec. 3 (Endothioform nach Baas-Becking).
Alle Zahlen bedeuten mg pro 100 ccm.
Versuch Zoi Oxydierter Erzeugte H,SO, Reduziertes CO,
Nr. eit H.S
Berechnet | Gefunden | Berechnet | Gefunden
I Nach 27 Tagen analysiert 8,8 25,5 24,7 22,9 20,7
2 b 34 » 17,2 | 49,6 | 43,3%] 44,5 | 39.2
3 .o 42, ’ 18,7 53,9 51,42 | 48,4 46,8
4 o 48, iy 18,7 539 | 53.4 | 484 | 489

Ein Blick auf die Tabellen zeigt, wie van NIEL sagt, vor allen Dingen,
daB, innerhalb der Fehlergrenzen, in keinem einzigen Fall die Menge
des reduzierten CO, gréfer ist als die berechnete Menge. Das beweist,
daB eine CO,-Assimilation im iiblichen Sinne nicht stattfindet, besonders
wenn man bedenkt, 1. daB alle Kulturen dauernd belichtet waren, was
jede Moglichkeit ausschliet, daB die Menge des assimilierten Kohlen-
dioxyds gleich der des veratmeten sein kénnte, und 2. daB die Kulturen
nach verschiedenen Zeitabschnitten analysiert wurden, so daB, wenn
die erste Analyse vollstindige Oxydation des Schwefelwasserstoffs zeigte,
die spiter gepriiften Kulturen mit Sicherheit in Abwesenheit jeglicher
Verbindung ,,gewachsen sein wiirden, die mit dem bei der CO,-Reduktion
freigewordenen Sauerstoff hitten oxydiert werden konnen.

In dieser Beziehung ist auch die erste Tabelle von Interesse. Nach
23 Tagen wurde zu den Kulturen 2, 3 und 4 eine neue Menge Na,S-

1 Nicht aller Schwefelwasserstoff benutzt.

2 SO, unter dem berechneten Wert; die Zellen enthalten noch Schwefel-
trépichen.
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Lésung hinzugegeben. Bereits nach 24 Stunden war diese Menge voll-
stindig oxydiert; und selbst nach 24 Tagen war die Menge des redu-
zierten CO, genau die gleiche wie nach nur 1 Tage.

Die zweite Tabelle ist insofern interessant, als sie zeigt, daB3, wenn
H,S noch nicht ganz oxydiert ist (Versuche 2 und 3), die Menge des
reduzierten CO, ebenfalls unter der berechneten Menge bleibt. Die
unvollstindige H,S-Oxydation kann sowohl durch einen Vergleich der
erzeugten und der berechneten H,50,-Menge als auch durch mikro-
skopische Untersuchung der vorhandenen Schwefeltrépichen in den
Zellen festgestellt werden.

Hiermit hat also vAN NIEL gezeigt, daBl die gewiinschten quanti-
tativen Beziehungen bestehen und den Beweis dafiir erbracht, daB8 be:
den voten Schwefelbaktevien ein photosynthetischer Prozef vorliegt, dey von
dem der griinen Pflanzen abweicht. Die Purpurschwefelbakterien kénnen
COy, photosynthetisch reduzieren ohne Freimachung von Sauerstoff, weil
O, ledeglich tn dem Fall das Dehydrierungsprodukt des Wasserstoff-Donators
daystellt, wenn dieser HyO ist. Hier ist aber H,S der Wasserstoff-Donator,
und deswegen ist auch die COy-Reduktion vollstindig vom Schwefelwasser-
stoff abhdngig.

Die Frage, ob H,5 auch durch andere Schwefelverbindungen ersetzt
werden kann, beantwortet van NIeEL dahin, daB awuch Schwefel sowie
Sulfit (NaySOq) und Thiosulfat (NayS,05) an die Stelle von Schwefel-
wasserstoff treten konmnen. Es findet also, ebenso wie bei der Gattung
Thiobacillus, eine stufenweise Dehydrierung von H,S zu H,SO, statt.

Fir die Untersuchungen mit Schwefel wurde nach lingeren Ver-
suchen der von den griinen Schwefelbakterien (s. unten) erzeugte Schwefel
benutzt, da kiinstliche Préiparate keinen Erfolg zeitigten.

Sehr wichtig sind sodann die Versuche von vaN NIkL, die sich auf
die Frage der Ernihrung der Purpurbakterien mit organischen Stoffen
beziehen. vAN NIEL fand, daB die Purpurschwefelbakterien zwar auto-
troph zu leben vermégen, aber nicht obligat autotroph sind. Es konnten
namlich die Swifide auch durch organische Stoffe ersetzt werden. Z. B.
waren Natriumlaktat (0,1 bis 4% ), Hefewasser u. dgl. bei vollig anaeroben
Verhiltnissen ausgezeichnet zu gebrauchen. In Gegenwart von Sauer-
stoff oder im Dunkeln fand jedoch keine Entwicklung der roten Schwefel-
bakterien statt, was sie von den schwefelfreien Purpurbakterien unter-
scheidet.

vAN NIeEL hat nidmlich auch die schwefelfreien Purpurbakierien, die
offenbar organische Substanzen bendtigen, in den Kreis der Unter-
suchungen miteinbezogen. Die Beobachtung, daB sich diese Organismen
in Rohkulturen stets wie echte Anaerobier verhalten und sich nur im
Licht zu entwickeln scheinen, sowie die Tatsache, daB sie sicherlich auch
unter aeroben Verhiltnissen und im Dunkeln wachsen, brachte vaxn NIEL
auf die Idee, ihre Entwicklung im Licht und im Dunkeln sowie unter
aeroben und anaeroben Bedingungen zu vergleichen.

Ergebnisse der Biologie XIII. 2
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Die Untersuchungen ergaben, daBl die Kulturen bei aeroben Ver-
hiltnissen durch das Licht nicht beeinflu3t werden, daB jedoch bei
anaeroben Bedingungen Entwicklung nur in Gegenwart des Lichtes
stattfindet. vAN NieL schlieBt daraus, daB8 die Akzeptortitigkeit des
Sauerstoffs nur dann durch eine andere Verbindung ersetzt werden kann,
wenn eine Beleuchtung der Kulturen stattfindet.

Ob diese andere Verbindung CO, ist, konnte von dem holldndischen
Forscher noch nicht geklirt werden, weil gewisse Kulturschwierigkeiten
vorhanden sind. Es war nicht mdglich, die Purpurschwefelbakterien in
gut analysierbaren Medien zu ziichten. Sie wuchsen iippig nur in Medien,
die komplexe Stickstoffverbindungen, wie Pepton u. dgl., enthielten.
In Medien, die nur H,S enthalten, wachsen sie nicht. Sie sind auf
organische Stoffe angewiesen (heterotroph), und wenn man zu ‘den
organischen Medien geringe Mengen von Schwefelwasserstoff hinzufiigt,
konnen diese spiter immer quantitativ wiedergefunden werden. Also
kommt hier ein Freiwerden von Sauerstoff durch eine gew6hnliche
Photosynthese ebenfalls nicht in Fragel.

Welchen besonderen EinfluB das Licht auf die Komponenten des
Mediums ausiibt, die nur bei Beleuchtung als Wasserstoffakzeptoren
zur Verfiigung stehen, blieb also eine offene Frage, bis sich 1933
GAFFRON niher mit den schwefelfreien Purpurbakterien befaBte.

vAN NiEL hat, das sei abschlieBend noch gesagt, jetzt endlich auch
die Rolle der griinen Bakierien aufgekldri. Sie sind ebenfalls Schwefel-
bakterien, die einen nur wenig abweichenden Stoffwechsel besitzen. Thr
Farbstoff, das Bakterioviridin, ist nicht, wie NADSON 1912 meinte,
inaktiv, sondern die Bakterien benutzen im Licht ebenfalls H,S zur
Reduktion von CO,. Sie dehydrieren aber den Schwefelwasserstoff nur
bis zum Schwefel. Der entstehende elementare Schwefel wird in Form
von Kiigelchen oder zum Teil auch von Kristallen nach auBlen abge-
schieden und niemals im Zellinnern abgelagert. Sauerstoff wird von den
anaeroben griinen Schwefelbakterien nicht etwa, wie man friiher ver-
mutet hat, an die Purpurschwefelbakterien abgegeben, sondern der
schon von WINOGRADSKY festgestellte giinstige Einfluf der griinen
Schwefelbakterien auf die Rhodothiobakterien liegt nur darin, daB sie
durch Abscheidung von Schwefel fiir die Abnahme der Sulfidkonzen-
tration sorgen und damit den an niedrigere H,S-Konzentration ange-
paBten Purpurschwefelbakterien giinstigere Lebensbedingungen schaffen.

Der im gleichen Laboratorium wie vAN NiEL arbeitende hollindische
Forscher MULLER hat 1933 die von vaN NireL festgestellte Moglich-
keit der heterotrophen Lebensweise der Purpurschwefelbakierien weiter
studiert. Dadurch, dafl auch einfache N-freie organische Verbindungen
(Milch-, Brenztrauben-, Essig-, Beinstein-, Apfel- und Buttersdure)
verarbeitet werden, konnten quantitative chemische Untersuchungen

1 Vgl. guch van NieEL und MULLER (1931).
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angestellt werden. MULLER benutzte dazu die gleichen Reinkulturen
wie VAN NIEL unter streng anaeroben Verhidltnissen im Lichtkabinett
und ohne H,S.

Die Analysen zeigen, daB der Stoffwechsel der Purpurschwefel-
bakterien in organischen Medien kein GéirungsprozeB ist, wie er bei
anderen aeroben Mikroorganismen vorkommt (z. B. alkoholische oder
Buttersduregidrung), und daB im Gegensatz zu diesen Prozessen das
Substrat fast ganz in Zellmaterial und CO, umgewandelt wird. AufBler
CO, in kleinen Mengen wurden keine Abfallprodukte des Stoffwechsels
gefunden. Es dominiert hier also die Assimilation, wihrend sonst etwa
90% des Substrates in Stoffwechselprodukte verwandelt werden und
nur 10% oder weniger fiir den Zellaufbau Verwendung finden.

Wesentlich und ein besonderes Phinomen ist, daB fiir diesen hetero-
trophen Stoffwechsel, ebenso wie fiir den autotrophen, das Licht
unbedingt notwendig ist.

MULLER kommt also zu dem gleichen Schluf3 wie van NIEL, indem
er sagt, daB} in der allgemeinen Formel fiir die Photosynthese

COy+2HA=CH,O0+4+H,0+2A

H,A nicht nur durch H,S, sondern auch durch organische Stoffe ersetzt
werden kann. Auch er weist dabei auf den Unterschied zwischen den
schwefelfreien und schwefelspeichernden Purpurbakterien hin.

Nachdem nun also der Stoffwechsel der schwefelspeichernden Purpur-
bakterien durch van NIEL und MOLLER in den wesentlichen Punkten
klargelegt war, gelang es GAFFRON vom Kaiser Wilhelm-Institut fiir
Biochemie in Berlin-Dahlem 1933 auch fiir die schwefelfreien Purpur-
bakterien die Tatsache der CO,-Assimilation festzustellen. Er bediente
sich zur Messung und Berechnung des Stoffwechsels zum erstenmal
moderner chemischer Methoden, namlich der manometrischen Messung
von O. WARBURG. Sein Versuchsobjekt war Rhodovibrio (bzw. Rhodo-
bacillus) parvus. Diesen Organismus zog er in Form von Massenkulturen
mit Hefekochsaft in Stopselflaschen und bei kiinstlicher Beleuchtung
heran. Leider benutzte GAFFRON keine Reinkulturen und betrachtete
die noch vorhandenen FAulnisbakterien ,,als zu vernachlissigende Ver-
unreinigungen’. Nach seinen Angaben haben die spiter angesetzten
vergleichenden Versuche mit Reinkulturen aus dem vAN NIELschen
Laboratorium #hnliche Ergebnisse gebracht.

Die manometyische Methode von WARBURG (1928), die in den
Jahren 1922 bis 1928 ausgearbeitet wurde, ist kurz von KREBS (1929)
und etwas eingehender von GAFFRON (1929) selbst geschildert worden.
Es muBl wegen niherer Einzelheiten und weiterer Literatur auf diese
mit guten Abbildungen ausgestatteten Arbeiten verwiesen werden. Die
Methode wird angewendet, um genau und bequem die Geschwindigkeit
von chemischen Reaktionen, an denen Gase teilnehmen oder die mit
Gasreaktionen gekoppelt werden konnen, zu messen. Insbesondere

2%
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kommt sie in Betracht fiir die Untersuchung derjenigen chemischen
Reaktionen, die sich in lebenden Zellen abspielen, also Sauerstoffatmung,
alkoholische Girung, Assimilation der Kohlensiure u. dgl. Die Methode
mift die bei konstantem Volumen und konstanter Temperatur auf-
tretende Verinderung des Gasdruckes. Mit Hilfe der Gasgesetze werden
aus den Drucken die entstandenen oder verschwundenen Gasmengen
berechnet. Vorziige des Verfahrens gegeniiber anderen Methoden sind
die groBe Einfachheit, der geringe Materialverbrauch und die Tatsache,
daB man nicht nur Anfangs- und Endzustand der Reaktion, sondern

2 — durch beliebig hédufige Ablesungen —
- den gesamten Reaktionsverlauf erfihrt.
"’g 250 / Das Druckverfahren ist natiirlich che-
N / misch unspezifisch. Es bedarf daher, solange
SH / die chemische Natur der bei der Reaktion
13, 150 entstehenden und verschwindenden Stoffe
E /a nicht bekannt ist, stets der Ergdnzung durch
S die chemische Analyse. Bei der Assimilation
T o / der Kohlensiure erfordert die Bestimmung
der ,,Ausbeute” neben einer Messung des
0 w7 aw Gaswechsels auch die Messung der von der
—=deit in Minuten Pflanze absorbierten Lichtenergie.

Abb. 2. Absorption von Kohlensiure .

durch belichtete schwefelfreie Purpur- Dle Versuche von GAFFRON Wurden

baktezﬂcecﬂmi?n/ﬁ;ge;é;?;;b‘l’;;:t. und  yollkommen anaerob in einer Atmosphire
(Nach GAFFRON 1033.) von 5% Kohlensdure in Stickstoff oder
Argon und bei 36° C durchgefithrt. Es
zeigte sich zunichst, daB die verwendeten schwefelfreien Purpur-
bakterien in reinem Wasser nicht fihig sind, bei Belichtung Kohlen-
sdure zu assimilieren, was eine Bestitigung der bekannten Tatsache
darstellt, daB diese Bakterien obligat heterotroph sind. Dann wurde
mit den eigentlichen Assimilationsversuchen begonnen, indem nach einer
Vorbelichtung der Manometer im Dunkeln organische Substanz zu den
Bakteriensuspensionen hinzugegeben wurde. Diese organische Substanz
muBte, um festzustellen, ob und wieweit sie mit Hilfe der Licht-
energie verindert wird, so ausgesucht sein, daB sie im Dunkeln von
den Bakterien nicht angegriffen wird. GarrFroN fand dafiir die
Kalium- und Natriumsalze der aliphatischen Carbonsiuren geeignet.
Eine Suspension von Purpurbakterien in einer m/roo-Kaliumbutyrat-
16sung, die sich im Gleichgewicht mit einem Gasgemisch von 5% Kohlen-
sdure in Stickstoff oder Argon befindet, nimmt z. B. weder Gase auf,
noch gibt sie solche ab.

Nachdem festgestellt worden war, daB3 keine Druckédnderung eintrat,
wurde nach Bestimmung des Bicarbonatgehaltes und Berechnung der
Gesamtmenge an ,,chemisch gebundener Kohlensidure belichtet. Es
zeigte sich deutlich (vgl. Abb.2), daB darauf sofort mit ziemlicher
Geschwindigkeit Kohlensiure absorbiert wird.
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Aus der Abbildung, die den zeitlichen Verlauf der Kohlensiure-
absorption darstellt, geht hervor, daB sie mit nahezu gleichbleibender
Geschwindigkeit vor sich geht, um dann ziemlich unvermittelt abzu-
brechen. Lingere Belichtung ist wirkungslos. Wie die vorstehende Ta-
belle 3 (S. 21) zeigt, wird die Menge absorbierter Kohlensiure durch die
Menge zugefiigter organischer Substanz bedingt. Gleiche Quantititen an
Butyrat usw. bewirken die Assimilation gleicher Mengen Kohlensiure.

Beim Vergleich der Wirkung mehrerer fettsaurer Salze fand GAFFRON,
daB der Endwert an assimilierter Kohlensiure aufler von der Menge
zugesetzter Substanz in bestimmter Weise

0 # von der GréBe des Fettsiuremolekiils ab-
§§ 80 5{/ \ hé'mgt. M1t der Zfihl d.er Methylengm{ppen
IS / im Molekiil der aliphatischen (;arbonsauren
8™y oder, mit anderen Worten, mit der Linge

. ﬁ des Alkylrestes, steigt ndmlich die durch

~ ;/ die Bakterien assimilierte CO,-Menge an.

20 // Gleichzeitig mit der Assimilation freier

—t Kohlensiure findet iibrigens auch eine Um-
g B,o” % wandlung des Fettsiuremolekiils statt. Das

Abb. 3. Einflub der Temperatur aut 201 die Carbonsdure gebundene Metall wird

die Geschwindigkeit der Kohlensdure-  frejgesetzt und findet sich in der Losung
absorption durch schwefelfreie Purpur-

bakterien. ©0,03 com Bakterien in  @lS Hydroxyd oder — in Gegenwart von

3 com m/z00 Bicarbonat, m/100 croton-  {iherschiissiger Kohlensdure — als Bicar-

saures Natrium. Ar mit 5% CO,. . . . .
(Nach GAFFRON 1933.) bonat wieder. Die Carboxylgruppe wird

also ebenso wie die Kohlensidure reduziert.

Auller den Fettsduren dienen nach GAFFRON auch noch einige
Dicarbonsiduren und ungesittigte Siuren (Crotonat, Undecylat, Succinat,
Glutarat, korksaures Natrium) den Purpurbakterien als Substrat fiir
die Kohlensidurereduktion.

Damat ist also auch die Assimilation der Kohlensiure durch die schwefel-
freien Purpurbakterien festgestellt.

An bemerkenswerten Tatsachen wire noch zu erwihnen, daB der
Stoffwechsel der schwefelfreien Purpurbakterien, wie zu erwarten, mannig-
fachen Einfliissen unterliegt. Es kommt z.B. auf den Zustand der
Organismen an. Bakterien aus Kulturen, die ilter als 6 Tage sind, zeigen
bereits einen verlangsamten Stoffwechsel. Weiter liegt, wie Abb. 3 zeigt,
bei 40° C die giinstigste Temperatur fiir die Kohlensiureassimilation.
Bei Zimmertemperatur betrigt der Umsatz nur noch 1/,, des optimalen.

Interessant ist die Tatsache, daB die Purpurbakterien durch Trocknen
nicht geschidigt werden, eine Beobachtung, die schon von ESMARCH
und MivosHl gemacht wurde (vgl. auch ScHNEIDER). Material aus
frischen Kulturen vertrigt ein tagelanges Trocknen im Exsikkator iiber
Schwefelsiure, wenn es dabei nicht zu sehr dem Licht und dem Sauer-
stoff ausgesetzt wird. Diese Angaben sind auch im Hinblick auf die
Okologie von Wichtigkeit (Verbreitung der Bakterien durch die Luft).
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Sehr wichtig fiir die Beziehung der ,,photoheterotrophen‘ (s. PrRINGS-
HEIM 1932) schwefelfreien Purpurbakterien zu den schwefelspeichernden
Purpurbakterien ist, daB sie nach GAFFrRON Schwefelwasserstoff — bei
neutraler Reaktion also KHS und NaHS — in groBen Konzentrationen
vertragen und ihn am Licht zu Schwefelsiure zu oxydieren vermdgen.
(Vgl. aber ROELOFSEN, unten S. 32!) Die folgende Tabelle 4 gibt
niheren AufschluB3 dariiber.

Tabelle 4. Kohlensdureabsorption der Purpurbakterien in
Gegenwart von Butyrat und Schwefelwasserstoff.
369 N, mit 5% CO,. 0,05 ccm Zellen in 3 ccm Suspension.

Anderung der gebundenen | Anderung der freien | Assimilierte
Kohlensaure Kohlensaure Kohlensiure
cmm cmm cmm
I ccm m/1o0 Butyrat. . . — 27 — 283 — 3I0
1 ccm m/1o0 Butyrat
2 ccm m/100 KHS } —37° 272 — 642

Aus diesen Zahlen ist zu ersehen, dal der von GAFFRON verwendete
Rhodobacillus parvus fir 1 ccm mfroo-Kaliumbutyrat 310 cmm CO,
absorbierte. Wurden gleichzeitig 2 ccm m/roo-KHS hinzugefiigt, dann
stieg der Verbrauch an Kohlensidure auf 642 cmm.

Irgendwelche Stoffwechselprodukte wurden, ganz wie es nach MULLER
bei den schwefelspeichernden Purpurbakterien der Fall ist, nicht gefunden.
Kulturen von Rhodobacillus in Lésungen, die auBer anorganischen Salzen
Kaliumbutyrat und Kohlensiure enthielten, ergaben beim Aufarbeiten
als Stoffwechselprodukt nur die Bakterien selbst.

Auf weitere Einzelheiten, die Empfindlichkeit von RhAodobacillus
parvus gegen saure Reaktion, die Herabsetzung des Endwertes der
absorbierten Kohlensiure bei Zusatz von Nitraten und anderes betreffend,
will ich hier der Kiirze wegen nicht eingehen.

Nach einer 1934 erschienenen Arbeit von GAFFRON iiber die Kohlen-
sdureassimilation der roten Schwefelbakterien, iiber die der besseren
Ubersichtlichkeit wegen erst weiter unten berichtet werden soll, hat
dieser Forscher 1935 (4) noch weitere wichtige Untersuchungen iiber
den Stoffwechsel der schwefelfreien Purpurbakterien vertffentlicht.

Es wurde versucht, ob die schwefelfreien Purpurbakterien ebenso
wie die schwefelspeichernden (s. GAFFRON 1934) die Energie des infraroten
Lichtes ausniitzen koénnen. Das Ergebnis war positiv und konnte zum
Ausbau der Rohkulturmethode verwendet werden. Zur Verhinderung
des lastigen Algenwachstums bringt man die mit Grabenschlamm und
Niahrlosung gefiillten Flaschen in einen Kasten, der mit einem Fenster
aus Infrarotglas (RG g, Schott u. Gen., Jena) versehen ist und stellt
vor ihn eine Metallfadenlampe. (Vgl. MoLiscH.) Das Wachstum der Algen
ist auf diese Weise vollig unterdriickt, und die besten anaeroben Ver-
haltnisse sind geschaffen. Nach Entwicklung der Purpurbakterien werden



24 ‘WERNER BAVENDAMM:

sie dann wie iiblich weitergezogen. Die Methode der Massenkultur hat
GAFFRON gelegentlich nur unwesentlich verandert.

Auf die kleinen Verinderungen der manometrischen Methode zur
Messung des Gaswechsels nach WARBURG kann hier nicht eingegangen
werden. Es handelt sich hauptsichlich um die Beseitigung von einigen
Fehlermoglichkeiten. Absolute Reinkulturen wurden leider wiederum
nicht benutzt. Sog. Braunbakterien traten als Verunreinigung auf, und
GAFFRON mulB} zugeben, ,,es sei denkbar, daB bei einer Wiederholung
quantitativer Messungen mit Reinkulturen von Rhodovibrio die hier
mitgeteilten Assimilationswerte eine Korrektur erfahren kénnen®. Sonst
wurde wie frither in verdiinnter Bicarbonatlésung im Gleichgewicht mit
einem Gemisch von 95% N, und 5% CO, gearbeitet.

Zunichst wurde das Verhalten der schwefelfreien Purpurbakierien dem
Sauerstoff gegeniiber gepriift. Es stellte sich — was tiibrigens nicht
unbekannt ist — heraus, daf} geringe Mengen Sauerstoff die Bakterien
nicht schidigen, und daB die Spuren von Sauerstoff, die beim Fiillen
der Manometer mit Stickstoff im GefiB bleiben, schon nach kurzer Zeit
verschwunden sind; besonders in Gegenwart assimilierbarer Substanzen
(z. B. Acetat) und bei Belichtung. GAFFRON stellte fest, daB die schwefel-
freien Purpurbakterien, obgleich sie streng anaerob wachsen, Katalase
enthalten. Diese Beobachtung ist bereits 1925 von Baas-BeEckING und
1931 von VAN NIEL und MULLER (S. 274) gemacht worden.

Sodann wurden die Versuche wiederholt, die sich damit befassen,
daB die pro Mol organischer Substanz verbrauchte Kohlensiure mit
dem Molekulargewicht der Substanz ansteigt (vgl. oben S. 22). Es zeigte
sich, daB der sprunghafte Anstieg des Assimilationswertes bei zu-
nehmender MolekiilgroBe wirklich ist und auch einer gewissen Regel-
miBigkeit unterliegt. Mit Assimilationswert einer Fettsiure bezeichnet
GAFFRON dabei die Anzahl Mol Kohlensiure + Mol Carboxyl, die mit

urid in einem Mol der Fettsiure reagieren. Er betrigt z. B. fiir Essig-
Assimilationswert X 100

siure 0,85 oder K (= Mol Gow. der Fettsé'xure) 1,42, fiir Propionsiure

1,29 bzw. 1,75 usw.

Wichtig sind die weiteren Versuche, zuerst die iiber die Assimalations-
geschwindigkeit und die Konstitution der Substrate. GAFFRON hat ver-
sucht, um tiefer in den Assimilationsvorgang einzudringen, nach der
Reihe die Bedingungen zu untersuchen, die erfiillt sein miissen, damit
die photochemische Reaktion in den schwefelfreien Purpurbakterien
zustande kommt. Es fillt da als sichtbarstes Prinzip auf, daB die
assimilierbaren Substanzen aliphatische Carbonsiuren sind. In zahl-
reichen, nicht weiter verdffentlichten Versuchen hat GAFFRON mit den
verschiedensten anderen organischen Substanzen niemals die Absorption
von Kohlensiure beobachten koénnen.

AufschluBireich ist es sodann, zu verfolgen, welche Carbonsiuren
giinstige und welche ungtinstige Substrate darstellen. Nach GAFFRON
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ist dabei, da es zwischen den Verbindungen, die leicht assimiliert und
solchen, die gar nicht angegriffen werden, Uberginge jeder Art geben
wird, nicht der Assimilationswert, sondern die Assimilationsgeschwindig-
keit fiir Vergleiche maBgebend. Abb. 4 gibt ein Beispiel dafiir, wie bei
kleinerer Assimilationsgeschwindigkeit ein groBerer Assimilationswert
erreicht wird.

Was die Konstitution der Substrate betrifft, so zeigen GAFFRONSs
Versuche, daB eine rasche photochemische Assimilation organischer
Substanzen durch schwefelfreie Purpurbakterien nur dann stattfindet,

wenn eine freie, unsubstituierte Carboxy- 0

Methylen-Gruppe in aliphatischer Bin- AT

dung vorhanden ist. 4
Uberraschend ist die Feststellung §120— § /1 /

GAFFRONs, daB bei seinen im Anschlul § Y /

an ROELOFSEN (s. weiter unten) aus- ﬁ; ,:3\, JAS

gefiihrten Versuchen die schwefelfreien & wﬂéj {\@

Purpurbakterien, ganz wie die schwefel- § S y ,5’

speichernden, sowohl im Dunkeln wie / Q@

— schneller — sm Hellen Kohlensdure mit 4 /"’yﬂ'wﬂ'wﬂ(/j

Hilfe von Wasserstoff redvizieren konnen. i Z‘Z% n MM‘;Z”

Wurde RhOdOUlbflO 11'1 Verdunnter PhOS— Abb. 4. Absorption von Kohlensiure durch
phatlésung (pH 7 blS 7}4) suspendiert eine Suspension von belichteten schwefel-
di . ffeefiill M freien Purpurbakterien in Gegenwart von
und 1n einem wassersto geru ten ano- 1. 0,1 ocm m/20 n-Buttersiure, 2. 0,1 ccm
meter belichtet, dann konnte die CO,- mj/zo iso-Buttersiure und 3. 0,1 com m/z0
. . . a-Oxy-iso-Buttersiure.
Reduktion gquantitativ verfolgt werden, (Nach GAFFROX [4] 1935.)
wenn man bekannte Mengen Kohlen-
siure in Form von verdinnter Carbonatlosung zuflieBen lieB. Die

folgende Tabelle 5 gibt die Ergebnisse einiger solcher Messungen.

Tabelle 5. Reduktion von Kohlensdure durch belichtete
Purpurbakterien in Wasserstoff.

Gas: H, (aus Stahlflasche). T = 36,89. Vorbelichtungszeit: 30 bis
9o Minuten.

cmm CO, cmm H, Mol H.
Zellsuspension (zugegeben | absorbiert 2
als Na,C0O;) | (Endwerte) Mol CO,
180 cmm Zellen in 3 ccm m/30 Phosphatlésung 56 108 } I
Pr 7,0 56 109 94
112 206 1,85
56 110 1,97
Gleiche Suspension wie vorstehend, nur 1 Tag 58 130 | 2,25
im Eisschrank gestanden
Rhodovibrio aus 15 Std. alter Kultur, 3ccm m/30 23 44 1,91
Phosphatlosung, pg 7.2 (3 mg feuchtes Palla- 23 45 1,95
diummohr zur Beseitigung von O, im Ansatz)
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Der Quotient Hy/CO, ist also 2, was der Bildung von Kohlehydrat
entspricht:
CO, + 2 Hy = H,0 + CH,O.

ODb der gelegentlich gefundene Quotient von 2,25 mehr als einen fehler-
haften Versuch bedeutet, bleibt nach GAFFRON zu untersuchen.

Die Vielseitigkeit des photochemischen Apparates der schwefelfreien
Purpurbakterien ist auch dadurch gekennzeichnet, daBl — abgesehen von
der schon friiher festgestellten Reduktion von Nitraten in Gegenwart
von assimilierbaren Stoffen — belichtete Purpurbakierien Nitras mait Hilfe
von Wasserstoff rasch und vollstindig zu Ammoniak reduzieren. Genaue
Zahlen lasse ich der Kiirze wegen weg. Die Menge des verschwundenen
Wasserstoffs entspricht jedenfalls genau der Gleichung:

HNO, + 4 H, = NH, -+ 3 H,0.

Neben der Reduktion von Kohlensiure und Nitrat im Wasserstoff
findet auch solche von Carbonsiuren statt, was GAFFRON durch seine
Versuche mit Acetatlésung beweisen konnte. Es stellte sich heraus,
daf} die gewdhnliche Acetatassimilation in der Regel langsamer verliuft
als die direkte Reduktion durch Wasserstoff. Die schwefelfreien Purpur-
bakterien assimilieren also Acetat in Gegenwart von Wasserstoff auf
eine andere Weise als in einer Stickstoffatmosphire, wie sie friiher
benutzt wurde. Diese Umschaltung des Assimilationsmechanismus der
Purpurbakterien in Gegenwart von molekularem Wasserstoff findet nach
GAFFRON auch bei der Verarbeitung von Milchsidure und Brenztrauben-
sdure statt.

GAFFRON schlieBt seine zweite und zur Zeit letzte Arbeit iiber den
Stoffwechsel der schwefelfreien Purpurbakterien mit einer Erérterung
tiber das Assimilationsprodukt. Er schreibt (S. 318): ,,DaB die Purpur-
bakterien je nach dem gegebenen Substrat ganz verschiedene Assimi-
lationsprodukte bilden sollen, ist schwer vorzustellen und auch recht
unwahrscheinlich. Nur wird man mit einer einzigen Art von Assimi-
lationsprodukten, wie es in der Pflanze die Kohlenhydrate darstellen,
nicht die in Tabelle 3 zusammengestellten Assimilationswerte (einiger
Fettsduren, der Verf.) erkliren kénnen. Ich nehme daher an, daB die
Purpurbakterien zwei Grundkdérper zu bilden vermdgen, von denen eines
Kohlenhydrat sein mag. Kohlenhydrat ist aber bestimmt nicht derjenige
Korper, der in erster Linie gebildet wird. AuBer bei der CO,-Reduktion
in Wasserstoff wird man kaum Assimilationswerte finden, die sich
zwanglos durch eine Kohlenhydratbildung erkliren lassen. Die Tatsache,
daB Korper wie Essigsiure (C,H,0,) und Milchsiure (C;HgO,) sowohl
in Stickstoff wie in Wasserstoff reduziert werden, beweist, daB das
Hauptassimilationsprodukt der Purpurbakterien einen gréBeren Wasser-
stoffgehalt bzw. einen geringeren Sauerstoffgehalt aufweisen muB als
die Kohlehydrate.*
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Mit diesen Feststellungen, denen noch einige interessante Berech-
nungen angefiigt sind, kénnen wir die Besprechung der schwefelfreien
Purpurbakterien verlassen, um die weiteren an schwefelspeichernden
Purpurbakterien ausgefithrten Untersuchungen niher zu betrachten.

Wie schon kurz erwdhnt, hat GAFFRON 1934 auch die Kohlensdure-
assimilation der schwefelspeichernden Purpurbakierien mit der WARBURG-
schen Methode studiert. Sein Versuchsobjekt war eine Thiocystis (wohl
Thiocystis wviolacea), die ganz nach den Angaben von vaN NIEL in
Stopfenflaschen und bei kiinstlichem Licht herangezogen wurde. Es
zeigte sich dabei, dal der Organismus gegen Luftsauerstoff viel empfind-
licher ist als z. B. Rhodovibrio. Ferner wire zu bemerken, daBl Thiocystis
optimal bei einer Konzentration der Nihrlésung an Bicarbonat wichst,
die fiir die Manometrie in den iiblichen GefiBen viel zu hoch ist. Auch
das py ist nach GAFFRON in solchen Lésungen, die im Manometergefil
sich stindig im Ausgleich mit einer Atmosphire von 5% Kohlensiure
in Stickstoff befinden, niedriger als in einer nicht mit Kohlensiure
behandelten Auflésung des kiuflichen Bicarbonats. Die Lebensbe-
dingungen sind daher fiir T#iocystis in den Manometergefi8en ungiinstiger,
die Reaktionsgeschwindigkeiten wahrscheinlich kleiner als in den Kultur-
flaschen. Die A7t des Stoffwechsels wird aber durch die genannten
Unterschiede nicht beriihrt.

Zunichst stellte GAFFRON bei einem Kohlensdureassimilationsversuch
in Gegenwart von Thiosulfat fest, daB aus Thiosulfat nicht gleich Sulfit
oder Sulfat entsteht, sondern wahrscheinlich Polythionsiuren, wie dies
vOoN DEINEs (1933) fiir die farblosen Schwefelbakterien annimmt.

AuBerordentlich wichtig ist sodann der zweite Versuch, der zur Nach-
prifung der von van NieL und MULLER festgestellten Tatsache des
guten Wachstums schwefelspeichernder Purpurbakterien auch in organi-
schen Niahrmedien angestellt wurde. GAFFRON glaubt nun im Gegensatz
zu diesen beiden Forschern gefunden zu haben, dafl organische Substanzen
den Schwefelwasserstoff und andere oxydierbare Schwefelverbindungen
als Substrat (Wasserstoff-Donator) der Kohlensiureassimilation #icht
ersetzen kénnen. Es wiirden also in diesem Punkt doch deutliche Unter-
schiede im Stoffwechsel der schwefelspeichernden und der schwefelfreien
Purpurbakterien bestehen.

Wenn man nimlich zu einer Suspension von Rhodovibrio etwas
buttersaures Natrium hinzugibt und belichtet, so werden nach GAFFRON
fir jedes Molekiil Buttersiure o,4 Molekiile Kohlensiure assimiliert,
auBerdem wird, wie frither gezeigt, die Carboxylgruppe reduziert. Macht
man denselben Versuch mit einer schwefelspeichernden Purpurbakterie,
in diesem Fall mit Thiocystis, so geschieht gar nichts, obwohl Thiocystis
sehr gut in Medien wichst, die statt Sulfid organische Verbindungen
enthalten. Die Erkldrung hierfiir liegt, wie GAFFRON annimmt, in einer
Reaktion, die von der Kohlensiureassimilation unabhingig ist und im
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Dunkeln (anaerob!) abliuft. Wahrend Rhodovibrio Butyrat im Dunkeln
unverindert 1aBt, benutzt Thiocystis die organische Substanz angeblich
zur Reduktion von Sulfaten. Hierbei entstehen Sulfide, Kohlensiure
und organische Sduren. Die gebildeten Sulfide erméglichen eine Assimi-
lation von Kohlensiure, wenn die Bakterien belichtet werden.

Die Verhiltnisse werden am besten durch die von GAFFRON ver-
offentlichten Kurven dargestellt (Abb. 3).

Die Kurven sollen zeigen, daB die Bakterien zu Anfang des Versuches
mit und ohne Zusatz von organischer Substanz bei Belichtung die

Abb. 5. Kohlensaureassimilation der Purpurschwefelbakterie Thiocystis in Gegenwart organischer Sub-

stanzen nach GAFFRON (1934). Je 3 ccm Suspension. Trockengewicht der auf der Zentrifuge gewaschenen

Bakterien: z mg. In GefaB I Bakterien allein, in Gefa8 II Bakterien + 0,5 ccm m/z0 buttersaures Natrium.

Gas: N, 5% CO,. Temperatur: 36° C. Belichtung: eine Lampe, ¥5 Watt in 10 cm Abstand. Die GefiBle
wurden gleich zu Beginn des Versuchs und dann nach lingeren Dunkelzeiten belichtet.

gleichen sehr kleinen Ausschlige geben. Nach einer lingeren Dunkelzeit
absorbieren die Bakterien, denen organische Substanz zur Verfiigung
gestanden hat, bei Bestrahlung eine groBe Menge Kohlensiure.

Wie wir spiter sehen werden, richt sich hier die Tatsache, daB
GAFFRON nicht mit Reinkulturen gearbeitet hat. So kommt es auch,
daB er gegen seine eigenen frither geduBerten Angaben vorgehen muB.

Uber GAFFRONs Versuche mit ultrarotem Licht vgl. unten S. 45.

Gegen diese Ansichten GAFFRONs hat sich 1935 ROELOFSEN, ebenfalls
von der Delfter Schule, in einer umfangreichen und schoénen Arbeit
tiber die Photosynthese der Purpurschwefelbakterien gewendet, nachdem
er bereits 1934 eine vorldufige Mitteilung iiber seine Versuche verdffent-
licht hatte. Fast zur gleichen Zeit wie GAFFRON hat er die manometrische
Methode von WARBURG auf die schwefelspeichernden Purpurbakterien
angewendet, mit dem Ziel, wie bei Chlorella, dem beliebten Versuchs-
objekt der WARBURG-Schule, die Energiekraft des Lichtes verschiedener
Wellenlingen bei der Kohlensiureassimilation der Purpurschwefel-
bakterien zu bestimmen und die Schnelligkeit der Stoffwechselprozesse
festzustellen.

Mit Recht weist ROELOFSEN auf die Notwendigkeit von Reinkulturen
bei solchen physiologischen Untersuchungen hin und wendet sich in
diesem Punkte gegen GAFFRON. Neben verschiedenen Stimmen von
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vAN NIEL benutzte ROELOFSEN hauptsichlich eine in dem bisherigen
unbefriedigenden System nicht unterzubringende Thiocystis-Art, die er
aus einer Anreicherungskultur GAFFRONs absolut rein herausziichtete.

Einzelheiten iiber die Abweichungen von der Methode WARBURGs
koénnen hier wiederum nicht mitgeteilt werden. Vor allen Dingen kommt
es darauf an, die Gase von H; und O, zu reinigen, da die Purpurschwefel-
bakterien H, zu benutzen in der Lage sind. Es wurden neben N, und
H, die verschiedensten Gasmischungen

benutzt. a

Zunichst wurde der Stoffwechsel 180 /
der Purpurschwefelbakterien im Dunkeln /
gepriift, ein Problem, das ja mehrfach +160
die Gemiiter bewegt hat und noch /
nicht gelést worden ist. In diesem 0 {/
Punkte verhalten sich die schwefel- +120
speichernden Purpurbakterien anders % /
als die schwefelfreien. MULLERs theo- $+/%/
retische AuBerungen (1933, S. 164) §. /
wurden durch ROELOFSEN experi- it /
mentell bestatigt. R /

Es stellte sich heraus, daB die /
Purpurschwefelbakterien tatsichlich 4
im Dunkeln CO, erzeugen, wie es die [
Abb. 6 verdeutlicht. “ A

Dieser ProzeB stellt augenschein- 0 24
lich eine Art Eigengdrung dar, d. h.
einen Verbrauch der Reservestoffe. 2y 2 3 S ¢

Vor und nach der Behandlung waren  Abb. 6. CO,-Entwicklung der Purpurschwefel-

: . : bakterien im Dunkeln nach ROELOFSEN (1935).
die Organismen noch sehr beweglich 7 ~>'F CO,-Entwicklung durch Bakterien
und in guter Verfassung. von Stamm d, kultiviert in anorganischem

Bei vorheriger Verdunkelung der ﬁ‘:ﬁ;“ﬁdi“?’,&"ﬁﬁﬁcg’:‘;f;tg’,‘g?;g::ifc;: =

KulturgefiBe fiir 24 Stunden bei 369C  Na/7% CO, bei 30°C. Kurve II. Dieselbe
. . . T Anordnung, abgesehen von der Alkaligegenwart

kann diese Eigengirung um 30% ihres in einem Ansatz des ManometergefaBes.
Anfangswertes vermindert werden.

Sehr deutlich ist auch der EinfluB der Temperatur auf die Schnellig-
keit der Eigengarung, wihrend das Licht offenbar keinen EinfluB ausiibt.

Die COy-Produktion war durch einige Stunden hindurch konstant
und konnte nicht durch Zusatz von organischen oder anorganischen
Stoffen vergréBert werden. Es wurden gepriift Natrium-Butyrat,
-Acetat, -Formiat, -Malat, -Succinat, -Fumarat, Na,S, Na,S,0;, Na,SO,
und Na,SO,.

Uber die chemische Natur der verarbeiteten Reservestoffe konnte
nichts Positives festgestellt werden.

Bei dieser Gelegenheit hat sich ROELOFSEN auch mit GAFFRONs 1934

gedulBerten Angaben befaBt, daB die schwefelspeichernden Purpur-
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bakterien im Dunkeln verschiedene organische Substanzen mit Sulfat
als Wasserstoffakzeptor oxydieren sollen (vgl. oben S.27/28). Es zeigte sich,
daB GAFFRONs Angaben nicht zu Recht bestehen, und er wahrscheinlich
einem Irrtum zum Opfer gefallen ist. Da er, wie erwihnt, leider nicht
mit Reinkulturen gearbeitet hat, diirften seine Kulturen mit den ver-
hiltnismiBig schwer zu entdeckenden sulfatreduzierenden Bakterien ver-

190 unreinigt gewesen sein. Die fol-
j/ genden Kurven geben genaueren
" 4 AufschluB tiber die entsprechen-
720 / den Versuche von ROELOFSEN.
/
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Abb. 7. CO,-Entwicklung der Purpurschwefelbakterien Abb. 8. CO,-Entwicklung der Purpurschwefel-
in Verbindung mit einer eventuellen Sulfatreduktion bakterien in Verbindung mit einer eventuellen
nach RoOELoFsEN (1935). Kurve I. CO,-Entwicklung Sulfatreduktion nach ROELOFSEN (1935).
durch Bakterien vom Stamm a, kultiviert in anorga- Kurve I. CO,-Entwicklung durch Bakterien
nischem Medium, suspendiert in destilliertem Wasser vom Stamm d, kultiviert in anorganischem
+ 2% NaCl pro Analyse und 0,5% NaHCO,; pro Analyse, Medium, suspendiert in destilliertem Wasser
im Gleichgewicht mit N,/7% CO, bei 30° C. Ohne Gegen- + 2% NaCl pro Analyse, 0,5% NaHCO, pro

wart von SO;-Ionen. Kurve II. Dieselbe Anordnung, Analyse und 0,2% Glukose pro Analyse, im
abgesehen von der Gegenwart von 0,2% Na,SO; und Gleichgewicht mit N,/7% CO, bei 30° C. Ohne
0,3% Na-Malat in der Suspensionsfliissigkeit. Gegenwart von SO,-Ionen. Kurve II. Dieselben

Bakterien wie bei I nach Hinzufigen von
0,5% Na,SO,.

Es geht aus den Abb. 7 und 8 hervor, daB3 Sulfat nicht den geringsten
Einfluf auf die COy-Produktion der Purpurschwefelbakierien hat. Auch
Bakterien mit verminderter Eigengdrung, die vorher im Dunkeln gehalten
waren, verhielten sich in gleicher Weise.

RoOELOFSEN konnte auch auf andere Weise zeigen, daB die Purpur-
schwefelbakterien weder im Dunkeln noch im Licht fihig sind, allein
auf Grund der Sulfatreduktion zu wachsen. Es besteht nach ROELOFSENs
Versuchen kein Zweifel, daB8 die schwefelspeichernden Purpurbakterien
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im Licht mit organischen Stoffen ohne Sulfate oder Bicarbonate wachsen
koénnen.

DaB GAFFRON bei seinen Experimenten groBere Mengen von Sduren
gefunden hat, diirfte ebenfalls auf verunreinigende Begleitorganismen
zurtickzufithren  sein. 180
RoeLoFsEN fand nur

geringe  SAuremengen - /

beim Prozel3 der Eigen- /

girung. I/
Interessant sind die ~ *#

Angaben ROELOFSENSs, /

h
g
N,

daB die roten Schwefel-
bakterien im Dunkeln
unter besonderen Be-
dingungen, vorausge-
setzt, daB} sie in einem
Peptonmedium  kulti-
viert werden, auch Was-
serstoff zu bilden in der
Lagesind. Die Bakterien
sind dabei abnorm groB3

.,
und nicht mehr so be- jé"/ }
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Unter den vorliegen-  app. 9. CO,- und H,-Entwicklung durch Purpurschwefelbakterien
den Versuchsbeding— aus einem Pepton-Kulturmedium nach RoeLOFsSEN (1935). Kurve I.
Druckinderungen durch Bakterien vom Stamm a, kultiviert im

ungen Werden nach Peptonmedium, suspendiert in destilliertem Wasser + 2% NaCl, im
ROELOFSEN s Berech- Gleichgewicht mit N, bei 30°.C. Die CO,-Entwicklung belauft sich
. . auf 20 ¢cmm pro Stunde, wenn die H,-Entwicklung mit 15 cmm/h

nungen deutllCh Zwel angenomnien wird. Kurve II. Dieselbe Anordnung wie t];ei I, ab-
. . gesehen von der Gegenwart von Na-Pyrogallat mit einem Uberschuf
H2S-M01Eku]'e bei der von Alkali in einem Ansatz des ManometergefiBies. Die H,-Ent-
Reduktion von einem  wicklung belduft sich auf 15 cmm pro Stunde. Kurve ITI. Dieselbe
. Anordnung wie bei II, abgesehen von der Gegenwart von Palladium-
Coz“MO]'ekUI benutzt, schwarz in einem zweiten Ansatz des ManometergefiBes. Nach
was bedeutet, daB die 2 Stunden ist das Pd offensichtlich durch einige Stoffwechselprodukte

Oxy dation des Schwe- der Bakterien vergiftet.

felwasserstoffs nicht tiber das S-Stadium geht. Das ist iiberraschend,
weil die Analysen von VAN NIEL deutlich gezeigt haben, daB der
ganze Schwefelwasserstoff durch die Purpurschwefelbakterien zu Sul-
fat oxydiert werden kann und tatsichlich bei weiteren Versuchen in
den WARBURG-Gefillen Assimilation mit Natriumsulfit und Natrium-
thiosulfat schnell vonstatten geht. ROELOFSEN nimmt deswegen an,
daB die Hydratisierung und folgende Dehydrierung von Schwefel ein
sehr langsamer und begrenzender ProzeB in der Kette der Reaktionen
ist, die zusammen die CO,-Assimilation der roten Schwefelbakterien
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ausmachen. In Ubereinstimmung mit dieser Beobachtung konnte kein
Unterschied in der Geschwindigkeit der Eigenassimilation desselben
Bakterienstammes mit oder ohne S in ihren Zellen festgestellt werden.

