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By M. H. JACOBS, Philadelphia. 

Table of Contents. Page 

I. Introduction 2 

2. Diffusion and probability . . . . . 5 
3. FICK'S law . . . . . . . . . . . . 9 
4. The principle of independent diffusion streams 17 
5. The general diffusion equation; initial and boundary conditions 21 

6. Solution of the diffusion equation . . . . . . . . . 30 
7. One-dimensional diffusion processes in closed systems 39 
8. One-dimensional diffusion processes in systems with one open 

boundary. . . . . . . . . . . . . . 47 
9. One-dimensional diffusion processes in systems with two open 

boundaries . . . . . . . 53 

a) Boundary conditions identical 54 
b) Boundary conditions different 57 
c) Steady states . . . . . . . 61 

(X) Rapidity of approach to the steady state 61 
fJ) Practical applications of steady state methods 63 
y) Steady states in systems of varying cross-section 67 
b) Steady states of diffusion across two dissimilar layers 70 
6) Steady states and variable diffusion coefficients 71 

d) Thin membranes . . . . . . 73 
(X) Diffusion of a solute alone 73 
fJ) Diffusion of water alone . 78 
y) Diffusion of a solute and water together 81 

10. One-dimensional diffusion processes in infinite and semi-infinite 
systems. . . . . . . . . . . . . . . . . . 87 

a) Solution of the diffusion equation for infinite systems 88 
b) Diffusion from a very thin layer. . . . . . 89 
c) Diffusion from a layer of finite thickness. . 92 
d) Diffusion from a column of unlimited length 94 
e) Diffusion in semi-infinite systems 96 
f) Rate of diffusion across a plane 98 

1 I. Brownian movement and diffusion . 102 

a) The mean squared displacement . 103 
b) Brownian movement and probability. 105 
c) The relation between displacement and the diffusion coefficient 106 
d) Behavior of a finite number of particles . IIO 

e) The mean time of two-sided first passage III 

12. Diffusion in cylinders . . . II4 

13. Diffusion in spheres. . . . . . . . 121 

14. Diffusion subject to external forces. 124 

a) Diffusion in a gravitational field. 124 

b) Diffusion in a centrifugal field 128 
c) Diffusion against a convection current 134 

Ergebnisse der Biologie XII. 



2 M. H. JACOBS: 

15. Diffusion of a changing amount of material 
a) Rate of change linear 

!X) Diffusion in a flat sheet 
fJ) Diffusion in a cylinder . 
y) Diffusion in a sphere. . 

b) Rate of change exponential 
c) Other cases. 

Bibliography ..... 

I. Introduction. 

Page 

136 

137 
139 
141 
142 
144 
145 

The subject of diffusion is one of great practical and theoretical 
importance in the biological sciences. Every cell, of every organism, 
at every moment of its existence, is dependent upon this process for 
supplying it with necessary materials from its surroundings, for distri
buting these and other materials within its boundaries, and for removing 
to a safe distance metabolic products which if allowed to accumulate 
would be injurious. However slightly different cells may resemble one 
another in other respects, they all show a common dependence upon 
this, the most widespread of all cellular activities. 

Visible evidence of the universal importance of diffusion processes 
is furnished by many details of cytological structure - in particular, 
by the small size of the ultimate physiological units of organisms, by 
which such proces'ses are facilitated, and by the universal presence 
in these units of differentially permeable membranes, by which the 
same processes are limited and controlled. In all parts of the bodies 
of the higher organisms special structural adaptations associated with 
diffusion are the rule rather than the exception. As examples, chosen 
almost at random, may be mentioned the peculiar shape of the mam
malian erythrocyte (HARTRIDGE 1920, PONDER 1925, 1926); the spacing 
of the capillaries in the tissues (KROGH 1919b); the thin walls and 
enlarged surfaces of organs of respiration in general, whether lungs, 
gills or insect tracheae; the expansion of absorptive surfaces by struc
tures as unrelated as the intestinal villi of mammals and the leaves 
and root-hairs of plants - in short, almost no organ of importance 
in either animals or plants fails to betray by at least some feature 
of its structure an intimate relation to diffusion processes. 

Though the practical aspects of diffusion are the ones most usually 
emphasized by biologists, the process is also one of peculiar theoretical 
and even philosophical interest. Diffusion is one of the chief means 
by which, in accordance with the second law of thermodynamics, 
the distribution of matter and energy in the universe tends constantly 
to become less and less orderly and more and more of the sort that 
would result from the operation of the laws of chance. From this point 
of view, even the simplest organism is an almost incredibly improbable 
accumulation of matter, which might be expected when it changes 
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at all to change in the direction of increasing probability of arrangement. 
Progress in the latter direction is, indeed, the rule after death, just 
as it is in the inorganic world. But in living organisms, though indi
vidual diffusion processes are found to occur in the expected manner, 
the sum-total of all such processes is typically in the opposite direction. 
Not only does the highly improbable arrangement of materials found 
in the fertilized ovum give place to enormously less probable ones as 
the development of the individual proceeds, but living matter, in 
general, seems in the course of centuries and of geological epochs 
constantly, and with only rare exceptions, to assume forms which 
from the standpoint of the distribution of matter are likewise less and 
less probable. It is somewhat paradoxical that individual development 
and the evolution of the race should alike be so utterly dependent 
upon diffusion processes, which in their fundamental nature are dia
metrically opposed to both. The manner in which living organisms 

. have succeeded in harnessing, so to speak, these essentially destructive 
processes and in utilizing them, for constructive purposes is, in fact, 
one of the major mysteries of Biology. 

Historically, there has always been a close relation between the 
study of diffusion and the biological sciences. The earliest experiments 
in this field (NOLLET 1748, FISCHER 1822, MAGNUS 1827, POISSON 
1827, DUTROCHET 1827, JERICHAU 1835, BRUCKE 1843, VIERORDT 1848, 
LUDWIG 1849, JOLLY 1849, etc.) had to do chiefly with the diffusion 
of water and solutes across animal membranes, and in most cases 
they admittedly had as their object the explanation of certain physio
logical processes in plants and animals. These early experiments< with 
membranes prepared the way for the epoch-making work on osmotic 
phenomena of the plant-physiologist PFEFFER (18n) which was destined 
to have such far-reaching effects, not merely in plant and animal 
physiology, but in physical chemistry as well. In the meantime, the 
same early studies of diffusion across membranes undoubtedly stimul
ated the work on "free diffusion" of GRAHAM (1850a, b; 1851 a, b, 
1861, 1862a, b) and of FICK (1855), with which the modern history 
of diffusion processes may be said to have begun. 

Another very important point of contact between the biological 
sciences and the subject of diffusion processes grew out of the observ
ation of an English botanist, ROBERT BROWN (1828), that certain 
granules of vegetable origin under the microscope exhibit a continuous 
irregular movement which has since received his name. After a long 
history, whose details must be omitted for lack of space, BROWNian 
movement was definitely shown by EINSTEIN (1905), v. SMOLUCHOUSKI 
(1906), PERRIN (1909), SVEDBERG (1912) and others to be a visible 
manifestation of the mechanism of diffusion. In recent years, biologists 
have again become interested in BROWNian movement, this time as 
a useful tool for the investigation of some of the fundamental physical 

1* 
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properties of protoplasm; references to some of this work will be 
given below (p. 111). 

Because of the long and intimate relation between diffusion processes 
and the biological sciences, it is not inappropriate that a discussion of 
this subject should appear in the "Ergebnisse der Biologie". It should 
be noted that excellent treatises on diffusion and the closely related 
subject of heat conduction, written primarily from the point of view 
of the physicist, are already in existence (for example, BYERLY! 1893, 
INGERSOLL and ZOBEL 1913, CARSLAW 1921, FURTH 1927 c, 1931 a, etc.), 
but as far as the author is aware none of these has been prepared with 
the peculiar needs, and, in particular, with the limited acquaintance 
with higher mathematics of the average biologist in mind. The present 
review is therefore designed to fill an existing gap in the literature. 
Though it may itself at first sight appear unduly mathematical for a 
biological journal, it will be found on closer examination to contain 
nothing not readily intelligible to anyone who has mastered the general 
principles of the differential and integral calculus. In this respect, 
and in its frank selection of material because of its biological rather 
than of its mathematical or physical interest, it differs from its prede
cessors, for which it is in no sense intended to be a substitute, and to 
which, it is hoped, it may in many cases serve as an introduction. 

To workers in the so-called exact sciences it may perhaps appear 
rash and even presumptuous for a biologist to attempt, with so little 
mathematical equipment, to deal with diffusion processes in living 
systems. Such systems are enormously more complicated than the 
relatively simple artificial ones usually studied by physicists, whose 
mathematical resources they frequently tax to the limit. It is, however, 
the very fact that living systems are so complex that justifies the 
type of treatment here adopted. The justification is, in fact, a twofold 
one. In the first place, it is utterly hopeless for the biologist with the 
means at present at his disposal, to reduce the variables that enter 
into his problems to the small number usually encountered in physical 
investigations. He is compelled, therefore, regretfully but of necessity, 
to be content with a lesser degree of precision in his results than that 
attainable in the so-called "exact sciences" .. It follows that in dealing 
with most biological problems it is not only useless, but actually 
unscientific, to carry mathematical refinements beyond a certain point, 
just as it would be both useless and unscientific to employ an analytical 
balance of the highest precision for obtaining the growth-curve of a rat. 

In the second place, the field of biology, comprising as it does so 
many millions of spccies of plants and animals, among which are to 
be found the utmost conceivable differences in structure and activity, is 

1 The author is indebted to this excellent work for important parts of 
the mathematical treatment of the subjects dealt with in sections 6, 10 

and 12. 
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so vast that the biologist is still in the position of an explorer in a 
newly discovered continent. His first task is to map out more or less 
roughly the main topographical features of the country - its rivers, 
lakes and mountains - after which accurate geodetic surveys may 
profitably be undertaken. In discovering a new mountain range the 
possession of accurate surveyor's instruments is not only of little assi
stance but may even be a handicap. Remembering, therefore, that 
the biologist is still for the most part an explorer rather than a sur
veyor, and that what he needs most at present - to continue the 
figure of speech - is not complicated instruments so much as an ax, a 
rifle and a compass, this simplified mathematical treatment of the 
subject of diffusion processes is presented without further apologies. 

2. Diffusion and probability. 
Experience has shown that whenever local concentration dif

ferences are found to exist in an otherwise uniform body of solution, 
sufficiently large to permit its study by ordinary chemical methods, 
these differences tend with time to become less and less pronounced, 
and finally to disappear. This spontaneous process, which in a homo
geneous system must ultimately bring about uniformity of concentration 
everywhere within the system, is called diffusion, and the final state 
of the system one of diffusion equilibrium. Experience shows further 
that when diffusion equilibrium has been attained, local concen
tration differences of appreciable magnitude never again appear in the 
system without the expenditure of energy from external sources. 
Diffusion as commonly observed is, therefore, a typical one -sided, 
irreversible process illustrating III a visible form the second law of 
thermodynamics. 

If we inquire more closely why diffusion always takes place in 
certain types of systems and why, after once having occurred, the 
process is irreversible, we are led to an explanation which is essentially 
mathematical rather than physical. There is, in fact, no purely physical 
reason why diffusion must proceed in the commonly observed direction 
and why the process can never under any circumstances undergo a 
spontaneous reversal. The question is merely one of mathematical 
probability, with the odds so overwhelmingly in favor of the occurrence 
of the process in the usual manner that nobody has ever seen, or could 
reasonably expect to see, in a region of considerable size, any departure 
from the so·called diffusion laws. 

In the case of very minute systems, however, in which the number 
of molecules involved is small, the case is different. If such a system 
could be studied in detail, it would be found that equalization of con
centration in it does not proceed smoothly towards a final permanent 
equilibrium, but rather that it occurs irregularly, with frequent reversals 
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of direction, and that the final state is characterized, not by permanence, 
but by continual fluctuations about a purely statistical equilibrium 
position. Cases of this sort are of some theoretical interest to the 
biologist, since the possibility has been seriously suggested that devi
ations from the usual so-called "laws" of diffusion in very minute regions 
of a living cell might conceivably have appreciable physiological 
consequences (FREUNDLICH 1919, DONNAN 1927). Strictly speaking, 
of course, there is no fixed size above which large systems become 
different from small systems. What is true of the latter is true of the 
former except for a difference in the magnitude of the deviations that 
may be expected to occur. 

The general question of the statistical basis of diffusion processes 
is of such fundamental scientific and even philosophical importance 
that it may be profitable to consider it in a somewhat more concrete 
manner. Imagine a very small spherical or other symmetrical region 
filled with water and containing at first only 10 solute molecules. It 
is obvious that .in such a system we could never with any certainty 
predict the positions of these molecules. At room temperature they 
would, if of ordinary size, move with an average velocity of the order 
of magnitude of 100 meters per second or morc. In an aqueous medium, 
in every second, each one would collide with countless millions of 
water molecules, and with each collision the direction and velocity 
of its movement would be altered. The path of an individual molecule 
under such conditions is utterly unpredictable ; it is in fact an almost 
perfect example of the operation of the laws of pure "chance"; and the 
laws of "chance" applied to one or a few molecules can give very little 
useful information. As the number of units dealt with increases, 
however, these same laws increase in value, until finally, with the 
unimaginably large numbers of molecules that enter into ordinary 
diffusion processes, they lead to a degree of certainty scarcely exceeded 
in any other phase of human experience. 

Returning to the simple case of 10 molecules, we have to do with 
a very small region and with velocities comparable to those of a rifle 
bullet. We may, therefore, assume that any effect of an initial distri
bution would so quickly be obliterated that at the time of an imaginary 
first observation the probability that a given molecule would be found 

in, say, the upper half of the region would be exactly ~ , and the same 

that it would be found in the lower half. It follows that the probability 
of finding all the molecules in one specified half of the system at any 

chosen instant would be ( ~ yo or 1 in I024, and the likelihood of finding 

any other number can readily be calculated by the theory of per
mutations and combinations. Assuming that no distinction is to be 
made between individual molecules, the number of chances in 2 n of 
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finding a number, r, when the total number IS n is gIven by the 
formula 

Applying this formula and tabulating the results, we have for the 
case in question 

E . h' . I . h b . Number of chances ven III t IS sImp e system we mIg t eglll Number in I024 

to see, though in a very crude way, some indi-
cation of the laws of diffusion. If, for example, 
at some given. time we happened to observe, 
say, 9 molecules in the upper and one in the 
lower half of the region in question, we should 
probably find at the next observation, assuming 
the passage of sufficient time to permit thorough 
"mixing", that a decrease in the upper and an 
increase in the lower half had occurred, i. e., 
that a tendency towards an equalization of 
concentration in the two regions had been 
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manifested. There is no physical reason why a change in this direction 
must occur; but with only one chance in 1024 of a change in the opposite 
direction, and only 10 in 1024 of no change at all, the probability that 
we should observe "diffusion" of material from a region of higher to 
one of the lower concentration even in this simple hypothetical case 
is very great indeed; we might, in fact, repeat such an observation a 
considerable number of times without observing an exception to what 
we might, therefore, be tempted to speak of as a "law". 

There is no fundamental distinction between the hypothetical case 
just described and systems of the sort that come under actual scientific 
observation; the only difference is one of probability. It is instructive 
to make certain further calculations in connection with a kind of 
system that might actually be studied in practice. Suppose, for example, 
that I cc. of a molar solution of dextrose be introduced without mixing 
below I cc. of water in a cylindrical vessel. We wish to consider the 
subsequent behavior of such a system from the standpoint of prob
ability alone, purposely neglecting the factor of the time required for 
diffusion, which has no effect on the direction and the position of 
equilibrium of the process, and which could in any event be regulated 
at will by altering the diameter of the vessel. The number of solute 
molecules is so large (i. e., 6 X 1020) that the improbability that they 
could ever again spontaneously congregate in one half of the solution 
after an approximate equality of distribution had been attained by 
mixing or by diffusion becomes, practically speaking, an impossibility. 
The mathematical chance of their doing so amounts, to be exact, to 
( 1)6XI020 
2 . While, therefore, by human agency we may readily start 
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with an arrangement of molecules of the sort mentioned, we should 
not expect that by diffusion processes alone it could ever be restored 
after the two halves of the solution had in any way become mixed. 

Of more interest is the fact that even a barely detectable increase 
of concentration in one half of the vessel after equilibrium has been 
attained is likewise so improbable as, practically speaking, to be im
possible. Noting that in the case of 10 molecules the probabilities of 
the different possible arrangements are all given by the successive 

terms of the binomial expansion (~ + ~ yo, the same relation can be 

used, in principle, for a very large number by taking a"dvantage of the 

fact that in the binomial expansion (~ + ~) n, as n increases indefini tely) 

the coefficients of the successive terms approach more and more nearly 
to the values of a series of equidistant ordinates of the normal prob-
ability curve x' 

I -~ 
y = ,/_ e 

Gv 2 :Tt 

where a, the so-called standard deviation of the statIstICIan, must 
be properly determined to fit the case in question. Since it may readily 
be seen from the tabulated values of the probability integral that 
random variations greater than 3 a occur only about three times in a 
thousand, it follows that greater variations than this would scarcely 
ever be encountered in an ordinary series of observations. 

Now it is shown in all the sta.ndard works·on statistical methods 
that if n events be considered, and it the probability of a success (in 
this case the presence of a molecule in a selected half of the solution) 
be represented by p and of a failure (i. e., its absence in the same region) 
by q, then _ ,/--

a - V npq. 

In the present case p = q = ~, and n = 6 X 1020, so a is equal to 
2 

1.22 X 1010 and 3 a to approximately 3.7 X 1010. Variations greater 
than this, i. e., greater than 0.000,000,012% of the theoretical equi
librium value of 3 X 1020, which would be utterly inappreciable by any 
available methods of chemical analysis, could scarcely be expected 
to occur. 

While it is true that we should only rarely expect variations of 
more than 3 a, there is a remote possibility of much larger ones. How 
remote is the possibility of encountering a variation great enough to 
be detected by chemical methods? Suppose that by some method 
of analysis we could measure a difference of concentration of I part 
in 100,000 or o.oor per cent from the equilibrium concentration. In 
the present case this would mean the detection of a deviation of 3 X 1015 

molecules from the mean equilibrium number of 3 X 1020 per cc. This 
deviation amounts roughly to 250,000 times a. The probability that 
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by chance alone a variation could exceed 250,000 (J, while almost 
infinitesimally small, can nevertheless be calculated so long as the 
normal probability distribution may be assumed to hold. Strictly 
speaking, this distribution implies an infinite rather than a very large 
though finite number of molecules, but except for much larger deviations 
than the one in question it is permissible to employ the usual formula 
for such cases, namely, 

e- z' ( I 1.3 ) P = ---:;=- 1 - ~2 + -( 2)2 - ••• 
Zv n 2Z 2Z 

where z is the deviation divided by (J VZ. Applying this formula to 
a deviation of 250,000 (J, P proves to be approximately 1 divided by 
a number of the order of magnitude of 1 followed by 13,000,000,000 
zeros - a number which if printed in the type used on this page would 
cover a distance of approximately 23,000 kilometers. 

Calculations such as these explain perhaps better than is possible 
in mere words the fundamental nature of diffusion processes - the 
reason why such processes occur, the reason why they approach a 
definite predictable equilibrium and the reason why this equilibrium 
when once reached seems to be maintained indefinitely without further 
change. They also serve to emphasize the important fact, already 
mentioned, that the laws of diffusion, in their last analysis, are based 
upon mathematical rather than upon purely physical principles. 

3. FICK's .law. 
The inevitability of the transfer of material from one region to 

another in homogeneous systems showing concentration gradients is 
obvious from the principles discussed in the preceding section. The 
manner in which this transfer takes place may next be examined. 
The modern theoretical treatment of diffusion may be said to have 
begun with the clear recognition by FICK (1855) that this process is 
analogous in most respects to the conduction of heat in solids, which 
had already been treated mathematically by FOURIER. The same 
idea had much earlier been expressed in rather general terms by 
BERTHOLLET (1803), but FICK was the first to give it real definiteness, 
and in particular, to put it to the test of experiment. The fundamental 
assumption of FrcK was that the rate of diffusion across any plane at 
right angles to the direction of diffusion bears a simple linear relation, 
which may be quantitatively defined by a constant, called by him the 
diffusion constant, to the concentration gradient across the plane in 
question. 

Stated in mathematical terms, FrcK's law IS 

dQ = -DA-~~ dt (1) 

where d Q represents the amount of material diffusing in the time d t, 
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during which all conditions may be considered to remain constant, 
across a plane of area A at right angles to the direction of diffusion, 

the concentration gradient at the plane being ~ ~. Throughout this 

paper, following many earlier authors, concentration will be represented 
by the symbol u rather than c, since the latter letter is so frequently 
employed as a constant, and since in order to apply diffusion equations 
to the flow of heat, and vice-versa, it is desirable to use a terminology 
which fits either case equally well. The symbol D appearing in equa
tion (I) was represented by FICK by k and was assumed by him to 
be a constant for all values of u, though experimental work soon showed 
that this assumption is justified at best only as a somewhat rough 
approximation; for this reason the term diffusion coefficient is prefer
able, and will hereafter be used in this paper. D evidently represents 
the amount of material that in unit time and with unit concentration 
gradient would cross a plane of unit area at right angles to the direction 
of diffusion. 

The unit of concentration, u, may be defined as one unit of quantity 
in unit volume. For the latter, the cubic centimeter is used rather 
than the liter, and if, as is generally the case, concentrations in a given 
problem are originally expressed in mols per liter they must first be 
divided by 1000 before being introduced into FICK'S equation. Since 
the unit in which Q is measured, whatever it may be, also enters into 
the definition of the unit of concentration, the same numerical value 
of D must obviously apply to all cases of diffusion regardless of whether 
measurements are made in terms of mols, grams, number of individual 
molecules, etc. per cc. It will be observed that D has the dimensions 

unit c:;2time ' since on applying FICK'S equation to any experimentally 

determined data, we have the general relation 

a units of quantity 
D=------------------,.~~~--~~,,~ 

( d units of qUantity) ff em (b em2) (c units of time) e cm3 

aef . f' 
= bed cm2 per Ulllt 0 time. 

The unit of time employed in connection with diffusion coefficients is 
sometimes the second, less frequently the minute, and most commonly 
the day, because of the slowness of diffusion in vessels of the sizes gene
rally used for determinations of D. A final important point about 
FICK'S equation is the negative sign appearing before D, which in 
published discussions of diffusion problems is occasionally, by over
sight, omitted. Such an omission is serious if further mathematical 
use of the equation is to be made, since diffusion necessarily occurs 
in the direction of decreasing rather than of increasing concentrations, 
and a positive sign before D would indicate the reverse to be the case. 
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At first sight, FICK'S law of a direct linear relation between the 
rate of diffusion and the concentration gradient appears not unreason
able; but it is, in fact, only the form assumed for infinitely dilute 
solutions by a much more complicated law or series of laws. It bears 
the same relation to the more general law that BOYLE'S law for perfect 
gases does to those governing actual gases, or that VAN'T HOFF'S law 
of osmotic pressure does to those actually obeyed by concentrated 
solutions. This similarity between the laws of FICK, BOYLE and 
VAN'T HOFF is more than a superficial one, since the three are in reality 
related to one another, and similar factors may be responsible for 
deviations from all of them. 

The theoretical basis for FICK'S law, as well as the reasons for its 
limited applicability, are perhaps best brought out by a method of 
treatment used by NERNST (r888) and later by EINSTEIN (1908, 1922). 
The latter author will here be followed fairly closely except for the 
use of a somewhat different definition of the term "osmotic pressure". 
Imagine a case of diffusion in one dimension parallel to the long axis 
of a vessel or tube, which for simplicity may be considered to have 
a cross section of unity. The effects of gravitation may be neglected, 
and uniformity of temperature and of all conditions other than con
centration may be assumed to exist. Select any layer, taken across 
the vessel at right angles to the direction of diffusion, and of infinitesimal 
thic~ness, dx. This layer, having unit cross section, will also have 
the volume d x. Let the concentration of solute within it be u mols 
per cc; the number of solute molecules it contains will therefore be 
uN d x, where N is the number of molecules in one mol. 

Now suppose that each free surface of the layer is readily permeable 
to water, but completely impermeable to the solute. By the known 
properties of osmotic systems, there must be a movement of water 
through such a layer from the more dilute to the more concentrated 
solution, and if external forces be absent, the layer itself will be moved 
in the opposite direction until conditions on its two sides have become 
completely equalized. It is possible, however, to stop the flow of water 
and therefore the movement of the layer at any time by applying an 
appropriate external pressure to the more concentrated of the two 
adjacent solutions. Osmotic pressure may be defined (see LEWIS 
1923, WASHBURN 1921, etc.) as the pressure which must be applied 
to a given solution under some given conditions to make the escaping 
tendency of the solvent which it contains equal to that of the pure 
solvent under the same conditions, and the osmotic pressure as thus 
defined may be taken as equal to p for the solution in immediate contact 
with the layer on the one side and to p + dp for that on the other, the 
corresponding values of x being x and x + dx. Under these conditions, 
water will tend to pass in the positive direction and in consequence to 
move the layer in the negative direction, the effective pressure available 
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for this purpose being the difference between the two osmotic pressures. 
Since the area of the layer is unity, pressure and force will be numeric
ally equal. 

Now the total force exerted on the layer may be imagined to be 
applied to the transport of the number of molecules, uN d x, contained 
within it. The driving force, k, acting on a single molecule in the 

positive direction is therefore - u!~ x' Such a force would transport 

the molecule with some velocity, v, equal to kll, where I is the frictional 
resistence encountered by the molecule at unit velocity, which for the 
present need not be further defined than by the relation just stated. 
Substituting the value of k given above, we have 

1 dp 
v=-~tNfdX' 

Now in a vessel of unit cross-section the rate of transport of material 
in mols per unit of time, i.e., dQldt, will be equal to uv. Furthermore, 
if the solution be assumed to be very dilute, or to obey the same laws as 
dilute solutions, then by VAN'T HOFF'S Law, p = uRTand the equation 
becomes 

dQ R T du 
dT-- Nf (Ix' (2) 

Equation (2) is seen to be the same as FICK'S equation (I) for diffusion 
across unit area except that D is now replaced by R-TIN I. This relation 
is of great importance, particularly when the magnitude of I can be 
determined experimentally or can be calculated. The latter possibility 
frequently exists, since according to STOKES' law, for a sphere of 
radius r (which must not be too small in comparison with that of the 
surrounding molecules) and a viscosity 'YJ of the liquid medium 

1= 6n'YJ r. 

For any case to which STOKES' law is applicable we therefore have 
RT I 

D=--·-- (3) N 6nnY' 

This important equation is commonly known as the EINSTEIN or the 
STOKES-EINSTEIN equation (EINSTEIN 1905), though it was obtained 
independently somewhat earlier by SUTHERLAND (1904, 1905). A 
similar equation differing only in the presence of a numerical factor, 

-~-i, was also derived by a different method about the same time by 

v. SMOLUCHOWSKI (1906); but, according to LANGEVIN (1908) who 
repeated v. SMOLUCHOWSKI'S calculations, this factor ought not to 
appear, and in any case the SUTHERLAND-EINSTEIN equation is in 
much better agreement with the known facts, and was used by 
v. SMOLUCHOWSKI himself in his later work. 

The SUTHERLAND-EINSTEIN equation has very often been used to 
obtain information about the radii of the diffusing molecules or colloidal 
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particles from the observed values of their diffusion coefficients. A 
typical case of this sort, of physiological interest, has recently been 
discussed by NORTHROP and ANSON (1929). By a method described 
below (p. 66) they obtained experimentally a value of D for hemo
globin of 0.0420 cm2Jday. The other quantities appearing in equa
tion (3) with the exception of r are known; the following are the values 
used for purposes of calculation: R = 8.3 X 107, N = 6.06 X I023, 

T = 278, 'f} = 0.01519. The value of r as thus calculated proves to 
be 2.73 X IO-7 cm. Assuming that the hemoglobin molecule is spherical 
and that its specific gravity, g, is the same as that of crystalline hemo
globin, i. e., 1.33, the molecular weight calculated by the formula 

m = ~nr3gN 
3 

proves to be 68,500 ± 1,000. 
Similar applications of the law in question have been made with 

varying degrees of success by other workers. In many cases, even 
where it might not be expected to hold, the law seems to give good 
results, but in general it must be used critically and with due regard 
for complicating factors not taken into account in its derivation. Thus, 
both theory and experience indicate that it is strictly applicable to 
single molecules only if these are fairly large in comparison with the 
molecules of the solvent. In the case of most ordinary substances there 
seems to be a closer inverse proportionality between D and the square 
root of the molecular weight than between D and the radius of the 
molecule, which might be expected in turn to be roughly proportional 
to the cube root of the molecular weight. In fact, the relation, 
D V MW = K has been much used in diffusion studies, though it 
shows many exceptions, particularly when the substances compared 
are not closely related chemically. The question of the relation of D 
to the molecular weight and the radius of the diffusing molecule is 
discussed among others by RIECKE (1890), EULER (1897), THOVERT 
(1902, 19IO), GHOLM (19IO, 1912b), ZElLE (1933), etc. 

A further relation deducible from the SUTHERLAND-EINSTEIN 
equation is that for the same substance in different media or at different 
temperatures the product of the diffusion coefficient by the viscosity 
of the medium ought to be constant. While this relation has been 
found to hold very satisfactorily in many cases, THOVERT (1904, 1914), 
GHOLM (1912C), COHEN and BRUINS (1923b), it is by no means universal 
(GHOLM 1913, MILLER 1924) and it must therefore be applied with 
caution. In general, however, the relation is an important one and 
seems to be chiefly though by no means wholly responsible for the 
values assumed by the temperature coefficients of diffusion processes 
in aqueous media, which are roughly of the order of magnitude of those 
associated with the viscosity of water (for fuller data see GHOLM 1912b). 
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A very important point connected with the use of equation (3), 
sufficiently obvious at present, but until recently largely overlooked, 
is that it is not permissible to apply this equation to the calculation 
of the radii of diffusing particles in colloidal systems if these particles 
are ions and are accompanied by other ions of much smaller size. As 
will be shown below, the observed diffusion coefficient of an electrolyte 
depends upon the behavior of both of its ions, and it follows that the 
readily measured rate of diffusion of, for example, the colored ion of 
an organic dye-salt is, in itself, of little use as a basis for calculating 
of the radius of the dye molecule. Indeed, BRUINS (1931 a) and others 
have recently obtained with certain colloids diffusion coefficients 
which would seem absurdly great, exceeding as they do those of many 
crystalloids, were the presence and the contribution to the observed 
effect of the "Gegenionen" neglected. Since this important principle 
was not taken into account by most of the earlier workers, a large 
proportion of the published applications of the SUTHERLAND-EINSTEIN 
equation to questions of molecular and particle size in colloidal systems 
is of doubtful value. For further discussion of this point see BRUINS 
(193Ia, b, c, 1932), HARTLEY and ROBINSON (1931), SAMEC, KNOP 
and PANOVIC (1932), McBAIN and DAWSON (1934), and McBAIN, 
DAWSON and BARKER (1934). 

The question of the exact behavior of electrolytes in diffusion pro
cesses, particularly when their concentrations are high, or when several 
electrolytes diffuse simultaneously, is much too complex to fall within 
the scope of the present paper. A general introduction to this question 
is given by NERNST (1926), and many further details will be found in the 
following incomplete list of references to the original literature: NERNST 
(1888); ARRHENIUS (1892), WIEDEBURG (1892, 1899), BEHN (1897), BOSE 
(1899), ABEGG and BosE (1899), THOVERT (1902b), HASKELL (1908), 
OSBORNE and JACKSON (1914), V. HEVESY (1913a, b), WALPOLE (1915), 
GOLDSCHMIDT (1929), HARTLEY (1931), McBAIN and collaborators 
(1931-1934), SITTE (1932), ON SAGER and Fuoss (1932), DAVIES (1933). 

Only one question concerns us here, namely, the fact·that an elec
trolyte, though dissociating into two or more ions, behaves in a manner 
that can be described by a single diffusion coefficient, which, in the 
case of sufficiently dilute solutions, may be calculated with a very fair 
degree of accuracy by means of the so-called NERNST equation. The 
original treatment of this problem by NERNST (1888) for the case of 
a uni-univalent electrolyte may be somewhat simplified in a manner 
very similar to that already followed above for a non-electrolyte (see 
NERNST 1926 and TAYLOR 1924). For a more general treatment of the 
behavior of electrolytes whose ions have any valences, the discussion 
by A. A. NOYES quoted by HASKELL (1908) may be consulted. 

It is known from studies of the electrical conductance of solutions 
that different ions have different mobilities, which depend upon their 
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masses, degrees of hydration, etc. Let the mobilities of the two oppo
sitely charged ions of a uni-univalent electrolyte of concentration u 
be U and V, respectively. Because these mobilities are, in general, 
different, one ion will tend to diffuse more readily than the other, but 
the electrostatic forces SQi set up will prevent any complete separation 
of the two sorts of ions, and the net effect will be that the rate of diffusion 
of the more slowly moving ion will be accelerated by that of its more 
rapid partner, and vice versa, giving a single rate of diffusion, repre
sented by an appropriate diffusion coefficient, for the salt as a whole. 

Suppose now that diffusion is occurring parallel to the long axis 
of a vessel of uniform cross-section, which for simplicity may be taken 
as unity. Consider as before (p. II) a movable elementary layer having 
the thickness dx, lying at right angles to the direction of diffusion, 
and let the concentrations and osmotic pressures on the two sides of 
this layer be u and p, and u + d u and p + d p, respectively. The volume 
of the layer is dx and the amount of salt which it contains is udx 
mols; this amount is supposed to be completely dissociated. By applying 
exactly the same principle as that already used in deriving the EIN
STEIN equation for non-electrolytes, it is seen that the force acting 

on one mol of salt in the positive direction is - ~ . 4~. This force, 

if the two kinds of ions were free from each other's influence, would 
therefore tend to produce movements in the positive direction in the 

time d t of ( I d P ) (I d P ) - U u - ~ d t and - V u - ~ d t. 
,udx udx 

Such movements, however, would set up electrostatic forces which 
would act in the same direction as the osmotic forces for the one ion 
and in the opposite direction for the other. Representing in the proper 
units the electrostatic potential by E, its effect on the movements 
of the two ions would be, respectively, 

dE dE 
- U Zl d x d t and + V u ([x d t . 

With equal rates of diffusion of the two .ions it follows that 

- U (~+ u dE) d t = - V (t!J!. _ u dE) d t = dQ. 
dx dx dx dx 

By the elimination of ~ -: and the substitution of p = uR T, since the 

solution is assumed to be very dilute 

d Q = _ 2 U V R T dUd t (4) 
U+V dx' 

On comparing this equation with FICK'S law, it follows that 
2 U V 

D = U + V R T. (5) 

This simple and important relation has been shown to hold with a 
very satisfactory degree of accuracy for dilute solutions of electrolytes. 
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See in this connection OHOLM' (1905) and among more recent workers 
ULLMANN (1927), FURTH and ULLMANN (1927) and ZUBER and SITTE 
(1932). 

Equations (2) and (4) not only furnish a theoretical basis for FrcK's 
law, but they serve at the same time to indicate its limitations. For 
example, the assumption made in deriving both equations that p = uR T 
is known not to be strictly correct for any actual solution of finite 
concentration; while for solutions of high concentration it ceases to 
be even approximately true. The osmotic laws applicable to concen
trated solutions, particularly to those of electrolytes, are in fact 
complex and vary from substance to substance. It would be unrea
sonable, therefore, to expect a constancy of D in cases where the relation 
of osmotic pressure to concentration is itself subject to change with 
concentration. 

Furthermore, the frictional resistance, I, in equation (2) and the 
mobilities of the two ions in equation (4) which may be considered to 
be constant in sufficiently dilute solutions are by no means so under 
other conditions. In the case of non-electrolyte solutions, attractive 
forces between the individual solute molecules are assumed to be absent 
in infinitely dilute solutions, just as they are in the case of an imaginary 
"perfect gas", but with increasing concentration they begin to appear, 
and may lead in extreme cases to "association" and polymerization, 
with changes in the radii of the diffusing molecules, and in any event 
to effects which prevent the individual molecules from diffusing 
entirely freely as the theory demands that they should. At the same 
time, changes in "hydration" may also occur, which in some cases 
may take the form of fairly definite changes in the effective radii of 
the diffusing molecules, and in others may be limited to a less sharply 
defined influence on the surrounding water molecules, which never
theless tends to affect the rate of diffusion. 

Effects of both sorts are particularly striking in aqueous solutions 
of strong electrolytes in which the electrostatic forces of repulsion and 
attraction between ions of the same and of different sign, respectively, 
and between the ioils and the surroun,ding water dipoles are so complex, 
even in solutions of -moderate concentration, that it has only been in 
recent years that attempts to deal mathematically with such systems 
have been even partially successful. The most cursory examination 
of recent papers dealing with applications of the DEBYE-HuCKEL 
theory of strong electrolytes to problems of diffusion (ONSAGER and 
Fuoss 1932, SITTE 1932, etc.) will show the unlikelihood, not merely 
of finding constant values of D for an electrolyte over any considerable 
range of concentration, but even of finding values of D which change 
with concentration according to any simple law. 

From time to time efforts have been made to determine the laws 
of diffusion that apply to systems in which it is impossible to treat 
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the diffusion coefficient as a constant. Attempts to deal mathematically 
with caSeS of this sort were made by HAUSMAN INGER (1882), WIEDE
BURG (1890) and especially by BOLTZMANN (1894) who derived an 
equation which has been employed by a considerable number of recent 
workers, among them KRUGER and GRUNSKY (1930), GERLACH (1931), 
MUNTER (1931), FRANKE (1932), ZUBER (1932), ZUBER and SITTE 
(1932), etc., but inasmuch as it is scarcely possible to apply these rela
tively complex methods of treatment to biological systems, such 
methods will receive no further attention here. 

In concluding this discussion of FICK'S law, it may be said that 
while the limitations of the law are serious and must constantly be 
kept in mind, it may usually be employed, with reservations, in the 
mathematical treatment of most of the problems of diffusion with 
which physiologists at present have to deal. This is true, partly because 
other unavoidable sources of uncertainty are always present in bio
logical material, which render a very high degree of mathematical 
refinement meaningless, and partly because the range of concentrations 
encountered in living organisms is usually much narrower than that 
present in the caSeS in which physicists have found it advantageous 
to abandon the simple law and to search for more complex ones. 
Remembering, therefore, that F1CK'S law is only an approximation, 
though a sufficiently accurate one for most practical physiological 
purposes, it will be made the basis of the treatment which follows. 

4. The principle of independent diffusion streams. 
There are several important corollaries of FICK'S law; one of these, 

of great practical usefulness, may now be described. If the diffusion 
coefficient within a given concentration range can be treated as if 
it were a constant, it follows that the solute molecules can have no 
appreciable influence on each other's movements, since otherwise 
absolute concentrations as well as concentration gradients would need 
to appear in the diffusion equation. But if the diffusing molecules are 
essentially independent of one another, then it becomes possible to 
deal separately with several diffusion processes occurring simultane
ously in the same system, either in the same or in different directions. 
Such a case would, for example, be represented by a system in which 
very low concentrations of two or more non -electrolytes are involved; 
in it, each solute, to the extent that its behavior is accurately described 
by FICK'S law, could be treated independently. 

Sometimes it is convenient to consider the simultaneouS existence 
in the same system of two or more diffusion streams of the same sub
stance. An important example of this condition arises in connection 
with the so-called "reflection principle" of STEFAN (r879). Suppose 
that a layer of solution be placed at the bottom of a vessel filled with 
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water and infinite in height; diffusion will occur in accordance with 
laws that will be discussed below. Suppose now that with the same 
initial arrangement of the solution the column of water be changed 
to one of finite height. In this case, the diffusing molecules moving 
upward and encountering the upper surface of the water, which they 
cannot pass, will be reflected downward and will move in the new 
direction according to exactly the same laws as if they had continued 
to move upward in the infinite column. The fact that they will be 
moving against the main diffusion stream makes no difference; each 
stream can be considered entirely separately. On reaching the bottom 
of the vessel the downwardly directed stream will again be reflected 
upward, and so on indefinitely. This method of treating diffusion in 
a closed finite system leads to the same. numerical results as the use 
of FOURIER'S method of analysis described below, but has the advantage 
that the necessary calculations are considerably easier to make. 

This principle may be applied somewhat more in detail to a very 
important practical case. In one of the most used methods of deter
mining diffusion coefficients, a layer of solution is placed in a cylindrical 
vessel and is covered with a layer of water of three times its own thick
ness (see p. 39). At the end of any desired time, the contents of the 
vessel are then removed in four equal layers, either by siphoning from 
the top, or otherwise, with a minimum of mixing of the different layers. 
Suppose that in using this method it is required to calculate the amount 
of solute contained in each layer at the end of the experiment. By a 
method described below (P.93), it is easy to find the theoretical 
distribution of material at any time in an infinite number of layers, 
each of the thickness of the four under consideration. By the reflection 
principle, the contents of each of the actual layers, I to IV inclusive, 
must be equal in amount to the sum of the contents of the layers of the 
same thickness, in an imaginary infinite system, which are represented 
by the Arabic numerals in the following diagram. 

IV 4 + 5 + 12 + 13 
III 3+6+11+14 
II 2 + 7 + IO + 15 
I I + 8 + 9 etc. 

This principle was employed by STEFAN (1879) for the calculations on 
which the early tables of SCHEFFER (1888) and the later much-used 
ones of KAWALKI (1894), are based. 

The reflection principle may even be applied to a purely imaginary 
diffusion stream, in the following important case. Suppose that dif
fusion occurs in a system similar to that just described, but that· the 
upper boundary of layer IV is kept in contact with constantly renewed 
pure water. It is required to determine from the calculated data for 
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an infinite system the distribution of material at any time in layers I 
to IV of the actual system. It is obvious from the purely random 
nature of molecular movements that in an infinite system half of the 
diffusing molecules that reach the upper boundary of layer IV will go 
forward and the other half backward; in the closed system just dis
cussed, all must go backward; in the system now under consideration 
none will go backward. Evidently, therefore, by keeping the outer 
boundary constantly at the concentration zero, a backwardly directed 
stream exactly like the forwardly directed one which can be observed 
in layers 5, 6, 7, etc., of an infinite system is, in effect, removed. It 
follows that to find the amounts of material in layers I to IV inclusive 
it is necessary to subtract rather than to add the amounts calculated 
for layers 5 to 12 of an infinite system. 

The situation is exactly as if a negative stream proceeded into 
the body of the solution from its boundary, equal except in sign to 
the positive stream which in an infinite system moves in the opposite 
direction. This negative stream might, for clearness, be thought of as 
composed of actual molecules having a negative sign, which algebraic
ally could neutralize an equal number of positive molecules. Such a 
stream would evidently be reflected at the bottom of the vessel, but at 
the top of the vessel, which is open, not only would it not be reflected, 
but even half of it would fail to return as in an infinite system. By 
exactly the same principle as before, therefore, it would be necessary 
to subtract the negative stream that would theoretically pass from 
the vessel into an undisturbed infinite column of water; this is evidently 
equal except in sign to the positive stream that in the original infinite 
system would pass from layer 12 to layer 13. But since the effect of 
subtracting a negative stream is the same as adding a positive stream, 
we should have finally: 

IV 
III 
II 
I 

4-5- 12 + 13 

3 - 6- II + 14 

2-7-IO+I5 

1-8- 9 etc. 