Von groBer Bedeutung sind die Untersuchungsergebnisse ROELOFSENs
hinsichtlich der Verarbeitung von Schwefelwasserstoff durch die schwefel-
freilen Purpurbakterien. Im Gegensatz zu GAFFRON (s. oben S.23)
konnte festgestellt werden, daB die Athiorhodobakterien nicht in an-
organischen Medien leben kénnen und daB H,S fiir sie nicht als Wasser-
stoff-Donator in Frage kommt. Das wiirde die schwefelfreien Purpur-
bakterien also wieder schirfer von den schwefelspeichernden trennen.

+220
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. + 7180
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% +160 /
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§ #1720 i
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[Licht an / \ i
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Abb. 10. CO,-Assimilation durch eine Suspension von 260 cinm Purpurschwefelbakterien von Stamm a,
kultiviert in anorganischem Medium, suspendiert in destiliertem Wasser + 2% NaCl pro Analyse, 0,5%
NaHCO, pro Analyse, frei von SO;-Ionen, im Gleichgewicht mit N,/7% CO, bei 30° C. ManometergefiBe
abwechselnd belichtet und verdunkelt (s. Pfeile). Die Bakterien benutzen offenbar die organischen Produkte
ihres eigenen Stoffwechsels, die in der Dunkelbeit gebildet wurden, als Wasserstoff-Donatoren.
(Nach ROELOFSEN 1935.)

1

+
a2
S

en oder assiz
-+
5

/

|
\ /
| /
| |
1 [
|
|

T—
H\N

mm®Cl), abgegeb

Bei den Dunkelversuchen wurde von ROELOFSEN nebenbei noch der
Einfluf des Sauerstoffs auf die Rhodothiobakterien studiert. Es fand eine
rasche O,-Aufnahme durch eine Suspension dieser Bakterien statt.
Dieser Sauerstoffverbrauch soll aber solange nicht als Atmung bezeichnet
werden, bis nicht gezeigt werden kann, daB dieser ProzeB fiir die Zellen
von physiologischer Bedeutung ist.

Neben diesen Untersuchungen iiber den Stoffwechsel der schwefel-
speichernden Purpurbakterien im Dunkeln hat ROELOFSEN sodann auch
das Kernstiick unserer Betrachtungen, die CO,-Assimilation der Rhodo-
thiobakterien, eingehenden Betrachtungen unterzogen. Er konnte, jetzt
mit anderen, feineren Methoden vorgehend, die Angaben von vAN NIEL
und MULLER voll bestitigen.

RoOELOFSEN studierte hauptsichlich die Schnelligkeit der Kohlen-
dioxydassimilation unter verschiedenen Bedingungen. Er stellte zunédchst
fest, daB die schwefelspeichernden Purpurbakterien fahig sind, CO, mit
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besonderen bisher noch unbekannten organischen Produkten ihres eigenen
Dunkelstoffwechsels zu assimilieren (Selbstassimilation). Wenn man
namlich gewaschene und in einem anorganischen Medium suspendierte
Bakterien ohne jede oxydierbare Substanz in Suspensionen im Gleich-
gewicht mit einer N,/CO,-Atmosphire beleuchtet, nehmen sie CO, auf.
Das geschieht zuerst schnell fiir eine kurze Zeit und dann langsam,
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Abb. 11. CO;-Assimilation der Purpurschwefelbakterien mit H,S als Wasserstoff-Donator nach ROELOFSEN

(1935). Kurve I. CO,-Entwicklung und Selbstassimilation von -t 300 cmm Bakterien vom Stamm d,

kultiviert in anorganischem  Medium, zo Stunden bei 36° C der Dunkelheit ausgesetzt und suspendiert

in Leitungswasser + 2% NaCl und 0,5% NaHCO;, im Gleichgewicht mit N,/7% CO, bei 30° C. Differential-

manometer Nr. 3. Kurve II. Dieselbe Anordnung, abgesehen von dem Zusatz von 0,6 ccm einer gesattigten
Losung von H,S in Wasser von 14° C.

solange wie die Beleuchtung dauert. Nach jeder Dunkelperiode kann
das gleiche Phinomen beobachtet werden. Die Kurve auf Seite 32
(Abb. 10) gibt einen guten Uberblick iiber das Gesagte.

ROELOFSEN erklirt diese Erscheinung mit der Annahme, daB3 einige
nicht fliichtige Produkte der Eigengirung als Wasserstoff-Donatoren bei
der CO,-Reduktion dienen. Vielleicht sind diese Stoffe identisch mit
den von GAFFRON (1934, S. 453) neben dem CO, gefundenen organischen
Sauren. Die Erklirung GAFFRONs, daB hier eine Assimilation von H,S

Ergebnisse der Biologie XIII. 3
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vorliege, der in den Dunkelperioden von schwefelspeichernden Purpur-
bakterien aus SO}’ geformt wiirde, kann nicht richtig sein, da in dem
vorliegenden Experiment Sulfationen nicht zugegen sind (vgl. oben

S. 27/28 und Abb. 5).
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Abb. 12. CO,- und H,-Assimilation der Purpur-
schwefelbakterien im Dunkeln und im Licht
nach RorLorseEN (1935). Kurve I. Druck-
anderung durch H,-Aufnahme der Bakterien
vom Stamm d, suspendiert in 0,05 molarer
CO,-Puffermischung von 9 Teilen NaHCO; und
1 Teil Na,CO; in Leitungswasser -+ 2% NaCl,
im Gleichgewicht mit einer N,/CO,-Atmosphire
bei 30° C. Differentialmanometer Nr. 3. Kur-
ve II. Druckinderung durch CO,- und H,-
Aufnahme durch die gleiche Menge derselben
Bakterien, suspendiert in Leitungswasser + 2%
NaCl und 0,5% NaCO,, im Gleichgewicht mit
N,/7% CO, bei 30° C. Differentialmanometer
Nr. 1.

Die COy-Assimilation mit oxydier-
baren Schwefelverbindungen als Wasser-
stoff-Donatoren geht nach ROELOFSEN
schnell vonstatten und ist durch einige
Stunden hindurch konstant. Typische
Kurven zeigt Abb. 11 (S. 33).

Die CO,-Assimilation mit Wasser-
stoff als Donator ist eine neue Ent-
deckung von ROELOFSEN. Sie vervoll-
stindigt interessanterweise die Liste
der anorganischen und organischen
Donatoren, die fiir die Kohlendioxyd-
assimilation der roten Schwefelbak-
terien geeignet sind. Wie schon er-
wihnt, wurde H, von den Purpur-
schwefelbakterien im Dunkeln ver-
arbeitet, vorausgesetzt, daB8 CO, zu-
gegen war. Dieser ProzeB geht nun
viel schneller vonstatten, wenn die
Bakteriensuspensionen belichtet wer-
den, was nach ROELOFSEN als eine
Sensibilisierung anzusehen ist (vgl
Abb. 12).

ROELOFSEN bemerkt dazu, daB,
wenn auch H, aufgenommen wird,
doch CO, der hauptsichlichste, wenn
nicht einzige Akzeptor bliebe.

Bei weiteren Versuchen zeigte es
sich, dafB} die Purpurschwefelbakterien
im Licht in einer Wasserstoff-Kohlen-
dioxyd-Atmosphdre gut gedeihen kon-
nen. Eine anorganische Standardsalz-
16sung mit einer kaum wahrnehmbaren
Menge einer oxydierbaren Schwefel-

verbindung (Na,S in einer Konzentration von 0,005%), die in einer
H,-Atmosphire mit 8 % CO, gehalten wird, war nach ROELOFSEN
sehr geeignet, um die Bakterien zu kultivieren. Die roten Schwefel-
bakterien kénnen also im Licht in vollstindig anorganischen Medien
ohme Schwefelverbindungen wachsen, wenn Wasserstoff zur Verfiigung
steht. Es ist unbekannt, ob die Athiorhodobakterien dazu ebenfalls in
der Lage sind.
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Kohlenmonoxyd und Methan kénnen offenbar von den Purpur-
schwefelbakterien nicht verwendet wer

RoELOFSENs Untersuchungen iiber die CO,-Assimilation mit organi-
schen Substanzen sind besonders bemerkenswert, weil hier durch vaAn NIEL
und MULLER sowie anfinglich durch GAFFRON (1933) ein berein-
stimmendes Verhalten der schwefelspeichernden und der schwefelfreien
Purpurbakterien festgestellt werden konnte, was aber spiter von GAFF-
RON (1934) angeblich durch Versuche widerlegt wurde (vgl. oben S. 27).
Ich habe schon oben angegeben, da GAFFRONs Experimente aus dem
Jahre 1934 nicht korrekt sind. Die Unterschiede, die zwischen den
Angaben von GAFFRON und ROELOFSEN bestehen, lassen sich darauf
zuriickfithren, daB verschiedene unvergleichbare Kulturmedien und Ver-
hiltnisse verglichen wurden. Es besteht nach ROELOFSEN nur ein
quantitativer Unterschied zwischen den schwefelspeichernden und den
schwefelfreien Purpurbakterien. Die Fahigkeit der schwefelfreien Purpur-
bakterien organische Substanzen als Wasserstoff-Donatoren fiir die CO,-
Reduktion zu benutzen, ist also in hohem MaBe von der Natur des
Mediums abhingig, in dem die Organismen kultiviert werden.

Uber die Experimente mit monochromatischem Licht wvgl. weiter
unten S. 46.

Zusammenjfassend stelle ich noch einmal fest, daB die Vorstellungen
von VAN NIEL und MULLER iiber den Stoffwechsel der Purpurschwefel-
bakterien in bestimmten anorganischen und organischen Medien durch
die Ergebnisse der manometrischen Methode ihre volle Bestitigung
fanden.

Die letzte auf diesem Gebiet erschienene Arbeit ist die von GAFFRON (5),
der 1935 weitere Untersuchungen iiber die Kohlensdureassimilation der
roten Schwefelbakterien angestellt hat. Sein Versuchsobjekt war wieder
Thiocystis violacea.

Auf weitere Anderungen der Versuchsanordnung kann hier wiederum
nicht eingegangen werden. Ebenso werde ich die verschiedenen Ein-
wendungen, die gegen ROELOFSEN vorgebracht werden, nicht im einzelnen
zur Darstellung bringen, da sie nicht den Kern der Sache beriihren und
nur verwirrend wirken wiirden.

Leider hat sich GAFFRON immer noch nicht dazu entschlieBen kénnen,
mit absoluten Reinkulturen zu arbeiten. Er schreibt z. B. (S.4): ,Ich
habe meist die Kulturen nur 4 bis 6 Tage wachsen lassen und dunkelrotes,
erstaunlich reines® Material erhalten.” Ja, er streitet sogar ab, daf seine
Versuche wegen der Verunreinigungen falsche Ergebnisse gebracht haben
kénnten und schreibt unter anderem ebendort: ,,Fiir Biologen, die der
hier angewendeten Art von Stoffwechseluntersuchungen ferner stehen,
sei betont, daB es bei der manometrischen Messung nicht darauf ankommt,
ob Verunreinigungen tiberhaupt vorhanden sind, sondern wieviel.” Wenn

1 Vom Verf. in Schriagdruck.
3*
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ich mich zwar auch zu diesen Biologen rechnen muB, so bin ich doch
soviel Mikrobiologe, um sagen zu konnen, daB mich GAFFRONs Dar-
legangen nicht zu tiberzeugen vermdogen. Ich halte vielmehr die haupt-
sichlichsten Angaben von ROELOFSEN, die in vollem Einklang mit den
auBergewthnlich guten Untersuchungen von vaN NikL stehen, und die
alle in dem sich des besten Rufes erfreuenden Delfter Mikrobiologischen
Laboratorium entstanden sind, fiir richtig.

Es mag sein, daB auch ROELOFSEN einige Fehler gemacht hat, aber
die neuen Grundtatsachen, die hier zu schildern meine Aufgabe war, sind
m. E. nicht erschiittert worden. Man wird mit groBem Interesse weiteren
Arbeiten begegnen, die dann auch die Unterschiede zwischen den schwefel-
speichernden und schwefelfreien Purpurbakterien einer endgiiltigen
Losung zufithren. Eins ist sicher, daf diese Untersuchungen an den
interessanten farbstoffithrenden Bakterien der ganzen Assimilations-
forschung wichtige Anregungen gegeben haben und zweifellos noch
geben werden.

Nach AbschluBl des Manuskriptes ist noch eine sehr interessante
Arbeit von CzURDA (1936) erschienen, die méglicherweise eine Uber-
pritfung der bisherigen schon als abgeschlossen angesehenen neuen
Anschauungen vom Stoffwechsel der Purpurschwefelbakterien nétig
macht. Wihrend nach den oben dargestellten Untersuchungen und
Uberlegungen von vAN NieL bei der CO,-Assimilation der schwefel-
speichernden Purpurbakterien kein Sauerstoff entstehen kann (s. Formeln
oben auf S. 15), und fiir die diesbeziiglichen Beobachtungen von EwWART
(1897), BUuDER (1919 und 1920) und DANGEARD (1927) auch eine andere
Erklirung moglich ist, haben die Versuche Czurpas das unerwartete
Ergebnis gehabt, daB in den Kulturen eines Chromatiums Sauerstoff
auftrat, der durch Blaufirbung des vom H,S reduzierten indigschwefel-
sauren Natriums (Indigkarmin) nachgewiesen wurde. Die Chromatien
wurden bei 25°C im Lichtkasten in Roéhrchen mit einer beimpften
Agar-, Kulturschicht®, einer dariibergegossenen Agar-,,Deckschicht® mit
dem Farbstoff und einer abschlieBenden Paraffinschicht gezogen. Die
Veroffentlichung weiterer Untersuchungen hieriiber wird in Aussicht
gestellt. Man wird ihr mit groBem Interesse begegnen.

3. Die Farbstoffe der Purpurbakterien.

Wenn es auch nicht meine Aufgabe ist, iiber die Farbstoffe der
Purpurbakterien eingehende Angaben zu machen, so muB ich doch dieses
Kapitel kurz beriihren, weil es sich zum Teil eng an die vorhergehenden
Erorterungen anschlieBt. Insbesondere bieten die neuesten Arbeiten eine
schéne Erginzung und Bestitigung des oben Gesagten.

Aus den bis heute vorliegenden Untersuchungen iiber die Farbstoffe
der schwefelspeichernden und der schwefelfreien Purpurbakterien geht
hervor, daf3 sie praktisch gleich sind. Zu eingehenderen Untersuchungen
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ist besonders gern der. Farbstoff der schwefelfreien Purpurbakterien
verwendet worden, erstens, weil man diese Organismen sehr viel friither
in Reinkultur erhielt als die schwefelspeichernden und sie sich auch
verhiltnismaBig leicht reinkultivieren lassen, und zweitens, weil man
vermeiden wollte, daB die Schwefeleinschliisse die Untersuchungen stéren
bzw. zu falschen Ergebnissen Anlafl geben.

LANKESTER hat 1873 den Farbstoff der Purpurbakterien zuerst unter-
sucht, ihn als eigenartig erkannt und Bakteriopurpurin genannt. Er gibt
auch bereits einen guten Holzschnitt vom Spektrum dieses Farbstoffs,
das sich nach ihm durch eine Endabsorption im Violett und zwei Binder
auszeichnet, von denen das eine bei D, das andere bei E liegt.

WARMING, der das Spektrum des Bakteriopurpurins 1875 beschreibt,
findet es nur wenig verschieden von den Angaben des englischen
Forschers.

Auch ENGELMANN hat (1883 und 1888) das Spektrum studiert und
macht genaue Angaben iiber die gefundenen Absorptionsbander.

WINOGRADSKY beschiftigte sich (1888) mikrochemisch mit dem
Bakteriopurpurin.

ButscHLl hielt 1890 das Bakteriopurpurin fiir identisch mit dem
Haematochrom CoHNs oder, wie man heute sagen wiirde, mit Carotin.

Wichtig ist, daB alle diese Forscher bereits in irgendeiner Weise der
Uberzeugung Ausdruck geben, daB es sich bei dem Bakteriopurpurin
nicht um ein einheitliches Gebilde, sonderi um einen Komplex mehrerer
Farbstoffe handelt.

Den ersten erfolgreichen experimentellen Versuch, die einzelnen
Farbstoffkomponenten zu isolieren, haben 1887 EwWARD und unabhingig
davon 1903 NADSON gemacht. EwArRD fand neben einer roten auch
eine griine Komponente. Von der roten sagt er aus, daB sie Ahnlich-
keit mit dem Farbstoff der Rotalgen besifle. NaDsONs Angaben sind
leider russisch geschrieben, so daBl man nicht erkennen kann, wie er bei
seinen Untersuchungen vorgegangen ist. Nach seinem eigenen Bericht
aus dem Jahre 1912 hat er ein griines Pigment erhalten, das durch einen
Absorptionsstreifen bei der FRAUNHOFERschen Linie D charakterisiert ist.
Dieser Farbstoff ist mit dem Chlorophyll nicht identisch und wurde
spater von MoLiscH Bakteriochlorin genannt.

Napsons Schiiller ARCICHOVSKIJ isolierte sodann (19o4) ein rotes
Pigment, das er mit Bakterioerythrin bezeichnete. Er schildert auch
einige Eigenschaften dieses Korpers und bildet sein Absorptionsspektrum
in verschiedenen L&sungsmitteln ab. ARrcicHOVSKI]J stellt das Bakterio-
erythin zu den Carotinen.

Umfangreiche Untersuchungen, zum erstenmal mit Reinkulturen,
filhrte 19o7 MoLiscH durch. Er stellte unter anderem fest, daB sich
aus den untersuchten Purpurbakterien zwei Farbstoffe gewinnen lassen,
ein griiner, das Bakteriochlorin (vgl. NADSON), und ein roter, das Bakterio-
purpurin (ARCICHOVSKIJs Bakterioerythrin). Beide sind durch sehr
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charaktéristische Spektren ausgezeichnet, der griine ist verschieden von
Chlorophyll und der rote, der sehr leicht in kristallisierter Form gewonnen
werden kann, ist wahrscheinlict ... carotinartiger Korper (Carotin als
Grundbegriff gefaBt). Das fiir das Spektrum lebender Purpurbakterien
charakteristische Absorptionsband auf der D-Linie gehért dem Bakterio-
chlorin an. Niemals fanden sich nachweisbare Spuren von Chlorophyll.
(Weitere Einzelheiten s. Original.)

Eine genaue Nachuntersuchung der Purpurbakterienfarbstoffe durch
den bekannten botanischen Bakteriologen MEYER (s. Arbeit VAHLE)
an Spirillum rubrum ergab 1910 die Richtigkeit der bisherigen Angaben.

Die Untersuchungen von MoriscH wurden weiter in ausgezeichneter
Weise von BUDER (1919) vervollstindigt, der sich auerdem mit Erfolg
bemiiht hat, fiir die Fiarbung der Purpurbakterien eine &kologische
Beziehung aufzudecken (vgl. unten S. 46 und Abb. 13). BUDER weist mit
Recht darauf hin, daB es zweckmiBig wire und dem Gesetz der Prioritit
entspriche, wenn man nach Vorschlag NADSONs (1912) den alten Namen
Bakteriopurpurin fiir den gesamten Farbstoffkomplex verwenden wiirde.
Das, was MoLiscH mit Bakteriopurpurin bezeichnete, also die roten
Komponenten, wire mit ARCICHOVSKI] Bakterioerythrin zu nennen, und
die griine Komponente wiirde den von MoLiSCH geprigten Namen
Bakteriochlorin behalten. Nach diesem Vorschlag BUDERs, tiber dessen
weitere bemerkenswerte Untersuchungen der Kiirze wegen nichts berichtet
werden soll, hat man sich allgemein gerichtet (vgl. dazu auch Baas-
BECKING 1925).

Eine 1923 erschienene Arbeit von LjuBIMENKO aus dem Jahre 1921
brachte uns die erste Angabe dariiber, daB zwischen dem Bakterio-
purpurin und dem Chlorophyll doch eine gewisse Ahnlichkeit besteht.
Aus der Zusammenfassung der leider russisch geschriebenen Arbeit
ersieht man, daB3 aus der getrockneten und zerriebenen Bakterienmasse
zwel Pigmente isoliert werden konnen: das Lycopin, identisch mit dem
der Tomate, und ein blaues Pigment, das unter der Einwirkung des
Luftsauerstoffs in Chlorin iibergeht; sein weiteres Derivat zeigt eben
ein Absorptionsspektrum, welches dem des Chlorophylls sehr dhnlich ist.

Bei Behandlung der Bakterienmasse mit Methylalkohol entsteht ein
griines Derivat ohne jede Spur von Lycopin. Es ist nach LjUBIMENKO
anzunehmen, daBl das Lycopin und das blaue Pigment chemisch ver-
bunden sind und einen Farbstoff bilden, welcher durch Methylalkohol
als ganzer umgewandelt wird. Nach seiner chemischen Natur steht das
Bakterienpigment demjenigen der hoéheren Pflanzen nahe (vgl. dazu
SCHNEIDER [3] 1934, S.222).

Die lebenden Bakterien geben ein Absorptionsspektrum mit Streifen,
deren Lage und Intensitit bei den verschiedenen Spezies variiert.

Weitere chemische Untersuchungen der Farbstoffe einer schwefel-
speichernden Purpurbakterie, des Chromatium Okenii, haben 1925 LEVI,
TeissiER und WURMSER ausgefiihrt. Sie fanden, daB der durch
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Verreiben mit Glaswolle in physiologischer Salzldsung extrahierte Purpur-
farbstoff ein Chromoproteid ist, dessen Proteinkomponente durch Globu-
line vertreten ist, die prosthetische Gruppe durch ein Carotinoid: Caro-
tinoidglobulin. Das Carotinoid steht dem von MoLisCH definierten
Bakteriopurpurin « nahe. Wahrscheinlich ist in den wisserigen Lésungen
auch noch ein anderes Pigment (Chromoproteid) enthalten, eine Ver-
bindung von Globulinen mit einer griin gefirbten Substanz, die mit
dem von MoLiscH isolierten Bakteriochlorin identisch wire, die Eigen-
schaften eines Lipochroms besitzt und nicht zur Gruppe der Carotinoide
gehort.

1925 machte Baas-BECKING #dhnliche Untersuchungen wie ENGEL-
MANN, Morisca und BUDER.

SELIBER bestitigte 1928 die Angaben von NapsoN und MoLISCH.

In der Monographie von ELL1s (1932) finden wir einige Angaben iiber
den Farbstoff von Thioporphyra volutans, einer neu beschriebenen Form
von Purpurschwefelbakterien. Es wurden im wesentlichen die Ergebnisse
von MoLiscH bestitigt.

Nachdem inzwischen die Photosynthese der schwefelspeichernden
und schwefelfreien Purpurbakterien durch vaN NIEL und GAFFRON
sichergesteilt war, erweckte der Pigmentapparat dieser Organismen natiir-
lich wieder besonders groBes Interesse. Als es sich ferner ergeben hatte,
daB das Bakteriochlorin einer Untersuchung mit den Methoden der
Chlorophylichemie zuginglich ist, unternahm SCHNEIDER im pflanzen-
physiologischen Institut von Professor Noack in Berlin-Dahlem dem-
entsprechende Versuche. Die erste vorliufige Mitteilung dariiber von
Noack und SCHNEIDER stammt aus dem Jahre 1933.

Wie ich der Hauptarbeit von SCHNEIDER (3) aus dem Jahre 1934 ent-
nehme, haben die Untersuchungen ergeben, da3 der bisher als Bakterio-
chlorin bezeichnete griine Farbstoff der Purpurbakterien trotz starker
spektraler Verschiedenheiten mit dem Chlorophyll verwandt istl. Er tritt
wie dieses in zwei Modifikationen auf, von denen die b-Modifikation infolge
ihres starken Vorherrschens analytisch erfaBbar ist und in der Elementar-
zusammensetzung mit dem Chlorophyll b iibereinstimmt. Die empirische
Formel ist: C;3H,,N,O¢Mg * 1 Hy,O mit einer OCH,-Gruppe. Der Analyse
nach muB auch Phytol bzw. ein diesem entsprechender Kérper vorhanden
sein. Der Farbstoff ist demnach als Baktertochlorophyil zu bezeichnen,
da der Name Chlorin schon fiir andere Kérper der Chlorophyllreihe
vergeben ist.

Weitere Angaben iiber diese wertvollen Untersuchungen wiirden uns
zu sehr in die Chlorophyllchemie versetzen. Es muB nur erwihnt werden,
daB die Ergebnisse von Noack und SCHNEIDER nicht ohne Widerspruch
geblieben sind. So finden wir bei den Miinchner Chemikern FISCHER,

1 Vgl. auch Noack (1934).
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RiEDMAIR und HASENKAMP 1934 (S. 236) folgende Ausfithrungen: ,,Der
Farbstoff der Schwefelpurpurbakterien ist, wie Herr GAFFRON gefunden
hat, licht- und sauerstoffempfindlich und fluoresciert nicht. Der salz-
saure Extrakt solcher Schwefel- bzw. Purpurbakterien wurde mit Blei-
carbonat gefallt und hieraus mit Pyridin ein griiner Farbstoff mit schéner
Spektralerscheinung erhalten, den uns Herr GAFFRON zusandte. Die
Fraktionierung dieses Extraktes ergab ein mit Oxo-phidoporphyrin ay
bzw. Oxo-phylloerythrin spektroskopisch identisches Porphyrin. Zieht
man die Reinkultur mit Pyridin aus und erhitzt diesen Extrakt kurz
mit Ameisensiure, dann erhilt man ebenfalls obigen spektroskopischen
Befund.

Beriicksichtigt man weiter, daB von Noack neuerdings aus Purpur-
bakterien ein Chlorophyllderivat isoliert worden ist, dem auf Grund der
Elementaranalyse ein erhdhter Sauerstoffgehalt zukommt, so halten wir
nicht, wie Noack meint, das Vorliegen von Chlorophyll b fiir wahr-
scheinlich, vielmehr diirfte auch im Stoffwechsel dieser Bakterien die
Oxo-Reaktion zustande kommen.*

Hierzu schreibt SCHNEIDER ([3] 1934, S. 223), daB FISCHER das in der
vorldufigen Mitteilung von NOACK und ScHNEIDER schon berichtete
Auftreten eines rhodinartigen Koérpers auler acht gelassen hat.

1935 berichten sodann FiscHER und HASENKAMP, daB sie groBere
Mengen von Kulturen der von GAFFRON ihnen iibersandten Thiocystis
violacea erzeugt haben und hieraus den roten Farbstoff nach WiLL-
STATTERs Methode zur Gewinnung des Chlorophylls mit Aceton extra-
hieren konnten. Der Extrakt wurde der iiblichen Reinigungsmethode
unterzogen, und es konnte aus ihm Magnesium abgespalten werden, das
einwandfrei als Magnesium-Ammonphosphat nachgewiesen wurde. Auf
diese Weise 148t sich das Bakteriochlorophyil leicht in das entsprechende
Bakteriophdophytin uberfiihren, das seinerseits in Bakteriomethylphio-
phorbid umesterbar ist, welches in prachtvoll kristallisiertem Zustand
isoliert werden konnte.

Sie schreiben weiter (S. 149): ,,Eigenartig ist der Spektralbefund des
Originalextraktes der Bakterien. Dieser weicht von dem des Chloro-
phylls a und b sehr wesentlich ab, insofern, als er im sichtbaren Teil
des Spektrums nur eine einzige Hauptbande zeigt. Das zur Verfiigung
stehende ,,Bakterio-methylphdophorbid” hat zur Resynthese des ,,Chloro-
phyllids* nicht gereicht; die Uberfithrung in ,,Methylchlorophyllid‘ mit
Chlorophyllase wird zur Zeit bearbeitet. Wir bezeichnen den Farbstoff
als Bacteriochlorophyll 1, und mit dieser Auffassung stimmen auch die
weiteren Reaktionen tiiberein, die dem des Chlorophylls vollkommen
entsprechen.

Nach weiteren Angaben iiber die Abtrennung eines phorbidihnlichen
Koérpers u. dgl. kommen FiscHER und HASENKAMP zu der Ansicht, daB

1 Die Prioritat dieser Bezeichnung haben selbstverstindlich Noack und
SCHNEIDER.
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die Hauptkomponente des Bakterienfarbstoffes in naher Beziehung zu
Chlorophyll a steht. Und wir lesen dann noch S. 152 folgendes: ,,Von
Noack und SCHNEIDER wurde aus Purpurbakterien, und zwar aus Rkodo-
bacillus palustris, ein Bacteriochlorophyll isoliert, das wir fiir identisch
mit unserem halten, und das auch aus Rhodovibrio isolierbar ist. Die
Autoren bestehen trotz des frither gebrachten Einwandes (vgl. F1sCHER,
RiepMaIrR und HASENKAMP 1934) darauf, daB ihr Bacteriochlorophyll
Beziehungen zum Chlorophyll b besitze. Auf Grund weitgehender Uber-
einstimmung mit unseren Korpern kann an der Identitdt des Farbstoffes
kein Zweifel sein. Auch die Abbauprodukte von NoACK und SCHNEIDER
gehéren der Chlorophyll a-Reihe an. Bemerkenswert sind die Ab-
weichungen in ihren Analysen, die wieder beweisen, wie vorsichtig man
mit der Deutung der Analysenresultate sein mufB.*

Weitere Einzelheiten anzufiihren, eriibrigt sich. Wie sich auch die
Chlorophyllchemiker mit ihren Funden auseinandersetzen werden, eins
steht fest, daB jetzt zum erstenmal im Pflanzenveich ein Farbstoff nach-
gewiesen werden konnte, der zwar nicht mit dem Chlovophyll identisch ist,
thm abey strukturell und funktionell sehr nahe steht. Neben dem Vor-
kommen des Bakteriochlorophylls in zwei Modifikationen besteht {ibrigens
noch eine weitere Analogie darin, da auch bei den Purpurbakterien
der photosynthetisch wirksame Farbstoff von Carotinoiden begleitet wird.

Interessante Untersuchungen auf diesem Gebiet stammen auch von
GAFFRON ([5] 1935, S. 33), der, nachdem bisher nur theoretisch davon
die Rede war, jetzt zum erstenmal positiv behauptet, da die von ihm
benutzte Purpurschwefelbakterie Thiocystis mindestens drei, wenn nicht
mehr Farbstoffe enthilt. Es wurden mit Hilfe der chromatographischen
Analyse nach TSWETT-WINTERSTEIN eine griine, gelbe und rote Farbe
festgestellt. Der griine Farbstoff ist das Bakteriochlorophyll. Aus dem
gelben ist es, nach GAFFRON, KARRER und SoLMSSEN gelungen, Lycopin
zu isolieren. Der dritte Farbstoff, das Bakterioerythrin, ist noch nicht
untersucht und diirfte, wie GAFFRON sagt, seinem Verhalten nach kein
Carotinoid sein (vgl. LyuBIMENKO und L£vi mit Mitarbeitern!).

Von diesen extrahierten Farbstoffen hat nach GAFFRON in vitro nur
das Bakteriochlorophyll eine dem Chlorophyll der griinen Pflanzen
dhnliche Wirkung. Losungen von Bakteriochlorophyll bewirken bei
Belichtung in Gegenwart von Sauerstoff und geeigneten organischen
Akzeptoren eine Photoxydation der organischen Substanzen, wihrend
die Carotinoide aus Thiocystis und das Bakteriopurpurin ebenso wie
in der lebenden Zelle photochemisch wirkungslos sind.

Die letzten bisher vorliegenden Arbeiten befassen sich mit den
Carotinoiden dev schwefelfreien Purpurbakierien. So haben vaN NIEL
und SMITH (1935) aus getrockneten Reinkulturen von Spirillum rubrum
einen carotinartigen Farbstoff kristallisiert gewonnen, den sie Spirilio-
xanthin nennen. Untersucht wurden Kiristallform, Absorption, Léslich-
keit in verschiedenen Losungsmitteln und das Mol.- Gewicht. Das



42 WERNER BAVENDAMM :

Spirilloxanthin wird durch Sauerstoff sofort zerstért und zersetzt sich
im Licht auch ohne Sauerstoffgegenwart. Spektrographische Versuche
zeigten, daB wahrscheinlich noch ein anderer Farbstoff von Carotin-
charakter in Spirillum rubrum enthalten ist.

Nach SCHNEIDER (1936) enthalten die schwefelfreien Purpurbakterien
zwei Carotinoide nebeneinander, die sich, was Léslichkeit und Adsorbier-
barkeit anbetrifft, #hnlich zueinander verhalten wie Carotin und Xantho-
phyll der héheren Pflanzen. Das dem Carotin entsprechende Carotinoid
hat in seinem dreibandigen Absorptionsspektrum nihere Verwandtschaft
zum Lycopin als zum Carotin; es ist jedoch viel leichter autoxydabel
als das Lycopin. Das andere Carotinoid verhilt sich hinsichtlich Ad-
sorption und Léslichkeit wie ein Phytoxanthin, dhnelt im Absorptions-
spektrum jedoch nicht dem Xanthophyll. Die beiden Carotinoide, die
aus den Purpurbakterien isoliert wurden, sind nicht einheitlich, sondern
jedes besteht aus mehreren in ihren Eigenschaften sehr d4hnlichen Kompo-
nenten (Isomeren?). SchlieBlich wird von ScHNEIDER an Hand der
Mengenverhiltnisse der Pigmente nachgewiesen, daBl die Analogien
zwischen den Purpurbakterien und den héheren griinen Pflanzen im
Aufbau des Systems der Assimilationspigmente sehr weitgehende sind.

4. Reizphysiologie.
Der Vollstindigkeit wegen seien anschlieBend an das vorhergehende
Kapitel auch noch einige Hinweise auf die lokomotorischen Richtungs-

bewegungen der Purpurbakterien gegeben, die ebenfalls fiir die beiden
Gruppen der Purpurbakterien gleich sind.

Die dlteren Untersuchungen iiber die Reizbewegungen sind besonders
mit den Namen ENGELMANN (1883—1888), BEIJERINCK (1893), MIYOSHI
(1897), KNIEP (1906), MOLISCH (1907), BUDER (1915 und 1919), METZNER
(rg9zo und 1923) u. a. verkniipft.

Neben der Chemotaxis (bzw. Aerotaxis), mit der sich besonders
BEIJERINCK, MryosHI, KNIEP und MoLISCH befaBiten, ist vor allen Dingen
die Phototaxis eingehend studiert worden. Der Entdecker der photo-
taktischen Reaktionen der Purpurbakterien ist ENGELMANN (1883 und
1888), dessen interessante Beobachtungen durch MoLiscH bestitigt und
besonders durch die schénen Arbeiten von BUDER vervollstindigt wurden.

Hiernach wissen wir, daBl die Purpurbakterien Musterbeispiele fiir
eine rein phobische Reaktionsweise sind. Sie sind nicht in der Lage,
sich in die Richtung des einfallenden Lichtes einzustellen, sondern
reagieren lediglich auf eine plétzliche Verdnderung, d.h. in der Regel
Verminderung, der Beleuchtung durch die sog. ,,Schreckbewegungen®,
die bei den Chromatien auffilliger sind als bei den Spirillen. Sie sammeln
sich auf diese Weise an von Dunkelheit umgebenen beleuchteten Stellen
an, weil sie bei jedem Versuch, sich aus dieser ,Lichtfalle” heraus-
zubegeben, immer wieder zuriickprallen.
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Seit ENGELMANN weifl man weiter, daB sich die Purpurbakterien an
ganz bestimmten Stellen des Spektrums zu ziemlich scharf begrenzenden
Bindern ansammeln. Eine breite und dichte Ansammlung findet im
Infrarot jenseits A, eine zweite im Gelborange bei D und eine dritte

Abb. 13. Absorptionsspektrum der Farbstoffe der schwefelspeichernden und schwefelfreien Purpurbakterien
und Ansammlungen dieser Bakterien im Spektrum nach Buper (1919). 1 Bakteriochlorin in Alkohol;
diinne Schicht. 2 Dasselbe; dickere Schicht. 3 Bakterioerythrin in Schwefelkohlenstoff; dinnere Schicht.
4 Dasselbe; dickere Schicht. 5 Bakteriopurpurin lebender Rhodospirillen; dinnere Schicht. 6 Dasselbe;
dickere Schicht. 7 Ansammlungen von Purpurbakterien im prismatischen Spektrum (Sonnenlicht). Die
Ansammlungen wurden zum Vergleiche mit den Absorptionsspektren in ein Spektrum gleicher GroBe
und Dispersion eingetragen. 8 Zum Vergleich zu 7 das alternierende Absorptionsspektrum lebender
Blitter nach REINKE (1883).

im Griin bei E statt. Die Abbildung von Spektren wird die Verhaltnisse
am besten darstellen (s. Abb. 13).

BupER konnte (1918—1920) die Ergebnisse ENGELMANNs bestitigen
und mit verbesserten Methoden erweitern, d. h. er erhielt noch mehr
Ansammlungen der Purpurbakterien in deutlich getrennten Stufen. Alle
diese Ansammlungen fallen genau mit den Absorptionsbandern des
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Farbstoffes der lebenden Organismen zusammen. Die Bakterien zeichnen
also gewissermaflen ihr eigenes Absorptionsspektrum auf.

Die GeiBelbewegungen der Thiospirillen und anderer Purpurbakterien
bei diesen Lichtreaktionen haben BUDER (1915) und METZNER (1920)
eingehend beschrieben. METZNER (S. 392) spricht unter anderem die
Meinung aus, daB3 das Bakteriopurpurin bei diesen Bewegungen photo-
dynamisch wirkt.

DANGEARD arbeitete 1927 und 1928 neben Euglenen, Oscillatorien u. dgl.
auch mit roten Schwefelbakterien. Mit dem Spektrographen wurde aber-
mals die Wirksamkeit der einzelnen Wellenlingen auf diese Organismen
gepriift. Die Schwefelbakterien sammeln sich bei y = 840 (Dunkel-
strahlen) an. Das ergibt sich aus dem Absorptionsband des Bakterio-
chlorins, das bei dieser Wellenlinge liegt. Wie schon andere Forscher
festgestellt haben, besteht also ein bemerkenswerter Zusammenhang
zwischen der Ansammlung der Zellen im Spektrum, dem Absorptions-
spektrum der Pigmente und der Assimilationskurve.

Wihrend bisher die phototaktischen Reaktionen vorwiegend in quali-
tativer Hinsicht untersucht wurden, hat neuerdings die ersten systema-
tischen Untersuchungen der schwefelspeichernden und schwefelfreien
Purpurbakterien nach guantitativen Gesichtspunkten SCHRAMMECK, ein
Schiiler von BUDER, ausgefiihrt. Als Material diente ihm Chromatium
vinosum, also eine Rhodothiobakterie, und ein groBes schwefelfreies
Rhodospirillum (wahrscheinlich R. gigantenm), die mit Hilfe einer ,,Licht-
kiste* teils in sehr reinen Rohkulturen, teils in Reinkulturen geziichtet
wurden.

Auf die eingehend geschilderte Versuchsanordnung, die es gestattet,
den Empfindlichkeitsgrad der Bakterien fiir Unterschiede der Beleuch-
tungsstirke exakt zu messen, kann hier nicht eingegangen werden.
Es handelt sich hauptsichlich um eine weitere Ausgestaltung der schon
von BUDER (1915) benutzten Lichtfalle, die sog. Lichtfeldermethode,
und die Bestimmung der spezifischen Intensitit der verwendeten Lampen
sowie ihr Vergleich mit dem visuell ermittelten Wert (spezifische und
visuelle Hefner-Kerzen bzw. Meter-Kerzen).

Es wurde mit dieser Methode festgestellt, daf die untersuchten
Purpurbakterien in sehr weitem Umfang dem WEBERschen Gesetz
gehorchen. Die Grenzintensititen des Intervalls, innerhalb dessen der
Wert der Unterschiedsschwelle konstant bleibt, liegen bei 0,03—o0,05
und 250—300 spez. MK, d. h. sie stehen im Verhiltnis von 1: 6000 bis
10000. Der Wert der konstanten Unterschiedsschwelle (Normalwert)
liegt bei etwa 5%.

Bei hoheren und geringeren Beleuchtungsstirken sinkt die Empfind-
lichkeit, der Relativwert der Unterschiedsschwelle steigt also. Das
Gesamtintervall der untersuchten Beleuchtungsstirken liegt zwischen
0,005 und rd. 4500 spez. MK.
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Die Nullschwelle liegt unter giinstigen Bedingungen sehr tief, etwa
bei 0,005 spez. MK.

Verschiedene AuBenfaktoren, O,-Gehalt des Mediums, Vorbelichtung
usw. beeinflussen die Lage der Nullschwelle sehr stark, die Lage der
konstanten Unterschiedsschwelle fast gar nicht.

An einzelnen Angaben wire noch zu erwihnen, daB sich die Rhodo-
spirillen durch ihr gréBeres Wiarmebediirfnis von den Chromatien unter-
scheiden. Wihrend Chromatienkulturen bei 10—12° C noch ganz gut
gedeihen (und mehrere Wintermonate im ungeheizten Zimmer in beweg-
lichem Zustand iiberdauern), wachsen die Spirillen am besten bei
dauerndem Aufenthalt in der Lichtkiste bei etwa 30° C. Spirillen-
praparate waren schon nach 15 Minuten bei Temperaturen unter 10° C
nicht mehr verwendungsfihig, erholten sich aber bei hoéheren Tem-
peraturen ziemlich rasch.

Bei Untersuchungen des Einflusses der Sauerstoffspannung auf die
Lichtempfindlichkeit der Purpurbakterien zeigte es sich, daB in den von
SCHRAMMECK verwendeten Gaskammern am besten 3—%% Luft dem
Bombenstickstoff beigemischt wird. Erst bei etwa 20% Luftbeimengung
zeigte sich ein stirkeres Abfallen der Empfindlichkeit der Organismen.

Der von van NIeL festgestellte bedeutende EinfluB des py-Wertes
auf das Gedeihen der Purpurbakterien konnte auch in den Versuchen
SCHRAMMECKs bestitigt werden. Die Wasserstoffionenkonzentration der
Kulturfliissigkeit schwankte zwischen 7,5 und 8,5, was die fiir das
Wachstum optimale Konzentration darstellt.

Anhangsweise seien hier auch noch einige neue Angaben iiber die
physiologische Wirkung der Farbstoffe und die ZweckmiBigkeit der
Reizbewegungen gemacht.

SCHNEIDER hat 1930 Rohkulturen von schwefelfreien Purpurbakterien
mit Licht verschiedener Wellenlinge beleuchtet. Es zeigte sich, daB
die Bakterien sich nur dann lebhaft entwickeln, wenn ihnen Licht zur
Verfiigung steht, das Strahlen der Wellenlinge enthilt, die vom Pigment
der Bakterien kriftig absorbiert werden (weiBBes, rotes Licht und solches,
das ein Chlorophyllfilter passiert hat). Das blaue Ende des Spektrums
wird viel schwicher absorbiert und beeinfluBt auch das Wachstum nicht
giinstig. (Vgl. auch MoLiscH und Baas-BECKING.)

GAFFRON hat dann 1934 zum erstenmal mit Erfolg versucht, einen
Beweis dafiir zu erbringen, da8 die Purpurbakterien wirklich die Energie
des ultraroten Lichtes, in dem sie sich ansammeln, ausnutzen kénnen,
und daB nicht etwa eine allgemeine Wirmewirkung vorliegt. Wird
nidmlich eine Suspension von Thiocysiis in Gegenwart von Thiosulfat
und Kohlensiure mit Ultrarot (750—9oo mu) bestrahlt, dann beginnt
eine lebhafte Assimilation von Kohlensidure. Rotes Licht (620—700 mu)
ist dagegen wenig wirksam, obgleich es sehr stark absorbiert wird, da
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die Absorption hauptsichlich durch die photochemisch unwirksamen
Carotinoide erfolgt. Als Filter fiir diese Versuche wurden von GAFFRON,
wie schon von MoLiscH, Farbgliser von Schott und Gen. benutzt.

Bei ROELOFSEN (1935) lesen wir endlich von einigen vorliufigen
Experimenten mit monochromatischem Licht bekannter Intensitit, die
abermals zeigen, daB das Licht, das durch das rote Pigment der Purpur-
schwefelbakterien (Bakterioerythrin) absorbiert wird, fiir die CO,-Assimi-
lation verlorengeht. Weiter wurde gefunden, daB mehr als ein Quantum,
wahrscheinlich vier Quanten, durch das griine Pigment fiir die Assimi-
lation von je einem Kohlendioxydmolekiil absorbiert werden miissen.
Es bleiben hier aber noch verschiedene Fragen offen, die zu beantworten
der weiteren Forschung vorbehalten bleibt.

5. Ausblick auf die Okologie, Morphologie und Systematik
der Purpurbakterien.

Aus Raummangel muB ich es mir leider versagen, an dieser Stelle
eine besondere Auswertung der physiologischen Untersuchungen im
Hinblick auf die Okologie der Purpurbakterien vorzunehmen. Vieles ergibt
sich ja aus dem Gesagten von selbst, und ich habe auch gelegentlich
an geeigneten Stellen auf solche Beziehungen hingewiesen. AuBerdem
sind meine umfangreichen Untersuchungen aus dem Jahre 1924 noch
heute aktuell. Sie sind z. B. ein Jahr spiter durch BAAS-BECKING in
allen Stiicken mit verbliiffender Ubereinstimmung bestitigt und jetzt
durch die modernen Untersuchungen besonders von vax NIEL, wo noch
notig, mit exakten Zahlen unterbaut worden. (Uber die fiir das Auftreten
der roten Schwefelbakterien notwendigen Faktoren vgl. auch BAVEN-
DAMM I932.)

Die von mir zum erstenmal eingehend geschilderte besondere, durch
H,S bedingte Lebensgemeinschaft, in der die Schwefelbakterien leben,
hat BAAs-BECKING (1925). als Sulphuretum bezeichnet.