Another example of the principle of independent diffusion streams 
of considerable physiological interest is the following: Suppose, to 
take a concrete case, that a muscle originally possessing a uniform 
internal concentration, a, of lactic acid be placed in an unstirred solution 
entirely free from this substance. Diffusion of the lactic acid from 
the muscle to the solution will occur in a decidedly complex manner, 
which will be discussed below, and need not be considered in detail at 
this point. Suppose now that a similar muscle also having an internal 
concentration of a be placed in another unstirred solution whose volume 
is equal to that of the first solution, but whose initial lactic acid con
centration is b (where a> b). In view of the known complexity of 

2* 



20 M. H. JACOBS: 

diffusion processes, it may perhaps not be immediately obvious that 
the amounts of lactic acid that will escape from the two muscles in any 
given time, must always bear to each other the simple numerical 
relation aj(a - b). That this is the case, however, provided that FICK'S 
law applies, follows at once from the principle of independent diffusion 
streams. 

The molecules inside the second muscle may be divided into two 
imaginary groups, one having a concentration of b and the other a 
concentration of a-b. The first group will be in exact equilibrium with 
the molecules of the same substance outside the cell, and while indi
vidual molecules can be exchanged between the two groups, no transfer 
of material between them can lead to visible concentration differences. 
There is left, therefore, only the unbalanced concentration, a - b, 
within the cell to be considered. If the relation between the two effective 
concentrations be: a=n(a-b), we may think of diffusion in the 
first muscle as composed of n independent streams ~ach exactly like 
the single stream in the second muscle. It makes no difference therefore 
how complex the actual process of diffusion may be in each case; under 
otherwise equal conditions the losses of lactic acid from the two muscles 
must always be in the simple proportion aj(a - b). 

This principle has recently been put to practical use in determining 
the actual concentration within a muscle of diffusible creatine and 
urea (EGGLETON 1930) and phosphates (SEMEONOFF 1931). For such 
cases, two other methods have for a long time been available. The 
first is to allow diffusion to occur between the muscle and a known 
external solution until equilibrium is practically reached, and then 
from the amount of material transferred and the quantity of water in 
the muscle to estimate the concentration originally existing in the 
latter. This method requires an inconvenient amount of time, and may 
also permit unknown and uncontrollable changes to occur within the 
muscle during the course of the experiment. The other older method 
is to find by trial a solution in which neither gain nor loss of material 
occurs. This method has the advantage of involving only a short 
exposure of the muscle to the solution, but the disadvantage of some
times requiring a considerable number of solutions and, even worse, 
a considerable number of muscles. The method of EGGLETON has the 
double advantage of permitting the desired concentration to be deter
mined in a relatively brief time, and with the employment of only two 
external solutions and a pair of symmetrical muscles from the same 
animal. The precautions necessary in using the method are merely to 
make the comparison between two muscles that are as similar as pos
sible, and to keep the external volumes and all other conditions equal 
in the two cases. 

The theory of the method is as follows: Let the initial concentration 
of the diffusing substance in the muscle be eM. Suppose that in the 
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first experiment the external concentration change from C1 to a final 
average value of C2 • The amount of material that has entered the 
muscle must, therefore, be (C1 - C2 ) V, the assumption of course 
being made that V remains constant. Represent the same quantities 
in the second experiment in which the time is the same as before, by 
C~, C; and (C~ - C;) V. By the principle of independent diffusion 
streams, a part of the external concentration in each case may be 
thought of exactly balancing the initial internal concentration C M, 

while a second part whose concentration is C 1 - C M and C~ - C M, 

respectively, diffuses into the muscle as if no other solute were present. 
If the numerical value of C 1 - C M be n times that of C~ - C M we can 
think of diffusion in the former case as composed of n separate streams, 
each due to an independent concentration of C~ - C M and the amount 
diffusing in time t must consequently be n times as great for C1 - C M 

as for C~ - C M . We may therefore write 

Q (C1 -C2) V C1-CM 
-Q' = (C~-~fV = C~-CM 

which by a suitable transposition gives 

C _~C~-C2C~ 
M - (C1 -C2) - (C~ -C~) . (6) 

This is the same as EGGLETON'S equation except for somewhat dif
ferent symbols and for a difference in sign caused by the fact that in 
the present case C1 and C2 are both taken as greater than C M while 
EGGLETON considered C1 to be greater and C2 less than CM. 

As an example of the use of this method, the following typical 
case may be mentioned. In one of EGGLETON'S experiments, a sym
metrical pair of sartorius muscles from the frog were placed in two 
equal quantities of RINGER'S solution containing different amounts 
of creatine. The concentration of creatine in the first solution, measured 
in mg./lOo g. was then found to decrease from 108 to 98, while during 
the same time the concentration in the second solution increased from 
34 to 39. Applying equation (6), we have for the calculated concen
tration within the muscle 

CM = 108x39-98x34 / 
(108 _ 98)-=-(34 _ 39) = 59 mg. 100 g. 

5. The general diffusion equation; initial and boundary 
conditions. 

FICK'S equation (P.9), while a concise mathematical statement 
of his law of diffusion, is not, as it stands, directly applicable to the 
solution of most diffusion problems. Among other disadvantages, it 
contains four variables, Q, u, x, and t. The number of these variables 
can, however, be reduced to three, and a partial differential equation 
can be obtained whose solution for many particular problems is easy. 
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This latter equation, sometimes known as FrcK's second equation, 
and here referred to as the general diffusion equation, is fundamental 
for the mathematical treatment of diffusion problems, and will now be 
derived. Though most of the cases of diffusion later to be considered 
involve only one dimension, it will be advantageous first to obtain 
the more general three~dimensional equation, which may then be 
modified to fit any special simpler cases as they arise. 

In any general case of diffusion that obeys FrcK's law, consider 
the behavior of a rectangular element of the region involved, with 
infinitesimal sides dx, dy and dz, and having at its center the concen
tration u. However complicated the process of diffusion may be, it 
can for the element in question be resolved into three streams at right 
angles to each other and parallel to the three coordinate axes. By 
FrcK's law, the rate of flow into and out of the element will be propor
tional to the concentration gradients associated with the three diffusion 
streams; for simplicity it will be assumed that the proportionality can 
be expressed by a single constant, D, for all concentrations. Under 
these conditions the rate of flow across the middle of the element in 

the x-direction will be - D ;; d y d z. 

For the inflow into the element in the same direction, the same law 
will be followed, but the gradient will be slightly different. Since the 

gradient is a function of x, its rate of change with x will be 88x (:~) 

and through the infinitesimal distance!!""!"" within which this rate of 
2 

change must, as a limiting condition, be constant, the change will be 
82 u dx . dQ. (8U I82 u ) 
8 x2' 2' The rate of mflow, lit' WIll therefore be - D 8 x -2 8 X 2d x d y dz . 

. Similarly the rate of outflow will be - D (:; + ~ :~; d x) d y d z. 
Subtracting the latter rate from the former we have for the rate of 
accumulation .associated with the stream in the x-direction: 

82 u 
D 8x2 dx dy dz. Going through the same procedure for the other 

two dimensions, we obtain similar expressions involving y and z in 
place of x; the sum of the three is the total rate of accumulation. Now 
the rate of accumulation may also be expressed in a different way. 
For an infinitesimal element, within which the concentration may be 
considered to have the single average value u, this rate will be equal 
to the rate of change of concentration multiplied by the volume, i. e., 

to ~~ dx dy dz. Equating the two expressions for the rate of accumul

ation, and cancelling out the common factor dx dy dz, we obtain 
the general diffusion equation for a constant diffusion coefficient, 
namely, 
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When diffusion IS In one dimension only, this equation assumes 
the simpler form OU 02U 

fit = D 0 X 2 • (8) 

It will be noted that equation (8) contains only three variables. For 
the important cases of diffusion in cylinders and in spheres, which 
will be discussed below, it is necessary to retain all three dimensions, 
but the coordinates may advantageously be changed from the rectangu
lar to the cylindrical and the spherical systems, respectively. The 
methods by which this change can be accomplished, which are found 
in the standard mathematical text books, need not be discussed here, 
but the resulting equations will be useful for reference and may there
fore be presented without further comment. In the order mentioned 
they are 

OU _D(02U + IOU + 1 02U + 02U) 
8t - 0 r 2 r ar -;2 0 (j)2 0 Z2 . 

y~ = P- [~(r2~) + _1_ ~ (sine ~U_) + _1_ 02U] (10) o t r2 0 r 0 r sin (j 0 (j 0 (j sin2 (j 0 (j)2 • 

For the special cases of diffusion processes which are symmettica 
about the axis of a cylinder or the center of a sphere, these equations 
assume much simpler forms which will be treated in some detail below 
(p. 114). 

Most of the subsequent mathematical discussion of diffusion pro
cesses will be based upon equation (8), and it will therefore be profitable 
to consider some of its general properties. This equation is a concise 
mathematical statement of what all diffusion processes in one dimension, 
which are governed by FICK'S law, possess in common. Translated 
into words, its meaning is that the rate. of change of concentration at 
any level is proportional to the rate of change of the concentration 
gradient at that level. That this should be true is obvious from the 
fact that the rate of accumulation of diffusing material depends upon 
the difference between the rates of inflow and of outflow into an element 
of infinitesimal thickness, and this, in turn, depends upon the rate at 
which the concentration gradient changes. When expressed in this 
way in non-mathematical language, the information supplied by the 
equation may seem to be disappointingly meagre, and much too general 
for application to the solution of some particular problem. In a sense, 
this is true. It is a characteristic of partial differential equations that 
the information they convey is always of a very general nature, in 
itself far removed from the limitations imposed by actual systems. 
But by appropriate mathematical methods, what is general in the 
diffusion equation can be combined with the special information avail
able about any given problem in such a way as to lead to a solution 
which completely fits this particular problem. 

In general, in order to obtain a solution of a problem of diffusion 
in one dimension, three special, pieces of information are necessary. 
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The first of these is a description of the initial distribution of the dif
fusing material in the system; this is the so·called initial condition. 
Since, by hypotheses, diffusion is restricted to one dimension, x, no 
concentration gradients can occur in any other dimension, and u must 
therefore have the same value everywhere in the system for the same 
value of x. The initial condition may, therefore, always be represented 
by an equation of the type 

u = I (x) when t = 0 . 

In addition to the initial condition, it is necessary in a case of 
diffusion in one dimension to have information about the properties 
of the two boundaries of the system that cross the axis of diffusion, 
which in all the cases here considered will be assumed to cross it at 
right angles. Since, by hypothesis, diffusion occurs in no other direction, 
and since, therefore, no other boundaries of the system can have any 
influence on its general progress, two so-called boundary conditions 
are all that are needed. The absence of diffusion in the directions 
represented by y and z may mean either that the system is closed or 
that it is infinite in these directions; in either case there can be no 
gain nor loss of material except through the boundaries mathematically 
represented by the planes x = 0 and x = H, H here and elsewhere 
being used to represent the height or thickness of the system in the 
direction of diffusion. 

Boundary conditions are of different sorts; one of the commonest 
takes the form of a statement as to the concentration of the diffusing 
substance that exists at a significant boundary of the system throughout 
the time under consideration. Two boundary conditions of this sort 
can be stated in the following manner 

u = 11 (t) when x = 0 

u = 12 (t) when x = H. 

While u, as indicated in these equations, may theoretically vary in 
any manner with time at either or both boundaries, most of the cases 
that have so far found practical applications in physiology involve 
constant conditions only. The more difficult general case is treated 
in the text books on heat conduction, and arises in certain important 
physical problems, but it will be omitted here. 

A second very important type of boundary condition is that in 
which no material crosses the boundary. This condition applies not 
only to the bottom of an ordinary vessel in which diffusion is occurring 
from below upwards, but to the upper surface of the liquid as well, 
unless the solute be a volatile substance which can escape from such 
a surface. In all cases where a boundary is closed, i. e., is impermeable 
to the solute, and FICK'S law is true, equation (I) shows that an absence 
of diffusion and a gradient of zero must always go together. The 
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mathematical representation of this type of boundary condition for 
a completely closed system is therefore. 

ou 
-=0 when x=o ox 
ou ax = 0 when x = H. 

The solution of problems of diffusion in one dimension in finite 
systems requires a knowledge of one initial and of two boundary con
ditions. In infinite systems in which no boundaries cross the axis 
of diffusion, or in semi-infinite systems in which only one such boundary 
crosses it, the necessary information takes a different form. In these 
cases, instead of information about the concentrations existing at 
certain boundaries, the information is merely given that such boun
daries are non-existant. 

Certain special cases may arise in which less than a complete solution 
is desired, and in which a knowledge of the initial condition is not 
necessary. One such case has to do with the distribution of material 

at equilibrium. If the system be closed, i. e., if ~~ = 0 for x· 0 and 

for x = H, then, since material can neither enter nor leave the system, 
we know that whatever its initial distribution may have been, at 
equilibrium its concentration must everywhere be equal to the total 
amount originally present divided by the volume of the system. For 
such a case the final concentration obviously will be 

H 

~ J f (x) dx. 
o 

However, in order to find the concentration at equilibrium, it is not 
at all necessary that the form of f (x) be known, provided that in 
any other way we can secure information about the total quantity of 
diffusible material present in the system. Similarly, if one boundary 

condition be .~ ~ = 0 and the other be u = C, or if both be u = C, 

we know that at equilibrium u must everywhere be equal to C regardless 
of the initial distribution. A commonly encountered case of this sort 
is the one in which c has the value of zero. 

An interesting and very important case arises when we have the 
two boundary conditions u = c1 when x = 0 and u = C2 when x = H. 
In such cases, a true equilibrium is evidently impossible, since the 
concentration within the system cannot at the same time become 
equal to both C1 and c2. Under these conditions, what happens is the 
same thing that occurs when a reservoir containing water at one fixed 
level is connected with a second reservoir containing water at another 
fixed level: a steady and constant stream tends to become established 
between the two fixed regions. Such a condition may be called a 
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steady state to distinguish it from a true equilibrium in which the level 
is everywhere the same. A steady state in diffusion resembles an 

equilibrium in that ~ ~ = 0 for both; but whereas in the simple type 

of equilibrium here under discussion ~ u = 0 as well, in a steady state 
uX 

this is not the case. Steady states are of such importance in the study 
of diffusion processes that they will be discussed in some detail below 
(p. 61); what concerns us here is merely that the character of such 
a state depends only on the two boundary conditions and not at all 
on the initial condition. 

In considering boundary conditions, it is very important to remember 
that they apply to the region in which diffusion actually takes place 
and not to some adjacent medium or media. Thus, to cite a concrete 
case, suppose that diffusion is occurring between two stirred aqueous 
solutions of concentrations C1 and c2, respectively, through a region 
of thickness H, to which certain appropriate equations apply. The 
character of the diffusion process represented by these equations is 
obviously dependent upon the conditions existing at the planes x = 0 

and x = H, which must be thought of as belonging to the region 
covered by the equations. Whether these conditions are or are not 
substantially identical with those an infinitesimal distance away in 
the two contiguous media depends entirely upon the nature of the 
system. 

If the region separating the two external media be a capillary tube 
filled with water, and so small in diameter that convection currents are 
not set up in it by the stirring necessary to maintain constant external 
concentrations, then for practical purposes it is correct to use for such 
a system the boundary conditions u = C1 when x = 0; U = C2 when 
x = H. The same would be true of an artificial membrane prepared 
by a cementing together side by side hundreds of fine glass tubes, 
each of known cross section (DABROWSKI 1912), or of the porous sintered 
glass and alundum membranes used by NORTHROP and ANSON (1929) 

through which fairly large continuous aqueous channels are also 
available for diffusion. It would likewise be substantially true of 
so·called moist collodion membranes and of agar-agar or gelatin gels of 
not too great concentration 1. It would not, however, in general, be 

1 It is impracticable in the present paper to discuss in detail the simil
arities and dissimilarities between diffusion processes in gels and in purely 
aqueous media. The similarities are frequently so great that the diffusion 
coefficients obtained in the two media differ only slightly from one another; 
in other cases, however, relatively great differences may appear. In general, 
the higher the molecular weight of the diffusing substances and the greater 
the concentration of the gel, the more will diffusion tend to be retarded as 
compared with its rate in water, but other factors are also involved and the 
details of the relation are by no means simple. The following references 
selected from the very voluminous literature on the subject will give access 
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even approximately true of dried collodion membranes or of tissues 
or of other media which interpose definite phase boundaries between 
the regions of known concentration and the region covered by the 
diffusion equation. 

While it lies beyond the scope of the present paper to consider in 
more than a very superficial way processes of diffusion across phase 
boundaries, it may be useful merely to mention several of the various 
special problems that such boundaries raise. The first and simplest, 
as well as the most important practically, is that caused by a difference 
in the solubility of a diffusing substance in two dissimilar adjacent 
phases. This difference in solubility, except at a boundary at which a 
concentration of zero exists, gives rise to a differential distribution or 
partition between the two phases, which, over the relatively small 
ranges of concentration encountered in physiological phenomena, may 
usually be represented with sufficient accuracy by a constant "partition 
coefficient" . 

The importance of partition coefficients in discussions of cell perme
ability and related phenomena is too well known to require special 
emphasis at this point - see, for example, the recent papers by COL

LANDER and BARLUND (1933) and OSTERHOUT (1933). It has sometimes 
been objected (BROOKS and BROOKS 1932) that since partition is an 
equilibrium phenomenon it cannot properly be used for the purpose 
of predicting rates of diffusion. In reply, however, it may be pointed 
out, as has been done by COLLANDER and BARLUND, OSTERHOUT and 
others, that the rate of diffusion across a non-aqueous phase depends 
on the difference rather than on the ratio of the concentrations of the 
diffusing substance on the two sides of this phase. If, therefore, the 
concentrations of the diffusing substance in the two aqueous media 
be (1 and (2, respectively, and the partition coefficient between the 
non-aqueous medium and water be S, the effective concentration 
gradient across the interposed layer, under equilibrium or nearly equi-

librium conditions, must be 5 c1 -;; 5 C2 - in other words, the partition 

effect will multiply the gradient that would otherwise exist by Sand, 
other things being equal, will increase the rate of diffusion to the same 

to much interesting information: GRAHAM (1861), CHABRY (1888), VOIGT
LANDER (1889), REFORMATSKY (1891), PRINGSHEIM (189Sa, b), HAGENBACH 
(1898). CALUGAREANU and HENRI (1901), NELL (1905), BECHHOLD and 
ZIEGLER (1906a, b), MEYER (1906), DUMANSKI (1908), YEGOUNOW (1906, 
1908), OHOLM (1913), VANZETTI (1914), FURTH and BUBANOVIC (1918a, b), 
FURTH, BAUER and PIESCH (1919), GRAHAM and GRAHAM (1918), STILES 
(1920, 1921, 1923), STILES and ADAIR (1921), ADAIR (1920), TRAUBE and 
SHIKATA (1923), AUERBACH (1924), MANN (1924), FRICKE (1925), AFFONSKY 
(1928), FRIEDMAN (1930a, b), FRIEDMAN and KRAEMER (1930), RICKETTS 
and CULBERTSON (1931), EpPINGER and BRANDT (1932), HATSCHEK (1932), 
MAGISTRIS (1932), KLEMM and FRIEDMAN (1932). 
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extent. This point is further discussed by NORTHROP (1929) who used 
the principle in question in a discussion of the manner of passage of 
gases through dried collodion membranes. It is scarcely conceivable, 
even though partition equilibrium across phase boundaries were ap
proached with only moderate rapidity, which seems to be a gross 
understatement of the case, that high values of S could fail to have an 
important or even a predominant influence in determining rates of 
diffusion in systems characterized by such boundaries. 

Because of the phenomenon of partition at phase boundaries it 
is obviously impossible to measure the true diffusion coefficient of a 
substance in, for example, a non-aqueous membrane separating two 
known aqueous media, or in an aqueous membrane separating two 
known gaseous phases, without a knowledge of partition or solubility 
coefficients for the phases in question. Sometimes these coefficients 
may be experimentally determined and then used in an appropiate 
manner to formulate the true boundary conditions for the region under 
investigation. At other times it is easier, or for other reasons preferable, 
to determine what are sometimes called permeability coefficients as 
contrasted with true diffusion coefficients. 

Thus, in physiological work, it is more convenient to deal with the 
tensions of oxygen and other gases than with their actual concentrations 
in the liquids of the cells and tissues. For this reason the important 
numerical coefficients determined by KROGH (I919a) for various 
tissues are expressed in terms of the amount of gas in c.c. that in a 
given time would pass through an area of I cm. 2 with a concentration 
gradient represented by a difference in partial pressure of one atmo
sphere per micron. The true diffusion coefficient for the tissue in 
question could obviously be found at any time, by dividing KROGH'S 
constant, after changing the unit of distance, by the solubility coefficient, 
(x, of the gas in the tissue, since a gradient of 1 atmosphere per cm. 
across the tissue is evidently the same as a gradient of (X units of amount 
per cm. 3 per cm. of distance within the tissue itself. For example, 
HILL (1928) assuming that the solubility of oxygen in tissues is the 
same as that in water, i. e., 0.031 at 20° C, obtained on dividing by 
this quantity KROGH'S constant of 1.40 X 10-5 a true diffusion coef
ficient of 4.5 X 10-4 cm. 2fminute. In view of the fact that solubility 
coefficients were, for convenience, purposely omitted in the calculation 
of KROGH'S constants, it is not surprising that these constants for 
different gases should bear to one another a numerical relation showing 
not only the expected influence of the square roots of the molecular 
weights of the different gases, but that of their solubilities in water 
as well. Exactly the same relation in essentially the same type of 
experiment had previously been found for different gases by EXNER 
(1875) and also appears in the physiological studies of TESCHENDORF 
(1924). 
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A second factor that must theoretically enter into the formulation 
of the proper mathematical boundary conditions for some given part 
of a heterogeneous system is the rate at which the molecules of the 
diffusing substance cross a given phase boundary and in this way tend 
to bring about equilibrium between adjacent layers on the two sides of 
the interface. This rate, in itself, seems to be enormously great, though 
it is always more or less obscured by the existence, in liquid or partially 
liquid systems, of unstirred layers within which the conditions are 
not those postulated for the body of liquid as a whole. For many 
years the question, of great interest to physiologists, has been dis
cussed as to whether the "invasion" of a liquid by a gas, or the converse 
process of "evasion", is one which has a measurable rate distinct 
from that of the diffusion processes which always accompany it. BOHR 
(1899) obtained experimentally "evasion coefficients" indicating a 
relatively slow, or at all events a measurable, rate of escape of gases 
from water surfaces. KROGH (I9IO) later obtained a much more rapid 
rate which he believed might itself be too low. 

Still later KROGH (I9I9a) made certain observations on the diffusion of 
gases through animal tissues which were opposed to the view that the time 
of invasion and evasion can be of appreciable magnitude. These observ
ations were, first, that the same diffusion coefficient is obtained with 
membranes of different thicknesses and, second, that the same coefficient 
is obtained when the same membrane is exposed on the one hand to an 
atmosphere of gas, and on the other hand to a liquid previously brought 
into equilibrium with the same atmosphere. He also carried out special 
experiments which led him to the conclusion that it is impossible by ex is t
ing methods to measure the rate of invasion, and that in any case the 
process is one which "is so rapid that it can be left out of account alto
gether in dealing with the rate of absorption of gases in animal tissues". 

More recently, by a very beautiful and convincing method, DIRKEN 
and MooK (1930) have shown that the time required for CO2 to pass 
into the surface of a moving column of water is inappreciable, and 
that the time required for the absorption of a given amount is only 
that necessary for the diffusion of the gas into the interior of the liquid. 
GUYER and TOBLER (1934) have also come to the conclusion that 
the rate of escape of gases from relatively large liquid surfaces is deter
mined almost solely by diffusion processes within the body of the 
liquid, and that evasion as such must occur almost instantly. On the 
other hand, McKAY (1930, I932a) has found that while the absorption 
of moisture by leather immersed in water follows the simple diffusion 
laws, conditions are much more complex when the leather is exposed 
to a moist atmosphere. Even in cases involving the direct exposure of 
gels to water, McKAY (I932b) has reported significant departures from 
the classical laws of diffusion connected with special surface conditions, 
which he has investigated mathematically. 
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A third factor, of importance in heterogeneous systems containing 
liquids, namely, the presence of unstirred layers, has already been 
mentioned. The thickness of these layers, even with vigorous stirring, 
is surprisingly great. Thus, according to DAVIS and CRANDALL (1930), 
"for water stirred underneath at 1000 r.p.m. the effective thickness 
is about 0.0045 em., which is over a hundred thousand times the 
diameter of the water molecule". According to the same investigators, 
solid particles of freshly precipitated BaS04 may be seen under the 
microscope, not only at the surface but for a short distance beneath 
it, to behave as if they were in "a separate medium of their own which 
slips along the water like a thin skin". (See in the same connection, 
LEWIS and WHITMAN 1924, and, in general, the extensive literature 
dealing with the· problem of chemical reaction velocities in hetero
geneous systems.) 

To what extent unstirred layers will complicate a given diffusion 
problem depends of course on the nature of the system. If no phase 
boundaries are present, and if the diffusion coefficient is the same 
throughout the system, the effect of an unstirred layer is merely to 
increase the length of the region in which diffusion occurs by an amount 
which mayor may not be significant, according to the relative pro
portions of the two regions. In heterogeneous systems, on the other 
hand, unstirred layers are of the greatest importance and may even 
determine the entire behavior of the system (see in this connection 
OSTERHOUT (1933). Their importance in connection with questions 
of invasion and evasion has already been mentioned. 

It is evident, from this brief discussion that the complicating 
factors present in cases of diffusion in heterogeneous systems must 
greatly increase the difficulties encountered in dealing mathematically 
with physiological diffusion processes. Undoubtedly these factors will 
more and more be taken into account in future work, and for the 
present their existence and possible importance should never be for
gotten. But since a large number of problems of physiological interest 
can be dealt with fairly successfully by methods applicable to simple 
homogeneous systems, and since these methods must in any case be 
thoroughly mastered before the use of others of greater complexity 
can profitably be undertaken, it is believed that the limitation of the 
present discussion to methods of the former type is not without justi
fication. 

6. Solution of the diffusion equation. 
Before the diffusion equation can be put to practical use it must 

be solved; that is, a relation must be found between finite values of 
the variables which it contains. Like partial differential equations 
in general, equation (8) has many mathematical solutions, and the 
chief difficulty lies not so much in finding relations between the variables 
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which satisfy it as in selecting from among all the possible relations 
of this sort the one which fits any particular diffusion problem. The 
simplest possible solution of the equation (8) arises when, in a homo
geneous system in the absence of all external influences not provided 
for by FICK'S law (such as for example gravitation), equilibrium is 

established. Under these conditions, ~ ~ is everywhere equal to zero, 

and we have as a first solution 
U= c. (II) 

That (II) is in reality a solution of (8) is obvious from the fact that the 
substitution of c for u in the latter equation leads to an identity. 

A second and almost equally simple solution arises in the case of 
ou i:lu . 

a steady state where Tt = 0 but where ax *- o. From the fIrst of 

these two conditions we have (discontinuing the notation of partial 
differentiation when there are no longer two independent variables) 

d 2 u 
d X2 = o. 

This on integration gIves 
du 
dx = a 

where a is a constant which cannot have the value zero. On integrating 
a second time we have 

u=ax+b. (12) 

That (12) is likewise a solution of (8) is again obvious from the fact 
that the substitution of ax + b for u in (8) leads to an identity, regardless 
of the values assigned to the constants a and b. The particular values 
which these constants assume, however, in special problems is a matter 
of great importance. Suppose, for example, that the boundary condi
tions are u = c1, when x = 0, and u = c2 when x = H, (c1 > u > c2); 

on making these substitutions in (r2) we obtain the necessary values 
of the constants, and the equation becomes 

C1 -C2 
U=C1-~X. 

This is the equation of a straight line; evidently the gradient represented 
by the coefficient of x changes neither with time nor with distance 
and it may, therefore, be introduced into equation (r) even for finite 
times and quantities of diffusing material, thus 

Q = DA (~-C2) t. (r4) 

This equation is one of very great usefulness and will receive further 
attention below. 

The two solutions of the diffusion equation so far obtained are 
extremely simple owing to the fact that in both cases the independent 
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variable t disappears, and the resulting ordinary differential equations 
in two variables can be solved by direct integration. When, as is 
usually the case, however, three variables must be dealt with simul
taneously, the problem becomes more complex, and the special methods 
applicable to the solution of partial differential equations must be 
employed. The general method of procedure in such cases is to find 
certain particular mathematical solutions of the original equation 
which individually may not, and usually do not, fit the special problem 
under consideration but which, when properly combined, furnish the 
desired solution. Two steps are therefore involved: first, the finding 
of particular solutions and, second, the selection and proper combination 
of these solutions. 

There is no fixed and infallible method for finding particular solu
tions of partial differential equations; in general, any method is permis
sible that leads to results which on trial are found to satisfy the original 
equation. In the present instance, we may in a purely tentative way 
assume that a solution of equation (8) may be found which has the form 

u = XT (IS) 
where X is any function of x alone and T is any function of t alone. 
If this hypothesis leads to a satisfactory solution, it may, like any 
other scientific hypothesis, be considered to be justified by its results; 
if not, it may be discarded in favor of another hypothesis. 

On the assumption that (IS) is a solution of (8) we may perform 
on the former the operations indicated in the latter, obtaining after 
a rearrangement of the terms 

I 8 T I 82 X 
D T 7ft = X 8 x2 . (16) 

Since, by hypothesis, the right-hand side of (16) does not involve t 
nor the left-hand side x, the equation can be true for all values of x 
and t only if each side be equal to a constant, which cannot have the 
value zero without limiting the solution to the steady state which has 
already been considered. The constant in question may be represent
ed by any desired symbol, and reasons will appear later for assigning 
to it the form - p.,2. To save space this will be done at once and we have 

~; + p.,2DT = 0 (I7a) 

and 

These differential equations, each involving only two variables, are of 
types whose solution is very easy by purely routine methods. By the 
application of these methods the following general solutions involving 
the proper number of arbitrary constants are obtained 

T = Ce-p'Dt 

and X = A sin p., x + B cos It x. 
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For present purposes, however, it is best to break the second of these 
solutions into two particular solutions by placing A and B successively 
equal to zero. Substituting these latter values in (IS) we have finally 
as hypothetical solutions of the diffusion equation 

u = a sin ft xe -,"'Dt (ISa) 
u = b cos ft xe -/'o'Dt. (ISb) 

A test of these two solutions shows that they do, in fact, satisfy equation 
(S), and further work with them will show that together with the 
solutions already found, they provide the necessary means for dealing 
with a great variety of problems. 

It will be noted that (ISa) and (ISb) are equally valid as solutions 
of (S) for all values of a, b and ft. Furthermore, any number of these 
particular solutions added together arc also a solution of (S) since the 
operations indicated in the latter equation, which is linear, do not in 
any way destroy the independence of the individual members of a series 
of such terms. We therefore have available an infinite number of sine
exponential and cosine-exponential terms differing from one another 
with respect to the constants a, b and It. It remains to select from this 
infinite number of possibilities those appropriate to some given problem, 
and by combining them in a series to obtain the desired solution. The 
general method of procedure is first to select the types of terms that 
fit the two boundary conditions, and then by a further choice from 
among these selected terms to obtain a series which will satisfy the 
initial condition as well. Such a solution, in the form of an infinite 
series is, subject to the convergency of the series obtained, a complete 
solution of the problem. 

This method of procedure may be illustrated by several examples. 
Consider first the boundary condition u = ° when x = 0. It is obvious 
that since sin ° = ° while cos ° = I, terms involving sines rather than 
cosines will be needed in this case. On the other hand, for the boundary 

condition -~: = ° when x = 0, it is equally obvious that cosines rather 

than sines are required. It was in order to permit this choice that the 
general solution of equation (I7b) above, involving both sines and 
cosines, was broken up into two particular solutions in which the 
two functions appear separately. 

Having satisfied the first boundary condition by selecting for 
further use either sine or cosine terms, as the case may be, the second 
boundary condition is next satisfied by an appropriate choice from 
among all the possible values of ft. Suppose that u = 0, not only 

when x = 0, but when x = H as well. By taking ft = n;; where n is 

any integer, sin ft x must evidently become equal to zero when x is 
Ergebnisse der Biologie XII. 3 
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given the value H. Both boundary conditions will therefore be satisfied 
simultaneously by a solution of the form 

. nnx ---.-n=co( n''''DI) 
U =.2: an SIn ~e H-

n=1 

where the summation symbol X; has its usual significance and where 
the constant coefficient a" of each term is yet to be determined. It will 
be noted that when t = 00 this solution reduces to u = 0, as it should in 
view of the fact that equilibrium cannot be established until the internal 
concentration has reached that maintained at the two boundaries of 
the system. It was for this reason that in solving equations (I7a) 
and (I7b) above the constant was taken as having the form _p2, 
which for all values of p must have a negative sign and must therefore 
cause the resulting expression in equation (I9) to vanish when t = 00. 

ou 
Suppose next that ax = 0, not only for x = 0 but for x = H as 

well. By exactly the same procedure as before a solution of the following 
type results n=co( n''''DI) nnx ---

U = bo + 2: bn cos -yr- e H' . (20) 
n=1 

It will be observed that a constant term, bo, has been introduced into 
this equation. The presence of such an added constant is of course 
mathematically permissible, since u = bo is itself a solution of the 
diffusion equation. In this case it is needed to show that when t = 00, 

the equilibrium concentration is not zero, since by the nature of the 
two boundary conditions no material can escape from the system. The 
term, in fact, represents the average concentration of diffusible material, 
i.e., its total amount divided by the volume of the system. For an 
initial distribution u = t (x) 

H 

bo = ~ f t (x) d x. 
o 

It may also be noted that whenever a general series of cosine terms is 
used such a constant term must be taken into account for mathematical 

. b n n x l·k . n n x d d reasons, SInce n cos -H un 1 e an SIn -H- oes not re uce to zero 

when n = o. 
The case represented by the pair of boundary conditions u = 0 

ou 
when x = 0; ax = 0 when x = H and that that represented by the 

pair, ~: = 0 when x = 0; u = 0 when x = H, are dealt with similarly, 

though a different choice of p must be made. For example, suppose 
that terms containing sin p x have been selected in order that they 

may reduce to zero when x = o. Since ~: will involve cos p x, it is 
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necessary, if expressions of the latter type are to reduce to zero when 
(2P+ r);rr, 

X = H, to let fl = 2 H where p can have the values 0, I, 2, 3, etc. 

The solution of (8) in this case therefore assumes the form 

~ . (2 P + I);rr, X - 4H'· -
p = '" ( (2 P + 1)' ,,' D t ) 

U =..:::.,; an Sill 2 He. (21) 
p=o 

Similarly, for the other case 

~ b (2 P + I) ;rr, X - 4 H' 
n="'( (2P+l)''''Dt) 

U =..:::.,; n cos 2 He. (22) 
n=1 

In neither of these solutions does a constant term appear, since in both 
there is an open boundary at which the concentration zero is main
tained, and the equilibrium concentration must therefore also be zero. 

Having satisfied the first boundary condition by the selection of 
either sine· or cosine·containing terms, and the second boundary con
dition by choosing appropriate values of fl, the initial condition still 
remains to be dealt with. To satisfy it we have at our disposal an 
infinite number of values, of an and bn in equations (19) to (22) inclusive, 
from which any desired selection may be made. It will be noted that 
when t = 0 the exponential parts of all the terms disappear, and 
what is left is merely a series of sines or of cosines as the case may be, 
each term provided with a coefficient to which any desired constant 
value that meets our needs may be assigned. It is shown in detail in 
the special works on FOURIER'S series (BYERLY 1893, EAGLE 1925, etc.) 
how the proper coefficients may be introduced into infinite series of 
sine or cosine terms like those in question to make such a series represent 
a given function over a given range. It will be sufficient here merely 
to indicate the general method of procedure. 

In the first place, it may be noted that subject to certain conditions, 
discussed at length in the special treatises, and fulfilled in all cases 
likely to be of physiological interest, a given function can be represented 
between x = 0 and x = H by either a series of sines of the form 

or of cosines of the form 
n=co 

~ (bn cos 12;x) 
n=1 

together in certain cases with an added constant. The form of the 
function between - Hand 0 will depend on whether sines or cosines 
are used, but since this region is of no significance in problems involving 
only positive values of x, its behavior need not in any way influence 
our choice as between sines and cosines. In general in the case of a 

3* 
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sine series, the symmetry is such that within the limits ± H, f (x) = 
- f (- x), while for a cosine series within the same range f (x) = 
f (- x). Since sine and cosine series are periodic in nature, with a 
period for the cases under discussion of 2 H, it of course follows that 
all conditions existing between - Hand + H will be repeated between 
+ Hand + 3 H and so on. 

Without attempting a formal proof that f (x) in a given diffusion 
problem can be represented by a FOURIER'S series of sines or of cosines, 
respectively, let us assume this to be the case and proceed on such 
an assumption to find what values the coefficients of the successive 
terms must assume. As an illustration, the form assumed by equa
tion (I9) when t = 0 may be selected; in this case the coefficients aI, a2, 
etc., must be so chosen that 

f() . nx . 2nx . mnx . nnx 
x = a l sm ""'H" + a2 sm"""H'" + ... + am sm """H'" + an sm ~ + ... 

If we multiply each side of this equation by sin n;/ dx, where we 

may temporarily think of n as being some particular integer, and 
integrate between 0 and H, all the integrals that appear fall under 
three general forms, namely, 

H 

j f (x) sin n ;/- d x 
o 

and 
H 

j '2 nnxd an sm -g- x. 

o 
Of these, the first can be evaluated only when f (x) is known, so it will 
be allowed to stand without change. The second, as may readily be 
seen by consulting any table of standard integrals, must reduce to zero 
whatever the values of m and n may be, provided that they are dissi
milar integers. The third integral, on the other hand, assumes the 
simple value an H12. We therefore obtain as the appropriate value of 
an for all integral values of n 

H 

2 J ( . nnA an = H f }.) sm"""H'" d}' 
o 

where, in order to avoid possible confusion later, a different variable 
of integration, A, which does not in any way alter the value of the 
definite integral, has been substituted for x. On introducing this value 
of an in equation (I9) we obtain a complete solution of the problem 
under consideration, namely, 

n=oo nZ:rr2Dt 
2 ---,- . nnx . nnA ( 

H 

U~ H~ e H ''"~/f(l)',"~dl). 
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This equation, as it should, satisfies the fundamental diffusion equation 
and the two boundary conditions for all values of t and all values of x 
lying between 0 and H, while for t = 0 it reduces to a FOURIER'S series 
equal to f (x), thereby satisfying the initial equation as well. It is 
therefore a complete solution of the problem. 

The second case, involving a cosine series, is dealt with in exactly 
the same way except that the FOURIER'S cosine series contains a con
stant term, bo, which has already been introduced into the equation 
for purely physical reasons. In order to represent f (x) by a cosine 
series all values of bn are obtained by multiplying both sides of the 
equation 

nx 2nx mnx nnx f (x) = bo + bI cosH-+b2COS~+ ... + btncos~ + b"cos~ + ... 
by cos !!~~ dx and integrating as before between 0 and H. The inte

grals now obtained fall into the four types 
H H 

J nnx f (x) cos ~ d x , b r nnx 
0. cos~dx, 

o o 
and H 

b J nnx 
n cos2~dx. 

o 
The second and 
before 

third of these types reduce to zero and we have, as 
H 

b 2 J ( . nnA 
n = -ff f.A) cos ~ d J.. • 

o 
To find bo, both sides of the equation are multiplied by dx and inte
grated between 0 and H. All integrals of the type 

H 

b J nnx 
n cos~dx 
o 

reduce to zero, while that associated with bo takes the value H, and 
we therefore have H 

bo = ~ J f (J..) d J.. . 
o 

This value is evidently the same as that given above for the average 
concentration existing within the system when t = 0; it is also the 
equilibrium concentration when t = 00. Introducing the appropriate 
values of bo and bn into equation (20)· above, we obtain finally, as a 
complete solution of the second case, which satisfies all the conditions 
of the problem 

u ~ iIi (I) dH ~ ~ (e -.';;:"' co, n~ 'It (I) co, n ~' dl). (24) 



M. H. JACOBS: 

The two cases mentioned above, each involving one open and one 
closed boundary may, if desired, be reduced to a single one merely 
by reversing the direction in which x is measured, i. e., by exchanging 
the positions of x = 0 and x = H. For completeness, however, it will 
be useful to treat the two cases separately, beginning with the one 

having the boundary conditions u = 0 when x = 0 and ~: = 0 when 

x = H. For this case, the solution, as has already been shown, has 
the form of equation (2I) above. It will be observed that the sine 
series that results when t = 0, unlike those already considered, involves 

terms of the form sin :~x in which m can have only odd values. To 

find the coefficients of a FOURIER'S series of this type requires a proce
dure slightly different from already described. To change the deno
minator, H, to 2 H, it is merely necessary to make the length of the 
period twice as great as before, that is, to find a FOURIER'S series for 
f (x) between - 2 Hand + 2 H instead of between - Hand + H 
The elimination of the even terms of the series must next be ac
complished. It has already been mentioned that in problems such 
as those under discussion, the only physically significant part of the 
period represented by the FOURIER'S series is that from 0 to H; it 
follows, therefore, that not only may the region from - H to 0 be 
treated in a way that corresponds to no physical reality, as has already 
been done by arbitrarily choosing a series consisting of either sines 
or cosines alone, but that the region from H to 2 H is also at our disposal 
in the same way. Advantage may be taken of this fact to eliminate 
the even terms of the complete series. Let the artificial mathematical 
function over the entire range - 2 H to 2 H be represented by F (x). 
Between 0 and H it is to coincide with f (x) but need not do so elsewhere. 
By exactly the same methods as those previously used, with the sub
stitution of F (x) for f (x), 2 H for Hand m for n we obtain 

2H 

I J . mTd. an = H- F(;')sm~d;'. 

This may be written 0 
H 2H 

an = ~Jt(;')sin ~;:'d;'+ ~Jg().)sin:;/dL (25) 
o H 

C ·d h f . m:rr; x B 1 . h . n :rr; x onsl er now t e nature 0 sm zH. y ana ogy WIt sm----y-

which has n complete periods between - Hand + H it must have m 
complete periods between - 2 Hand + 2 H. If m be odd, then the 
curve represented by the sine function can easily be seen by constructing 
a simple graph to have an even symmetry about A = H, that is, to 
have the same values for A and for 2 H - A. If, on the other hand, 
m be even, then the symmetry about H is of such a nature that the 
values corresponding to A and to 2 H - A are equal but of opposite 
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sign. ~ow choose g (2) between Hand 2 H so as to make it equal to 
1 (2 H - 2). It is evident that under these conditions the second integral 
in (25) will be exactly equal to the first when m is odd, but that it will 
be equal and of opposite sign, and the two will therefore cancel, when 
m is even. By this arbitrary choice of a function, therefore, within a 
region that has no physical significance, a FOURIER'S series having 
the desired properties over the significant region may be obtained; 
and representing odd values of m, as before by 2 P + I, the complete 
solution for this case becomes 

p ~ a> ( (2P + 1)' n' D t H ) 
_ ~ ~ - 4 H' . (2 P + I) n x JI (') . (2 P + I) n,l. d' (6) 

U - H'::::" e sm 2 H A sm 2 H A. 2 

P~O 0 

Finally, for completeness the equation may be given for the case 

where ~: = ° when x = 0, and u = ° when x = H. Its derivation 

is exactly the same as that of (26) except that cosine terms must now 
be used, while to obtain a series involving only odd values of m, g (2) 
must be taken equal to - 1 (2 H - 2). The equation so derived is 

U = ;/~ (e - (2P +4~:n'Dt cos (2P ;-;) nx J~ (l) cos (2 P ~~) n,l. dl) .(27) 
P~O 0 

Equations (23) (24) (26) and (27), which represent general solutions of 
the diffusion equation for any desired initial condition and for four 
important pairs of boundary conditions, will now be applied in greater 
detail to various concrete problems of practical importance. 

7. One-dimensional d~ffusion processes in closed systems. 
Among the various methods available for the measurement of 

diffusion coefficients, the ones most commonly employed in the past 
have been those in which diffusion takes place within a closed system 
of fairly limited extent. These methods, which differ considerably in 
their details, nearly all start with the same type of initial distribution, 
namely, a layer of solution in a vessel of uniform cross section overlaid 
by another layer of pure solvent. The most frequent proportions for 
the depths of the layers of solution and solvent, respectively, are I : I 

and I: 4, though in the early experiments of GRAHAM (1861), who 
was the first to use the method, they were I : 8; and other proportions 
are occasionally mentioned in the literature. The subsequent behavior 
of such systems may be followed in a large number of different ways, 
all of which must be supplemented by appropriate mathematical 
treatment before the observed results can be put to any very practical 
use. It will be advantageous, therefore, to derive the equations neces
sary for dealing with such cases, after first considering briefly certain 
further details concerning the more important experimental methods. 
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In general, observations on diffusion in closed systems take the 
form either of measurements of the concentrations existing at given 
times and at given levels, or of the amounts of substance contained at 
some given time in regions lying between two chosen levels. The 
former type of measurement can be repeated at will throughout the 
period of observation; the latter type is usually made once for all at 
the conclusion of an experiment. Corresponding to these two types 
of measurement, two kinds of equations will be needed, the first 
relating the concentration u to the diffusion coefficient D and the 
variables x and t, and the second relating the amount of substance, 
Q"l, "2, lying between the levels Xl and X 2, to D and t. Rarely, in the 
case of closed systems, an equation may be useful which permits the 
calculation of the amount, Qo, t, which would diffuse across some 
chosen level in the system within a given time. 

Of the numerous methods which permit the observation of changes 
in concentration in situ without the interruption of the experiment, 
the most important are optical in character. When the diffusing 
substance is colored or may be made visible by means of fluorescence 
or by the absorption of ultraviolet light (SVEDBERG 1925), the general 
procedure is obvious. For other substances, an early suggestion made 
by SIMMLER and WILD (ISS7) and actually carried out by VOIT (IS67) 
and JOHANNIS]ANZ (IS77) was to allow diffusion to occur in a prism
shaped vessel and to estimate the concentrations at different levels 
by the refraction of a horizontal beam of light. Unfortunately, this 
method failed to take into account the fact, noted many years earlier 
by WOLLASTON (IS00) and later emphasized by STEFAN (IS7Sb), that 
in a system showing concentration differences there is a bending of 
a transverse beam of light in the direction of the region of greater 
concentration. This bending at a given level is approximately pro
portional to the concentration gradient at that level. While this 
circumstance prevents the use of the simple refraction method first 
suggested, it makes possible another method which has been rather 
extensively used (WIENER IS93, THOVERT 1901-1914, HEIMBRODT 
1904). More recently, refraction methods have also been employed 
by LITTLEWOOD (1922), CLACK (1924), LAMM (192S) and MUNTER 
(1931). Attempts to measure concentrations at different levels by the 
methods of polarimetry were made by HOPPE-.SEYLER (IS66) and by 
VOIT (IS67) but are open to the same objections as the earliest appli
cations of the refraction method. Perhaps the most satisfactory of 
all optical methods is the one recently introduced by ZUBER (1932) 
in which advantage is taken of the relation between the concentration 
of a solution and the occurrence of total reflection of light in an appro
priately constructed diffusion vessel. 

Another group of methods for following concentration changes 
in situ employ electrical measurements of various sorts. Thus, WEBER 
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(IS79) used the changes in the potential difference between two metal 
electrodes in a solution of a salt of this metal as a quantitative measure 
of diffusion. His method has, however, been criticized by SEITZ (IS9S) 
and by HOELTZENBEIN (1924). PROCOPIU (191S) also employed a 
different form of the potential difference method. Another type of 
electrical method depends upon measurements of electrical conductance 
between appropriately placed electrodes (HASKELL 1905, MINES 1910). 

A third group of methods depends on the changes in density that 
occur within the liquid medium during the course of diffusion. An 
early but crude application of this principle was made by FICK (IS55), 
who used a glass bead suspended from the beam of a balance to measure 
specific gravities at different levels in his diffusion systems. A better 
method, since it avoids convection currents, is to introduce into the 
system at the beginning of the experiment a number of small floats of 
different specific gravities; the subsequent positions of these floats 
give a fairly accurate picture of the course of diffusion. Among those 
who have employed this method are THOULET (IS91), WILKE and 
STRATHMEYER (1926) and GERLACH (1931). This list by no means 
exhausts the methods available for studying diffusion in situ, but is 
at least sufficient to illustrate their variety. For fuller details and for 
additional references to the literature FURTH (193Ia) and WILLIAMS 
and CADY (1934) may be consulted. 

Though, in theory, methods involving a considerable number of 
observations of concentration are preferable to those in which a single 
chemical analysis, or other measurement of quantity terminates a 
given experiment, methods of the latter type have been much more 
used in the past, chiefly because of their greater simplicity. Beginning 
with GRAHAM (IS61) and continuing almost to the present day, by 
far the most commonly employed method for the quantitative study 
of diffusion has been the so-called method of layers. In this method, 
after diffusion has progressed for some suitable time, the entire body 
of liquid is separated into a convenient number of layers, which are 
then subjected to chemical analysis, and the general distribution of the 
material in the system is thus determined. 

In GRAHAM'S original experiments, the observed data were not 
given any further mathematical treatment, and a fairly large number 
of layers (16) was thought necessary to give an accurate picture of the 
character of the diffusion process. Following the theoretical discussion 
of these results by STEFAN (IS79), however, it was realized that fewer 
layers suffice for the determination of a diffusion coefficient, which 
concisely and quantitatively describes the nature of the process. A very 
early method involving only two layers was that used by LOSCHMIDT 
(IS70a, b), STEFAN (IS71), and OBERMAYER (ISSo-ISS7) in the study 
of the diffusion of gases, but while it is still sometimes employed in 
studies of diffusion in solutions, it has been largely replaced by a 
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standardized four-layer method which is somewhat more accurate. A 
further reason for the greater popularity of the four-layer method, 
which has been much more frequently used than any other diffusion 
method, was the preparation by SCHEFFER (1888) and particularly 
by KAWALKI (1894) from calculations originally made by STEFAN 
(1879) of tables to fit this particular case. By means of these tables, 
diffusion coefficients can be determined directly from the observations 
with a minimum of mathematical labor. Among the large number 
of workers who have employed the four-layer method and who, with 
the exception of the first three mentioned, have evaluated their results 
by means of KAWALKI'S tables may be mentioned: SCHEFFER (1888), 
ARRHENIUS (1892), ABEGG (1893), KAWALKI (1894, 1896), OHOLM 
(1905-1913), HERZOG (1907a, b), HERZOG and KASARNOUSKI (1908), 
SVEDBERG (1909), SVEDBERG and ANDREEN-SVEDBERG (19II), 
v. HEVESY (1913a, b), HERZOG and POLOTZKY (1914), RONA (1918, 
1920), COHEN and BRUINS (1923a, b, 1924), MILLER (1924), JANDER 
and SCHULTZ (1925), GROH and KELP (1925), MUCHIN and FAERMANN 
(1926), BURRAGE (1932), etc. The papers of these workers may be 
consulted for practical details as to the best methods of bringing 
together and separating the various layers of liquids, etc. 

In dealing with observations of the continuous type, an equation 
is needed which gives for any value of D the relation between finite 
values of U, x, and t; or which, conversely, enables D to be calculated 
from observed values of these three variables. Such an equation, for 
a system in which a layer of solution of depth h is initially covered 
by a layer of water of depth H - h, may readily be obtained from 
the more general equation for closed systems [(24), p. 37]. It is only 
necessary to introduce into the latter equation the proper initial con
dition U = U o from x = 0 to x = hand u = 0 from x = h to x = H 
when t = o. (If desired, x may be measured from the top instead of 
the bottom of the vessel; in that case the problem is treated in essen
tially the same manner, though slightly different equations will be 
obtained.) 

Since the initial distribution of diffusible material within the 
system is discontinuous, two separate integrals must be used to cover 
the range from 0 to H; and as the second one, with limits hand H, 
has the value zero, we obtain immediately 

_ ~fhd1 + 2UO n~( - n';:Dt n:n;xJ~ n:n;,1. dJ.) 
u - H "" H ~ e cos H cos H • 

o n~l 0 

which after the integrations have been performed becomes 

n~oo( ~~Dt) uoh -l- 2UO:2 I . n:n;h n:n;x -~ 
U= -- -- -Slll--COS--e . H ':n; n H H 

n~l 

(28) 
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From this equation u may be calculated for any given values of x, t 
and D. It will be noted that when t = co, u assumes, as it should, the 
average equilibrium value obtained by dividing the amount of solute, 
initially present in the layer of solution, i. e., uohA, by the volume of 
the entire system, H A, where A is the cross section of the vessel. 

The usefulness of equation (28) will of course depend upon the 
rapidity with which the infinite series of trigonometric-exponential 
terms converges; obviously large values of t and D and small ones of 
H will favor convergence. In other words, the more nearly the diffusion 
process has been completed, whether because the solute is one that 
diffuses rapidly, or because the time that has elapsed has been long, 
or because the distance to be covered is small, or because of any com
bination of these three factors, the easier it will be to employ equa
tion (28). Fortunately, in cases where the effect of these factors to
gether would give a slowly converging series, i. e., when the process 
has proceeded only a small part of the way towards its completion, it is 
permissible to treat the system as if the layer of solvent were infinite in 
height. The necessary calculations may then be made with ease by 
a method to be discussed below (P.92). It is always possible, there
fore, by one method of calculation or the other, to obtain with any 
desired degree of accuracy the value of u corresponding to any given 
values of x, t and D. 

It should be noted that by the proper choice of experimental con
ditions it is frequently possible to save considerable mathematical 
labor. Thus, if h in equation (28) be taken as equal to Hj2, i. e., if 
columns of equal thickness of solution and water be employed, then 

sm n ~ h assumes the simple series of values: I, 0, - I, 0, I, etc., and 

half of the terms of the resulting equation disappear, with a correspon
dingly more rapid convergence of the series. The equation for this 
particular, very important case may be written in the form 

( 
n'DI 9"'DI) 

U o + 2Uo 1I;X -~ I 311;X -"fl2"+ 
U=- -- cos-H e --cos-H e .... 
211;3 

It may also be noted that starting with equal columns of solution 
and of water, if observations of u be made, not at random but at certain 
properly selected levels, an even greater mathematical simplification 
of equation (28) results. Thus for x = Hj6 and x = 5 Hj6, the third as 
well as the second term of the original series disappears, because of 

the fact that cos ~ and cos ~ are each equal to zero. Since the fourth 
2 2 

term of the original series disappears for the same reason as the second, 
and since the fifth and subsequent terms are very small, except during 
the earliest stages of the process, the first term alone may, under these 
conditions, frequently be sufficient for all practical purposes of cal
culation. 
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It will also be apparent from an examination of equation (29) that 
if observations be made at the level x = li/2, i. e., at the original junction 
of the two solutions, a concentration of Uo/2 ought to be found at that 
level for all values of t, since under these conditions all the cosine terms 
assume the value zero. The same result is obtained in the consideration 
of infinite systems (P.95), and has certain important practical conse
quences which will be mentioned later (p. 131). With finite systems, 
this relation will of course not be obtained when the initial layers of 
solution and water are of unequal thickness. 

While equations (28) and (29) enable all cases to be dealt with 
which involve measurements of concentrations at different levels and 
times, it has already been mentioned that the commonest closed
system methods depend upon chemical determinations at the end of 
the experiment of the quantities of the diffusing substance contained in 
layers of finite thickness. The equations necessary to evaluate this 
type of experimental data are very readily derived. It is obvious that 
the amount of substance contained in an elementary layer lying between 
x and x + dx is uAdx, where A is the area of the layer, and where u 
can be obtained from equation (28). The total amount lying between 
any two finite values of x can therefore be found by the integration of 
uAdx between the values of x in question. In order to have an equation 
that will be generally applicable, it is best to use ° and x as the limits 
of integrationj the amount, QXl, "2, lying between the levels Xl and X 2 
can then always be obtained by subtracting Qo, Xl from Qo, "2' 

The necessary integration presents no difficulties, since each term 
of the series in equation (28) is independent of all the others and may 
be integrated separately after having been multiplied by A d x; t, of 
course, under the conditions in question behaves as a constant. The 
equation obtained in this manner is 

Q _ uoAhx+2UoAH "'" ~ . nnh . nnx -~ n~'" ( n''''DI) 
0, x - H n2 ~ n2 Sill H Sill He. 

n~l 

From this equation might be calculated such a table as that of KAWALKI 

(1894), though in actual practice this particular calculation may more 
easily be made, and was in fact made by STEFAN (1879), by a different 
method (see P.93). 

Equation (30) assumes a considerably simpler form when layers 
of equal thickness of solution and of solvent are employed, and when 
the final separation for chemical analysis is also made along the original 
boundary plane between these two layers. For this particular case, 
in which h = H/2, and x = H/2 equation (30) becomes 

o = U o A H ± ~ - Ii' + ~ - ---w- + [ ( 
:n'DI 9,,'DI )] 

~ 4 1 n2 e 9 e .. , , 



Diffusion Processes. 45 

where the positive sign applies to the lower, and the negative sign to 
the upper half of the vessel. It will be seen from this equation that 
when t = 00, i.e., at equilibrium, the amounts of diffusible material in the 
two halves of the system, as they should be, are the same, and are equal 
in each case to half of the total amount of substance originally present 

( 
2 

in the system. Furthermore, when t = 0 since r + ~ + 215 + ... = -=:~ -) , 

the amount in the lower half of the vessel is equal to U o ~ H and that 

in the upper half to zero-again as they should be. 
A yet simpler equation may be obtained by dividing the difference 

between the amounts of substance in the two halves, of the system, 
i. e., Ql- Q2, by their sum, Ql + Q2, the latter being the total amount 
of substance present in the system. The value of this ratio gIves rIse 
to the useful equation 

91-Q~=~(e- "~~t +!...-e- 9n;~+ ) 
Q1 +Q2 n2 9 '" . (3 2) 

For all except very small values of DtjH2 the series of exponential 
terms on the right-hand side of the equation converges so rapidly that 
only the first member need be taken into account. Under these con
ditions the following very simple equation becomes available for the 
calculation of D from experimental data 

D - H2 In 8 (Q1 + Q2) (33) 
- n2 t n2 (Q1-Q2) . 

Equation (32) was first employed by LOSCHMIDT (r87oa, b) in 
studies on the diffusion of gases and was later used, among others, by 
STEFAN (r87r), OBERMAYER (r880--r887), RAMSTEDT (r9r9) and 
apparently by EDGAR and DIGGS (r9r6), though an error seems to have 
been made in the equation actually published by the latter authors. 

D t 8 - ----w-- I ---w-I ( ,,'Dt 9"'Dt) 
H2 nz 8 + 9 8 + .. -

D t 8 -1[2 I --H-'--I ( ,,'Dt 9,,'Dt ) 
1f2 nz 8 +g e +_ .. 

0.001 0.929 0.04 0·549 
0.002 0.899 0.05 0-486 
0.003 0.876 0.06 0·449 
0.004 0.857 0.07 0.406 
0.005 0.840 0.08 0.368 
0.006 0.825 0.09 0·333 
0.007 0.8I! 0.1 0.302 
0.008 0.798 0.2 0.II3 
0.009 0.785 0·3 0.042 
0.01 0·774 0·4 0.016 
0.02 

I 
0.681 0·5 0.006 

0.03 0.609 

When, for any reason, It IS necessary to use more than the first 
exponential term appearing in equations (3r) and (32), a table of values 
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of I - ~2-(e-V +.~e-9V + ... ) prepared by McKAY (1930) for values of 

V ranging by steps of 0.001 from v = 0 to v = 3.509 will be found to 
save much unnecessary labor. In the absence of a more elaborate 
table the very brief one given above will sometimes be helpful for 
making rough calculations. 

Reference was made above to the optical methods which involve 

the determination of values of .~: by measuring the bending of a 

transverse beam of light towards the more concentrated part of the 
solution. The use of such methods requires a knowledge of the relation 

between ~: and x, t and D. This is readily found by differentiating 

equation (28) with respect to x, giving 

As was pointed out by THovERT (1901), this equation may be 

made more useful by taking h = B/2 and by measuring ~: either 

at X= B/3 or X= 2 B/3. In both cases, the second third and fourth terms 
of the original series drop out, and the fifth and succeeding terms are 
small enough to be neglected, except for very small values of t. A simple 
equation therefore results from which D may readily be calculated. 
By a mathematical artifice the series can be reduced, practically 
speaking, to a single term, even for very small values of t. The artifice in 

question is to take the sum of the values of ~: for x = B/2 and x = B/6, 

respectively, and to add to this sum V3 times the corresponding value for 
x = B/3. From the total, not only the terms mentioned, but all terms 
through the tenth of the original series also disappear, leaving after the 

I 121,,'Dt 
first term no other until --e H' is reached; this and subsequent 

121 

terms are almost always negligibly small. 

Having the value of ~:, it is very easy to calculate the total amount 

of substance that in a given time would cross any plane at right angles 
to the direction of diffusion. By FICK'S law, the amount, d Q, that 
would pass the level x in time dt is obtained by multiplying equa
tion (34) by - DAdt. The amount Qo.t that would pass between the 
beginning of an experiment and the time t is then obtained by inte
grating the resulting expression term by term between 0 and t, x in 
this case being treated as a constant. The equation so obtained is 

n= ex> [ (n''''Dt)] Q 2uoAH ~ I . nnh . nnx -----w-
o.t= n2 ~ n2sm~sm~ I-e 

n=l 



Diffusion Processes. 47 

This equation could equally well be used to obtain the same results 
as those given, for example, by equation (31) above. It would merely 
be necessary in this case to subtract from or to add to the amount of 
solute originally contained in either half of the vessel the amount shown 
by equation (35) to have crossed the boundary plane between the two 
halves in time t. 

8. One-dimensional diffusion processes in systems with 
one open boundary. 

Though closed systems of the type described m the preceding 
section are of much practical importance in the determination of 
diffusion coefficients, they are of less interest to the physiologist than 
those in which one or both boundaries are "open", i. e., in which they 
are capable of being actually crossed by diffusing materials. Though, 
logically, systems with one and with two open boundaries seem suf
ficiently distinct, they are in reality very closely related, and many 
of the equations derived for one type of system may, with slight changes, 
be applied to the other as well. For this reason, both types are fre
quently treated together, as will be done here to some extent, though 
for mathematical and other reasons a formal separation of the two 
will be preserved. 

It is of interest to note that the earliest method employed for the 
quantitative study of free diffusion, namely, the so-called first method 
of GRAHAM (1850 a), involved the usc of a system with one open and 
one closed boundary. In the simplest form of this method, a small 
vessel with an open top is filled with a solution of the substance whose 
diffusion is to be measured and the vessel is then surrounded and 
covered by a large quantity of water contained in an outer vessel. 
Because of the higher specific gravity of the solution, no mixing theo
retically occurs except by diffusion, and, furthermore, since materials 
of greater density must settle to the bottom of large vessel, the top 
of the small vessel is kept in contact with practically pure water at 
all times. The boundary condition for this surface of the system is 
therefore u = ° when x = H, or u = ° when x = 0, according to 
whether distance is measured from the bottom or from the top of the 

vessel. The other boundary condition is evidently :~ = 0, since no 

material can cross the bottom of the vessel. The initial condition may 
represent any distribution of the diffusible substance in the inner 
vessel at the beginning of the experiment. Frequently the initial 
concentration is uniform throughout the vessel, i. e., t (x) = U o when 
t = 0, though GRAHAM found it practically more convenient to fill 
the inner vessel partly with solution and partly with water; and SIMMLER 

and WILD (1857) pointed out certain mathematical advantages of 
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this arrangement, provided that the quantities of solution and solvent 
be properly chosen. 

In GRAHAM'S experiments, and in the somewhat similar ones of 
MARIGNAC (1874), PICKERING (1893) and several other workers, the 
rates of diffusion of different substances were estimated merely by 
determining what proportions of their original amounts remained in 
the inner vessel at the end of some arbitrarily chosen time. Obviously, 
the more rapid the rate of diffusion, the greater must be the loss in a 
given time; and by using a series of similar vessels containing different 
substances and determining by chemical analysis the amount of each 
that after a given time still remains in its respective vessel, the sub
stances can be arranged in the order of their diffusion rates. It is 
incorrect, however, to assume, as has sometimes been done, that the 
amounts of the different substances escaping in this manner furnish 
a quantitative measure of fundamental diffusion rates. This point 
will be dealt with in a more mathematical manner below, but the fallacy 
of such an assumption is obvious from the fact that if very long times 
be selected for the comparison-and the choice of the time for a given 
experiment is purely arbitrary-all substances must show approximately 
the same loss from the inner vessel, namely, nearly the total amount 
present in each case. The longer the time chosen for comparison, there
fore, the more nearly must all substances, if compared by this invalid 
method, appear to diffuse at the same rate. 

Data so obtained, however, when mathematically treated in the 
proper manner, are capable of yielding fairly accurate diffusion coef
ficients. Such a treatment was first furnished by SIMMLER and WILD 
(1857) soon after GRAHAM had made the experiments mentioned above, 
though unfortunately it was not applicable to GRAHAM'S experiments 
because his small diffusion vessels were not uniform in cross section. 
The equations derived by SIMMLER and WILD have, however, been 
used to very good advantage by SCHEFFER (1882, 1883), SCHEFFER 
and SCHEFFER (1916) and others, who have employed GRAHAM'S first 
method in a somewhat improved form. The same equations have 
also frequently been applied to the case of diffusion in either direction 
between liquids of constant composition and masses of agar-agar 
or other water-saturated gels contained in tubes closed at one end. 
[A more complicated, but practically important, case in which the com
position of the liquid in contact with the gel is not constant but is gradu
ally increased by outward diffusion has been treated by MARCH and 
WEAVER (1928).] 

The general diffusion equations for systems with one open and 
one closed surface have been given above [numbers (27) and (26)]. It 
remains merely to introduce into these equations the appropriate 
initial conditions. For the most important case in which f (x) = U o 
when t = 0, the equations in question lead to 
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and 

_ 4 uo_ ~ I . (2 P + I) :71: X - 4 H' 
P="'( (2P+l)''''DI) 

U - :71: ~ 2 P + I SIn 2 H e 
p=o 

respectively, according to whether the bottom or the top of the vessel 
is chosen as the origin for the measurement of x, i. e., according to 
whether the closed boundary is represented by x = 0 or by x = H. 
From either equation the concentration at any level of the inner vessel 
may be found for any desired values of x, t and D. Because of the 
general similarity of these two cases, further mathematical treatment 
will here be based upon equation (36) only, though corresponding 
methods could equally readily be applied to the second one. 

Before proceeding farther it is important to note that equations (27) 
and (36), though derived for cases involving only one open boundary, 
may equally well be used for systems with two such boundaries, pro
vided that the two boundary conditions are identical and that the 
initial distribution of diffusible material is symmetrical about the 
mid-plane of the system. This follows from the fact that these equations 
involve only cosine terms, and cos x = cos (- x). If, therefore, the 
origin be taken at the mid-plane of a system of thickness 2 H, equa
tion (36), enables u to be calculated for all values of x lying between 
- Hand + H. This is, in fact, the form of the equation for a system 
with two open boundaries preferred by many investigators, and 
several examples of its use in connection with physiological problems 
will be given below. 

In systems of this sort, it is frequently advantageous to be able 
to find the rate at which the solute escapes from the inner vessel at 
any time t. This rate is evidently equal to the concentration gradient 
at the open boundary multiplied by - D A. The gradient in question 
is found by differentiating either (36) or (37) term by term with respect 
to x and substituting x = H or x = 0, as the case may be. The result, 
except for sign, is the same in both cases, namely, 

~ = :::c 2Uo ( - :'~: + - 9;':.1 + ) ox THe e . .. . (38) 

The total amount that would escape between the times t = 0 and 
t = t is then obtained by integrating equation (38) between 0 and t, 
after first having multiplied it by - DAd t or by DAd t, as the case 

may be, remembering that I + ~ + _1_ + ... = :71:82 • The result is 
9 25 

QO,I = U o A H l I _ :2 (e - :' ~,t + ~ e - 9:':. t + ... )]. (39) 

Ergebnisse der Biologie XII. 4 
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On comparing this equation with number (40) which gives the amount 
of material contained in the vessel it will be observed that the sum 
of the two at any time is uoAH, i. e., the total amount in the system, 
as it should be. It is also apparent from (39) that the amount of solute 
that escapes from an open diffusion vessel is by no means directly pro
portional to D, as has sometimes erroneously been assumed, even 
when t and H are kept constant, but that for all values of D, as t becomes 
very large, Qo,t tends to approach the same limiting value, namely 
uoAH. Obviously, therefore, the amount of substance that escapes 
from an open vessel in a given time can be of no significance as a quanti
tative measure of diffusion. 

The amount of solute contained at any time t in a system of the 
sort under consideration may readily be found by multiplying equa
tion (36) by A d x and integrating term by term between 0 and H. The 
resulting equation is 

Q = 8uoA H --4H' + _~ -~ + (40 ) ( 
n2 D t 9 n'D t ) 

O,H n2 e 9 e .... 

For calculating QO,H for given values of t, D and H the brief table on 
p.45 or the much more extensive one given by McKAY (1930) will 
be found helpful. The infinite series, in general, converges rapidly, 
and frequently a single term will give results of sufficient accuracy. 

It is often necessary to deal with cases in which diffusion is not 
from the system under consideration to water, but from an external 
medium of some constant concentration c into a system originally at 
a concentration of zero. This case may, for the sake of brevity, be 
included in the more general one in which the constant external con
centration is c and the initial uniform internal concentration is U o; 
the latter concentration may of course have the particular value zero. 
Equations for this most general case are obtained by an obvious appli
cation of the principle of independent diffusion streams discussed 
above (p. 17). It is merely necessary to treat the problem as one 
of diffusion from a concentration of U o - c with a basal "level" of c. 
This treatment is valid for all values of U o and c, but when U o < c, 
it is convenient to write the resulting equations in the following 
form 

and 

u=c_±.(c-uo) ~ (-I)!'_cos(zp+I)nx e-- 4H' 
P~ro( (2P+l)2 n2Dt ) 

n ..:;,; ZP+I zH 
P~O 

Q = A H [ _ 8(c-uo) P~(_ I (2p+4~:n'Dt)l (42) 
O,H C n2":::' (ZP+I)2 e . 

P~O 

Equation (42) may be used to obtain several types of information 
of physiological importance. For example it is sometimes desirable 
to know the average concentration, it, existing within a sheet of tissue 
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of thickness H exposed on one surface to the entrance of a given sub
stance, or within a sheet of thickness 2 H exposed on both surfaces 
to the entrance of the same substance. This value is found for both 
cases by dividing both sides of equation (42) by the volume AH, and 
after an obvious transformation the following very useful equation 
is obtained. 

u-uo _ 8 -4H' -1 I -~+ - ("'Dt g,.'Dt ) 
---- 1-- e ,--e .... 
c-uo :n;2 9 

This equation gives the ratio of the increase of the average concentration 
above the basal level U o to the greatest possible increase of concen
tration that can occur. For the very common particular case in which 
U o is 0, the ratio in question represents simply the degree of saturation 
of the system. For calculations of degrees of saturation which are not 
infrequently required, a graph prepared by HILL (1928, p. 70) will be 
found useful. 

HILL (1928, p.68) has also constructed a table for a special case 
of physiological interest, namely, that of the diffusion of oxygen into 
muscle tissue, the value of D for this case at 20 0 C being taken as 
'+.5 X 10-4 cm. 2Jminute (see p. 28). Some of his values are as follows: 

0·5 
1 

3 
5 

10 

20 

Average 
Saturation 

0. 105 
0.169 

0.239 

0.414 
0·534 
0.73 2 

0·911 

0·990 

Evidently, for a muscle 1 mm. thick exposed on 
one side, or 2 mm. thick exposed on both sides, 
saturation with oxygen, if diffusion alone were 
concerned, without any consumption of the dif
fusing substance by the tissue, would be 73 per 
cent complete in 10 minutes and 99 per cent 
complete in 40 minutes, etc. If the muscle" were 
half as thick, the same values would be reached 
four times more rapidly; if twice as thick, four 
times more slowly, etc. 

An interesting application of equation (43) has recently been made 
by ROUGHTON (1932). In earlier experiments by HARTRIDGE and 
ROUGHTON (1927) it was found that the time required for the uptake 
of a given quantity of oxygen by hemoglobin is many times as great 
when the hemoglobin is contained in erythrocytes as when it is merely 
present in solution. The question arises whether it is necessary to 
postulate a slowing of absorption by a relatively low permeability of 
the cell membrane to oxygen or whether the observed delay might 
be accounted for by the time required for diffusion to take place within 
the interior of the cells. The equation employed by ROUGHTON for the 
necessary calculations was the same as (43) except that partial pressures 
of oxygen were substituted for concentrations, and the diffusion coef
ficient, originally expressed in terms of pressure differences, was con
verted into a true diffusion coefficient by dividing it by the solubility 
coefficient of oxygen in the interior of the corpuscle. The latter value 
was taken as 4.1 X 10-5 c.c. of O2 per c.c. of corpuscle contents per mm. 

4* 
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of Hg, and the uncorrected diffusion coefficient as 5 X IO-10 c.c. of O2 

per second per cm. 2 per mm. Hg per cm. The average thickness 
of the corpuscle, 2 b, in ROUGHTON'S equation, was estimated to be 
1 -4 X 10-4 cm. 

For practical purposes, after the introduction of ROUGHTON'S 
symbols, equation (43) may be simplified in two different ways. When 

~ 4n;2 > 0-4, all terms except the first may be neglected with an error 

lying within 0-4 per cent, whence 
8 D n l t 

P-Po = 1 ---e '" 4b' 
Pb-Po n2 

where Pb is the tension of oxygen in the blood, Po its initial tension in 
the corpuscle, and p its average tension in the corpuscle at the time t. 

D n2 

When --b2 < 0-4, then according to INGHAM, whom ROUGHTON quotes 
a; 4 

(see also in this connection p. 102) 

P -Po 2 ,/ Dt 
Pb-Po ="b- V a;n 

within 0.2 per cent. By means of these two relations the values of the 
average saturation of the erythrocyte are calculated at different times, 
Po here being taken as equal to zero. Some of the values which ROUGH
TON obtained in this way are the following: 

Time I Degree of Taking now values of Pb equal to 75 mm. Hg 
(seconds) Saturation and of Po equal to zero, respectively, it appears 

0.0001 
0.0002 
0.0003 
0.0004 
0.0005 
0.0006 
0.0007 

0·554 
0·755 
0.866 
0.928 
0.960 
0.978 
0.988 

from the table that in 0.0004 seconds-this being 
a suitable time for the calculation-the degree of 
saturation obtainable if there were no combination 
of oxygen with the hemoglobin would be 92.8 per 
cent. The amount of gas dissolved in the corpuscle 
would therefore be 0.0028 c.c. per c.c. of cell, and 
the average internal tension, p, would be 70 mm. 

Hg. From the earlier data of HARTRlDGE and ROUGHTON on the rate 
of combination of oxygen with hemoglobin in a homogeneous system, 
it is known that in 0.0004 seconds, at the tension in question, a degree 
of saturation of 18.7 per cent would be reached. Estimating the gas
combining capacity of the corpuscle as 0-4 c.c. per c.c. of cell, this 
amounts to 0.075 c.C. of oxygen per c.c. of cell. Since this is 25 times 
as great as the amount that could enter the corpuscle by diffusion 
in the same time, it follows that the latter process must be an im
portant limiting factor in the rate of uptake of oxygen by the intact 
erythrocyte. 

Another physiological application of equations of this general type 
has been made by INGRAHAM, LOMBARD and VISSCHER (1933), who 
wished to determine whether during the process of ultrafiltration 



Diffusion Processes. 53 

there is time for the theoretical membrane equilibrium to be estab
lished before the filtrate passes from the region in which diffusion 
processes can be effective. They used what is essentially equation (43) 
and calculated by means of it the theoretical ratio of the average 
concentration difference produced in time t over a distance x, to the 
equilibrium concentration difference over the same distance. A graph 
is given by them which shows the relation between the time and the 
distance over which diffusion equilibrium is practically (i. e., 95 per 
cent) complete, the diffusion coefficient of NaCI having been used 
as a typical value for purposes of calculation. In the same figure there 
is also indicated the distance which the filtrate could flow in the same 
time. A comparison of the two sets of values shows that the movement 
of the filtrate could scarcely be expected to interfere to a significant 
extent with the establishment of the membrane equilibrium. 

An additional use of the same equation was made by WRIGHT 

(1934), who determined the diffusion coefficient of carbon dioxide in 
sheets of frog's skin by measuring by a volumetric method the amount 
of gas that had entered the sheet at various times as fractions of the 
amount that could enter it at equilibrium. The value of the diffusion 
coefficient obtained in this way, namely, 6.5 X 10-4 is in fairly good 
agreement with that of 5.7 X 10-4 obtained by a different method. 
It should be noted that a in WRIGHT'S equation 3 represents half the 
thickness of the tissue if the exposure be made on both sides and the 
entire thickness if the exposure be made on one side only. 

g. One·dimensional diffusion processes in systems with 
two open boundaries. 

This case is one of very great physiological importance, and arises 
so frequently in practical work that it will be treated with especial 
fullness. For convenience, it may be dealt with under the following 
subheadings: systems with two identical boundary conditions, systems 
with two dissimilar boundary conditions, steady states, and diffusion 
across thin membranes. It must be emphasized that the treatment 
here given will apply merely to the diffusion process as it occurs within 
the limits of a system for which the boundary conditions are known. 
Except for a few simple cases involving an entirely straightforward 
and uncomplicated use of partition coefficients, the assumption will 
generally be made that conditions at the two boundaries of the system 
under consideration are the same as those known to exist in the 
adjacent liquid media. Such an assumption seems very frequently to 
be justified and indeed necessary in physiological work, but it should 
not be forgotten that it is usually not the whole truth and may some
times be very far from the truth. For the treatment of certain more 
complicated cases, see McKAY (1930, 1932a, b). 
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a) Boundary conditions identical. 
A typical physiological example of a system with two open boun

daries and subject to two identical boundary conditions is a flat muscle, 
such as the sartorius of the frog, or a sheet of tissue of any kind exposed 
on both sides to the same well-stirred medium. Assuming homogeneity 
of the tissue, it is evident that in a case of this sort diffusion will occur 
symmetrically from the two exposed faces, and that two identical 
diffusion streams, which by the principle discussed above (p. 17) may 
be considered completely independent, will meet and cross one another 
within the tissue. The system as a whole will, therefore, behave exactly 
as if each stream had been reflected backwards from an impermeable 
partition half way between its two boundaries. For this reason, as 
has been shown in the preceding section, cases of symmetrical diffusion 
in systems with two open boundaries may very conveniently be dealt 
with by means of equations intended primarily for systems with only 
one open boundary. Several examples of such treatment have in fact 
already been given. 

In order, however, to avoid any limitation to symmetrical initial 
distributions of the diffusing material, as well as to bring out certain 
additional mathematical principles of interest, there will be considered 
in the present section the case involving the two true boundaries of the 
system at x = 0 and x = H, respectively. This case is covered by 
equation (23) on p. 36 which may be employed for any initial distri
bution, U = f (x). It will be sufficient by way of further illustration 
to deal merely with the two cases of greatest physiological interest, 
namely, those in which there is an initial uniform internal concentration 
of U o and an external constant concentration of zero or (assuming a 
partition coefficient of unity) an initial internal concentration of zero 
and a constant external concentration of c. The equation covering 
the former case is derived by substituting in equation (23) f (A) = uo, 

glvmg (:n'Dt 9"'Dt) 
_ 4 U o . 1I:X ~+~ . 311:X --~+ (44) 

U - 11: sm H e 3 sm He... . 

The symmetry of the system represented by this equation is obvious 
from the fact that the same value of u is always obtained whether x or 

H - x be introduced into it, since for odd values of n, sin n 11: (~-X) -= 

sin n ~~. In other words, with the postulated initial distribution 

of material, the concentration must always be the same at equal 
distances from the two boundaries. It follows, therefore, that a system 
with one open and one closed boundary, might, if desired, be treated 
merely as a half of a system of the sort to which equation (44) is applic
able. For example, for the boundary conditions: u = 0 when x = 0; 

~; = 0 when x = H, an appropriate equation could be obtained from 
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(44) by merely changing H to 2 H and then considering only the values 
of x lying between x = 0 and x = H. On making this substitution it 
is seen that the resulting equation is identical with (37), which in the 
preceding section was derived by an entirely different method [see in 
this connection ADAIR (1920)]. 

For the equally important case in which the initial internal concen
tration is zero and the constant external concentration is c (remembering 
the qualification as to the partition coefficient) the appropriate equation 
IS derived by the method already described (p. 50). It is 

_ [ 4(' nx _,,;::t I. 3 nx _9';;.Dt )] () 
u-c I---n smITe +3sm~e +.... 45 

This equation has been used, among others, by McBAIN (1909) und 
HILL (1910). Another case of possible practical importance is that 
in which with a constant external concentration of c there is an initial 
uniform internal concentration of uo. This case is readily dealt with, 
as before (P.17), by the principle of independent diffusion streams. 
It obviously involves a "level" represented by a constant term which 
is the smaller of the two values, c and U o, and a process of diffusion in 
which the effective concentration is the difference between these two 
values. Or, if desired, the sum may be taken of two processes to which 
equations (44) and (45), respectively, are applicable. 

It is frequently of physiological importance to know about the 
concentration of a diffusing substance in the innermost regions of a 
tissue exposed to it. For example, information might sometimes be 
desired as to the lowest concentration of oxygen that with a known 
external tension would at a given time be found anywhere in a flat 
sheet of tissue exposed to it. Assuming for simplicity that no con
sumption of the diffusing substance takes place-this limitation will 
later be removed (see p. 137)-the problem resolves itself into a 

calculation of u for any given values of t and D for x = H. For this 
2 

value of x, equation (45) assumes the simpler form 

l 4 ( - "':, I I - 9 "~~ t I - 25 ~: D t ) 1 
u = C I - --n e - 3 e + 5 e - ... . (46) 

An analogous relation for the maximum concentration existing at 
any time within the tissue is obtained from equation (44). 

From equation (44) the concentration gradient for any value of x 
is readily found by differentiation. The gradients of most practical 
importance are those at the two boundaries of the system, namely, 
those for x = 0 and x = H. Since these values are equal, though 
opposite in sign, they may be represented in a single equation. That 
derived from (44) is 

( 
". D I 9 n' D t ) 

( ~) = ± 4 U o e-lf' + e--yf,- + .... a x boundary H 
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The value of ~u, similarly calculated for x = !!., IS equal to zero, 
vX 2 

as could have been foreseen from the nature of the case. 

The total amount of material that leaves the half of the system 
with the negative concentration gradient between the times t = 0 and 
t = t may be found by multiplying the gradient, by - DAd t and 
integrating. The amount for the entire system will be twice as great, 
namely, 

Qo,t=uoAH[r- :2 (e- "':,t +~ e- 9~~t + ... )]. (48) 

This equation derived from (44) applies to outward diffusion; the 
corresponding one, derived from (45), for inward diffusion, is the same 
with the substitution of c for U o. It will be noted that in the case of 

the first equation when t = 0, Q = 0 (since r + ~ + :5 + ... = ~2) 
while for t = co Q = uoAH; in other words, in infinite time, all the 
material in the system will escape. In the case of inward diffusion 
the final value of Q will be c AH, that is, a condition of saturation will 
have been attained in which the external concentration exists through
out the entire volume. For many purposes it is of interest to know 
the relative amount of diffusing material in the system, that is, the 
ratio of the amount actually contained in it at any given time to the 
amount it originally contained or is capable of containing. In the case 
of inward diffusion this ratio may be called the average degree of 
saturaticm and is evidently 

(49) 

Equation (48) could equally well be obtained by calculating the 
total amount of material contained at time t between the levels x = 0 

and x = H and subtracting this amount from the known initial amount 
of material in the system. Such a calculation involves merely the 
multiplication of both sides of equation (45) by A dx, followed by 
integration between the appropriate limits in the manner already 
discussed (P.44). 

The similarity of equations (48) and (49) to (39) and (43) in the 
preceding section will be noted. It is indeed obvious that the same 
degree of saturation, for example, must be attained in the same time 
whether the system have a thickness of H and one open boundary or, 
in the case of a symmetrical diffusion process, a thickness of 2 Hand 
two open boundaries. In dealing with equations of this type, the short 
table on P.45 or the much fuller one prepared by McKAY (r930) 
will be useful. 
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b) Boundary conditions different. 
The case just discussed, involving two open boundaries with identical 

boundary conditions, is exceeded in interest by the similar case in which 
the two boundary conditions are different; this case includes all pro
cesses of diffusion across membranes, of which innumerable examples 
occur both in the physiology of entire organisms and of single cells. 
In the latter case, and sometimes in the former, the membranes are so 
thin that important simplifications of the mathematical treatment are 
possible; however, it is best to begin with no limitations as to the 
thickness of the region in which diffusion occurs, and to treat the 
special case of thin membranes in a section by itself. A different sort 
of simplification results with membranes, or other regions, of greater 
thickness, after a steady state has been established; this very important 
special case may likewise be dealt with separately after the more general 
treatment has been completed. 

For the most general case involving constant but dissimilar boundary 
conditions, we have to solve the diffusion equation for the initial con
dition u = f (x) when t = 0 and for the boundary conditions u = (1 

when x = 0 and u = (2 when x = H. It will be assumed that (1 > (2, 

though if the reverse were the case the same equations, by taking 
proper account of signs, would still be applicable. The origin for the 
measurement of distance may be taken at either boundary of the 
system, and for completeness the equations for both forms of solution 
will be presented, but the derivation of only the one mentioned above 
will be given in detail. The most general case of diffusion across a 
membrane involves some initial distribution of the diffusing material 
within the membrane. The problem may, however, be somewhat 
simplified by applying the principle of independent diffusion streams 
and dealing separately with two different processes. Thus, the molecules 
originalLy within the membrane may be thought of as leaving this 
region as if no others were present outside while those on the outside 
may be thought of as diffusing across the membrane as if its initial 
internal concentration were zero. The actual value of u, therefore, 
for any given values of x and t will be the algebraic sum of the values 
determined for the two streams separately. But since an equation is 
already available for the outwardly directed stream [number (23), p. 36], 
this stream may be neglected, and it is necessary merely to obtain 
an equation for a stream across an originally empty region. The problem 
to be dealt with here, therefore, is to find a solution of the diffusion 
equation which reduces to (1 when x = 0, to (2 when x = H and to 
zero when t = o. 