Wenn noch einige Einzelheiten genannt werden sollen, so méchte
ich besonders auf die Arbeit von BUDER (1919 und 1920) hinweisen, der
in meisterhafter Weise gezeigt hat, daB die Absorptionskurve des Chloro-
phylls mit der des Bakteriopurpurins abwechselt. Es werden also vom
Chlorophyll gerade die Strahlen durchgelassen (z. B. Infrarot), die von
den Purpurbakterien ausgenutzt werden kénnen. Das heift aber, daf3
die Purpurbakterien in der Natur am Grunde flacher Gewisser unter
einer Schicht von Algen u. dgl. unbehindert zu gedeihen vermdgen
(s. Abb. 13). Auch das Auffinden verschiedener durch das py bedingter
Purpurbakteriengruppen durch vaN NIEL (1931) ist bemerkenswert. (Vgl.
oben S. 12/13 und Abb. 1.)

Sehr wichtige Ausblicke auf die Morphologie der Purpurschwefel-
bakterien haben die physiologischen Untersuchungen von vAN NIEL
gebracht. Er konnte bemerkenswerterweise feststellen, da sowohl die
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Form und die GréBe der Zellen wie auch ihre Anordnung in Kolonien
in flissigen Kulturen mit der Zusammensetzung des Mediums wechselt.
Und von der GroBe der Zellen soll es wiederum abhingig sein, ob
Schwefeltropfchen im Zellinnern abgelagert werden oder nicht.
Gliicklicherweise verfillt van NIEL trotz dieser auffallenden Be-
obachtungen nicht etwa wie ELLIs neuerdings (1930 und 1932) in einen
uferlosen Pleomorphismus oder unterstiitzt die Ansichten der Anhinger
der Lehre von den Lebenszyklen, sondern spricht, wie es dem Verfasser
einzig richtig erscheint, von einem ,,Formenkreis“. Einzelheiten k6nnen
hier leider nicht gebracht werden, aber eine Abbildung mag die groBen
Unterschiede, die auftreten, zur Darstellung bringen (Abb. 14).
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Abb. 14, Wachstumsformen einer Purpurschwefelbakterie vom Chromatiumtyp (Stamm Nr. g).
(Nach van NIEL 1931.)

Diese Dinge konnen natiirlich auch nicht ohne EinfluB auf die
Systematik der Schwefelbakterien bzw. Purpurbakterien bleiben. Mit Hilfe
der durch vAN NIEL zum erstenmal erméglichten Reinkultur der schwefel-
speichernden Purpurbakterien auf festen Nahrboden wird es jetzt endlich
moglich sein, die unbefriedigenden Beschreibungen der in Rede stehenden
Bakterien, auf die ich schon 1924 hingewiesen habe, einer genauen
Nachpriifung zu unterziehen. Es wird sich dabei zweifellos herausstellen,
daB, wie auch in anderen Pflanzengruppen tiblich, zu viele Organismen
beschrieben wurden und das zukiinftige System ein ganz anderes, vor
allen Dingen vereinfachtes Gesicht bekommt. Leider hat van NIeL
nicht genligend Kulturen besessen, um diese Arbeit schon ausfithren zu
kénnen. Insbesondere fehlen noch Angaben iiber die gréBeren Formen,
die, wie ich bereits 1924 beobachtete, nicht so willig kultiviert werden
koénnen.

Ich bin schlieBlich mit vaN NIEL, wie sich auch aus meinen dies-
beziiglichen AuBerungen aus den Jahren 1924 und 1934 ergibt, ganz
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einer Meinung, daB nichts gegen eine natiirliche Gruppe ,,Schwefel-
bakterien‘* spricht, die nicht etwa durch die Speicherung von Schwefel
im Zellinnern charakterisiert ist, sondern hauptsichlich durch die Fihig-
keit, anorganische Schwefelverbindungen als einzige Energiequelle ver-
werten zu koénnen.

Damit kénnen wir aber meines Erachtens im Prinzip meine systema-
tische und praktische Ubersicht aus dem Jahre 1924, so wie ich es bereits
an anderer Stelle getan habe (1934), iibernehmen. Dem von mir geprigten
Namen Leucothiobacteria habe ich den Namen Chromothiobacteria gegen-
iibergestellt und auch den Namen Chlorothiobacteria neu eingefithrt. In
Anlehnung an den verdienstvollen Erforscher der Schwefelbakterien
WINOGRADSKY, der diesen Namen zuerst aufgestellt hat und durch
vAN NIEL insofern gerechtfertigt ist, als tatsichlich die Verwertung des
Schwefels und seiner Verbindungen als einziger Energiequelle das feste
Bindeglied zwischen allen Thiobakterien ist, bin ich nicht dem Vorschlag
von ENGELMANN und MotiscH gefolgt, den farblosen Schwefelbakterien
die Purpurbakterien entgegenzusetzen. Ich habe vielmehr den Leuco-
und Chlorothiobakterien die Rhodothiobakterien zugesellt und die
schwefelfreien Purpurbakterien zunichst den schwefelspeichernden an-
hangsweise zugeordnet.

Die viel gebrauchten, von MoLiscH eingefiihrten Namen Thio-
rhodaceae, Athiorhodaceae und neuerdings sinngemiB3 Thioleucaceae halte
ich nicht fiir richtig oder gliicklich. Wenn wir das ,,Thio’* weglassen,
was sagen uns dann die Namen Rhodaceae, Leucaceae und, was jetzt
noch hinzukommt, Chloraceae? Gibt das nicht eventuell zu Verwechse-
lungen mit Algengattungen AnlaB? AuBerdem diirften doch die durch
ihre Farbe ausgezeichneten Schwefelbakteriengruppen keine Familien,
sondern hoéhere systematische Einheiten sein. Wenn man sie z. B. als
Reihen ansehen will, kénnen die von mir geprigten Namen leicht in
Leucothiobacteriales usw. umgewandelt werden.

Der Ausdruck Anorgoxydanten, der von WINOGRADSKY (1922) nur
fiir chemosynthetisch und obligat autotroph-sich ernihrende Bakterien
gewdhlt wurde, konnte vielleicht auch fiir unseren besonderen Fall
angewendet werden. Ich habe ihn jedenfalls hier auch fiir fakultativ
photoautotrophe Bakterien benutzt.

Die genaue Beachtung und konsequente Benutzung der von mir
vorgeschlagenen Namen ist meines Erachtens sehr wichtig, weil auch
zur klaren Unterscheidung gewisser Formen einige Gattungsnamen
danach gewihlt wurden. So wiirde man zweckmiBig bei der kiinftigen
systematischen Neuordnung ein farbloses Schwefelspirillum mit Leuco-
thiospirillum, ein rotes mit Rhodothiospirillum, ein schwefelfreies rot
gefarbtes Spirillum mit Rhodospirillum bezeichnen usw.

Danach ergibt sich eine Gruppierung der schwefelspeichernden und
schwefelfreien Purpurbakterien wie folgt:
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Schwefelbakterien (Thiobacteria).

Bakterien, die Sulfide, Sulfite, Thiosulfate und elementaren Schwefel
dehydrieren. Es sind entweder farblose oder gefirbte, obligate oder
fakultative Anorgoxydanten, die Schwefel und seine Verbindungen als
einzige Energiequelle verwerten kénnen.

A. Farblose Schwefelbakterien (Leucothiobacteria).

Schwefelbakterien, die in der Lage sind, chemoautotroph CO, zu
reduzieren.

B. Gefarbte Schwefelbakterien (Chromothiobacteria).

Schwefelbakterien, die in der Lage sind, photoautotroph CO, zu
reduzieren.

I. Purpurschwefelbakterien (Rhodothiobacteria).

Anaerobe bzw. mikroaerophile, durch Bakteriopurpurin rot oder
violett gefirbte Schwefelbakterien von normalerweise verhiltnismaBig
groBer Gestalt, die Schwefel in der Regel im Zellinnern aufspeichern
und bei autotrophem ILeben sowohl Schwefelwasserstoff wie Licht zu
ihrer Entwicklung unbedingt notwendig haben.

a) Einzellige Formen: Familie Chromatiaceae. Gattungsbeispiele:
Chromatiwm und Rhodothiospirillum.

b) Mehrzellige (Kolonie-) Formen: Verschiedene Familien. Gattungs-
beispiele: Thiocystis und Thiopedia.

Anhang: Schwefelfreie Purpurbakterien (Athiorhodobacteria).

Durch Bakteriopurpurin rot gefirbte Bakterien, meist von iiblicher
BakteriengroBe, die offenbar Ubergangsformen der Purpurschwefel-
bakterien darstellen. Sie sind nicht in der Lage, Schwefel und seine
Verbindungen als einzige Energiequelle zu verwerten. Sie sind obligat
heterotroph, aerob im Dunkeln und anaerob im Licht.

Gattungsbeispiele: Rhodobacillus und Rhodospirillum.

2. Griine Schwefelbakterien (Chlovothiobacteria).

Anaerobe, durch Bakterioviridin griin gefirbte Schwefelbakterien von
sehr kleiner Gestalt, die Hy,S nur bis zu S dehydrieren, den sie aber nicht
im Zellinnern aufspeichern, sondern nach auBen abscheiden.

Artbeispiel: Chloronium mivabile.
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A. Einleitung.

Die Entwicklung der Biologie im Laufe der letzten 1o Jahre (und
vor allem der Genetik, Zytologie und chemischen Embryologie) hat zu
der Vorstellung gefithrt, daf der Raumaufbau der lebendigen Substanz
fiir die grundlegenden Lebenserscheinungen verantwortlich sein kann.
Im Zusammenhang hiermit ist in dem vorliegenden Sammelreferat der
Versuch gemacht, unsere gegenwirtigen Vorstellungen iiber den dis-
symmetrischen Zustand des Raumes des Protoplasmas, die sich in den
benachbarten Gebieten der Physiologie und Biochemie gebildet haben
und deren weitere Entwicklung jetzt dem Biologen gehdrt, zu beleuchten.

In der beigefiigten Literaturliste ist nur die grundlegende, der Dis-
symmetrie des Protoplasmas gewidmete Literatur angegeben. Diejenigen,
die sich fiir spezielle Probleme interessieren, kénnen die entsprechende
Literatur in den Arbeiten von Poursson (1910), CUSHNY (1926), NEUBERG
und KoBEL (1928), BAMANN (193I), SCHOEN (1932a und b) und AMMON

1 Das vorliegende Sammelreferat wurde am Zoologischen Institut mit
Unterstiitzung der Biophysikalischen Arbeitsgemeinschaft der Universitit
Moskau ausgefiihrt.



Raumaufbau des Protoplasmas. 55

(1935) finden. In einigen Fillen wurden von uns Versuche theoretischer
Verallgemeinerungen auf Grund einer Zusammenstellung der Literatur-
daten gemacht. Hierbei war das Endziel, Interesse zur weiteren ex-
perimentellen Arbeit zu erwecken, da wir nur auf diesem Wege eine
endgiiltige Lésung des Problems erreichen kénnen.

B. Raumeigenschaften der lebendigen Substanz.

Hiufig wird darauf hingewiesen, daB die gegenwirtige Biochemie
und Biophysik sich in einer Richtung entwickeln, die bereits im vorigen
Jahrhundert fest begriindet wurde, und ihre Aufmerksamkeit auf die
Untersuchung einzelner im Protoplasma stattfindender, physiologischer
Prozesse richten. Aber diese Prozesse ““fit in with each other in such
a way that the final product comes into being by means of precise
cooperation of reactions and events... These processes are seen as
constituting a perfectly integrated whole” (NEEDHAM 1933Db). Diese
Einheitlichkeit oder ,,Organisiertheit” ist gerade charakteristisch fiir
den lebendigen Stoff. Wie entsteht nun diese Organisiertheit ?

Wir kénnen direkt sagen, daB die weitgehenden Kenntnisse von den
Eigenschaften der einzelnen physiologischen Prozesse, iiber die wir ver-
fiigen, uns noch nichts fiir das Verstiandnis der Gesetze der Koordination
geben. Es ist daher durchaus nicht erstaunlich, von einem Biologen
die Behauptung zu héren, daB die ,,Organisation” schlieBlich eine der-
artige Kategorie geworden ist, die auBerhalb der Kategorien der Materie
und Energie steht (HENDERSON 1920). Die Mehrzahl findet es jedoch
viel interessanter in die Zukunft auf den Tag zu schauen, ,,an dem das
grofite Ritsel endlich sein Geheimnis enthiillen wird” (WiLsoN 1927).

In der Tat, obgleich wir von den Gesetzen der Koordination so gut
wie nichts wissen, ist die Sache nicht so hoffnungslos und liegt die
Lésung dieses Problems vielleicht gar nicht in so weiter Ferne. AuBerst
charakteristisch sind folgende Worte NEEDHAMs (1933a): ,,Die so hiufig
besprochene ,,irreducibility* der biologischen Kategorien zeigt schlieBlich
nur, daf3 die Konfiguration der Materie, die wir die biologische nennen,
durch eine Organisation oder Ordnung charakterisiert wird, die wir
sonst nirgends finden. Unsere Aufgabe ist die Untersuchung der in dieser
Organisation enthaltenen Krifte und nicht, wie einige behaupten, die
Annahme derselben als Axiom. Diese ,,irreducibility‘ der biologischen
Kategorien hat nichts mit Vitalismus zu tun.”“ (Vgl. auch L. v. BEr-
TALANFFYs , Theoretische Biologie*, 1932).

In welcher Richtung aber sollen wir die fiir diese Organisation ver-
antwortlichen Krifte des Protoplasmas suchen? Nach den gegenwiirtigen
Vorstellungen miissen wir uns an die physikalische Struktur des Stoffes
auf kolloidem und molekularem Niveau wenden. Das Protoplasma
besitzt gewéhnlich keine Anisotropie und wir haben keine Veranlassung,
die Existenz einer bestimmten und stabilen, speziell fiir die Organisation
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verantwortlichen Makrostruktur anzunehmen. Bedeutend wahrschein-
licher ist es, daB die Organisation als Resultat spezifischer Raumeigen-
schaften des Protoplasmamaterials selbst verwirklicht wird (s. z. B.
GrAY 1933). Die fiir die letzte Zeit charakteristische Vorstellung von
der morphologischen Organisiertheit der zellgebundenen Enzyme gestattet
einen solchen ,,biologischen ProzeB‘‘, wie z. B. die Auswah! bestimmter
Materialien aus dem heterogenen Medium seitens der Zelle, zu verstehen.
Die folgenden Worte von HoPkINS (1933a) erkliren das Gesagte: ,,Die
zur Aufrechterhaltung der Lebenstitigkeit dienenden Materialien treten
von auBlen in die Zelle ein. Die Auswahl! dieser Materialien ist in erster
Linie mit der Permeabilitit verbunden, eine tiefergehende Rolle in dieser
Auswahl spielt jedoch die Spezifitit der Zellkatalysatoren!. Es wurde
hiufig darauf hingewiesen, daB die lebende Zelle sich von allen leblosen
Systemen durch ihre Fahigkeit der Auswahl der fiir die Aufrechterhaltung
ihrer Struktur und Téatigkeit nétigen Materialien aus dem heterogenen
Medium unterscheidet. Das ist jedoch kein Lebensakt, sondern ist mit
der Natur der spezifischen Katalysatoren verkniipft. Das Molekiil, das
einem passenden Enzym begegnet, erleidet unvermeidlich eine Ver-
dnderung und wendet sich diesem oder jenem Wege des Stoffwechsels
zu. Natiirlich haben in der chemischen Organisation der Zelle aufler
den enzymatischen auch die kolloiden Strukturen Bedeutung.” Wenn
man diesen Gedanken weiter entwickelt, kann man sagen, daB das
Molekiil in dem Fall von der Zelle erfaBt wird, wenn die rdumliche
Richtung des Molekiils mit der rdumlichen Richtung des entsprechenden
Enzyms tibereinstimmt. Mit den gleichen Ideen kann man auch an die
spezifische Ordnung der Prozesse in der lebenden Zelle herantreten.
Die Eigenschaften des Materials sind hier derartig, daB3 ein ProzeB nur
in dem Falle einen andern hervorrufen kann, wenn eine genaueste Uber-
einstimmung der rdumlichen Richtungen der Molekiile besteht. Die
Raumeigenschaften werden entscheidende Faktoren und nicht umsonst
unterstreichen die Fermentologen die enorme Rolle, die die proto-
plasmatische Verankerung des Enzyms in der Zelle spielt (WILLSTATTER
und ROHDEWALD I93I).

Diese letzte Erwdgung veranlaBt uns daran zu denken, dafl in der
Chemie der Enzyme bereits vor langer Zeit der Gedanke ausgesprochen
wurde, dafB die regulierende Wirkung des Protoplasmas durch eine
bestimmte chemische Organisation der Zelle erklirt werden kann. Dank
dem Bestehen einer Organisation wird die Moglichkeit einer Raum-
lokalisation der Fermente und einer Koordination ihrer Wirkung ge-
schaffen (HOFMEISTER 1901, HOPKINS 1933b, s. auch OPARIN 1934).
Alle diese Erwagungen finden volle Bestdtigung durch die experimentelle
Arbeit der letzten Zeit (NEUBERG und HIRSCH 1921, NEUBERG und

1 Man muB3 das Vorhandensein fermentativer Prozesse auch in der Zell-
grenzschicht als wahrscheinlich voraussetzen, die somit untrennbar von der
physiko-chemischen Permeabilitit sind (G. G.).
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KoBEL 1927, NEUBERG 1930, WERTHEIMER 1933). Gleichzeitig findet
die Idee von der Rolle des Raumes als Faktor der chemischen Organi-
sation weitere Entwicklung — nach den gegenwirtigen Vorstellungen
werden die aktiven Gruppen auf der Enzymoberfliche nach streng
geometrischen Gesetzen angeordnet (FRANKENBURGER 1934). Die Rolle
dieser letzteren wird besonders klar bei der Wirkung des Enzyms auf
Stereoisomere des natiirlichen Substrats. In diesem Falle befinden sich
wichtige Atomgruppen des Substrats in einer ungeeigneten Raumlage,
und die aktiven Gruppen des Enzyms kénnen nicht mehr auf sie wirken.
Hiufig wird hierdurch die vollstindige Unméglichkeit einer Reaktion
geschaffen (BERGMANN 19034).

In einigen Fillen bedingt die Verbindung des Ferments mit dem
kolloiden Triger die Bestimmtheit der Raumrichtung. Besonders inter-
essante Ergebnisse erzielten hier BREDIG und GERSTNER (1932). Sie
stellten ein Fermentmodell her, das aus einem kolloiden Triger und
einer darauf verankerten spezifischen aktiven Gruppe bestand und in
seinem Verhalten auch etwas an intrazellulire Enzyme erinnerte. Dabei
bestand die stereochemische Spezifitit des Fermentmodells (die Fahig-
keit vorzugsweise mit dem einen der beiden Stereoisomeren des Substrats
zu reagieren) nur im Zusammenhang mit dem kolloiden Triger und verlor
sich bei einer Trennung von demselben. Im letzteren Falle behielt die
freie aktive Gruppe nur die katalytische Wirkung. Das Bestehen einer
spezifischen Raumorganisation der Zelle auf kolloidalem Niveau wurde
in der letzten Zeit von WERTHEIMER (1933) in einem interessanten
Artikel tiber Zellstrukturen hervorgehoben.

Wenn wir nun das Gesagte zusammenfassen, kénnen wir folgendes
sagen: Gegenwirtig ist es klar, daB3 die Erscheinungen der Regulierung
und Organisation offenbar mit eigenartigen Raumverhilinissen der lebenden
Materie verkniipft sind.. Die Struktur der Oberflichen und, in allgemeinerer
Form, die Richtung der Empfinger und Transformatoven der Energiec im
Raum spielen im Leben des Protoplasmas eine bedeutende Rolle.

C. Dissymmetrie als Raumeigenschaft.
1. Louls PAsTEURs Ideen iiber Dissymmetrie.

Eine der grundlegenden Raumeigenschaften des Protoplasmamaterials
ist seine Dissymmetrie (PASTEUR 1860). Mit anderen Worten, die beiden
Enantiomorphen der organischen Verbindungen sind hier nicht gleich
vertreten, sondern meist nur der eine derselben. So gehéren die die
Hauptkomponenten des Protoplasmas aufbauenden Molekiile meist zur
linken Reihel. Die Dissymmetrie charakterisiert den Raumzustand, und

1 Es muBl sofort erwdhnt werden, daBl es sich um eine relative Kon-
figuration des Stoffes (KUEN und FREUDENBERG 1932) und nicht um das
Zeichen der optischen Drehung handelt. Zur linken Reihe der natiirlichen
Verbindungen gehort z. B. das linksdrehende Histidin, aber auch die rechts-
drehende Weinsiure, die rechtsdrehende Glukose.
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nichst dem chemischen Bestand und der Phase des Stoffes wirkt sie
als gleichwertiger Faktor auf den Gang der biologischen Prozesse. Es
ist im hochsten Grade erstaunlich, daf3 dieses wichtige Problem durchaus
nicht die ihm gebiihrende Beachtung auf sich gezogen hat. Wir werden
bald sehen, daB3 die Vorstellung von der Dissymmetrie uns gerade die
Moglichkeit gibt, dem Problem der Raumorganisation bis zu einem
gewissen Grade eine physikalische Grundlage zu geben.

Es ist interessant, dieses Problem jetzt vom historischen Standpunkt
zu betrachten, und einige Worte dariiber zu sagen, wie diese Idee von
PASTEUR iiber die Dissymmetrie entstanden ist und was fiir Veridnde-
rungen sie erfahren hat. In seinen berithmten Versuchen mit Weinsiure
stellte PASTEUR (1860) fest, daB der Pilz Penicillium glaucum das
Ammonium der rechten (natiirlichen) Weinsdure viel schneller verbraucht
als das der linken, und es setzte ihn in Erstaunen, dafl die molekulare
Asymmetrie der Materie eine entscheidende Rolle in der physiologischen
Wirkung spielt. Das fithrte alsdann zu der fundamentalen Vorstellung, daf3
alle Organismen auf der Erde dissymmetrisch sind und dabei die grund-
legenden chemischen Stoffe des Protoplasmas stets zur linken Reihe ge-
héren, wihrend wir es in der anorganischen Natur mit razemischen Ver-
bindungen, die zu gleichen Teilen aus rechten und linken Komponenten
bestehen, zu tun haben. Spiter nahm die Bearbeitung dieses Problems
eine rein chemische Richtung. Vor allem muBte festgestellt werden,
unter welchen Bedingungen sich dissymmetrische Molekiile entwickeln
kénnen. Wie bereits PASTEUR annahm und spiter E. FIscHER (1898)
klar formulierte, bestehen Pflanzen und Tiere deshalb aus dissymme-
trischen Verbindungen, weil die Synthese des organischen Stoffes im
Protoplasma unter dem EinfluB dissymmetrischer Katalysatoren ver-
lauft: die Verwandlung von Kohlensiure in Zucker vollzieht sich in der
Pflanze offenbar unter Mitwirkung der optisch aktiven Substanzen des
Chlorophyllkornes. Eine solche dissymmetrische Synthese im Sinne von
FiscHer wurde in Bilde im Laboratorium von MARCKWALD (1904) und
McKENzIE (1904) verwirklicht.

Nach dem Lehrsatz von Curie (1894): ,,Wenn irgendwelche Er-
scheinungen Dissymmetrie zeigen, so muB dieselbe Dissymmetrie in den
Ursachen, die diese Erscheinungen hervorriefen, bestehen®, erklirt es
sich, warum die Dissymmetrie des Protoplasmas, nachdem sie einmal
entstanden war, sich erhdlt. Es bleibt jedoch die Frage der ,,primiren
dissymmetrischen Synthese, d.h. der Bedingungen des ersten Auf-
tretens dissymmetrischer Katalysatoren auf der Erde, vollkommen offen.
Ein gewisser Versuch einer Beleuchtung dieses Problems wurde von
Byk (1904) gemacht. Er versuchte zu beweisen, daB auf der Erde aus
kosmischen Ursachen zirkular-polarisiertes Licht entstehen kénne. Es
ist bekannt, daB das Himmelslicht einen gewissen Betrag von linear-
polarisiertem Licht enthilt. Seine Richtung hingt vom Stande der
Sonne ab. Fillt es unter bestimmten Winkeln auf die Meeresoberfliche,
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so wird es durch Reflexion in zirkular-polarisiertes Licht verwandelt.
Unter dem EinfluB3 des Erdmagnetismus iiberwiegt nun unter dem rechts-
und linkspolarisierten Licht eine Komponente (mit anderen Worten:
weder an einem Punkte der Erde noch wihrend lingerer Zeitriume
koénnen gleiche Mengen der beiden zirkularen Lichtformen entstehen).
Gleichzeitig setzte BYk voraus [der genaue Beweis wurde jedoch zuerst
von KUnN (1929) geliefert], daB unter der Einwirkung zirkular-polari-
sierten Lichtes beide Formen des Razemats zerstort werden, jedoch die
Form, welche ein gr6Beres Absorptionsvermdgen fiir das betreffende
zirkulare Licht besitzt, in erhShtem MaB, so daB optische Aktivitit
eintritt.

Es ist leicht zu sehen, daB diese Erwigung von verschiedenen Gesichts-
punkten einer Kritik unterworfen werden kann. Vor allem miite noch
bewiesen werden, daf3 die Intensitit des kosmischen Prozesses geniige,
um die Aktivitit razemischer Verbindungen hervorzurufen. Ganz unauf-
geklirt bleibt hierbei auch das Faktum, da8 die Hauptkomponenten
des Protoplasmas bei allen Organismen zur linken dissymmetrischen
Reihe gehoren.

Alle diese, an und fiir sich sehr interessanten chemischen Arbeiten
(s. a. RitcHIE, 1933, S. 56—59) sind jedoch noch sehr weit von den
Problemen der Protoplasmaforschung entfernt. Noch ist es fiir uns
zu frith, in der Frage nach der Entstehung des dissymmetrischen
Protoplasmas ein Urteil zu fillen, da wir nichts davon wissen, welche
Rolle die Dissymmetrie in der Organisation des Protoplasmas als
Ganzes ' spielt. Auf die Frage, die seinerzeit PASTEUR beschiftigte:
,,Warum verbraucht der Pilz die rechte Weinsiure viel schneller als
die linke?“, antworten wir jetzt so: weil die rdumliche Richtung
der Molekiile der rechten Weinsiure auf irgendeine Weise mit der
rdumlichen Richtung des passenden Enzyms iibereinstimmt und sie
eine unvermeidliche Verinderung erleiden, wihrend die Molekiile der
linken Weinsiure kaum berithrt werden. Mit anderen Worten, die
dissymmetrische Struktur des Materials gibt eine Mdglichkeit, die Rich-
tung im Raum sehr empfindlich zu unterscheiden und schafft duBerst
giinstige Bedingungen fiir genaueste Koordinationen. Somit kénnte das
Protoplasma, das wir jetzt kennen, niemals aus razemischen Verbindungen
bestehen. Die dissymmetrischen Eigenschaften des Materials sind eine
ebenso notwendige Bedingung der Organisiertheit wie die kolloidale Struktur,
nur aber auf eimem anderen Niveau.

2. Das Problem des ,,dissymmetrischen Spektrums*.

Indem wir jetzt zu den Moglichkeiten iibergehen, die die Ideen
Louis PASTEURs fiir eine experimentelle Untersuchung des Protoplasmas
bieten, wollen wir erwihnen, daf3 weitere Perspektiven sich gerade erst
jetzt er6ffnen, wo unsere Vorstellungen von der kolloidalen Struktur
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des Protoplasmas bereits eine gewisse Klirung erhalten haben. In der
Tat, an die Forscher trat jetzt die Aufgabe heran, die Raumeigenschaften
der einzelnen Komponenten des Protoplasmas ¢# vivo genau zu charak-
terisieren. Uns befriedigt eine Untersuchung der Raumeigenschaften
der einzelnen chemischen, aus dem Protoplasma bei voller Zerstérung
der Struktur desselben ausgeschiedenen Stoffe nicht mehr. Gleichzeitig
erweist sich die Anwendung rein physikalischer Methoden — das Studium
der optischen Eigenschaften des Protoplasmas — in den meisten Fallen
ungeniigend. In einem so komplizierten System, wie das Protoplasma,
werden die Resultate unserer Messungen von einer allzu groBlen Zahl
Verdnderlicher abhingen. Wir miissen die Raumeigenschaften der
einzelnen Komponenten des Protoplasmas charakterisieren. Seinerzeit
fing WARBURG an, die Fermente in der lebendigen Zelle selbst zu studieren,
indem er mit Stoffen arbeitete, die nur mit den Fermenten reagieren.
Hierbei ,,stéren die {ibrigen Stoffe ebensowenig, wie bei chemischen
Reaktionen die GefiBe stéren, in denen man die Reaktionen ausfiihrt
(WARBURG 1928). Diese Methode kann man auch fiir die Untersuchung
der Raumeigenschaften anwenden: indem wir auf das Protoplasma mit
rechten und linken dissymmetrischen Stoffen (Giften, Katalysatoren).
wirken, erhalten wir die Moglichkeit, die Raumeigenschaften der einzelnen
Glieder desselben zu charakterisieren, indem wir die iibrigen zeitweilig
auBer acht lassen. Auf diesem Wege erhalten wir eine ganze Sammlung
von Raumcharakteristiken oder ein ,,dissymmetrisches Spektrum'’ des
Protoplasmas, das in Verbindung mit der vergleichenden Methode gute
Dienste erweisen kann.

Der Sinn eines derartigen Verfahrens ist eigentlich sehr einfach.
Indem wir die Glieder des Protoplasmas stimulieren oder zerstéren,
wirken wir vom physikalischen Standpunkt gesehen mit bestimmten
Schldgen, wobei wir ein und denselben Schlag entweder von rechts
nach links oder von links nach rechts fiithren. Nach der Differenz
der hervorgerufenen Effekte urteilen wir iiber die Raumorientierung
der Glieder.

Es versteht sich von selbst, daB wir nur in dem Fall die Raum-
orientierung eines bestimmten Gliedes des Protoplasmas nach der
Differenz der Effekte der rechten und linken Isomeren feststellen kénnen,
wenn diese Isomeren wirklich auf ein und dasselbe Glied wirken. Diese
Frage gewinnt daher groBe prinzipielle Bedeutung. Die vom Verfasser
erhaltenen experimentellen Daten, die in einem anderen Artikel ein-
gehend beschrieben wurden (GAUSE 1936), sowie eine ganze Reihe von
Experimenten, auf die wir weiterhin genauer zuriickkommen werden,
zeigen mit geniigender Bestimmtheit, da die Wirkung der Isomeren
auf ein und dasselbe Glied des Protoplasmas in der Mehrzahl der Fille
tatsdchlich stattfindet, jedoch wird diese Bedingung wahrscheinlich
nicht immer erfiillt.
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3. Morphologischer Aspekt des Dissymmetrieproblems.

In einzelnen Féllen beleuchten verhiltnismiBig einfache morpho-
logische Beobachtungen die kompliziertesten Erscheinungen der Raum-
organisation.

Eins der interessantesten Beispiele ist der kiirzlich erhaltene Hinweis
darauf, daB die wichtigsten Hauptmerkmale des Strukturplanes des
Organismus die Folge der dissymmetrischen Eigenschaften des Stoffes
sein konnen, wobei sie auf engste Weise mit der Wirkung eines bestimmten
Gens verbunden sind. Wir haben den in der Tierwelt weitverbreiteten
spiralen Typus der Teilung der Eizelle im Auge. So finden sich bei der
Schlammschnecke Lymnaea rubella in ein und derselben Art Genotype,
die entweder durch eine rechte oder durch eine linke gewundene Schale
charakterisiert werden. Es ist sehr wahrscheinlich (aus zytologischen
Griinden), daBl der rechte und linke spiralige Teilungstypus hier schon
im unbefruchteten Ei vorgebildet sind. Eine hybridologische Analyse
zeigt, daB dieses Merkmal durch ein Paar allelomorphe Gene bestimmt
wird, wobei die Rechtswindung dominant und die Linkswindung rezessiv
ist (CrampTON Und LOWTHER 1932). Welcher Art eigentlich die Einwirkung
dieser Gene auf das Ei-ist, wissen wir natiirlich nicht. Als Hypothese
wurde die Vermutung ausgesprochen (KOLTZOFF 1934, NEEDHAM 1034),
daB dieser oder jener Teilungstypus hier durch das Vorhandensein eines
rechten oder linken optischen Isomers irgendeines organischen Stoffes
im Protoplasma des Ei bestimmt wiirde, wobei dieser Stoff aus dem
Eikern beim Reifen des Eies austritt, nachdem er sich vorher in Ver-
bindung mit den entsprechenden Genen des Chromosomapparates der
Ovozyte gebildet hatte. Hieraus kénnte man folgern, dafl beide Allele
des betreffenden Gens optische Isomeren in bezug aufeinander sind.

Diese Beobachtung weist unmittelbar auf die Méglichkeit der Existenz
unnatiirlicher Isomere im Protoplasma neben den natiirlichen, wenigstens
fur einige Stoffe hin. Zu deérselben SchluBfolgerung fithrt auch das
Studium der Entstehung einer inversen Anordnung der Organe. Wihrend
die Grundkomponenten des lebendigen Stoffes ihre gewohnlichen Eigen-
schaften beibehalten, kann irgendein formbildendes Ferment eine Inver-
sion erleiden: ,,Die Moglichkeit besteht, daB im Falle des Entstehens
einer reguliren bzw. inversen Form spiegelbildlich wirkende Krifte
(,,Agentia‘‘) am Werke sind, daB diese Agentia substanziellen Charakter
haben (,,formbildende Fermente?) und daB von diesen vielleicht zwei
enantiomorphe Sorten existieren (LuDWIG 1932). Wir werden in kurzem
zur Analyse der Moglichkeit solcher Inversionen vom biochemischen
Standpunkt zuriickkehren.

Eine andere Gruppe morphologischer Beobachtungen bezieht sich
auf die spiralen Strukturen der Pflanzen (SEIFRIZ 19332 und b) und die
spiralen Bewegungen der Amébe (SCHAEFFER 1931). Im ersteren Falle
kommt der Verfasser zu dem SchluB, daB3 die spiralen Eigenschaften
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eine fundamentale Eigentiimlichkeit des Protoplasmas sind und in einer
Reihe morphologischer Strukturen zum Ausdruck gelangen. Die Unter-
suchung der Bewegungen der Amdbe hat gleichfalls gezeigt, daB die
Richtung der von ihnen beschriebenen Spiralen (rechte und linke) mit
der dissymmetrischen Struktur irgendwelcher molekuldrer ,,organi-
sierender Zentren® im Protoplasma verbunden sein kann. Wenn wir uns
ins Gedichtnis rufen, daB die Dissymmetrie (die ihren physikalischen
Ausdruck in der optischen Drehung des Stoffes findet) tiberhaupt auf
die spiralige Rechts- oder Linksanordnung der Atome im Molekiil hinaus-
lauft, so gestattet uns das der physikalischen Interpretation der spiraligen
morphologischen Strukturen nidherzukommen.

D. Dissymmetrie des Protoplasmas.

1. Richtung der Dissymmetrie.

Eine ganze Reihe unmittelbarer chemischer Untersuchungen. und
besonders die Arbeiten von PRINGSHEIM (1910a und c) haben gezeigt,
daB die Aminosiduren und EiweiBstoffe des Protoplasmas immer zur
I-Reihe der organischen Verbindungen gehéren. Nur einige energetische
Reservestoffe (wie Zucker), die an dem Wirbel der Prozesse der Lebens-
titigkeit nicht teilnehmen, kénnen nach den Gesetzen der Chemie
razemisiert werden und werden in inaktivem Zustand vorgefunden.

Mit anderen Worten, die Hauptkomponenten des Protoplasmas —
die EiweiBstoffe — kennen wir gegenwirtig nur in ihrer natiirlichen
linken Modifikation. Indem wir die endgiiltige Interpretation dieser
Erscheinung bis zum Vorliegen weiterer experimenteller Daten ver-
schieben, konnen wir doch schon jetzt hervorheben, daB neben der
grundlegenden linken Dissymmetrie des Protoplasmas einzelne Kom-
ponenten (z. B. Gene) durch optische Antipoden der rechten Reihe ver-
treten sein kénnen. Diese SchluBfolgerung ist vorldufig nur auf mor-
phologischen Beobachtungen begriindet. Die biochemischen Daten wider-
sprechen dieser Moglichkeit nicht, und unterstiitzen sie sogar in drei
unabhingigen Richtungen: 1. die dissymmetrische Synthese im Proto-
plasma kann zur Bildung von Antipoden fithren; 2. in ein und demselben
Molekiil kénnen offenbar aktive Zentren der rechten und linken Reihe
kombiniert sein (s. z. B. ROGER 1932). Somit schlieft die linke Struktur
des EiweiBmolekiils die Moglichkeit des Einschlusses einzelner rechter
Komponenten nicht aus; 3. die Daten der Enzymologen zeigen, dal es
z. B. bei der Wirkung der Peptidasen durchaus nicht obligatorisch ist,
daB alle Aminosiuren, aus denen das Peptid aufgebaut ist, zu der natiir-
lichen Reihe gehdren (GRASSMANN 1930, s. auch ABDERHALDEN und
PRINGSHEIM 190g). Somit braucht das Vorhandensein von Antipoden
die enzymatischen Koordinationen im Protoplasma nicht zu stéren.
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2. Dissymmetrie und Auswahl der Né&hrstoffe.

Es wire ein Irrtum anzunehmen, daB das Problem der Dissymmetrie
des Protoplasmas seit den Zeiten Louls PASTEURs ausschlieBlich vom
chemischen Standpunkt bearbeitet worden sei. Vor einigen Dezennien
wurden weitgehende Untersuchungen der physiologischen Wirkung der
rechten und linken Isomeren unternommen, und werden wir jetzt kurz
den Zusammenhang der Dissymmetrie des Protoplasmas mit seinem
ungleichen Verbrauch der beiden Isomeren in den razemischen Mischungen
der Nihrstoffe betrachten.

PASTEUR selbst, sowie die Autoren, die bald nach ihm arbeiteten,
lieBen folgende Frage unaufgeklirt: verbraucht der auf einer Losung
razemischer Sdure kultivierte Pilz nur die eine (natiirliche) Komponente,
oder findet ein Angriff beider Komponenten, nur mit verschiedenen
Geschwindigkeiten, statt? Sorgfiltige Untersuchungen wurden in dieser
Richtung erst spiter ausgefiihrt. Schon die Beobachtungen von PFEFFER
(1895) bei der Entwicklung von Aspergilius niger und von Penicillium
glaucwm mit Traubensiure (= dl-Weinsiure) lassen deutlich erkennen,
daB, wenn auch die d- (natiirliche) Weinsiure bevorzugt wird, stets doch
auch, wenngleich in viel geringerer Menge, die /-Weinsdure angegriffen
wird. Weitere Arbeiten stammen von McKENzIE und HARDEN (1903),
CoNDELLI (1904), EHRLICH (1906, 1914), PRINGSHEIM (1907, I9IOa),
NEUBERG (1909) und einigen anderen. Hierbei wurde festgestellt, da
gewohnlich eine Zerstérung beider Komponenten mit verschiedener
Geschwindigkeit stattfindet: ,,Bei der Aussaat verschiedener Schimmel-
pilze und zwei Bakterienspezies. auf dl-Leuzin und dI/-Glutaminsiure
zeigte sich nun, daB ein Angriff auf beide optischen Komponenten in
der Tat erfolgt, denn in allen Fillen wurde weniger als die theoretische
Menge der nicht natiirlichen Komponente zuriickgewonnen® (PRINGS-
HEIM 1910a). Die Feststellung dieser Tatsache fithrte direkt dazu, was
wir oben ,,Raumcharakteristiken des Protoplasmas nannten, d. h. zu
einem quantitativen Ausdruck der Unterschiede in den physiologischen
Eigenschaften der rechten und linken Isomeren. Hierbei bestand die
experimentelle Technik gewdhnlich darin, daB in die Nihrlosungen, die
razemische Siuren enthielten, verschiedene Arten von Pilzen und
Bakterien gebracht wurden, und nach langem (zuweilen mehrmonati-
gem) Verbleiben derselben in der Lésung die optischen Eigenschaften
der unverbraucht gebliebenen Siure bestimmt wurde. Hierbei erwies
sich sogleich, daB zwischen den verschiedenen Arten und sogar bei ein
und derselben Art unter verschiedenen Bedingungen scharfe Unter-
schiede in den ,,Auslesekoeffizienten’ der optischen Isomeren aus dem
Nihrboden bestehen (s. Tabelle 1).

Tabelle 1 zeigt, daB fast in allen Fillen ein asymmetrischer Ver-
brauch stattfindet. Das natiirliche Isomer wird viel schneller verbraucht
als das unnatiirliche und in der Nihrlésung speichert sich das unnatiir-
liche Isomer auf. Eine aufmerksamere Betrachtung von Tabelle 1
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Tabelle 1. Auslese der optischen Antipoden durch verschiedene
Mikroorganismen.

Spezifische
Avenes | Delngdes |
Produktes [a]p
1. Penicillium glaucum dl-Weinsaure — 4,10 McKEenzie und
: (Ammoniumsalz) HARrRDEN (1903)1
2. Aspergillus niger . . Desgl. — 7,20 Desgl.
3. Aspergillus griseus . " — 6,1° "
4. Aspergillus niger . . dl-Leuzin — 6,9° 2 |PRINGSHEIM(19I0a)
5. Mucor mucedo . . . ' — 9,89 v
(Nahrboden mit
Glukose)
6. Mucor mucedo . . . ) of »
(Nahrlosung ohne
Glukose)
7. Oidium lactis . . . . . — 12,190 .
8. Allescheria Gayonii . ) of ’
(mit Glukose)
9. Allescheria Gayonit . . o¢ Y
(ohne Glukose)
10. Rhizopus tonkinensis . — 4,9° "

iiberzeugt uns davon, daB die ,,Koeffizienten der Auslese’’, oder das
Verhiltnis zwischen der Geschwindigkeit des Verbrauchs des rechten und
linken Isomers, sehr unbestindig sind. So gelingt es z. B. bei der Kul-
tivierung von Mucor mucedo auf einer Glukose enthaltenden Nahrlésung
zum Schlufl des Experiments unnatiirliches d-Leuzin in der Nihrlésung
aufzufinden, wihrend bei Abwesenheit von Glukose das unverbrauchte
Produkt inaktiv bleibt. PRINGSHEIM (1910a) bemerkt: ,,.Der Grad der
Auslese der einen Komponente durch die Pilze muB8 von Bedingungen
abhingen, in die man nur schwer einen Einblick gewinnen kann. Auch
der symmetrische Angriff einiger Pilze auf die Aminosiuren ist keine
feststehende GroBe. Die Gegenwart einer anderen Kohlenstoffquelle,
in Gestalt von Glukose, scheint im allgemeinen die Auslese unter den
Komponenten zu begiinstigen. Doch ist auch diese GesetzmiBigkeit
nicht ohne Ausnahme.*

Eine solche Unbestindigkeit wird von vielen Autoren konstatiert.
Die Auslesekoeffizienten kénnen offenbar bei verschiedenen Rassen und
verschiedenen Temperaturen verschieden sein. So gibt CONDELLI (1go4)
an, daB, obgleich Aspergillus niger unter allen Bedingungen vorzugsweise
die d- (natiirliche) Weinsiure verbraucht, der Grad des Angreifens des
linken unnatiirlichen Antipoden bei Erhohung der Temperatur steigt.

1 Die Experimente mit den Spezies Nr. 2 und 3 wurden ceteris paribus
ausgefiihrt.

2 Drehung in 20% HCI. Hierbei ist die spezifische Drehung des d- (un-
natiirlichen) Leuzin = — 15,9°.
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Wir wollen nun sehen, zu welchen Schliissen diese experimentellen
Daten einen der Autoren — PRINGSHEIM — fiihrten. Er schreibt (1g910a):
,, Trotzdem diese Befunde keinen strikten Beweis dafiir liefern, daB es
in der Natur keine Mikroorganismen gibt, welche die Antipoden der
natiirlichen Komponenten von Aminosiuren bevorzugen, so macht er
diese Annahme doch wahrscheinlich. Auch hat ein derartiges Verhalten
der niederen Organismen durchaus nichts Befremdendes. Die Bevor-
zugung der natiirlichen Komponente ist als ein Anpassungszustand zu
deuten, welcher sich mit fortschreitender Entwicklung im Organismen-
reiche ausgebildet und prézisiert hat. Die niederen Organismen sind
beziiglich dieser Anpassung noch weniger scharf eingestellt als die héheren
Pflanzen und Tiere. Ausgehend vom symmetrischen Angriff diirften sie
sich sowohl beziiglich der Abspaltung der natiirlichen Komponenten aus
Polypeptidbindungen, wie in bezug auf die Verarbeitung der abge-
spaltenen Aminosiuren, den ihnen in der Natur gebotenen Ernihrungs-
bedingungen akkommodiert und auf die Bevorzugung der einen Kom-
ponente eingestellt haben. Denn bisher sind die Aminosiuren in der
Natur nur in einer optischen Modifikation aufgefunden worden, die,
wie wir gesehen haben, allein von Mikroorganismen bevorzugt zu werden
scheint.*

Gegenwdrtig konnen wir uns natiirlich mit einem solchen Stand-
punkt nicht einverstanden erkliren. Die Bevorzugung der natiirlichen
Verbindungen seitens der niederen Organismen ist offenbar nicht das
Resultat ihrer ,,Anpassung’ an die Produkte der h6heren, sondern spiegelt
die dem Protoplasma aller Organismen iiberhaupt eigene Eigenschaft —
seinen Aufbau aus Verbindungen der linken Reihe — wider (und folglich
muB diese Eigenschaft bedeutend frither im Evolutionsproze entstehen).
Wir kennen im allgemeinen kein razemisches Protoplasma, da die Dis-
symmetrie offenbar eine notwendige Bedingung fiir die Erscheinungen
der Organisiertheit ist.

Aber wie ist die groBe Verdnderlichkeit der ,,Raumcharakteristiken‘’
bei den niederen Organismen zu erkliren? Vor allem muB die experimen-
telle Technik selbst — das lange Verbleiben der Pilze in der Nihrlsung —
berticksichtigt werden. Hier kann der uunatiirliche Antipod hiufig erst
nach Beendigung des asymmetrischen Verbrauchs zerstért worden sein.
Wie PRINGSHEIM (1910a) selbst bemerkt: ,,Auch die Hefe besitzt trotz
ihrer speziellen Bevorzugung der natiirlichen Komponente verschiedener
Aminosiuren die Fihigkeit, bei mangelnder Stickstoffernihrung die
andere Komponente anzugreifen und sie eventuell ganz zu verzehren.“
Man muB beriicksichtigen, daB bei derartigen Verwandlungen der Anti-
pode sich zuweilen nicht gleichwertig der natiirlichen Komponente erweist
[er kann sich auf irgendeinem anderen biochemischen Wege verwandeln,
und zwar mit Verlusten (NEUBERG und SIMON 1¢26)].