Such an equation may readily be obtained by using sine-exponential 
n 1t.x n2 ;rr:2 Dt 

terms of the form sin -n- e ----w:- which become equal to zero for 

x = 0 and for x = H, and then by adding other terms of a different 
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sort, which are likewise solutions of the diffusion equation (8) but 
which permit the boundary conditions to be satisfied. A few trials 
lead to an equation of the form 

(50) 

which evidently satisfies both boundary conditions. It is obvious 
that in order that the initial condition may also be satisfied it is neces
sary to choose the coefficients an so as to give rise, when t = 0, to a 

FOURIER series equal to - c1 + C1 H C2 x. This is very easy todo by 

finding the FOURIER sine series for unity and multiplying it by - c1 , 

then the corresponding series for x and multiplying it by C1 H c2. and 

finally taking their sum. The values of an so obtained, when sub
stituted in (50) give a complete solution of the problem, for the equation 
now reduces to zero for t = 0, and the initial as well as the two boun
dary conditions are satisfied. The solution obtained in this way is 

For the special case where (1 = (2 = c, equation (5 I) passes over 
into equatiori (45), previously obtained in a different manner. As 
has already been mentioned, the effect of any initial distribution 
within the membrane, other than a uniform concentration of zero, can 
be provided for by adding to equation (51) equation (23) with the 
substitution of the proper form of t (x). For the very common and 
relatively simple case where u = ° when t = 0, u = ( when x = 0, 

and u = ° when x = H, the necessary equation is obtained by sub
stituting in (51) (1 = ( and (2 = 0, giving 

( 
n'DI 4"'DI) 

_ CX 2C .:n:x -Ji2 I. 2:n:x -~ + () 
u - (- H -1£ SlllX e + ZSlll-;r-e .... 52 

It is also easy to show that the following equation replaces (52) when 
the origin is taken at the boundary where u = ° instead of at that 
at which u = ( 

CX 2C • :n:x -Hii-- I· 2:n:X ( 
,,' DI 

U=H--n SlllIT e -2s111~e 
4,,'Dt ) 

H' + .... (53) 

Both equations (52) and (53) reduce to u = ° for t = ° and to u = ( 
and u = ° for x = ° and x = H, respectively, or vice-versa. In addition, 
when t = ro, both become equations of straight lines as they should 
when a steady state has been attained (see p. 31). 
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From equations (52) and (53) other equations analogous to those 
already derived for amounts of material rather than concentrations 
may readily be obtained. Since no new principle is involved, it will 
be sufficient merely to give without discussion two of the most useful, 
namely, one for the amount of substance that leaves the membrane 
between the times t = 0 and t = t, which is 

Qo,t= D~ct + 2An~c2[ ( n:)n (I-e- n'~~t)] (54) 
n=1 

and one for the total amount of substance contained in the entire 
membrane at any time t, which is 

Q _ cAH _ 4cAH ( - "'~,Dt +! - 9~~t + ) (55) 
0, H - 2 n2 e 9 e . .. . 

Equation (52) has been employed by STEFAN (1878a) and by 
WUSTNER (1915) and equation (53) by DAYNES (1920). The latter 
author extends the theory so far given to include an additional point 
of considerable interest and possible physiological importance. It has 
been mentioned that in diffusion between two aqueous solutions across 
a non-aqueous membrane, the true mathematical boundary conditions 
are not furnished by the concentrations existing in the aqueous solutions, 
but rather by those in the adjacent external layers of the membrane. 
These, in general, can be found only when the partition or solubility 
coefficient for the diffusing substance is known, and in the absence 
of this information it is usually necessary to be content with a perme
ability coefficient rather than with a true diffusion coefficient. In the 
case studied by DA YNES, however, which was the diffusion of hydrogen 
through a rubber membrane, it was possible from a single set of experi
ments to determine both the solubility coefficient and the diffusion 
coefficient. This was accomplished by working under conditions 
where the concentration of the escaping gas was kept practically at 
zero in a collecting vessel but where by a sufficiently delicate method 
its very low and increasing concentration in this vessel could be accur
ately measured. 

In a system such as that studied by DA YNES, in which independent 
experiments showed (1) that FICK'S law holds inside the membrane, 
(2) that absorption of a given gas is proportional to its partial pressure, 
(3) that there is no appreciable resistance at the surface of the mem
brane to the passage of the gas, and (4) that different gases do not 
impede each other's progress in the membrane, the amount of gas that 
would pass through unit area of the membrane from a region where 
its partial pressure is p to one where it is practically zero, after the 
establishment of a steady state, would be 

Q = D~P (56) 
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where p IS the partial pressure and S is the absorption coefficent, 
which here takes the place of the partition coefficient. From observ
ations of the steady state alone D and S cannot be separated from 
one another; they can, however, both be obtained in the following 
manner from measurements of the rate at which the steady state IS 
approached. 

From equation (53) the value of ~~ may readily be found. It is 

n=I 

For the boundary, x = 0, at which gas is passing into the containing 
vessel, this expression assumes a much simpler form, and when this 
is multiplied by D it gives the rate at which gas crosses unit area. This 
value is 

Now let z be the low concentration, which can be continuously measured, 
in the collecting vessel, in which the volume associated with each unit 

of area of the membrane is V. Then V -~1- = -~q- and 

_ D 5 P [ n ~ '" (( - I)" H2 ( - n' ~~ t )) 1 
z- VH t+2~ ~Dn2 I-e . 

As t lllcreases, the value which z approaches is 

I + I n 2 h' b' 1-- --- - ... = -t IS may e wntten 
4 9 12 

But Slllce 

z =:P/J(t-~). 
This is the equation of a straight line which cuts the axis 0- t at a 
time, H2j6 D, which may be called the lag and may be designated 
by L. By plotting concentrations against times until the graph becomes 
practically a straight line the numerical value of L can be obtained. 
But a quantity, P, called by DAYNES the permeability, and defined as 
the amount of gas which in the steady state crosses unit area in one 
second may also be readily measured; by equation (56) it is equal to 

D S pjH. Therefore, P L = P:: Sand S has been separated from the 

product DS in equation (56), from which D may now likewise be 
obtained. 
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c) Steady states. 

Cl) Rapidity of approach to the steady state. 

It will be noted that when t = 00, equation (5 I) reduces to 
C1 -C2 

U = (1 - -----u- x . 
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This equation is identical with equation (13) which was obtained by 
solving the general diffusion equation for the conditions defining a 

steady state, namely, ~~ = 0; ~-: "* O. Furthermore, by partial diffe

rentiation of equation (5 I) with respect to x and to t, it appears that 

with increasing values of t, -;~ approaches a constant value which is 

independent of x, and ~~ approaches the value zero. It is evident, 

therefore, that in diffusion across any membrane between regions of 
unlike concentration a steady state must always be approached, though 
it is never actually reached in a finite time. 

It is of considerable practical importance to be able to determine 
how closely the steady state has been approached in a given system 
at any given time. One reason why such information is desirable is 
that the steady state provides a very simple method, both theoretically 
and practically, for the measurement of diffusion coefficients. The 
chief obstacles in the way of its more extensive use for this purpose 
have been the long times required in ordinary diffusion systems for its 
practical establishment, and the supposed difficulty in deciding when 
to consider it as having been attained. A simple mathematical treatment 
of the problem, however, suggests means of overcoming both of these 
difficulties. 

Consider equation (52) which furnishes the information necessary to 
calculate the concentration at any distance x from one of the surfaces 
of a membrane of thickness H across which diffusion is occurring from 
the constant concentration ( to the constant concentration o. Follow
ing the general method of DABROWSKI (1912) we first obtain from 
equation (52), by partial differentiation with respect to x, the concen
tration gradient at any given level. Multiplying the latter by - Ddt 
we then obtain the rate at which the solute would cross unit area, at 
right angles to the direction of diffusion. This rate proves to be 

~ 9 = ~c [I + 2 ~ ( cos n ~ x e - n' ;;,Dt) ]. 

For the plane x = 0, i. e., the boundary of the membrane in contact 
with the solution this reduces to 

dQ _ Dc [ ( - "':,~ - 4~,Dt )1 
"""""dt-IT 1+2 e +e + ... (57) 



62 M. H. JACOBS: 

while for the plane x = H, i. e., the boundary III contact with the 
pure solvent the corresponding equation is 

dQ_DC[ (_"~~t _4~~t )] 
~ - -X- 1-2 e - e + . . .. (58) 

The difference between (57) and (58) would give the rate of accumul· 
ation of solute in the' membrane, if this were desired. What concerns 
us here, however, is the closeness of the approach of the diffusion 
process at any given time to the theoretical steady state. For this 
state, obviously, 

dQ Dc 
----;[t -X- . 

As a measure of the divergence of the system from its final state we 
may use the difference between the limiting rate and the actual rate, 
divided by the former, to give a fraction whose value will approach 
zero with increasing time. The measure of divergence, which may be 
designated by c, therefore, has the value, for the surface at which 
material is leaving the membrane 

( 
_ ,,'Dt _ 4,,'Dt )' 

c = 2 e H' - e H' +. .. . 
When ~! is fairly large, as it must be when the steady state is closely 

approached, all but the first exponential term may be neglected, and 
we obtain the relation 

H2 2 
t=--ln-

:rr;2D e (59) 

The time, therefore, required to reach a rate of escape of materiC!-1 
differing from the theoretical limiting rate by a fraction, c, of the latter 
is seen to be inversely proportional to the diffusion coefficient and 
directly proportional to the square of the thickness of the membrane 
but not to depend in any way on the concentration of the solution 
from which diffusion is taking place. (See also in this connection 

DtjH' 

0·3 

0·4 

0·5 
0.6 

0·7 
0.8 

0·9 
1.0 

DOMBROWSKY 1925.) 
It is instructive to tabulate certain values of c 

which show the divergence of the system from 
the steady state for different values of DtfH2. 

It is even more instructive, however, to calcu· 
late from equation (59) the times required to 

0.00200 approach with some given degree of closeness the 
0.00072 steady state for a fixed value of D and different 
0.0028 
0.00010 values of H. For convenience, D may be so chosen 

0. 10354 

0.03860 

0.01438 
0.00536 

that n 2 D = 10; it happens that the value of D 
which satisfies this relation is approximately that of the diffusion 
coefficient for NaCI or urea at or slightly below 20° C, so the hypo
thetical case is an cntirely typical one. 
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Values of t for different values of Hand 13 for :n;2 D = 10. 

·~I 0.01 0.001 0.0001 

10 cm. I 52.98 days 76.01 days 99.04 days 
I cm. 12.72 hrs. 18.24 hrs. 23.76 hrs. 
I mm. 7.6 min. 10·9 min. 14.25 min. 

100 I' 4.56 sec. 6·54 sec. 8·55 sec. 
10 I' 0.046 sec. 0.065 sec. 0.086 sec. 

I !L 4.6 X 10-4 sec. 6·5 X 10-4 sec. 8.6 X 10--4 sec. 
0.1 I' 4.6 X 10--6 sec. 6,5 X 10--6 sec. 8.6 X 10--6 sec. 

It will be seen from this table that with the diffusion coefficient 
in question, it would require 53 days to approach the limiting rate 
of escape within one per cent, if the distance of diffusion were IO cm. 
Evidently, therefore, steady state experiments are impracticable in 
systems of this order of magnitude. The case is very different, however, 
for smaller distances. In a system having a thickness of I mm., for 
example, which considerably exceeds the thickness of the membranes 
used by NORTHROP and ANSON (I929), a few minutes would suffice 
for the attainment of a practically constant rate of escape of the 
diffusing substance. Steady state methods may therefore be employed 
with entire confidence with systems of these dimensions. In the case 
of membranes of the sort encountered in living cells, where a thickness 
of I fl may be considered extraordinarily great, and one of less than 
O.I fl not unusual, steady states under otherwise appropriate conditions, 
could be established practically instantaneously. 

f3) Practical applications of steady state methods. 
Steady states have played an important part historically in the 

study of diffusion processes. The earliest experimental test of FICK'S 

law, made at the time of its formulation (FICK I855), was carried out, 
after attempts to use a more general method had failed, by measurements 
in a system in which a steady state had been established. FICK'S 

procedure was as follows: A diffusion vessel of constant cross·section 
was placed in communication at its lower end with a reservoir containing 
a saturated salt solution, whose concentration was maintained by the 
presence of salt crystals. The upper open end of the diffusion vessel 
lay below the surface of a body of water contained in a larger outer 
vessel. Because of its greater specific gravity, the diffusing solution 
left the upper end of the diffusion vessel immediately on escaping from 
it, thereby maintaining at this end of the vessel a concentration of zero. 
After the practical attainment of the steady state, which could be 
hastened by filling the diffusion vessel with layers of salt solution of 
decreasing density instead of with water or with a solution of uniform 
concentration, FICK determined in situ by means of a glass bead sus
pended from the beam of a balance the specific gravity of the solution 
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at different levels in the diffusion vessel. Doubtless the rather poor 
agreement of his observations with the theory was due to the un
avoidable convection currents set up by this somewhat crude method 
of measurement. The results he obtained did, nevertheless, point 
clearly to a linear relation between concentration and distance from 
the bottom of the vessel, as was demanded by such an equation as (r3). 
Because of the historical importance of these results, the following 
partial list of figures obtained by FICK may be presented. 

Equation (r4) suggests a second method 
D' t b I by which the steady state method may be 

thel~:r~~~e ~f °t~e Exce.ss of specific 
diffusion vessel graVity over that used to test FICK'S theory. Since the rate of 

of water. . in mm. 

10 

32 . 2 

54·4 
76 .6 
98.8 

121.0 

143. 2 

165.4 

0.009 

0.03 2 

0.053 

0.073 

0.093 

0.115 

0.135 

0.15 2 

escape of the solute in the system Just de-
scribed must, by the theory in question, be 
proportional to the concentration gradient, 
c/H, it follows that it must be exactly in
versely proportional to the length of the dif
fusion vessel. Experiments by FICK with 
vessels of three different lengths showed that 
this relation was, in fact, obtained. FICK de
termined from his steady state experiments 

a diffusion coefficient for NaCl, which he expressed in units different 
from those now employed; his figures, however, as recalculated by 
STEFAN (r878b) in spite of the crudity of his methods, are of the 
right order of magnitude. . 

Following FICK, other workers have used the steady state method 
for studying free diffusion processes. One of the first was STEFAN 
(r878a) who employed it for measuring the diffusion coefficient of 
carbon dioxide in water and in alcohol. The principle of the method 
was to allow the gas to diffuse from a known tension in the closed end 
of a capillary tube through a freely movable layer of water in the 
same tube to a constantly maintained tension of practically zero 
(ordinary air). By measuring the rate of movement of the layer of 
water and making the necessary corrections for the absorption of air, 
which is, however, slow in comparison with that of carbon dioxide, 
the rate of diffusion of the gas in the liquid is obtained, and from it 
the diffusion coefficient 'may be calculated. STEFAN'S experiments 
showed clearly and quantitatively that the rate of diffusion is in
versely proportional to the thickness of the layer in which the steady 
state of diffusion exists, and his value of D, obtained in this way, is 
in good agreement with that which he and other workers found by 
other methods. 

An extensive and very careful set of determinations of diffusion 
coefficients of various salts has been made by CLACK (r908-r924) 
chiefly by the steady state method. An important innovation intro
duced by this investigator is the measurement of the rate of escape of 
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the solute from the diffusion vessel into a surrounding body of water, 
not by chemical analysis of the latter, as in FICK'S experiments, but 
by continuous observations of the decrease in the specific gravity of 
the diffusion vessel as salt escapes. For an accurate determination of 
diffusion coefficients by this method it is necessary to take into account, 
as CLACK has done, the slow inflow of water into the diffusion vessel 
which makes good the loss of volume caused by the escape of salt. This 
effect, which is not provided for in FICK'S law, has been investigated 
in detail by GRIFFITHS (1898, 1899, 1916a, b) who has even made it 
the basis of a unique method for determining diffusion coefficients. 
In general, the results obtained by this last method, by a steady state 
method involving chemical analyses (GRIFFITHS, DICKSON and GRIF
FITHS 1916), and by CLACK'S specific gravity method are in excellent 
agreement. One great advantage of the steady state method is that 
in CLACK'S hands it has permitted the determination of definite diffusion 
coefficients for fixed concentrations; this is not usually possible with 
the methods commonly employed, which merely give a sort of average 
value for the entire range of concentrations present in the region of 
diffusion. 

In recent years, interest in the steady state method has shifted 
from cases of free diffusion to cases of diffusion across membranes of 
a particular type, which permit ordinary diffusion coefficients for 
water to be obtained indirectly. The membranes in question have a 
coarsely porous structure, and while they are able to prevent con
vection currents between two stirred solutions which they separate, 
they offer little opposition to the diffusion of even large molecules. It 
had very early been shown by STEFAN (1878a) that convection currents, 
which had proved so troublesome in the work of WROBLEWSKI (1877, 
1878), can almost be prevented by allowing diffusion to take place in 
capillary tubes I mm. or less in diameter. DABROWSKI (1912) took 
advantage of this fact to construct artificial membranes of known 
thickness and known cross-section with respect to their aqueous chan
nels by cementing together large numbers of capillary glass tubes. 
Such membranes furnish an excellent connecting link between cases 
of free diffusion and those of diffusion across ordinary membranes. 
Since the total area available for diffusion-which is however con
siderably less than the total area of the membrane-can be measured 
directly, the ordinary diffusion equations can be used with them after 
the substitution of the proper calculated value of A. It should be 
noted, however, that this treatment is justified only if the solutions 
between which diffusion i'S occurring are stirred, since the rate of 
diffusion through sufficiently separated capillary tubes into an unstirred 
region is proportional not to the total cross-section of the tubes but to 
the sum of their diameters. This principle, incidentally, is one of much 
importance in plant physiology in connection with the functions of 

Ergebnisse der Biologie XII. 5 
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the stomata of the leaves of the higher plants (BROWN and ESCOMBE 
1900, BROWN 1901, 1918). 

Though, in theory, the type of membrane used by DABROWSKI 
leaves little to be desired, since its exact structure is known, it has 
not proved to be a very practical one for actual experimental purposes. 
Various workers have therefore used other porous membranes of 
unknown structure and have then standardized them in some way 
in order that conclusions might be drawn about diffusion in their 
aqueous portions. HUFNER (1897, 1898), for example, used thin sheets 
of the mineral hydrophane, which, after the absorption of water, 
contains aqueous channels available for diffusion. By methods which 
he describes in his original paper, HUFNER was able to find a water 
equivalent for a given thickness of hydrophane and so to obtain dif
fusion coefficients for water alone. Somewhat later jABLCZYNSKI 
(1909) used as a porous membrane ordinary cigarette paper and stan
dardized it by measuring the rate of diffusion through it of some 
substance whose diffusion coefficient is already known. 

Recently, a very useful method has been introduced by NORTHROP 
and ANSON (1929), and this method is at present one of the most satis
factory of all those employed for the measurement of diffusion coeffi
cients. It originally consisted in the measurement of the constant 
rate of diffusion, after the attainment of the steady state, between a 
stirred solution of the diffusing substance and a stirred body of water 
through a thin membrane of sintered glass or alundum. This membrane 
is sufficiently porous to permit the free passage of molecules of proteins, 
enzymes, etc., but it completely eliminates convection currents. While 
the total cross-section and other characteristics of its pores cannot 
be determined by direct observation, the membrane may be standardized 
by measuring the rate of diffusion through it of some substance such 
as Hel whose diffusion coefficient in water is accurately known. In 
this way a constant for any particular membrane can be obtained, 
which, when applied to the passage through it of some other substance, 
permits the determination of the diffusion coefficient of the latter. By 
means of this method, NORTHROP and ANSON obtained the value of 
the diffusion coefficient of hemoglobin already mentioned above 
(p. 13)· 

The same method has since been employed to very good advantage 
in studies on the diffusion of such substances as the following: pepsin 
C01"ORTHROP 1930), trypsin (NORTHROP and KUNITZ 1932, SCHERP 
1933), hydrogen peroxide (STERN 1933), catalase (ZElLE 1933). The 
method has also been adapted to a variety of important problems by 
McBAIN and his co-workers (1931-1934). One modification of the 
original steady state method made by McBAIN is that after an approxi
mately linear concentration gradient has been attained across the 
membrane no attempt is made to maintain a constant concentration 
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difference between the two sides of the membrane, but an appropriate 
equation similar to one derived but not used by NORTHROP and ANSON 
(1929) is employed for the calculation of D from the observed concen
tration changes. A theoretical justification for this procedure has 
recently been furnished by BARNES (1934). 

The steady state method of determining diffusion coefficients is 
of particular importance in physiology since it was by means of this 
method that KROGH (1919a) obtained the diffusion coefficients of a 
number of physiologically important gases through various tissues. It 
will be noted that in KROGH'S experiments what was desired was not 
the diffusion coefficient of a given gas in water, using a membrane 
merely as a convenient means of eliminating convection currents, 
but rather the diffusion coefficient of the gas in the membrane itself. 
The method employed was to separate two chambers by a membrane 
of as uniform thickness as possible. In one chamber, the gas was 
kept at a known tension, either as a gas at a known partial pressure 
or in a solution previously brought into equilibrium with the gas at 
this pressure, which, as experience showed, leads to the same result. 
In the other chamber, the tension was kept approximately at zero; 
in the case of CO2 by absorption with NaOH and in the case of O2 

and CO by absorption by means of hemoglobin. The rate of diffusion 
under these conditions was then obtained after the establishment of a 
steady state, which, with the thin membranes -employed, must have 
been attained very quickly. In the following table are given the values 
obtained with several animal tis-
sues and other materials by KROGH 
for oxygen at 20° C. (The unit 
of pressure difference is here taken 
as 1 atmosphere per micron of 
thickness of the tissue.) KROGH'S 
constant for carbon -dioxide is ap

Water 
Gelatin 
Muscle 
Connective tissue 
Chitin 
Rubber .... 

0.34 (HUFNER) 
0.28 

0.14 
O.IlS 

0.01 3 
0.077 

proximately 35 times as great as that for oxygen. The steady state 
method has also recently been used by WRIGHT (1934) to determine 
the diffusion coefficient of carbon dioxide in frog's skin. His value is 
of the order of magnitude of that found by KROGH. 

y) Steady states in systems of varying cross section. 

It has been mentioned above that the solution of certain diffusion 
problems, whose general mathematical treatment would be difficult, 
becomes easy when a steady state may be assumed to exist. One such 
problem is that of diffusion in a vessel of variable cross-section. It 
arose very early; in fact, it appeared in the original experimental tests 
which FICK (1855) made of his theory. As an illustration of the prin
ciples involved, this particular case may be discussed with a somewhat 

S* 
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fuller explanation of the successive mathematical steps than was 
given by FICK. In the experiments in question, the situation may be 
described (using as far as possible the symbols already employed) as 
follows. At the small end of a funnel-shaped vessel, the radius of the 
vessel here being r1 , a concentration of c is constantly maintained. 
At the large end of the vessel where the radius is r 2 and the distance 
is H from the small end, the concentration of the diffusing substance 
is kept at zero by the difference in the specific gravities of the diffusing 
solution and pure water. After a steady state has been established, it 
is required to find the concentration at any level of the vessel, and the 
constant rate at which the solute leaves the vessel. 

Consider an elementary volume of thickness dx at right angles to 
the direction of diffusion. The rates both of the entrance of the diffusing 
substance into, and of its escape from, this element are governed by 

FICK'S law. However, not only does the concentration gradient !~ 
change with distance but the cross-section of the vessel changes as well. 
The rate of entrance into the elementary volume, as before, will be 

8u 
- D A ax' The rate of escape, however, will be 

, dA '8u 82 u 
-D (A + dXdx)(ax +]X2d x). 

The difference between the two rates, i. e., the rate of accumulation, 
is obtained by subtracting the rate of escape (after dropping infinitesi
mals of a higher order than the first) from the rate of entrance. The 

rate of accumulation may also be expressed as ~t: multiplied by the 

volume of the element. Again dropping infinitesimals of higher order, 
we obtain an expression which, when equated to the first, after the 
removal of the common factor dx, gives the desired equation, namely 

~ = D ( 82 
U + ~ ~. d A ) 1,60) 

8t 8x2 A8x dx' 

Equation (8) is evidently a special case of equation (60) in which ~~ 
is equal to zero. It, will be noted that the notation of partial diffe
rentiation is not applied to A, since this variable does not change with 
time but only with distance. 

Equation (60) may now be applied to the funnel-shaped vessel 
by imagining the latter to be extended beyond its smaller end until 
its radius has become zero, i. e. until a complete cone has been produced; 
x is then measured from the tip of the cone in the direction in which 
diffusion is occurring. Let the distance of the small end of the funnel 
from the origin be h and that of the large end h + H; H, as previously, 
representing the distance through which diffusion actually occurs. 
Let the concentration at the small end of the funnel be c and that 
at the large end be o. Represent by m the ratio r/ x, i. e. r = m x, where 
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m is the tangent of one-half the angle between opposite sides of the 
vessel. We have, therefore 

dA 
A =nm2x2 and dx = 2nm2x. 

Substituting these values in equation (60) and remembering that for 
au 

the present case 8t = 0 we obtain the differential equation for the 

steady state of diffusion in a funnel 
d2 u z du 
dx2 +xTx=o. 

This equation may readily be solved by introducing a new variable 

p = ~~. The resulting equation 

!:.~ + ~ p = 0 
dx x 

is linear and of the first order and its solution, obtained by using the 
integrating factor X2, is 

P =.s. x 2 • 

Next substituting for p its value ~; and again integrating we obtain 

u=c2 -.s.. x 

The constants of integration in this equation are evaluated from the 
information that when x = h, U = c and when x = H + h, U = o. 
Introducing the proper values of the constants the equation becomes 

U = h (HH~ h) c _ ';; . (61) 

Equation (61) may be used to find the concentration corresponding to 
any value of x lying between x = h and x = h + H. It was doubtless 
by means of an equation such as this, though details are not given, that 
FICK calculated the theoretical concentrations at different levels, 
which on comparison with those which he observed by the specific 
gravity method showed a satisfactory agreement, thereby giving sup
port to his theory. 

The amount of substance that in a case of this sort would leave 
the vessel, or cross any plane at right angles to the direction of dif-

fusion, in a unit of time is obtained by differentiating to find ~~ and 

then multiplying by - D A. Remembering that A = nm2 x2 we obtain 

in this way dQ Dnm2ch(H+h) 

dt H (62) 

But mh = Y1 and m (H + h) = Y2 ; equation (62) may therefore be 
written in its most useful form which applies to finite values of Q and t 
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It is apparent from equation (63) that just as in a steady state 
in a vessel of constant cross-section, so here, the amount of substance 
that crosses any given level in unit time is directly proportional to D 
and to c and inversely proportional to H. The close relation of the 
two cases is seen by placing rl equal to r2 , when equation (63) becomes 
identical with (14). A further point of interest about equation (63) 
is that it shows that the rate of diffusion would be exactly the same 
in the steady state if the large and the small ends of the funnel were 
interchanged. Finally, by a simple application of the principle of 
maxima and minima, it is easy to show that for the same average radius 
of the vessel, i. e. for any fixed value of r l + r2 the rate of diffusion is 
greatest when r l = r2• 

15) Steady states of diffusion across two dissimilar layers. 

Another problem of some practical importance is the following. 
Suppose that diffusion occurs, not through a single homogeneous 
medium in which the diffusion coefficient is constant, but first through 
a layer of one substance, of thickness hl in which the diffusion co
efficient is Dl and immediately thereafter through a layer of some other 
substance of thickness h2 in which the diffusion coefficient is D 2• Cases 
of this sort are frequently encountered in physiology, diffusion occurr
ing through membranes composed of two dissimilar layers such as, 
for example, frog skin. A similar principle might have been used in 
the standardization of the hydrophane membranes employed by 
HUFNER (1897, 1898) for measuring the diffusion coefficients of gases. 
Provided that a steady state may be assumed to exist, all such cases 
can readily be dealt with as follows. (Partition effects are here neglected 
but could readily be introduced if desired.) 

For simplicity, assume that the cross-section of the system is unity. 
Let the free boundary of the first substance, for which the symbols hl 
and Dl are employed, be maintained at the concentration a, and the 
free boundary of the other substance at the concentration b (a> b). 
For a steady state, the gradient within each medium must be uniform, 
but will in general be different for the two media; the gradients in 
question may be represented by gl and g2, respectively. Furthermore, 
since in a steady state the rate of movement of the solute is everywhere 
the same, we have by FICK'S law 

or 

But 

Therefore 
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From either value of g we obtain the rate at which the solute would 
pass through the two-layered system, namely, 

dQ DID2 ( b) 
([t=Dh+Dh a- . 

1 2 2 1 

When Dl = D2 equation (64), as it should, reduces to the simple form 
already given above [(14), P.31)]. 

To find the concentration at any level in the first layer at a dis
tance x from its outer boundary it is necessary merely to use the 
relation u = a + gl X or 

(a-b) D2 x ( u=a- Dh + Dh . 6sa) 
1 2 2 1 

Similarly at any distance x from the outer boundary of the second 
layer the concentration is b - g2 X or 

(a-b)D1x 
u = b + D h + D-h-· (65 b) 

1 2 2 1 

If desired, more complicated cases of this sort may be dealt with in 
a similar manner. FURTH (1927c) has discussed the most general 
possible case involving an indefinitely large number of layers. 

e) Steady states and variable diffusion coefficients. 

Though the diffusion coefficient appearing in FICK'S law has so 
far been treated as if it were a constant, it is in reality known to show 
a considerable variation with changes in the concentration of the 
solutions used in its determination as may readily be seen by con
sulting any extensive tables such as the LANDOLT-BoRNSTEIN Tabellen 
or the International Critical Tables. While the values published in 
these tables demonstrate clearly the variability of the diffusion co
efficient with changing concentrations, they do not give an exact idea 
of its value at any single concentration, since when diffusion is allowed 
to occur into water from some given initial concentration, the distri
bution of the diffusing material at any time must depend in a complic
ated way on simultaneous diffusion processes involving all concen
trations between the initial concentration and zero. The value of 
D obtained from experiments of this sort is therefore really a sort 
of composite or average value, and not one which is precisely defined 
for a single concentration. Only by making the difference between 
the initial layer of solution and the remainder of the system extremely 
small could a truly definite value of D be obtained from experiments 
of the usual sort, but the practical difficulties of working with systems 
of this sort would be very great. 

By the steady state method, however, it is possible on the assumption 
that the rate of diffusion is directly proportional to the concentration 
gradient, and that the constant of proportionality varies with the 
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concentration, to calculate precise values of D for definite concen
trations. This has been done by CLACK (1914, 1916, 1921) whose first 
approximate treatment of the subject, with the omission of his later 
allowances for the convection currents caused by volume changes, 
will suffice to illustrate the principles involved. As before, to avoid 
confusion, the symbols employed in the present paper will be used 
rather than those of CLACK. 

Suppose that the amount of material, Q, that in unit time crosses 
a region of unit area and of thickness H under thc conditions of a 
steady state be measured. Let the fixed concentrations bctween which 
passage of material occurs be c and 0, respectively, and let the dis
tance x be measured from the boundary where the concentration is 
zero. On the assumption of a single diffusion coefficient and a uni
form concentration gradient we should have the relation for unit time 

c 
Q = oDe H 

where, following CLACK, the symbol oDe is used to represent the theo
retical diffusion coefficient calculated in the usual manner on these 
assumptions. In reality, in the actual system we have to do with a 
series of different diffusion coefficients for all concentrations from c 
down to zero. Let the true diffusion coefficient for any concentration u 
be represented by Du. Then, since in a steady state the rate of 
passage of material must everywhere be the same, and must obey 
FICK'S law, the concentration gradient cannot be uniform but must 
vary with Du in the following manner 

0= D du 
~ udx 

where Q has the same value as before. From this equation it follows that 
dx 

Du = Q du . 

Suppose now that different values of oDe be determined experi
mentally for a series of decreasing values of c and let the results be 
plotted in the form of a curve. From this curve, by drawing tangents, 

the value of d rr:::~~ can be determined for any value of c. But each 

of the values of c so chosen exists in the system first studied as the 
value of u corresponding to some particular value of x. Since Q is 
constant we may write 

or Qx = oDeu 

where u has one of the chosen values of c. 
rentiating with respect to c and substituting 
above we obtain finally 

d (oDe) 
Du=oDc+c~. 

Therefore, after diffe
the value of Du given 

(66) 
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From this relation Du may readily be obtained from 
the observed data. The following are typical values 
of Du calculated in this way for KCl at 18.S°C. (CLACK 
1914). 

d) Thin membranes. 

Inasmuch as the subject of membranes has re
cently been dealt with in this journal (KRI]GSMAN 
1932), no attempts will be made here to enter into 
the more general aspects of the question, involving 
as they do an enormous literature in such important 
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fields as the structural, electrical and other physical properties of mem
branes, theories of membrane and cell permeability, osmotic pheno
mena, membrane equilibria, etc. The present discussion will be confined 
to certain mathematical aspects of diffusion across regions of relatively 
small thickness, which may for convenience be called membranes, but 
which will for the most part be considered to be homogeneous in struc
ture and to be governed by known boundary conditions. In systems 
which may with sufficient accuracy be assumed to possess these cha
racteristics the necessary mathematical treatment bec"omes greatly 
simplified and certain new and otherwise difficult problems may be 
attacked with success. 

(X) Diffusion of a solute alone. 
By the methods discussed in the preceding sections, the course of 

diffusion of a solute across membranes of any thickness can readily 
be dealt with when the two boundary conditions remain constant. 
When, however, one or both of these conditions are subject to change 
with time, the problem becomes far more difficult, and an elementary 
treatment of it is usually impracticable except in the case now to be 
considered, in which the membrane is assumed to be very thin. Fortun
ately, many biological membranes are of this character; indeed the 
membranes occurring in single cells, from the point of view of diffusion 
processes, are always so. It has already been shown that in membranes. 
whose thickness is of the order of magnitude of one micron or less a 
steady state may for all practical purposes by considered to be estab
lished almost instantly. Under these circumstances, the non-con
stancy of the boundary conditions presents no mathematical diffi
culties. 

After a steady state has been established across a membrane, the 
diffusion gradient within the membrane is everywhere the same, namely 

d U C1 -C2 ( ) 
dx --H- 67 

where C1 - C2 is the concentration difference between the two sides 
of the membrane and H is its thickness. If, now, the value of C1 - C2 
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be changed, a new steady state could again be approached at a rate 
that increases rapidly with the thinness of the membrane. With a 
very thin membrane it is reasonable to suppose that even if CI - C2 

were changed continuously, there would at all times be maintained 
an almost linear fall of concentration across the membrane, represented 
at least as a close approximation by equation (67). That this is, in 
fact, the case, even for considerably thicker membranes than those 
here under consideration, has recently been shown by BARNES (1934) 
by a mathematical analysis too complicated for reproduction here. 
Advantage of this fact has been taken by McBAIN and his collaborators 
(see p. 76), who after establishing an initial linear fall of concen
tration across membranes of alundum and sintered glass similar to 
those first used for diffusion studies by NORTHROP and ANSON (1929) 
have then permitted the gradient across the membrane to change 
with the further progress of diffusion. 

When the thinness of a membrane permits the assumption of 
a single linear fall of concentration across the region of diffusion, the 
way is opened for a simple treatment of a great variety of diffusion 
problems. One of the most useful is the following. Suppose that two 
bodies of stirred liquid of volumes VI and V 2 respectively, be separated 
by a thin membrane of thickness H. Let the amounts of the diffusing 
solute initially present in the two volumes, in the order above mentioned, 
be a and b (where a > b) and let Q be the amount of solute that has 
at the time t passed from VI to V 2. By FICK'S law, for a system of 
this sort 

~Q-=-DA C2 -CI = DA (a-Q_b+ Q ) 
dt H H VI V 2 .• 

This equation when simplified and integrated (the integration constant 
being evaluated from the information that Q = 0 when t = 0) becomes 

DAt _Y1 V2_ ln aV2 -bVI (68) 
H - V I + V 2 a V 2 - b V 1- (VI + V 2) Q . 

This with the use of slightly different symbols is the same equation 
as that derived by NORTHROP and ANSON (1929). 

It is frequently convenient, for any given membrane, to combine 
D, H, and A and sometimes a partition coefficient, which mayor may 
not be known, to form a single permeability constant, K; so long as 
the same membrane is used this constant suffices to define the relative 
rates of diffusion across it of different substances; though to obtain 
absolute values of these rates, or even to obtain the same numerical 
values with different membranes, it is necessary to employ true dif
fusion constants. In the case of cell membranes, for which A can be 
measured but for which, in general, H cannot, and in which the role 
of partition factors is more or less obscure, it is advantageous to incor
porate D, H and if necessary, S, into a single constant while keeping A 
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separate. A permeability constant of this type, while of no value for 
measuring physical diffusion rates as such, may be of great usefulness 
for comparing the permeabilities of different cells to different sub
stances under otherwise comparable conditions. Such a constant, here 
represented for a penetrating solute by kl' is a numerical measure of 
the amount of material that in unit time would cross unit area of the 
membrane, not with a concentration gradient of unity across the 
membrane, but with a unit difference in concentration on the two 
sides of the particular membrane. If, as is frequently the case, the 
concentrations measured are those in aqueous solutions adjacent to 
the membrane, and passage across the membrane involves solution 
in some non-aqueous phase, a knowledge of the partition coefficient 
of the diffusing substance between the two phases as well as of the 
thickness of the membrane is needed to obtain the true diffusion 
coefficient from the permeabiiity coefficient. If, on the other hand, 
diffusion is through pores, then a numerical factor is needed to convert 
the over-all surface of the membrane into the surface actually available 
for diffusion. 

It is fortunate that in the very cases in which the thickness of 
membranes is most difficult to measure with accuracy, and in which 
it is almost impossible to determine the extent to which partition 
factors are involved in the diffusion process, namely, in studies on 
single living cells, it is usually more important to know how permeable 
different cells may be under the same conditions, or how permeable the 
same cell may be under different conditions, than the exact physical 
reason why in a given experiment some particular degree of perme
ability is found. Though it would be most interesting to be able to 
analyze cell permeability into separate factors having to do with struc
ture, thickness, solubility, etc., it must be frankly admitted that such 
an analysis is not likely in most cases to be possible in the near future; 
in the meantime, valuable information may be accumulated concerning 
the actual magnitude of the exchange between the cell and its sur
roundings under properly standardized conditions and for this pur
pose the permeability constant, as defined above, is most useful. 

Equation (68) assumes a simpler form in special cases. Thus, when 
b = 0, i. e., when solute diffuses into a region originally filled with 
water, we have 

K t = Vl V LIn a V 2 

V 1 + V 2 a V 2 - (V 1 + V 2) Q 

and with the further simplification that VI = V 2 = I 

Ki = ~ln a Q. 
2 a-2 

This is essentially the equation used by LUNDSGAARD and HOB0LL 

(1926) for quantitative measurements of the permeability of collodion 
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membranes; for a given solute such as dextrose, these investigators 
found over considerable periods of time a very satisfactory constancy 

of In a a 2 Q. indicating the applicability of equation (70) to the case 

in question. JABLCZYNSKI (1909), BRooKs (1925) and McBAIN and 
Lw (1931) have also used the same equation. 

A very important case, which has received extensive application 
in physiological and chemical work is that in which the concentration 
on one side of the membrane is maintained at a constant value, while 
it is allowed to vary on the other. For such a case, according to 
FICK'S law 

dQ DA 
df=~(u-c) 

where u is the variable concentration of the solution from which 
diffusion is occurring whose volume, V, remains constant, c the con
stant external concentration and Q the amount of solute that crosses 
the membrane. 

One important application of this equation is found in connection 
with the quantitative measurement of the permeability of cells to 
diffusing solutes. An early suggestion that an equation of this type 
be employed for the purpose was made by RUNNsTRclM (19II) and 
was later carried out by BARLuND (1929). Certain qualifications as to 
the applicability of the equations of RUNNsTRoM and BARLuND are 
discussed by JACOBS (1933 a, P.429). The most extensive and satis
factory use yet made of an equation of this type to the problem of cell 
permeability appears in a recent paper by COLLANDER and BARLUND 
(1933) who worked with cells of the plant Chara. This investigation 
indicates very clearly the applicability of FICK'S law to phenomena 
of cell permeability, and serves at the same time to justify certain 
simplifying assumptions commonly made in all mathematical treat
ments of this subject. The most important of these assumptions in 
the present case is that the delay in diffusion is very slight in other 
regions than across the cell membrane and that therefore the solute 
may be considered at any time to be uniformly distributed throughout 
the entire cell volume. 

Another set of physiological phenomena to which equation (71) 
has been applied have to do with the diffusion of gases from an enclosed 
space into the body of a large organism. For these applications, concen
trations rather than amounts will be used and Q will therefore be 
expressed in terms ofu. Representing the presumably constant volume 
of the space from which diffusion occurs by V and writing - V du in 
place of d Q, we have 

du DA 
-"([t= VH (u-c) =K(u-c). 
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On integration, remembering that when t = 0, U = uo, we obtain 

-Kt = In u-c 
uo-c 

or (72 a) 

If c be greater than U o and the diffusion, therefore, be in the reverse 
direction, the same equation is written 

U = c- (c-uo) e- Kt . (72 b) 
Equations of this type, though derived and expressed in a somewhat 
different manner, were found by McIvER, REDFIELD and BENEDICT 
(I926) to describe very satisfactorily the process of diffusion in either 
direction of various gases between the stomach and intestine of the 
dog and the circulating blood. Not only did diffusion follow the ex
ponential law indicated in the equations, but the process was found 
to have an actual velocity of the order of magnitude to be expected 
from the measured values of V and A together with KROGH'S value 
-of the diffusion coefficient for a similar tissue and a reasonable estimate 
-of H, which cannot be measured very exactly. 

If in equations (72a) and (72b) c be given the value zero, they 
assume a simpler form. Expressed logarithmically 

This is the equation used by KROGH and KROGH (I9IO) in studying 
the absorption from the lungs of a gas (carbon monoxide) whose tension 
in the blood could be considered to remain practically at zero throughout 
the experiment. By measuring at two different times the tensions of 
this gas in the lungs of a human subject who had inhaled a small quan· 
tity, k could readily be calculated. Since, in the case of the human 
lungs, it is very difficult to measure accurately any of separate quantities 
that enter into the permeability constant, this constant can be said 
merely to define the amount of the gas in question that would enter 
the lungs of a given individual under the conditions of the experiment, 
in unit time, if the tension of the gas in the alveoli of the lungs were 
maintained at unity and that in the blood at zero. 

Information of this sort, while of comparatively little physical 
value, might be of very great physiological usefulness. For a gas such 
as oxygen, for example, it is usually not so important to know the 
respective parts played in its intake by such factors separately as 
the total area, the thickness, etc., of the alveolar walls as how much 
-oxygen would, in fact, be taken up under some given conditions. In
formation of the latter sort is given by the constant, k. Other things 
being equal, an individual in whom k is large would be expected to 
fare better at high altitudes, where the effects of oxygen-lack tend to 
appear than one in whom k is small. That such a relation exists is 
indicated by the work of BARCROFT et. al. (I922). It is true that in 
the case of oxygen, direct determinations of k by the method described 
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above are usually impracticable because its tension in the blood is. 
not only not zero, but it is not even constant in different parts of the 
capillary bed where absorption occurs. By an application, however, 
of the law discovered by EXNER (1875) that the rates of diffusion of 
two gases through a membrane are directly proportional to their solu
bilities and inversely proportional to the square roots of their molecular 
weights, M. KROGH (1915) was able from actual determinations of k 
for CO to obtain a calculated value of O2 ; it is this calculated value 
that is usually employed, though BARCROFT et al. (1920) obtained a 
rough estimate of such a value by a more direct method. 

In recent years the rate of diffusion of solutes from a given quantity 
of solution through a membrane into pure water has been used in 
investigating the factors governing the permeability of membranes_ 
FUJITA (1926) in a study of this sort measured the relative amounts. 
of different substances, as compared with a standard substance, urea, 
that crossed a dried collodion membrane in a given time. This method 
of comparison of diffusion rates is unsatisfactory, however, except for 
the purposes of arranging substances in the order of their diffusibility, 
since the ratios so obtained obviously depend upon the time arbitrarily 
selected for the measurements; all such ratios must approach unity 
as the time is indefinitely increased. A much better method of com
parison is to apply equation (72) above to the case where the external 
concentration c is kept approximately equal to zero. The equation for 
this case becomes 

u = uoe- Kt (74) 
This equation with the substitution of A (called the dialysis constant} 

for K has been extensively used by BRINTZINGER (1927-1932). The 
important fact appears in BRINTZINGER'S work that in many cases the 
dialysis constant bears the same relation to the molecular weight as· 
does the true diffusion coefficient, D. Where this relation holds, the· 
dialysis method has many practical advantages as compared with the 
method of free diffusion. It must be remembered, however, that a simple 
relation between A and D can be expected only when no factor is present 
which has not been taken into account in the derivation of the equation. 
If, for example, in a porous membrane the pores, or some of them, are 
sufficiently small to exclude, or to admit with difficulty large mole
cules, while not hindering to the same extent the diffusion of smalL 
ones, then the observed rates of dialysis of different substances might 
greatly exaggerate the differences shown by the method of free diffusion .. 
This is, in fact, what BRINTZINGER, in agreement with FUJITA, finds. 
to be the case with certain types of membranes and substances. 

(3) Diffusion of water alone. 
The diffusion of water through membranes is of enormous impor

tance, both in the physiology of the cell and of the entire organism, 
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but it cannot be treated by means of FICK'S law, which relates the 
rate of diffusion to the concentration gradient of the diffusing sub
stance. It will be remembered that, strictly speaking, this law can be 
expected to hold accurately only for very dilute solutions, in which 
the molecules of the diffusing substance are not merely distributed 
in a discontinuous manner, but in which they are so far separated as 
to have no influence on each other's movements. In the case of water, 
however, the concentration in the solutions ordinarily dealt with in 
physiology is very high - of the order of magnitude of 56 M - and the 
individual molecules are so close together that they form a continous 
body, which because of the cohesive forces in the liquid is capable of 
behaving in certain respects as a single unit. To attempt to treat 
a case of this sort by laws appropriate to dilute solutions would clearly 
be unwarranted. It happens, however, that an equation very similar 
to FICK'S, in which osmotic pressure takes the place of concentration, 
can be applied under these conditions. 

Such an equation may very readily be derived for the case that 
has been studied most thoroughly, namely, that of a watersoaked mem
brane separating two solutions of a solute to which the membrane is 
impermeable. Let the thickness of such a membrane be H and assume 
that it is so rigid that it can undergo no volume changes. Let the 
osmotic pressure of the more concentrated solution be P2 and that 
of the more dilute solution Pl' In such a system the escaping tendency 
of the water will be highest in the water-soaked membrane itself, 
and water will therefore tend to pass from that region into both of the 
others. But, by hypothesis, the volume of the membrane is fixed, 
and the cohesive properties of water are such that forces of the magni
tudes involved cannot create a vacuum within the system. It follows, 
therefore, that the force tending to cause a passage of water outward 
from the membrane into either solution must at the same time tend 
to bring water inward from the other solution; the observed effect 
will be the resultant of the two sets of forces. The forces in question 
can be measured by determining the magnitudes of opposing forces 
which would just balance them. Since osmotic pressure may be defined 
as the pressure required to make the escaping tendency of the solvent in 
a given solution equal to that of the pure solvent under otherwise 
similar conditions, and since pressure is force per unit area, a knowledge 
of the osmotic pressures of the two solutions gives a measure of the 
effective driving force within the system. If the amount of water acted 
upon by this driving force be equal to the volume of the membrane 
multiplied by the fraction of this volume, rp, occupied by water and 
by the number, n, of units of quantity of water contained in unit 
volume, we have for the force exerted on one unit of quantity, (since 
the area, A, cancels out) p _p 

k -. 2 1 
- Hn<p . 
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The velocity of movement, v, of the entire amount of water in the 
membrane is equal to kjR where R is the resistance against which 
each unit of quantity moves at unit velocity. The amount that will 
cross the boundary of the membrane in unit time is therefore equal 
to v A cp n and we have finally 

dd9 ~P.·~HPI (75) 

This equation resembles one form of FICK'S equation given above [(14), 
P.31] but, unlike it, is entirely general, and is not limited to very 
thin membranes or to steady states in thick ones. The reason for the 
wider applicability of equation (75) is that in the diffusion of water 
across a membrane the diffusing substance is continuous and behaves 
as a single unit, instead of consisting of a very large number of completely 
independent units. 

If equation (75) be assumed to be valid for the plasma membranes 
of living cells, it becomes very easy to study in a quantitative way 
the permeability of such cells to water. This study is facilitated by 
the fact that the volume changes of cells in anisotonic solutions may 
for practical purposes be considered to be equal to the volumes of the 
water which enter or leave the cells. By merely measuring at intervals 
the diameters of spherical cells, a means is provided for determining Q 
in equation (75). Of the other quantities in this equation, A, the area 
of the cell is calculated from the diameter. H, the thickness of the mem
brane, is not known, but may be incorporated as described above (p. 74) 
with the diffusion coefficient and, if necessary, the partition coefficient, 
to form a permeability constant for water, k 2• The external osmotic 
pressure, PI, may be kept constant by using an excess of solution. 
Preferably the external solution should be kept stirred, but even if 
if is not, the rate of diffusion in it is usually so much faster than that 
across the cell membrane, that little error results from considering 
the outside of the membrane to be in contact with a solution of constant 
composition. Within the cell, diffusion is also usually sufficiently 
rapid so that the internal concentration may, at least as a first approxi
mation, be considered to be uniform. 

Assuming that the change in volume of a cell is equal to the volume 
of the water which crosses its boundaries, that osmotic pressure is 
directly proportional to concentration, that mixing inside and outside 
the cell membrane is complete and continuous, that the entire cell 
volume takes part in the osmotic exchange, and that the VAN'T HOFF 

law may be applied to the system, equation (75) may be written 

dV 
(it = kA (p-P) (7 6) 

where P and P are the internal and external osmotic pressures, respect
ively. In one of the first attempts made to represent the volume changes 
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of cells in anisotonic solutions by a mathematical law, LILLIE (1916) 
used essentially this equation. By an error in its integration, however, 
he was led to an equation which, though it seemed to give a fairly good 
representation of his own observations and of the earliest of the exten
sive and important series made by LUCKE and MCCUTCHEON (1932), 
was nevertheless misleading in that the value of k obtained by it was 
not the same for different external concentrations. This mistake was 
rectified by NORTHROP (1927) who gave the correct integrated form 
of the equation which has been used in all subsequent work. About 
the same time, JACOBS (1927) independently used the following similar 
equation for the swelling of an erythrocyte in a hypotonic solution, 
taking advantage of the practical constancy of the surface of this 
kind of cell during the early stages of the swelling process 

V-Yo 
-PAt· (77) 

To this equation which closely resembles the one obtained by NOR

THROP may be added the corresponding one for swelling in water 
V2_ V5 

k - -~--- (78) 
- 2po VoA t· 

By means of these equations, JACOBS determined a value of k for 
the human erythrocyte that indicates the passage of about 3 cubic 
micra of water per square micron of surface per minute per atmosphere 
of difference in osmotic pressure (see also JACOBS 1932). To this value 
may be added one about 30 times as small for the Arbacia egg obtained 
by LUCKE, HARTLINE and MCCUTCHEON (1931) one approximately 
120 times as great for the wall of the capillary of the frog's mesentery 
obtained by LANDIS (1927), and a series of values somewhat greater 
than that for the Arbacia egg reported by LEITCH (1931) for other 
echinoderm eggs. In an extensive and accurate series of measurements 
HOFLER (1930) and HUBER and HOFLER (1930) have applied an equation 
very similar to (77) to large numbers of plant cells, but because of the 
fact that they failed to take into account the cell surfaces and the 
absolute volumes of their cells, their results, for the present, cannot 
be compared with those of other workers. For a full discussion of this 
important subject the review article by LUCKE and MCCUTCHEON 

(1932) should be consulted [see also MANEGOLD and STUBER (1933)]. 

y) Diffusion of a solute and water together. 

The cases involving the penetration of a membrane by a solute 
alone and by water alone having been dealt with, that in which both 
processes occur simultaneously may next be considered. In living 
cells it frequently, and indeed under certain conditions necessarily, 
happens that a movement of water across the cell membrane accom
panies that of a solute. The cell is a delicately balanced osmotic system, 
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at all times permeable to water, and any increase or decrease in its 
internal osmolar concentration must inevitably bring about volume 
changes except to the extent that swelling is prevented as for example 
in plant cells by an external cellulose cell wall. 

One practically important consequence of the close association of 
osmotic movements of water with the diffusion of solutes in living 
cells is that the former, which can frequently be observed and measured 
with ease, may be used as a means of investigating the latter, which 
are usually invisible and therefore difficult to follow continuously. 
The method of osmotic volume changes has indeed for many years 
been one of the most important methods for studying the permeability 
of living cells. Following the early observation of DE VRIES (1871) 
and KLEBS (1888) on the recovery in the presence of penetrating sub
stances of the original volume by plant cells after plasmolysis, a study 
of the rate of deplasmolysis became one of the favorite methods for 
the estimation of the permeability of cells to different solutes. For 
references to the extensive literature on this subject HOBER (1926), 
STILES (1924), GELLHORN (1929), JACOBS (1924), BARLUND (1929), 
etc. may be consulted. 

The method in question as commonly employed, however, has 
several defects. The first is that while, in general, it permits a com
parison of the penetration of the same cell by different substances, 
enabling the latter to be arranged in the order of their rates of pene
tration, it is useless without further refinements for making compari
sons between different cells having different surfaces and volumes, 
since the time required for a given exchange by diffusion or osmosis, 
or both, obviously depends to a high degree upon the dimensions of the 
system involved. The second defect of the older methods is that whereas 
ih the case of slowly penetrating solutes, the rate of penetration of 
water in comparison with that of the solute may without great error 
be assumed to be infinite, thereby implying at all times an osmotic 
balance between the 'cell and its surroundings, this assumption is by 
no means justified in the case of more rapidly penetrating substances 
where osmotic balance is not necessarily maintained, and where the 
volume of the cell therefore bears no simple relation to the amount 
of solute that has entered it. 

Several attempts have been made to remove one or both of these 
objections and to make the method of osmotic volume changes suitable 
for the quantitative measurement of the permeability of a cell to a 
solute. Such attempts, unlike those mentioned above, in which the 
volume of the cell is assumed to remain constant, take advantage in 
one way or the other of the measured volume changes that occur 
in solutions of a penetrating substance. Thus, LEPESCHKIN (1908) 
measured at two successive times the volumes of a cell undergoing 
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deplasmolysis in a solution of a penetrating substance, glycerol. Know
ing the concentration of the external solution, and assuming a condi
tion of constant osmotic balance, which implies a very rapid penetration 
of water in comparison with the solute, he calculated the amount 
of solute that must have entered the cell to bring about the observed 
volume change. He then divided this amount by the average area 
of the cell and the average concentration gradient across its membrane 
during the period of the experiment and in this way obtained a perme
ability constant for the solute in question. 

The method of LEPESCHKIN, while applicable to cases in which the 
movement of water is rapid in comparison with that of the solute, must 
necessarily fail when this relation no longer holds, as frequently happens 
in the case of animal cells. Thus, STEWART (1931) wished to determine 
whether the increase of permeability to water of the Arbacia egg on 
fertilization (LILLIE 1916) is paralleled by a 'corresponding increase in 
permeability to a harmless and rapidly penetrating solute, ethylene 
glycol. Experiments designed for the purpose showed that the rate of 
swelling in solutions of this substance isosmotic with sea water was 
indeed greater after fertilization than before, but by the methods then 
available it was impossible to determine satisfactorily how much of 
the difference was due to an increased permeability to the solute and 
how much to the change already known to occur in the case of water. 
In an attempt to deal more readily with cases of this sort JACOBS and 
STEWART (1932) employed the following very simple method. 

Spherical cells, such as the eggs of Arbacia, whose changes in 
diameter can be measured continuously be means of an ocular micro
meter are placed in their natural medium whose known osmolar con
centration is C M and to which a penetrating solute has been added in 
the osmolar concentration Cs . The resulting hypertonic solution at 
first causes a shrinkage of the cells, followed by a recovery of their 
initial volumes. An important advantage of using an external medium 
of this sort is that it contains all the electrolytes to which the cell is 
accustomed in exactly their normal concentrations, and permeability 
is therefore studied under conditions as nearly natural as possible. A 
second, mathematical rather than physiological, advantage is that 
the observed time-volume curve passes through a minimum where 

~~ = 0; at this point the differential equation describing penetration 

undergoes a very useful simplification. 
It may be assumed that the assumptions already made are applic

able to a system of this sort and in addition that the outward flow of 
water across the cell membrane does not significantly prevent the 
inward passage of the solute. 'This latter point will require further 
investigation; but the existing evidence, as far as it goes, seems to 
justify such an assumption, at least as a working hypothesis. Under 

6* 



M. H. JACOBS: 

these conditions equations (71) and (76) may be written, using the 
symbols employed by JACOBS and STEWART, in the following form 

dd~ = klA (Cs- ~) (79a) 

(79 b) 

where, in addition to the symbols already explained, 5 represents the 
amount of solute that has entered the cell up to time t, a the amount 
of osmotically active, non-diffusible materials originally present in the 
cell, V the cell volume and kl and k2 permeability constants for the 
solute and water, respectively. It may be assumed that changes in 
cell volume are directly proportional to the amounts of water that 
have crossed the cell membrane and that osmotic pressure is directly 
proportional to concentration, within the range employed. Both of 
these assumptions are sufficiently accurate for practical purposes. 
It will be noted that the numerical values of the two constants, kl 
and k2' depend upon the units of volume, area and concentration 
employed. Any convenient units may be used, but in making com
parisons between different cells it is necessary to be certain that the 
units arc the same in each case. 

Equation (79b) may now be rearranged as follows 
V d V 

5 = k2A - dt + (CM + Cs) V - a. 

In general, the relation between 5 and V is a complicated one, but for 
one particular volume, namely the minimum volume, the relation is 
extremely simple, i. e., 

5 = (CM + Cs) V min. - Vo CM (So) 
where instead of a is written the product of the initial volume and the 
osmolar concentration of the medium with which it is in equilibrium. 
By means of equation (So) it is easy to determine that in a certain 
time (that required for the attainment of the minimum volume) a 
known amount of solute has entered the cell. Presumably its entrance 
has been governed by equation (79a). If V and A in this equation were 
constant, the value of S as found above could be introduced into it 
and the equation could be integrated, giving, after evaluation of the 
integration constant 

V CsV 
kl = At In Cs V -s (SI ) 

Though V and A are not constant, and strictly speaking this integration 
is unjustified, it is at any rate certain that the true value of kl must 
lie somewhere between those obtained by taking successively V = Vo 
and V = V min. using at the same time the corresponding values of A 
in equation (SI). It is easy to show that for the volume changes actually 
involved in the studies on Arbacia eggs the difference between these 
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extreme values rarely exceeds 10 per cent. The distance of the true 
value of kl from either extreme would be less than this, and the distance 
from a value calculated from the arithmetical mean of both would 
be still less. Since differences of this magnitude are negligible in systems 
where unavoidable errors of measurement are even greater, it is possible, 
therefore, to employ equation (81) as it stands. 

By the use of this equation, STEWART and JACOBS (193za) were 
able to show that increase in permeability of the Arbacia egg to ethylene 
glycol on fertilization, which was indicated but not certainly proved 
by the earlier method of analysis, not only occurs but is of the same 
order of magnitude as the increase in permeability to water. They 
also showed (STEWART and JACOBS 193Zb) that while an increase of 
temperature increases the permeability of the unfertilized egg to both 
water and to ethylene glycol, the temperature coefficient is much 
higher for the latter substance than for the former, and also (STEWART 
and JACOBS 1933) that the penetration of the two substances is very 
differently affected by changes in the ionic constitution of the surround
ing medium. It is of intcrest that the permeability constants obtained 
in this way by JACOBS and STEWART for several diffcrent solutes with 
the Arbacia egg agree very closely with those obtained by a direct 
chemical method for an entirely different type of cell (Chara) by COL
LANDER and BARLUND (1933). It will be noted that the method just 
described, though involving at one point in the mathematical treatment 
the not entirely accurate assumption of a constant volume and surface, 
in this respect resembling several of those employed by previous workers, 
has the important advantage over the latter that it can be applied to 
rapidly penetrating solutes. It was indeed for use with such solutes 
that it was developed. 

For more accurate work and for theoretical purposes in general, 
it would be advantageous if the inexact assumption of constant volume 
and surface could be omitted and if the simultaneous differential 
equations (79 a) and (79 b) describing the behavior of the cell and of 
the penetrating solute could be solved as they stand. This is possible 
by various approximate numerical methods, and such a solution was 
obtained by JACOBS (1933c) for the particular case of an Arbacia egg 
exposed to an 0.5 M solution of a penetrating non-electrolyte in sea 
water, as well as for other cases in which C M and Cs have the same 
ratio as in the one mentioned. The solution obtained takes the form of 
a chartfrom which may be read off, not only the value of kl correspond
ing to the time of attainment of some particular minimum volume, 
but the value of k2' the permeability of the same cell to water as well. 
The relative parts played by the two constants in determining the 
magnitude and the time of attainment of the minimum value is discussed 
in another paper by JACOBS (1933b). It is there shown that while 
the time at which the minimum volume is reached depends on the 
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absolute magnitudes of the two constants, the value itself is determined 
only by their ratio K = k2/k l • For the most important case where C M 

is taken as equal to unity but where Cs may have any value, the theo
retical minimum volume may be found by means of the equation 

In (V min - 1)2 = In K C~ + K Cs + K + I In K Cs + K + I - VA 
VA K Cs + K + I + vA 

where A = 4 K Cs + (K Cs + K - 1)2. (82) 
Other equations are also derived which show the relation between 
the volume of the cell and the amount of solute that has penetrated 
it, etc. For further details the original papers may be consulted. 

A somewhat similar problem has recently been treated by LONGS
WORTH by a different method, which is preferable in that it permits 
the final differential equations that describe the process to be inte
grated directly and that the treatment, in general, follows strictly 
thermodynamic lines. The present method, however, has the advantage 
of greater simplicity in the manner of formulation of the necessary 
differential equations, and shows more clearly its relation to other 
published work on cell permeability. 

If in equations (79a) and (79 b) the area of the cell could be con
sidered to remain constant while its volume changed, certain simpli
fications of the mathematical treatment would be possible. Such a 
condition actually exists in the mammalian erythrocyte during the 
early stages of a swelling process, since the cell has a biconcave form 
and the two concavities may be converted into convexities with no 
change in surface. Taking advantage of this fact, JACOBS (1934) has 
derived equations and calculated tables which permit the estimation 
of the rates of entrance of rapidly penetrating solutes into the mam
malian erythrocyte from measurements of the time of attainment of 
the hemolytic volume in water, on the one hand, and in an isosmotic 
solution of the penetrating solute, on the other. It is shown in the 
same paper that when the time of osmotic hemolysis in an approxi
mately 0.3 M solution of a non-electrolyte exceeds a few minutes, no 
appreciable error is caused by considering the rate of entrance of water 
to be infinitely great and using a simpler method of treatment. Such 
a method, involving the assumption of an infinite rate of penetration 
of water into the erythrocyte, has recently been employed by SCHI0DT 
(1933). His equations at first sight seem to differ from those derived 
from equations (79 a) and (79 b) in that they contain a factor for the 
initial cell volume. This difference, however, is only an apparent one, 
since the factor in question in the equations of JACOBS was for con
venience, by the use of different units, incorporated in the constant kl . 

This constant may at will be converted into one involving any other 
desired units, and such a change will, in general, be made for purposes of 
comparison between different cells (see in this connection JACOBS 1934). 
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10. One-dimensional diffusion processes in infinite and 
semi-infinite systems. 

By an infinite system, in cases of diffusion in one dimension, will 
be understood a system that has no boundaries which can be reached or 
crossed by the diffusion stream; by a semi-infinite system one that 
has a single boundary of this sort. In the case of the homogeneous 
finite systems so far considered there have always been two such 
boundaries. Strictly speaking, infinite and semi-infinite systems are 
merely a convenient mathematical fiction, never encountered in actual 
experience; but, because of the slowness of diffusion processes, whenever 
the distance involved is great or the time is short, or both, real systems 
may for practical purposes be treated as if they were infinite or semi
infinite in extent. Examples of such treatment are not only very 
common in connection with the measurement of diffusion coefficients 
by physicists but will be found in the recent physiological literature 
as well. 

When it is possible to treat an actual system as if it were infinite, 
certain practical and theoretical advantages result. In the first place, 
mathematical computations are much simplified; instead of requiring 
the somewhat laborious evaluation of a series of sine-exponential or 
cosine-exponential terms, the solution of a problem involving an 
infinite or semi-infinite system may frequently be obtained directly 
from a table of values of the normal probability integral-indeed, 
some of the most important problems connected with such systems 
give rise to equations which can be solved by purely arithmetical 
means [see, for example, numbers (103) and (104) below]. So great 
are the mathematical advantages of the methods about to be described 
that STEFAN (1879) and others have preferred to apply them, with 
the assistance of the principle of reflected diffusion streams (p. 18), 
even to systems in which very considerable amounts of the diffusing 
substance reach the boundary or boundaries, and to which FOURIER'S 
method of analysis is entirely applicable. 

A theoretical advantage of the diffusion equations for infinite 
systems is that they are, in general, very closely related to those de
scribing the random Brownian movement of suspended particles or 
molecules in solution, which will be discussed in the following section. 
They therefore correspond to something that has a real existence, of 
which they give a readily intelligible mathematical picture. A FOURIER'S 
series, on the other hand, though it may have a sufficiently concrete 
meaning in the case of vibrating strings, possesses only a highly arti
ficial relation to a diffusion process. Other things being equal, therefore, 
the methods about to be described will usually be employed in cases 
where they provide a possible alternative to those considered in the 
preceding sections. 
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a) Solution of the diffusion equation for infinite systems. 
In all discussions of FOURIER'S series (see, for example, BYERLY 

1893, p. 52) it is shown, by the application of very simple trigonometric 
principles, that as the range, H, within which solution applies, is 
increased without limit, the general FOURIER'S series passes over into 
a definite integral known as FOURIER'S integral 

1 (x) =: j/(A)dAjcosa(J.-x)da (83a) 
o 

in which A and a are merely variables of integration which disappear 
when for them are substituted the values of the limits of the two 
definite integrals. Equation (83 a) may also be written in the alter
native form 

1 (x) = :jdajl(A)cosa(A-x)dA. (83b) 
o 

When 1 (x) is an odd function of x; that is, when 1 (x) = -I (- x) 
then (83 a) may readily be transformed (see BYERLY I. c., p. 54) to 

I(x) = ~ jt(A)dJ.jsinaAsinaxda. (84 a) 
o 0 

Similarly, when 1 (x) is an even function of x; that is, when 1 (x) = 
f (- x) 

I(x)= :j/()')dAjcosa},cosaxda. (84b) 
o 0 

Although (84a) holds for all values of x when 1 (x) is odd and (84 b) 
holds for all values of x when f (x) is even, either equation may be 
used when only positive values of x are involved, just as in the case 
of the original FOURIER'S series (see p. 35 above). 

In dealing with diffusion in one dimension in an infinite system it 
is necessary, as before, to find a solution of FICK'S equation which for 
all values of x and t is compatible with the conditions of some particular 
problem. Since in an infinite system there are no boundary conditions 
to be considered, it is sufficient that the solution should satisfy merely 
the initial condition 

u = 1 (x) when t = o. 

As before, particular solutions of the general diffusion equation must 
be selected and then properly combined; in the case of an infinite 
system it is necessary that for t = 0 the sum of these solutions shall 
reduce to one of FOURIER'S integrals which represents f (x) over the 
range - <Xl to + <Xl. As possible particular solutions we may take, 
as previously, 

u=sinaxe-x'Dt and u=cosaxe-<x'Dt. 
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These are still solutions when multiplied respectively by sin IX A and 
cos IX A, since the latter expressions involve neither of the variables x 
or t. Adding sin 1X.Ie sin IX x e- rJ.'Dt and cos IX A cos IX x e- rJ.' Dt and em
ploying the well-known trigonometric formula 

sin x sin y + cos x cos y = cos (x- y) 
we have u = e- rx'Dt cos IX (.Ie - x) 

which must still be a solution of FICK'S equation and will continue to 
be when multiplied by 1 (.Ie) d.le. Furthermore, since integration is 
merely the limit of a process of summation of a: series of terms of the 
same form 

CD 

u= f e-rx'Dtl().) cos IX (}.-x) d)' 

is also a solution. We may finally multiply this integral by ~ and by 
n 

d IX and again by integration with respect to IX take the limit of a series 
of terms having different values of IX but the same form, obtaining 

u = : J d IX J e- x'Dt 1 ().) cos IX (). - x) d)'. (85) 
o -CD 

This equation is still a solution of FICK'S equation and when t = 0 

it reduces to FOURIER'S integral (83 b) which represents 1 (x) over 
the range - co to + co. It is therefore the desired solution of our 
problem. 

Equation (85) may be made more useful for present purposes, 
first, by taking its alternative form analogous to (83 a), and then by 
applying to the latter the standard form for integration (see any table 
of definite integrals) 

glvmg finally as 
systems 

co _ b2 1 . 2 b d ./ n - -4 • e- a- x cos X x = _V_ e a-
2a 

o 
the fundamental equation for diffusion 

co (A _xl' 

u = I 11 ().) e- 41ft dJ •. 
2VnDt 

- CD 

b) Diffusion from a very thin layer. 

m infinite 

(86) 

Equation (86) may now be applied to several initial types of distri
bution of material represented in the equation by the form of 1 (.Ie). 
The simplest possible case is that of an extremely thin layer of solution 
of concentration U o and of thickness <5 x initially placed in an infinite 
column of solvent at the level x = o. Assuming a cross-section of 
unity, the total amount of diffusible material in the system is U o <5 x_ 
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Though CJ x is very small, U o may, in theory, be made sufficiently 
great to account for any desired initial amount of substance. In general, 
for an initial condition u = t (x) when t = 0, the total amount of 

." ." 

diffusible substance is f t (x) d x = f t (A) d A; mathematically it may 

be thought of as distributed in an infinite number of layers, each of 
thickness d x, and having a concentration whose relation to the position 
of the layer is indicated by the form of t (A). In the present case within 
a narrow region whose position does not differ appreciably from A = ° 
we have the constant concentration U o; elsewhere the concentration 
IS zero. Equation (86) for this particular case therefore reduces to the 
f.orm 

UoOX 
U= e 

2{nDt 

..,' 
4 Dt. 

That is to say, at any time, t, the concentration at any distance, x, 
from the original thin layer of diffusible material will depend in the 
manner indicated by equation (87) upon the amount of diffusible material 
U o () x, which may for convenience be represented by q. Furthermore, 
the amount contained at any time t in a layer of unit cross-section 
lying between x and x + dx will be udx; and the total amount lying 
between x = ° and x = a must therefore be the sum of all such infini
tesimal layers between the limits in question, namely, 

a .<' 

00 = q Ie -4Dt d x _ (88) 
-~ ,a 2 -VnDt 

o 
This equation for practical purposes may be improved by introducing 

a new variable z = ,; which causes it to assume the form 
2 vD t 

a 

2 V Dt 

O - q I -z' d (89)' ~O,a -ll; e z. 
o 

For greater compactness a symbol'IjJ (x) may be used to represent the 
value of the normal probability integral for the argument x. Remem
bering that the diffusion process is symmetrical, or alternatively, 
after introducing into equation (88) a lower limit - a, and remembering 
that the integral itself is symmetrical about x = 0, we obtain the 
useful relation 

Q±n = q'IjJ C;nt)' (90) 

By way of illustration, equation (90) may be applied to the following 
problem which will serve to illustrate in a concrete way certain impor
tant aspects of the diffusion process. Suppose that I ,000,000 molecules 
of cane sugar, could by some means be placed at the bottom of tall 
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cylindrical vessel containing water. What would be their distribution 
at the end of an hour? The solution of the problem may conveniently 
take the form of a calculation of the numbers of molecules that would be 
found in successive layers of I mm. in thickness. Though equation (90) 
gives the theoretical number of molecules lying between the limits 
± a, it is nevertheless applicable without change to the present one
sided distribution, since all the molecules that, if free to do so, would 
pass in the negative direction must here be reflected upward by the 
bottom of the vessel. The value of D for cane sugar may be taken as 
0.33 cm. 2/day; t must therefore be expressed in fractions of a day. For 
the desired time, equation (90) is successively applied to values of a 
·of 0.1, 0.2, 0.3, etc., using for this purpose an ordinary table of the 
probability integral. By the subtraction of each value of Q from 
the one that follows it, approximate figures such as those in the table 
are obtained: 

This method of treatment may also be 
applied to finite systems. For example, 
suppose that diffusion in the case just dis
-cussed had been allowed to take place, not 
in a very tall column of liquid, but in one 
only 4 mm. high. The distribution in such 
a case at the end of I hour could readily 
be obtained from the figures just given by 
applying the reflection principle described 
on p. 18. It is easily seen that for layers 

Distance from the I 
bottom ~~~e vessel I 

0-1 

1-2 

2-3 

3-4 
4-5 
5-6 
6-7 

over 7 

Number of 
molecules 

453,500 

318,700 

157,350 

54,590 

13,290 

2,280 

170 

20 

I mm. in thickness the number of molecules in each layer from the 
bottom upward would be 453,520; 318,870; 159,630; and 67,880. 

Cases of diffusion from a very thin layer are not limited to those 
of a purely imaginary nature. For example, a very important study 
was made by WESTGREN (19I4) in which the principles just discussed 
enabled him to determine D for colloidal gold and selenium preparations 
and from D, in turn, to deduce other properties of the colloidal particles. 
The method used was to throw down the particles by means of centri
fugal force into a layer on the bottom of a chamber in which, as they 
diffused upward, they could be counted at any desired level by the 
use of the ultramicroscope. By equation (87) it is obvious that in such 
a system the concentrations of the particles, i. e. their numbers in a 
given volume at any two levels, Xl and X 2, must bear to each other the 
relation xi - xi 

U 2 = e - ---:ji)t 
u l 

Taking the logarithms of both sides of the equation, it is evident that 
if In u be plotted against X2, a straight line ought to result. That such 
straight lines are in fact obtained and may be used for the estimation 
of D will be seen by consulting the various graphs given by WESTGREN, 
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which are based upon such figures as the following typical ones, 
selected at random from his published data. 

Distance in J.l 
from the bottom 

of the vessel 

5° 
25° 
450 

650 

850 

Concentration Log)O of 
of particles Concentration 

595 
568 
476 
371 

27 1 

165 
90 
45 

2·775 
2·755 
2.677 
2.569 
2·433 
2. 21 7 
1.956 
1.649 

Another application of the 
behavior of a very thin layer 
of solution in a tall column of 
water is found in the ingenious 
method suggested by PROCOPIU 
(1918) for determining the dif
fusion coefficients of electro
lytes. The principle of this 
method is to measure continu
ously the potential difference 
between two electrodes, one of 

which is placed so far from an original thin layer of solution of a dif
fusing substance at the bottom of the diffusion vessel that practically no 
diffusing material reaches it, and the other at any convenient position 
much nearer to the bottom of the vessel. Theory demands, and experience 
shows, that the potential difference between the electrodes in such a 
system must atfirst increase and then, after passing a maximum, decrease 
as the concentration at the second electrode passes through the same 
phases. That the concentration at any given finite level above the 
plane of contact between the thin layer of solution and the solvent 
must, in fact, pass through a maximum is obvious from the circum
stance that it starts at zero and again tends to return to zero as the 
diffusing material distributes itself more and more widely in an infinite 
quantity of liquid. The time at which the maximum is reached at any 
given level is readily found by a simple application of the principle 
of maxima and minima to equation (87). Evidently u must be a maxi-

mum at the finite time for which ~t: = o. Performing this differenti

ation, equating the resulting expression to zero and solving for t we 
obtain 

x 2 

tmax. = 2D . 

From this very simple relation D can be obtained from accurate 
measurements of time and distance alone. Absolute values of potential 
difference and concentration do not enter into equation (91); it is 
only necessary to know when at a given level they reach their maximum 
values. It will be noted that in this equation the usual relation between 
time and the square of a distance of diffusion appears. 

c) Diffusion from a layer of finite thickness. 
The case just discussed assumes several forms, but the most impor

tant of these practically is that of diffusion from a very thin layer 
originally placed at the bottom of an extremely (in theory, infinitely) 
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tall column of liquid. The related case may now be considered of the 
behavior under similar conditions of an initial layer of solution of 
greater but still of finite thickness, h. This problem may be solved in 
several different ways. The one that will first be discussed depends 
upon the fact that in the region from x = 0 to x = co it makes no 
difference whether the system be semi-infinite with a closed boundary 
at x = 0, and a layer of solution occupying the space between x = 0 

and x = h, or infinite with a layer of solution of thickness 2 h occupying 
the space between x = - h and x = + h. Since the infinite system is 
symmetrical, there can occur in it no detectable passage of material 
across the plane x = 0, which will therefore behave exactly as if it 
were a closed partition. In a system of this latter type in which the 
initial condition is u = U o between - h and + hand u = 0 elsewhere, 
we have by equation (86) 

h (.:!_ x)' 

u = 2 Y ~Di fe-"""4i5t d)'. 
-h 

A slight change in the variable enables this integral to be converted into 
a form similar to that found in tables of the normal probability integral. 

A.-x - -
Let fJ = .1-; then A = x + 2 V D t . fJ and d A = 2 V D t d fJ; also, the 

2 vDt 

previous upper and lower limits of integration 

h+x 

h-x 
now become .~ 

2 vDt 

and - -=. Making these changes we have 
2yDt 

h-x 

2ynt 

u = ;:fe-fl2dP. 
h+x 

2ynt 

Finally, remembering that the normal probability integral 
metrical on the two sides of x = 0 the equation becomes 

U o [ (h + X) (h - X)) u=-z 'IjJ 2yDt +'IjJ 2YDt . 

IS sym-

The value of u corresponding to any values of x, t and D may now 
be found with great ease. 

A very similar equation, obtained by another method, was used 
by STEFAN (1879) to calculate the amounts of material that in any 
given time, for different values of D, would pass from an initial layer 
of solution of concentration U o and height h into a series of layers of 
any desired thickness in an infinite overlying column of liquid. It is, 
of course, evident that equation (93) gives concentrations rather than 
amounts, but the latter are readily obtained from the former. If the 
layers in question be sufficiently thin, little error results from considering 
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that the average concentration within each layer is that at its mid
plane and multiplying this concentration by the volume of the layer. 
For greater accuracy, especially if the layers be thick, it is necessary 

x, 

to calculate enough values of u to evaluate the integral f u d x by means 
x, 

of SIMPSON'S rule or some analogous method. The necessary labor, 
however, even in this case is not great. In fact, so satisfactory is this 
method that STEFAN applied it even to finite systems to which the 
FOURIER method of analysis is also applicable. As has already been 
mentioned, in order to apply the calculated figures for an infinite system 
to a finite system it is only necessary to use the principle of reflection 
discussed above on p. 18. 

d) Diffusion from a column of unlimited length. 

A third, and most important, type of infinite system is that in 
which when t = 0, u = U o from x = - co to x = 0 and u = 0 from 
x = 0 to x = co. This arrangement may be assumed to exist in finite 
systems consisting of a layer of solution and of solvent,· respectively, 
each sufficiently thick so that diffusion does not appreciably affect the 
regions farthest removed from the original plane of contact. Examples 
of the approximate treatment of finite systems by means of equations 
derived for this type of infinite system are given by STEFAN (1878a), 
SCHUHMEISTER (1879), GRAHAM (1904, 1907), CARLSON (1911 a, b), 
BRILLOUIN (1912) (see criticism by FURTH 1927c, p.21O), DUMMER 
(1919), SVEDBERG (1925) and others. In particular, the important micro
method for studying diffusion processes introduced by FURTH (1925) 
employs the same principle. This method has recently been used, 
among others, by FURTH (1925, 1927), FURTH and ULLMANN (1927), 
ULLMANN (1927), NISTLER (1929, 1930, 1931), OSTWALD and QUAST 
(1929), SULLMANN (1931), FISCHER (1931), and ZUBER (1932a, b). 

The mathematical treatment of such cases is simple. For them, 
equation (86) assumes the form 

Introducing as before a new variable fJ = A - ~ the equation becomes. 
2 vDt 

x 

2y'Dt 

u = ~Je-fJ'dfJ Vn . 

Remembering the symmetry of the normal probability integral for 
positive and negative values of x, this may be written 
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x 

(» zVDt 
u = ~je-{J2dfJ- U o je-{J2dfJ 

Vn v'n 
o 0 

which may be further simplified by remembering that 
<X> 

j e- ii' d fJ = v' 2n . 
o 

The final equation, written in its most convenient form, IS 

95 

For negative values of x, i.e., for positions on the solution side of the 
original line of separation between solution and solvent, it is very easy 
by remembering the symmetrical form of the normal probability curve 
to convert equation (95 a) into 

U=~O-[I+1pC:Dt))' (95 b) 

It will be noted that when t = 0, equations (95 a) and (95 b) indicate 

concentrations in the two halves Of the system ° and ~o respectivelYt 
2 

also that as t approaches en both concentrations approach uo , and 
2 

finally that when x = 0, U = 1{O for all values of t greater than zero. 
2 

An important application of this last property of the system has been 
made by SVEDBERG (1925) and is referred to below (p. 131). 

An important application of equation (95 a) is involved in the 
method of FURTH mentioned above. In this method, following a sug
gestion of AUERBACH (1924), what is observed is not the concentration 
existing at a previously determined position at a given time, but rather 
the position reached by a previously determined concentration at a 
given time. The advantages of the latter procedure are, first, that 
one or a few appropriate standards of known concentration of a colored 
diffusing substance may be prepared in advance, and errors in the 
indirect calculation of other concentrations are thereby avoided; and, 
second, that the process of diffusion itself can be studied at any desired 
concentration with no necessity for assumptions as to the validity of 
FICK'S law. 

In cases where equation (95 a) may be considered to be valid, D can 
readily be obtained by FURTH'S method, as follows. Let v represent 
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the factor of dilution of the original concentration required to produce 
the standard concentration whose progress it is desired to follow. For 
this particular concentration we have 

:0 = :0 [1-~ C~)] 
~ C;nt) = 1-~ 

2:m = ~-1 (I - ~ ) 
D = ~a • f [~-1 ( 1- ~ )] -2 = ~2 f (V). (96) 

A table of values of f (v) has been prepared by FURTH (1927d) and 
reproduced by NISTLER (1931); by means of it the calculation of D is 
extremely easy. It is obvious from equation (96) that if in the graphic 
representation of the data obtained from experiments of this type, x 2 

be plotted against t, or x against Vi, a straight line will result whose 
slope for each concentration will be different. That this is usually, 
though not always the case, is apparent from the figures published by 
NISTLER (1929, 1930, 1931), SULLMANN (1931), ZUBER (1932) etc. 

e) Diffusion in semi-infinite systems. 

Semi-infinite systems are of much importance, not only in the 
measurement of diffusion coefficients and in other physical studies 
(v. WROBLEWSKI 1877, 1881, WUSTNER 1915, MANN 1924, TAMMANN 
and JESSEN 1929, DIRKEN and MOOK 1930, BRUINS 1931, etc.), but in 
connection with certain physiological problems as well. An example 
of the latter type of application, which will be discussed more fully 
below (p. 100), is the case where a muscle or mass of tissue, so large 
that during the time of the experiment its innermost regions are scarcely 
affected by diffusion, is exposed to a stirred external medium which 
preserves at its surface a constant concentration, either higher or 
lower than that already present in the tissue. Strictly speaking, a case 
of this sort is likely to involve diffusion in more than one dimension, 
but when the depth of penetration or of escape of the diffusing sub
stance is small in comparison with the dimensions of the tissue in 
question, little error is caused in treating the entire surface as if it were 
a single plane. Problems of this sort are dealt with as if the mass of 
tissue extended from x = ° to x = 00 and were subject to some specified 
boundary condition at the plane of contact with the external medium. 

The mathematical treatment of semi-infinite systems is, in general, 
similar to that of the infinite systems discussed above, though it differs 
in several details. As before, since an infinite distance on one side of 
the origin.is involved, a FOURIER integral will be employed, which must 
reduce to f (x) when t = 0. But in addition it must also reduce to zero 
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for X = 0. Since in this case, in the system itself, we have to do only 
with positive values of X, any of the integrals (83a), (83b), (84a) or 
(84 b) in the absence of the boundary condition might be employed 
to represent 1 (x); however, in order to make the solution reduce to 
zero when x = 0, (84 a), which contains sin IX x is chosen. We have, 
therefore, 

u = : / d IX/ e- r;.'Dt 1 (A) sin IX x sin IX A d A. 
o 0 

This equation satisfies the initial and the single boundary condition, 
but it is not in a form very suitable for computation. Using, however, 
the trigonometric formula 2 sin x sin y = cos (x - y) - cos (x + y) the 
integral becomes 

u = :/1 (J.) dJ.j e- r;.'Dt [cos IX (A-X) - cos IX (A + x)] d IX. 

o 0 

Treating this exactly as before (p. 89) we obtain 

'" ( (.l - x)' (.l + x)' ) 
u=-I-JI(A) e-~ -e-~ d) •. 2VnDt . 

o 

For the case of the muscle mentioned above where 1 (x) = 1 (A) = uo, 
after introducing the variable {3 as before, and remembering the sym
metry of the normal probability integral for positive and negative 
values of x, we obtain from equation (97) 

x 

2VDt 

U = 2 U o Je- {J' d {3 vn 
o 

which may be more simply written 

u = uo V' C iD t ) . 

The values of u corresponding to any values of x, t and D may now 
readily be obtained from a table of values of the probability integral. 