Somit konnte das lange Verbleiben der Pilze in der Losung die spezi-
fischen Raumcharakteristiken des Protoplasmas verwischen. PRINGSHEIM

Ergebnisse der Biologie XIII. 5
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setzte voraus, daB die genaue Feststellung solcher Charakteristiken nur
in vitro moglich ware. — Er schrieb (1g910a): ,,Die Auffindung einer
schirferen GesetzmiBigkeit wird verborgen bleiben, bis es gelingt, die
den Abbau der Aminosiuren auslésenden Fermente von der lebenden
Zelle abzutrennen. Erst dann wird sich zeigen lassen, ob die Spaltung
der Aminosduren zuerst immer asymmetrisch veriduft' (Vgl. auch KREBs
1935.) Die Entwicklung der Fermentologie in den letzten 20 Jahren
hat jedoch klar gezeigt, daB die Raumeigenschaften der Enzyme im
Protoplasma an der lebendigen Zelle selbst untersucht werden miissen.
Es miissen nur solche Bedingungen fiir das Experiment geschaffen
werden, bei denen die Raumcharakteristiken leicht meBbar wiren.

Wir kénnen die vorstehenden Erwigungen wie folgt zusammenfassen:
Die Wahl des einen der Stereoisomeren seitens der Mikroorganismen ist
mit dem dissymmetrischen Bau des Protoplasmas verkniipft (FISCHER
1898). Hierbei gelang es FiscHER und anderen Forschern (BUCHNER
1892, BERTRAND 1898) zu zeigen, daB die Erscheinungen der Auswahl
sich auch in den dissymmetrisch gebauten Fermenten derartiger Prozesse,
wie die alkoholische Géarung und die enzymatése Spaltung erhalten.

Die Auswahl trigt jedoch nur quantitativen Charakter und beide Iso-
meren werden vom Protoplasma (aber in verschiedenem MaBe) angegriffen.
Diese Auswahl ist dabel nicht stabil, indem sie sich unter. dem EinfluB3
juBerer Bedingungen verdndert, und kann sie sogar als Kriterium des
physiologischen Zustandes des Organismus dienen. Sie unterscheidet sich
scharf bei nahverwandten Arten und es wurden sogar Fille (die noch einer
Nachpriifung bediirfen) beschrieben, in denen ein vorzugsweiser Ver-
brauch der unnatiirlichen Weinsdure seitens der Mikroorganismen statt-
fand (LEwkowITtscH 1883, PFEFFER 1895). Trotzdem das Protoplasma
die linke Dissymmetrie bestindig beibehilt, konnen somit seine Raum-
eigenschaften irgendwelche wichtige Veranderungen erleiden, deren Natur
uns bald helfen wird, die Analyse der Gesetze der dissymmetrischen
Synthese im Protoplasma zu erfassen.

Zum SchiuB kénnen wir noch die interessanten Daten erwihnen,
die NEUBERG und Mitarbeiter (NEUBERG und WOHLGEMUTH 1901, 190z,
NEUBERG und MAYER 1903, WOHLGEMUTH IQO05), sowie ABDERHALDEN
und SCHITTENHELM (1907) und im ferneren viele andere Forscher erhalten
haben (s. auch ABDERHALDEN und TETZNER 1935). Diese Autoren stellten
fest, daB im Organismus des héheren Tieres die eingefiihrte razemische
Verbindung sich in Isomeren spaltet und hierbei vorzugsweise der natiir-
liche Antipod verbraucht wird. Wie an verschiedenen Zuckern und
Aminosauren gezeigt wurde, wurde die im Korper vorkommende aktive
Komponente fast vollig verbrannt, die ,kérperfremde” dagegen teil-
weise oder fast vollstindig durch den Harn ausgeschieden. Das erlaubte
NeUBERG und WOHLGEMUTH (1901) den SchluB zu ziehen, daB die
Konfiguration eingefiihrter Substanzen auf ihr Verhalten im lebenden
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Korper in #dhnlicher Weise bestimmend wirkt, wie es E. FiscHER fiir
den Verlauf einfachster fermentativer Prozesse dargetan hat.

3. Dissymmetrische Verwandlungen im Protoplasma.

Die Erscheinung der vorzugsweisen Auswahl des einen Stereoisomers
seitens des Protoplasmas veranlaBte die Forscher, dem grundlegenden
Problem der dissymmetrischen Verwandlungen im Protoplasma gesteigerte
Aufmerksamkeit zu widmen. Nach den Arbeiten von FISCHER unter-
suchte DAKIN (1903) die Erscheinung der Auswahl an enzymatischen
Systemen. Hierbei urteilte er folgendermaBen: Wenn es richtig ist, ein
Enzym als optisch-aktiven, dissymmetrischen Komplex zu betrachten,
und zudem zwischen dem Enzym und der Substanz, auf welche es
einwirkt, eine Verbindung gebildet wird, dann sollte es mdglich sein,
zu zeigen, daB, wenn ein Enzym auf eine optisch inaktive Substanz
einwirkt, dann die beiden optischen Komponenten mit ungleichen
Geschwindigkeiten zersetzt werden. Alles das hat sich in der Praxis
vollkommen bestitigt und erhielt bald eine weitere Entwicklung in der
klassischen Arbeit von BREDIG und Fajans (19o8).

Man kénnte annehmen, daB die dissymmetrische Synthese im Proto-
plasma sehr einfach ist und eine weitere Untersuchung der einzelnen
Fille nichts prinzipiell Neues ergeben kénne. Die experimentelle Be-
arbeitung gerade dieses Problems hat jedoch zu zwei wichtigen empi-
rischen Verallgemeinerungen gefithrt: 7. Lange nicht immer werden vom
Protoplasma optisch aktive Stoffe und nicht Razemate synthesiert und
2. durchaus wicht tmmer wird vom Protoplasma das natiirliche Isomer
des optisch aktiven Stoffes synmthesiert.

Ein gutes Beispiel der Synthese optisch-inaktiver Alkaloide in Pflanzen
kann man der Arbeit von HEss und WELTZIEN (1920) entnehmen. Wie
diese Autoren zeigen, kann die Tatsache, daB optisch-inaktive Pflanzen-
basen mit mindestens einem asymmetrischen C-Atom isoliert wurden,
folgende Ursachen haben: 1. Es kann wihrend der Aufarbeitung des
Pflanzenmaterials durch die Extraktionsmittel Razemisierung erfolgt
sein. 2. Es kann innerhalb der Pflanze wihrend der Lebenstitigkeit
Razemisierung des primir gebildeten optisch-aktiven Alkaloids erfolgt
sein. 3. Es finden bei dem Alkaloidaufbau Prozesse statt, die ,,symme-
trisch”* verlaufen. Dabei kénnte zunichst ein ,,dissymmetrischer Auf-
bau stattgefunden haben bis zu einem Zwischenprodukt, das kein
asymmetrisches C-Atom mehr besitzt und das durch eine nachfolgende
Reaktion, die ohne Einwirkung von Enzymen verliuft, wieder in einen
razemischen Korper mit einem asymmetrischen C-Atom umgewandelt
wird. Dann wiirde sich der Fall dem Ubergang vom Traubenzucker in
dl-Milchsiure anschlieBen, indem das Zwischenprodukt dem Methyl-
glyoxal entspricht.

Die unter I. wiedergegebene Moglichkeit trifft fiir das inaktive
Atropin zu. Das inaktive Atropin hat wahrscheinlich in der Pflanze

5*
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nicht urspriinglich vorgelegen, sondern es hat sich wihrend der Isolierung
aus seinen linksdrehenden Komponenten, dem Hyoscyamin, gebildet.
Ein Beispiel der Razemisierung innerhalb der Pflanze bildet die Apfel-
siure. Wie RUHLAND und WETZEL (1929) bei Rhewm und BENDRAT
(1929) und SCHWARZE (1932) bei zahlreichen anderen Pflanzen gefunden
haben, ist die bei der Desaminierung der Aminosduren neugebildete
Apfelsiure immer die I-Modifikation, die erst spiter in der Pflanze
razemisiert wird. Fiir das Coniin stellten HEss und WELTZIEN (1920)
fest, daB die Razemisierung wihrend der Aufarbeitung ausgeschlossen
ist. Die d- und /-Formen der Alkaloide kommen also tatsichlich in der
Pflanze zusammen vor. Dabei kann eine teilweise Razemisierung snner-
halb der Pflanze kaum erfolgt sein. Folglich muB man hier als Zwischen-
produkt ein ungesittigtes Derivat ohne asymmetrisches C-Atom voraus-
setzen.

Das Problem der Synthese optisch-inaktiver Stoffe in dem mit dis-
symmetrischen Katalysatoren angefiillten Protoplasma ist in den
Arbeiten von NEUBERG (1913) entwickelt worden. Er zeigte, da wir
es in diesen Fillen mit einer Strukturinaktivitit der Zwischenkomponente
zu tun haben. Er schreibt: ,,d/-Alanin liefert nach Lusk (19o9) quanti-
tativ Traubenzucker. Solche Uberginge scheinen nur méglich, wenn
ein symmetrisches Zwischenprodukt auftritt und dann dissymmetrisch
umgebaut wird. Die Gleichwertigkeit von 4- und /-Milchsiure sowie
von d- und Il-Alanin als Zuckerbildner wiirden in einer intermediiren
Entstehung von Brenztraubensiure oder Methylglyoxal eine Erklirung
finden. Das relativ oft beobachtete Auftreten von 4/-Milchsiure kann
auf die leichte Hydratisierbarkeit des gewohnlichen Methylglyoxals
zuriickgefiihrt werden.*

Aber auf welche Weise bildet sich im normalen Stoffwechsel des
tierischen Organismus aus Traubenzucker natiirliche 4-Milchsiure, ob-
gleich die Reaktion iiber das strukturell inaktive Methylglyoxal fithren
kann? Das erweist sich .nach NEUBERG (1913) bei Anwesenheit ,,zeit-
weilig dissymmetrischer Substanzen‘ leicht erkldrlich. Es handelt sich
darum, daB diese strukturell inaktiven Zwischenkomponenten tatsich-
lich durch einfache Abspaltung und Verschiebung von H—OH aktiv
werden (Bildung von Hydraten, Anhydriden usw.). Die ,,natiirliche”
Richtung der Dissymmetrie derartiger ,,zeitweilig dissymmetrischer Sub-
stanzen’ kann durch die ,,natiirlichen Komponenten des Protoplasmas
(oder im Falle von Methylglyoxal z. B. durch Traubenzucker) leicht in-
duziert werden. Somit kann der dissymmetrische Rawm im Prozef der proto-
plasmatischen Verwandlungen verlovengehen und wieder induziert werden .

Wir konnen jetzt zu dem zweiten Problem iibergehen: Wird vom
Protoplasma immer das natiirliche Isomer synthesiert ? Bereits EHRLICH
und JACOBSEN (1911) vermerken, dafl aus ein und derselben optisch-

1 Diese Erwagungen sind iibrigens duBerst hypothetisch. Wir wissen
nichts Zuverldssiges iiber die Raumveridnderungen beim Stoffwechsel.
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inaktiven Verbindung von der Pflanzen- und Tierzelle nicht nur dieselbe,
sondern auch die entgegengesetzt drehende Antipode produziert werden
kann. Sie beobachteten die Verwandlung des natiirlichen /-Tyrosins
durch den Mikroorganismus Oidsum lactis in ein unnatiirliches Produkt,
das demjenigen entgegengesetzt ist, das aus dem Organismus des Tieres
isoliert werden kann. Seitdem haben sich zahlreiche Beobachtungen
angehiuft, die darauf hinweisen, daBl diese Unterschiede fiir Tiere und
Pflanzen nicht charakteristisch sind, sondern bei zwei nahverwandten
Arten von Organismen und sogar bei ein und derselben Art unter
verschiedenen Bedingungen beobachtet werden kénnen (s. auch OupIiN
1932).

Besonders klar ausgeprigte GesetzmaBigkeiten gelingt es in dem
Fall zu beobachten, wenn aus strukturell inaktiven Kérpern, ohne daB
die Stufe der Razemverbindungen durchlaufen wird, optisch aktive
Gebilde hervorgehen. So gelang es MAYER (1926) zu zeigen, daB aus
Phenylglyoxal je nach der Wahl des biologischen Agens zu angenihert
100% /- bzw. d-Mandelsiure gebildet wird. Dabei hat er mit Milch-
siurebakterien /- (4+) Mandelsiure, mit Essigbakterien d- (—) Mandel-
siure dargestellt. Was den Mechanismus der Verwandlungen in diesem
Falle anbetrifft, so kann die ausschlieBliche oder iiberwiegende Ent-
stehung einer aktiven Form dadurch erklirt werden, daB eine inter-
mediire Vereinigung zwischen dem strukturell inaktiven Substrat und
dem wohl als optisch aktiv vorauszusetzenden Ferment zu einer nicht
mehr symmetrisch gebauten Kombination eintritt. Hierbe: bilden zwed
Arten von Mikroorganismen aus ein und demselben Ausgangsproduki
Stoffe, die optische Antipoden in bezug aufeinander sind.

Die Beobachtung von MAYER steht nicht isoliert da, und es scheint
uns interessant, genauer darauf einzugehen. So haben NEUBERG und
SimMoN (1926) gezeigt, daB, wihrend das Bacterium ascendens aus raze-
mischem dl-Valeraldehyd [linksdrehenden Amylalkohol liefert, es bei
Bacterium pasterianum ausschlieBlich die Fahigkeit zur Bildung eines
Uberschusses von rechisdrehendem Amylalkohol zu konstatieren gelingt.
Analoge Prozesse finden auf dem Gebiet der Enzymologie statt. Die
bedeutende stereochemische Spezifitit der Esterasen ist von R. WiLL-
sTATTER und 'Mitarbeitern mehrfach hervorgehobén worden (WiLL-
STATTER und MEMMEN 1924, WILLSTATTER und HaurowITZ 1924,
WiLLsTATTER und KUMAGAWA 1925). Bei Leberesterase war die z. B.
aus Mandelsduredthylester gebildete Mandelsaure rechtsdrehend, wahrend
die durch Hydrolyse mit Pankreaslipase entstandene Sdure linksdrehend
war. Ebenso verhielt sich Tropasiuremethylester; dagegen war der
Drehungssinn der durch Pankreas- bzw. Leberenzym abgespaltenen Siure
entgegengesetzt. Man kann nun wohl annehmen, daB8 der Unterschied
zwischen einer Pankreaszelle und einer Leberzelle mindestens so grof3
ist, wie der zwischen Essigbakterien und Milchsidurebakterien in den
Versuchen von MAYER.
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Wenn wir nun zu den Arbeiten mit Mikroorganismen zuriickkehren,
kénnen wir die alte und sehr interessante Arbeit von PERE (1893)
anfithren. Er konstatierte fiir vier Stimme der Milchsiurebakterien,
die auf ammonsalzhaltigen Nihrboden geziichtet waren, die gemeinsame
Fahigkeit zur Bildung von /- (unnatiirlicher) Milchsdure. Durch Ver-
idnderung des stickstoffhaltigen Nihrmaterials (Zusatz von Pepton)
gelang es, bei zwei von jenen vier Stimmen die Kraft zur Erzeugung
von d- (natiirlicher) Milchsiure zu wecken. Hieraus kann man schlieBen,
daB einige Formen, die unter giinstigen Bedingungen die d-Modifikation
bereiten, auch in Produzenten von l-Sdure wmgewandelt werden kiénnen,
als ob die Entstehung dieser Form leichier oder thre Zerstorung schwierigey
erfolge als die des Isomers. Weitere interessante Daten kann man in den
Arbeiten von KAvYSER (18¢4), PoTTEVIN (1898), PERE (1898), HERZOG
und HORTH (1909), EMBDEN, BALDES und ScHMITZ (1912), AMATSU
und Tsupji (1918) und PEDERsON, FRED und ANDERSON (1922) finden.
Nach PeDpERsoN, PEDERsON und FRED (1926) liefert die Kultur von
Streptococcus lactis bei 15° die reine Rechtsform der Milchsdure, bei
37° und 45° die reine Linksform. Es ist ferner interessant, daB un-
giinstige Kultivierungsbedingungen (Ansammlung einer groBen Menge
von 4-Sdure) hier. die Produktion des unnatiirlichen Isomers der Siure
stimuliert.

Somit konnen wir feststellen, daB das Protoplasma durchaus wicht
tmmer die natiirlichen Isomeren synthesiert und daf verschiedene Erreger
(oder Katalysatoren) jeweils den eimen oder den anderen Antipoden
erzeugen kinmen. Als Vermutung kann man sagen, daBl ungiinstige
Bedingungen und eine das Optimum tibertreffende Temperatur die
Produktion der unnatiirlichen Isomeren stimulieren. Interessante Ver-
suche einer kiinstlichen Beeinflussung der stereochemischen Spezifitit
der enzymatischen Priparate wurden von BAMANN und LAEVERENZ
(1930) gemacht, jedoch haben wir bisher nicht die Moglichkeit, ihre
Ergebnisse mit Beobachtungen 7» vivo zu verbinden.

4. Chemie und Physik der dissymmetrischen Verwandlungen.

Um tiefer in die Natur der dissymmetrischen Verwandlungen ein-
zudringen, wire es von Interesse, uns der physikalischen Seite der Frage
zuzuwenden. Vom physikalischen Standpunkt 14Bt sich in allen Fillen
die rdumliche Asymmetrie eines Molekiils auf eine schraubenférmige
Anordnung der im Molekiil enthaltenen Atome bzw. Radikale zuriick-
fithren; auch beim asymmetrischen Kohlenstoffatom liegen die vier
Substituenten auf einer Schraubenlinie. Bei den in Losung aktiven
Substanzen ist das Drehungsvermégen auf eine durch die schrauben-
foérmige Anordnung der Atome im Molekiil bewirkte gleichfalls schrauben-
formige Elektronenbahn zuriickzufithren. Als Ursache des Drehungs-
vermdgens miiBte man den Durchgang des polarisierten Lichtstrahls
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durch die auf einer schraubenférmigen Bahn sich bewegenden Elek-
tronen betrachten.

Die ersten physikalischen Uberlegungen, welche das optische Drehungs-
vermogen von Molekiilen in physikalisch einwandfreier Weise begriindet
haben, stammen von BORN (1915) und OseEN (1915) und kann die
betreffende Literatur in den Arbeiten von KuHN und FREUDENBERG (1932)
und Lowry (1935a) gefunden werden. Im ferneren sind diese Vorstellungen
mit Hilfe quantenmechanischer Betrachtungen den Ergebnissen der
neueren Quantenphysik angepafit werden. Ohne auf die Details dieser
physikalischen Arbeiten einzugehen, ist es fiir uns nur interessant,
einige allgemeine Vorstellungen hervorzuheben, zu denen die Physiker
gekommen sind. " HUND (1927) hat gezeigt, daB die Wahrscheinlichkeit
fiir die Koordinaten der Kerne der Molekiile am groBten in den zwei
entgegengesetzten Lagen ist, d. h. man wird die Molekel entweder in
der Rechts- oder Linksanordnung finden. Fiir jede dieser beiden An-
ordnungen ist die Wahrscheinlichkeit 1/,. Die Schwebungsperiode kann
auf folgende Weise bestimmt werden: Wenn wir eine Molekel in der
Linksanordnung festgestellt haben, und wir machen eine neue Fest-
stellung innerhalb einer Zeit, die klein ist gegen die Schwebungsperiode,
so finden wir mit groBer Wahrscheinlichkeit die Molekel wieder im
Linkszustand. Lassen wir lingere Zeit bis zur zweiten Feststellung ver-
streichen, so nimmt die Wahrscheinlichkeit, die Molekel im Rechts-
zustand zu finden, zu.

Das kann an einem einfachen Modell erklirt werden. Fiir die Koordi-
naten dieses Systems existieren im wesentlichen nur zwei Moglichkeiten.
Ein einfacheres quantenmechanisches System mit dem gleichen Ver-
halten ist die Bewegung eines Elektrons im Felde zweier festgehaltener
gleicher Kerne. Wenn der Abstand der Zentren groB ist, so ist das
Elektron mit erdriickender Wahrscheinlichkeit entweder nahe bei dem
einen oder nahe bei dem anderen Kern. Eine Schwebungsfunktion
bestimmt die Wahrscheinlichkeit, da3 das Elektron, nachdem es einmal
bei dem einen Kern beobachtet war, nach einer gewissen Zeit noch
beim gleichen Kern ist. Auf jeden Fall gibt uns die Schwebungsperiode
die mittlere Lebensdauer des Links- oder Rechtszustandes.

Wir kénnen also sagen: Wenn bei einer Molekel zwei einander spiegel-
bildlich entsprechende und verschiedene Anordnungen der Kerne moglich
sind, so sind die stationiren Zustinde nicht Bewegungen in der Nihe
einer der beiden Gleichgewichtsanordnungen. Jeder stationire Zustand
ist vielmehr aus Rechts- und Linksanordnungen gleichmiBig zusammen-
gesetzt. Bei den hoher angeregten Schwingungen ist die mittlere Lebens-
dauer einer Rechts- oder Linksanordnung von der GréBenordnung der
Schwingungsperiode. Bei den tiefen Schwingungszustinden und hin-
reichend fester Bindung der Kerne aneinander kann diese mittlere
Lebensdauer sehr groB werden. Mit anderen Worten, die Physiker ver-
merken nur die Wahrscheinlichkeit des razemischen Zustandes, indem
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sie darauf hinweisen, daB die Quantenmechanik die Lebensdauer dey Links-
oder Rechiszustinde ebenso grof liefert, wie die experimentelle Uniersuchung
der Spiegelbildisomeren ergibt. Nach HUND (1927) muBl die Lebensdauer
(Schwebungsperiode) der dissymmetrischen Anordnungen des Proto-
plasmas also mindestens von der GréBenordnung geologischer Zeitriume
sein. Wir kénnen somit schlieBen, daB die physikalischen Erwigungen
uns nicht erkliren kénnen, warum das Protoplasma sich in dem linken
dissymmetrischen Zustand befindet und nicht razemisiert wird. Es
handelt sich hier offenbar um eine physiologische GesetzmiBigkeit —
die Razemisierung ist unmoglich, da sie zu einem Verlust der ,,Organisiert-
heit' des Protoplasmas fiihren wiirde. Die Dissymmetrie wird dank der
rdumlichen Koordination der biologischen Prozesse, die die im allgemeinen
nicht gleichwertigen Antipoden der entstehenden Razemate sofort ver-
wirft, aufrechterhalten.

Viel groBeres Interesse bietet dem Biologen die Theorie der dis-
symmetrischen Induktion, die uns erlaubt, uns eine Vorstellung von dem
physikalischen Wesen der dissymmetrischen Verwandlungen im Proto-
plasma zu machen. Diese Theorie wurde von E. ERLENMEYER entwickelt
(1912, 19194, b, ¢, d und 1922), jedoch lange Zeit fiir spekulativ gehalten.
In den letzten Jahren hat sie eine teilweise Bestdtigung in den zahl-
reichen Arbeiten von McCKENZzIE und RiTcHIE (s. RITCHIE 1933) gefunden
und verdient daher hier wiedergegeben zu werden. Bei der Wertung
dieser Theorie miissen wir jedoch folgende vollstindig objektive Be-
merkungen von RITCHIE (1933, S.80) beriicksichtigen: ,,Obgleich die
Konzeption der dissymmetrischen Induktion vom theoretischen Stand-
punkt aus sebr wertvoll und sogar grundlegend notwendig ist, und
obgleich diese Hypothese nichts Unwahrscheinliches enthilt, so sind
doch bisher fast alle Versuche eines experimentellen Beweises des Be-
stehens der dissymmetrischen Induktion fruchtlos geblieben. In den
wenigen Fillen, wo giinstige Resultate erzielt wurden, 14Bt sich meist
eine alternative Erklirung anwenden: wirklich bestimmte und tber-
zeugende experimentelle Beweise fehlen bis eben.”

ERLENMEYER geht davon aus, dafl auBer den von Atom zu Atom
wirkenden atomistischen Kriften auch noch intra- und intermolekulare
Krifte angenommen werden miissen, um das Verhalten und die Ver-
inderungen der fertig gebildeten Molekiile unter bestimmten Bedingungen
verstehen zu kénnen. Hierbei setzte ér voraus, dafl von dissymmetrischen
Molekiilen Krifte ausgehen, die auf andere benachbarte Molekiile und
deren atomistische Anordnung einen dirigierenden EinfluB ausiiben.
Man hat sich die Wirkung dieser intramolekularen Krifte den in der
Physik bekannten Induktionsvorgingen #hnlich vorzustellen, weshalb
er die Beeinflussung, die von dissymmetrischen Molekiilen ausgeht, als
dissymmetrische Induktion bezeichnet hat. Eine solche Induktion kann
sich auf Molekiile derselben und auch anderer Art ausdehnen, soweit
das die Struktur der letzteren zuliBt. Hierbei nimmt ERLENMEYER an,
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daf} die dissymmetrische Induktion % der lebenden Zelle, die ja vorzugs-
weise dissymmetrische Molekiile hervorbringt und weiter umbildet, eine
sehr wichtige Rolle spielt.

ERLENMEYER versuchte, die Theorie der dissymmetrischen Induktion
zur Erklirung des Mechanismus der dissymmetrischen Synthese zu
benutzen. Die dissymmetrischen Synthesen, die bisher unter Labora-
toriumsbedingungen verwirklicht werden konnten, kann man in zwei
Gruppen teilen, je nach der Natur des optisch-aktiven Komplexes, der
die richtende Wirkung ausiibt. In der ersten Gruppe, zu der die klassische
Synthese von MARCKWALD und die zahlreichen Synthesen von MCKENZIE
und Mitarbeitern gehoren, ging diese richtende Wirkung von einer optisch
aktiven Verbindung bekannter Zusammensetzung aus. In der zweiten
Gruppe, zu der in einer Richtung die iltere Arbeit von ROSENTHALER,
in anderer Richtung die neueren Forschungen NEUBERGs und Mitarbeiter
gehoren, bestand die dissymmetrische richtende Kraft in. einem Enzym,
einer Substanz von unbekannter und komplizierter Zusammensetzung.
Diese Enzyme werden zur Wirkung gebracht teils durch die direkte
Tatigkeit lebender Schimmelpilze, Pilze oder Bakterien, teils in Ab-
wesenheit lebender Zellen.

Welcher Art ist nun hierbei der Mechanismus der Synthese selbst?
Lange Zeit machten die Forscher hier keinerlei Spekulationen und
nahmen einfach an, daB das optisch-aktive Radikal einen nicht sehr
genau definierten richtenden EinfluB auf die chemische Verwandlung
ausiibe. Durch diesen EinfluB werde die Bildung der ungleichen Mengen
der zwei mdglichen Diastereoisomere bewirkt. Bald wurde dem Faktum
Beachtung geschenkt, daB die gréBte Zahl von optisch-aktiven Sub-
stanzen, die ein oder mehrere asymmetrische Kohlenstoffatome enthalten,
von Koérpern mit ungesittigten Gruppen ausgehend dargestellt werden.
Bekanntlich sind in den ungesittigten Verbindungen doppelte Bindungen
enthalten, die Atome der Molekiile verbinden. Z.B. in der Carbonyl-

gruppe wird das sein: jC = 0. In einzelnen Fillen gelingt es zu
beweisen, daB Doppelbindungen tatsichlich nicht existieren, und statt
dessen die ungesittigten Gruppen aus zwei durch einfache Bindung
verkniipften mehrwertigen Atome mit je einer freien Affinitit bestehen
konnen. So wird im Falle der Carbonylgruppe eine solche ,,semipolare

-
Doppelbindung* folgendes Aussehen haben: :C — 0. Die Bildung solcher
semipolarer Doppelbindungen kann zur optischen Aktivitit ungesittigter
Verbindungen fiihren, die von der klassischen Theorie nicht vorgesehen
ist. Es erweist sich, daB, wenn ein Kohlenstoffatom mit drei Gruppen
und einer positiven Ladung, welche die Rolle einer vierten Gruppe
iibernimmt, verbunden ist, ein strukturell-inaktiver Kérper aktiv werden
kann. Hierbei ist es klar, daBl das neue asymmetrische Zentrum eine
leicht . verdnderliche Aktivitit besitzen wird, da eine positive Ladung
des Atoms notwendige Bedingung seines Bestehens ist. Die Fortnahme
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der Ladung zerstort das Tetraeder und folglich das asymmetrische
Zentrum!:

Die Untersuchungen, die Lowry und OWEN (1926) sowie MCKENZIE
und RiTcHIE (1931) ausfilhrten, haben gezeigt, daB im Falle gewisser
ungesittigter Ausgangsprodukte der dissymmetrischen Synthese die
Existenz einer ,,semipolaren Doppelbindung’ an und fiir sich wenig
wahrscheinlich ist. Eine solche Bindung kann jedoch unter dem Einfluf§
der Aktivierung entstehen (z. B. bei der Absorption von Licht durch die
Valenzelektronen des Kohlenstoffatoms). Die Rolle der Aktivierung kann
iiberhaupt in biologischen Prozessen sehr bedeutend sein. So schlieBt nach
gegenwirtigen Vorstellungen (s. z. B. BACH 1934) die biologische Oxy-
dation selbst die Aktivierung des Sauerstoffs, d. h. die ZerreiBung in dem
Molekiil O = O einer der Bindungen, die seine Atome verbinden, ein:
— O —0—. Wie es nun auch sein mag, das optisch-aktive Radikal,
das an eine ungesittigte Verbindung angeschlossen ist, kann die Rolle
eines solchen Aktivators spielen, der die einen Stereoisomeren mehr
induziert als die anderen, d.h. einen dissymmetrischen Raum schafft.
Nach ERLENMEYER (1919a) besteht das Wesen der von ungesittigten
Verbindungen ausgehenden dissymmetrischen Synthese nicht darin, da
bei der Addition einfacher Molekiile an eine an sich symmetrische,
ungesittigte Verbindung die Bildung eines der denkbaren dissymme-
trischen Molekiile geférdert wird, sondern darin, daB die razemische
ungesittigte Verbindung bereifs vor der Synthese selbst vorzugsweise in
der einen dissymmetrischen Konfiguration hergestellt wird, wodurch der
partielle, dissymmetrische Verlauf der Synthese bedingt wird. Wir
miissen aber noch einmal hervorheben, daB alle diese Erwigungen auch
heute noch nicht ganz frei von Spekulation sind. Man muB sich mit
folgenden Worten RITCHIEs (1933, S. 102) einverstanden erkliren:
,,Offenbar sind mehr Daten erforderlich, bevor die dissymmetrische
Induktion bestimmt angenommen oder abgelehnt werden kann. Die
Hypothese der Solvation besitzt natiirlich den Vorzug der gréBeren
Einfachheit; andererseits aber kénnte man zeigen, daf} einige wichtige
Vorhersagen auf der Grundlage der dyssymmetrischen Induktion ge-
macht werden koénnen, die auf Grundlage der alternativen Hypothese
unmoéglich sind.*

1 Wie RITCHIE (1933, S. 101) bemerkt, “BERGMANN and TSCHUDNOWSKY
concluded, that the existence of a semi-polar double bond need not be
postulated in order to explain the optical activity (in some cases)—simple
displacement of the oxygen atom from the plane of the other three groups
is sufficient to render the molecule unsymmetrical’.
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E. Physiologische Wirkung der Stereoisomeren und
Protoplasmadissymmetrie.

1. Einige allgemeine Probleme ihrer Wirkung.

Wir wollen jetzt im Licht des allgemeinen Problems der Raum-
organisation des Protoplasmas einige Beobachtungen iiber die physio-
logische Wirkung der rechten und linken.Isomeren betrachten. Vor
allem erwichst hier, wie oben erwihnt, eine -der Grundfragen: Wirken
hier die Isomeren auf ein und dasselbe Glied des Protoplasmas? Die
rein chemischen Untersuchungen sprechen zugunsten einer solchen Mog-
lichkeit. So stellten FAjans (1910) und eine Reihe anderer Autoren
fest, daB das Enzym gewdhnlich auf beide Stereoisomeren eines be-
stimmten Stoffes wirkt, jedoch mit verschiedener Geschwindigkeit.
Hier konnen auch die Beobachtungen iiber die verschiedene Absorbier-
barkeit der Antipoden an optisch aktiven Absorbentien erwihnt werden
(RicuTER und DoSSER 1934). Aus der Zahl der Arbeiten der letzten
Zeit miissen diejenigen von WILLSTATTER, KUHN und BAMANN (1928)
erwihnt werden, nach denen diese Prozesse sich besonders klar bei der
Wirkung der Esterase beobachten lassen. Hiufig benutzt man sogar
einen Koeffizient, der das Verhiltnis zwischen der Geschwindigkeit der
Wirkung des Enzyms auf beide Isomeren des Substrats (allein) genau
charakterisiert. Solche Beobachtungen sind ziemlich zahlreich (s. z. B.
Rona und AMMON 1933).

Wenn ein und dasselbe Enzym auf beide Stereoisomeren wirkt, jedoch
mit verschiedener Geschwindigkeit, so ist es selbstverstindlich, daB auch
zwel Stereoisomeren mit verschiedener Geschwindigkeit ein und dasselbe
Enzym zerstéren oder iiberhaupt auf dasselbe wirken werden. Eine
solche Fragestellung bringt uns den physiologischen Problemen niher.
Wenn es sich jedoch um ein so kompliziertes System handelt, wie das
Protoplasma, so stoBen wir auf folgende Schwierigkeit: Nach den chemi-
schen Gesetzen werden zwei Stereoisomere tatsidchlich mit verschiedener
Geschwindigkeit auf ein bestimmtes Glied des Protoplasmas wirken.
Aber die Lebensprozesse stellen, wie das wiederholt bemerkt wurde, ein
Kettensystem dar und hier ist eine multiple Wirkung auf mehrere Glieder
gleichzeitig moglich. So kann z.B. im System A—- B—>C-—D ein
gewisser Stoff spezifisch auf B — C wirken, aber auBerdem einen gewissen
schwachen Effekt auf C — D ausiiben. Im Falle eines stark wirkenden
Isomers ist die Wirkung (z. B. Zerstérung) des Gliedes B - C so stark,
daB ihre Geschwindigkeit das Tempo des ganzen Vergiftungsprozesses
kontrolliert und somit den schwachen parallelen Effekt C - D maskiert.
Der Antipod wirkt jedoch auf B — C in einer anderen Raumrichtung
und somit mit einer anderen Geschwindigkeit. Wenn diese Geschwindig-
keit nicht groB ist, so kann sie ihrerseits durch irgendeinen anderen
intensiveren Paralleleffekt, z. B. C - D, maskiert werden. Somit kénnen
wir fiir den einen Antipoden seine Wirkung auf B+ C und fiir den
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andern den Effekt C— D messen. Es ist leicht zu sehen, daB diese
Komplikation die Feststellung der elementaren Raumcharakteristiken
bestimmter Glieder des Protoplasmas auf Grund der physiologischen
Eigenschaften der Isomeren verhindert. Am hé4ufigsten begegnet man
solchen Erscheinungen bei Experimenten mit Giftstoffen, die gewohnlich
parallel mehrere Glieder zerstéren. Wie jedoch die experimentellen
Untersuchungen zeigen, findet eine Zerstérung verschiedener Glieder
des Protoplasmas durch d- und /-Isomeren durchaus nicht immer statt,
vielmehr begegnen wir gewéhnlich einer verschiedenen Geschwindigkeit
der Zerstérung ein und desselben protoplasmatischen Prozesses durch
diese Stoffe. Im nichsten Kapitel werden wir in der Literatur ange-
sammeltes ziemlich umfangreiches Material von diesem Standpunkt aus
speziell analysieren, jetzt aber wollen wir nur auf zwei Beispiele eingehen.

MACHT (1929) setzte voraus, daB die d- und /-Isomeren auf ver-
schiedene Rezeptoren wirken und sie daher bei einer Kombination gleich-
zeitig auf zwei empfindliche Komponenten des Protoplasmas wirken
kénnten. Daher sei die Wirkung der Stereoisomeren in der Mischung
nicht eine einfache Summierung. Sie konnen stdrker (oder schwicher)
als diejenige verdoppelter Dosen eines jeden von ihnen sein. Prinzipiell
ist hierin nichts Unwahrscheinliches enthalten, da wir bereits die Mdg-
lichkeit der Einwirkung der Stereoisomeren auf verschiedene Glieder der
Verwandlungskette erwidhnten. Die Daten von MacHT wurden jedoch
einer Kritik unterworfen, da es unbekannt ist, inwieweit die von ihm
beobachteten Ergebnisse statistisch zuverlissig sind und ob sie nicht
innerhalb der experimentellen Fehlergrenze liegen. Jedenfalls muf} dieses
interessante Problem einer weiteren Untersuchung unterzogen werden.

Der Mechanismus der Wirkung der d- und /-Isomeren auf das Proto-
plasma wurde kiirzlich von GAUSE (1936) von einem etwas anderen
Standpunkt aus-untersucht.

Wiederholt wurde darauf hingewiesen, daBl die Beziehung zwischen
der Giftigkeit des Stoffes und der Konzentration durch die OsTwALDsche
Gleichung ausgedriickt werden kann, die folgende Form hat:

lgy=I1gk—mlgx,
wo y die Lebensdauer, x die Konzentration der Losung, %2 und m
Konstanten sind (k charakterisiert den Wert von y bei x = 1, und
m das Verhiltnis der relativen Anderung der Giftigkeit zur relativen
Anderung der Konzentration). Indem wir somit den Logarithmen der
Konzentration die Logarithmen der Lebensdauer gegeniiberstellen,
miissen wir eine gerade Linie erhalten. Die logarithmischen Kurven der
Giftigkeit von d- und /-Cinchoninsulfat f{iir die Protisten Paramecium
caudatum, Paramecium bursaria und Stentor coeruleus sind auf Abb. 1
wiedergegeben. Diese Kurven besitzen folgende wichtige Eigentiimlich-
keit: bei jeder Art stimmt die Neigung der Giftigkeitskurve des d-Isomers
mit der Neigung der Giftigkeitskurve des I-Isomers vollkommen {iberein
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(infolgedessen verdndert sich auch das Verhiltnis zwischen der Effektivitit
der Isomeren [a] mit der Konzentration nicht). Mit anderen Worten,
die Dynamik der Zerstorung eines gewissen protoplasmatischen Prozesses
durch die beiden Isomeren des Cinchonins ist vollstindig identisch und
sie unterscheiden sich nur durch die absolute GriéBe des Effekts von-
einander. Diese Tatsache macht die Annahme sehr wahrscheinlich, daf3
bei unseren Objekten d- und I-Cinchonin in verschiedenen Raumrich-
tungen, und folglich mit verschiedener Geschwindigkeit auf ein und
dasselbe Glied der Prozesse der Lebenstitigkeit wirken.
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Abb. 1. Die logarithmischen Kurven der Giftigkeit von d- und I-Cinchoninsulfat fiir Paramecium caudatum,
Paramecium bursaria und Stentor coeruleus. (Nach GaUsE 1936.)

Dieser letzte Umstand macht die Untersuchung der Stabilitit der
,,Raumcharakteristik* [«], welche das Verhiltnis zwischen der Effek-
tivitit der Isomeren zeigt, 4uBerst interessant. Sind die Charakteristiken
bei nahverwandten Arten identisch? Die GroBe [o] ist leicht nach der
Entfernung zwischen den logarithmischen Kurven zu berechnen. In
der Tat:

— o == const.

kq\ _ Lebensdauer in d-L3sung
ki) Lebensdauer in /-Losung

Jetzt geniigt es, die Differenz der Logarithmen (lgd —lg! =Iga) zu
bestimmen, die konstant bleibt. Die auf diesem Wege berechneten
Ig [«]-Werte sind auf Abb. 1 wiedergegeben. Ein Vergleich von Para-
mectum caudatum und Stentor coeruleus zeigt, daB die Raumcharak-
teristik [«] mit der Empfindlichkeit der Art dem Giftstoff gegeniiber
nicht verkniipft ist. Paramecium caudatum erweist sich stabiler und bei
ihm ruft eine gewisse Erhéhung der Konzentration eine wesentlich
geringere Zunahme der Giftigkeit (m = 1,60) hervor als beim empfind-
lichen Stentor coerulews (m = 2,10). Trotzdem stimmen die Raum-
charakteristiken bei ihnen iiberein.
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Genauere Daten tiber die Raumcharakteristiken der neun Infusorien-
arten sind auf Abb. 2 gegeben. Wir kénnen uns leicht davon iiberzeugen,
daB dieselben nicht identisch bei allen untersuchten Arten sind, jedoch
auch nicht einfach nach dem Gesetz des Zufalls angeordnet sind. Die
Verteilung der Raumcharakteristiken zeigt, daB dieselben zu zwei scharf
abgesonderten Typen gehéren: 1. Typus von Parameciwm caundatum
(hierher gehort die Mehrzahl der Arten); « = 1,95. 2. Typus von Para-
mecium bursaria; o = 1,25. Die Ubereinstimmung der Raumcharak-
teristiken bei Arten, die so verschiedene morphologische Eigenschaften
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Abb. 2. Die Verteilung fiir neun Infusorienarten der Raumcharakteristiken der Einwirkung von Cinchonin-
isomeren. Die Zahl der einzelnen untersuchten Rassen betrigt 18. (Nach GAUSE 1936.)
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und so verschiedene absolute Empfindlichkeit besitzen, wie z. B. Para-
mecium caudatum, Stentor coeruleuws und Glaucoma scintillans zeigt, daB
die Untersuchung der Raumcharakteristiken uns gestattet, gewisse Ziige
der protoplasmatischen Organisation zu erfassen.

2. Unterdriickung der Protoplasmaaktivitit.

Sehr groBes Interesse bieten fiir das Problem der Raumorganisation
des Protoplasmas die Beobachtungen der physiologischen Wirkung der
rechten und linken Isomeren der Giftstoffe. Gewdhnlich ist das natiir-
liche Isomer [wie bei den Alkaloiden z. B. Cinchonin (s. OETTINGEN
1933) u. v. a.] hierbei effektiver. Das steht damit in Zusammenhang,
daB seine Raumrichtung mit der (ebenfalls linken) Raumrichtung jener
Komponenten des Protoplasmas iibereinstimmt, deren spezifische Ver-
anderung von ihm hervorgerufen wird.

Wir wollen jetzt zu den interessanten Arbeiten von CusuNY fiber-
gehen, um zu zeigen, daB das Verhiltnis zwischen der Effektivitit der
Isomeren fiir die verschiedenen Organismen und die verschiedenen
Funktionen des Organismus verschieden sein kann. In einer der ersten
Untersuchungen stellte er (CUSENY 1903) fest, daB das I- (watiirliche)
Hyoscyamin kriftiger auf das Herz und die Speicheldriisen von Siuge-
tieren (Hund und Katze) wirkt als das d-Isomer, wihrend d- das /-Isomer
in bezug auf die stimulierende Wirkung auf die Riickenmarkreflexe des
Frosches idibertrifft. Man kann hier voraussetzen, daB der Mechanismus
der Wirkung im ersten und zweiten Fall prinzipiell verschieden war.
Analoge Beobachtungen iiber einige andere Stoffe stammen von Lio
(1926), dem es ebenfalls gelang, prinzipielle Unterschiede in der Wirkung
der Isomeren auf Warmbliiter und Kaltbliiter festzustellen.
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In der nichsten Arbeit zeigte CusHNY (CUSENY und PEEBLES 1905),
daB das d-Hyoscyamin im Vergleich mit dem starken /-Isomer fast gar
nicht auf die Endigungen der sekretorischen Nervenfasern der Speichel-
driisen und die hemmenden Herznerven wirkt. Dagegen wirken auf das
Zentralnervensystem des Menschen und der Sdugetiere die linksdrehende
und die rechtsdrehende Base gleich ein. Dasselbe ist der Fall bei den
motorischen Nerven des Frosches.

Bald wurden auch die Unterschiede in der Wirkung des rechten und
linken Isomers des Adrenalins festgestellt (CusENY 1908). Das Ver-
hiltnis der Effektivitat der Isomeren wurde im ferneren einer genaueren
ziffernmiBigen Bestimmung unterworfen (CusuHNY 191g). Hierbei setzte
CusHNY voraus, daB die Unterschiede der Wirkung zwischen den einzelnen
optischen Isomeren in erster Linie auf die verschiedene Lslichkeit der
im Organismus entstehenden Verbindungen zuriickzufithren sei. Wir
haben jedoch gegenwirtig Veranlassung anzunehmen, daB3 die Frage
komplizierter liegt, und so wollen wir auf einige allgemeine SchluB3-
folgerungen hinweisen, die aus den ersten Versuchen von CUsSHNY gefolgert
werden konnten: 1. Bei einer spezifischen Wirkung des Stoffes erweist
sich das /-Isomer desselben effektiver (die Richtung der Wirkung stimmt
mit der Richtung der protoplasmatischen Empfinger iiberein) und 2.
bei einer weniger spezifischen Wirkung konnen die Isomeren gleich
effektiv sein.

Interessante Daten wurden von ABDERHALDEN und Mitarbeitern bei
der Untersuchung der physiologischen Wirkung des rechten und linken
Adrenalins erhalten (ABDERHALDEN und KAUTZSCH 1909, ABDERHALDEN,
KaurzscH und-MULLER 1909, ABDERHALDEN und SLAVU 1909, s. auch
FUrTH 1911 und GUGGENHEIM 1920). Es wurde festgestellt, daB die
letale Dosis von d-Adrenalin bei an Mausen ausgefiihrten Injektionen
bedeutend grofer (5 mg) ist als von /-Adrenalin (o,r mg). Hiufig wird
darauf hingewiesen, daB die physiologische Wirkung von Rechtsadrenalin
der von Linksadrenalin wie eine stark verkleinerte Kopie Zhnlich ist.
Dies gilt fiir alle Einzelwirkungen (Blutdruckerh6hung, Pupillenerweite-
rung, glukosurische Wirkung usw.). Es wurden auch einige nebensich-
liche Unterschiede in den physiologischen Eigenschaften beider Adrenaline
vermerkt. So z. B. erhalten M#Ause durch Vorbehandlung mit 4-Adrenalin
eine erhebliche Resistenz gegen die /-Komponente, dagegen gelang es
nicht durch Gewdhnung von Tieren an d-Adrenalin die Blutdruck-
wirkung des /-Adrenalins merkiich zu beeinflussen. Diese Unterschiede
tragen jedoch eher quantitativen Charakter und es ist hier vollkommen
zuldssig, anzunehmen, dafB die beiden Isomere des Adrenalins in ver-
schiedenen Raumrichtungen und somit mit verschiedener Geschwindig-
keit auf dieselben Glieder des Protoplasmas wirken.

Eine gewisse Analogie zu diesen Daten bilden die Beobachtungen
von MORGENROTH (1919), die sich auf die anisthesierende Wirkung der
Alkaloide beziehen. Er stellte fest, daB die Stereoisomeren sich nach
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ihrer absoluten Effektivitit scharf unterscheiden, der Charakter ihrer
Wirkung jedoch identisch ist. So gelangt er zu dem SchluB, daB zwischen
ihnen nur quantitative Unterschiede bestehen. Interessante Daten iiber
die Wirkung der Isomeren der Alkaloide lassen sich auch bei PouLsson
(1892), ExrLIcH und EINHORN (1894), FOURNEAU und RiBas (1929),
MacHT (1929), MACHT und LEACH (1929), sowie OETTINGEN (1933) finden.

Eine ziemlich groBe Gruppe biologischer Beobachtungen ist der
Wirkung der Isomeren des Kampfers gewidmet. MAYER (1908) stellte
fest, daB ein Teil des Kampfers im Organismus der oxydativen Zerstérung
anheimfallt, wobei der /-Kampfer im Organismus schwerer angegriffen
wird als der gewdéhnliche d-Kampfer. Gleichzeitig erwies sich, daB das
d-Isomer giftiger erscheint (HAMALAINEN 1908, MACHT 1929).

In der Mehrzahl der besprochenen Beispiele hatten wir es mit Stoffen
zu tun, die in HduBerst kleinen Dosen starke spezifische Wirkungen
hervorrufen. In diesen Fillen erweist sich das linke (natiirliche) Isomer
als wirksamer, da hier die Raumrichtung der Wirkung offenbar mit der
Raumrichtung der Empfinger — der EiweiBkomponenten des Proto-
plasmas — iibereinstimmt. Etwas ganz anderes findet bei der giftigen
Wirkung der Weinsduren statt. Hier ist das natfirliche Isomer, das
(im Sinne der relativen Konfiguration) dem Linksadrenalin entspricht,
die Rechtsweinsiure, und schon PASTEUR (1860) gelang es festzustellen,
daB sie von dem Pilz Penicillium schneller verbraucht wird, da sie mit
der Raumrichtung des Enzyms {iibereinstimmt, das spezifisch auf sie
wirkt. Wenn wir aber eine Injektion einer bedeutenden Menge Wein-
sdure in den Organismus des Tieres ausfiihren, so iibt sie eine zerstérende
Wirkung aus und erweist sich als giftig. Hierbei ist, wie CHABRIE (1893)
an Meerschweinchen feststellte, das linke (unnatiiriiche) Isomer fiir Tiere
giftiger als das natiirliche. Dieser erstaunliche Fall einer groBeren Aktivitit
des unnatiirlichen Isomers unterscheidet sich scharf von den typischen
Ergebnissen und erfordert eine nihere Besprechung.

Erstens, wie verhilt es sich mit der Beobachtung selbst? Die Daten
von PASTEUR iiber den schnelleren Verbrauch der natiirlichen Rechts-
weinsdure durch die Pilze wurden weiterhin von einer Reihe von Autoren
bestitigt (s. McKenzie und HARDEN 1903 und Tabelle 1). Ferner
gelang es festzustellen, daB die verbrauchte Weinsiure den Pilzen als
Energiequelle dient (HErzoG und MEIER 1908). HERzOG und MEIER
bemerken hierzu: ,,Es war die wahrscheinlichste Annahme, daB es sich
um eine Oxydation — nicht um Assimilation — des einen Antipoden
bei PASTEURs Versuchen handle... Infolgedessen wurde versucht, ob
man nicht durch Abtétung der Pilze (Penicillium glaucum) zu einfacheren
Bedingungen, eventuell zu dem Nachweis gelangen kénne, daB es sich
um eine fermentative Oxydation handelt. Eine Reihe von Versuchen
haben dieses Resultat mit Bestimmtheit ergeben.!“ Somit sind die

1 Es wire interessant, diese Versuche noch einmal zu wiederholen.
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Raumeigenschatten der oxydierenden Enzyme bei dieser Gruppe von
Pilzen derartig, daB die Rechtsweinsiure sich effektiver erweist.

Was die Beobachtungen an Tieren anbetrifft, so stimmen die Daten
von CHABRIE (1903) mit denen von KARCzAG (1910) {iberein, nach dem
die /- (unnatiirliche) Weinsiure sich als die physiologisch aktivste erweist ;
sie wirkt, im Gegensatz zur d-Weinsiure, stark auf das Hemmungs- und
die Vasomotorzentren.

Hier muB erwihnt werden, da die Daten von CHABRIE seinerzeit
von CusHNY (19o3) einer Kritik unterzogen wurden. Er wies darauf hin,
daB der hauptsichliche Vergiftungsfaktor hier das in beiden Siuren
gleichmiBig vertretene Wasserstoffion sei. Aber unsere gegenwirtigen
Vorstellungen von der Wirkung organischer Siuren gestatten zu be-
haupten, daB im VergiftungsprozeB die Verbindung der Siuremolekiile
mit dem Zellinhalt eine groBere Rolle spielen kénne. Es ist z. B. gut
bekannt, daB die organischen Siuren bei dem gleichen py giftiger sind
als die Mineralsiuren, was mit ihrem intensiveren Eindringen in die Zelle
verkniipft ist (s. HEILBRUNN 1928). Dieser Faktor war, offenbar auch
in den Versuchen von CHABRIE und KarczaG von Bedeutung. So haben
Kotake und OxaGAWA (1922) gezeigt, dal die Isomeren der organischen
Sduren sich nach ihrer Permeabilitit scharf unterscheiden konnen:
1-Oxyphenylmilchsiure vermag leicht in die Kaninchenblutk6rperchen
einzudringen, wihrend fiir die d-Form dieselben fast vollig impermeabel
sind (s. auch OGARKAWA 1925).

In der Literatur finden wir den Hinweis, daB das auf Tiere stark
wirkende unnatiirliche (linke) Isomer der Weinsdure selbst auch schneller
verbraucht (zerstért?) wird als das natiirliche. So merkte Brion (1898)
bei der Fiitterung eines Hundes mit Weinsiuren, daB 25,6—29,3% der
rechten Weinsiure mit dem Harn ausgeschieden werden und nur 2,7
bis 6,4% der linken. Diese Daten enthalten nichts Unwahrscheinliches,
da gut bekannt ist, daB (z. B. im Falle der Arabinosen und Aminosduren)
vorwiegend die schwach wirkende (dort
unnatiirliche) Antipode unzerstért aus- Tabelle 2. Prozent der im
geschieden wird (NEUBERG und Wonr- Harn ausgeschiedenen
GEMUTH 1I90I, IQ02; NEUBERG und WeLI;Sda g:}?EYI;:HCIh(ISEI;JBERG
MAVYER 1g03; ABDERHALDEN und WEIL :

1912; K1YOKAWA 1933). Somit konnte d-Weinsiure | I-Weinsaure
die stark wirkende [-Weinsiure auch % %
in geringerem MaBe ausgeschieden ung A 18,33 18,47
werden als die rechte. Jedoch ist nach 21,28 24,23
NEUBERG und SANEYOSHI (1911) die .. p 7ot o
Verinderlichkeit im Verbrauch einer 0,09 18,42
jeden Siure sehr groB und es gelingt 31,31 —
an einem groBen Material nicht, zu- Hund C 20,38 20,25
verlissige Unterschiede in der Ver- 16:36 37,76
brauchbarkeit der d- und I-Weinsdure — 38,58

Ergebnisse der Biologie XIIL. 7 6
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festzustellen (Tabelle 2). Folglich werden die Daten von BRION von
ihnen nicht bestitigt.

Wir miissen bemerken, daB diese Frage eine weitere Untersuchung
verlangt, da es uns gegenwirtig schwer fillt, die Daten der Giftigkeit
mit den Daten fiber den Verbrauch der Weinsidure im Organismus in
Einklang zu bringen.

Zusammenfassend konnen wir sagen, daB bei dem Verbrauch durch
Pilze die Rechtsweinsdure die physiologisch aktive ist, wihrend bei der
Vergiftung der Tiere die Linksweinsiure sich physiologisch aktiv erweist.
Womit kénnen diese Unterschiede verkniipft sein? Vor allem muB man
sagen, daB es sich hier um die Wirkung der Weinsdure auf qualitativ
ganz verschiedene Glieder der Lebensprozesse handelt. Wir wissen jedoch
auf Grund der chemischen Arbeiten, daB der Stoff der meisten Glieder
wie bei den Tieren, so auch bei den Pflanzen zur linken Reihe der
asymmetrischen Verbindungen gehért. Hierbei wird bei solchen Ver-
bindungen wie z. B. Glukose ausschlieBllich die natiirliche Form sowohl
von Tieren als von Pflanzen verbraucht. Im Lichte dieser Daten, sowie
der oben angefithrten Beobachtungen (Gene, Synthese der Antipoden
durch Mikroorganismen) muf man annehmen, daB in das linke Proto-
plasma eine Reihe von Gliedern versprengt ist, die bei verschiedenen
Organismen Antipoden sein konnen, und dafB die Unterschiede in der
Wirkung der Weinsduren damit verbunden sein kénnen, dal wir auf die
Antipodenglieder oder Antipodenfunktionen stoBen. Dieses Problem
ist jedoch sehr kompliziert. Wir nidhern uns hier den wichtigsten Ziigen
in der Architektur des Protoplasmas, deren tieferen Sinn uns weitere
experimentelle Untersuchungen aufkliren miissen.

3. Reizwirkungen.

Besonders groBe Bedeutung gewinnen die Raumeigenschaften des
Materials in dem Falle, wenn es sich um solche spezifische Wirkungen
wie Erregung und Reiz handelt. Bereits Prutti (1886a und b) stellte
fest, daB das natfirliche linke Asparagin geschmacklos, das rechte dagegen
intensiv siiB ist, und PasTEUR hob sofort diese Beobachtung als Beweis
fiir den dissymmetrischen Bau des Materials unserer Nervenendigungen
hervor. Derartige Beobachtungen wurden im weiteren auch an einigen
anderen Stoffen gemacht und man kann eine Liste der diesbeziiglichen
Literatur bei CoHEN (1915), BARRAL und Ranc (1918) und SKRAMLIK
(1926) finden. Im allgemeinen kann man sagen, daB, wenn das eine
Isomer eine starke Geschmacksempfindung hervorruft, sich das andere
gewohnlich von ihm unterscheidet. Z. B. d-Valin ist ganz schwach siif3
und gleichzeitig etwas bitter, [-Valin ziemlich stark sii; d-Leuzin aus-
gesprochen siiB3, /-Leucin fade und ganz schwach bitter (FISCHER 1906Db).
Wenn der Geschmack nicht so scharf ausgeprigt ist, mit anderen Worten,
das Isomer keine scharfe spezifische Wirkung ausiibt, so kénnen die
Unterschiede im Geschmack der Isomere fast gar nicht zutage treten.
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Z. B. d- und [-Phenylglycin zeigen ebenfalls keinen Unterschied in ihrem
allerdings nur wenig ausgeprigten Geschmack (FiscHER und WEICHHOLZ
1908) und d- und /-f-Aminobuttersiure haben ebenfalls einen gleichen,
wenn auch nur wenig charakteristischen Geschmack (FI1scHER und
ScHEIBLER 1911). Natiirlich gibt es hier Ausnahmen: So sind z. B.
d- und /-Alanin ziemlich gleich stark siiB. AuBer im Geschmack kénnen
die Stereoisomeren sich auch in ihrem Geruch scharf voneinander unter-
scheiden (s. z. B. BRAUN und KAISER 1923, BRAUN und TEUFFERT 1925).

PringsHEIM hat (1916) interessante Versuche mit der Chemotaxis
von Bakterien unter dem EinfluB optisch aktiver Aminosiuren aus-
gefiithrt. Er stellte fest, daB die minimale Schwelle, die eine Chemotaxis
hervorruft, bei den unnatiirlichen optischen Isomeren der Aminosiuren
100—1000mal héher ist als bei den natiirlichen. In der letzten Zeit hat
diese Richtung in den Arbeiten von FITTING (1929), der sehr sorgfiltige
Untersuchungen iiber die erregende Wirkung der Aminosiduren auf die
pflanzliche Plasmastrémung ausfiihrte, weitere Entwicklung gefunden.
Er hatte es mit auBerordentlich schwachen Konzentrationen zu tun
und es war hierbei die Wirkung des natiirlichen Antipoden in allen Fillen
bedeutend stirker als die des unnatiirlichen.

Tabelle 3. Versuche von H. Firtine (1929).

Minimale Schwelle der Aminosiuren, Das unnatiirliche
die eine Pl rémung bei Vallisneria spiralis hervorruft Isomer wirkt
Schwz'icher‘ als
Natiirliches Isomer Unnatiirliches Isomer das natiirliche
d-Alanin = 0,0000017 molar.. I-Alanin = 0,001 molar. . . | um 59o0mal
I-Asparaginsiure d-Asparaginsdure
= 0,00000017 molar.. . . = 0,000037 molar. . . . | um 218mal
I-Histidin
= 0,00000017 molar.. . . | 4-Histidin = 0,000007 molar. | um 4Imal

Falls der Unterschied in der Wirkung des 4- und /-Komponenten sehr
groB3 ist (wie z. B. bei Alanin), so ist, wie auch FITTING hervorhebt,
die rein experimentelle Gefahr, daB das schwache Isomer sich etwas
razemisiert hat und wieder nur das starke wirkt, nicht ausgeschlossen.
Im Falle des stark wirkenden 4-Histidins brauchen wir jedoch hiermit
nicht zu rechnen. Im allgemeinen zeigen die Daten von PRINGSHEIM
und FrrTiNG die groBe Bedeutung der Raumrichtung der Wirkung bei
Erregungsvorgingen im Protoplasma.

Dieses letzte Beispiel ist auch in der Hinsicht interessant, daB wir
hier ziemlich tief in den Mechanismus des stimulierenden Prozesses selbst
vordringen kénnen. Wie die an Pflanzen ausgefithrten Arbeiten der
letzten Zeit gezeigt haben (SCHWABE 1932), spielen die Aminosiuren
in derartig schwachen Konzentrationen offenbar die Rolle von Oxyda-
tions-Reduktionssystemen, die am Atmungsproze8 teilnehmen. Die

6*
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Beobachtungen iiber die Wirkung der Isomeren veranlaBt uns, die Auf-
merksamkeit auf die Rolle der Raumeigenschaften des Stoffes in der-
artigen Oxydations-Reduktionssystemen zu richten.

SchlieBlich kénnen wir noch bemerken, daB der Raumfaktor eine
groBe Rolle auch bei vielen anderen protoplasmatischen Prozessen spielt.
Es geniigt hier z. B. auf die Wirkung der Vitamine zu verweisen (AULT
1934). Wir diirfen iiberzeugt sein, daB unser Wissen auf diesem Gebiet
in den nichsten Jahren bedeutend erweitert werden wird.

4. SchluB.

Wir miissen nochmals zu den Fragen zuriickkehren, von denen wir
in diesem Sammelreferat ausgingen — zur Organisation des Protoplasmas
als Ganzes. Wir haben uns bisher bemiiht, die Behauptung zu unter-
streichen, daB die esgenartigen Rauwmeigenschaften eine notwendige Be-
dingung einer derartigen ,Organisation’’ sind. Jedoch, wie kénnen wir
schlieBlich experimentell an diese letztere herantreten? Einer der Wege
ist die Untersuchung der ,,dissymmetrischen Spektra®. Mit anderen
Worten, wir miissen auf Grund einer vergleichend-physiologischen Unter-
suchung der Wirkung der rechten und linken Isomeren vor allem die
Rauncharakteristiken der einzelnen Glieder der Prozesse der Lebens-
titigkeit genau feststellen. Die moderne Biochemie ist bestrebt, mit
Hilfe der NEUBERGschen ,,Abfangmethode’* den Prozel der Verwandlung
des Zuckers in Alkohol und Kohlensiure ,,kinematographisch auseinander-
zuziehen®, indem sie ,,Fixatoren anwendet (die als Kraftfelder chemi-
scher Verwandtschaft, welche bestimmte Zwischenkomponenten aus dem
Strom der Verwandlungen herausgreifen, betrachtet werden koénnen).
Vielleicht wird es schlieBlich auch auf unserem Gebiet gelingen, gewisse
,,Raumabfinger zwecks Beleuchtung jener kompliziertesten Verwand-
lungen, die sich im Protoplasma abspielen, auszuarbeiten.

Aber bereits das tatsichliche Material, das wir dargelegt haben,
gestattet dem Biologen einige allgemeine Schliisse zu ziehen. Wir haben
uns davon iiberzeugt, daB das uns bekannte Leben mit dem linken
dissymmetrischen Raum verbunden ist, daB aber in demselben einzelne
Antipoden eingesprengt sein kénnen. So koénnen vielleicht in einigen
Fillen die allelomorphen Gene, die den Grundplan des Aufbaus des
Organismus bestimmen, optische Isomeren in bezug aufeinander sein.
Wir haben ferner gesehen, dafl das Protoplasma nicht nur natiirliche
Isomeren synthesiert, sondern auch ihre Antipoden, wobei- letzteres
mit den ,,inversen Katalysatoren”, die den dem gewohnten entgegen-
gesetzten dissymmetrischen Raum induzieren, verbunden sein kann. Bei
verschiedenen Einwirkungen auf das Protoplasma (und wie wir annehmen
kénnen auch im Leben des Protoplasmas selbst) hat die Richtung der
Dissymmetrie hiufig entscheidende Bedeutung. Bei einer spezifischen
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Wirkung wird der groBte Effekt in dem Falle erreicht, daB die Raum-
richtung der Wirkung mit der Raumrichtung der Rezeptoren iiberein-
stimmt.
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I. Einleitung.

Schon in der Einleitung zu meiner ersten Abhandlung in diesen
Ergebnissen habe ich darauf hingewiesen, daB, obwohl in der Literatur
iiber die Physiologie des Zentralnervensystems zahlreiche Versuche an
den Vertretern der verschiedenen Tierklassen vermeldet werden, eine
zusammenfassende Darstellung der Funktionen der verschiedenen Ab-
schnitte des Zentralnervensystems fiir jeweilig eine bestimmte Tierklasse
dagegen noch génzlich fehlt. Aus diesem Grunde habe ich in meiner
vorigen Arbeit die Physiologie des Zentralnervensystems der Fische
behandelt, in dieser Abhandlung werde ich versuchen, eine moglichst
vollkommene Ubersicht iiber die Funktionen des Zentralnervensystems
der Vogel zu geben.
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Wie in der vorigen Abhandlung, werde ich auch hier die Funktionen
der einzelnen Abschnitte des Zentralnervensystems, soweit wie méglich,
gesondert besprechen. Von einer Einteilung der Versuchstiere in Unter-
ordnungen muBte ich absehen, da von den meisten Untersuchern Tauben,
seltener Hiihner, als Versuchstiere benutzt wurden. Nur
wenige Forscher haben ihre Versuche auch auf Raub-
vogel und Papageien ausgedehnt.

SchlieBlich moéchte ich noch bemerken, daf3 in dieser
{ Zusammenfassung, wie auch in der vorigen, das Haupt-
b gewicht auf die experimentellen Tatsachen gelegt werden
| soll, welche doch die Hauptsache und das Dauernde der
( experimentellen Forschung darstellen.

II. Das Riickenmark.

Das Riickenmark der Vogel zeichnet sich durch die vielen
Segmente des Zervikalmarks und den Sinus lumbosacralis,
der sich zwischen den Hinterstrangen des Lumbosakralmarks
befindet, aus. Die Zervikal- und Lumbalanschwellungen
sind stets gut entwickelt.

Wie in meiner vorigen Arbeit will ich auch hier mit
den einfachsten Leistungen des Riickenmarks beginnen.
Aus diesem Grunde werde ich zunichst die segmentale
Innervation der rezeptorischen und effektorischen Organe,
zwischen welchen das Riickenmark eingeschaltet ist, be-
sprechen.

1..Segmentale Innervation der Haut.

Die segmentale Hautinnervation bei Vogeln, und zwar
der Taube, hat zuerst SPARVOLI (1907) festgestellt. Spater
hat DEELMAN (1919) diese Versuche weiter fortgesetzt.

| Nach der Durchtrennung einer Wurzel konnte er kein

f.'ﬁ_L ) unempfindliches Hautgebiet finden; dagegen konnte er

Abb, 1. nach Durchtrennung von zwei nebeneinander liegenden
?:rsTI:‘l'lilc)tel&n:cr}l: Wurzeln ein ziemlich breites anisthetisches Feld fest-
Arions Karrers)  Stellen. Dasselbe war an der ventralen Medianlinie er-

weitert, in der Achsenlinie verschmilert.

Mit der SHERRINGTONschen Methode erhielt DEELMAN eine empfind-
liche Zone, welche von zwei unempfindlichen begrenzt wurde. Das
empfindliche Dermatom wurde nach der ventralen Mittellinie breiter;
es war stets groBer als SPARVOLI mit derselben Methode gefunden hatte.

Einer genauen Untersuchung ist die sensible Innervation der Haut
bei Tauben von Frl. KAISER (1924) unterworfen worden. Sie wandte die
SHERRINGTONsche Isolationsmethode an und fand, da die Dermatome
am Rumpf eine deutliche Trapezform haben. Am Hals und am Rumpf
hinter den Beinen hatten die Dermatome dagegen eine rechteckige Form.
Frl. KA1sEr konnte auch eine Uberdeckung (Overlap) der Dermatome
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feststellen; es war auch ein ,,crossed overlap‘’ an der dorsalen und ventralen
Mittellinie vorhanden.

An den Fligeln und Beinen findet eine Verschiebung der Dermatome
statt. AuBerdem konnte Frl. KAISER noch eine Verschiebung der hinter
den Beinen gelegenen Dermatome in kaudaler Richtung in bezug auf
die Wirbelsiule feststellen. Die Dermatome zwischen den Beinen und
den Fliigeln zeigen dagegen eine Verschiebung in kranialer Richtung,
welche in der Nihe der Fliigel am stdrksten ausgesprochen ist.

2. Segmentale Anordnung der spinalen und sympathischen Nervenfasern.

Uber den Verlauf der motorischen Fasern nach den Skeletmuskeln,
wie auch iiber die segmentale Anordnung derselben bei den Vogeln
ist noch wenig bekannt. QUEDNAU (1926)
scheint der einzige zu sein, der Untersu-
chungen iiber die segmentelle Innervation
einiger Muskeln der Taube angestellt hat.

Er bediente sich der isometrischen Regi-

strierung. Es hat sich gezeigt, da am M.

extensor metacarpi ulnaris der Taube die

Summe der Muskelspannungen, welche die

nacheinander erfolgende Reizung der ersten

und zweiten Wurzel des Plexus brachialis

erzeugt, gleich der Spannung infolge gleich-

zeitiger Reizung beider Wurzeln ist. In

analogen Versuchen am Extensor pollicis

longus und Extensor carpi ulnaris erwies

sich die Summe der Einzelspannungen um  Ein isoliertes Dermatom zwischen
1 . . . zwei analgetischen Zonen (schwarz)
/30 grOBer, als die Spannungen bei ZEeme~  bei der Taube. (Nach L. Kaiser.)
samer Reizung der "dritten und vierten

Brachialwurzel. Diese Versuche, welche die segmentelle Innervation
der Taubenmuskeln bestitigen, sprechen nicht fiir eine doppelte Inner-
vation der Muskelfasern bei der Taube.

Eine Reihe von wertvollen Angaben iiber den Verlauf, wie auch die
segmentale Anordnung der sympathischen Nervenfasern fiir die Haut-
muskeln, welche die Federn bewegen, fand ich bei LANGLEY (1904).
Dieser Forscher hat bei Tauben und Hithnern den Verlauf und die
Ausbreitung der sympathischen Fasern, welche den einzelnen sym-
pathischen Ganglien angehéren, genau untersucht.

LANGLEY konnte in diesen Versuchen die Ausbreitung und den
Verlauf der postgangliondren Fasern, welche von den einzelnen sympa-
thischen Ganglien stammen, genau bestimmen. Er findet, daB die
sympathischen Fasern, welche aus einem bestimmten Ganglion ent-
springen, mit den zugehorigen Spinalnerven nach der Haut verlaufen.

Ebenso wie die sensiblen Fasern zeigen auch die sympathischen pinna-
motorischen Fasern eine Uberdeckung. Dieselbe ist aber geringer wie
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die der dorsalen Wurzeln. An der dorsalen und ventralen Mittellinie
findet LANGLEY auch eine kleine Uberdeckung; dieselbe ist bedeutend
groBer am Nacken und der dorsalen Seite des Kopfes.

Denselben Verlauf wie die Pinnamotoren haben nach LANGLEY die
Vasokonstriktoren fiir die BlutgefiBBe der Haut.

3. Tonische Innervation der Skeletmuskeln.

Bei den Vogeln ist die Frage tiber den EinfluB des Zentralnerven-
systems auf den Tonus der Skeletmuskeln von einigen Forschern niher
untersucht worden, wobei interessante Tatsachen, auf die ich hier nur
kurz eingehen kann, zutage traten.

Seit der Entdeckung der sympathischen Innervation der quergestreiften
Muskeln von BoeEkk (1913) war eine Reihe Forscher bestrebt festzu-
stellen, daB diese sympathischen Fasern den Tonus der Muskeln be-
herrschen. LANGELAAN (1915) hat spiter eine Theorie aufgestellt, nach
welcher der plastische Tonus der Skeletmuskeln vom Sympathicus, der
kontraktile Tonus von den somatischen Nerven unterhalten wird. HUNTER
(x924) konnte diese Hypothese LANGELAANs bestitigen. Er unterscheidet
den plastischen Tonus als einen Zustand der Plastizitit und einen
kontraktilen Tonus, welcher den Dauerverkiirzungsgrad der Muskeln
reguliert. Der kontraktile Tonus fithrt die Fliigel eines Vogels in Stellung,
der plastische hilt sie in dieser Stellung. An Hithnern und M&wen
konnte HUNTER die Bedeutung des Sympathicus fiir die Haltung der
Fliigel beweisen. Er konnte feststellen, daB nach Durchschneidung des
Halsteiles des Grenzstranges, gleich kaudal von den Wurzeln des Brachial-
plexus, der Fligel nicht mehr in der normalen Ruhestellung gehalten
werden kann, weil der plastische Tonus durch diese Operation aus-
geschaltet wird. Die Fihigkeit und Neigung, den herabsinkenden Fliigel
wieder in die richtige Ruhestellung zu bringen, bleibt bestehen, weil der
kontraktile Tonus erhalten bleibt.

Denselben Effekt erhidlt man nach Durchtrennung der Hinterwurzel des
Segments (1. thorakales), das gleich kaudal von den Wurzeln, welche den
Plexus brachialis bilden, liegt. Durch diesen Schnitt werden die proprio-
zeptiven Impulse ausgeschaltet. Diese Versuche beweisen, daf3 der pla-
stische Tonus der Fliigel auf einem propriozeptiven Mechanismus beruht.
Der Reflexbogen befindet sich in der Héhe des 1. thorakalen Segments.

Der somatische Reflexbogen, der dewm komtraktilen Tonus sichert, ist
kranialer gelegen. Nach Durchschneidung der dorsalen Wurzeln des
Plexus brachialis wird der kontraktile Tonus in den Wurzeln des Fliigels
aufgehoben, und der Fliigel hat keine Neigung mehr, seine urspriingliche
Ruhestellung einzunehmen. Dank der Anwesenheit des plastischen
Tonus kann aber der Fliigel jede Stellung, in die er passiv gebracht wird,
behalten. Wird jetzt noch der sympathische Strang an der erwdhnten
Stelle durchschnitten, dann wird der plastische Tonus aufgehoben, und
der Fliigel kann die aufgedringte Stellung nicht mehr beibehalten.
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Diese Versuche HuNTERs wurden von KuNTz und KERPER (1926)
an Tauben und Hithnern wiederholt und vollkommen bestitigt. Auch
das Ehepaar Popa (1929), das bei Tauben die 1. bis 5. Thorakalganglien
einseitig oder doppelseitig exstirpierte, konnten die Befunde HUNTERs
bestitigen. Der gleichseitige Fliigel wurde mehr hingend gehalten und
zeigte nach Monaten noch eine erhéhte Ermiidbarkeit.

Ungefihr zu derselben Zeit erschien eine Mitteilung van Dijxks (1930),
der die Versuche HUNTERs an Tauben wiederholte und zu denselben
Resultaten gelangte.

1931 verdffentlichte TIEGS eine Arbeit, in der er die Resultate der
Versuche HUNTERs und seiner Nachfolger in Zweifel zieht. Tiecs hat
namlich gefunden, daB man bei einer Taube den Sympathicusstrang
zugleich mit den hinteren Wurzeln des Plexus brachialis durchschneiden
kann und der Fliigel doch normal angelegt bleibt. Er konnte nur die
von TRENDELENBURG beschriebene Nichtkorrektur der dem Fliigel passiv
aufgedringten Stellung an der Operationsseite konstatieren. TIEGS
bezweifelt daher das Vorhandensein einer Sympathicuskomponente in
der tonischen Innervation des Fliigels.

Nach TieGs wurde die Frage iiber das Vorhandensein eines sym-
pathisch innervierten, plastischen Fliigeltonus von vanN DIjk (1932)
wiederum aufgenommen und im positiven Sinne beantwortet. In diesen
Versuchen konnte vaN Dijk zeigen, daB ein desensibilisierter Fliigel,
wenn er mit dem Finger passiv in Anlegestellung gebracht ist, in
derselben verharrt, sobald man den stiitzenden Finger entfernt. Ist
dagegen auch der Sympathicus ausgeschaltet, dann sinkt der Fliigel
nach dem Wegnehmen des stiitzenden Fingers und nimmt er eine
Héngestellung an.

Die Bedeutung des sympathischen Systems fiir die Innervation der
Atmungsbewegungen des Thorax bei den Vogeln hat CavaLiE (1898) unter-
sucht. Er durchschnitt zunichst einseitig und doppelseitig die Intercostal-
nerven dicht bei den Wirbeln und sah nur eine Abschwéchung der Atmungs-
bewegungen; waren dagegen auch die sympathischen Ganglien exstirpiert,
dann trat ein Stillstand der Thoraxbewegungen ein. CAVALIE schreibt dem
sympathischen System eine bestimmte Bedeutung zu, obwohl er selbst
zugibt, daB vielleicht diese Fasern nur durch sympathische Ganglien laufen.

Die wichtigsten Fasern sollen das Riickenmark zwischen dem letzten zervi-
kalen und 3. thorakalen Segment verlassen.

4. Monosegmentale Reflexe.

Die Frage, ob ein einzelnes Riickenmarkssegment bei den Végeln zu
einer selbstindigen reflektorischen Titigkeit befihigt ist, kann positiv
beantwortet werden. Bei Tauben ist es mir (1936) gelungen, in akuten
wie auch in chronischen Versuchen im Bereiche der lumbosakralen und
der zervikalen Anschwellung einzelne Segmente vom iibrigen Riicken-
mark zu isolieren, welche wihrend einer lingeren Zeit eine reflektorische
Téatigkeit zeigen.

Ergebnisse der Biologie XIII. 7
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5. Plurisegmentale Reflexe.

In seinem Lehrbuch der Physiologie, welches 1858 erschien, hebt
ScHIFF das groBe Reflexvermégen des Riickenmarks der Végel hervor,
wobei er sich auch auf BROWN-SEQUARD beruft. Wenn man ein Stiick
des Riickenmarks zerstort und somit die Verbindung des kaudalen
Abschnittes desselben mit dem Gehirn unterbricht, fihrt dieser kaudale
Riickenmarksabschnitt noch wochenlang fort, lebhafte Reflexbewegungen
zu vermitteln. Selbst nach Zerstérung der Lendenanschwellung kénnen
die Bewegungen des Schwanzes reflektorisch von dem zuriickgebliebenen
Hinterabschnitt des Riickenmarks besorgt werden.

Weitere Beobachtungen an Vogeln, deren Riickenmark an der Grenze
zwischen Brust- und Lendenmark durchschnitten war, hat SINGER
gemacht (1884). 3—4 Tage nach der Operation, wenn die Reflex-
bewegungen lebhafter wurden, konnte SINGER bei seinen Tauben durch
passives Beugen und Strecken des einen FuBes antagonistische Streck-
und Beugereflexe des anderen FuBes erzielen. Spiter, als die Reflex-
erregbarkeit weiter zugenommen hatte, wurden beim Emporheben der
Tauben rasche rhythmische Bewegungen der Fiifle erhalten, welche den
von FREUSBERG beschriebenen Bewegungen der Hinterextremititen bei
Hunden nach Durchschneidung des Riickenmarks ganz dhnlich waren.

Auch am Schwanze konnte SINGER bei den Tauben nach Durch-
schneidung des Riickenmarks verschiedene Reflexbewegungen feststellen.
Wurde solch eine Taube aus der Vertikalstellung ruckweise in horizontale
Riickenlage gebracht, dann trat bei jeder solchen Bewegung ein kriftiges
facherférmiges Spreizen der Steuerfedern des Schwanzes ein. Drehte
man die Taube wieder zuriick, so daB3 am Ende der Drehung der Riicken
nach oben zu liegen kam, dann erfolgte nur eine kurze wippende Be-
wegung des Schwanzes nach oben.

Diese reflektorischen Bewegungen der Steuerfedern des Schwanzes, welche
wahrscheinlich zur Erhaltung des Gleichgewichtes dienen, werden nicht
durch den Luftduck, der bei der Bewegung des Vogels die Steuerfedern
passiv bewegt, hervorgerufen; dazu sind sie zu schwach. Kriftige, gegen
die Unterfliche des Schwanzes gerichtete Luftstrémungen rufen diese
Reflexbewegung nicht hervor. SINGER glaubt daher, daB méglicherweise
die Lageverdnderungen der Eingeweide als Erreger des isolierten Riicken-
marksabschnittes aufgefaBt werden konnen. Dadurch wiirde das Riicken-
mark direkt von den Lageverinderungen beeinfluBt werden.

Die rhythmischen Bewegungen der Beine, welche bei den operierten
Tauben in der horizontalen Riickenlage beobachtet werden, werden von
SINGER auf propriozeptive Reize zuriickgefithrt. Die Tatsache, daB dabei
Bewegungen der Beine auftreten, welche in nichster Beziehung zu der
gewohnlichen Gangart der Taube stehen, weist nach SINGER darauf hin,
daB im Lendenmark ganz bestimmte Mechanismen angetroffen werden,
welche die Lokomotionsbewegungen sichern kénnen.
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Bacriont und MaTTEUCCI (1910) haben die Frage nach der Automatie
des Lendenmarks der Tauben nach SINGER wieder aufgenommen. An
Tauben, bei welchen das Lendenmark durch Kompression vom {ibrigen
Riickenmark abgetrennt war, wurde das Zustandekommen, die Férderung
und die Hemmung verschiedener Reflexe an den Beinen untersucht.
BagrLioNI und MATrTEUCCI kommen auf Grund ihrer Versuche zu einer
dhnlichen Schluifolgerung wie SINGER, daB ndmlich das Lendenmark
der Tauben der Sitz vieler Roovdinierter, einfacher und komplizierter Hand-
lungen sei, unter denen die komplizierte Gehbewegung besonders auffillt.
Alle diese Reflexe kénnen durch entero- wie auch propriozeptive Reize
verursacht werden. Diese grofere Automatie des Lendenmarks bei den
Tauben im Vergleich zum Frosch und Hund glauben BAGLIONI und
MatTtEUCCcI dadurch erkliren zu kénnen, daBB die Mechanismen fiir die
Laufbewegungen nur in diesem Riickenmarksabschnitt gelegen sind. Am
intakten Tier werden sie von den hoheren Zentren gehemmt.

CLEMENTI (1910), der seine Versuche im AnschluBl an BAGLIONI und
MATTEUCCI anstellte, analysierte die Bedingungen, unter welchen Reflex-
bewegungen der Beine, der Steuerfedern des Schwanzes und des Biirzels
bei Tauben auftreten. Er gibt eine Beschreibung einer Anzahl typischer
Reflexe, welche durch taktile Reize der Haut bei den Tauben ausgeldst
werden konnen, so z. B. eine typische Spreizung der Steuerfedern des
Schwanzes bei der Reizung der Haut in der Biirzeldriisengegend.

Wichtiger sind die von CLEMENTI beschriebenen Reflexe, welche auf
passive Verdnderungen der Lage und der Stellung des Korpers bei den
Vogeln auftreten und durch das isolierte Lendenmark vermittelt werden
kénnen. So tritt z. B. bei den Tauben mit isoliertem Lendenmark auf
passive Flexion der Beine eine ventralwirts gerichtete Flexion des
Biirzels ein. Der Reiz, der diese Reflexbewegung verursacht, wird von
CLEMENTI in die Gelenke der Beine verlegt. Die reflektorische Spreizung
der Schwanzfedern bei der Drehung des Korpers um die Querachse
wird nach CLEMENTI durch den Reiz, der in der dorsalen Fliche des
Biirzelgelenkes entsteht, verursacht.

Auf Grund dieser Versuche kommt CLEMENTI zu dem SchluB, daB
die eben beschriebenen Lage- und Stellreflexe, welche vom isolierten
Lendenmarke vermittelt werden, auf propriozeptiven Reizen beruhen
und nicht, wie es SINGER glaubte, durch Lageverinderungen der Ein-
geweide vermittelt werden. Im Lendenmark der Tauben miissen sich
somit bestimmie Vorrichtungen befinden, welche es ihm erméglichen,
unabhingig von den hoheren Zentren mit reflektorischen Kompensations-
bewegungen auf Storungen des Gleichgewichis zu reagieren.

In seiner zweiten Arbeit bespricht CLEMENTI (1914) ausfiihrlich die
verschiedenen Reflexe bei Hiithnern, eben ausgebriiteten Tauben und
Enten, die nach Isolierung des Lendenmarks beobachtet werden. Beim
Huhn findet CLEMENTI nach der tiefen Durchtrennung des Riickenmarks
dieselben Reflexe wie bei der Taube. Bei eben ausgebriiteten Tauben

7*
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ist das Lendenmark bereits fihig, eine Reihe von gut koordinierten
Reflexbewegungen zu sichern, wobei auch Schreitbewegungen ausgelost
werden kénnen, obwohl die Vigel sich noch nicht auf den FiiBen halten
konnen. Die reflektorischen Bewegungen des Biirzels, welche bei den aus-
gewachsenen Tauben mit den Drehungen des Kérpers nach vorn und
hinten verbunden sind, fehlen bei jungen Tauben nach der Durchtrennung
des Riickenmarks. Durch passive oder aktive Beugungs- oder Streck-
bewegungen der Glieder kénnen sie jedoch hervorgerufen werden. Dies
beweist, dal im zweiten Fall die Bewegungen des Biirzels durch proprio-
zeptive Reize hervorgerufen werden, wihrend man im ersten Fall mit
Reizen, die aus den héheren Zentren kommen, zu tun hat.

Bei Enten mit isoliertem Riickenmark beobachtete CLEMENTI, wie vor
ihm das TARCHANOFF beschrieben hatte, Schwimmbewegungen. Auf dem
Wasser blieben sie im Gleichgewicht. Die Schwimmbewegungen der
Beine sind reflektorischer Natur und werden durch Reize, welche mit
der Stellung des Kérpers im Raume verbunden sind, verursacht. In der
horizontalen Stellung des Koérpers mit nach oben gerichtetem Riicken
ruft die Flexion des Biirzels und der Tibiae gegen den Bauch eine reflek-
torische Schwimmbewegung hervor. Wird der Schwanz dagegen gegen
den Riicken flektiert oder das eine Bein gestreckt, dann héren die
Schwimmbewegungen sofort auf.

Auf dem Boden zeigt die Ente mit durchtrenntem Riickenmarke
fortwihrend Retraktionen und Streckungen der Beine. Neben den
koordinierenden Mechanismen fiir die Schwimmbewegungen findet man
im Lendenmark der Ente noch Mechanismen fiir die Laufbewegungen.
Die adidquaten Reize, welche beide Mechanismen in Titigkeit setzen,
sind zwar in beiden Fillen verschieden; von Natur sind sie aber gleich,
da sie als Ursprungspunkte die sensible Oberfliche der Gelenke und der
Haut der Glieder heben.

Die Gleichgewichisbewegungen des Biirzels werden bei erwachsenen
Tauben nur voriibergehend durch die Exstirpation der halbkreisférmigen
Kanile aufgehoben. Die halbkreisférmigen Kanile sind somit nicht die
Sinnesorgane, von denen die Gleichgewichtsbewegungen des Biirzels bei
Tauben abhidngen. Im Lendenmark miissen sich vielmehr bestimmte
Zentren befinden, die fihig sind, auf reflektorischem Wege diese
Bewegungen auszulosen. Bei der intakten Taube spielen jedoch
auch die héheren Nervenzentren beim Auslosen dieser Reflexe eine
aktive Rolle.

Auf Grund seiner Untersuchungen kommt CLEMENTI schlieBlich zu
dem SchluB, daB im Lendenmark der Végel eine kollektive Autonomie
mehrerer Segmente, welche eine eigene Individualitit verloren haben,
vorhanden ist. Diese Form von Autonomie wird von CLEMENTI die
plurisegmentire genannt.

An dieser Stelle miissen noch die von Frl. KAISER (1924) beschriebenen
Reflexe bei Tauben erwihnt werden. Frl. KAISER unterscheidet bei ihren
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Tauben zwei Arten von Reaktionen auf Reizungen der Haut. Die einen
kénnen von jeder Stelle der Korperoberfliche erhalten werden; so wird
z. B. bei starken Reizungen beliebiger Korperstellen der Tauben die
Fluchtreaktion beobachtet; bei schwachen Reizungen wird dagegen nur
eine Bewegung mit dem Schnabel, welche zuweilen mit SchlieBen der
Augen und Schiitteln des Kopfes verbunden ist, hervorgerufen.

Anderseits beschreibt Frl. Kaiser Reflexe, welche fiir die Reizung
einer bestimmten Hautstelle typisch sind. So ruft das Beriihren des
hinteren Riickenabschnittes ein Emporheben des Schwanzes hervor,
taktile Reizung des Analgebietes Bewegungen des Anus. Von der
Seitenflache des Rumpfes konnte Frl. KA1sEr Bewegungen des Schwanzes
nach der gereizten Seite, von der unteren Fliche des Fliigels die Be-
wegung des Schwanzes nach der anderen Seite hervorrufen.

Paron (1928) durchschnitt bei Enten den Hirnstamm gleich hinter
den Lobi optici und erzielte damit, wie er selbst hervorhebt, dieselben
Resultate wie TARCHANOFF (s. S. 102). Nur konnte er noch einen Strecker-
tonus in den Extremititen feststellen, welcher der Dezerebrationsstarre
der Sduger &4hnlich war. KierTMANN und KoprANYI (1926) und
andere Untersucher haben eine Steifheit der Strecker bei Végeln bei
ahnlichen Eingriffen niemals beobachtet; diese Wahrnehmung PATONs
steht somit isoliert da und muB noch durch andere Versuche bestitigt
werden.

PaToN beschreibt ferner bei seinen Enten verschiedene Stell- und
Lagereflexe von Kopf, Fliigeln und Beinen, welche durch Drehen um die
Lings- und Querachse hervorgerufen werden. Er glaubt, daB die Lage-
verdnderungen des Kopfes und der Extremititen durch Verinderungen
in der Bauchhéhle verursacht werden; die Labyrinthreflexe sollen keine
Rolle dabei spielen.

SchlieBlich mufB hier noch die interessante Arbeit von Kuo erwidhnt
werden, welche zu einer neuen Auffassung der reflektorischen Titigkeit
des Organismus fithrt. Kvo (1932) untersuchte die Reflexe bei Hithner-
embryonen und fand, daB zuerst komplizierte Allgemeinbewegungen und
erst spiter lokalisierte Einzelbewegungen und Reflexe auftraten. Es soll
auch kein fester Zusammenhang zwischen dem Wachstum des Nerven-
systems und der Entwicklung physiologischer Reaktionen bestehen. Bei
schwacher elektrischer Reizung des Schwanzes wird zugleich mit der
Schwanzbewegung auch ein Augenlidreflex und eine Offnungsbewegung
des Schnabels ausgelost. Entweder der ganze Kérper bewegt sich heftig,
oder er bleibt bewegungslos. Die lokalen Reflexe entwickeln sich aus
diesen Totalreflexen, indem Kopf und Korper allmihlich immer weniger
an den Bewegungen teilnehmen.

Die lokalen Reflexe sind also eine spitere Differenzierung friiher
Allgemeinbewegungen, und wirklich einfache Reflexe kommen im Leben
des Individuums nicht vor.
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6. Lokomotionsbewegungen der Riickenmarksvdgel.

Es ist schon seit langem bekannt, da gekdpfte Vogel laufen und fliegen
konnen. So berichtete schon HEeropiaNus, daBl der rémische Kaiser
Commodus ein besonderes Vergniigen daran fand, gehetzte StrauBe mit
sichelférmiger Waffe zu erlegen; dabei sollen die enthaupteten Végel noch
eine Zeitlang gelaufen haben. Den ,,Bausteinen zu einer Segmentalphysio-
logie’* van RIJNBERKs entnehme ich noch folgende &ltere Beobachtungen
an gekopften Vogeln. So berichtet LAMETTRIE (1751) iiber gekdpfte Trut-
hihne, ToseTTI (1755) und BOoERHAAVE (1795) iiber gekdpfte Hiahne, die noch
laufen konnten. BOERHAAVE berichtet, er habe selbst einen gek6pften jungen
Hahn etwa 22 rheinldndische Fuf3 in gerader Linie laufen sehen. In seinen
,,Expériences sur le principe de la vie* schreibt LEcaLLoIS (1812), es sei
eine sichere Tatsache, daB Vogel eine Zeit nachdem man ihnen den Kopf
abgetrennt hat, iiberleben und sogar laufen konnen. Dagegen berichtet
Frourens (1824), daB seine Tauben nach Durchschneidung des Riicken-
marks oberhalb der Zervikalanschwellung keine Laufbewegungen mehr aus-
fithren. Moglicherweise hat FLoURENs seine Tauben zu spidt untersucht.

Weitere Versuche iiber die lokomotorische Funktion des Riickenmarks
wurden erst viel spiter in einer mehr exakten Weise von TARCHANOFF
(1884) angestellt. TARCHANOFF durchtrennte bei Enten das Riickenmark
in Hoéhe des 4. oder 5. Halswirbels und untersuchte danach, inwieweit
sie ihre Fihigkeit, sich fortzubewegen, behalten hatten. Es erwies sich,
daB die Riickenmarksenten regelmiBige Schwimmbewegungen mit den
FiiBen, Steuerbewegungen mit dem Schwanz ausfiihren. Auch ab-
schiittelnde Bewegungen, welche normale Enten mit dem Schwanz
ausfiihren, wenn sie aus dem Wasser ans Ufer kommen, wurden gelegent-
lich beobachtet. Wurde die Riickenmarksente reitend auf ein schmales
Gestell gesetzt, so daB3 die FiiBe frei in der Luft hingen, dann konnten
leicht gekreuzte Reflexe in den Beinen hervorgerufen werden. Im
Riickenmark der Ente miissen sich somit die Koordinationsmechanismen
fiir alle diese Bewegungen befinden.