It frequently happens that conditions are reversed and that dif
fusion is into a mass of tissue, whose original initial concentration is 
zero, from a constant external concentration of c. This case may readily 
be dealt with, subject to the restrictions mentioned on p. 26, by noting 
that it is the same except for the addition of a constant term, c, as the 
imaginary case of diffusion from an internal concentration of - C 

to an external concentration of zero. The latter case is covered by 
equation (98). But the constant term, c, may be added at will since 
u = C is itself a solution of the diffusion equation (8). We have, 

Ergebnisse der Biologie XII. 7 
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therefore, as the required solution, which reduces to U = 0 when 
t = 0 and u = c when t = co, as it should 

( 
2~ ) 

U = C 1-In[e- f3'd fJ . (100) 

This may also be written 

U = c [I - ~ C ;n t )] . (101) 

When the external concentration is c and the initial internal concen
tration is not zero but some other value, uo, where c> uo, it is only 
necessary to use equation (100) for a concentration of c - U o and add 
U o to the result. The procedure when c < U o is equally obvious. 

It will be noted that equations (100) and (101) very closely resemble 
(94) and (95 a) except that the value of U is twice as great in the former 
as in the latter. It is obvious therefore that the linear relation, dis
cussed on P.96, between the position, x, of some chosen concentration 
and the square root of the time must hold for semi-infinite as well as 
for infinite systems. This relation is particularly easily observed in 
cases of diffusion of some substance, which is either itself visible or 
is made visible by an indicator into a long column of agar-agar or 
gelatin from an external medium of constant composition (see in this 
connection CHABRY 1888, YEGOUNOW 1906a, b, VANZETTI 1914, AUER
BACH 1924, etc.). 

The case of diffusion from a layer of solution of finite thickness, 
originally placed at the bottom of a very tall column of solvent, has 
already been treated by means of an equation derived for an infinite 
system, though strictly speaking the system in question is semi-

infinite with the boundary condition ~~ = 0 when x = o. The same 

problem may, if desired, be dealt with in the manner just discussed 
except that in order to satisfy the present boundary condition, the 
form of FOURIER'S integral containing cos ex. x, i. e., (84 b) above is 
used. By proceeding as before and taking advantage of the relation 
2 cos x cos y = cos (x + y) + cos (x - y) we are led to the. same 
equation as that originally obtained, namely, number (93). 

f) Rate of diffusion across a plane. 
Among the most valuable equations relating to infinite and semi

infinite systems are those which make possible a calculation of the 
amount of diffusing material that crosses a given plane in any desired 
time. Several physiological applications of such equations will be 
mentioned below. The method used in obtaining them is the same as 
that already described for finite systems, namely, first to find the 
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concentration gradient ~~ by differentiation, then to multiply this 

gradient by - DAd t, and finally to integrate the resulting expression 
between 0 and t. It will be noted that the differentiation of such equa
tions as (94) and (100) cannot be performed in as simple a manner as is 
possible with a FOURIER'S series. However, it is shown in the textbooks 
of the integral calculus that subject to certain conditions, which are 
here fulfilled, definite integrals of the types in question can be differ
entiated with respect to their variable upper limits of integration 
by means of the simple formula 

y 

d~JI(x)dx = I (y) ~:. 
° Applying this formula to equations (94) and (100) which represent, 

respectively, diffusion from a semi-infinite column of solution into a 
semi-infinite column of water and into water which is constantly 
renewed at the boundary between the two media 

OU U o -=----e ox 2VnDt 

x' 
4Dt (lOza) 

and 
x' 

~=-~e-4Dt 
ox VnDt 

(lOZ b) 

The plane of most interest is that represented by x = o. Substituting 
this value of x, multiplying by - DAd t and integrating between t = 0 

and t = t, we obtain for the two cases, in the order mentioned above, 
the very important equations 

l/Dt Qo,t = uoA V nand 

,/Dt 
Qo, t = Z U o A V n' (104) 

It is interesting to note that the amount of substance that passes 
across the plane x = 0 is exactly twice as great when the concentration 
at this level is kept at zero as when it is allowed to change in accordance 
with the ordinary laws of diffusion. This relation, however, is what 
would be expected from a consideration of the theory of random mole
cular movements. When in diffusion a molecule reaches the plane, 
x = 0, the chances that it will go forward or backward are each l/Z. 

But, if by stirring or some other method of removal, all the molecules 
that reach the plane are carried forward, then the number actually 
crossing this level must be exactly twice as great as before. 

Equation (103) can be applied to infinite systems in which stirring 
or mixing is absent, and in which D has the same, or nearly the same, 
value in the two halves of the system. This would be the case in dif
fusion from one aqueous medium to another, and even approximately 

7* 
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SO in diffusion from an agar-agar or gelatin gel of not too great concen
tration to water. The necessary conditions would, however, no longer 
hold in diffusion from muscle to an unstirred aqueous medium since 
the effective diffusion coefficients in the two media are too different. 
Such cases as this could perhaps be dealt with by the more complicated 
method of treatment of systems composed of two dissimilar regions 
given by FURTH (1927c, p. 192). It is far simpler, however, to use a 
stirred external medium and to apply equation (104). 

Equation (104) has been used for physiological purposes by a 
number of workers (STELLA 1928, EGGLETON and HILL 1928, HILL 
1928, ADOLPH 1931). The principle involved is that if diffusion occurs 
for a relatively short time between a large mass of tissue such as an 
entire muscle and an external stirred medium of practically constant 
composition, the innermost parts of the tissue are not appreciably 
affected by the diffusion process, and the case may with very little 
error be treated as one involving a semi-infinite ,solid with a plane 
surface equal in extent to the entire surface of the tissue. As the time· 
becomes longer, the assumptions that the body is semi-infinite and 
that diffusion in it occurs in only one dimension at right angles to 
a plane surface both become less and less tenable. Experience shows, 
however, that the times within which equation (104) is approximately 
true are entirely suitable for experimental work. 

As an example of the application of the method, the following 
results reported by EGGLETON, EGGLETON and HILL (1928) may be 
cited as typical. A pair of frog's legs was skinned and stimulated in 
nitrogen. It was then plunged rapidly into 20 c.c. of oxygen-free RINGER'S 
solution. After a time, tI , it was placed in a second fresh 20 c.c. sample, 
and after a further time, t2 , into a third similar sample. Analyses were 
made of the solutions to determine the amount (Q) of lactate lost by 
the muscles during each interval. As long as equation (104) is applicable 
to the process, there should be a linear relation between Q and the 
square root of the time. In the present case the relations observed 
were tl = 12.5 minutes 

QI = 0·59 mg. 
Qqlt-; = 0.167 

t2 = 27·5 
Q2 = 0.86 

Qd/t;; = 0.164 

ta = 49 
Qa = I.I8 

Qa Vla = 0. 169. 

The agreement is excellent, indicating that it is permissible to apply 
the equation in question to the calculation of diffusion coefficients. 
For this purpose the other necessary data are that the amount of 
lactate found in the muscles at the end of the experiment plus that 
which had escaped was 4.9 mg., distributed in 4.7 c.c. of muscles, in
dicating therefore a value of U o of 1.05; and that the area of the 
muscles was 17 cm. 

lntroducing these figures into equation (104) a value of D of 
6.9 X 10- 5 cm. 2fminute is obtained. This value is much lower than 
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that found by the same investigators for the same substance by essen
tially the same method for agar jelly (6.6 X 10- 4) or than those already 
known for related substances in water. Furthermore, the value of the 
coefficient changes greatly with the condition of the muscle, decreas
ing during extreme fatigue to 5 X 10- 4, but increasing in heat rigor 
to a value of approximately twice that associated with normal muscle. 
These results and the somewhat similar one reported by STELLA (1928) 
can best be accounted for by assuming that the diffusion in muscle 
of substances such as lactates, phosphates, etc. takes place chiefly 
in the lymph spaces rather than across the cell membranes. The volume 
of these spaces is evidently subject to considerable decrease in fatigue, 
while in heat rigor, on the other hand, injury of the individual muscle 
cells probably increases their permeability and in this way increases 
the value of the diffusion coefficient. 

It is of interest in this connection to compare the diffusion coeffi
cients given by KROGH (1919a) for oxygen in muscle and in water, 
respectively (p. 67). It will be noted that the former is not greatly 
less than the latter; this fact would seem to indicate a much greater 
permeability of muscle cells to oxygen than to lactates, phosphates, 
etc. - which is what would be expected on other grounds. It will 
be noted that diffusion coefficients for muscle, because of the complexity 
of the structure of this tissue, are not in all respects comparable to 
those for water and for other homogeneous media, since they are based 
merely upon an over-all effect for the tissue as a whole. But since they 
describe accurately and quantitatively the course of diffusion in such 
a tissue they can be used with considerable confidence for making the 
calculations which from time to time become necessary in physiological 
work. 

Equation (103), though not so useful for physiological purposes 
as (104), is nevertheless frequently of much value in dealing in an 
approximate manner with diffusion processes in finite homogeneous 
systems. For example, under those conditions where the infinite 
series in such an equation as (32) converges too slowly for convenience, 
(103) may with little error be substituted, and the necessary calcu
lations may then be made with ease. Thus, suppose that diffusion 
between the two halves of the system represented in equation (32) 
has taken place for a relatively short time. Under these conditions 
the regions farthest from the original boundary of the solution and the 
solvent are so little affected that the system, for practical purposes, 
may be considered to be infinite. For such a case the amount of sub
stance, Q, that has passed from one half of the vessel to the other is 
given by equation (103) and we have 

QI-Q2 = (uoH~_2UoAl/Dt)luoHA = 1- 4 -.~. (105) 
Ql + Q2 2 V n 2 v' n V 1f2 
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It was, indeed, by means of this very simple relation that the values in 
the second column of the table on p. 45 for small values of DtJH2 were 
calculated. 

The useful approximation used by INGHAM and by ROUGHTON 
(I932) (see p. 52) may be derived in exactly the same way by means 
of equation (104). Instead of representing the degree of saturation of 
the finite system with one open boundary in which they were interested 

by means of equation (43) when 4D~2 is small, the degree of saturation 

may be obtained simply by dividing Q, as given by equation (I04), 
by the volume of the system. This leads at once to the desired result, 
namely 

(106) 

II. Brownian movement and diffusion. 
The discussion of diffusion processes in the preceding sections has 

been based upon FICK'S law. For most purposes, this method of 
treatment is the best one available, but it should not be forgotten that 
there is another entirely different method of approach, which historic
ally has played an important part in the development of a number 
of modern concepts in physics and physical chemistry, and which has 
certain advantages of its own as a means of dealing with problems of 
diffusion. The alternative method is to consider statistically the 
behavior of the individual diffusing molecules, using as a visible model 
of their behavior the Brownian movement of small particles suspended in 
a liquid medium. This method is evidently very different from that 
based on FICK'S law, which makes no assumptions as to the exact 
molecular constitution of solutions, and which is therefore equally 
applicable to the flow of heat in solid bodies, in which movements of 
translation of discrete particles is not involved. 

The subject of Brownian movement is very adequately dealt with 
in a number of special monographs (PERRIN I909, I9I4, SVEDBERG 
I9I2, DE HAAS-LoRENZ I9I3, FURTH I93I b, etc.) to which the reader 
is referred for historical and other details which must be omitted 
here for lack of space. It was not until three quarters of a century 
after its description and somewhat crude experimental treatment by 
BROWN (I828) - it had been noticed and commented upon by other 
microscopists even earlier - that Brownian movement became more 
than an object of scientific curiosity, and received the serious attention 
from physicists that it deserved. The first person to deal with the 
subject theoretically in an entirely satisfactory manner and to give it 
a definite quantitative relation to other physical phenomena was 
EINSTEIN (I905 and later), whose more important papers in the field 
have been collected in a single small volume (EINSTEIN 1922). About 
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the same time, and entirely independently, v. SMOLUCHOWSKI (1906 
and later) obtained very similar results, which have likewise been 
collected in a convenient volume (v. SMOLUCHOWSKI 1923). The 
theoretical treatment of the subject by these two investigators and 
its experimental study, particularly by PERRIN (1909), SVEDBERG 
(1912) and their respective collaborators, forms one of the most im
portant chapters in the history of modern physics. 

a) The mean squared displacement. 

While the study of Brownian movement may be said to have 
definitely established the truth of the molecular and the kinetic theories 
of the constitution of matter, and while it has received practical appli
cations in as diverse fields as that of the measurement of the charge 
carried by an electron and of the nature of the factors that determine 
the limits of sensitivity of a galvanometer, it will be considered here 
only in its relation to diffusion processes. This consideration may 
appropriately begin with a simple statistical treatment of the behavior 
of a large number of solute molecules or of visible particles showing 
Brownian movement. 

In the first place, the hypothesis may be made - and its truth is 
confirmed by all the available experimental evidence - that a freely 
suspended particle or solute molecule, surrounded on all sides by 
solvent molecules and other particles or molecules similar to itself, 
and in the state of intense agitation demanded by the kinetic theory, 
will be equally likely to move in any direction. Since a study of the 
movement of such a particle in three dimensions presents both experi
mental and theoretical difficulties, the problem may be simplified by 
restricting it merely to the components of the actual movements 
which lie in a single dimension, in which the distance of the particle 
from some chosen plane may be designated by x. In general, every 
one of the continual and countless collisions which the particle suffers 
with the surrounding molecules will result in some change in x, and 
these changes are equally likely to be in the positive or the negative 
direction. Furthermore, because of the entire symmetry of the system, 
whatever the total effect of some given large number of collisions 
might be, such an effect, if repeatedly observed, would be found to 
occur just as often in the one direction as in the other. 

When the behavior of a single visible particle showing Brownian 
movement is studied under the microscope, it is obviously impossible 
to detect the effects of single collisions; all that can be done is to observe 
the total effect in a time measured in, say, minutes, of an inconceivably 
great number of collisions. Experience shows that if a single particle be 
observed at two times separated by a convenient interval, it undergoes 
during that interval some measurable displacement in the x-direction. 
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This displacement may be called Liz. How is Liz related to time? 
This question is very clearly discussed by DE HAAS-LoRENZ (1913) 
in a manner which may be roughly reproduced as follows. Let the 
total number of collisions that have resulted in a given displacement be 
represented by n, and the separate displacements following each 
collision by Sl, S2, Sa, etc. Then, 

Liz = Sl + S2 + sa + . . . (lO7) 
where the different values of s, in general, differ in magnitude and may 
be either positive or negative in sign. Since a single observation on 
one particle gives no possible means of predicting the behavior of 
other particles, or of the same particle at other times, a statistical 
study of many observed displacements is necessary; and it will be of 
value in proportion to the number of separate observations on which 
it is based. 

It is obviously useless to attempt by repeated observations to find 
an average value of Liz - generally represented by Liz - since both 
theory and experience tell us that in a completely symmetrical system 
this value must approach zero as the number of observations is indefini
tely increased. If, however, the effect of the magnitude of each observed 
value of Liz be retained but that of its sign be eliminated by squaring 
the values in question, an average value of the squared displacements, 
i. e., Lf~, can then be obtained which has great statistical significance, 
being in fact, identical with the square of the measure of variability, 
a, called the standard deviation by statisticians. But this value, by 
equation (lO7), must be 

LI; = si + s~ + s~ + ... + 2 Sl S2 + 2 Sl S3 + ... + 2 S2 S3 + ... 
Of the separate terms used to obtain the averages on the right

hand side of the last equation, those having the form of squares are all 
positive; the remainder are equally likely to be positive and negative, 
and their averages must therefore approach zero as the number of 
observations is indefinitely increased. Furthermore, for a very large 
number of observations, si = s; = s~ = s2, etc., and we therefore have 

LI~ = n S2. 

But n, the total number of collisions, must be equal to the total time, 
t, divided by the average time between collisions 1:", and the important 
relation is obtained 

- 52 
LI~=-t=kt. 

7: 
(lOS) 

In other words, on the average, there must be a proportionality, not 
beween time and displacement in a given direction, but between time 
and the square of the displacement. But this relation has already 
been encountered in a very different form in every equation in the 
preceding sections having to do with finite systems in which the 
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112 :n2 D t.. 1 db' 1 . 11 h . exponent H2 IS IllVO ve ; 0 VIOUS Y III a sue equatIOns con-

stancy of nand Q demands a constancy of the ratio t1H2. Similarly, in 
all the equations pertaining to infinite systems in which the relation 

,; in any way appears, the same principle is involved. There is, 
2 vDt 
in fact, no more characteristic property of diffusion processes than this 
relation of distance to the square root of the time. (See also in this 
connection p. 96.) 

The same treatment as that just applied to one dimension may 
readily be extended to two and three dimensions. Thus, let the dis
placement in the xy plane be designated by L1v. Then L1; = L1; + L1~. 
But for L1; there can be obtained exactly the same sort of expression 
as for L1~. Therefore 

L1~ = 2 n S2 

and by the same reasoning for three dimensions 

L1; = 3 n S2. 

It follows that whatever the number of dimensions, the mean squared 
displacement in that number of dimensions is proportional to the 
time. In other words, on the average, the square of the total distance 
in a straight line that a particle travels from its starting point is also 
proportional, though the factor of proportionality different for the 
cases of one and of three dimensions, to the time. 

b) Brownian movement and probability. 
It is possible by an extension of the simple type of reasoning so far 

employed to draw more detailed deductions about the statistical 
behavior of particles in Brownian movement. Suppose that within a 
time, t, long enough to permit the making of ordinary observations, 
a particle be subjected to n collisions. Let a distance s be defined by 
dividing the total distance travelled by the particle both forward and 
backward in the x-direction by n. As determined in this way, for 
times measured in hours, minutes, or even seconds, s will have a highly 
reproducible value and we may adopt the convenient fiction of supposing 
that the progress of the molecule has taken place in n equal steps each 
of length s, some. forward and others backward. Now although the 
total distance travelled by a particle in one dimension in a reasonably 
long time will differ only negligibly from experiment to experiment, 
the distance of its observed position from the starting point will be 
highly variable, since forward and backward steps of length scan 
occur in all possible proportions. From the conditions of symmetry 
in the system we know that the chances of forward and backward 
steps are each equal to 1/2. But this is exactly the situation from which 
numerous derivations of the so-called normal probability curve take 
their origin. Omitting this derivation and merely making use of the 
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well-known end result, we have for a distribution in which the standard 
deviation is represented by a, a probability that a given deviation shall 
fall between the limits ± x 

X x' 

p ± x = .: Je -2a' d x . 
av 2n 

o 
By a suitable transformation this becomes 

x 

aV2 
P -2J-x'd ±x- Vn e x 

o 
which is the form found in most tables of the normal probability inte-

gral. In the present case a is evidently equal to -V LI~, which can 
readily be determined from a sufficient number of observations. 

An experimental test of the relation of Brownian movement to the 
probability integral was made by PERRIN (I909) from data obtained 
by CHAUDESAIG UES. In the experiments in question, particles of gamboge, 
of as nearly as possible of the same radius (0.2I2 fJ) were observed 
under the microscope, and the components of their displacements in 
a single dimension in a given time were measured. In one series, the 
following data were obtained from observations on 205 particles. 

Displacement Number I Number 
in micra Observed Calculated 

0 - 1.7 48 44 
1.7- 3·4 38 40 
3·4- 5. 1 36 35 
5.1- 6.8 29 28 
6.8- 8.5 16 21 
8.5-10.2 15 15 

10.2-11.9 8 10 
11.9-13.6 7 6 (5) 
13.6- 15.3 4 4 
15.3-17.0 4 2 

Total 205 1205 

To calculate the theoretical number of 
displacements of any given magnitude, 

a (i. e., -VL1~) is first obtained from the data 
in the first and second columns. Since 
the individual displacements are not given 
exactly but in groups falling between two 
limits, the arithmetical mean of these limits 
may be used for the calculation. The work 
is simplified by measuring Llx not in micra 
but in units of I.7 fJ. Expressed in this 
unit rather than in micra, a2 = I3.84. Intro
ducing this value into equation (I09) to 
obtain the probabilities of displacements 

not greater than I, 2, 3, ... respectively, multiplying these proba
bilities by the total number 205, and taking the differences between 
the values successively calculated in this way, the figures shown in 
the last column are obtained. The figure in parenthesis is that given 
by PERRIN, but the one substituted for it seems to be preferable. The 
agreement between theory and observation is extremely good. 

c) The relation between displacement and the diffusion coefficient. 
It will be noted that by means of equation (I09) the manner of 

distribution in one dimension of a number of particles originally arranged 
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in a very thin layer may be calculated for any desired value of t if (] 
be known. But another equation [(90), P.90] has already been derived 
in a very different manner for exactly the same case, and differs from 
the present one only in containing as the upper limit of integration 
2 v' D t in place of (] V2. It follows, therefore, if both equations be true, 
that since (]2 = L1 ~ we may write the equation 

L1~=2Dt. (IIO) 
This same relation may, indeed, be obtained from equation (87) in 

a different and a somewhat preferable way. By means of the latter 
equation, starting with a number of particles, N, arranged in a plane, 
which is taken as the origin for the measurement of x, the number of 
particles that at any time t have travelled a distance x measured 
perpendicularly to this plane (i. e., the number that at the time in 
question lie between the levels x and x + d x) IS 

N -~ 
nx= ---=e 4Dt dx. 

2VnDt 
If now this number for each distance be multiplied by the square of 
that distance, if the sum of all possible terms of this sort be obtained 
by integration, and if then, finally, this sum be divided by the total 
number N, the result will be the mean of the squared deviations, i. e., 
L1~. We have therefore 

co x' 

L1~ = _I jX2 e - 4Dt d X. 
2 linDt 

- co 

This integral may be simplified by introducing a new variable z = 4;; t' 
giving co 

--- 4 Dt j,r 
L1 ~ = Vn Y z e- z d z . 

o 
Integrating by parts 

A2 =_4Dt [_,r;, -zlco+-±-Dt j -z dz 
LJ x Vn Vze 0 lin e 2YZ' 

o 
The expression enclosed in square brackets vanishes and the integral 
which remains, on again substituting a new variable u = Vz, becomes 

ro 

- 4Dtj L1 ~ = yn e- u' d u = 2 D t. 

o 
We are therefore led in this way to exactly the same equation as that 
already given above (1I0) which was in fact originally derived from 
first principles by EINSTEIN (190S, 1908). 

Another example of the same important relation between the 
diffusion coefficient and the mean squared displacement of individual 
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molecules is obtained by comparing the SUTHERLAND-EINSTEIN equation 
[(3), p.12] with a similar one due to LANGEVIN (1908), the derivation 
of which presents several points of interest. Consider the displacement 
parallel to the x-axis of a particle in Brownian movement in conse
quence of the impacts of the surrounding molecules. Let X be the 
component of the forces due to these impacts which acts in the x-direc
tion. The effective force acting on the particle and bringing about its 
displacement is equal to its mass, m, multiplied by its acceleration, 

~t~' This effective force is evidently also equal to X minus the fric

tional resistance at unit velocity, t, encountered by the particle multi

plied by its velocity, ~~. We therefore have 

d2 x dx 
m--;[i2=-t([t+X. 

Multiplying both sides of the equation by x it becomes 

d2 x d x 
mX--;[i2 = - t xdt + Xx. 

A new variable, X2, may now be introduced by the routine methods of 
the differential calculus, giving for any single particle 

m d2(X2) -m (dX )2= _L .. ~ .. t~2. + Xx. 
2 d t2 d t 2 dt 

If analogous equations be employed for a large number of particles 
and all be added and averaged, an expression involving x2 is obtained. 
At the same time the average of the X x terms disappears, since positive 
and negative values of x tend to balance each other. In pla'Ce of 

m (¥ty may be written mv2, which, it will be noted, is twice the value 

of the kinetic energy of the particle parallel to the x-axis. Now from 
the kinetic theory of gases, the total kinetic energy of a particle taking 
part in the random molecular movement in a system of this sort is 

~ RNT . This energy is, on the average, equally distributed in three 

directions at right angles to one another, and its magnitude, therefore, 
in the one dimension under consideration must be equal to one-third 
of the total value. The equation may therefore be written 

md2(x2) RT fd(x 2 ) 

-2 (fl2- -]V - 2: (It 

Introducing a new variable, p = d ~~2), the equation becomes a simple 

linear differential equation of the first order, namely, 
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whose solution, obtained by the use of the integrating 
followed by the restoration of the original variable IS 

d (X2) 2 R T - ..L t 
di= -Nj + Cle m 

log 

t t 
factor em , 

When t, according to LANGEVIN, is of an order of magnitude that can 
be measured, the last term may be neglected. Dropping it, and again 
integrating, the result IS 

- 2RT 
X 2 = N j t + C2 • 

But when t = 0, x = Xo and the equation becomes 
- - 2RT 
x2- x5 = JliTt. 

Now since x = Xo + Liz, x 2 = xg + 2 Xo Llx + LI;; and on taking 
average values, the term containing x, which is equally likely to be 
positive and negative, tends to vanish. The equation therefore becomes 

" 2RT RT 1 LI - --t- - -- .. _-- t (III) 
x - N j - N 3 n l}Y • 

On comparing this equation (into which the value of t obtained by 
means of STOKES' law either mayor may not be introduced) with the 
SUTHERLAND-EINSTEIN equation, the relation shown in equation (IIO) 
again appears. 

Equation (I I I) has been tested in different ways. The direct relation 
between 21; and t which it demands was shown in fact to exist by 
CHAUDESAIGUES (1908), and more fully by CHAUDESAIGUES and PERRIN 
in the experiment cited above (p. 106). CHAUDESAIGUES also demon
strated an approximately inverse proportionality between LI; and the 
radius of the particles, and between LI; and the viscosity of the medium, 
other factors in each case being equal. SEDDIG (1908) had also found 
that a change in temperature, which affects both T and 'Y} in equa
tion (II I), has approximately the predicted effect, though there was in 
his results a disagreement of about six per cent between theory and 
observation which he attributed to an experimental error. The most 
conclusive test of the equation, however, was furnished by PERRIN 
who calculated N for two different types of suspensions (gamboge 
and mastic) for several different temperatures, for viscosities, ranging 
from that of water to one increased 125 times by the addition of glycerol, 
and for radii whose extreme values were 0.212 f1 and 5·5 f1 respectively. 
In all cases, not only did the calculated values of N show a good agree
ment among themselves, but these values were fairly close to those 
obtained by entirely independent methods. 

PERRIN (1909) has summarized some of his chief results and SVED
BERG (1912, p. 116) has made a more complete tabulation of them. The 
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value of N indicated by all the experiments of this type is, according 
to PERRIN, 6.85 X 1023, which may be compared with the value of 
6.88 X 1023 obtained by the same investigator by the sedimentation 
equilibrium method (p. 128). Though this value is of the right order 
of magnitude, it is slightly higher than the accepted value of 6.06 X 1023• 

More recently SHAXBY (1923, 1925), thinking that better results would 
be obtained by the use of particles more perfectly wetted by water 
than those employed by PERRIN, made similar studies with spherical 
bacterial celIs (cocci) and obtained the very satisfactory values of N 
with Staphylococcus albus of 6.08 X 1023 and with S. au reus of 
6.22 X 1023• 

d) Behavior of a finite number of particles. 
Though, in general, the normal probability distribution, on which 

much of the foregoing discussion is based, provides a highly satis
factory method of dealing with the behavior of individual molecules 
and particles in Brownian movement, it has one limitation, namely, 
that it describes the theoretical behavior of an infinite number of 
units, while the number involved in any actual case, though enormously 
large, is nevertheless finite. The equation of the normal probability 
curve demands that in any time, however smaIl, some diffusing material 
shaIl find its way to any distance, however great. This is obviously 
impossible for a finite number of molecules or particles, and it is not 
permissible, therefore, to employ this distribution in its usual form to 
calculate the extreme displacements to be expected in any given 
system. FRANK (1918), however, has shown how this difficulty may be 
dealt with theoreticaIly, and SITTE (1931) has made actual observations 
which are in exceIlent agreement with the theory, of which the following 
is a very brief summary. 

By equation (90) or by equation (109) after the substitution of 
y2Dt for (1, the number of molecules, n, that at the time t wiIl on the 
average lie between the limits ± x will be 

n= N1fJ C;Dt) 

where 1fJ (z) represents the probability integral for the argument z. The 
number that will exceed this distance is obtained by subtracting the 
right-hand side of this equation from N. When only a single molecule 
exceeds the distance x, we may take x as the boundary of the diffusing 
swarm, and the distance in question is found from the relation 

~=I-1fJC;Dt) or X=2fDt1fJ-1(1-~) (112) 

where 1fJ -1 (x) bears the same relation to 1J! (x) that sin -1 x does to 
sin x. For smaIl values of N, x may readily be calculated from ordinary 
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tables of the probability integral. When N is very large we may use 
the series 

e-" (. I 1.3 ) 
I -1p (z) = .1_ 1--2 + -;--( 2)2 - ••• 

zvn 2Z 2Z 

where z = .:-n.. If N be extremely large and x therefore sufficiently 
2 v Dt 

great, so that approximately ;t' 

we may, after taking logarithms of both sides, and remembering that 

In C"':;;) is negligible in comparison with In N, finally obtain the 

relation 
x = 2 VDt V In N. (I 13) 

That is to say, the distance, x, travelled by the "head" of the swarm 
of molecules in a given time, say I second, increases without limit with 
increasing values of N; but the rate of increase is surprisingly slow. 
Thus, to double the value of x, in the region to which equation (113) 
applies, it would be necessary to increase N in the proportion given 

by ~:~: = 4 i. e., N2 = Nt; to treble the value of x, it would be ne

cessary to take N2 = Ni, and so on. 

e) The mean time of two-sided first passage. 

It was mentioned in the introduction that Brownian movement 
has recently been applied to a study of some of the physical character
istics of protoplasm. One such study was made by BECKING, BAK
HUYZEN and HOTELLING (1928) who measured the displacements at 
fixed intervals of particles 0-4 f.1, in diameter in the parietal protoplasm 
of Spirogyra, and applied to these displacements equation (II I). It 
was found that a value of 'YJ could be determined in this way which 
varied in a characteristic manner with temperature and could be used 
to throw light on the physical properties of the protoplasm; but it 
was emphasized that this value could not be treated as the true viscosity 
of a liquid, since protoplasm is not a simple liquid. Indeed, from-various 
discrepancies between the theoretical and observed behavior of the 
particles, the conclusion could be drawn that Brownian movement in 
the protoplasm of Spirogyra is subject to certain hindrances which 
are probably of a structural nature. 

The method used by BECKING et al., which consists in measuring 
the horizontal displacements of a sufficient number of particles in a 
given time, while theoretically sound, is somewhat more troublesome 
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to carry out than another method due to FURTH (1917) and called by 
him the method of the mean two-sided time of first passage. The 
principle of the method, which promises to become of great usefulness 
in biological investigations (see PEKAREK 1930 and following papers), 
is to introduce into the field of a microscope a number of parallel and 
equally spaced lines at a distance b from one another. The time when a 
particle crosses anyone of these lines is noted, and also that when it 
crosses the next line on either side. The observation is then repeated 
many times, either with the same or with a different particle, and the 
average time of passage of the next line in either direction is obtained. 
It will be shown below that this average time bears a very simple rela
tion to the diffusion coefficient of the particle in question. The reason 
for not selecting for observation a single one of the two possible lines 
that might be crossed is that since, theoretically, half of all the particles 
must move in one direction and half in another, the average time for 
crossing the next line in a previously specified direction would be 
infinite. It is shown by FURTH that even with a single line, an equation 
can be derived which relates the diffusion coefficient to the average 
of all times of passage not greater than some selected value. This 
method, however, is inferior to the two-line method, which because 
of its probable practical importance in biological research may now 
be discussed in greater detail. 

Imagine a particle at the moment it leaves in either direction a 
given line represented by x = b. The two adjacent lines are taken as 
x = 0 and x = 2 b, respectively, b being the distance between any two 
lines. What is the probability that in the interval between t and t + d t 
the particle will cross either of the other two lines? The problem may 
be considered analogous to that of diffusion in a slab of thickness 2 b 
where, since a particle disappears from consideration as soon as it 
crosses one of the boundaries, the boundary conditions may be taken 
as u = 0 when x = 0 and u = 0 when x = 2 b. In order to make the 
quantities crossing the two boundaries assume the form of probabilities, 
the initial quantity of diffusing substance is taken as unity but the 
unit employed may if desired be such as to make it represent an in
conceivably great number of molecules. These molecules at the beginn
ing of the time under consideration are contained in a layer of infini
tesimal thickness, so the initial condition is: when t = 0, U = 1 for 
x = band U = 0 for all other values of x. 

An equation [number (23)] has already been derived which by 
merely replacing H by 2 b fits this particular case. After introduction 
of the appropriate initial condition, this equation becomes 

n= co ( n',,'Dt ) 
I - --b'- . n 11: x . n 11: 

U = -- "'" e 4 SIn--SIn - . 
b "'-' zb z 

n=l . 

(114) 
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The amount of material, d Q, that will cross unit area of the two 
boundaries by FICK'S law is 

(115) 

where the significance of the different algebraic signs of the two gradients 
is that the movement across the two boundaries is in opposite directions. 
Performing on equation (II4) the operations indicated in (IIS), we have 

~~ = ~b~2"'[e-"'::~t nsin n2n (I-COSnn)]. 
,,=1 

R b · h . 2 X d h . 3nn . nn h' emem enng t at 1 - cos x = 2 Sill 'i an t at Sill ""2 = Slllz- t IS 

reduces to 

dQ =~: 2 (n sin n2n e- n':~~t) d t. (116) 
n=1 

[On integration of (116) between t = 0 and t = 00, Q = 1 as it should.] 
Since a unit amount of the diffusing substance was used in deriving 
equation (114), the right-hand side of the last equation gives the 
probability that a single molecule will cross one of the two boundaries 
between the times t and t + dt. If now each time be multiplied by its 
respective probability, if the sum of all the products be obtained by 
integration for the entire period from t = 0 to t = 00 and if this sum 
then be divided by the total of all the probabilities, i.e., by unity, the 
value obtained is that of the time which on the average in a large 
number of observations would be required for a molecule to cross a 
line at a distance b in either direction from its starting point. Calling 
this time H, we have 

H = llbf 2 (n sin n2n jte -"'::~I d t) 
n=1 0 . 

n = co 

nD I6b4 ~ • nn 
= """fj2' n4 114 D2 ~ n Sill -2- • 

,,=1 

Remembering that ;: = 1 - ;3 + ;3 - ... , the extremely simple and 

useful relation is finally obtained 

(117) 

This equation immediately suggests (lIO) on p. 107 which has a 
very similar form. Both show a simple proportionality, into which the 
diffusion coefficient enters in the same way, between time and a distance 
squared. But whereas equation (110) gives the average squared dis
placement in a fixed time, the present one gives the average time 
required for a fixed displacement without regard to sign. As an example 
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of the reproducibility and reliability of the method the following 
observations by FURTH (1917) may be cited. A mastic suspension was 
used and the average time was determined which a particle, starting 

I 

2 

3 
4 
5 
6 

{} 

3·73 
15.0 9 
33·39 
59. 17 
94.0 9 

138.57 

0. 267 
0. 265 

b' 
{} 

0.269 D = 0.133 
0.269 
0.265 
0.259 

from a given line, required to cross 
the b th line either to the right or 

b2 

the left. The value of -:0: shows a 

very satisfactory constancy and that 
of D, determined by means of equa
tion (II7), is also in good agreement 
with that obtained by another inde
pendent method. 

12. Diffusion in cylinders. 
The cases of diffusion so far considered have all been uni-dimensional. 

There are, however, certain others of physiological importance which 
do not fall under any of the headings so far discussed, and which 
require other methods for their mathematical treatment. One of the 
most frequently encountered is that involving symmetrical diffusion 
into or out of a long cylinder such as a nerve, an individual muscle 
fiber or a cylindrical muscle. Where the relative depth affected by 
diffusion is not too great, the system may frequently be dealt with 
by the approximate method already described in section IO f, but 
with cylinders of small diameter, or with long times, or both, this simpli
fication is not permissible, and equations for diffusion in one dimension 
no longer suffice. The most general case of diffusion into a cylinder is 
a problem of diffusion in three dimensions; this case has been treated 
by WILLIAMSON and ADAMS (1919). It usually happens, however, in 
structures of physiological importance such as nerves, individual 
muscle cells, etc., that the cylinder in question is so long in comparison 
to its diameter that diffusion into its ends is insignificant and may be 
neglected. The problem then becomes one of diffusion in two dimensions 
instead of three, with a consequent simplification of its mathematical 
treatment. 

The general diffusion equation expressed in cylindrical coordinates 
has already been given above [(9), p. 23]. When the distribution of the 
material is such that u is a function of r alone, i. e., when there is no 
diffusion in the direction measured by z and when the distribution of 
material about the z-axis is at all times symmetrical, then equation (9) 
assumes the much simpler form 

~_D(a2u ~_~~) (118) at - a r2 ' r a r . 

The solution of this differential equation requires the use of 
BESSEL'S functions, which are less familiar to most biologists than the 
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trigonometric and exponential functions so far employed, and a very 
brief description of some of their elementary properties may, therefore, 
be desirable before proceeding with the solution of the equation. By 
definition, a BESSEL'S function of order n, when n is an integer-this 
being the only case that concerns us here--may be. written 

J ( ) xn [ x 2 + X4 ] 
n X = 2n n! I - 2 (2 n + 2) 2' 4 (2 n + 2) (2 n + 4) -. .. . 

For the only two orders which will be required in the present dis
cussion, namely, zero and one, we have, remembering that both I! 
and o! are equal to unity 

x 2 X4 x x3 x5 
Jo(x)=I- Z +-2- 2-'" and J1 (X)=---2-+ 226-'" 

2 2'4 2 2'4 2'4' 

By differentiating or integrating, term by term, similar series in which 
x has been replaced by k x, where k is a constant, we obtain formulae 
which will be needed later, namely 

a 

d(JJ~X)) =-kJdkx) and !xJo(kx)dx=: Jdka). (II9) 
o 

It is characteristic of BESSEL'S functions that when plotted graphic
ally, taking x as the independent variable, the graph crosses the x-axis 
an infinite number of times. At each point of crossing we have a 
root of the function, i. e., a value of the independent variable which 
when substituted in the function causes the latter to vanish. At least 
the first few roots of J o (x) are needed for use with the equations 
that follow; the first four, represented by fll, fl2, fl3 and fl4' respectively, 
will therefore be given. In the order mentioned they are 2-405, 5.520, 
8.654 and 11.792. Fuller tables will be found in the special works on 
the subject (see, for example, BYERLY, p.286). Two very important 
additional formulae related to those found in the standard textbooks 
but which cannot be derived here are the following 

a 

J x Jo (flm :) Jo (fln :) dx = 0 (I20) 
o 

and a 

! X (Jo (fln :) rd x = :2 [(JO (flnW + (J1 {fln))2]. (I 2 I) 
o 

With so much by way of an introduction, we may consider equation 
(I I8), following with certain modifications the treatment given by 
BYERLY (I893). It is desired to find a solution of this equation which 
fulfills the initial condition u = f (r) when t = 0 and the boundary 
condition for the system in question. We shall here consider as a 
typical and very useful case the single type of boundary condition, 
u = 0 when r = a. As before, when a different partial differential 
equation was dealt with [(8), p. 32], it will be necessary first to find 

8* 
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particular solutions of equation (I IS) and then to select and combine 
these particular solutions so as to satisfy the given boundary and 
initial conditions. In order to find particular solutions we may, as 
before, assume in a purely tentative manner that a solution exists 
of the form 

u=RT (122) 

where R is a function of r alone and T a function of t alone (the product 
R T has nothing to do with the similar product appearing in the gas 
law). In order to find what forms these functions must have to satisfy 
the equation, we perform on this tentative value of u the operations 
indicated in (I IS) and after rearrangement obtain 

loT I(02R lOR) 
DT7it=J[ ~+r----ar . 

By hypothesis, the right-hand side of this equation cannot contain 
nor the left-hand side r. In order, therefore, that the equation may be 
true for all values of t and r, each side must be equal to a constant. 

2 

Let this constant be - :2 where a is the radius of the cylinder and f-l 

is another constant. Two equations result, namely 

dT + f.l2 DT=o (I2 3 a) 
dr a 2 

and d2 RId R f.l2 
--+--+-R-o dr2 r dr a2 - . (123 b) 

The first of these equations is readily solved by the routine method 
employed for linear differential equations of the first order, glvmg as 
its solution 

where C is an arbitrary constant. The second equation, however, 
does not yield to such simple treatment. In cases such as this where 
other methods fail to give a solution, a possible method of procedure 
is to assume a solution in the form of ,an infinite series of ascending 
powers of the independent variable. Before doing so, however, the 
equation may first be simplified by introducing a new variable x of 

such a nature that x = f.l r; the equation then becomes 
a 

d2 R + 1_ dR + R=o. (124) 
d x2 x d x 

Now assume that R can be expressed as the sum of a series of terms 
of the form an x", i. e., by E an xn , 12 being an integer. On this assumption 

d2 R 
dxz- =.212 (n- I) an xn - 2 

We have, therefore 

and I dR ~ 
"--d- = 4; nan x"-2. x x 

.2 [11 (11. - I) an x" - 2 + n an x" - 2 + a" xn 1 = 0 . 
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In order that this relation may be true for all values of x, the coef
ficient of each power of x must separately be equal to zero. If k be 
used to represent some particular value of n, the term having the 
exponent k - 2 will be composed of the first two terms in the last 
equation, with k substituted for n together with the third one in which 
the coefficient IS ak -2. Since the sum of these terms must be zero, 
1. e., slllce 

it follows that 
ak-2 = -k2 ak. 

This is the law, therefore, which the coefficients of the series must 
follow to be a solution of (124.) If k = 0, then ak -2, ak _ 4, etc. are also 
all equal to zero, so this value of k may be chosen as the starting point 
of the series. Let ao be the coefficient of this term. Then 

and finally 
R = ao (I _ x: + :42 _ ... ) . 

2 2 ·4 

This is not the most general solution of equation (124), since it contains 
only one arbitrary constant instead of two, but inasmuch as only a 
particular solution is needed, provided that it can be made to fit the 
given conditions of the problem, and as this solution turns out to do 
so, it is unnecessary to proceed farther. Remembering, therefore, the 
definition of a BESSEL'S function of order zero given above, we may 
write 

R = ao Jo (x) = ao Jo (Il : ) . 

Having now solutions of (I23a) and (I23b) we may combine them 
as in equation (125) incorporating the two arbitrary constants into a 
single one, A, and we have 

/-t'Dt 

u=AJo(Il:)e-"'- (125) 

which is a particular solution of (118). But the sum of any number 
of such terms, having any values of A and Il, will also be a solution. 

In the present problem it is necessary in order to satisfy the boun
dary condition that u should equal zero when r = a. This condition is 
easily fulfilled by selecting as the successive values of Il in the sum of 
an infinite series of terms of the form of (12 5) the roots, Ill, 1l2, etc. 
which cause the function J o (Il) to vanish. We now have a series 

~ (r) _ f';~~t 
U =.::.. An Jo Il" a e (126) 

n=l 

which satisfies the original equation and reduces to zero when r = a, 
thereby satisfying the boundary condition as well. If now a series 
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of values of An can be selected which make the series of terms equal 
to f(x) when t = 0, then the initial condition will also be satisfied and 
the solution will be complete. 