TARCHANOFF (1895) konnte ferner zeigen, daB die Schwimm-
bewegungen der Fiile, wie auch die Steuerbewegungen des Schwanzes
durch das Lendenmark gesichert werden koénnen; nach der Isolierung
desselben vom iibrigen Riickenmark bleiben diese Bewegungen erhalten.
Die Riickenmarksenten TARCHANOFFs konnten das Gleichgewicht auf
dem Wasser gut behaupten, wihrend dies auf dem Boden unméglich
war. TARCHANOFF glaubt, daB die Erhaltung des Gleichgewichtes auf
dem Wasser viel einfachere Mechanismen erfordert, welche in den
beschriebenen Bewegungen der Beine und des Schwanzes gegeben sind.
Dieses Gleichgewicht wird aktiv durch diese Bewegungen unterhalten;
denn eine tote Ente treibt auf der Seite, nicht selten mit den Fiien
nach oben.

TARCHANOFF glaubt, daB die Bewegungen der Enten mit durch-
trenntem Riickenmark unabhingig von &uBeren Reizen stattfinden;
deshalb nennt er sie auch automatische Bewegungen. Durch 4uBere
Reize kénnen aber diese Bewegungen wohl beeinfluBt werden. So geniigt
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eine Berithrung des Riickens, um die Schwimmbewegungen zum Still-
stand zu bringen, wihrend durch Berithrung der Brust im Gegenteil
Schwimmbewegungen ausgelost werden.

Doch soll diese Automatie des Riickenmarks nur eine scheinbare
sein; die oben beschriebenen Bewegungen der Beine, des Schwanzes und
der Fligel werden von den Reizen, welche an der Schnittfliche des
Markes entstehen, verursacht. Man hat in diesen Féllen somit vielmehr
mit Zwangsbewegungen zu tun.

Kurz nach dem Erscheinen der Mitteilung TARCHANOFFs publizierte
Dugors (18935) eine kleine Mitteilung, in welcher er die Beobachtungen
TARCHANOFFs ergidnzte. DUBoIS berichtet, daB er eine Ente 3 oder 4 m
von einem Teiche entfernt dekapitierte und diese ohne Kopf halb laufend,
halb fliegend nach dem Teich fliichtete, wo sie noch eine Zeitlang
herumschwamm. DuBois behauptet, daf dekapitierte Enten auch auf
dem Lande koordinierte Ortsbewegungen ausfithren kénnen.

Einen tieferen Einblick in die Mechanismen der spinalen Koordination,
welche die Fortbewegung der Vogel beherrschen, gibt uns TRENDELEN-
BURG (1906). Die Flugbewegung unterscheidet sich prinzipiell von der
Gehbewegung; die erstere wird durch gleichartige und gleichzeitige
Bewegung beider Fliigel, die letztere durch gleichartige aber, alternierende
Bewegung der Beine besorgt. Es war deshalb zu erwarten, da auch
die Innervationsverhiltnisse in beiden Fillen verschieden sind.

TRENDELENBURG durchtrennt die dorsalen Wurzeln bei Tauben, und
zwar ein- und doppelseitig und untersucht, wie die Bewegungen der
Fliigel bzw. der Beine dadurch beeinflut werden. Nach einsestiger
Durchschneidung der Hinterwurzeln des Fliigels findet TRENDELENBURG
die Fliigelhaltung beiderseits gleich, selbst wenn die Taube mit dem
Kopf abwirts hingt. Kiinstlich bewirkte anormale Stellungen der Fliigel
werden nur auf der normalen Seite korrigiert, dagegen rufen pl6tzliche
Lageverinderungen des Korpers Fliigelreflexe hervor, welche an der
operierten Seite lebhafter sind als an der normalen. Das Flugvermégen
ist erhalten, wobei auch Wendungen ausgefiihrt werden kénnen. Wird
die Taube am asensiblen Fliigel festgehalten, so sucht sie sich durch
Flugelschlige des anderen Fliigels so zu befreien, wie ein normales Tier;
wird der Fliigel der normalen Seite festgehalten, so bleibt der Fliigel
der operierten Seite in Ruhe. Beim Halten am Schwanz schligt die
Taube wie eine normale mit beiden Fliigeln.

Bei doppelseitiger Durchtrennung der Hinterwurzeln des Flugels
bleibt die Fliigelhaltung normal. Ungewéhnliche Stellungen der Fliigel
werden aber beiderseits nicht korrigiert. Das Flugvermdgen ist dauernd
aufgehoben. Die Fliigelreflexe sind dagegen ausgiebiger als normal.

In diesen Versuchen TRENDELENBURGs fillt zunichst auf, daBl bei
beiderseitigem Sensibilitatsverlust der Fliigel die Fliigelhaltung nicht
merklich von der normalen abwich. Dies wurde von BAGLIONI (1906,
1907) bestritten, doch von TRENDELENBURG (1908) in einer weiteren
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Mitteilung wieder rektifiziert. TRENDELENBURG glaubt, dafl dies auf der
Unabhingigkeit des Tonus der Muskel von den zentripetalen Nerven
der Fliigel beruhe (allogener Reflextonus). Bei einseitigem Sensibilitats-
verlust am Fligel wird der Verlust der zentripetalen Erregungen der
einen Seite ausgiebig durch diejenigen der anderen Seite ersetzt; deshalb
koénnen diese Tauben gut fliegen und auf einem Stabe gut balancieren
und sich beim Fallen mit dem Riicken nach unten sehr prompt durch
frequente Fliigelschlige umdrehen. Die Bewegungen, bei denen beide
Fliigel gleichseitig beteiligt sind, zeigen keine Stérungen; hier geniigt
also die einseitige Regulierung der Bewegungsimpulse fiir beide Seiten.
Wird die Taube in eine Lage gebracht, in der normalerweise nur der
eine Fligel benutzt wird, dann tritt die Stérung hervor, wenn der zu
benutzende Fliigel der asensible ist.

An dem Fliigelreflex bei Senken der Taube konnte festgestellt werden,
daB der Fliigel der normalen Seite weniger hochgehoben wird als der
der operierten. Dieser Reflex wird somit durch zentripetale, in der
bewegten Extremitit selbst ausgeldste Erregungen normalerweise ge-
hemmt.

Die rhythmischen Fliigelschidge kommen im Riickenmark selbst
zustande und beruhen auf der reflektorischen Ausldsung jedes nidchsten
Fliigelschlages durch den vorhergehenden. Dies kann man schlieBen
aus dem folgenden Versuche TRENDELENBURGs. Bei Scheuchen versuchen
Tauben, deren Fliigelgebiet beiderseits asensibel ist, aufzufliegen; sie
heben die Fliigel zu extremer Senkrechtstellung iiber den Riicken und
fithren unter Abspringen vom Boden einen exzessiven Fliigelschlag aus;
zu thythmischen Fliigelschligen kommt es aber nicht.

TRENDELENBURG hat noch ein- und doppelseitige Durchschneidungen
der Hinterwurzeln der Beine ausgefithrt. Nach doppelseitiger Durch-
schneidung sind.die Tauben dauernd unfihig, auf den Beinen zu stehen
oder zu laufen. Nach einseitiger Durchschneidung der dorsalen Wurzel
ist zuerst das Stehen unmoglich. Bei den Versuchen zu gehen, welche
nach einer bestimmten Zeit gemacht werden, wird das asensible Bein
bald zu weit nach auBlen, bald zu weit nach innen aufgesetzt, wobei
der FuB oft mit dem Dorsum auftritt. Beim Fliegen und Sitzen auf
einer Stange hingt dieses Bein herab. Alle diese Stérungen werden
allmihlich ausgeglichen; doch bleiben einige Abweichungen dauernd
zurtick.

Wie aus den Versuchen mit der Durchtrennung der dorsalen Bein-
wurzeln hervorgeht, kénnen bei einseitiger Beinoperation die zentri-
petalen Reize der normalén Seite nicht vikariierend eintreten wie beim
Fliigel. Der Grund dafiir muB in der hier gleichzeitigen, dort alter-
nierenden Innervation der Extremititen gesucht werden.

In weiteren Versuchen konnte TRENDELENBURG feststellen, daBl der
Gesichtssinn wie auch die Labyrinthe keinen EinfluB auf das beschriebene
Verhalten der asensiblen Fliigel haben. Auf die Beine iibt die einseitige
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wie doppelseitige Exstirpation der Labyrinthe einen deutlichen EinfluB
aus; das Stehen und Gehen wird gestért. Die Labyrinthe haben einen
dauernden EinfluB auf den Muskeltonus, wie EwaALD dies schon frither
gezeigt hatte. Auch das GroBhirn iibt keinen merklichen Einflul auf die
oben beschriebenen Reaktionen der Taube mit Dorsalwurzeldurch-
schneidungen aus.

Im AnschluB an die Versuche TRENDELENBURGs will ich an dieser
Stelle noch die Untersuchungen BEeNjaMINs und HuiziNcas (1928)
erwihnen, welche die Wirkung des Vestibularapparates auf den Fliigel-
und Beintonus bei der Taube untersucht haben. Sie stellten einen
tonussteigernden EinfluB der Labyrinthe auf die Beuger des gekreuzten
und auf die Strecker des homolateralen Fliigels fest. Die Durchschneidung
der Hinterwurzel ergab meistens eine Tonusabnahme der Beuger derselben
Seite und Tonusabnahme der Strecker der gekreuzten Seite. Das Laby-
rinth wirkt somit auf den Fliigeltonus synergisch mit den gekreuzten
Propriorezeptoren.

Doppelseitige Labyrinthausschaltung hat Verlingerung der Fliigel
bzw. verminderten Beugetonus, doppelseitige Hinterwurzeldurchtrennung
Verkiirzung bzw. verminderten Strecktonus der Fliigel zur Folge. Die
Tonuseinfliisse vom Labyrinth und den Propriozeptoren auf den Fliigel
kénnen einander in Gleichgewicht halten, aber es kann auch der eine
oder der andere der beiden Einfliisse iiberwiegen.

Einige Hinweise iiber die Bedeutung des Riickenmarks fiir die Wairme-
regulierung bei T auben findet man in der Arbeit KAvSERs (1929). Nach
Durchtrennung des Riickenmarks in der Héhe des D 4 trat eine Vaso-
dilatation ein; die paralysierten Muskeln kénnen beim Abkiihlen kein
Zittern mehr verursachen. Die physikalische Wirmeregulierung war
somit aufgehoben; trotzdem konnte die Taube ihre Temperatur konstant
halten bei Variationen der Zimmertemperatur von 1—36° C dank der
Steigerung des Stoffwechsels um das Dreifache.

Die berithmten Versuche von Gortz und EwWALD an Hunden hat
SAMMARTINO (1933) an Tauben wiederholt. Er exstirpierte bei 12 jungen
Tauben das gesamte Lumbosakralmark und 2 oder 3 Segmente des
Thorakalmarks. Die Sensibilitit und Motilitdt des hinteren Kérper-
abschnittes waren selbstverstindlich aufgehoben. Der Tonus des Sphinc-
ters der Kloake, welcher gleich nach der Operation vollkommen erschlafft
war, stellte sich wieder her und die Defikation fand in bestimmten
Zeitabstdnden spontan statt. Die Temperatur war nur die ersten 2 Tage
in der Kloake etwa um 1—2° C vermindert. Die Federn der hinteren
Kérperhilfte blieben normal wachsend. Es traten aber trotz der sorg-
faltigen Fiitterung stets intestinale Stérungen auf, an welchen die Tauben
gewoShnlich innerhalb eines Monats eingingen.
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7. Das Riickenmark als Leitungsorgan.

Als Leitungsorgan ist das Riickenmark der Vogel noch wenig unter-
sucht; aber aus den anatomischen Untersuchungen konnen einige funk-
tionelle Besonderheiten desselben gefolgert werden. Aus diesem Grunde
werde ich hier ganz kurz auf den Verlauf der wichtigsien Bahnen eingehen,
wobei ich mich wiederum an die vergleichende Anatomie des Nerven-
systems von ARIENS KAPPErs halten werde. Die Hinlerstringe des
Riickenmarks sind bei den Voégeln verhdltnismiBig schwach entwickelt.
Dies muB nach Ariens Kappers dadurch erklirt werden, daB bei den
Vogeln infolge der geringen peripheren Sensibilitit die Hinterwurzeln
relativ diinner sind als bei den anderen Tieren. AuBerdem verlaufen
die Fasern der Hinterstringe meistenteils nur kurze Strecken; ein kleiner
Teil derselben steigt bis zur Oblongata. Aus diesen Besonderheiten des
anatomischen Baues der Hinterstringe geht nach ARIENS KAPPERS
hervor, daB die Végel vornehmlich Reflextiere sind, was mit den oben
angefiihrten physiologischen Befunden vollkommen iibereinstimmt.

Im Riickenmark der Végel werden auch lingere endogene aufsteigende
Bahnen gefunden, welche im Vorderseitenstrang verlaufen und zur
Leitung des Schmerz-Temperatursinnes und nach ARIENS KAPPERS wahr-
scheinlich auch des Muskelsinnes dienen. Diese Bahnen ziehen nach
dem Tegmentum und Tectum des Mittelhirns, wo sie mit statischen und
optischen Empfindungen in Korrelation treten.

Von den langen aufsteigenden Bahnen muB der Tractus spino-
cerebellaris, welcher nach FRIEDLANDER auf dem Niveau des letzten
Lumbalnerven entsteht, erwihnt werden. Medial von diesem verlduft
der Tractus cerebello-spinalis. Aus dieser absteigenden Bahn findet man
bei den Végeln noch stark entwickelte absteigende Bahnen aus dem
Tectum opticum und den Kernen des Vestibularis. Diese gut entwickelten
absteigenden Verbindungen des Riickenmarks mit dem Kleinhirn, dem
Vestibularapparat und dem optischen System miissen nach ARIENS
KAPPERS mit der Tatsache in Zusammenhang gebracht werden, daf3 die
Vogel ausgezeichnete Gleichgewichtstiere sind.

Von den wenigen Versuchen, in welchen die Folgen der Durch-
schneidung bestimmter Bahnen des Riickenmarks untersucht wurden,
sind zundchst die von BECHTEREW (1890) zu nennen. Dieser Forscher
untersuchte die Folgen der Verletzung oder Durchschneidung der Henter-
stringe im Halsmark bei den Tauben. Er beobachtete nach diesen
Eingriffen einige Bewegungsstérungen, welche von ihm auf Schidigung
des Gleichgewichtes zuriickgefiihrt werden. Auf dem Boden miissen
die operierten Tauben sich auf den Schwanz stiitzen; sonst schwanken
sie fortwdhrend und fallen. Auf einer Stange kénnen sie sich nicht
halten. Beim Laufen schwanken und fallen sie fortwdhrend. Diese
Stérungen sollen noch zunehmen, wenn die Augen mit einer Kappe
bedeckt werden; besonders fallen die Zwangsbewegungen des Kopfes
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auf, welche denjenigen nach Labyrinthexstirpation #hnlich sind. Die
Koordination der Bewegungen ist nicht aufgehoben; paretische oder
paralytische Erscheinungen wurden gleichfalls nicht beobachtet. Die
beobachteten Stérungen werden von BECHTEREW auf die Ausschaltung
sensibler Reize, welche von der Haut kommen, zuriickgefiihrt.

FRIEDLANDER (1896), dem wir eine eingehende Beschreibung des
Baues des Riickenmarks der Végel verdanken, gibt eine kurze Be-
schreibung tiber das Verhalten seiner Tauben nach der Operation.

Nach volistindiger Durchtrennung des Riickenmarks lagen die Tauben
mit an den Leib angezogenen Beinen passiv. Beim Aufscheuchen machten
sie heftige Fliigelschlige und versuchten sie sich auf diese Weise fort-
zubewegen.

War das Riickenmark nur von der einen Seite durchschnitten, dann
war die gleichnamige hintere Extremitdt gelihmt; der Schwanz nach
der normalen Seite abgebogen. Die Sensibilitit war an der entgegen-
gesetzten Seite wahrscheinlich etwas herabgesetzt. Alle diese Er-
scheinungen nahmen allmihlich ab; nach 1 Woche konnte die operierte
Taube auf beiden Beinen stehen. Am Anfange der 3. Woche konnte nur
noch eine geringe Schwiche des paretischen Beines festgestellt werden.

Eine wertvolle Untersuchung iiber die Bedeutung der spinalen Bahnen
fur die statische und lokomotorische Koordination bei den Végeln haben
BiacH und BAUER (1912) ausgefiihrt. Sie durchschnitten bei Tauben
ein- und doppelseitig die spinocerebellire Bahn und hielten danach die
Tiere 12 Tage lang am Leben.

Doppelseitige operierte Tauben stehen die ersten Tage mit weit
abduzierten Beinen, wobei der Kopf vorgestreckt und nach abwirts
gerichtet gehalten wird. Beim Gehen taumeln sie stark, weil sie auf einem
Bein das Gleichgewicht auch fiir kurze Zeit nicht zu erhalten imstande
sind. Nicht bei allen Tauben treten diese Stérungen so ausgesprochen
auf; wenn man ihnen aber die Augen verbindet, dann werden die
Stérungen merklich verstirkt.

Einseitig operierte Tauben zeigen ein Schwanken nach der operierten
Seite. Durch Verbinden der Augen wurden auch diese Symptome ver-
starkt. Fliegen konnen die operierten Tauben nur schlecht. Nach einigen
Tagen tritt aber eine Besserung ein; die Bewegungen werden sicherer.
Wenn die Tauben Kratzbewegungen ausfithren, dann wird in dieser Zeit
nur das gesunde Bein gebraucht, wobei die Taube auf dem operierten
Beine steht. Spiter wird auch dieses Bein fiir die Kratzbewegung
gebraucht; dabei zeigt es sich aber, daB die Taube viel unsicherer auf
dem gesunden Beine steht. Spiter verschwindet auch diese Erscheinung.

Biacr und BAUER beschreiben noch Retropulsionen, welche sie bei
ihren Tauben, und zwar sowohl den einseitig, wie auch den doppel-
seitig operierten, beobachteten. Die Tauben werfen dabei den Kopf
plétzlich in den Nacken zuriick und schwanken einige Schritte nach
riickwirts.
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Eine Hypotonie der Muskulatur, Stérungen der Sensibilitit sowohl
der oberflichlichen wie der tiefen konnte nicht festgestellt werden. Oft
wurde ein Tremor der Fliigel beobachtet.

Nach Durchschneidung der Hinterstriinge, wobei aber stets auch die
spinocerebelliren Bahnen mit verletzt wurden, konnte meistenteils nur
eine leichte Unsicherheit der Bewegungen, besonders bei verbundenen
Augen, ferner auch Flankengang beobachtet werden. Bei einer Taube
mit stark degenerierten Hinterstriingen wurde auch eine Propulsion
beobachtet.

Auf Grund der angefithrten Versuche kommen BiaceH und BAUER
zu dem Schlusse, daB ein Awnfagonismus zwischen Spinocerebelldr- und
Hinterstrangsystemen besteht, in dem Sinne, daB erstere zu der Innervation
der Rumpfbeuger, letztere zu derjenigen der Strecker in engerer Beziehung
stehen. Durch Ausfall der ersteren iiberwiegen die Extensoren des
Rumpfes, was zu einer Retropulsion fiihrt; durch Ausfall der letzteren
kommt es dagegen zum Uberwiegen der Rumpfflexoren, und dies fiihrt
zu Propulsionen.

III. Das verliangerte Mark.

Die Medulla oblongata, welche eine direkte Fortsetzung des Riicken-
marks darstellt, beginnt hinten mit der Erweiterung des Zentralkanals des
Riickenmarks, der hier in den 4. Ventrikel iibergeht; vorne geht sie in das
Mittelhirn iiber. Bei den Vogeln ist dieser Hirnabschnitt gut entwickelt
und verhdltnismiBig groB.

Als selbstandiger Abschnitt des Zentralnervensystems enthilt die Medulla
oblongata nervise Mechanismen, welche eine automatische Tatigkeit zeigen,
und noch viel zahlreichere Reflexmechanismen, welche einerseits die Auf-
nahme und das Verarbeiten der Nahrung regeln, anderseits fiir die Orien-
tierung des Tieres im Raume dienen. Zu den letzteren gehoren die stato-
kinetischen und die optokinetischen Mechanismen.

Die Medulla oblongata als Sitz des Amungszentrums ist bei den Vigeln
verhiltnismiBig gut untersucht. FLOURENS (1824), der bei den Siugern
im Calamus scriptorius der Oblongata den sog. ,,Lebensknoten’* gefunden
hatte, konnte bei den Tauben denselben wiederfinden. Auch bei den
Tauben sollte die Zerstérung dieser Stelle der Oblongata zu einem
sofortigen Stillstand der Atmung fithren. BROWN-SEQUARD (1864), der
gegen die Lehre FLOURENS' vom Lebensknoten im verlingerten Mark
auftrat, bezweifelte sogar die Notwendigkeit dieses Hirnabschnittes fiir
die Atmung, da er bei Vigeln nach der Exstirpation der Oblongata die
Atmungsbewegungen des Brustkorbes noch eine Zeitlang beobachten
konnte. Das Vorhandensein eines Atmungszentrums im verlingerten
Mark konnten diese Versuche von BROWN-SEQUARD nicht erschiittern,
obwohl bis heute eine Abgrenzung desselben, wie bei den Siugern, fehlt.
Dafiir sprechen die Versuche VULP1aNs (1866), der die Versuche FLOURENS’
bestitigte. Auf die Bedeutung des medulliren Atmungszentrums fiir die
Atmung weisen die Versuche FREDERICQs (1883), welcher bei einem Huhn
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und bei Enten durch Abkihlung der Oblongata eine’ Verlangsamung
der Atmungsbewegungen erzielen konnte.

Das medullire Atmungszentrum wird bei den Vogeln, ebenso wie bei
den Siugern, in seiner Titigkeit von den verschiedenen Teilen des
Korpers reflektorisch beeinfluBt. So konnte FREDERICQ einen Atem-
stillstand bei Enten durch Benetzung der Umgebung der Nasenlocher
hervorrufen. SIEFERT (1896) und FRANGOIS-FRANK (1906) weisen darauf
hin, daB sich bei den verschiedenen Koérperstellungen, bei der Wirkung
von Schmerz- und anderen Reizen die Frequenz, der Rhythmus und
die Tiefe der Atmung bei den Végeln verdndert. Auch das Labyrinth
hat einen EinfluB auf das medullire Atmungszentrum, wie -aus den
dlteren Untersuchungen von FANo und Masini (1894) hervorgeht,
welche spiter vomr HUXLEY (1913) und PATON (1913 und 1927) bestitigt
wurden.

Noch mehr ist die Bedeutung der N#. vag? fiir die nervése Regulation
der Atmungsbewegungen bei den Vogeln untersucht. BROWN-SEQUARD
(1860), PAuL BEeRT (1870), KNOLL (1880), COUVREUR (1891), BOURGEOIS
(1896), SIEFERT (1899), GRUNWALD (1904), STUBEL (1910), ORR und
WaTtsoN (1913) und NIKOLAIDES (1914) haben sich alle mit dieser Frage
beschiftigt. Alle diese Forscher haben die reflektorische BeeinfluBbarkeit
des medulldren Atmungszentrums lings den Nn. vagi festgestellt; dabei
wurde von einigen auch eine Selbsisteuerung der Atmung im Sinne
HEerINGs und BREUERs gefunden.

AuBer den eben erwihnten peripheren Reizen haben bekanntlich noch
der Kohlensduregehalt oder Sduregrad des Blutes und der Grad der Sauer-
stoffsdttigung desselben einen EinfluB auf die Titigkeit des Atmungs-
zentrums bei den Sdugetieren. Die Frage, ob dieselben Verhiltnisse
auch bei den Végeln vorliegen, ist von vielen Forschern untersucht
worden; hier kann ich nur die wichtigsten nennen. Luciant und BorDoNI
(1888), BourGEo1s (1896), BAER (1896), GROBER (1899), NAGEL (1901),
GRUNWALD (1904), TREVES und Mar1occo (1905), VIET (1911), FoA (1911)
und STEHLIK (1922) waren es, die viel zur Aufklirung dieser Frage
beigetragen haben. Auch die Frage {iber das Entstehen von Apnoe
bei der kontinuierlichen Durchleitung von Luft durch die Atmungs-
organe wurde erortert. Bei den Vogeln konnte ebenso wie bei den
Siugern eine Anderung der Titigkeit des Atmungszentrums unter dem
Einflusse von Sauerstoff und Kohlensiure festgestellt werden.

Bei den meisten Vogeln konnte durch Einatmung von indifferenten
Gasen oder kohlensiurereicher Luft eine Zunahme der Frequenz der
Atmungsbewegungen festgestellt werden. Eine Ausnahme bilden die
Tauchvigel. Hux1LEY (1913) konnte sich iiberzeugen, daf das Aémungs-
zentrum bei den Enten fiir Anhdufung von Kohlensdure im Blute wenig
empfindlich ist. ORR und WATSON (1913) konnten {feststellen, daB
Kohlensdure in der Atmungsluft eine Verlangsamung und sogar eine
Apnoe bei der Ente hervorruft in direkter Abhingigkeit von der
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Konzentration. Dagegen bewirkt Sauerstoffmangel in der eingeatmeten
Luft sofort eine Beschleunigung der Atmungsbewegungen.

Doch ist diese besondere Wirkung der Kohlensiure auf das Atmungs-
zentrum der Ente keineswegs endgiiltig festgestellt. DooLEY und
KoppANYI (1929), welche die Versuche von OrRrR und WATSON wieder-
holten, konnten sie nicht bestitigen. Sie finden, daB Kohlensdure auf
das Atmungszentrum der Ente, wie bei anderen Tieren, eine stimulierende
Wirkung hat. In derselben Weise wirkt sie auch auf das Vasomotoren-
zentrum und die Zentren des Herzvagus.

Der Funktion der Vaguszentren, welche die Herztdtigkeit regulieren,
ist ebenfalls bei den Végeln noch nicht vollkommen aufgeklirt, obwohl
ziemlich viele Forscher sich mit dieser Frage beschiftigt haben. Die
Vaguswirkung auf das Herz ist bei den Vogeln durch die Untersuchungen
von CLaup BERNARD (1858), EINBRODT (1859), KNoOLL (1880), COUVREUR
(1892), DOGIEL und ARCHANGELSKY (1900), BATTELLI und STERN (1908),
JURGENS (1909), STUBEL (1910), PATON (1912), KAHN (1915) festgestellt
worden. Die Vaguszentren fiir das Herz scheinen sich nicht in einem
andauernden tonischen Zustande zu befinden. Wie JURGENS zuerst
festgestellt hatte und auch PATON befestigen konnte, treten nach Durch-
schneidung der beiden ,,Vagi’ keine Verinderungen im Herzrhythmus
ein, wenn fiir kiinstliche Atmung gesorgt wird. Es konnte auch von
verschiedenen Forschern eine reflektorische Erregbarkeit dieser Zentren
festgestellt werden. So erhielt STUBEL (1910) bei faradischer Reizung
der Haut und der Gaumenschleimhaut Beschleunigung, zuweilen auch
Verlangsamung der Herztitigkeit. ROGERS (1920) konnte bei Tauben
durch mechanische Reizung der Brachialnerven Vaguseffekte auf das
Herz erzielen.

Auf die Zentren der Nn.vagi wie auch auf die Vasomotorenzentren
in der Medulla- oblongata haben bei den Tauchvigeln besonders der
Kohlensiuregehalt und der Grad der Sauerstoffsittigung des Blutes
einen deutlichen EinfluB. Wie die Untersuchungen von PAuUL BERT
(1871), RicHET (1894), BATTELLI und STERN (1908), PATON (1912),
LomBROsO (1913), HUXLEY (1913), ARTOM (1926), KOoPPANYI und DOOLEY
(1928) gezeigt haben, tritt zugleich mit der Apnoe beim Untertauchen
auch eine Verzégerung der Herztitigkeit ein.

Die reflektorische Evregbarkeit des Vasomotorenzentrums in der Oblon-
gata scheint nur von ROGERs (1920) untersucht zu sein. ROGERs konnte
durch mechanische Reizung der Brachialnerven sowohl pressorische wie
auch depressorische Effekte erzielen, welche an den Blutdruckkurven
leicht erkannt werden konnten. Wenn Ammoniak den Nasenl6chern
genidhert wurde, verursachte dies eine Steigerung des Blutdruckes. Bei
Asphyxie traten ebenfalls vasomotorische Erscheinungen auf.

Noch weniger ist iiber die Zentren der Nn. accelerantes des Herzens
bei den Vogeln bekannt. DoGIEL und ARCHANGELSKY (19o6) berichten,
daB nach Durchschneidung des Riickenmarks zwischen dem 2. und
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3. Halswirbel die Reizung desselben in absteigender Richtung bei der
Gans eine Zunahme des Blutdruckes und Pulsbeschleunigung zur Folge
hatte. Dieselben Effekte konnten diese Forscher erhalten, wenn sie das
Riickenmark oberhalb und unterhalb der Austrittsstelle des N. sym-
pathicus aus dem Vertebralkanal durchtrennten und danach elektrisch
reizten.

Paton (1912) erhielt bei Enten eine Verstirkung der Herzkontrak-
tionen, wenn er das 2. oder 3. Paar thorakale Riickenmarkwurzeln reizte.

Obwohl ich in der mir zuginglichen Literatur keinerlei direkte
Anweisungen iiber die Bedeutung der Medulla oblongata, bzw. der hier
gelegenen Vaguszentren fiir die Motilitit und Sekretion der Verdauungs-
organe bei den Vogeln gefunden habe, weisen doch einige Untersuchungen,
welche die Innervation dieser Organe zum Gegenstande hatten, darauf
hin, daB die Vaguszentren auf den Oesophagus, Kropf und Magen eine
fortdauernde tonische Wirkung ausiiben. Die Bewegungen dieser Organe
kénnen durch die Vaguszentren sowohl geférdert als auch gehemmt
werden.

CLAUD BERNARD (1858) beobachtete eine Paralyse des Kropfes und
Magens bei Tauben nach beiderseitiger Vagusdurchtrennung. DovonN
(1894) konnte durch zentrale Reizung des einen Vagus bei erhaltenem
zweiten Vagus eine Hemmung der Bewegungen des Kropfes und des
Magens, zuweilen aber auch eine Verstirkung der Kontraktionen erzielen.
Rosst (1gos) beobachtete nach Durchschneidung beider Nn. vagi einen
vollkommenen und dauernden Stillstand des Kropfes und Verzégerung
der Magenbewegungen.

MANGOLD (1906), der die Innervation des Muskelmagens der kérner-
fressenden Vogel untersuchte, konnte die reflekiorische Titigkeit der
Vaguszentren ebenfalls ermitteln. Er findet, daB} zentrale Vagusreizung
bei erhaltenem zweiten Vagus stets Hemmung zur Folge hat, wihrend
periphere Vagusreizung meistens erregend wirkt. Mechanische Reizung
des Bauchfells, des Magens an der Oberfliche wie Innenfliche fiihrte
stets zur Hemmung der Magenbewegungen.

Auch NoLr (1925, 1927) konnte die Befunde der vorigen Forscher
bestitigen, daB nach beiderseitiger Durchschneidung der Nn.vagi eine
vollkommene Paralyse nicht nur des Kropfes, sondern auch des ganzen
Oesophagus eintritt. Er kommt auch zu dem Schlusse, daB die Fort-
bewegung des Futters lings den Oesophagus und Kropf bei den Végeln
durch bulbire Reflexe reguliert und unterhalten wird.

Die Bedeutung des verlingerten Markes, und zwar der statokinetischen
Mechanismen desselben fir die Orientierung der Vigel im Raume hat
GROEBBELS in seinen schénen Versuchen sehr ausfiihrlich untersucht.

Nachdem FLoURENS (1828) gezeigt hatte, daB Zerstdrung der Bogenginge
bei Tauben zu eigenartigen Storungen fiihrt, wurde diese Beobachtung von
EwaLD (1887) und BREUER (1889, 1891) ebenfalls an Tauben bestitigt und
erweitert.
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Erst in der neueren Zeit haben GROEBBELS (1922) und BENJAMINS
und Huizinca (1928) die Bedeutung der Labyrinthe fiir die tonischen
Lagereflexe von Kopi, Fliigel, Beinen und Schwanz, wie auch die Reflexe,
welche durch Bewegungen ausgelost werden, sowohl bei normalen als
auch operierten Tauben untersucht. Von GROEBBELS wurde die Inner-
vation dieser Reflexe, unter anderem auch die Bedeutung des verldngerten
Markes, bestimmt.

Um die Innervation der Lage- und Bewegungsreflexe niher kennen-
zulernen, nahm GROEBBELS (1928) Ldsionen der Medulla oblongata und
des Zervikalmarks bei Tauben vor. Gleichzeitig unterwarf GROEBBELS
die Verletzungen im .Gehirn einer genauen mikroskopischen Unter-
suchung. Die Analyse der physiologischen Erscheinungen mit den
anatomischen Befunden hat gezeigt, daB3 die Degeneration des dorsalen
Ldngsbiindels zu Storungen im Fliigel und Schwanz fithren. Bei Degenera-
tion im linken dorsalen Lingsbiindel reagiert nur die rechte Schwanz-
seite bei Drehen und Progressivreaktion; bei Durchtrennung des dorsalen
Liangsbiindels beiderseits fehlen die Fliigel- und Schwanzreflexe iiber-
haupt. Bei der Taube verlaufen, wie anatomische Untersuchungen
zeigten, die Erregungen aus dem Labyrinth und dem Deitersvestibularis-
kerngebiete im dorsalen Lingsbiindel zu den Fliigelhebern und Schwanz-
muskeln der anderen Seite. Was die Beine betrifft, so tritt der Ausfall
auf der Seite ein, auf welcher die Lision im dorsalen Lingsbiindel
starker ist.

Viel komplizierter liegen die Verhiltnisse bei den Halsmuskeln. Die
Erregungen zu dem Drehen und Wenden des Halses verlaufen nicht
allein im dorsalen Langsbiindel. Auch nach Verletzungen des Corpus
restiforme treten Halsverdrehungen nach der verletzten Seite auf. Beim
Zustandekommen dieser Erscheinungen scheint danach das Kleinhirn
eine Rolle zu spielen.

Sehr eindeutige Befunde hat GROEBBELS nach ein- oder doppelseitiger
Lision der Kleinhirnseitenstrangbahn erhalten. In allen Fillen konnte
er eine Riickenwirtsdrehung von Hals und Schwanz feststellen, wenn
die Taube senkrecht mit dem Kopf nach unten gehalten wurde. War
diese Bahn einseitig getroffen, dann war der Schwanz nach der anderen
Seite gedreht; dies hat schon FRIEDLANDER beschrieben.

Die Bedeutung der Medulla oblongata fiir das Zustandekommen von
Lage- und Bewegungsreflexen der Vogel bespricht GROEBBELS (1930)
nochmals in einer weiteren Arbeit.

Die anatomischen Untersuchungen haben GROEBBELS davon iiber-
zeugt, daB Halsverdrehungen, welche infolge der Liasion der Oblongata
oder des Halsmarkes eintreten, auf Verletzungen innerer Bogenfasern
und Raphefasern, welche nach den zervikalen Vorderhornzellen kreuzen,
beruhen. Das dorsale Lingsbiindel soll dabei nicht in Frage kommen.

Nach Liasion des rechten Zervikalkernes und des rechten Binde-
arms oder des rechten Corpus restiforme beobachtete GROEBBELS
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Kreisbewegungen nach rechts, zugleich mit Rollungen iiber die rechte
Korperseite.

Durch Ldsionen der Oblongata oder des Halsmarkes, wobei das dorsale
Liangsbiindel beiderseits direkt getroffen war, wurde das Flugvermdigen
aufgehoben. Eine Hypotonie und Hyporeflexie im linken Fliigel trat
auf, wenn starkere Degeneration des linken dorsalen Lingsbiindels vorlag
oder bei der Lision des rechten Corpus restiforme der Kleinhirnanteil
dieses Biindels getroffen war.

Auch die Schwanzspreizung auf Drehen fehlte, wenn das dorsale Lings-
biindel beiderseits getroffen war; sie ging an der Seite verloren, an
welcher sich eine Degeneration im dorsalen Lingsbiindel befand. Auch
die Landungsreaktion der Beine war negativ, wenn beiderseits das dorsale
Lingsbiindel getroffen war. Stiitzreaktionen der Beine treten bei Tauben
nach Lisionen der Oblongata oder des Halsmarkes auf; der Halsreflex
auf die Beine geht dagegen verloren.

Von JELLINEK (1933) werden die von TULLIO (1930, 1932) zuerst
beschriebenen Stellreflexe auf akustische Reize in die Medulla oblongata
lokalisiert. Diese akustischen Stellreflexe, die vom biologischen Standpunkt
aus als Schutzreflexe angesehen werden miissen, bestehen darin, daB,
wenn eine Offnung in der Knochenwand des einen Bogenganges an-
gebracht wird, bestimmte Kopfbewegungen bei Tonzufiihrung beobachtet
werden. TuLLIO hatte schon festgestellt, daB diese Stellreflexe des Kopfes
auch nach Exstirpation des GroBhirns unverindert bleiben. JELLINEK
konnte bei ihren Tauben auch das ganze Mittelhirn entfernen, ohne da3
diese Reflexe sich verinderten. Diese akustischen Stellreflexe scheinen
vestibulire Reflexe zu sein, welche durch die Oblongata vermittelt
werden.

Die bei Verinderungen der Korperstellung auftretenden kompensa-
torischen Bewegungen der Augen, welche bei der Taube von BENJAMINS
und HUIZINGA (1927) beschrieben sind, werden vornehmlich durch die
Labyrinthe vermittelt. Darauf weisen die umfangreichen Verbindungen
des Vestibularisapparates mit den Augenmuskelkernen hin. Die Medulla
oblongata muf} somit beim Zustandekommen dieser Reflexe eine wichtige
Rolle spielen. Leider fehlen aber, meines Wissens, physiologische Unter-
suchungen an Vogeln iiber diese interessante Frage noch ginzlich.

IV. Das Kleinhirn.

Das Kleinhirn der Vogel ist gut entwickelt und zeichnet sich durch
seine verhiltnismaBige GroBe aus. Die Kleinhirnmasse setzt sich aus dem
groflen Mittelstiick, dem Vermis, und aus zwei seitlichen Léappchen, Lob:
laterales, auch Flocken genannt, zusammen.

Auf Grund des verschiedenen Verlaufes der Furchen wird das Vogel-
kleinhirn von BROUWER und INGVAR in drei Hauptteile: Lobus anterior,
medius und postevior (Abb. 3) eingeteilt. Von diesen drei Lobi ist der
Lobus posterior der charakteristischste. Er besteht bei allen Vogeln aus

Ergebnisse der Biologie XIII. 8
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drei Lobuli, welche von INGVAR Pyramis, Uvula und Nodulus bezeichnet
werden. Der Lobus posterior wird durch den Sulcus praepyramidalis, der
von BROUWER als Fissura ,,Y‘* bezeichnet wird, vom Lobus medius getrennt.

Der Lobus anterior hat nach INGVAR ebenfalls einen ziemlich konstanten
Bau und zerfillt gewthnlich in vier Lobi, von welchen der vierte meistens
in zwei Sublobuli zerfillt. Der Lobus anterior wird durch die Fissura ,,X‘
(BROUWER), welche nach INGVAR als Sulcus primarius aufgefaBt werden mus,
vom Lobus medius getrennt.

Zwischen dem Lobus anterior und dem Lobus posterior, durch die Sulci
primatius und praepyramidalis getrennt, befindet sich der Lobus medius,
welcher, was Groéfe und Lamellenzahl
anbetrifft, groBeren Variationen unter-
worfen ist. Bei den Tauben, welche vor-
nehmlich fiir Versuche dienen, lassen sich
die drei genannten Lobi leicht unter-
scheiden.

Die Vogel unterscheiden sich von
allen anderen Wirbeltieren durch die
Mannigfaltigkeit ihrer Lokomotions-
bewegungen und Ruhestellungen. Das
Studium des Vogelkleinhirns bietet da-
her ein besonderes Interesse. Es ist
begreiflich, daB seit mehr als 100 Jahren
Abb. 3. Schema der Einteilung des Vogel- zahlreiche ‘Forscher sich .mit der Frage.

Kleinhirns nach BROUWER-INGVAR. der Funktion des Kleinhirns gerade bei

den Vogeln beschiftigt haben.

Roranpo (1809) scheint der erste gewesen zu sein, der bei Végeln
verschiedene Operationen am Kleinhirn ausfithrte. Er berichtet iiber
einen Hahn, dem er die rechte Hilfte des Kleinhirns exstirpiert hatte
und der nach diesem Eingriff nicht mehr auf dem rechten Bein stehen
konnte und die ganze Zeit auf der rechten Seite liegen blieb, obwohl
er sowohl die Fliigel wie auch die Beine bewegen konnte. Weiter
vermeldet RoLaNDO, daB nach der Entfernung des ganzen Kleinhirns
eine vollstindige Paralyse eintritt. Waren dagegen die Lisionen des
Kleinhirns nur leicht, so konnten sich die Végel nach einer Zeit
wieder bewegen.

Weitere experimentelle Untersuchungen am Kleinhirn der Végel
findet man in dem bekannten Werke FLOURENS’ (1824) ,,Recherches
expérimentalles sur les propriétés les fonctions du systéme nerveux‘.
FLOURENS berichtet, daB Abtragungen der oberen Schicht des Klein-
hirns keine bemerkenswerten Verinderungen im Verhalten der Tauben
verursachen. Dagegen treten desto groBere Stérungen in der aufrechten
Haltung, im Gehen und Fliegen der Tauben ein, je tiefere Schichten des
Kleinhirns exstirpiert werden. Die Végel verlieren das Gleichgewicht;
es treten heftige Rollenbewegungen ein. Auf Grund seiner Versuche
kommt FLOURENS zu dem Schlusse, daB das Kleinhirn ein Koordinations-
zentrum der Bewegungen ist.
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Zu derselben Zeit erschien auch eine Arbeit von FoDERA, der gleich-
falls seine Versuche an Vigeln anstellte. FoDERA konnte nur bei gréBeren
Zerstorungen des Kleinhirns deutliche Stérungen beobachten. Die eine
Taube, iiber die er ausfiihrlich berichtet, schwankte beim Gehen, fiel
nach hinten, ging sogar zuweilen riickwirts und war die ganze Zeit
sehr aufgeregt. In die Luft geworfen, konnte diese Taube ganz regel-
miBig fliegen und sich geschickt niedersetzen.

MAGENDIE (1825) berichtet in seinen ,,Précis élémentaires de Physio-
logie”, daB bei den Zerstérungen des Kleinhirns bei Tauben und Enten
sehr hiufig eine unwiderstehliche Neigung zum Riickwirtsgehen und
-fallen auftritt. .

MaGeNDIE glaubt deshalb, daB vom Kleinhirn der Végel, wie auch
der Siugetiere eine besondere Kraft ausgeht, welche die Tiere zur
Bewegung nach vorwirts zwingt; ein anderes Zentrum, welches die
Riickwdrisbewegung verursacht, soll im Corpus striatum sich befinden.
Unter normalen Verhiltnissen sollen sich die Wirkungen beider Zentren
ausgleichen. Gegen diese Lehre MAGENDIEs wendet sich LONGET, der
mit Recht bemerkt, daf} die Riickwirtsbewegung selten nach Kleinhirn-
lasionen auftritt. Von 18 Tauben, iiber die FLOURENS berichtet, wurde,
dieses Phidnomen nur bei 5 wahrgenommen; von BoUILLAUD in 4 Fillen.
MAGENDIE selbst gibt zu, daB die Riickwirtsbewegungen auch nach
Lisionen des verlingerten Markes auftreten. Riickwirtsbewegungen der
Vogel nach Kleinhirnldsionen sind auch von einigen spiteren Unter-
suchern beschrieben; ihr Entstehen bleibt aber bis jetzt unaufgeklirt.

SERRES (1826) hebt in seiner ,,Anatomie comparée du cerveau
hervor, daB nach der Abtragung des Kleinhirns ganz besonders die
hinteren Extremitiiten leiden. Wirft man einen operierten Vogel in die
Luft, so fliegt er; wenn er aber auf den Boden kommt, kann er nicht
wieder auffliegen, weil er mit den paralytischen Beinen sich nicht wieder
emporheben kann. ]

Hier miissen noch die Versuche BouiLrLauDs (1827) erwihnt werden,
der das Kleinhirn bei Siugern und Végeln zerstérte und eine Reihe
von Erscheinungen beschrieb. Weiter findet man Berichte iiber Klein-
hirnexstirpationen bei Végeln bei LoNGET (1842), der die Experimente
FLOURENS’ wiederholte und bestiitigte. Einige Beobachtungen iiber die
Kleinhirnfunktionen findet man auch bei BROWN-SEQUARD (1859), der
sich gegen die Theorie FLOURENS’ wandte, da er an Tauben mit Klein-
hirnexstirpationen das Schwinden aller Koordinationsstérungen einige
Tage nach der Operation feststellen konnte.

WAGNER (1858—1860), der bei Tauben das Kleinhirn partiell und
total exstirpierte, gibt eine Beschreibung der operierten Tauben, welche
mit den Beobachtungen FLOURENS’ iibereinstimmt. Interessant ist nur,
daB er den Strecktonus der Beine nach den Kleinhirnexstirpationen
besonders hervorhebt. DarToN (1861), der gleichfalls seine Unter-
suchungen an Tauben machte, konnte wie auch WAGNER feststellen,

’%
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daB die motorischen Stérungen desto ausgesprochener waren, je mehr
vom Kleinhirn exstirpiert worden war. DALTON ist ein Gegner der Lehre
FLourens', weil er an seinen Tauben eine Herstellung der Koordination
der Muskelbewegungen feststellen konnte; es blieb nur eine allgemeine
Schwiche noch. LussaNa (1862), der das Kleinhirn als Sitz des Muskel-
sinmes annimmt, berichtet iiber seine Beobachtungen an einem Truthahn,
bei dem er fast das ganze Kleinhirn exstirpierte und bei dem eine schwere
Ataxie wihrend der ganzen Beobachtungszeit zuriickblieb. Interessant
sind die Versuche von RENzI (1863), die er an verschiedenen kleinen
Végeln ausfithrte. Er versuchte als erster, die verschiedenen Er-
scheinungen, die nach Kleinhirnzerstérungen auftraten, in eine gewisse
Abhingigkeit von den einzelnen Kleinhirnteilen zu bringen, erhielt aber
dabei ganz widersprechende Resultate. Er konnte auch die Frage iiber
die direkte oder gekreuzte Wirkung des Kleinhirns nicht 16sen. RENzI
hat zuerst einen Nystagmus der Augen nach Kleinhirnexstirpationen
beschrieben.

Eine groBe Arbeit iiber das Kleinhirn der Végel ist von WEIR-
MitcHELL (1869) erschienen. WEIR-MITCHELL hat 86 Exstirpationen
und 270 Reizungen des Kleinhirns an Tauben ausgefithrt. Er konnte
feststellen, daB oberflichliche Zerstérungen wie auch Reizungen fast
gar keine Symptome ergeben. Dagegen beobachtete er bei gréBeren
Exstirpationen ausgesprochene Storungen in der Koordination und in
der Balance, wobei auch Roll- und Zwangsbewegungen auftraten. In
Ubereinstimmung mit DarToN fand WEIR-MITCHELL, daB alle Stérungen
mit der Zeit verschwinden.