Such a series can be found by a method entirely analogous to that 
employed in determining the FOURIER coefficients of a trigonometric 
series. Assume that a solution of the form 

f (r) = AlJo (ltl :) + A 2Jo (lt2 :) + ... + AmJo (ltm :) + 
+ An Jo (ltn :) + .. . 

can be found. Multiply both sides of the equation by rJo (ltn ;) dr and 

integrate between zero and a. Three forms of integrals will appear, 
namely 

a a 

j r f (r) Jo (ltn : ) dr, AmjrJo(ltm :)Jo(ltn :)dr 
o o 

and a 

An jr (Jo(ltn: )rdr. 
o 

By equation (120) we find that the second of these three types of 
integrals reduces to zero. Furthermore, by employing equation (121) 
with the third type and proceeding exactly in the manner already 
employed with a FOURIER'S series we obtain 

a 

An = a2 [(Jo (/In))2\ (J1 (/lnl)2] j r f (r) J o (ltn : ) dr. 
o 

But since Itn is a root, J 0 (ltn) is equal to zero and we have 
a 

An = a2(J:(/ln))2jr f (r)Jo (ltn:) dr. (127) 
o 

In the case of most importance in physiology the initial distribution 
of material in the cylinder is f (r) = U o when t = o. Substituting this 
value of f (r) in equation (121) and using (II9b) we have 

A _ 2Uo 
n - /lnJ l (/In) . 

By substituting coefficients of this type in (126), the resulting series, 
which already satisfies the diffusion equation and the boundary con
dition, now satisfies the initial condition as well. The complete solution 
is, therefore 

n = CD Jo (/ln~) ft~ Dt 

U = 2 Uo ~ J (a) e - -a'-. (128) 
~ /In 1 /In 
n=1 

For the case where diffusion is inward from an external concen
tration of c into an originally empty cylinder the equation assumes a 
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slightly different form, which for brevity may be included in the more 
general case in which the external concentration is e and the initial 
internal concentration is uo. The equation applicable to this case, 
obtained by methods similar to those used on p. 50, may be written 
(see WILLIAMSON and ADAMS 1919, p. 111 and ANDREWS and JOHN

STON 1924, p. 647) 

,,= en J (f.L"~) ,u~ Dt 
u-c ~ 0 a --.-
uo-c = 2 ~ f.LnJl (f.Ln) ea. 

n=l 

In order to use this equation it is necessary to have not only the values 
of PI, P2, etc., some of which were given on p. lIS, but those of J 1 (Pn). 
The first four of the latter values are 0.5191, -0.3403, 0.2714 and 
- 0.2325, respectively; others may be found from the published tables. 

Other equations of importance in dealing with diffusion problems 
in cylinders may readily be derived from those given. For example, 
the maximum concentration at any position in the cylinder for cases 
of outward diffusion, and the minimum concentration for cases of in
ward diffusion will obviously be found at the axis of the cylinder where 
(r = 0). Remembering that J o (0) = 1, it follows immediately from 
equation (129) that for this particular value of r 

n =0) Jl~lDt 
u-c ~ I ---

uo-c = 2 ~ pnJl (f.Ln) e a'. (130 ) 

n=l 

WILLIAMSON and ADAMS (1919, p. 114) have calculated by means of 
this equation a short but useful table of values of u for r = 0 corre-

sponding to different values of ~;. 
To find the quantity of material, Q, contained at any time in a 

cylinder in which diffusion is occurring, it is only necessary to write 
equation (129) in a form that is explicit foru, multiply by 2nr L dr and 
integrate between 0 and a. Since the successive steps in this inte
gration are fully given by ANDREWS and JOHNSTON (1924, p. 649-650) 
and since no new principles other than an obvious application of equa
tion (II9b) are involved, it will be sufficient to give here only the end 
result for the case in which U o = 0, and the length is L 

( 
n=en /-,2 Dt) 

Qo,a=na2 Le 1 -42(f.L:)2e-+ . 
n=l 

(13 1) 

From this equation the average concentration, ti, is obtained by dividing 
by the volume of the cylinder, n a2 L, and the degree of saturation by 
dividing by the value of Q at equilibrium, namely, n a2 Le. 

The degrees of saturation for different values of D, t and a have 
been calculated by HILL (1928, P.71) and have also been plotted 
as a useful curve (1. c. p. 70). From these results HILL draws several 
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interesting conclusions. For example, taking D for oxygen in nerve as 
4.5 X 10-4 and the radius of the frog's sciatic nerve as 0.35 mm. he 
shows that saturation would be 50 per cent complete in about 10 seconds 
and 90 per cent complete in 54 seconds. Conversely, a nerve previously 
saturated with oxygen and then exposed to nitrogen would lose 99 per 
cent of its contained oxygen in 2.2 minutes. Since the amount of 
oxygen the nerve can hold at saturation at 20° C is about 0.006 c.c. 
per c.c., and since its metabolism at rest is of the order of 0.0005 c.c. 
per C.c. per minute, the amount that would remain at the end of 
2.2 minutes, even neglecting metabolism before this time, would suffice 
for its needs for only a few seconds longer. It follows therefore that 
when a nerve continues to function in pure nitrogen for 2 hours it 
cannot be supposed to do so at the expense of a supply of dissolved 
molecular oxygen. 

HILL'S calculated curve for diffusion in a cylinder has recently 
been used by COLLANDER and BARLUND (1933) to determine whether 
the rate of entrance of dissolved substances into the cylindrical cells 
of Chara is of the nature that would be expected if diffusion within 
the cell were the limiting factor, or whether it is of the sort that would 
result if the chief obstacle to diffusion were found in a limiting cell 
membrane. The conclusion is drawn from a comparison of the observed 
with the two theoretical types of penetration curves that a delay in 
passing through the cell surface must be the more important of the 
two factors. 

An equation is readily derived for a steady state of symmetrical 

diffusion in a cylinder. For this case, in which ~~ = 0, we have from 

equation (IIS) d2u I du 
dr2 +rdY=0. 

The solution of this equation is 
U = C1lnr + C2• 

As boundary conditions we have the information that when r = r1 , 

U = u1, and when r = r 2, U = U 2. From this information the constants 
are readily evaluated and we have 

U= (u1-u2)lnr + u 1lnr2-u2Inr1 • (13 2 ) 
Inr1 -Inr2 Inr2 -InrI 

To obtain the amount of material that would flow outward in unit 
time across any cylindrical surface of unit length within the region to 
which the equation is applicable, it is only necessary to obtain from 

(132) the value of - ~~ and to multiply it by the diffusion coefficient 

and the area. The result is 
0= 2nD (U1-U2) • (133) 
"'" Inr2-lnr1 

As should be the case for a steady state, this result is independent of r. 
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13. Diffusion in spheres. 
Cases of diffusion in spheres are not infrequent in physiology, the 

commonest examples perhaps being diffusion into or out of single 
spherical cells such as ova, cocci, etc. Cases of this sort evidently in
volve three dimensions, unless the sphere be so large or the depth to 
which diffusion extends be so small that the surface may with little 
error be treated as if it were a plane (the cooling of the earth's crust, 
for example, may be dealt with in this way). Though on superficial 
consideration it might be expected that the treatment of diffusion in 
three dimensions in the case of the sphere would be mathematically 
more complicated than that in two dimensions in the case of a 
cylinder, the reverse is true when, as very frequently happens, the 
diffusion process is symmetrical about the center of the sphere. In 
this case equations very similar to those already derived for certain 
one-dimensional processes may be employed. 

The general equation, expressed in spherical coordinates, for dif
fusion in three dimensions has already been given [(10) p. 23]. When 
diffusion occurs symmetrically about the center of a sphere, u depends 
only on r and not on () and q; equation [10] reduces to the simpler form 

~~= ~(:rr2~;). (134) 

After performing the differentiation indicated within the parenthesis, 
this equation may be written 

If now a new variable, v = ru be chosen, it will be seen that since 
ov ou(or . ). 02V 02U aU 
at = r at at bemg equal to zero and smce or2 = r or2 + 2 or equa-

tion (134) may be written oV 02V 
at = D or2' (135) 

This, however, is an equation of exactly the same form as (8) and can 
be solved by the same methods. It is only necessary before attempting 
to do so to be sure that the initial and boundary conditions have been 
properly expressed in terms of the new variable, v. 

The solution of equation (135) may first be obtained for a somewhat 
general case, from which the treatment of several special cases of 
physiological importance may readily be deduced. Suppose that in a 
spherical cell of radius R a diffusible substance be originally distributed 
in some symmetrical fashion about the center in the manner described 
by u = t (r). Let the concentration of the same substance at the 
cell boundary, r = R, be constantly maintained at the value c; this 
mayor may not be the concentration in the external medium, but 
for present purposes, nothing but the mathematical boundary con
dition need be considered. In such a system, for all finite values of u, 
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v = ru = 0 when r = 0; we have therefore to find a solution of equa
tion (I 35) which will fulfill the conditions 

v = 0 when r = 0 

v = c R when r = R 
v = rf (r) when t = 0 

Now a solution can readily be found for the diffusion equation (8) for 
the conditions 

u = 0 when x = 0 

U = c when x= H 
u = f (x) when t = 0 . 

by combining equations (23) and (5 I) after substituting in the latter 
C1 = 0 and C2 = c. This solution may then be adapted to the present 
case by an appropriate change of symbols giving 

n =<0 (n''''DI JR ) 2 --- n:n:r n:n:A ur=R~ e R' sin-R- ).t().)sin]Fd)' 

+ ( + 2R2n=",((- l)n ~ n'~,DI . n:n:r) c r - --e Slll-. 
:n: n R 

n=1 

(136) 

Equation (136) gives the concentration, u, for any values of r, t and D, 
for any symmetrical initial distribution of the solute about the center 
of the cell which can be represented by u = f (r). The case of most 
practical importance is that in which an initial concentration of U o 
originally exists everywhere within the cell and a concentration of c 
is constantly maintained at the cell surface. For this case we obtain 

2R :n:r --- I 2:n:r ---( ,,'DI ("'DI) 
u=c+ nr (Uo-c) sinRe R' -z-sin]Fe R' + .... (I37) 

When t = (X) equation (I 37) reduces to u = c as it should. Also, since 
by the ordinary FOURIER expansion within the range in which we are 
interested 

2R( .:n:r I. 2:n:r ) 
r = n SIll-R-2 SIll ]F+ .... 

when t = 0 we have u = Uo as we should. 
For many purposes it is convenient to write equation (I37) III 

the form 

n=",(R sin n:n:r n,n'DI) 
u-c· 2 r R -~.---
uo-c=n~ n(_I)n+l e . 

n=l 

Except for a slight change in the symbols, this is identical with the 
equation given by WILLIAMSON and ADAMS (1919, p. II I) for the 
temperature distribution in a sphere. From it may readily be derived 
equations to cover the two cases of greatest practical importance in 
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physiology, namely, those in which with an initial uniform concen
tration of U o the surface concentration has the constant value zero 
and in which with an initial uniform concentration of zero the surface 
concentration has the constant value c. The former equation may be 
applied to cases of escape of substances from and the latter to cases 
of entrance of substances into a homogeneous spherical cell. A useful 
numerical table covering the general case, represented by equation (138), 
is given by WILLIAMSON and ADAMS (1. c., p. III). 

Of all values of r for which u may be calculated, perhaps the most 
interesting is r = 0, since the concentration at the exact center is 
either the maximum or the minimum existing within the sphere at 
any given time, according to whether diffusion is proceeding outwards 
or inwards. On substituting r = 0 in equation (138) the indeterminate 

form OJ· 0 results, but by noting that as r approaches 0, sin n;r ap-

h n n r b' f" l' .. 1 f R . n n r h' proac es 7.?, we 0 talll a illite Imltlllg va ue 0 r Sill 7.? w Ich 

gives for the concentration at the center of the sphere 

U C ---n=""( n''''Dt) 
U o C = 2:2 (- I)n + 1 e R' • (139) 

n=l 

This equation has been used by WILLIAMSON and ADAMS (1. c., p. 114) 
for the preparation of a table which will be found helpful in connection 
with certain calculations having to do with conditions at the center 
of a sphere. 

It is frequently desirable to be able to calculate the amount of 
substance that in any given time would cross through a spherical 
surface at a distance r from the center of the sphere. To do so it is 

necessary merely to find from equation (137) the value of :;, multiply 

this value by - DAd t and integrate between 0 and t, remembering 
that for a sphere A = 4 n r2 .. In this way we obtain an equation which 
for the case of most practical importance in which r = R, and in which 
therefore the sine terms are all equal to zero, has the form 

Q = 8 R3 (uo-c) (n2 _n~ 2-e _ n' ;,D t) 
0,1 n 6 4,; n2 (140 ) 

n=l 
where for compactness advantage is taken of the relation 

n 2 1 1 

6=1+ 4 +"9+'" 
Equation (140), as it should, reduces to zero for t = 0 and to 

~ n R3 (uo - c) for t = OJ. 

To calculate the amount of solute that at any time t would be 
enclosed within a spherical surface of radius, r, equation (137) is 
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multiplied by 4nr 2 dr and integrated between ° and r. For the most 
useful case, which alone need be mentioned, where r = R, i. e., where 
the entire sphere is involved 

( 
n'DI 4n'DI ) 

QO,R = ; nR3 c + 8R3~o-C) e-~ +: e-1I' + .... (141) 

This equation, as it should, reduces to Qo, R = ; n R3 U o when t = 0, and 

to ; n R3 c when t = co. From equation (141) the average concen· 

tration within the sphere at any time t may readily be found by dividing 
it by the volume of the sphere. A useful form of the resulting equation is 

u-c = ~ -~ + ~ ----y.-+ _ (n'DI 4n'DI ) 
z e e ... 

Uo-C :It 4 

which may be compared with the similar equation for a flat sheet 
given on p. 51. Finally, for the important special case where diffusion 
is inward from a constant concentration of c into an originally empty 
sphere, the degree of saturation is given by the equation 

u _ 6 ( _n';:'.t I _4n~~1 ) 
--1- 2 e +-e + .... 
C:It 4 

The equation for a steady state of symmetrical diffusion in the 
sphere is sometimes useful and may very readily be derived. For this 
case, equation (134 a) assumes the form 

dZu 2 du 
drz + r dr = 0. 

A differential equation of exactly this type has already been solved (see 
p.69). Using the same solution, but introducing the boundary con
ditions appropriate to the present case, namely, U = U 1 when r = r1 and 
U = U 2 when r = r2 the two constants of integration can be evaluated 
glvmg 

U = uZrZ-u1r1 + ~lr2 (u1-UZ) (144) 
rz- r 1 r (rZ-r1) 

To find the amount of material which crosses any spherical surface 

of radius r in unit time it is only necessary to find - D A ~~. Remem

bering that A = 4 n r2 we obtain in this way the very simple equation 

14. Diffusion subject to external forces. 
a) Diffusion in a gravitational field. 

(145) 

The systems so far considered have been supposed to be governed 
solely by FrcK's law; that is, u has been treated as if it were completely 
determined by x, t and D. Strictly speaking, systems of this sort do 
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not exist, since gravitation must alway have some influence on the 
distribution of freely movable molecules whose masses and volumes 
are not identical. In ordinary solutions, however, gravitational effects 
are so slight as to be entirely negligible; they become progressively 
more conspicuous with increasing size of the particles in colloidal 
systems; in microscopic suspensions showing Brownian movement 
they are of predominant importance, while in macroscopic suspensions 
they almost alone determine the ultimate distribution of the particles. 
Historically, studies with the microscope and the ultramicroscope of 
the behavior of particles under the combined influence of diffusive and 
gravitational forces have played a most important part in the develop
ment of modern ideas of the nature of molecular movements and dif
fusion processes PERRIN I909, SVEDBERG I9I2, WESTGREN I9I4, etc.). 

While the general case of diffusion in a gravitational field has been 
treated mathematically by a number of workers (DES COUDRES I895, 
MASON and WEAVER I924, WEAVER 1926, 1927, and FURTH 1917, 
I927a, b) it is too complex to be considered here except with respect 
to the final state assumed by such a system when the effects of gravi
tation and diffusion are exactly balanced. This case is analogous to 
that of the distribution of gases in the earth's atmosphere, and can 
be treated by elementary methods. It will be shown below (p. 134) 
that the same treatment applies equally well to the physiologically 
important case of diffusion against a convection current. 

Imagine a system in which diffusion of particles heavier than water 
is occurring from below upwards in a column of infinite height in 
opposition to the force of gravitation. In any horizontal element of 
unit area and of thickness d x we may consider the number of particles 
tending to enter and to leave the element under the influence of dif
fusion on the one hand and of gravitation in the other, and may set 
up a differential equation in exactly the same manner as that discussed 
on p. 22 except that concentrations may be measured in terms of 
the number of particles, rather than of grams or of mols, in unit 
volume; distance will here be measured from the bottom of the 
system. 

By FICK'S law, in time dt, the number of particles entering the 

chosen element of volume from below by diffusion will be - D~~dt, 

while the number leaving it above will be - D (~~ + ~2; dX) dt. 
From the number entering it from below by diffusion must, however, 
be subtracted the number leaving it under the influence of gravitation, 
which will be equal to y u d t where u is the concentration at the boun
dary and y the velocity of fall of a single particle. Similarly from the 
number of particles leaving the upper surface of the element by diffusion 
must be subtracted the number entering it under the influence of 
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gravitation, which is y ( u + ~~ d x ) d t. The rate at which the number 

of particles in the element is increasing is therefore ( D ~2; + y ~~) dx. 

Otherwise expressed, this is equal to ~~ dx. We have, therefore, as 

a description of the process in mathematical form 
OU 02U OU 
at = D ox2 + y Ox' (146) 

The velocity of fall y may be found from the relation y = 'P ((!j(!/)g 

where q; is the volume of each particle, e its density, e' the density of 
water, g the gravitational 'constant, and f the frictional resistance to 
the movement of a particle at unit velocity. 

While a general solution of equation (146) presents considerable 
difficulties (see references above) it is very simple after a stationary state 

has been established, for which ~~ = o. The equation under these 

conditions becomes 
02U you 
ox2 + D ox = 0 

which can readily be solved by introducing the new variable p = :~; 
the resulting linear differential equation of the first order has the 
solution 

and this in turn leads to the general solution with two arbitrary 
constants 

The constant C 2 is seen to be equal to zero since, for an infinitely high 
column u = 0 when x = OJ. The constant Cl is found by noting that 
the total number of diffusible particles in the system, which may be 

a:> 

represented by N, is equal to J ud x. From this relation it follows 
o 

that Cl = ~Y and the final equation is 
Y" 

u = N; e-n (147 b) 

Regardless of the value of Cl , however, it immediately follows that 
for any two levels 

That is to say, if the natural logarithms of the concentrations observed 
with the microscope, or otherwise, at different levels be plotted against 
the distances of these levels from the bottom of the vessel, a straight 
line, of slope, - ylD, should be obtained. 
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This result was, in fact, obtained by PERRIN (1909) and was one 
of the earliest proofs that the laws of diffusion apply to visible particles 
showing Brownian movement. In one series of observations with 
gamboge particles having a radius of 0.212 fl, observations of concen
trations were made at four distances from the bottom of a vessel. 
The concentrations found, based on a count of 13,000 particles, showed 
the relative values indicated in the second column. The common 
logarithms of these numbers, shown in the third column, are seen to 
have a roughly constant difference; taking the average value of this 
difference, the theoretical concentrations for each level given in the 
fourth column may be calculated. The agreement is very good. 

Height in I-' 
Relative Concentration Logarithm Relative Concentration 

(observed) (theoretical) 

5 100 2.0000 100 
35 47 1.6721 49 
65 22.6 I·3541 24 
95 12 I.0792 12 

Similar results were obtained with mastic particles 0.52 fl in diameter. 
Though these results have become so familiar as to seem almost self
evident, it was considered most surprising at the time they were first 
announced that the law that governs the density of the earth's atmo
sphere should also apply so perfectly to particles which according to 
PERRIN have a mass 109 times that of the molecules found in the air. 

Very similar, but much more extensive observations were later 
made by WESTGREN (1914) on the ultramicroscopic particles in gold 
and selenium sols. Certain other results, reported in the same paper, 
on the rate of displacement of these particles have been mentioned above 
(P.91), and must not be confused with the present ones, which have 
to do with sedimentation equilibrium rather than with a rate of diffusion. 
In all of WESTGREN'S experiments a very good linear relation was 
obtained between height and the logarithm of the concentration, as 
may be seen by consulting his numerous tables and figures. 

Further important use may be made of experiments of the sort 
just described. Expressing equation (148) in logarithmic form, using 

the value of y given above after substituting ; n r3 for q;, and replacing 

D by R TINt the following equation is obtained 

In ~1_ = 4N nr3 (e-e') g (X2 - Xl) 

u 2 3 RT (149) 

From this equation, if r, the radius of the particles can be measured, 
AVOGADRO'S number, N, may be calculated. A severe test of the full 
quantitative applicability of the laws of diffusion to suspended particles 
is furnished by a comparison of the value of N so calculated with that 
obtained by other independent methods. PERRIN, who first carried out 
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this test with various particles in suspension, considered his most 
accurate value to be 6.82 X 1023• This value, though of the right 
order of magnitude is somewhat high, but WESTGREN (1. c.) by the 
same method obtained a value of (6.06 ± 0.20) X 1023 which happens 
to be in perfect agreement with the most generally accepted value, 
obtained by another method. 

In concluding this section it should be pointed out that while equa
tion (148) is theoretically valid and has been shown to hold very satis
factorily in the cases mentioned, it does not necessarily apply in other 
cases in which complicating factors of various sorts may be present. 
Thus, BURTON and BISHOP (1922), BURTON and CURRIE (1924) and 
PORTER and HEDGES (1922) found that in relatively large volumes of 
several different colloidal suspensions a uniformity of distribution in 
the main body of the suspension persists unchanged over long periods 
of time, though PERRIN'S type of distribution may be found near 
the surface. These results are discussed, from a mathematical point 
of view, by WEAVER (1926, 1927) and by FURTH (I927a, b). 

b) Diffusion in a centrifugal field_ 

The force of gravitation is not sufficiently great to influence to 
an appreciable extent the diffusion of single molecules, even those 
of relatively high molecular weight. Its effects become conspicuous 
only in dealing with larger particles, such as those studied by PERRIN 
and WESTGREN, each of which is composed of an enormous number 
of molecules. By the use of centrifugal force, however, which can if 
desired be made to exceed that of gravitation by hundreds of thousands 
of times, it becomes possible to employ with molecules, especially with 
large ones such as those of the proteins, essentially the same methods 
as those described in the preceding section. These methods in the 
hands of SVEDBERG and his collaborators (for a recent bibliography 
see SVEDBERG I934a, b) have thrown most important light on the mole
cular weights and other properties of a large number of compounds of 
physiological significa:nce, and are therefore of particular interest to 
biologists. While it will be necessary to refer the reader to the numer
ous original papers of SVEDBERG and his associates for a detailed 
description both of the methods employed and of the results obtained 
by their use, a brief discussion of the part played by diffusion processes 
in several of these methods may be included here. 

Apart from the enormously greater complexity of the apparatus 
required for studies of diffusion in centrifugal fields, there is an impor
tant mathematical difference between this case and that involving 
gravitation alone, namely, that centrifugal force varies with the distance 
from the axis of rotation, while gravitation is, practically speaking, 
constant. In spite of this complication, however, it is easy by methods 
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analogous to those discussed in the preceding section to obtain equations 
for finding molecular weights and molecular radii from the final distri
bution of a solute of high molecular weight when centrifugal force is 
balanced against the diffusive tendency of the solute molecules. 

Following SVEDBERG, but with the retention of the symbols so far 
used in the present paper, we may first consider the amount of solute, 
d Q, thrown by centrifugal force towards the periphery of the containing 
vessel in the time d t, and then the amount that in the same time tends 
to diffuse in the opposite direction in accordance with FICK'S law. 
When a balance has been reached between the two types of movement, 
they may be equated to each other. It is evident that the centrifugal 
force acting on one mol of substance of molecular weight M is equal 
to x 0)2 A where x is the distance from the axis of rotation, 0) the angular 
velocity of the centrifuge and A the effective mass of the substance, 
i. e., the true mass less that of the water displaced by it. A is evidently 
equal to M (1 - V e) where V is the partial specific volume of the 
solute and 12 the density of the solvent. Furthermore, the rate at 
which material is driven from unit concentration across a given plane 
is directly proportional to the force applied and inversely proportional 
to the frictional resistance encountered. For one mol, this frictional 
resistance may be represented by F, and therefore for a concentration 
of u we have for the amount of material moved across unit area by 
centrifugal force 

dQ _ uw2xM(I- V e)dt 
- F . 

Similarly, for the amount moved by diffusion in the opposite direc
tion across unit area, we have by FICK'S law [representing D as in 
equation (3) and remembering that N f = F] 

dQ = RJ ~~dt. 
Equating the two values of d Q, we obtain for an equilibrium between 
the two forces du _ M (I - Vel w2 xd x 

-U- RT 

and after integration and transposition 
M = 2 R TIn (U2!u1l 

w2 (I - Vel (x~-xn· 

To determine the molecular weight of a substance to which this 
method is applicable it is only necessary after equilibrium has been 
established to measure the relation between the concentrations U I 

and U2, of the solution at two levels at the distance Xl and X 2 from the 
axis of rotation, and to know the temperature, the speed of the centri
fuge, the partial specific volume of the solute and the density of the 
solvent. The ingenious methods by which concentrations may be 
measured in a rotating centrifuge are fully described in the original 
papers. 

Ergebnisse der Biologie XII. 9 
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As an example of the application of this method to a substance 
of great physiological importance, the following typical figures obtained 
by SVEDBERG and FAHRAEUS (1926) in an experiment with hemo
globin may be cited. Because of its relatively great stability, carbon 
monoxide hemoglobin was used; its partial specific volume was found 
by independent measurements to be 0.749. In the experiment in 
question the speed of the centrifuge was 8708 r.p.m. and w was therefore 
290.3 n per second. The absolute temperature was 293.3°. After sedi
mentation equilibrium had been established (39 hours), measure
ments of concentration by a photographic method showed in the ex
periment in question the following relations, selected at random from 
the large number given in the original paper, between two distances 
from the axIS of rotation and the corresponding concentrations: 

x u 
Substituting these values, together with the appro
priate value of R in equation (151), the molecular 
weight of the hemoglobin proves to be 67,67o-a fi-

1.061 
gure in excellent agreement with that obtained by 

0.930 
other recent workers by entirely different methods 

(see, for example, on p. 13 a reference to the work of NORTHROP 
and ANSON). 

A somewhat different method, also employed by SVEDBERG, depends 
not on sedimentation-equilibrium but on sedimentation-rate. Since 
questions of diffusion are likewise involved in it, a brief discussion of 
its general principles may be given. It may first be assumed that 
diffusion is slow in comparison with centrifugalization and that the 
particles or molecules are all of the same size. Under these conditions 
a sharp boundary will be maintained between the region occupied by 
the particles and the pure solvent, and the position and rate of move
ment of this boundary can be accurately followed. The theoretical 
rate of movement of the boundary is evidently given by 

dx w2xM(I-Ve) 
dt=---P--

On integration and transposition and substitution of R TID for F the 
following equation is obtained (SVEDBERG 1925) 

M _ R TIn (X2/X1) ( ) 
- Dw2(r- V e)(t2-tl)' 153 

It will be noted that although diffusion, as such, has purposely been 
neglected in the derivation of this equation, the diffusion coefficient 
nevertheless appears in it; this is merely because it happens to be a 
convenient, experimentally determinable, measure of frictional resis
tance. In the more recent papers by SVEDBERG and his associates 
the simpler relation expressed in equation (152) is used without inte-

gration, since over short distances the velocity of sedimentation, ~ i 
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can be measured directly with little error. Transposing equation (I 52) 
and introducing the value of F already used we obtain 

M=- RTs ( ) 
D(I- Ve) 154 

where s, the so-called specific sedimentation velocity, which is equal to 

~ ~ I w2 X, is ~ characteristic constant for every molecular species at a 

given temperature and for a given solvent. For comparative purposes 
it is frequently advantageous to calculate it for water at 20 0 C by 
means of the relation 

5 _ d:c I 1} I - Veo 
20 - d t . w2 :c . TJo • I - Ve 

where 'YJo and eo are the viscosity and density respectively of water at 
200 C. 520 is evidently the velocity of sedimentation of a molecule or 
a particle in water at 20 0 C in a centrifugal field of unit strength. 

It will be noted that if F, the molar frictional resistance be sub
stituted for R TID in equation (154) the following relation is obtained 

F=M(I-;-Ve) (ISS) 

But if a large molecule be spherical, then the value of F calculated from 
STOKES' law, namely 

F = 6mlN (~~;)! (156) 

should agree with that obtained from the specific sedimentation velo
city; otherwise there will be a discrepancy. By taking the ratio of the 
two values, a measure is available of the extent to which a given mole
cule departs in form from a sphere. For BENCE -JONES protein, SVED
BERG and SJOGREN (1929) found an almost perfect agreement of the 
two values, namely, 2-48 X 1016 and 2-49 X 1016 respectively. For egg 
albumin the ratio obtained was 1.06, which likewise indicates a spherical 
shape for this molecule. 

Where the diffusion of the solute is not very slow as compared 
with the displacement of the boundary, the latter will become blurred 
during the course of an experiment, the more so the longer the experi
ment is continued. Under certain conditions, however, equation (153) 
can still be applied to such a system. If the sedimentation is rapid 
enough to permit a clear zone of solvent to be formed at the inner end 
of the column of liquid, so that reflection of particles from this end 
can be assumed to be absent, and if the cell be deep enough so that 
reflection of particles from the other end can also be neglected during 
a short experiment, then the system may be treated as if it were infinite 
in extent, and equation (95) can be applied to the diffusion process 
which gradually blurs the boundary. By this equation it has already 
been shown (p. 95) that in systems to which it applies the concen
tration at the position of the original boundary between solution and 

9* 
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solvent must remain constant at Uo/2. The position of the boundary 
that would have been visible had no diffusion taken place can therefore 
be found by determining from photographs, by methods described in 
the original papers, the level at which U = Uo/2. Equation (153) can 
then be applied as before. Furthermore, the progress of blurring with 
time gives an independent means of determining the diffusion coefficient 
of the substance in question (SVEDBERG and NICHOLS 1927). 

Sometimes the radius rather than the molecular weight of the 
molecules or particles under investigation is desired. This is readily 
obtained by using the alternative value of A, the effective mass of one 
mol of solute, namely 

where qJ is the volume of a single molecule, N the AVOGADRO number, 
(!p the density of a solute molecule and (! that of water. After sub-

stituting 1 n r3 for qJ and using the resulting value of A in place of 

M (1 - Ve) in (152), at the same time introducing into the equation 
the value of F obtained by STOKES' law, namely F = 6 n 'YJ r N, and 
finally integrating, the following equation results 

1/ 9 '17 In (xsfx1) 

r = V 2 (ep-e) w2 (ta-tl) • (157) 

A third method of determining molecular weights by the centri
fugal method depends on the diminution with time of the concentration 
throughout the entire suspension when it is centrifuged in a sector
shaped vessel, in which both the width of the vessel and the centrifugal 
force increase in the direction of the periphery. Under these conditions, 
it is easy to show that the diminution of concentration everywhere 
occurs at the same rate, and that the relation between the concen
tration U]. which exists when the boundary between the suspension and, 
the pure solute is at the position Xl and the concentration U2 when it 
has moved to the new position X2 is 

The following derivation of this relation is somewhat fuller than that 
given by SVEDBERG and RINDE (1924). ' 

Equation (152) may, for simplicity, be written 

~=kx 
dt 

which when integrated becomes 

kt=ln~ (159) 
Xo 

where Xo is the position occupied by a given particle when t = o. Con
sider now two particles, one starting at Xl and another at Xl + dx. 
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At the end of the time t, if the new positions of the two particles be 
represented by X2 and x; respectively, we have by equation (159) 

x; , _ X 2 d , or x 2 - x 2 - - x. 
Xl XII d X Xl 

In other words, the distance of their separation in the direction of x 
has increased in the proportion X2/X1. At the same time, the length 
of the annulus of the sector in which the two particles lie has increased 
in the same ratio. Since a given number of particles has therefore 
during the time t been transferred to a volume (X2/X1)2 times as great 
as before, the relation of the two concentrations shown in equa
tion (158) immediately follows. That the decrease of concentration 
must everywhere be the same is seen by considering any two other par
ticles having the initial positions aX1 and aX1 + dx, respectively, and 
again applying equation (159). If their new positions be designated by 
x;' and x;" we have X" x'" - x" = _2_d x 

2 2 a Xl 

but since, by the same equation In (x;' /ax1) = In (X2/X1) this relation 
is identical with that already found. 

By combining equations (153) or (157) with (158) new equations may 
therefore be obtained which permit M and r to be calculated from 
observations of concentrations rather than of distances of movement. 
Photographic methods are particularly well adapted to the making 
of such observations, since in the equations employed only the ratios 
of two concentrations and not the concentrations themselves are 
involved, and measurements may therefore be made in any convenient, 
purely arbitrary, units. By means of this method, SVEDBERG and 
RINDE (1924) obtained values for the radii of colloidal gold particles 
which were in satisfactory agreement with those found by other methods. 
The principle is also of importance for making certain corrections 
that become necessary when considerable movements are observed in 
a sector-shaped vessel. 

When particles of more than one size are present, or when electrical 
charges must be taken into account, as in a solution of a protein at a 
distance from its isoelectric point, the necessary mathematical treat
ment becomes considerably more complicated. For further details 
concerning these and many other interesting problems, as well as for 
the values so far obtained of the molecular weights of substances of 
physiological importance, etc., the reader is referred to the original 
papers of SVEDBERG and his collaborators. Of particular interest to 
biologists is the recent paper by SVEDBERG and HEDENIUS (1934) in 
which all the known data concerning the sedimentation constants of 
the respiratory proteins of animals have been grouped according to 
the zoological classification of the animals in question. Striking evidence 
is obtained that biological relationship is usually associated with 
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similarity or identity in the sedimentation constants of the respiratory 
proteins. A further fact, of much physiological significance is that 
when the respiratory proteins have low molecular weights, they are 
always found to be enclosed in corpuscles; otherwise they would 
doubtless soon escape from the blood. Conversely, when the proteins 
are dissolved in the plasma, they nearly always have very high mole
cular weights, the giant pigment molecules themselves, in a sense, 
playing the role of blood corpuscles. 

c) Diffusion against a convection current. 
Many cases of diffusion in the bodies of organisms are known to 

be associated with convection currents. For example, the diffusion 
of gases in the higher animals from the capillaries to the tissues, or 
vice-versa, must frequently take place either with or against a simul
taneous flow of liquid across the capillary walL Similar cases arise in 
connection with osmotic exchanges in single cells; when, for example, 
a cell is exposed to a hypertonic solution of a penetrating solute, and 
water and solute at first move in opposite directions and then later, 
after a definite minimum volume has been reached, in the same direc
tion. The same problem is also involved in the case of the non-living 
membranes studied by MANEGOLD and SOLF (1932). While a com
pletely general treatment of problems of this sort present the same 
difficulties as those that arise in connection with diffusion in a gravi
tational field, and physiological applications of any great complexity 
seem as yet to be lacking, the behavior of diffusion-convection systems, 
after a stationary condition has been reached is very simple-indeed, 
some of the equations already derived for diffusion in gravitational 
fields may be directly applied to systems of this type. One practical 
use of such equations in connection with the determination of diffusion 
coefficients has been suggested by SOMERS (1912), and several ad
ditional points of interest have arisen in connection with an application 
of diffusion-convection systems by HERTZ (1922, 1923) to the separation 
of mixtures of gases having unequal diffusion rates. 

To illustrate the principle underlying the method of HERTZ, 
suppose that two substances, A and B, having different diffusion 
coefficients are allowed to diffuse simultaneously from the constant 
concentrations a and b,respectively, across a region of thickness H, 
at the farther boundary of which they are continually removed, thus 
maintaining for each a concentration of zero at the plane x = H. 
At any given level, x, the ratio of the concentrations of the two sub
stances, U1/U2, will in general, vary in a complicated way that depends 
upon x, t and D; these ratios may if desired be calculated by means 
of equation (52), P.58- For a steady state, however, by equation (13), 

a b 
U 1 = a - H x and U 2 ~ b - H x 
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and it is obvious that neither D nor t now has any influence upon 
the concentration of either substance, and that the concentration ratio 
U1!U2 is everywhere the same as in the original mixture. Furthermore, 
while the absolute amounts of the two substances that will cross unit 

area of a given plane in unit time are different, being in fact, DR-a and 

D;/ respectively, the ratio of these amounts is constant and independent 

of position, and the difference between the two diffusion coefficients 
therefore provides no possibility for the separation of the substances. 

When, on the other hand, diffusion occurs against a convection 
current, then the ratios both of the concentrations and of the rates 
of diffusion of the two substances must depend upon the position at 
which the observation is made. This is apparent from the following 
mathematical considerations. Starting with exactly the same diffe
rential equation as that used for diffusion against the force of gravi
tation, which fits the present case as well, except that v, the known 
velocity of the convection current may be substituted for y, the rate 
of fall in the former equation, we obtain, as before, the general type 
of solution represented by equation (I47 a). In the present case, 
however, instead of a system of infinite height we are dealing with 
one of thickness H, and we have the boundary condition, u = 0 when 
x = H. From this information the constant C2 may be evaluated, 
glvmg 

It = C1 (e- '; -e- v::). 
Also from the other boundary condition that when 
(taking the first substance as typical of the behavior 

(I60) 

x= 0, U= a 
of both) 

In general, for large values of vH!D, and even for smaller values when 
merely the ratio of two such constants is involved, as it is in equa
tion (162) below, C1 may with sufficient accuracy be taken as equal 
to a. Now by FICK'S law, the amount of substance Q that will in unit 
time cross unit area at the level x = H is obtained by differentiating equa
tion (160) with respect to x and multiplying the concentration gradient 
so obtained by - D, giving 

(161) 

For two substances, therefore, diffusing from constant concentrations 
of a and b, and having diffusion coefficients, Dl and Dz, respectively 
we obtain from (161) 

Q a - v H (..!-. -..!-.) 
Q~ = be D, D,. (162) 
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It follows that in the presence of a convection current the relative 
quantities of the two substances that leave the system must depend 
on the values of H and of v chosen for the experiment, as well as upon 
those of the diffusion coefficients. By taking v or H, or both, suffi
ciently large, the separation of the two substances may theoretically 
be made as complete as desired. On the other hand, it will be noted 
from equation (161) that the absolute yield of a given substance will 
be decreased by increasing either v or H, but it will be decreased less 
by increasing v than H. As a compromise, therefore, to secure both 
a fairly good yield and a fairly good separation, HERTZ recommends 
taking v large and H small. By means of this interesting type of system 
HERTZ was able, starting with a mixture of helium and neon containing 
30 per cent of helium to separate the latter substance so completely 
that the spectrum of neon could no longer be detected by rather crude 
methods. According to HERTZ, the same principle has also applied by 
F. FISCHER to the separation of diffusible solutes, and the practical 
possibilities of the method seem as yet by no means to have been 
exhausted. 

15. Diffusion of a changing amount of substance. 
In the cases so far discussed it has been assumed that the amount 

of diffusing substance remains constant. It frequently happens, however, 
in actual physiological diffusion processes, that a diffusing substance 
is consumed by a cell or a tissue through which it passes; oxygen is 
the most conspicuous example of a substance of this type. Conversely, 
a substance such as carbon dioxide may diffuse outward from a cell 
or tissue in which it is everywhere being produced. While the general 
problem of the diffusion of a changing amount of substance presents 
very formidable mathematical difficulties, certain special cases, which 
fortunately include several of considerable physiological interest, may 
be solved with ease. Two will be dealt with, namely, that in which 
the amount of the diffusing substance changes linearly with time, 
and that in which it changes exponentially. 

a) Rate of change linear. 
An example of a diffusion process in which the diffusing substance 

is consumed at a constant rate in a region through which it passes is 
furnished by the behavior of oxygen in those cells and tissues in which 
the rate of respiration, within fairly wide limits, may be assumed to be 
almost independent of the oxygen tension. This type of respiration 
is believed to be not uncommon, and although the lack of dependence 
of rate upon tension is perhaps never entirely complete, and is certainly 
far from being so at very low tensions, it is nevertheless frequently 
permissible to make the assumption in question. When it is allowable, 
the mathematical treatment of the problem is as follows. (It may be 
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noted that if it be known or assumed that all parts of the tissue are 
respiring, cases of this sort, whether involving flat sheets, cylinders 
or spheres, may be treated somewhat more simply than by the method 
here given. This limitation, however, is sometimes undesirable, and 
will therefore be avoided.) 

ex) Diffusion In a flat sheet. 

Consider first a flat sheet .of tissue of thickness H. Suppose that 
oxygen diffuses into it from both sides from a solution having the 
constant concentration, c. Since the system is symmetrical, each half 
behaves as if it were separated from the other half by an impermeable 

partition at the level x = H/z where ~: must evidently be equal to 

zero. We may therefore take as the boundary conditions u = c when 

x = 0 and ~: = 0 when x = H/z. Next consider a thin layer lying 

parallel to the surface of the tissue, of thickness dx and of volume Adx, 
where A is the area of the sheet. The thin layer will consume oxygen 
at the rate ex Adx units of amount per unit of time, if ex represent the 
constant rate of consumption of oxygen of a unit volume. As diffusion 
progresses, a steady state will tend to be established in which the rate 
of escape of oxygen from the layer in question must be equal to the 
rate of entrance less the rate of consumption. In other words 

-DA -+-dx =-DA--exAdx ( dU d2U) du 
dx dx2 dx (r63) 

or d2 U IX 

dx2 =]). 

By successive integrations we obtain 
du IX 
([X=])x+C1 

and 
u = 2~ x2 + C1 X + C2 • 

The constants C1 and C2 in the last two equations are evaluated from 
the information contained in the two boundary conditions, giving 

u = c - 2~ (H x - X2). (r64) 

From this equation, first derived by WARBURG (r9z3), the concen
tration at any depth, x, lying between 0 and Hjz may readily be found. 

The problem may also be stated in the reverse form and an equation 
may be found to determine the depth, x, at which some given concen
tration u exists. This equation· indicates the existence for any value 
of u, of two values of x symmetrically placed with respect to H/z. It is 

x = H ± 11Hz _ 2D (c-u). (r65) 
2 V 4 IX 
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It is of interest to determine how thick a sheet of tissue would have 
to be in order that with a given diffusion coefficient and a given rate 
of oxygen consumption an oxygen concentration of zero would just 
be attained at its mid-plane. Substituting in equation (165) x = HJ2 
and u = 0 we obtain 

(166) 

This equation was employed by WARBURG to determine the maxi
mum thickness of a sheet of tissue that could be adequately supplied 
with oxygen at any given external tension. For such a calculation 
two pieces of information, in addition to that concerning the external 
tension are necessary, namely, the appropriate diffusion coefficient of 
the gas and the rate of oxygen consumption by unit volume of the 
tissue. In the case of oxygen consumption in slices of liver tissue, the 
value, given by BARCROFT and SHORE, of 5 X 10-2 c.c. of oxygen per 
c.c. of tissue per minute was used by WARBURG. For the diffusion 
coefficient (permeability coefficient) it was necessary to employ as a 
plausible value a figure obtained by KROGH for muscle tissue, namely, 
1.4 X 10-5 c.c. of oxygen (0°, 760 mm.) per cm. 2 per minute with a 
pressure gradient of 1 atmosphere per cm. Using these figures in 
equation (166), W ARBURG found that with an external atmosphere of 
pure oxygen the greatest thickness of a sheet of tissue that would 
permit the penetration of oxygen to its center was 0-47 mm.; with an 
external partial pressure of oxygen of 0.2 atmosphere the corresponding 
thickness was found to be 0.21 mm. 