Eine ausgezeichnete, mit groBer Sorgfalt ausgefiihrte Arbeit iiber die
Funktionen des Kleinhirns der Tauben hat BocuMmIiL LANGE (1891)
verbffentlicht. Die Exstirpationen des Kleinhirns, die LANGE ausfiihrte,
waren von erheblicher Ausdehnung, so dafl in den meisten Féllen weniger
als 1/, des gesamten Kleinhirns zuriickblieb. Die Erscheinungen, die
nach solchen Zerstérungen des Kleinhirns auftraten, zerfallen nach LANGE
in solche, die unmattelbar nach der Operation auftreten und innerhalb
der nichsten 24 Stunden beobachtet werden, und in Dauersymptome.
Zu den ersteren gehért die Unfahigkeit, sich in geordneter Weise zu
bewegen; das Gehen und Fliegen ist unmoglich. Die Beine zeigen eine
krampfhafte Streckung, welche jedes Gehen verhindert. Beim Versuch
zu gehen, werden die Beine krampfhaft gestreckt und die Taube fillt
gewohnlich auf die Seite. Bei den Bewegungen schwankt der Kopf nach
allen Seiten. Besonders schwer fillt es den Tauben, den Kopf zum
Futter herunterzuneigen: der Kopf, der sich vorwirts bewegt, wird
bestindig wieder riickwirts gezogen, so daB er sich nur ruckweise dem
Futter nihert. Wihrend der folgenden Tage mildern sich alle diese
Symptome und es bleiben nur die Dauererscheinungen iibrig. Die Vogel
haben einen eigentiimlichen, unsicheren Gang, wobei der Korper nach
allen Seiten wackelt; auffallend und charakteristisch ist nach LANGE
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das Auftreten mit den FuBspitzen beim Gehen, wobei die vorderen
drei Zehen den Boden nur mit ihren vordersten Partien beriihren; die
vierte nach hinten gerichtete Zehe bleibt in der Luft. Der Gang ist
steifbeinig; diese Steifbeinigkeit verhindert auch die Taube, auf einer
Stange zu sitzen. Denn obwohl die Zehen die Stange umfassen, strecken
sich die Beine, und der Kérper wird riickwirts geworfen. Spater nimmt
die Streckneigung allmihlich ab und die Tauben kénnen wieder auf
der Stange sitzen. Ziemlich bald nach der Operation kénnen die Tauben
wieder fliegen, ihren Flug im richtigen Moment hemmen und sich auf
eine Stange niederlassen. Der Kopf wird ruhig gehalten, solange sie
ruhig sitzen; bei einer Erregung kann man ein ganz schwaches Schwanken
des Kopfes bemerken. Einige Wochen nach der Operation kénnen die
Vogel ihr Gleichgewicht vollkommen aufrecht erhalten und sogar auf
einem Beine stehen. Sie lernen wieder essen und trinken; dabei werden
die Erbsen ganz geschickt aufgepickt, obwohl ein geringer Tremor des
Kopfes noch eine lange Zeit zu sehen ist.

In seinem Buche iiber das Kleinhirn berichtet Luciani (1893) iiber
seine Versuche am Kleinhirn von Tauben, welche er zur Widerlegung
der Lehre FLOURENS’ {iber die gekreuzte Wirkung des Kleinhirns unter-
nommen hatte. Bei der einen Taube lidierte Luciani die linke Klein-
hirnhilfte durch zahlreiche Einstiche einer Nadel. Die Taube schritt
sich selbst tiberlassen schwankend und ungleich, so daB3 der ganze Koérper
nach rechts zu fallen drohte. Beim ersten Anblick schien es, als ob das
rechte Bein geschwicht war. Bei besserem Hinsehen aber konnte man
bemerken, daB der Koérper darum nach rechts gebeugt war, weil das
linke Bein stirker gestreckt war als das rechte. Bei der zweiten Taube
wurde der groBte Teil der linken Kleinhirnhilfte exstirpiert, bei geringer
Blutung. Diese Taube hinkte beim Gehen mit dem linken Beine, das
oft unter der Korperlast einknickte und das Tier zum Fallen brachte,
immer nach links; auch der Kérper war bei dieser Taube nach links
gekrimmt. LuciaNt deutet diese zwei Versuche, die scheinbar entgegen-
gesetzte Resultate ergaben, so, daB er im ersten Falle Reizerscheinung,
im zweiten Asthenie und Atonie des linken Beines annimmt und so eine
direkte Wirkung des Kleinhirns feststellt. Lucrani entwickelt die
zuerst von ROLANDO ausgesprochene Meinung, nach welcher das Kleinhirn
als ein Ewergiezentrum aufgefaBt wird, das einen verstirkenden dyna-
mischen EinfluB auf die elementiren funktionellen Eigenschaften der
ganzen willkiirlichen Muskulatur ausiibt.

Versuche mit Tauben hat auch FRIEDLANDER (1898) angestellt. Nach
Verletzungen der dorsalen Rinde des Kleinhirns durch Stiche oder Ein-
filhrung eines Laminariastiftes konnte er keinerlei Abweichungen von
der Norm konstatieren. War dagegen der Kleinhirnkorper tiefer verletzt,
dann traten stiirmische Drehungen des Korpers, Riickwirtsbewegungen
im Kreise auf. Diese Erscheinungen werden von FRIEDLANDER auf
Stérungen des Gleichgewichtes und der Koordination zuriickgefiihrt.
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In der Arbeit SHIMAzZONOs (1912) findet man einige kurze Berichte
iiber Exstirpations- und Reizversuche am Kleinhirn der Taube. War
der Kleinhirnkérper an éiner Seite verletzt, dann ging die Taube im
Kreise herum; war die Verletzung bedeutend, so drehten die Végel
ihren Kérper immer von der verletzten Seite nach der anderen herum,
wobei sie an derselben Stelle blieben. Die Tauben konnten nicht stehen,
sondern lagen immer auf der unverletzten Seite. Wenn nur die Rinde
zerstort ist und der Korper verschont bleibt, so zeigen die Tauben,
unabhingig von der GroBe der verletzten Oberfliche, hochstens 1 oder
2 Tage etwas Drehbewegungen. Sie bessern sich schnell, kénnen fliegen
und gerade gehen, wenn auch unsicher; manchmal taumeln sie oder das
eine Bein knickt ein. Bei der Reizung der Kleinhirnoberfliche mit
I% Strychwinlésung konnte SHIMAZONO als einzigen Befund eine Steige-
rung des Muskeltonus auf der gereizten Seite verzeichnen. Bewegungen
oder Krimpfe wurden bei solchen Reizungen nicht beobachtet. Bei der
Applikation des Strychnins auf die Kleinhirnkerne bekam SHiMazoNO
fast dieselben Effekte wie bei der Rindenreizung. Die fonisierende
Wirkung des Kleinhirns auf die gleichseitige Ko6rpermuskulatur war
durch diese Reizversuche bestitigt.

Wie vaN RIJNBERK in seiner Ubersicht iiber die neueren Beitrige zur
Funktion des Kleinhirns mit Recht bemerkt, sind die Untersuchungen iiber
das Kleinhirn der Végel in der neueren Zeit sehr sparlich. So berichtet
REISINGER (1916) iiber Kleinhirnexstirpationen bei einer Taube und einem
Hahn. Bei der Taube beobachtete er sofort nach dem Eingriff eine Ver-
drehung des Kopfes nach riickwirts und rechts, so da3 der Schnabel nach
der linken Seite gerichtet war. Es traten Zeigerbewegungen nach rechts
auf, fliegen und sitzen auf einer Stange konnte die Taube nicht mehr. Eine
Herabsetzung des Muskeltonus, wie es SuHIMAzZONO berichtet, konnte
REISINGER nicht feststellen.

Bei einem jungen Hahn zerstérte REISINGER soviel wie moéglich vom
Kleinhirn. Nach der Operation, wahrend welcher eine ziemlich starke Blutung
verzeichnet wurde, lag der Hahn dauernd auf der linken Seite; die Beine
waren maximal gestreckt. Erst am 7. Tage konnte der Hahn zusammen-
gekauert sitzen; am 9. konnte er bereits gehen; dabei waren die Bewegungen
unsicher und die FiiBe wurden tastend nach vorn gesetzt. Zur schnellen
Bewegung angetrieben, suchte der Hahn durch Flattern das Gleichgewicht
zu erhalten.

MARTIN und Ricu (1918) berichten iiber ihre Beobachtungen an einem
Kiiken, bei dem das ganze Kleinhirn entfernt war und welches 6 Tage nach
der Operation gelebt hatte. Nach der Operation traten Symptome einer
hochgradigen Koordinationsstorung in der Bewegung der Extremititen-
muskulatur auf. Das Kiiken konnte nicht laufen, war aber sehr erregt und
machte starke unkoordinierte Bewegungen mit den Fliigeln und Beinen,
wenn es losgelassen wurde. Der Kopf wurde wiederholt nach vorn oder nach
hinten gedreht; bei Bewegungen, besonders beim Picken nach Kornern,
traten Schwankungen des Kopfes auf. Trinken und fressen konnte das
Kiiken wohl.

In seiner Arbeit iiber das Kleinhirn bespricht SiLNEY (1923) ganz kurz
die Folgen der Exstirpation des Kleinhirns bei einer Taube. Dieser Eingriff
filhrte zu einem Verlust des Vermogens, die normale Haltung zu bewahren,
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und einer vollstindigen Asynergie der Bewegungen der Fliigel, der FiiBe, des
Halses und des Schwanzes. Im Gegensatz dazu beobachtete dieser Autor
nach der Zerstdorung der rechten Bogenginge bei einer anderen Taube nur
den Verlust des Vermogens, die normale Haltung zu bewahren; die Be-
wegungen aber waren koordiniert.

Wie aus dem Angefiihrten hervorgeht, haben die Arbeiten, welche den
Untersuchungen BocumiL LANGEs folgten, nur wenig Wesentliches
erbringen kénnen. In allen diesen Arbeiten wurden ausgedehnte Ver-
letzungen des Kleinhirns vorgenommen, wobei der anatomischen Lage
der Lisionen wenig Rechnung getragen wurde. Dies ist auch begreiflich,
denn die anatomische Einteilung des Kleinhirns in Lobi, wie auch deren
Besonderheiten, waren den dlteren Untersuchern noch unbekannt. Erst
in der neueren Zeit wird die Funktion des Kleinhirns der Végel von neuen
Gesichtspunkten aus untersucht, wobei die Anatomie dieses Organs
beriicksichtigt wird.

BREMER (1924) konnte feststellen, daB die Rinde des Lobus anterior
durch elektrische Stréme erregbar ist und daB diese Erregung durch
Kokainisierung aufgehoben werden kann. Bei der Reizung mit ganz
schwachen Stromen erzielte BREMER bei den dezerebrierten Tauben
eine Hemmung der gleichseitigen Strecker des Halses, des Rumpfes, der
Fliigel und der Beine, welcher meistenteils eine gleichzeitige Zunahme des
Tonus der Strecker der anderen Seite folgte. Die Beuger beteiligten sich
nicht an dieser Reaktion. Irgendwelche funktionelle Lokalisation konnte
BREMER in der erregbaren Zone des Lobus anterior in diesen Versuchen
nicht durchfithren. Der Lobus medius, welcher nach INGVAR dem Neo-
zerebellum der Sduger homolog ist, erwies sich als unreizbar. Der Lobus
posterior konnte wegen seiner ungiinstigen Lage nicht gereizt werden.

BreMER berichtet auch iiber Versuche an Tauben mit Zerstérung
des Lobus anterior und medius. Die Zerstorungen des Lobus anterior
hatten eine sofortige spastische Streckung der Beine, wie LANGE dies
schon beschrieben hat, zur Folge. Die Gleichgewichtsreflexe blieben
unverdndert. Dagegen hatten sogar breite Lisiorien des Lobus medius
keinen sichtbaren EinfluB auf den Muskeltonus, und die Bewegungen
der Vogel blieben normal.

Auf Grund dieser Versuche kommt BREMER zu der SchluBfolgerung,
daB im Lobus anterior des Kleinhirns bei den Vogeln ein hemmender
Mechanismus vorhanden ist, der fiir die Erhaltung des normalen Muskel-
tonus sorgt. Die Tatsache, daB diese hemmende Wirkung sich nur auf
die Streckmuskeln erstreckt, weist darauf hin, daf3 dieser Mechanismus
zur Erhaltung des Stafotonus dient.

Nach der chronologischen Reihenfolge mufl an dieser Stelle die kurze
Mitteilung von TALBERT und JENKINS (1925) erwihnt werden. Diese
Forscher haben gefunden, daB, wihrend die Exstirpationen des Klein-
hirns bei den Tauben hauptsichlich zu Stérungen der Laufbewegungen
filhren, das Fliegen mehr nach Vestibulariszerstérungen gestért wird.
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Ich (1926) habe Untersuchungen iiber die Funktionen des Vogel-
kleinhirns an Tauben angestellt, wobei ich mich an die anatomische
Einteilung desselben von BROUWER und INGVAR hielt und die Lisionen
nach Moglichkeit in die drei Lobi lokalisierte. Die Exstirpationen wurden
einerseits nur auf die Rinde begrenzt, um eine bestimmte funktionelle
Lokalisation im Vogelkleinhirn durchzufiihren, anderseits wurden auch
Exstirpationen, welche sich mehr oder weniger tief auf die weille Substanz
erstrecken, vorgenommen. In diesen letzteren Fillen konnten die Folgen
der Kleinhirnexstirpationen auf die einzelnen Koérperteile besser beurteilt
werden. Die anatomische Ausdehnung der Exstirpationen wurde durch
makro- und mikroskopische Untersuchung der einzelnen Kleinhirne
genau bestimmt.

Die Folgen der Exstirpationen bestimmter Kleinhirnabschnitte konnte
ich bei den Tauben am besten im Sinne Lucianis in dynamische und
Ausfallerscheinungen einteilen.

Die dynamischen Erscheinungen, welche gleich nach der Operation
eintreten, bestehen in einer Steifheit der Beine und der Nackenmusku-
latur. Die Beine werden nach vorn steif gestreckt gehalten, der Kopf
wird nach hinten angezogen (Opisthotonus). Zuweilen konnte eine
bestimmte Tonuszunahme in der Schwanzmuskulatur festgestellt werden.
Dagegen blieb die Fliigelmuskulatur unverindert. Die Steifheit war
um so stirker und ausgedehnter, je umfangreicher die Exstirpation war.
Einseitige Exstirpation filhrte nur zu einer Steifheit im gleichseitigen
Bein und einer Neigung des Kopfes in derselben Richtung.

Die Tauben mit einseitiger Exstirpation zeigten das Syndrom,
welches FLOURENS zu der Meinung der gekreuzten zerebelliren Wirkung
fiihrte, welche von Luciant widerlegt wurde. Ich konnte die Richtigkeit
der Lucianischen Auffassung vollkommen bestitigen. Die Tauben
neigen zwar nach der gekreuzten Seite hiniiber und haben die Neigung,
nach dieser Seite zu fallen; dies ist aber nicht die Folge einer Schwiche
im gekreuzten Bein, sondern einer gleichseitigen Beinsteifheit.

Wenn die dynamischen Erscheinungen abgeklungen sind, was zu
einer verschiedenen Zeit geschieht, treten die eigentlichen Ausfalls-
erscheinungen in ‘den Vordergrund. Wihrend in einigen Fillen die
Exstirpationserscheinungen mehrere Tage dauern, k6énnen in anderen
Fillen die Ausfallserscheinungen unmittelbar nach der Operation ein-
treten.

Die Ausfallerscheinungen sind ebenfalls am stirksten in den Beinen
ausgedriickt. Nach der Exstirpation der Hilfte des Kleinhirns erscheint
das gleichseitige Bein etwas mehr gebeugt; beim Stehen ist oft eine
bestimmte Neigung ebenfalls nach dieser Seite bemerkbar. Es konnte
auch ein Unterschied in der Kraft der Beine nach einer einseitigen
Operation festgestellt werden.

Auch an den Fligeln konnen nach einseitigen Exstirpationen mehr
oder weniger deutliche Unterschiede konstatiert werden. Hilt man die
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Tauben an den Fiilen mit dem Kopf nach unten, so wird der normale
Fliigel gut gegen den Korper gehalten, wihrend der Fliigel der operierten
Seite vom Koérper mehr oder weniger abweicht. Dieser Haltungsunter-
schied deutet auf eine Afonie, welche einige Tage nach der Operation
dauern kann. Auch bei den Bewegungen mit den Fliigeln konnten in
vielen Fillen bestimmte Abweichungen im Fliigel der operierten Seite
bemerkt werden, und zwar beim Fliegen, das kinematographisch registriert
wurde, wie auch bei den Gleichgewichtsreaktionen mit den Fliigeln,
welche durch verschiedene Lageverinderungen entsprechend den Angaben
von TRENDELENBURG, GROEBBELS, DITTLER und GARTEN hervorgerufen
wurden. Diese Abweichungen bestehen nicht in der zeitlichen Folge der
Bewegungen; es besteht also keine Stérung der Koordination, sondern
es war vielmehr ein Abweichen im Grade und in der Kraft der Flexion
und Streckung des Fliigels der operierten Seite, welche Abweichungen
stets geringer waren als im Fliigel der Gegenseite.

Das Auffliegen war sogar nach reinen Rindenlidsionen unméglich,
obwohl solche Tauben, in die Luft geworfen, gut fliegen konnten. Nur
bei ausgedehnten Lisionen des Kleinhirns wurde ein Versagen des
Fliegens bei den Tauben beobachtet.

In den Versuchen mit Lageverinderungen der Tauben konnten bei
einigen Tieren mit Lésionen des hinteren Abschnittes des Kleinhirns
auch bestimmte Stérungen in den Bewegungen des Schwanzes fest-
gestellt werden; die Exkursionen des Schwanzes sind aber kleiner und
nicht so kriftig wie gewdhnlich.

Das Kleinhirn der Vogel iibt somit, dhnlich wie das Kleinhirn der
Sauger, eine fonische und sthewische Wirkung auf die verschiedenen
Korperabschnitte aus. Diese Wirkung 148t sich bis zu einem gewissen
Grade in die Kleinhirnrinde lokalisieren; dies konnte ich in Versuchen
mit Lasionen des Lobus anterior, medius und posterior, welche mikro-
skopisch kontrolliert wurden, nachweisen.

Nach der Lision der Rinde des Lobus anterior, welche ungefihr
symmetrisch zu beiden Seiten von der Mittellinie vorgenommen war,
traten Stérungen in der tonischen Innervation der Muskulatur des Halses,
der Fligel und der Beine auf. Bemerkenswert ist, daB3 trotz der Ober-
flichlichkeit der Lision, welche sich ausschlieBlich auf die Rinde und
die angrenzende Marksubstanz beschrinkte, die Stérungen viel stirker
ausgedriickt waren als bei der Lision der anderen Lobi. Diese Er-
scheinung kann wahrscheinlich dadurch erklirt werden, daB im Lobus
anterior die meisten afferenten Bahnen endigen.

Nach Lisionen der Rinde an der seitlichen Oberfliche des Lobus
medius traten Stérungen in der tonischen Innervation der gleichseitigen
Bein- und Fliigelmuskulatur auf. Eine besondere Lokalisation fiir die
Bein- und Fliigelmuskulatur konnte nicht festgestellt werden.

In den Fillen mit Lision des Lobus posterior konnten auBer den
Stérungen in der Bein- und Fligelmuskulatur, welche stets leicht waren,
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noch Reiz- und Ausfallerscheinungen in der Schwanzmuskulatur fest-
gestellt werden. Uber die funktionellen Beziehungen der Rinde der
einzelnen Kleinhirnabschnitte zu der Rumpfmuskulatur konnten infolge
der besonderen anatomischen Verhiltnisse keine niheren Aufschliisse
erhalten werden.

Die oberflichlichen Lisionen der Rinde der verschiedenen Abschnitte
des Taubenkleinhirns ergaben somit, daB sich bei diesen Végeln eine
funktionelle Lokalisation im Kleinhirn nur nach den Bewegungsfall-
richtungen, wie es INGVAR auf Grund seiner anatomischen Untersuchungen
am Siugerkleinhirn vorgeschlagen hat, durchfiithren 148t.

Kurz nach meiner Arbeit ist eine neue Untersuchung {iber die Funk-
tion des Kleinhirns bei den Tauben von BREMER und LEY (192%)
erschienen. Diese Versuche, welche an dezerebrierten Tauben gemacht
wurden, bestiitigen die von BREMER in der ersten Arbeit beschriebenen
Ergebnisse der elektrischen Reizung der Rinde des Lobus anterior. Auf
schwache elektrische Reizung der einen Hilfte des Lobus anterior folgte
eine Erschlaffung der gleichseitigen Streckmuskeln des Halses, Rumpfes
und der Extremititen. Nach Beendigung der Reizung traten in den
erschlafften homolateralen Streckern ,,Rebound‘‘-Erscheinungen auf,
welche mit der Wiederholung der Reizungen zunahmen. Gleichzeitig
mit der Erschlaffung der homolateralen Strecker trat eine Steigerung
des Tonus in den Streckern der anderen Seite auf. Mechanische Reizungen
der einen Hilfte des Lobus anterior ergaben dieselben Resultate. Diese
Tatsache, wie auch die Aufhebung der Erregbarkeit durch Kokain
spricht gegen die Mdoglichkeit der Reizung der angrenzenden Organe
durch Stromschleifen.

BreMER und LeY haben bei Thalamus-Tauben auch beiderseitige und
ernsestige Zerstorungen des Lobus anterior ausgefithrt. Nach beiderseitiger
Zerstérung des Lobus anterior traten deutliche Erscheinungen der
Hypertonie in beiden Korperhilften auf. AuBer Opisthotonus und
Streckung der Beine wurde auch ein hypertonisches Spreizen der Fliigel
beobachtet. Dieser Strecktonus wird von BREMER und LEY als eine
anormale Steigerung der propriozeptiven Extensorenreflexe aufgefafBt,
welche durch schwache Dehnung dieser Muskeln ausgel6ést wird und
somit den myotatischen Reflexen LIDDELs und SHERRINGTONs entspricht.

Einseitige Zerstérung des Lobus anterior, die aber, wie BREMER
und LEY ausdriicklich hervorheben, tief sein muB, fithrt zu einer Er-
schlaffung der gleichseitigen Strecker und Zunahme des Tonus in den
Streckern der anderen Seite.

Einseitige, sogar ausgedehnte Zerstérungen des Lobus medius fithrten
bei den Thalamus-Tauben zu keinerlei Verinderungen des Tonus in den
beiden Kérperhilften; die Bewegungen, die Gleichgewichtskorrekturen
blieben normal.

Wie aus der angefiihrten Beschreibung der Versuche BREMERs und
LEvs hervorgeht, tritt bei.der elektrischen wie auch der mechanischen
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Reizung des Lobus anterior des Vogelkleinhirns eine gleichseitige Ver-
minderung des Tonus in den gleichseitigen und eine Steigerung in den
entgegengesetzten Streckmuskeln des Korpers und der Extremititen
auf. Diese Tatsache fiihrt BREMER und LEY zu der Annahme, daB3 in
der Rinde des Lobus anterior, welche den Tonus und die propriozeptive
Reflextitigkeit der Streckmuskeln reguliert, ein Mechanismus, welcher
den Statotonus beherrscht, vorhanden ist. AuBerdem nehmen sie an,
daB die efferenten Bahnen, welche vom Kleinhirn nach den motorischen
Zentren verlaufen, aus zwei Arten von Fasern: verstirkenden und
hemmenden, bestehen, deren Reizung eine verschiedene Wirkung auf
den Tonus der Streckmuskeln ausiibt. Die Hypertonie, welche nach
beiderseitiger Zerstérung des Lobus anterior eintritt, glauben BREMER
und LY durch eine schnellere Ermiidbarkeit der hemmenden Fasern
erkliren zu koénnen.

Wenn man die Ergebnisse der Versuche von BREMER und LEY 'mit
den Resultaten meiner Untersuchungen am Kleinhirn der Tauben ver-
gleicht, dann kann man eine Reihe von Widerspriichen konstatieren.

Was zunichst die Exstirpationen, die sich auf beide Hilften des
Lobus anterior erstreckten, betrifft, stimmen meine Versuche vollkommen
mit den Resultaten BREMERs und LEvs iiberein. Dasselbe ist auch von
der Hypotonie der gleichseitigen Strecker nach einseitiger Lision des
Lobus anterior zu sagen. Auch ich habe direkt nach der Operation eine
Hypotonie der gleichseitigen Strecker beobachtet. Dagegen konnte ich
in keinem einzigen Falle bei meinen Tauben eine Hypertonie der Strecker
der anderen Seite feststellen. Moglicherweise ist dies auf die Technik
der Versuche zuriickzufiihren; BREMER und LEY sahen diese Hypertonie
auftreten, wie sie selbst berichten, wenn die Zerstérung der einen Hilfte
des Lobus anterior tief war; ich dagegen habe mich gehiitet, zu tiefe
Lisionen vorzunehmen. Auch kénnen die Resultate der Kleinhirn-
lasionen an Thalamus-Tauben nicht ohne weiteres mit solchen bei normalen
Tieren verglichen werden, wie BREMER und LEY dies auch selbst hervor-
gehoben haben.

BREMER und LEY nehmen, wie auch ich dies getan habe, an, daBl nach
den Zerstérungen im Kleinhirn neben den Reizerscheinungen noch Aus-
fallerscheinungen auftreten, welche selbst zu einer Verwandlung der Hyper-
tonie in eine Hypotonie fithren kénnen. Dies macht nach ihrer Meinung
die Erscheinungen nach den Lisionen des Kleinhirns so kompliziert.

SchlieBlich miissen noch die Arbeiten GROEBBELS’ (1929) besprochen
werden, welcher die Lage- und Bewegungsreflexe bei Tauben nach Ldsionen
der Kleinhirnkerne sehr sorgfiltig untersucht hat. Nach einer kurzen
Beschreibung der anatomischen Verbindungen des Kleinhirns, vornehm-
lich auf Grund seiner eigenen Erfahrungen und der Beschreibung der
einzelnen operierten Tauben, versucht GROEBBELS eine anatomisch-
physiologische Analyse der Erscheinungen, welche er bei den Tauben
beobachtet hatte, zu geben.
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GROEBBELS kommt auf Grund seiner Versuche zu dem Schlusse,
daB das Kleinhirn reflektorisch die auf die Vestibulariszentren ein-
wirkenden Erregungen fiir die Dreher und Heber des Halses im Sinne
einer Hemmung reguliert. Vom rechten Nucleus lateralis gehen normaler-
weise lings den Tr. cerebello-vestibularis regulierende Hemmungen auf
das rechte Vestibulariszentrum und seine vom Labyrinth erhaltenen
Erregungen aus. Wird der rechte Lateraliskern oder der dus diesem
Kern kommende Tr. cerebello-vestibularis lidiert, dann tritt eine Ent-
hemmung dieser Erregungen auf, welche einer Reizung des rechten Vesti-
bulariszentrums gleichkommt; der Tonus der Halsdreher links bekommt
das Ubergewicht; der Hals wird nach links verdreht.

Ist das rechte Vestibulariszentrum durch Lision ausgeschaltet, so
tritt iiber den linken Nucleus lateralis eine Erregungssteigerung im linken
Vestibulariszentrum auf und der Hals wird nach rechts verdreht. Bei
gleichzeitiger Lision des rechten Vestibulariszentrums und des rechten
Nucleus lateralis tritt zunichst der Enthemmungseffekt vom Nucleus
lateralis auf; nach einigen Tagen bekommt aber das linke Vestibularis-
zentrum das Ubergewicht; der Hals wird zunichst nach links und dann
nach rechts verdreht. Nach Zerstérung der beiden Nuclei laterales oder
der beiden Corpora restiformia bemerkt man die gleichen Verinderungen
auf beiden Seiten und es tritt deshalb keine Halsverdrehung ein. Diese
letztere Erscheinung ist von groBer Bedeutung, sie zeigt, wie vorsichtig
man bei der Deutung der Folgen der Kleinhirnverletzungen sein muB.
In diesem Falle konnte man geneigt sein, den SchluB zu ziehen, daB
das Kleinhirn keinen EinfluB auf die Labyrinthe ausiibe, was jedoch
keineswegs der Fall ist.

Ein anderer Hemmungsapparat des Kleinhirns wird von der Rinde
des Lobus posterior und den Nucleus tecti gebildet; lings den Tr. uncinati
wirken sie auf die Vestibulariszentren fiir die Hals- und Schwanzheber.
Ist dieser Apparat getroffen, dann treten Riickenwirtsdrehungen des
Halses und Schwanzes, Retropulsion und Uberschlagen iiber den Riicken
auf. Diese Erscheinungen sind ihrem Wesen nach nicht von denen nach
doppelseitiger Wegnahme der Frontalampullen oder der Reizung ihrer
Vestibulariszentren verschieden.

Neben den Verdrehungen des Halses beobachtete GROEBBELS auch
das Kopfpendeln in einer Reihe von Fillen, das als primire Reiz-
erscheinungen nach Lisionen der Kleinhirnkerne oder der Corpora
restiformia auftritt und besonders bei den Bewegungen der Vogel deutlich
zu sehen ist.

Die Zwangslage und die Zwangsbewegungen am Boden, welche neben
den Halsverdrehungen beobachtet werden und oft zu Rollen iiber die
Seite der Halsverdrehung und Uberschlagen iiber den Riicken fiihren,
sind nicht an bestimmte Lisionen des Kleinhirns gebunden. In der
Mehrheit der Fille konnte konstatiert werden, daB3 ein Restiforme durch-
schnitten und der Halsstellreflex auf den Rumpf negativ war. Hieraus
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ist zu schlieBen, daB diese Erscheinungen nicht allein von den Hals-
reflexen auf den Rumpf abhingen. Anderseits wurden ausgesprochene
Propulsionen nach doppelseitiger Lasion des Lobus posterior beobachtet.

Nach Kleinhirnlisionen beobachtete auch GROEBBELS voriibergehende
oder dauernde, ein- oder beiderseitige Abnahme des Tonus der Fliigel-
muskeln. Die Fligelreflexe kénnen stark abgeschwicht sein. Oft konnte
ein Fliigel im Laufe der Zwangsbewegungen eingeschlagen unter den
Rumpf geraten. Das Flugvermdgen wird nach einer reinen Rinden-
lision nicht aufgehoben; dagegen geht es verloren, wenn im Kleinhirn-
anteil des dorsalen Lingsbiindels Degenerationen auftreten.

Wie die Versuche GROEBBELS zeigten, spielt das Kleinhirn beim
Zustandekommen der verschiedenen Reflexbewegungen des Schwanzes bei
den Végeln eine groBe Rolle. Die Schwanzspreizung auf Drehen erlischt
auf der linken Seite, wenn der Kleinhirnanteil des dorsalen Lingsbiindels
getroffen ist, welcher, aus dem rechten Nucleus lateralis kommend, in
der Oblongata nach links kreuzt. Sind beide Nuclei laterales oder beide
Corpora restiformia getroffen, so geht das Vermoégen der Schwanz-
spreizung beiderseits verloren. Die Kippreflexe des Schwanzes bleiben
dagegen nach Kleinhirnlidsionen erhalten.

Die Bedeutung des Kleinhirns fiir das Zustandekommen der reflek-
torischen Tonusverdnderungen in der Beinmuskulatur wurde bei den Tauben
an Hand der sog. Stiitzreakiion untersucht.

Wenn bei einer normalen Taube der Hals in der Mitte eingestellt
ist, zeigen beide Beine einen gleichen, miBigen Tonus. Dreht man den
Hals passiv rechts herum, dann zeigt das rechte Beine ein Tonusabnahme,
das linke Bein dagegen eine Tonuserhthung. Dreht man den Hals der
Taube passiv brustwirts, dann nimmt der Tonus in beiden Beinen zu,
dreht man den Hals riickwirts, dann nimmt der Tonus der Beine ab.

Nach Liasionen des Kleinhirns bleiben die Verdnderungen des Tonus
der Beinmuskeln bei passiven Drehungen des Halses brust- und riick-
wiirts dieselben wie beim normialen Vogel. Bei Halsverdrehungen nach
einer Seite hingegen zeigt sich ein deutlicher Unterschied; diese Hals-
verdrehung wirkt auf den Tonus der Beinmuskulatur gerade umgekehrt
wie bei der normalen Taube. Es tritt eine Reaktion auf, die dem Fallen
des Rumpfes nach der Seite entgegenwirkt — Fallhinderungsreaktion.

Wie die mikroskopischen Untersuchungen der Kleinhirne gezeigt
haben, traten die eben beschriebenen Verinderungen der Verteilung des
Tonus in der Beinmuskulatur nur dann ein, wenn die T7. cerebello-
tegmentales mesencephali ein- oder doppelseitig degeneriert waren. GROEB-
BELS glaubt, daB man in diesen Fillen mit einer Enthemmung des
Nucleus ruber zu tun hat, die als Ausfalleffekt nach Degeneration der
erwihnten Bahnen auftritt.

Aus den angefithrten Versuchen GROEBBELS’ geht ganz unzweideutig
hervor, daB bei den Vogeln enge Bezichungen in der Funktion zwischen
dem Kleinhirn und dem Vestibularissystem bestehen. In einer weiteren
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Arbeit, in welcher Kleinhirnldsionen mit ein- und doppelseitigen Laby-
rinthausschaltungen kombiniert wurden, konnte GROEBBELS noch weitere
Beweise dafiir erbringen.

GROEBBELS konnte feststellen, daB das Kleinhirn iiber die Rinde
und die Nuclei laterales hinweg einen Einfluff auf die Vestibulariszentren
und damit auf die Halsdreher ausiibt. Die gegenseitige Beeinflussung
der Vestibulariszentren und der auf sie einstromenden Labyrinth-
erregungen erfolgt nicht {iber die Oblongata, sondern iiber das Klein-
hirn. Dies kann aus folgenden Versuchen gefolgert werden.

Wenn bei einer Taube der rechte Nucleus lateralis lddiert wird, dann
wird das rechte Vestibulariszentrum in seiner vom rechten Labyrinth
kommenden Erregung enthemmt und der Effekt ist, wie oben erw#hnt,
eine Halsverdrehung nach links. Ist der rechte Nucleus lateralis getroffen
und gleichzeitig das rechte Labyrinth entfernt, dann wird der Hals
nach rechts verdreht. Der durch Lision des rechten Nucleus lateralis
erzielte Effekt trifft nun im rechten Vestibulariszentrum infolge der
Wegnahme des rechten Labyrinths verinderte Erregungsbedingungen
an; die Erregungen im linken Nucleus lateralis werden enthemmt und
wirken sich von dort iiber das linke Vestibulariszentrum auf die Hals-
dreher rechts aus. Dieselbe Erscheinung wurde beobachtet, wenn zugleich
mit Wegnahme des rechten Labyrinths und Lision des rechten Nucleus
lateralis das rechte Restiforme durchschnitten wurde. Diese Versuche
ergaben ferner, da die durch Lisionen des rechten Nucleus lateralis
hervorgerufene Halsverdrehung nach links durch die darauffolgende Weg-
nahme des linken Labyrinths verstirkt wird. Dagegen wird die durch
Lision eines Corpus restiforme hervorgerufene sofortige Halsverdrehung
nach der Lisionsseite durch Wegnahme des Labyrinths der Gegenseite
nicht beeinfluBt, weil ja die Lision die Vestibulariszentren selbst trifft.

Auch die Versuche mit galvanischer Reizung der Labyrinthe haben
gezeigt, daB am Effekt einer Labyrinthreizung neben den Vestibularis-
zentren auch die Kleinhirnkerne beteiligt sind. GROEBBELS hat ndmlich
gefunden, daB, wenn das Labyrinth auf der Seite der Lateralisldsion
vorhanden ist, der Reizeffekt, der den Hals aus der Verdrehung nach
der Gegenseite bringen sollte, stark herabgesetzt ist. Der durch die
Lateralisldsion enthemmte Erregungseffekt des Labyrinths in seinem
zugehdrigen Vestibulariszentrum, der den Hals nach der Gegenseite der
Lateralislasion dreht, hemmt die galvanische Erregbarkeit des kontra-
lateralen Vestibulariszentrums. Fillt das Labyrinth auf seiten der
Lateralisldasion oder beiderseits weg, so fehlt diese Hemmung.

SchlieBlich konnte GROEBBELS durch Kleinhirnverletzungen, die mit
Labyrinthexstirpationen kombiniert waren, zeigen, daB fiir einen regu-
lierten, beiderseits gleichen Tonus der Fliigelmuskeln, wie es fiir viele
Phasen des Fluges notwendig ist, diejenigen Erregungen in Betracht
kommen, welche in den Vestibulariszentren aus Labyrinth und Kleinhirn
zusammenlaufen und sich tiber das Kleinhirn regulatorisch ausgleichen.
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V. Das Mittelhirn.

Zu der Besprechung der Funktionen des Mittelhirns iibergehend, sei
bemerkt, daB nicht immer scharfe Grenzen zwischen diesem Hirn-
abschnitt und dem Zwischenhirn gezogen werden koénnen. Selbst von
den Anatomen werden diese Hirnabschnitte meistenteils zusammen
besprochen, da sie als Zentren sekundir-sensibler Systeme anatomisch
in nichster Beziehung miteinander stehen und sogar teilweise durch
dieselben Bahnen mit anderen Gehirnabschnitten verbunden sind. Eine

Abb. 4. Querschnitt durch das Mittelhirn von Pratincola rubicola in der Gegend des N.oculomotorius.
(Nach Ariens KAPPERS.)

ausfiihrliche Beschreibung des Mittel- und Zwischenhirns kann man
bei EDINGER und ARIENS KAPPERS finden. Hier méchte ich nur darauf
weisen, daB, wie ARIENS KAPPERS auf Grund der anatomischen Befunde
mit Recht hervorhebt, das Mittelhirn bei den Végeln ein vielseitig
differenziertes Korrelationszentrum der Gravi- und Photostatik mit vitalen
Kopf- und Korperempfindungen darstellt.

Versuche am Mittelhirn bei Végeln hat zuerst FLOURENS (1824) aus-
gefiihrt. Nach Zerstérung des einen Lobus opticus konnte FLOURENS
die Blindheit auf dem entgegengesetzten Auge feststellen; waren beide
Lobi optici zerstort, dann war die Blindheit vollkommen. Die Bewegungen
der Pupillen wurden aufgehoben, wenn die Lisionen sich in tiefere
Abschnitte erstreckten. Dauernde motorische Stérungen traten nicht ein.

Diese Versuche FLOURENS’ konnten spiter von LoNGET (1842) und
RENzI (1863—1864) bestitigt werden.

Nach Verletzungen der Lobi optici beobachtete MCKENDRICK auBer
dem Verluste des Gesichtssinnes noch Stérungen des Gleichgewichtes
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und der Lokomotion. FERRIER (1876) beobachtete bei elektrischer
Reizung des Lobus opticus bei der Taube Erweiterung der Pupille des
entgegengesetzten Auges, Bewegungen des Kopfes nach riickwirts und
nach der anderen Seite; der kontralaterale Fliigel wurde gehoben und
ausgebreitet, die Fiile, besonders der FuBl der anderen Seite, eingezogen
oder gestreckt. Bei stirkerer Reizung wurden beide Fliigel ausgestreckt
und auch Schlagbewegungen wurden mit denselben ausgefiihrt.

Zu anderen Resultaten fithrten die Versuche, welche STEFANI (1881)
an Tauben anstelite. Nach Zerstérung der beiden Lobi optici zeigten
die Tauben nur eine relative Blindheit, welche derjenigen gleich war,
die nach der Abtragung des GroBhirns beobachtet wird. Die Tauben
konnten gehen und fliegen, wobei Hindernisse vermieden wurden; auf
dem Boden lieBen sie sich ganz wie normale Tiere nieder. Die Schreck-
reaktionen waren aber verschwunden; auch pickten die Végel nicht
mehr nach Kérnern.

Verletzungen des Hirnstammes in der Gegend des 3. Ventrikels fiihven
nach den Versuchen BECHTEREWs (1883) bei Hithnern und Tauben zu
Zwangsbewegungen. BECHTEREW konnte dabei eine bestimmte Abhingig-
keit der Richtung dieser Zwangsbewegungen von der Stelle der Lasion
feststellen. In einer anderen Arbeit konnte BECHTEREW (1884) zeigen,
daB nach Zerstorung der Zweihiigel keine Bewegungsstérungen auftreten.
Auch die Fahigkeit, Gemiitsbewegungen durch verschiedene Laute aus-
zudriicken, bleibt erhalten. Es tritt nur eine vollkommene Blindheit
ein, dieselbe kann aber nach einer lingeren Zeit einem schwachen Seh-
vermégen Raum machen, das BECHTEREW auf die zuriickgebliebene
Partie der Zweihiigel zuriickfithrt. Die Pupillen reagieren auf starke
Lichtreize schon zu einer Zeit, wo die Tauben noch blind erscheinen.

SCHRADER (1892), der dank seiner Operationsweise isolierte Zer-
storungen der Lobi optici ausfilhren konnte, beobachtete nach einer
mehr oder weniger vollstindigen Abtragung der Decke des einen Lobus
opticus nur eine Blindheit auf dem gekreuzten Auge; der Pupillenreflex
auf Licht blieb in den meisten Fillen unverindert. Wird nun auch die
Decke des zweiten Lobus abgetragen, dann erweisen sich diese Tauben
als nicht vollkommen blind; sie konnen die Hindernisse vermeiden. Es
gelingt aber nicht, sie durch Gesichtseindriicke zu erschrecken. Die
Sehstorungen sind die gleichen wie nach Exstirpation des Vorderhirns.
SCHRADER bestitigt somit die Beobachtungen STEFANIs und BECHTEREWs.

Man kann mithin durch Zerstérung der Decke der Lobi optici die
Vogel ,,seelenblind‘ machen, wihrend alle anderen Sinnesorgane normal
funktionierend bleiben. SCHRADER glaubt, daB bei diesen Eingriffen in
der Decke der Lobi optici diejenigen Teile der zentralen Sehbahn zerstért
werden, welche zum GroBhirn fithren.

Zu denselben Resultaten kamen auch BoyvCE und WARRINGTON
(x898); auch sie konnten bei ihren Végeln keine motorischen Stérungen
nach oberflichlichen Lisionen der Lobi optici erzielen. War dagegen
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ein Lobus tief getroffen, dann trat eine Schwiche der entgegengesetzten
Korperseite ein.

MiUNzeR und WIENER (1898) haben bei Tauben den Zweihiigel einer-
seits von der Seite entfernt, anderseits nach Zerstérung der einen GrolB-
hirnhilfte von oben in groBerem Umfange freigelegt und entfernt.
Niemals sahen sie nach diesen Operationen eine véllige Blindheit des
gekreuzten Auges eintreten. Dieses Sehen wird von den Autoren auf
das Erhaltenbleiben des Nucleus nervi optici ventralis und meistens auch
des Nucleus nervi optici dorsalis, in welche Kerne ein Teil der Opticus-
fasern endigt, zuriickgefiihrt.

MUnzER und WIENER konnten auch den von STEFANI beschriebenen
Versuch nicht bestitigen. Wie schon erwihnt, hatte derselbe gefunden,
daB eine Taube vollkommen blind wird, wenn nach Zerstérung der einen
GroBhirnhilfte und des gleichseitigen Auges noch der Zweihiigel der
Gegenseite zerstort wird. Solche Tauben zeigten in den Versuchen
MiUnzeErs und WIENERs noch einen deutlichen Gesichtssinn auf dem
einen Auge. Wenn aber das ganze Corpus bigeminum einschlieBlich der
erwihnten Kerne zerstort wird, dann ist die Taube blind, wie schon
STEFANI richtig bemerkt hatte.

Die Pupillenreaktion auf Licht blieb beiderseits intakt, wenn die
Zerstorung des einen Corpus bigeminum von der Seite vorgenommen
wurde; wenn dagegen der Zweihiigel von oben entfernt wurde, dann
erwies sich die gekreuzte Pupille meistenteils als geschidigt; dabei wurde
stets eine Verletzung des Nucleus dorsalis n. optici festgestellt. Bei
diesen Vogeln wurde auch ein Kopfnystagmus beobachtet.

In seinem Werke ,,Die Funktionen der Nervenzentra'* berichtet
BECHTEREW (1909), daB nach seinen Versuchen bilaterale Zerstorung des
Zwerhiigels bei Tauben zu einer fotalen Erblindung beider Augen fiihrt;
Pupillen reagieren aber noch auf Licht. Nur wenn die Basis des Corpus
bigeminum zerstort wird, erscheint die Pupillenreaktion auf Belichtung
aufgehoben. Das Corpus bigeminum der Vogel ist das Sehzentrum fiir
das kontralaterale Auge. Stoérungen der Motilitit hat BECHTEREW nur
nach tiefen Lisionen im Bereiche des Brachium corporis bigemini
beobachtet.

Die Methode der chemischen Reizung, wie diese von BAGLIONI aus-
gearbeitet war, hat KscHISCHKOWSKI (1911) zuerst zur Erforschung der
Funktion des Zweihiigels bei Vogeln angewandt. Bei Tauben und
Hiihnern brachte er mit Strychninldsung (1%) getrdankte Filtrierpapier-
stiickchen von etwa 1 mm GroBe an die entbl6Bte Zweihiigeloberflache
und lieB danach die Tiere frei umherlaufen. Kurze Zeit nach der
Applikation des Strychnins wurden klonische Krimpfe im gleichseitigen
Beine und Fliigel, wie auch eine Wendung und Senkung des Kopfes
nach der entgegengesetzten Seite beobachtet. Bei Anwendung gréBerer
Papierstiickchen konnten Kontraktionen des Fliigels der anderen Seite
hinzutreten. Auch Manegebewegungen nach der gereizten Seite wurden

Ergebnisse der Biologie XIII. 9
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beobachtet. Der Effekt der Reizung hingt also von der GroBe der
gereizten Oberfliche ab. Weder auf die Breite der Pupillen, noch auf
das Sehvermogen der Végel konnten deutliche Einwirkungen konstatiert
werden.

Die Nervenelemente der Oberfliche des Zweihiigels scheinen somit
dieselben Eigenschaften wie die sensiblen Elemente des Riickenmarks
zu besitzen.

Eine hemmende Wirkung des Mittelhirns auf das Atemzentrum in der
Medulla oblongata bei Tauben konnte NIRKOLAIDES (1914) feststellen.
Nach der Trennung des Mittelhirns von der Oblongata wurde die Inspira-
tion bei den Tauben verlingert, was NIKOLAIDES auf den Ausfall inspira-
tionshemmender Impulse hindeutet, welche vom Mittelhirn zum Atmungs-
zentrum geleitet werden. Das Mittelhirn der Vogel enthilt nach Nixo-
LAIDES ein tonisch erregtes Hemmungszentrum, von welchem Impulse
nach dem Atmungszentrum in der Oblongata gehen und die normale
Atmung regulieren.

Die Frage tiber die Bedeutung des Mittelhirns und Zwischenhirns
fir die Pupillenreflexe wurde von NoLL (1916) wieder aufgenommen.
Er konnte nachweisen, daB bei Tauben bei Schidigungen des Mittelhirns
die Pupillenreflexe auf Licht gestort sind, bei Beschidigungen des
Zwischenhirns aber das akkommodative Pupillenspiel aufgehoben ist.
Dies weist darauf hin, da die Bahnen, welche die beiden genannten
Reaktionen bedingen, von einer bestimmten Stelle an gesondert verlaufen
miissen. Da beide Reaktionen konsensuell erfolgen, so miissen die
zentralen nervésen Vorgidnge sowohl beim Lichtreflex wie auch bei der
Akkommodation nicht auf die dem gereizten Auge zugeordnete Hirn-
hilfte beschrinkt bleiben.

Die Fille mit unbeabsichtigten Nebenverletzungen haben weiter
gezeigt, daB die einzelnen optischen Funktionen ziemlich unabhingig
voneinander sind. Es konnte der Pupillenreflex auf Licht bei erhaltener
Akkommodation fehlen und umgekehrt.

Im AnschluB an die Versuche KsCHISCHKOWSKIs hat MARTINO (1926)
nochmals die chemische Reizung der Lobi optici vorgenommen. Die
Reizung der Oberfliche des Lobus mit Strychnin hatte stets klowische
Bewegungen der Beine, Fliigel und des Schwanzes zur Folge, die meistens
homolateral waren.

Soweit sich mit dieser Methode lokalisieren 14Bt, konnten vier be-
sondere Stellen festgestellt werden, deren Reizung ganz bestimmte
Bewegungen ausl6ste. Von der einen Stelle, die im unteren-vorderen
Abschnitt der Lobi lag, erhielt man ein Zuriickziehen des homolateralen
FuBes; von einem kaudaler gelegenen Punkt aus wurde ein Emporheben,
wieder von einem anderen ein Senken des gleichseitigen Fliigels erzielt.
Von einer weiteren Stelle, die wieder mehr nach vorne lag, wurden
Bewegungen des Schwanzes hervorgerufen. Die Sensibilitit der Haut
der gereizten Extremitit war erh6ht. Die Reizung der Oberfliche des
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Vorderhirns mit Strychnin oder Phenol hatte keinerlei motorische
Erscheinungen zur Folge. Die motorischen Zentren an der Oberfliche
der Lobi optici haben nach der Meinung MARTINOs eine analoge Funktion,
wie die motorische Zone des Vorderhirns der Siuger.

Nach unvollstindiger Wegnahme der Lobi optici kénnen die Pupillen-
reflexe auf Licht erhalten bleiben (FLOURENS, LONGET, BECHTEREW,
SINGER, MUNTZER und SCHRADER). NoLL (1922z) findet eine Erklirung
dafiir im Verlaufe der Nervenfasern, die zum Zustandekommen dieser
Reflexe dienen. Er konnte feststellen, dal die den Pupillenreflex auf
Licht vermittelnden Fasern sich am inneren Rande des Tractus opticus
befinden; sie gelangen nicht mit den Sehfasern auf die freiliegende
Oberflache des Lobus, sondern gehen in der Tiefe weiter. Es ist mdglich,
daB sie in dem sog. medialen Opticusbiindel PERL1As verlaufen.

Weitere Beweise fur die motorische Funktion der Lobi optici glaubt
MARTINO (1930) darin gefunden zu haben, daB er in den Lobi optici
nach Strychninkrampfen eine Verminderung des gesamten Kohlenhydrat-
gehaltes feststellen konnte, wihrend derselbe in den Hemisphiren
unverindert geblieben war.

Motorische Storungen nach Ldsionen der Lobi optics bei Vogeln hat
auch GROEBBELS (1930) beschrieben. Er findet, daB nach Entfernung
des rechten Sehhiigels eine Halswendung und Kreisbewegungen am
Boden nach der Seite der Lision auftreten. Die Halswendung wird auf
die Degeneration des T7. tecto-thalamicus, die XKreisbewegungen auf
Degeneration der Tv. fecto-thalamicus und mesencephalo-striatus ventralis
zurtickgefithrt. Nach Wegnahme des rechten Sehhiigels und der rechten
Vorderhirnhemisphare, wobei Degeneration der Tr. stria-thalamicus,
thalamo-striatus, strio-spiriformis und strio-reticularis auftritt, finden
die Kreisbewegungen nach der entgegengesetzten Seite der Lision statt.
Aus diesen Befunden geht hervor, daB am Zustandekommen der Kreis-
bewegungen am Boden sowohl Bahnen aus dem Tectum wie auch aus
dem Hyperstriatum beteiligt sind.

Im Gegensatz zu den Wahrnehmungen KscHISCHKOWSKIs hat
GROEBBELS keinerlei Stérungen in der Motilitit und in den Reflexen
der Fligel nach Verletzungen des Tectums, des Thalamus und des
Vorderhirns beobachtet. Auf die Schwanzhaltung haben die Sehhiigel,
wie auch das Vorderhirn einen deutlichen EinfluB}; die Schwanzspreizung
auf Drehungen erscheint in diesen Fillen verindert.

Die Landungsreaktion der Beine wurde durch die Wegnahme der
Sehhiigel in den Versuchen GRrOEBBELS’ deutlich beeinfluBt. Fehlen
beide Sehhtigel, dann tritt auch ohne Augenverschluf beim Aufwirts-
fliegen eine Dauerreaktion der Beine auf. Fehlte nur ein Sehhiigel, dann
trat eine Dauerreaktion nur dann ein, wenn beide Augen oder das sehende
Auge verschlossen wurden. Aus diesen Befunden geht hervor, daB
normalerweise die Landungsreaktion von dem Sehapparat reguliert wird
und diese Regulierung auf Hemmung beruht.

9*
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Nach Entfernung des einen Sehhiigels tritt bei Augenverschluf} ein
Kopfnystagmus auf, dessen langsame Komponente in der Kopfdrehung
nach der lidierten Seite, die schnelle in der Drehung zuriick in die Mittel-
stellung besteht. Einseitige Exstirpation des Sehhiigels fiihrt zu Blind-
heit auf dem kontralateralen Auge; die Pupille dieses Auges ist erweitert,
aber nicht lichtstarr. Diese Erscheinungen sind wahrscheinlich auf
Verletzungen des N. accessorius III, der nach BROUWER das Zentrum
fir die inneren Augenmuskeln darstellt, zurtickzufiihren.

Im AnschluB an die Versuche KscHISCHKOWSKYs und MARTINOs
versuchte VARGAS-PENA (1932) die Beziehungen zwischen Hautsensibilitit
und der Funktion der Lobi optici bei der Taube festzustellen. Auf die
Seitenfliche eines Lobus opticus an der Stelle, wo sich das von MARTINO
gefundene Zentrum fiir das Heben und die Adduktion des gleichseitigen
Fliigels befindet, wird ein kleines Filtrierpapierstiickchen, das in einer
Strychninlésung getrankt ist, gebracht. Auch VARrGAs-PENA erhilt dabei
ein Heben und Adduzieren des gleichseitigen, zuweilen auch des kontra-
lateralen Fliigels und verschiedene Bewegungen des Schwanzes. Durch
Reizung der Haut mit einer Nadel oder mit elektrischem Strom wurde
von bestimmten Stellen eine reflektorische Verstirkung der Fliigel-
bewegungen erhalten. An der dorsalen Oberfliche fand VArGAs-PENA
eine reflexogene Zone fiir das Heben, an der ventralen Oberfliche
eine solche fiir die Adduktion des Fliigels. Die Funktion der Lobi
optici kann somit reflektorisch von der Hautoberfliche beeinfluBt
werden.

Vor 3 Jahren ist eine *‘Arbeit von Pora und Frorica Popra (1933)
erschienen, welche eine weitere Bestitigung der Versuche KscHIscH-
KowsKys und MARTINOs bringt. Pora und Frorica Pora konnten bei
der elektrischen wie auch mechanischen Reizung der Oberfliche des
vorderen Abschnittes der Lobi optici Bewegungen bestimmier Kirperieile
hervorrufen. Bei der Reizung des unteren Poles der Lobi optici traten
Bewegungen des Halses auf. Die Reizung eines Areals, das etwas mehr
dorsal gelegen war, verursachte Bewegungen des Halses und der Fligel;
vom folgenden Areal wurden Bewegungen der Fliigel und Beine erzielt.
Die Reizung des oberen Poles hatte Bewegungen des Schwanzes zur
Folge. Alle diese Bewegungen erfolgten an der homolateralen Seite.
Von den beiden ventralen Feldern wurden auch Bewegungen des Schnabels
und des Larynx erzielt. Die motorischen Zentra fiir diese Organe scheinen
tiefer gelegen zu sein; denn sie werden auch dann erhalten, wenn die
Reizelektroden tiefer in die Lobi gestochen werden. Hier befindet sich
auch ein Zentrum fiir die Stimme.

Die Dezerebration bleibt ohne Einflu auf die Reizbarkeit der Lobi
optici; auch die elektrische Reizung des Vorder- und Kleinhirns, die
ohne Effekt bleibt, hat keinen EinfluB auf die erwihnte Funktion der
Lobi optici. Nach der Zerstérung der Oberfliche der Lobi optici werden
nur Bewegungen des Schnabels und des Kehlkopfes durch elektrische
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Reizung ausgelést. Werden die Lobi optici ganz entfernt, dann sind
die Vogel vollkommen blind und lautlos.

Wie erwdhnt. konnten Popa und Frorica Porpa weder bei der
schwachen elektrischen noch bei mechanischer Reizung des Vorderhirns
irgendwelche motorische Effekte erzielen; dadurch unterscheiden sich
ihre Versuche von den Ergebnissen der Versuche KALISCHERs und
RoOGERS’.

Auf Grund dieser Versuche kommen Pora und Frorica Pora zu
dem Schlusse, daB bei den Vogeln in den Lobz optici eine echie motorische
Rinde gefunden wird, die eine bestimmte funktioneclle Korrelation mit
den verschiedenen Korperabschnitten zeigt. Im Vorderhirn wird solch
eine motorische Funktion nicht gefunden.

V1. Das Zwischenhirn.

Das Zwischenhirn der Vogel zeichnet sich im allgemeinen durch die
schwache Entwicklung der Riechverbindungen aus, wihrend die neothala-
mischen Verbindungen mit dem Vorderhirn mehr hervortreten als bei den
niederen Vertebraten.

Die dorsalen Thalamuskerne, welche wahrscheinlich mit den Augen-
und Korperbewegungen zu tun haben (KaPPERs), sind gut entwickelt;
dagegen unterscheiden sich die ventralen Kerne durch ihre geringere Ent-
wicklung. Im Hypothalamus ist die Fortsetzung des periventrikuldren
Graues des ventralen Thalamus, welches sympathische Zentren zu enthalten
scheint, bemerkenswert (ArRiEns KAPPERS).

ReNz1 (1863—1864) scheint der erste gewesen zu sein, der bei Tauben
den ganzen Thalamus entfernte und danach eine Unfihigkeit derselben
zu stehen, zu laufen, zu fliegen und Gegenstinde mit den FiiBen zu
umklammern, feststellen konnte. Ohne duflere Anregungen lagen die
operierten Vogel auf-dem Boden; in die Luft geworfen, schlugen sie zwar
mit den Fliigeln, aber sie konnten den Flug nicht mehr regulieren.

Eine Reihe wichtiger Untersuchungen iiber die Funktion des Thalamus
bei den Vogeln verdanken wir ROGERS.

Zunichst konnte RoGERS (1918) die Befunde EwaLDs, daB bei den
Tauben der Kopf- und Augennystagmus nach der Exstirpation des
Vorderhirns, wobei der Thalamus unbeschéidigt bleibt, noch hervor-
gerufen werden kann, bestitigen. Wird der Thalamus mehr oder weniger
beschidigt, dann fillt die Kdrperiemperatur und zugleich konnen die
Nystagmuserscheinungen nicht mehr herbeigefilhrt werden. Ist die
Korpertemperatur niedriger als 30° C, dann verschwindet die schnelle
Komponente; die langsame Komponente verschwindet, wenn die Tem-
peratur bis unter 25° C fallt. Der Augennystagmus verschwindet dabei
frither als der Kopfnystagmus. Durch Erwirmen der Taube bis 39° C
koénnen die Nystagmuserscheinungen wiederhergestellt werden. Durch
die niedrige Temperatur wird somit die Funktion der Oculomotoriuskerne
gestort.
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In einer weiteren Untersuchung konnte ROGERs (1919) zeigen, dal}
dem Thalamus bei der Wirmeregulation des Korpers eine wichtige Rolle
zukommt. Wie aus seinen Versuchen hervorgeht, tritt nach einer mehr
oder weniger vollkommenen Entfernung des Thalamus zugleich mit dem
Vorderhirn eine Aufhebung der Wirmeregulierung ein, und die Korper-
temperatur schwankt, entsprechend mit der AuBentemperatur. Wird
die Temperatur der Taube ohne Thalamus auf normaler Héhe erhalten,
dann verhilt sie sich wie eine groBhirnlose. Periodische Ruhelosigkeit,
die RoGERs bei seinen groBhirnlosen Tauben beobachtet hatte, wurde
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Abb. 5. Querschnitt durch das Zwischenhirn von Pratincola rubicola. (Nach Ariens KAPPERS.)

bei diesen Tauben nicht wahrgenommen. Die Erhaltung des Gleich-
gewichts war ganz normal. Die Federn waren zwar emporgerichtet,
aber nicht so stark wie bei groBhirnlosen Tauben. Komplizierte spinale
Reflexe, wie z. B. Putzen der Zehen mit dem Schnabel, blieben er-
halten.

In einer anderen Arbeit, welche in demselben Jahre erschien, suchte
RoGERs (1919) die Bedeutung des Thalamus sowie anderer Gehirnteile
fiir die Regulierung der Kirpertemperatur noch niher zu ermitteln. Bei
der normalen Taube spielen zwei Faktoren vornehmlich eine Rolle bei
der Regulierung der Korpertemperatur: die Muskelaktivitit und Dyspnoe.
Nach Exstirpation des GroBhirns verschwinden beide; die Koérper-
temperatur bleibt aber in normalen Grenzen. Wird das GroBhirn
exstirpiert und danach der Thalamus kauterisiert, dann wird die Kérper-
temperatur der Taube von der AuBentemperatur abhingig. Bei Schwan-
kungen der AuBentemperatur von 10—38° C kann die Kérpertemperatur
zwischen 19 und 46° C schwanken.

Lasion der dorsomedialen grawen Substanz des Diencephalons, welche
zu keiner vollkommenen Trennung des Vorderhirns vom Mittelhirn fiihrt,
hat nur einen geringen EinfluB auf die Korpertemperatur und deren
Regulierung.
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Der Thalamus tibt nach RoGERS (1920) auch noch einen EinfluB
auf das Vasomotorenzentrum im verlingerten Mark aus. Wird der
Thalamus zerstort, dann tritt eine deutliche Verminderung des Blut-
druckes ein. Die vasomotorischen Reflexe bleiben; bei Reizung der
Brachialnerven traten sowohl pressorische wie auch depressorische Effekte
auf. Die Intensitdt der reflektorischen Bewegungen variiert mit der
Korpertemperatur, welche groBe Schwankungen zeigt.

Elektrische Reizung des Cortex, wobei keine motorischen Er-
scheinungen auftreten, ruft eine sehr kleine Steigerung des Blutdruckes
hervor. Dieselbe Reizung des Thalamus hat eine starke Steigerung des
Blutdruckes zur Folge; es treten aber dabei auch starke Muskelkontrak-
tionen auf; daher ist es schwer zu sagen, ob die Blutdruckerhéhung
primir oder infolge der Muskelbewegungen auftritt. Nach vollstindiger
Zerstérung des Thalamus beobachtete ROGERs (1924) bei den Tauben
eine starke Diurese und einen groBen Verlust des Organismus an Wasser.

Die motorische und statische Funktion des Thalamus wurde von
LANGWORTHY (1926) untersucht. Er konnte zeigen, daB Vogel, bei
welchen der Thalamus entfernt ist, nicht mehr stehen koénnen. Der
Beugertonus ist erh6ht; es ist Kraft notig, die Beine auszustrecken.
Die Tauben machen starke, aber unkoordinierte Fliegbewegungen. Wie
schon vorhin ROGERs gezeigt hatte, wird die Wéirmeregulierung nach
der Zerstorung des Thalamus gestért. Die Tauben zittern nicht mehr
vor Kilte, wie es groBhirnlose Végel tun.

Nach einem Schnitte hinter dem Mittelhirn liegen die Tauben auf
der Seite; die Beine sind flektiert. Sie kdnnen keine Fliegbewegungen
mehr ausfithren. Es tritt eine kriftige reflektorische Extensorenspannung
ein, sobald man die Zehen gegen einen Widerstand driickt.

BreMmER und LEY (1927) berichten iiber eine Taube, bei welcher
nach der Dezerebration die optischen Reaktionen gut erhalten waren.
Warf man die Taube in die Luft, dann flog sie erst in der Richtung,
die man ihr gab; sobald aber iirgendein Objekt sich in ihrem Gesichts-
felde zeigte, wich sie von der primiren Richtung ab und lieB sich auf
diesem nieder. Die Thalamus-Taube unterscheidet sich von Thalamus-
Sdugern, welche niemals solche vollkommenen Gesichtsreaktionen zeigen.

Die normale Haltung der Thalamus-Taube weist darauf hin, daB die
Stell- und Gleichgewichisreflexe erhalten bleiben. Auch der Tonus der
Flexoren und Extensoren bleibt unverindert; daher kénnen BREMER
und LEy die Auffassung HUNTERs nicht teilen, der dem Corpus striatum
in der Regulierung des Muskeltonus bei den Végeln eine bestimmte
Rolle zuschreibt.

In ihren Versuchen konnten BREMER und LEY kein direktes Ver-
hiltnis zwischen der Ausbreitung der Lision des Thalamus und der
mehr oder weniger gut erhaltenen Haltung der Vogel feststellen. Sie
glauben, daB bei den Vogeln, ebenso wie bei den Siugern der Tonus
nur dann deutlich gestort ist, wenn die Zentren des Mesencephalons,
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vornehmlich die roten Kerne, geschidigt sind. In den Versuchen LANG-
WORTHYs, welcher glaubt, daBl der Thalamus fiir den normalen Tonus
notwendig ist, konnte der Querschnitt, nach der Meinung BREMERs,
wegen der Kleinheit des Gehirns zu Storungen des roten Kernes fiihren.

Eine weitere Arbeit iiber die Funktion des Thalamus bei der Taube
hat ROGERs (1928) verdffentlicht. ROGERs entfernte in seinen Versuchen
zunichst das GroBhirn, wobei jede Beschiddigung des Thalamus vermieden
wurde. FEinige Wochen spiter wurde die Schidelhhle ohne Narkose
gebfinet und die jetzt leicht zugingliche antero-dorsale Fliche des Thalamus
elektrisch oder thermisch gereizt. Gewdhnlich war der 3. Ventrikel
erweitert, so daB3 auch die intraventrikuldre Fldche des Thalamus eben-
falls gereizt werden konnte. Auf diese Weise konnten einige paleo-
thalamische und hypothalamische Funktionen festgestellt werden. Die
Effekte, welche bei diesen Reizungen erhalten wurden, kénnen in zwei
.Gruppen eingeteilt werden: somatisch-muskuldre und viscerale-metabolische.

Die elektrische Reizung der antero-dorsalen Fliche des Thalamus
hat Kaubewegungen und schwache Muskelkontraktionen im Nacken zur
Folge, wodurch sekundire Drehbewegungen der Végel hervorgerufen
wurden. Die elektrische oder mechanische Reizung der unteren Fliche
des Thalamus verursachte starke Beugungen des Halses, des Rumpfes,
der Fliigel und der Beine zugleich mit Kreisbewegungen. Alle diese
Muskelkontraktionen werden wahrscheinlich durch die Reizung des
Nucleus rotundus hervorgerufen.

Schwache elektrische Reizung, sowie Applikation von Eis verursacht
Zittern des ganzen Korpers und Temperaturerhthung. Zugleich findet
ein Aufrichten der Federn statt. Dieses letztere wie auch die Kontrak-
tionen der Korpermuskulatur konnen als die eigentliche Ursache der
Steigerung der Temperatur angesehen werden.

Verschiedene Reizungen des unteren Abschnittes des Thalamus
fiithrten oft zu starken Diuresen, welche eine Verarmung der Gewebe
an Wasser verursachten, die sogar tédlich sein konnte.

Die Bedeutung des Mittelhirns und Zwischenhirns bei den Végeln
beim Entstehen motorischer Storungen, namentlich von Kreisbewegungen,
hat in der neueren Zeit MUSKENS (1929) wiederum untersucht. Er konnte
feststellen, daB3, je nachdem die Lision oral oder kaudal von der hinteren
Kommissur liegt, die Erscheinungen der Kreisbewegungen verschieden
sind. Wurde der T7. striomesencephalicus ventralis oder der Nucleus
spiriformis einer Seite getroffen, dann trat eine Kreisbewegung nach
der Lisionsseite ein; die Tiere fielen nach der gesunden Seite um. War
dagegen das dorsale Lingsbiindel der einen Seite getroffen, so erfolgte
die Kreisbewegung nach der gesunden Seite; oft traten Rollungen und
Kopfrotation nach der Lisionsseite hinzu.

Auch GROEBBELS (1930) schreibt dem Thalamus in Ubereinstimmung
mit BECHTEREW eine motorische Funktion zu. GROEBBELS konnte sich
davon iiberzeugen, daBl im Thalamus der Taube sich Zentren befinden,
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welche die Bewegungen des Kopfes in der Horizontalebene regulieren.
Diese Regulierung erfolgt durch Fasersysteme des Sehhiigels und des
Hyperstriatums.

Die Wirkung der Erregung der sympathischen subthalamischen Zentren
auf die gquergestreifte Muskulatur der Taube ist von vanN DIjk (1931)
untersucht worden. Schon vorher konnte van Dijk (1930) die von
ORBELI (1924) und seinen Schiilern am Frosch festgestellte verstirkende
Wirkung des N.sympathicus auf den ermiideten Froschmuskel auch
bei der Taube konstatieren. Um die Bedeutung des Gehirns bei dieser
Wirkung zu ermitteln, stellte vAN Dijk folgende Versuche an. Bei
groBhirnlosen Tauben wurde der M. triceps brachii direkt rhythmisch
gereizt, wenn eine deutliche Ermiidung eingetreten war, wurde in einen
die Lobi optici median trennenden Schnitt ein NaCl-Kristall gelegt.
Das Resultat dieser Reizung war das, daB nach einer bestimmten Latenz-
zeit die Zuckungen des ermiideten Muskels wieder héher wurden. Auch
durch einen leichten mechanischen Druck auf den Thalamus konnte
vAN Dijk ganz dhnliche Resultate erzielen. Er nimmt an, daB3 die Ver-
besserung der Muskelzuckungen in diesen Versuchen auf die Erregung
der sympathischen Zentren im Subthalamus zuriickzufiihren ist.

In einer weiteren Arbeit versuchte van Dijk (1932) die Wirkung der
Erregung des Thalamus auf den ermiideten Muskel niher zu prizisieren.
Er findet, da3 das zwischen den Lobi gelegte NaCl-Kristall oder der auf
das Zwischenhirn ausgeiibte mechanische Druck zugleich mit der Er-
héhung der Zuckungen des ermiideten Muskels noch eine Steigerung
des Blutdruckes zur Folge hat. Die Durchschneidung des ganzen
Plexus brachialis, wie auch die Ausschaltung des N. sympathicus heben
diese Wirkung des Thalamus nicht auf. Es ist somit aus diesen
Versuchen deutlich, daB der Thalamus auf die Muskeln nicht lings
den Nerven wirkt.

Weiter konnte vAN DijK feststellen, da die Erregungen, welche aus
dem Thalamus kommen, das Riickenmark in den 1.—5. thorakalen
Segmenten verlassen und in die Nn. splanchnici tibergehen. Dies macht
es sehr wahrscheinlich, daB3 die Blutdrucksteigerung auf einer Adrenalin-
abscheidung beruht, welche durch die Reizung des Zwischenhirns aus-
gelost wird. Wahrscheinlich beruht die Zunahme der Muskelkontraktionen
auf derselben Wirkung wie die Blutdrucksteigerung. Es ist méglich, daB
die Wirkung des Zwischenhirns auf die Muskulatur auf humoralem Wege
erfolgt.

VII. Das Vorderhirn.

Das Vorderhirn der Végel ist durch die michtige Entwicklung des
Striatums ausgezeichnet. Dagegen ist die Rinde diinn. Durch die Entwick-
lung des Hyperstriatums ist die Ventrikelspalte zwischen dem Mantel und
dem Striatum fast ganz verschwunden. Das Striatum wird bei den Vogeln
in eine Reihe von Abschnitten: Paldostriatum, Archistriatum, Neostriatum
und Hyperstriatum eingeteilt.
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Auf die zahlreichen Verbindungen des Vorderhirns mit Zwischen- und
Mittelhirn werde ich hier nicht eingehen; sie sind aus dem Schema, das ich
dem Werke AriEns KappErs' entnommen habe, ersichtlich.

1. Die sensorische und motorische Funktion des Vorderhirns.

Die ersten experimentellen Untersuchungen iiber die Funktion des
Vorderhirns bei den Vogeln sind von RorLanpo (18o09) ausgefithrt. Von
Roranpo stammt die klassische Beschreibung der groBhirnlosen Taube,
welche unbeweglich, wie eine Statue steht und nur durch starke Reize
zu kurzen Bewegungen veranlafit werden kann.

Abb. 6. Gehirn von Androglossa aestiva, zur Demonstration der Einteilung. (Nach L. EpINGER.)

13 Jahre spiter hat FLOURENS #hnliche Versuche ausgefithrt und
seine Beschreibung der groBhirnlosen Voégel entspricht im groflen und
ganzen den Angaben ROLANDOS.

FLoURENS beschreibt die Taube ohne GroBhirn als ein Tier, das zu
immerwihrendem, tiefem, von keinen Triumen unterbrochenem Schlafe
verurteilt ist. Keines ihrer Sinne ist sie michtig. Spontan bewegt sie
sich nicht. Wenn man sie reizt, dann 6ffnet sie die Augen, bewegt die
Fliigel, macht auch einige Schritte und fillt dann wieder in Schlaf.
In die Luft geworfen, kann sie fliegen, aber Hindernisse werden nicht
vermieden. Spontan friBt solch eine Taube nicht. Nach der Meinung
FLoureNs’ hat die Taube alle Wahrnehmung, alle Instinkte, alle intellek-
tuellen Fihigkeiten verloren.

MAGENDIE (1825) war der erste, der die Versuche FLOURENS’ einer
Kritik unterwarf. Er bezweifelt, daB FLOURENS, der keine Sektionen
seiner Fille vermeldet, auch wirklich das Vorderhirn allein entfernt
hatte. Die groBhirnlosen Tauben sind nach MAGENDIE zwar blind, aber
alle anderen Sinnesorgane bleiben funktionierend. Die Spontaneitat der
Bewegungen soll auch nicht verlorengehen. Alle diese Funktionen
werden vom Mittelhirn vermittelt, nur die Instinkte und die Intelligenz
werden von MAGENDIE in das GroBhirn lokalisiert.
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5 Jahre spiter erschien eine Arbeit von BourLLaup (1830), welche
wieder zu neuen Gesichtspunkten iiber die Funktion des Vorderhirns
fithrte. BouiLraup fand, daB groBhirnlose Hiihner auf taktile und
Schmerzreize reagieren wie normale. Auf optische Reize reagieren sie
mit Pupillenverengerung, mit Bewegungen der Augen; wenn sie die
Hindernisse nicht vermeiden, das Futter nicht spontan aufnehmen, so
kommt dies dadurch, daB sie das Gedichtnis verloren haben und die
Objekte nicht erkennen. Im GroBhirn sollen die Sinnesempfindungen
verwertet werden und zur Kenntnis der AuBenwelt fiihren.

Abb. 7. Die bedeutendsten Verbindungen des Striatums der Végel. Uberwiegend aufsteigende Fasern

gestrichelt, iiberwiegend absteigende voll schwarz. Dazu die absteigenden Verbindungen der Nucl. prae-

tectalis, spiriformis, reticularis und ruber. Hauptsichlich nach EDINGER, WALLENBERG, SCHRODER und
CrAIGIE. (Aus Zerebrospinales Nervensystem von ARIENS KAPPERS.)

Versuche mit Exstirpationen bestimmter Abschnitte des GroBhirns
fiihrten BouILLAUD zur Verwerfung der Lehre FLOURENS’ von der Einheit
der GroBhirnfunktionen. Nach der Entfernung der frontalen Teile des
GroBhirns blieben der Gesichtssinn und der Gehérsinn erhalten.

In seinen ,Legons sur les fonctions et les maladies du systéme
nerveux‘‘, die 1839 erschienen, berichtet MAGENDIE iiber eine Ente und
eine Taube, welche nach Entfernung des GroBhirns sich spontan bewegen
konnten und auch spontan das Futter aufnahmen. Der Gesichtssinn
schien teilweise bewahrt geblieben zu sein.

LoNGET (1842) konnte sich iiberzeugen, daB die Tauben nach der
Wegnahme des GroBhirns, wobei die Lobi optici verschont werden, noch
sehen und héren kénnen. AuBer Pupillenreflexen zeigten seine groBhirn-
losen Tauben noch Bewegungen des Kopfes nach einem Lichte, welches
im dunkeln Raume bewegt wurde. Auf den Knall eines Schusses wurden
die groBhirnlosen Tauben aus dem Schlafe erweckt.
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LoNGET schlieBt sich der Meinung MAGENDIEs an und glaubt, daf3
ein Teil der Instinkte und der willkiirlichen Handlungen auch ohne das
GroBhirn zustande kommen kénnen.

Nach einer lingeren Pause erschien 1863 ein kurzer Bericht von
BiscHorF iiber eine Taube, bei der VoIt die beiden Hemisphiren ent-
fernt hatte. Obwohl auch ein Teil der Sehhitigel mit entfernt war, reagierte
die Taube gut auf Lichtreizé. Sie lief und flog viel spontan und machte
bei oberflichlicher Betrachtung den Eindruck eines normalen Vogels.
Sie nahm aber kein Futter spontan auf; auch zeigte sie keinen sexuellen
Trieb.

In seinen ,,Saggio di fisiologia sperimentale etc.”” berichtet RENzI
(1863—1864), daB nach seinen Beobachtungen die Tauben nach Exstir-
pation des GroBhirns sowohl sehen wie héren kénnen. Wird eine groB-
hirnlose Taube in die Luft geworfen, so kommt sie auf den Boden in
einer Weise, als hitte sie mit dem Gesichtssinn die Entfernung desselben
abgemessen. Nahrung und feindliche Bewegungen erkennen diese Tauben
nicht; RENzI schlieBt daraus, daB sie ihre Intelligenz und daher auch
die intellektuelle Perzeption der Gesichts- und Gehérempfindungen
verloren haben.

Zu derselben Auffassung kommt auch VULPIAN (1866). Er beschreibt
einen groBhirnlosen Hahn, welcher scheinbar spontan verschiedene
Bewegungen ausfiihrte. Nach Vurpian sind es aber keine echten will-
kiirlichen Bewegungen, denn es fehlt ihnen die vielseitige Spontaneitit
derselben. Alle diese Bewegungen werden vielmehr durch duBlere und
innere Reize verursacht.

Der chronologischen Reihenfolge entsprechend miissen hier noch die
Mitteilungen von VoIt und RoseNTHAL erwihnt werden. Die groBhirn-
lose Taube Vorts (1868) unterschied sich von einer normalen nur dadurch,
daB sie spontan kein Futter aufnahm. Bei der Sektion wurde an der
Stelle des GroBhirns eine weiBe Masse, welche aus Nervenfasern bestand,
vorgefunden. Die Taube ROSENTHALs (1868) regierte auf Gesichts- und
Gefiiblseindriicke. Die Fihigkeit zur Erhaltung des Gleichgewichts war
erhalten geblieben.

Weitere Beobachtungen an groBhirnlosen Voégeln findet man in der
Arbeit von OnNIMUS (1870). Seine groBhirnlosen Enten und Génse
schwammen im Wasser; auBerhalb des Wassers bewegten sie sich, ebenso
wie dezerebrierte Tauben, sehr wenig. Junge Enten, welche von einer
Henne groBgezogen und niemals zuvor im Wasser gewesen waren,
schwammen, wenn sie nach der Entfernung des GroBhirns ins Wasser
gebracht wurden. ONIMUS glaubt, daB die lokomotorischen Bewegungen
von den niederen Zentren veranlaBt werden; das GroBhirn soll nur den
ersten AnstoB zur Bewegung geben.

1 Jahr spiter erschien das Buch von Lussana und LEMOIGNE (1871),
in welchem sie auch tiber ihre Versuche mit Tauben berichten. Sie
beschreiben ausfiihrlich das paradoxe Versuchsergebnis, da83 eine Taube,



Physiologie des Zentralnervensystems der Vogel. 141

welche die eine GroBhirnhemisphdre verloren hat, auf dem entgegen-
gesetzten Auge erst blind erscheint; nach der Exstirpation der anderen
Hemisphire aber wiederum mit diesem Auge sehen und Hindernisse
vermeiden kann. Lussana glaubt dies dadurch erkliren zu koénnen,
daB die Gesichtseindriicke schon in den Lobi optici eine zentrale Ver-
bindung mit den Bewegungszentren des Gehirnstammes finden. Von
den Lobi optici sollen die Gesichtsempfindungen zum GroBhirn geleitet
und somit bewuBt werden.

An dieser Stelle miissen noch die Versuche M'KENDRICKs (1873)
erwihnt werden, der bei 104 Tauben verschiedene Exstirpationen am
GroBhirn ausfithrte, um die Funktion der Rinde und des Siriatums
niher zu erforschen. Er findet in Ubereinstimmung mit den fritheren
Autoren, daB die Entfernung der ganzen Rinde ohne Verletzung des
Striatums zur Blindheit auf dem gegeniiberliegenden Auge fithrt. Ist
dagegen nur der vordere oder hintere Abschnitt der Rinde entfernt,
dann tritt keine Blindheit ein. Nach tiefen Lasionen der Corpora striata
beobachtete M’ KENDRICK Lihmungen der Beine und lokalisierte er daher
hier die willkiirlichen Bewegungen. In einer Arbeit, welche 1 Jahr darauf
erschien, beschiftigt M’KENDRICK sich mit der hemmenden Wirkung
des Grofhirns auf das Riickenmark. Er glaubt dieselbe bewiesen zu
haben, da es ihm gelungen war, heftige Konvulsionen, welche nach der
Dekapitation entstehen, durch elektrische Reizung des Riickenmarks-
querschnittes zum Schwinden zu bringen. Auch die Reflexbewegungen
der Fliigel konnten gehemmt werden, wenn das freigelegte Riickenmark
elektrisch gereizt wurde. Bei der elektrischen Reizung des Grofhirns
konnte M’KENDRICK nur Bewegungen der Augen, der Pupillen und des
Unterkiefers hervorrufen. Diese Befunde stimmen vollkommen mit den
spiteren Versuchen FERRIERs iiberein.

In den folgenden Jahren erschienen nur kiirzere Berichte iiber Versuche
an groBhirnlosen Tauben, welche aber wenig Neues brachten. JasTrRowITz
(1876) fand nach Exstirpation der einen Hilfte des Vorderhirns einen aus-
gesprochenen Veriust der Semsibilitit der Haut der entgegengesetzten Seite,
wie auch einen Verlust des Sehvermogens des entgegengesetzten Auges.
MusesorLp (1878) konnte keinerlei Stérungen im Gesichtsvermogen bei
Tauben, bei denen er Lisionen in den vorderen Abschnitten der Vorderhirns
vorgenommen hatte, konstatieren, wahrend nach der Wegnahme groBerer
oder kleinerer Teile der hinteren Halfte regelmadBig Sehstérungen auf' der
entgegengesetzten Seite eintraten. Diese Sehstérungen sind nur voriiber-
gehend; es bleibt nur das Fehlen des Blinzelreflexes bei der Annidherung
eines Gegenstandes nach dem Auge hin.

In seiner Arbeit ,,Die Funktionen des Gehirns‘‘ berichtet FERRIER
(1879) unter anderem iiber seine Versuche mit der elektrischen Reizung
der Oberfliche des GroBhirns der Taube. FERRIER konnte von einer
bestimmten Stelle in der oberen Parietalregion Verengerungen der Pupille
des entgegengesetzten Auges, zuweilen ein Drehen des Kopfes nach der
anderen Seite hin feststellen.
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MoetLr (1879) bestitigte die Versuche MuseHOLDs vollkommen. Er findet
aber nach der Exstirpation einer Hemisphire im Gegensatz zu JASTROWITZ nur
eine leichte, voriibergehende Sensibilitdtstérung im gegeniiberliegenden FuBe.

Nach diesen Arbeiten miissen die beiden Publikationen STEFANIs
(1881) angefithrt werden. Auf Grund seiner Erfahrungen mit groBhirn-
losen Tauben gelangt STEFANI zu der Auffassung, daB groBhirnlose
Tauben eine richtige Kenninis der Distanz zeigen, welche nicht durch
einfache Empfindungen verursacht wird, sondern auf der Vergleichung
mehrerer Empfindungen, welche Fihigkeit ein Gedichtnis voraussetzt,
beruht. Diese Fihigkeit erwerben die operierten Tauben im Laufe einer
bestimmten Zeit nach der Operation; es miissen also die niederen Zentren
die Funktion des GroBhirns tibernehmen.

1 Jahr darauf erschien eine ganz kurze Mitteilung von Couty (1882),
in welcher er iiber Papageien berichtet, bei denen nach Exstirpation
des Vorderabschnittes der einen Hemisphire eine ausgesprochene
Lihmung des entgegengesetzten Beines auftrat. Auch die Sensibilitat
der Haut war an diesem Beine vermindert. Das Auge derselben Seite
erwies sich ebenfalls als fast blind. Elektrische Reizungen der GroB-
hirnoberfliiche ergaben lebhafte Bewegungen des entgegengesetzten
Beines, seltener beider Beine.

BrascHko (1880), ein Schiiler MUNKs, beobachtete, ebenso wie vor
ihm auch andere Untersucher, nach der Lision der einen Hemisphire
eine scheinbar vollstindige Blindheit des entgegengesetzten Auges. Wenn
er aber nach einigen Monaten das gesunde Auge entfernte, dann stellte
sich heraus, daB3 die Taube mit dem anderen Auge noch sehen konnte.
Die Ergebnisse dieser Versuche, welche der theoretischen Auffassung
Munks nicht entsprachen, fithrte BLAscHKO und mit ihm MUNK zu dem
Schlusse, daB es ihnen in diesen Versuchen nicht gelungen war, die
ganze fiir das Sehen dienende Region zu entfernen. Deshalb ging MuNk
selbst zu neuen Versuchen {iber.

Seine operierten Tauben verteilt MUNK (1883) in drei Gruppen. Zur
ersten rechnet er die Tauben, bei welchen bei der Sektion eine vollstindige
Exstirpation beider Hemisphdren ohne Nebenverletzungen der an-
grenzenden Gehirnteile gefunden worden war. Diese Tauben waren
wenig beweglich; sie konnten weder beim Laufen, noch beim Fliegen
Hindernisse vermeiden. Auf grelles Licht trat nur ein Pupillenreflex
ein. Die Tauben der zweiten Gruppe zeigten ein schwaches Sehvermégen.
Leider werden keine Sektionsbefunde iiber diese Tauben mitgeteilt.

Der dritten Gruppe teilt MUNK solche Tauben zu, bei welchen von
der einen Seite kleine Reste des Vorderhirns in Verbindung mit dem
Pedunculus zuriickgeblieben waren. Diese Tauben konnten Hindernisse
vermeiden; sie scheuten, wenn die Hand dem Auge, das an der entgegen-
gesetzten Seite von den Vorderhirnresten lag, gendhert wurde. Auf
Grund dieser Beobachtungen kommt MUNK zu der SchluB3folgerung,
daB eine vollige Entfernung des Vorderhirns zu vollstindiger Blindheit dev
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Tauben fiihrt. Wenn seine Vorginger zu anderen Resultaten gekommen
sind, dann erklirt MuNK, mit dem ihm eigenen Selbstvertrauen, es miisse
dies darauf beruhen, daB sie bei ihren Tieren nicht das ganze Vorder-
hirn entfernt haben. MUNK stellte noch Versuche an, in welchen er die
Hilfte des Vorderhirns ganz entfernte und danach das Sehvermogen
des Auges an der Gegenseite untersuchte. Er findet in Ubereinstimmung
mit Renzi, LussaNa und LEMOIGNE in diesem Auge noch Reste des
Sehvermogens. Nach der Exstirpation der einen Hemisphire werden
die Tauben auf dem entgegengesetzten Auge nicht véllig blind, weil
jede Retina zu beiden Hemisphiren in Beziehung steht. Somit soll die
Kreuzung der Sehnerven bei der Taube nicht vollstindig sein. Die
Versuche von M’KENDRICK, MusEHOLD, MoELI und Brascuko haben
gezeigt, dal nur nach der Exstirpation der hinteren Abschnitte des
Vorderhirns Sehstérungen bei den Tauben auftreten. Auf Grund seiner
Erfahrungen mit den Tauben der dritten Gruppe versucht Munk die
Sehsphire niher zu lokalisieren. Sie soll sich vom Pedunculus in der
sich nach oben und vorn ausstreckenden Ventrikeldecke befinden. Die
mediale Retinapartie soll der medialen, die laterale Retinapartie der
lateralen Sehsphirenpartie des Cortex zugeordnet sein.

STEFANI (1889) konnte die Befunde MUNKs bestitigen. Auch er
findet, daBl Tauben nach der Exstirpation der einen Hemisphire und
des gekreuzten Auges mit dem erhalten gebliebenen Auge noch sehen.
STEFANI erklirt diese Erscheinung durch die Annahme einer Kommissur,
welche die beiden Lobi optici verbindet.

Eine ausgezeichnete Untersuchung {iber die Funktion des Vorderhirns
der Tauben, welche noch bis jetzt -von ihrer Bedeutung nichts eingebiiBt
hat, wurde von SCHRADER (1889) veréffentlicht. SCHRADER stelite sich
nicht die Frage, ob die groBhirnlosen Tauben noch einen Willen besitzen,
sondern nur, ob sie ‘spontane Bewegungen ausfithren. Die Tauben
ScHRADERs befanden sich meistenteils nur die ersten 3—4 Tage nach
der Operation in einem schlafihnlichen Zustande, wie FLOURENS u. a.
beschrieben. Danach fithrten sie immer mehr Bewegungen aus. Diese
Bewegungen wurden in den meisten Fillen durch Gesichtseindriicke
bedingt. Der Gesichissinn war gut erhalten; alle Hindernisse, selbst eine
durchsichtige Glasglocke, wurden vermieden. Auch die Bewegungen,
welche durch den Tastsinn reguliert werden, blieben exakt. Auf Gleich-
gewichtsverinderungen reagierten die groBhirnlosen Tauben wie normale
Tiere. Auf starke akustische Reize wie Knalle reagierten die Tauben
mit Zusammenzucken, wie LONGET dies beschrieb. Auf den Ablauf der
spontanen Bewegungen hatten die verschiedenen Téne und Gerdusche
keinen EinfluB. Im allgemeinen aber konnte eine vollkommene An-
passung der Bewegungen an die Eindriicke hoherer Sinnesorgane fest-
gestellt werden.

Die spontanen Bewegungen beruhen nach SCHRADER auf normalen
Erregungszustinden der zuriickgebliebenen Teile des Zentralnervensystems
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und sind nicht durch Reizerscheinungen bedingt. Im, Falle der Reiz-
erscheinungen treten alle Bewegungen mit unwiderstehlicher Gewalt auf
und kdénnen durch sensorische Erregungen nicht beeinflut werden. Fir
den Umstand, daBl man bei den groBhirnlosen Tauben mit normalen
Erregungszustinden der zuriickgebliebenen Zentralnervensystemteile zu
tun hat, spricht die Tatsache, daB alle diese Erscheinungen nur am Tage
auftreten; in der Nacht schlafen die Tauben. Ferner konnte SCHRADER
eine leichte Hemmbarkeit dieser spontanen Bewegungen feststellen; es
geniigt, den Gang fiir einen Moment zu unterbrechen — sofort versinkt
die Taube in den schlafihnlichen Zustand. Alle beschriebenen Be-
wegungen erscheinen spontan, weil ihnen feste, einfache Verbindung mit
einem auslosenden Reize fehlt, welche die Reflexbewegungen im engeren
Sinne auszeichnet. In Wirklichkeit geht aber auch den spontanen
Bewegungen eine Erregung voraus, welche hauptsichlich von den héheren
Sinnen ausgeht. Aber auch von den vegetativen Organen kénnen
Erregungen ausgehen; hierauf miissen die mannigfachen Bewegungen,
welche bei Hunger und Durst auftreten, zuriickgefithrt werden.

Weiter findet SCHRADER, daB die groBhirnlosen Tauben spontane
Bewegungen nicht nur auf negative Gesichiseindriicke, wie Vermeiden von
Hindernissen ausfiihren, sondern auch auf positive, indem sie verschiedene
Gegenstinde als Ruhepunkte erstreben. Man findet bei den groBhirn-
losen Tauben nicht nur eine sensorische Verarbeitung der optischen Er-
regungen zur vollkommen richtigen Verwertung der Form, GréBe und
Entfernung des Gesehenen, sondern auch eine motorische Einstellung
darauf. Dies scheint aber auch die Grenze der Leistungsfihigkeiten zu
sein. Denn weder Nahrung noch ein bestimmter Platz fir den Auf-
enthalt wird aufgesucht. Der Geschlechtstrieb fehlt.

Die Frage iiber das Versagen der grofhirnlosen Tauben, selbstindig
Nahrung aufzunehmen, wurde von SCHRADER ebenfalls niher untersucht.
Bourrauvp und M’KEnDRICK haben auf die Bedeutung der frontalen
Abschnitte des GroBhirns hingewiesen. SCHRADER stellte Versuche mit
Raubvdogeln an, welche umfangreiche Leistungsfihigkeiten der Fiile beim
FreBakt zeigten. Eine Saatkrihe, welcher der ganze vordere Abschnitt
des GroBhirns exstirpiert war, fraB schon in den nichsten Tagen nach
der Operation selbstindig. Ein junger Falke, der der gleichen Operation
unterzogen wurde, konnte im Beginn der 4. Woche nach der Operation
selbstindig fressen, wobei er sich der FiiBe bediente. Bei Tauben, bei
welchen Reste des GroShirns dicht vor den Thalami optici stehengelassen
worden waren, konnten ebenfalls selbstindig das Fu