These figures were put to a test by MINAMI (1923) as follows. Using 
slices of liver tissue 0.23 too.30mm. in thickness he first found in a control 
experiment that the oxygen consumption was the same at partial pres
sures of this gas of 700 and of 350 mm. respectively, thus showing that 
at the higher pressure the supply was certainly adequate. He then used 
sections of increasing thickness and measured the rate of oxygen con
sumption in mm. 3 per mg. of tissue per hour with the following results: 

Thickness of 
section 
inmm. 

0.21 

0.30 

0.3 1 

0.50 
0·95 
1. 2 4 

O2 consumed 

8.8 
8.8 
9·4 
7. 8 
5.8 
5·9 

It will be noted that the oxygen consumption 
began to fall off at a thickness somewhere 
between 0.31 and 0.50 mm. This result is in 
good agreement with the calculation of W AR
BURG that for a tension of 760 mm. the 
maximum thickness of a slice of tissue that 
can be adequately supplied with oxygen is 
0-47 mm. 

The same general type of mathematical 
treatment is possible in the case of the out

ward diffusion of a substance produced in the tissue. The only dif
ference is that in this case the outward flow from a given layer is 
equal to the inflow plus the amount produced instead of minus the 
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amount consumed. Setting up an appropriate differential equation and 
solving it as before the result is 

where {3 represents the amount of substance produced per minute 
by unit volume of tissue and c represents a fixed external concentration 
of the substance in question; frequently this value is zero. For the 
maximum concentration within the tissue, i. e., that at the level x = Hlz, 

{J H2 
U max = C + 8D . (I68) 

W ARBURG considered the following case: In a section of liver respiring 
in pure oxygen H was 4.7 X 10- 2, D for carbon dioxide was taken as 
35 times its value for oxygen (KROGH) and {3 for carbon dioxide as 
5 X 10- 2• With an external CO2 tension of zero (i. e., c = 0) these 
figures when introduced into equation (I68) give as the maximum 
carbon dixoide tension in the center of the tissue 0.oz8, i. e., about 
3 per cent of an atmosphere. 

{3) Diffusion in a cylinder. 
Very similar problems arise in connection with cells and masses of 

tissue of other shapes than flat sheets. A most important case is that 
of the cylinder; this case is involved in studies of the metabolism of 
nerves and of cylindrical muscles and individual muscle fibers, as 
well as in connection with diffusion processes from or into the cylindrical 
capillaries. The mathematical treatment of this problem differs only 
in details from that already discussed. The chief difference in the 
two cases is that here the diffusing substance must be considered to 
enter into and to escape from cylindrical shells of thickness d rand 
of surface z n Lr, where L is the length of the cylinder in question. For 
the case of entrance into a cylinder an equation corresponding to (I63) 
for a flat sheet is similarly derived, namely 

( dU d2U ) du zDLn(r-dr) 7r- dr2 dr = 2 DLnra::y-2rxLnrdr. 

(It will be noted that here diffusion is in the direction of decreasing r; 
consequently the minus sign usually present in FICK'S equation is 
changed to plus.) Dropping infinitesimals of higher order than the 
first, the equation reduces to 

This equation can be 

which converts it into 

d2u du rx 
r -d r2 + fir = Dr. 

du 
solved by introducing a new variable p = dr 

a linear equation of the first order, namely 

~+~p=~ 
dr r D 
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from which the solution 
CI. 

rp= 2Dr2 + Cl 

is obtained, and on substituting the value of p and integrating again 

U = 4 ~ r2 + C lin r + C 2. (169) 

The two constants of integration are evaluated from the information 

given by the two boundary conditions, namely, that ~~ = 0 when 

r = 0 and u = c when r = R, leading finally to the equation 

u = c- 4~ (R2 -r2). (170) 

This equation, except for a slight difference in the symbols employed, 
is the one derived independently at about the same time for use with 
nerves by FENN (1927) and by GERARD (1927) and for use with muscles 
by MEYERHOF and SCHULZ (1927). As a single example of the manner 
in which it may be applied to a physiological problem, the following case 
dealt with by FENN (1. c.) may be mentioned. It was desired to determine 
whether under given experimental conditions an adequate supply of 
oxygen is available in the innermost parts of a nerve. As a maximum 
value for frog nerve FENN took R = 0.1 cm. and as values of D and 
of ~, 1.4 X 10-5 and 1.23 X 10-3, respectively. Introducing these 
values into equation (170), it appears that with an external oxygen 
tension of 760 mm. the tension at the center of the nerve under the 
conditions in question must be 590 mm.; with an external oxygen 
tension approximately that in ordinary air, on the other hand, the 
internal tension must just reach zero. The radius at which the minimum 
internal tension would just reach zero in an atmosphere of pure oxygen 
may similarly be shown to be 0.213 cm., which is about that of the 
largest dogfish nerves. 

Only a slightly different treatment is needed for an important 
physiological problem discussed by KROGH, namely, the distance to 
which oxygen can diffuse from the capillaries in which its tension is c, 
given a certain rate of consumption of oxygen by the surrounding 
tissues and a certain diffusion coefficient for the gas in these tissues. 
In this case, a cylindrical shell lying between rand r + dr is con
sidered where r is now greater than the radius of the capillary which 
may here be designated by R I . If the distance between the centers of 
two similar capillaries be called 2 R2 then the boundary conditions are 

~; = 0 when r = R2 and u = c when r = R I . Proceeding as before 

with these data we again obtain equation (169), but since the boundary 
conditions are different, the constants of integration are different, and 
the new solution is somewhat more complicated than previously, 
namely 

CI. (R~ 1 r r2 -R;) (17 1) u=c-- - n-- . D 2 Rl 4 
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This, except for a difference in the symbols, is the equation used by 
KROGH (19 I 9 b) to determine the difference in oxygen tension between 
the capillaries and the regions lying midway between them that would 
be necessary to prevent a deficiency of oxygen from occurring in any 
part of the tissue. If the difference in tension between the wall of the 
capillary and a point at a distance of R2 from its center be represented 
by c - u, then knowing the average distance between two adjacent 
capillaries (2 R2), which KROGH obtained by direct measurement, 
knowing also the radius of the capillary, which he estimated roughly 
for different species of animals from the diameters of their erythro
cytes, and knowing finally the rate of oxygen consumption of the 
tissues, which he obtained, also very roughly, from that of the organism 
as a whole, it is possible by taking an appropriate value of D to make 
any desired calculation. For D KROGH used a value (in the units 
mentioned above) of 1.64 X 10-5 for warm-blooded animals at 37° C, 
and one of 1.33 X 10-5 for cold-blooded animals at 20° C. Introducing 
the appropriate numerical values into equation (171), the theoretical 
tension differences between the blood in the capillaries and the deeper 
parts of the surrounding tissues were obtained. By taking u = 0 these 
same values give the minimum head of oxygen pressure in the capillary 
that would· just supply oxygen to all parts of the tissue, namely: 

Species 

Cod. 
Frog 
Horse 
Dog. 
Guinea-pig 

I 
?iffere~ce 
m tenslOn 
in mm. Hg 

I 0·4 
I 0.25 

I 0.1 

0.2 

0·3 

Making all possible allowances for errors in 
the admittedly crude methods used for esti
mating the numerical values used, it is im
possible to escape the conclusion drawn by 
KROGH that the head of oxygen pressure ne
cessary to supply this substance by diffusion 
to all parts of the muscular tissue, even during 
severe work, must be extremely low. 

y) D iff u s ion ina s p her e. 

The same type of problem again arises in connection with diffusion 
in spheres, and the equations that may readily be obtained for bodies 
of this form have found application in studies on the respiration of 
spherical ova, bacteria, etc. Mathematically the problem is almost 
exactly the same as the one last discussed except that the formula 
4 n r2 for the surface of a sphere replaces that for the surface of a 
cylinder. Proceeding as before, we obtain for diffusion into a sphere 
the relation 

( dU d2U ) du 
4Dn (r - dr)2 dr - dr2 dr = 4 D nr2 dr - 4IXnr2dr 

and after simplifying and dropping infinitesimals of higher order 

d2 u 2du IX 

dr2 + r dr = D' 
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Introducing the new variable, p = ~;, and employing the integrating 

factor r2, a solution 
P r 2 = _cx _ r3 + C 

3D 1 

is obtained, and on integrating again after the substitution of ~; for p 
__ cx 2 C1 C 

U - 6D r -r + 2· 

Evaluating the constants of integration from the information that 

u = c when r = Rand ~; = 0 when r = 0, the equation finally 

becomes 

which differs from the equation for a cylinder only in containing the 
numerical factor 6 in place of 4. Harvey (1928) took advantage of this 
similarity in dealing with bacteria of a form intermediate between 
that of spheres and of rods, and as a rough approximation used the 
factor s. 

The applicability of equation (172) to the diffusion of oxygen into 
small spherical celIs has been discussed briefly by HARVEY (1928), 
and by SHOUP (1929) and very fully and with references to the earlier 
literature by GERARD (1931). In general, it seems that the critical 
external concentration below which oxygen consumption begins to 
decrease in small single cells is usually many times greater than that 
calculated by equation (172) from the known rate of respiration of the 
cell and any reasonable assumed value for D within the cell-in other 
words, diffusion in such cases can scarcely be the factor that first 
limits oxygen consumption. There are various possible, and indeed 
plausible, explanations of the discrepancy between the observed results 
and those calculated by the simple diffusion equation; for a full discus
sion of these and for a mathematical treatment of more complicated 
cases the reader is referred to GERARD (1931) and to RASHEVSKY 
(1933)· 

b) Rate of change exponential. 

The group of cases just discussed, where a diffusing substance 
disappears at a constant rate, is easy to deal with mathematically, 
since it necessarily leads to a steady state, and in consequence to 
an ordinary differential equation in two variables. Another case of 
probable future physiological importance, though its practical appli
cations seem so far to have been confined to the field of physics, is 
the diffusion of a substance which disappears in an exponential manner 
according to the law governing monomolecular reactions, and re
presented graphically by the well-known "die away" curve. The case 
actually dealt with experimentally by physicists is that of the diffusion 
of decomposing radioactive materials (WALLSTABE 1903, HOFFMAN 1906, 
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RAMSTEDT 1919), but many analogous cases must undoubtedly occur 
in physiology. Though monomolecular reactions in the strictest sense 
are probably very rare, it is known that bimolecular reactions in which 
one of the reacting substances is present in large excess (for example, 
water in the inversion of cane sugar, or in numerous other important 
hydrolytic processes) follow the same mathematical law, and the 
diffusion equations would therefore be the same in both cases. 

When a diffusing substance disappears exponentially, its total 
amount never becomes equal to zero, and consequently there is no 
possibility of the establishment of the steady state which greatly sim
plified the treatment of diffusion with a constant rate of disappearance. 
It is easy, however, to deal with the present case by another method, 
which leads to equations very similar to some already derived for 
other purposes. To take a concrete problem, dealt with by RAMSTEDT 

(1919), suppose that a layer, of depth h, of a solution of a radioactive 
material be placed in a vessel of uniform cross section and that above 
it be placed a layer of water of equal depth (i.e., H = zh). It is required 
to find the concentration u in the system for any values of x, t and D, 
and for any exponential rate of decomposition of the substance. 

In a monomolecular reaction the rate of disappearance of a sub
stance at any instant is proportional to its concentration. Let A. be 
the constant of proportionality. Then if, as before, a differential equa
tion analogous to (8) be set up to represent the rate of increase of 
concentration in any elementary layer at right angles to the direction 
of diffusion, and of thickness d x, it is necessary merely to subtract A. u, 
the rate of change of concentration due to decomposition, from the 
right-hand side of (8) which represents the rate of increase due to 
diffusion. The resulting equation is 

8u 82 u 
8t = D 8 x2 - J. u . (I 73) 

Now introduce a new variable v of such a nature that u = ve- At. 

Expressing equation (113) in terms of v, we have 
dv d2 v 
dt = D dx2· (174) 

This equation, however, is nothing but the ordinary diffusion 
equation in terms of a new variable, v. It follows, therefore, that after 
expressing the initial and boundary conditions in terms of v rather than 
of u an equation already available may be used for the treatment 
of this problem. The initial condition is evidently identical for both 
variables, since when t = 0, u = v. The same is true for the boundary 

conditions, since when ~ ~ = 0, ~~ = 0. The solution of the problem 

is therefore obtained merely by substituting v for u in equa
tion (z8). Finally, to obtain a solution terms of u rather than of v, the 
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right-hand side of the resulting equation is multiplied bye-At and 
the result is 

[ 
h n= co( h n2 n3 Dt 1 .ItUO +2UO~ I. nn nnX---) 

U = e-. IT n":::;'; n;SIll-yr cos ---yr- e H' • 

n=I 

In RAMSTEDT'S experiments, it was desired to find D from a measure
ment at the end of a given time of the observed amounts of diffusing 
substance in the upper and lower halves of the diffusion vessel. By 
exactly the same method as that previously employed (p. 44) the 
following equation is obtained in which the plus sign is used for the 
lower and the minus sign for the upper half of the vessel 

Q = e- At [ Uo ~ H ± ~~~ H (e - n:, t + _~_ e - 9 ~~ t + ... ) ] . (17 S) 

If, now, continuing to follow the treatment on p. 4S the ratio of the 
difference to the sum of the two values of Q be taken, the common 
factor e- J.t disappears and exactly the same equation is obtained as 
that first used by LOSCHMIDT (1870a, b). By means of this equation 
RAMSTEDT readily obtained the desired value of the diffusion coeffi
cient of radium emanation in water. 

c) Other cases. 

In addition to the two relatively simple cases of the diffusion of 
a changing amount of substance discussed in the present section, 
others of a more complex nature, including several of considerable 
physiological interest, have received mathematical treatment which, 
however, because of its complexity, cannot be reproduced here. Those 
who wish to follow this subject farther are referred, in particular, 
to the valuable paper of HILL (1928), who discusses, among other 
subjects the following: the simultaneous diffusion of oxygen and 
lactic acid in opposite directions, the diffusion of oxygen into a region 
showing an oxygen debt, the diffusion of oxygen into a region in which 
recovery is everywhere necessary before the oxygen can advance, etc. 
Another problem of the same sort, of much physiological interest and 
of considerable mathematical complexity, is that of the simultaneous 
diffusion and chemical combination with hemoglobin of oxygen in the 
erythrocyte; this problem has been discussed by ROUGHTON (1932). 
Still another is the combination of simple diffusion processes with 
surface conditions of different sorts in cases in which the manner of 
passage of the diffusing material into regions in which the simple 
diffusion laws are applicable is not that so far postulated. As examples 
of this type of problem of actual or potential physiological interest 
may be mentioned the cases considered by RASHEVSKY (1933) and 
by McKAY (1930, 1932 a, b). Other examples of the same sort could be 
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mentioned, but obviously the proper place to study them is in the 
original literature where their various complexities are dealt with in 
a manner that would be impossible here. It has been the modest 
function of the present review merely to carry the reader to the point 
where simple mathematical methods begin to be inadequate; this point 
having now been reached, the discussion may appropriately be brought 
to a close. 
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Ein Blick in die von physiologischer Seite gegebenen Darstellun
gen der vergleichenden Stoffwechselphysiologie (WE INLAND, SCHULZ, 
KESTNER und PLAUT, JOST) ergibt, daB dabei die Protozoen sehr 
schlecht weggekommen sind. Es ruhrt dies einesteils daher, daB die 
genannten Bearbeitungen zum Teil jahrelang zuruckliegen bzw. daB 
der beschrankte Raum bei dem Vielen, was von anderen Tiergruppen 
bekannt ist, eine eingehendere Darstellung der bei den Protozoen 
vorliegenden Verhaltnisse nicht zulieB. Andernteils sind viele fur 
den Protozoenstoffwechsel wichtige Beobachtungen in der morpho
logischen Literatur verstreut und wohl deshalb nicht berucksichtigt 
worden. Was nun die Bearbeitungen von zoologischer Seite anbe
trifft (z. B. REICHENOW), so sind sie in dem weitgesteckten Rahmen 
einer lehrbuchmaBigen Darstellung der gesamten Protozoenkunde 
erfolgt, so daB naturgemaB ein Eingehen auf Einzelheiten und ein 
umfangreicheres, fUr den Spezialforscher erwunschtes Hinweisen 
auf die Literatur nicht moglich war. Die hier vorliegende Bearbeitung 
solI einen Versuch darstellen diese Lucke zu schlieBen, wenn auch 
nur nach einer bestimmten Richtung. In erster Linie wurde ver
sucht, ein einigermaBen erschopfendes Bild zu geben uber den Auf
und Umbau, sowie die Verwertung der hauptsachlichsten organischen 
Stoffgruppen, wahrend auf den Wasserwechsel nur kurzer einge
gangen wurde. Mit Rucksicht auf die notwendige Raumbeschrankung 
habe ich auf die Wiedergabe verschiedener anderer Punkte, deren 
Einbau in die Darstellung an sich reizvoll gewesen ware, verzichtet. 
So fehlen Angaben uber den Mineralstoffwechsel, die Verbreitung 
und Bildung der Pigmente, des Volutins, und auch auf die Ernahrung 
und Verdauung bin ich nur insoweit eingegangen, als es fur die Klar
legung bestimmter Probleme unbedingt notig war. Fur das Ver
standnis des V organgs der Glykogenspeicherung ist es fUr uns hier 

Ergebnisse der Biologie XII. II 
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z. B. gleichgliltig, ob der dazu verwendete Zucker zusammen mit 
geformter Nahrung, in gelOster Form durch die Korperoberf1i:iche, 
oder etwa durch Vermittlung symbiontischer Algen gewonnen wurde. 
Dns interessieref\ die chemischcn Quellen, aus denen das Glykogen 
stammt; also ob es nur aus auf irgendeinem Weg in den Korper 
gelangten Zucker synthetisiert wird, oder ob es vorkommt, daB der 
Korper den zum Polymerisierungsvorgang benotigten Zucker auch 
aus dem Dmbau anderer Substanzgruppen, etwa EiweiB oder Fett
sauren, gewinnen kann. 

Soweit zur sachlichen Abgrenzung des Gebietes. Was nun aber 
die in den Kreis der Darstellung einbezogenen Protozoenformen 
anbetrifft, so ist zuzugeben, daB vielleicht etwas willklirlich vor
gegangen wurde. Das ist aber bei dem flieBenden Ubergang, der 
zwischen Protozoen und niederen Algen besteht, kaum anders moglich. 
lch habe die jetzt wohl ziemlich allgemein zum Pflanzenreich ge
stellten Myxomyceten ganz fortgelassen, sonst aber im groBen den 
Rahmen so abgesteckt, wie dies im DOFLEIN-REICHENowschen Lehr
buch geschehen ist. 

Vielleicht bedarf die Anordnung des Stoffes noch eines Wortes 
der Rechtfertigung. Man konnte versucht sein ein Bild des Gesamt
stoffwechsels einzelner Vertreter, etwa der Trypanosomidae und 
Euglenen, zu entwerfen und urn diese die abweicheriden Befunde an 
anderen Protozoen zu gruppieren. Es scheint mir aber, daB unsere 
Kenntnisse noch nicht ausreichen, urn ein Gesamtbild des Stoff
wechsels zu geben. Es scheint mir die getrennte Besprechung der 
einzelnen groBeren Stoffwechselabschnitte geeigneter zu sein, urn 
ein Bild liber die biochemischen Fahigkeiten der Protozoen zu geben. 
Es ist klar, daB bei unserer beschrankten Kenntnis manches in der 
Darstellung fragmentarisch bleiben muBte. Auch sind manche der 
bekannten Erscheinungen noch keineswegs einwandfrei feststehend, 
was zum groBen Teil daher rlihrt, daB nicht mit bakteriologisch 
sterilen Kulturen gearbeitet wurde bzw. gearbeitet werden konnte. 
Es solI auch an dieser Stelle auf das Erwlinschte des Arbeitens mit 
solchen oder wenigstens mit Kulturen mit bekannten Begleitbak
terien hingewiesen werden [vgl. z. B. die Methoden von OEHLER (1-3), 
PRINGSHEIM (I), MAINX, LwoFF (4), WITTE, CHATTON (1,2), Bos u. a., 
abgesehen von den ohne wei teres steril zu erhaltenden Blutparasitenj. 

2. Der Wasserwechsel. 
Der Wassergehalt der Protozoen dlirfte allgemein recht hoch sein. 

Dies gilt natlirlich in erster Linie flir nackte Formen. Bei Collozoum 
inerme betragt jedenfalls der organische Trockensubstanzgehalt 
durchschnittlich nur 0,40 % der frischen Substanz (VERNON), der Rest 
entfallt auf Wasser und auf die bei diesem marinen Tier natlirlich 
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In reichlicherer Menge als bei SuBwasserformen vorkommenden 
Salze. Fur Paramaecium cauda tum geben GROBICKA und WASI
LEWSKA 87,4-91,6 %, im Mittel 89,0%, Wasser an und bei den Sporen 
von Goussia gadi endlich wurde der Wassergehalt von PANZER (I, 2) 
zu 84-86 % bestimmt. Ein nicht unbetrachtlicher Teil der hier in 
groBerer Menge gcfundenen Trockensubstanz durfte in dies em Falle 
auf die Schalen entfallen. 

Die Wasserbewegungen im Protozoenkorper sind bei vielen Formen 
auBerordentlich stark. Dies wird durch die Pulsationen der vor 
allem bei den SuBwasserprotozoen, aber auch manchen marinen 
Formen und einigen Parasiten vorkommenden pulsierenden Vakuolen 
dargetan. Es geht bei ihnen ein standiger Wasserstrom durch den 
Korper, der mindestens zum groBten Teil von auBen einstromt\ 
wahrend ein kleinerer Teil des ausgeschiedenen Wassers, jedenfalls 
theoretisch, aus den im Korper ablaufenden Oxydationsprozessen 
herstammen konnte. Die Tatsache, daB offenbar der groBte Teil 
des spater ausgeschiedenen Wassers aus dem auBeren Medium auf
genommen wird, ist einmal schon wahrscheinlich, wenn man die 
GroBe der Wasserausscheidung berucksichtigt. Dann aber geht 
besonders aus den Versuchen von STEMPELL (2) hervor, daB bei 
Einwirkung die Permeabilitat herabsetzender Substanzen auf SuB
wasserprotozoen der Wasserdurchstrom verkleinert wird, ein EinfluB, 
der unverstandlich ware, wollte man, wie sich dies KANITZ vorgestellt 
haben durfte, das ausgeschiedene Wasser im wesentlichen von im 
Korper ablaufenden chemischen Prozessen herleiten. Zur Illustra
tion der GroBe der Wasserausscheidung diene die folgende kleine 
Tabelle. 

Art 

Cryptochilum nigricans 
Lembus pusillus . . . 
Euplotes patella . . . 
Stylonychia pustulata 
Stylonychia mytilus 
Paramaecium aurelia . 
Paramaecium caudatum .. 
Gastrostyla Steinii 
A moeba proteus . . . . . 

Zeit, die benotigt ist, 
urn ein dem K6rper

volumen gleiches 
Wasservolumen 
auszuscheiden 

2 Minuteh 
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1 1m allgemeinen erfolgt der Haupteinstrom wohl im Bereich der gesamten 
Korperoberflache. Bei Formen mit verhaltnismaBig undurchlassiger Cuti
cula, wie den Ophryoscoleciden, dtirfte es sich bei dem durch die pulsato
rischen Vakuolen entleertem Wasser zum groBen Teil um so1ches handeln, 
das gleichzeitig mit dem Nahrungsmaterial auf dem Wege tiber das Cytostom 
in den Karper gelangt ist [MACLENNAN (I)]. 

n* 
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Es ist kein Wunder, daB diese auffallende Erscheinung bcsonderes 
Interesse beansprucht und zu verschiedenen Erklarungsversuchen 
angeregt hat. Die alten Protozoenforscher (STEIN u. a.) sahen in 
den pulsierenden Vakuolen einen respiratorischen Apparat, eine 
Anschauung, die auch in der Neuzeit wieder Anhanger gefunden 
hat. So sieht LUDWIG (2) die Hauptaufgabe in der Exkretion der 
Kohlensaure, wahrend der Wasserdurchstrom durch die Zelle nach 
FORTNER (I) die Aufgabe hatte, die Sauerstoffversorgung sicher
zustellen. Von anderen Forschern wieder wird die Hauptaufgabe 
der pulsatorischen Vakuolen in der Ausscheidung von Stoffwechsel
endprodukten (neb en CO2) gesehen [z. B. FABRE-DOMERGUE (2), 
RHUMBLER, SCHEWIAKOFF, KHAINSKY u. a.]. Eine dritte Gruppe 
von Untersuchern endlich [besonders DEGEN, STEMPELL (I, 2), HERFS] 
erblickt in den pulsatorischen Vakuolen - und dies ist die zur Zeit 
vcrbreitetste Anschauung - vornehmlich Organelle zur Aufrecht
erhaltung des osmotischen Druckes. 

Wir wollen zunachst die Begrundung dieser letzten, zuerst von 
HARTOG geauBerten Anschauung kennenlernen. Es laBt sich als 
erstes Indizium anfiihren, daB die in Medien hoheren osmotischen 
Druckes lebenden Protozoen (Meerwasserformen, Parasiten) ent
weder nur langsam pulsierende Vakuolen haben oder ihnen diese 
uberhaupt fehlen (freilich gibt STRELKOW fur manche im Pferdedarm 
parasitierenden Ciliaten recht hohe Pulsationszahlen an, zahlreiche 
Angaben uber den Vakuolenrhythmus der Panseninfusorien bei 
WERTHEIM). Ferner haben die Versuche von DEGEN, STEMPELL und 
HERFS ergeben, daB die zwischen zwei Pulsationen vergehende 
Zeitspanne tatsachlich mit den Anderungen des osmotischen Druckes 
des AuBenmediums variiert, und zwar ist sie nach STEMPELL (2) urn
gekehrt proportional dem osmotischen Druck in der Zelle und direkt 
proportional der Fallungswirkung der Salze des Mediums an der Zell
membran. Bei einer starken Erhohung des Salzgehaltes der auBeren 
Flussigkeit kann die pulsatorische Vakuole unter Umstanden ganz 
verschwinden. Diese Grenze liegt nach HERFS fur Gastrostyla Steinii 
bei 1,1-1,3 % NaC!, und ZULZER (2) ist es in ihren bekannten Ver
such en gelungen, Amoben an Meerwasser zu gewohnen, wobei die 
pulsatorischen Vakuolen vollig verschwanden, urn bei Erniedrigung 
des Salzgehaltes sehr rasch wieder aufzutreten. Zu einem ahnlichen 
Ergebnis kam neuerdings FINLEY in Versuchen mit Amoeba verrucosa, 
nicht aber mit anderen Protozoen. Ein Gegenstiick zu den Ver
suchen von DEGEN und STEMPELL an SuBwasserprotozoen stell en 
bis zu einem gewissen Grad jene von HERFS und EISENBERG an 
Balantidium und Nyctotherus dar. Ais Parasiten des Froschdarmes 
leben diese Tiere in einem relativ konzentrierten Medium (LJ 0,4-0,60). 

Wenn man nun im Experiment die Konzentration herabsetzt, so 
nimmt die Pulsationsfrequenz deutlich zu. Die Gesamtheit dieser 
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Versuche spricht ohne Zweifel sehr fiir die Auffassung der pulsatori
schen Vakuolen als osmotisches Regulationsorgan. Es lassen sich 
mit ihr auch noch die Beobachtungen von FABRE-DOMERGUE (2) und 
EISENBERG in Einklang bringen, daB der Rhythmus des Vakuolen
spiels, der sich nach Verbringung in ein abnormes Medium verandert 
hat, danach trachtet, sich wieder der Norm anzupassen; man miiBte 
an einen ja theoretisch moglichen Regulationsmechanismus denken. 
Es bedarf aber andererseits der Hervorhebung, daB es einige Er
scheinungen gibt, die gegen die Allgemeingiiltigkeit der Osmosetheorie 
zu deuten scheinen. So ist mit ihr nicht leicht zu erklaren die von 
FLORENTIN beobachtete Tatsache, daB die pulsatorischen Vakuolen 
bei Uberfiihrung von Limax-Amoben in Meerwasser und bis zu I Jahr 
langer Ziichtung in demselben nur bei einem Teil der Tiere ver
schwanden, wahrend sie bei den iibrigen erhalten blieben. Etwas 
bedenklich gegeniiber einer zu starken Verallgemeinerung miissen 
auch die Versuche von ADOLPH an Amoeba proteus stimmen. Er fand 
namlich, daB bei Uberfiihrung der Amoben in Salz- oder Harnstoff
lOsungen zwar der Vakuolenrhythmus verlangsamt wird, daB aber 
auch das Endvolumen der Einzelvakuole immer iiber normalgroB 
ist, so daB sich im Endeffekt die Menge des ausgeschiedenen Wassers 
nicht in bedeutenderem Umfange andert. Endlich ist es GRUBER 
zwar gelungen, die pulsatorische Vakuolen entbehrende marine Form 
von Actinophrys sol an das SiiBwasser zu gewohnen, ohne daB dabei 
aber solche aufgetreten waren. Da man nun eine Wasserundurch
lassigkeit der Pellikula nicht annehmen kann, muB man wohl mit 
SCHLIEPER hier auf eine aktiv yom Zellkorper ausgeiibte osmotische 
Resistenz schlieBen. 

Trotz dieser etwas zur Vorsicht mahnenden Beobachtungen wird 
man aber doch wohl berechtigt sein, wenigstens in der Mehrzahl der 
FaIle einen Zusammenhang zwischen den osmotischen Verhaltnissen 
und dem Vakuolenspiel anzunehmen, und wir haben uns nun mit 
dessem Mechanismus naher zu befassen. Von vielen Autoren (so 
DEGEN, STEMPELL, BURIAN, KOCH) wird die Auffassung vertreten, 
daB das Wasser in den Protozoenkorper eindringt, weil im Plasma 
ein hoherer osmotischer Druck herrscht als im AuBenmedium. Es 
wiirden sich dann die im Stoffwechsel gebildeten, osmotisch wirk
sam en Substanzen an den Biidungsstellen der pulsatorischen Vakuolen 
sammeln [bzw. wiirde nach der Systole ein Rest Fliissigkeit von 
hoher osmotischer Wirksamkeit in der Vakuole zuriickbleiben (z. B. 
LLOYD und BEATTIE) 1 und dort eben wegen ihrer osmotischen Eigen
schaften das iiberschiissige Wasser anziehen. Dieser in seinem ersten 
Teil kaum zu bestreitende Erklarungsversuch hat zur Voraussetzung, 
daB sich in der Vakuole tatsachlich osmotisch wirksame Substanzen 
vorfinden. Man konnte hier zunachst an die Kohlensaure denken, 
deren Vorkommen in der Vakuolenfliissigkeit bei den meisten Formen 



166 TH. v. BRAND: 

recht wahrscheinlich ist. Mit Recht wird aber von BURIAN darauf 
hingewiesen, daD dann das Auftreten pulsatorischer Vakuolen bei 
chlorophyllhaltigen Formen, die ja die CO 2 zu Assimilationsprozessen 
verbrauchen, etwas erstaunlich ware. Auch urn die Ausscheidung von 
Salzen kann es sich nach BURIAN nicht handeln, da das Protoplasma 
von SilDwasserprotozoen solche unmoglich in der erforderlichen Menge 
abgeben konnte. Es milD ten also Substanzen sein, die durch Um
setzungen der organischen Substanz entstehen. Zu dieser Auffassung 
wilrde gut die von ROSSBACH, KHAINSKY, DEGEN u. a. beobachtete, 
und besonders von KANITZ sowie PORT hervorgehobene Erscheinung 
passen, daD die Pulsationsfrequenz stark von der Temperatur ab
hangig istl, wie dies ja auch vom Stoffwechsel bekannt ist, so daD 
man auch mit einer Steigerung der Produktion von Stoffwechsel
produkten rechnen kann. Wie steht es nun aber mit dem tatsach
lichen Nachweis von Stoffwechselendprodukten in der Vakuolen
flilssigkeit? Es gibt nun zunachst einige Anhaltspunkte, die filr die 
Moglichkeit einer Ausscheidung sprechen. So beobachtete BRANDT (r) 
den Ubergang von Hamatoxylin in die pulsatorische Vakuole von 
Amoben, ein Befund, von dem es freilich bei der Art der Versuchs
anordnung fraglich erscheinen muD, ob er als normal gewertet werden 
kann; ilber ahnliche, ilberzeugender klingende Versuche berichtet 
STANIEWICS. HOWLAND und POLLACK aber konnten einwandfrei 
zeigen, daD bei Injektion kleinerer Mengen waDriger oder alkoholi
scher Pikrinsaurelosungen die Saure durch die Vakuolen von Amoeba 
dubia ausgeschieden wird, so daD das anfanglich gelb gefarbte Proto
plasma allmahlich wieder farblos wird. Dieser Versuch beweist die 
Ausscheidung geloster Stoffe, ein Vorgang, der frilher, z. B. auf 
Grund der Beobachtung SCHEWIAKOFFS, von der Auflosung der sog. 
Exkretkorner in der Nahe der pulsatorischen Vakuolen nur wahr
scheinlich erschienen war. Freilich ist aber zu betonen, daD es urn 
den Nachweis der Ausscheidung tatsachlich im Stoffwechsel gebildeter 
Substanzen schlecht bestellt ist; es ist ein solcher allerdings noch 
kaum versucht worden. Soweit ich sehe, hat nur WEATHERBY (r) 
mit negativem Ergebnis in die Vakuolen von Paramaecium Xanthydrol 
bzw. NESSLERS Reagens injiziert, urn dort nach Harnstoff bzw. 
Ammoniak zu fahnden, wohl aber konnte er in einer spateren Unter
suchung [WEATHERBY (2)) zeigen, daD sich in dem mittels einer 
Mikropipette entnommenen Vakuoleninhalt von Spirostomum Harn
stoff in allerdings. nur sehr geringer Menge nachweisen lasse. Es 

1 KANITZ war der Auffassung, daB die Pulsationsfrequenz wenigstens 
in einem bestimmten Temperaturbereich der VAN'T HOFFschim Regel folge. 
Es diirfte dies allerdings ebensowenig wie fUr die anderen von der Tempe
ratur abhangigen Lebenserscheinungen streng zutreffen, wie dies z. B. fUr 
die Temperaturabhangigkeit der Vakuolentatigkeit von Paramaecium cauda
tum durch PORT gezeigtwurde. 
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ergibt sich also, daB theoretisch die Moglichkeit der Ausscheidung 
osmotisch wirksamer Stoffwechselendprodukte wohl gegeben: ist 1; indes 
scheint es mir flir ihre Verwertung in dem oben skizzierten Osmose
schema eine Schwierigkeit zu geben. Wie wir gesehen haben, ist 
die yom Protozoenkorper zu bewaJtigende Wassermenge auBer
ordentlich groB, und so mliBte aueh die Menge osmotisch wirksamer 
Stoffwechselendprodukte z. B. bei Cryptochilum nigricans, das ja 
in etwa 2 Minuten ein seinem Korpervolumen gleiches Wasser
volumen entleert, ein wohl kaum vorstellbares MaB erreichen_ Man 
muB es in diesem Zusammenhang aueh mit BABAK als auffallend 
bezeichnen, daB z. R die Opalinen keine pulsierenden Vakuolen 
besitzen, obwohl doeh gerade hier anzunehmen ware, daB bei, der 
wohl weitgehend anoxybiotischen Lebensweise mehr Zersetzungs
produkte entstehen als bei freilebenden Arten, wie liberhaupt, was 
auch einer der Hauptverfechter der Osmosetheorie, HERFS, selbst 
au Berte, das Verhalten dieser Tiere eine Sehwierigkeit flir die Theorie 
darstellt. In Zusammenhang mit dieser also noch reeht unklaren 
Frage, die aueh nieht, wie HAYE ausflihrt, mit der Annahme (NASSO
NOW) zu losen ist, die osmotiseh wirksamen Substanzen wlirden in 
der Membran gespeichert und dort in kleinere Moleklile zersehlagen, 
hat FORTNER (1) neue Gesiehtspunkte entwickelt. Er stellt sieh vor, 
daB die Sonderung des Wassers auf zweierlei Wegen geschieht: 
,,1. dureh Absorption und Abgabe von reversiblen hydrophilcn 
Kolloiden, die durch chemische Vorgange die entsprechenden Um
anderungen erfahren, 2. durch eine, den Innendruck als Energie
quelle benlitzende Ultrafiltration". Indes hat HAYE gegen die Ultra
filtrationstheorie schwerwiegende Bedenken erhoben, so daB auch 
sie zumindest noeh unbewiesen ist. HAYE nimmt an, daB die Wasser-· 
ausseheidung in die Vakuole ein mit Energieverbrauch arbeitender 
LebensprozeB ist, liber dessen Natur freilich zunachst noeh keine 
naheren Angaben gemacht werden konnen. Meines Erachtens' laBt 
sich kaum etwas anderes denken, als daB die Protozoen durch die 
pulsatorischen Vakuolen eine Fllissigkeit ausscheiden, die einen 
geringeren' osmotisehen Druck aufweist, als das Protoplasma. Es 
scheint mir, daB dieser Annahme kaum erhebliehe theoretische 
Bedenken gegenliberstehen, urn so mehr als bereits bekannt ist, daB 
es Protozoen gibt mit Vakuolen, deren Inhalt spezifisch leichter 
ist als das umgebende Milieu, und zwar findet sieh derartiges vorzugs
weise bei marinen Formen. Es kommt hier zunachst Noctiluca in 
Frage, die infolge ihres niederen spezifischen Gewichtes im Meer
wasser schwebt. Nach HARVEY und LUDWIG (I) kann dies nur 
dadurch zustande kommen, daB der osmotische Druck des Zell
saftes betrachtlieh niedriger ist als jener des Meerwassers. Da aber 

1 Vgl. hierzu auch die modernen morphologischen Angaben iiber die 
Struktur der pulsatorischen Vakuolen, z. B. NASSONOW (I, 2) oder GELEI (1, 2). 
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Noctiluca dauernd das gleiche Volumen bewahrt, muBte entweder die 
Membran fur Wasser impermeabel sein, oder es mussen in der Zelle 
antiosmotische Krafte tatig sein. Die erste Moglichkeit kann nun 
durch die Beobachtung ausgeschlossen werden, daB die Tiere in 
hypo- bzw. hypertonischen Medien schwellen bzw. schrumpfen. Es 
bleibt also nur die zweite Moglichkeit, und als ihren Mechanismus 
stellt sich LUDWIG ein durch eine Differenz im H- und OH-Ionengehalt 
bedingtes Adsorptionspotential vor, das an der Grenzflache Zentral
plasmajZellsaft bestehen wurde und den antiosmotischen Wasser
einstrom aus dem Zentralplasma in den Zellsaft bedingen wurde. 
EtwasAhnliches kann man sich vielleicht auch fUr den hydrostatischen 
Apparat der Radiolarien vorstellen. Sie schweben im Wasser, weil 
die FlUssigkeit in den Vakuolen der Vakuolenschicht ein niedrigeres 
spezifisches Gewicht hat als das Meerwasser, wie BRANDT (2) und 
VERWORN in einwandfreier Weise dargetan haben. Besonders ersterer 
hat die einschlagigen Verhaltnisse einer naheren Untersuchung 
unterzogen und die Auffassung entwickelt, die Erniedrigung des 
spezifischen Gewichtes wurde dadurch bedingt, daB sich die bei der 
Atmung bildende Kohlensaure in der Vakuolenflussigkeit losen 
wurde, wodurch nach den Gesetzen der Osmose eine Verringerung 
des Salzgehaltes und damit des spezifischen Gewichtes der FlUssig
keit herbeigefUhrt wurde. BRANDT halt es fUr moglich, daB mit 
diesem Mechanismus auch das Schweben von SuBwasserprotozoen, 
etwa Actinosphaerium, erklart werden konnte. 

Die im voranstehenden dargelegten Tatsachen lassen erkennen, 
daB der Mechanismus des Vakuolenspiels noch keineswegs in be
friedigender Weise gelost ist, und daB die tatsachlichen Verhaltnisse 
es verbieten, wie es vielleicht manche extreme Anhanger der einen oder 
anderen Theorie es wollen, den Wert des Wasserdurchstromes durch 
die Zelle nur in einer Funktion allein suchen zu wollen. Man kommt 
dann sofort in unlosbare Schwierigkeiten, wie an einigen Beispielen 
gezeigt werden solI. Hatte er nur respiratorische Funktionen, sei es 
fur die Kohlensaureausscheidung, so ware sein Vorliegen bei assi
milierenden Formen unerklarlich, sei es fur die Sauerstoffaufnahme, 
so muBte man mit FORTNER (1) annehmen, daB bei den ZULzERschen 
Amoben etwa "der Sitz der Atmungsfermente nicht an bestimmte 
Orte im Zellkorper gebunden ist, sondern je nach Bedarf in oder 
unter die freie Zelloberflache verlegt werden kann", eine Annahme, 
die mir personlich nicht sehr wahrscheinlich erscheint. Ahnliches 
gilt fur die Annahme rein exkretorischer Funktionen, bei der man 
es als merkwurdig bezeichnen muBte, daB gerade vielen Parasiten 
mit ihrem groBe)lteils so ungeheuer hohem Stoffwechsel (Anoxybiose, 
Temperatur) entsprechende Einrichtungen fehlen. DaB auch eine 
reine Osmosetheorie nicht aIle Erscheinungen erklaren kann, geht 
aus der obigeh Darstellung hervor. Es durfte wohl den wahren 
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Verhaltnissen am nachsten kommen, wenn man, wie dies z. B. 
REICHENOW (r) tut, annimmt, daB die pulsatorischen Vakuolen 
verschiedene Funktionen erfiillen. Der primare Zusammenhang 
mit den osmotischen Verhaltnissen erscheint jedenfalls in vielen 
Fallen recht wahrscheinlich, ebenso, daB geloste 5ubstanzen durch 
sie ausgeschieden werden. Je nach der Art und den Lebensbedingungen 
konnte das eine oder andere mehr in den Vordergrund treten. 50 
wiirde es etwa naheliegend sein mit REICHENOW (I) das zahe Fest
h'alten der parasitischen Ciliaten an pulsatorischen Vakuolen mit 
einer im Vordergrund stehenden exkretorischen Tatigkeit in Zu
sammenhang zu bringen. Es ware vielleicht aussichtsreicher, die 
moderne Mikroin jektionstechnik nicht an 5iiBwasserinfusorien zu 
versuchen, sondern etwa an den langsam pulsierenden Vakuolen 
der Panseninfusorien, bei deren lebhaftem Stoffwechsel man am 
ehesten eine reichlichere Anhaufung organischer Zersetzungsprodukte 
erwarten konnte. 

Wie sich der Wasserwechsel bei den Protozoen, die keine pulsa
torische Vakuole besitzen, also bei vielen marinen Formen, den ganzen 
Sporozoen und den parasitischen Flagellaten, vollzieht, ist noch 
unbekannt. Es ist moglich, aber noch nicht bewiesen, daB auch bei 
ihnen ein dauernder Wasserdurchstrom durch die Zelle vorkommt. 
LUDWIG (r) hat versucht, dieser Frage bei Noctiluca naherzukommen, 
ohne aber zu einem eindeutigen Resultat zu kommen. Eine Reihe 
von Indizien sprach in seinen Versuchen fiir das Vorliegen des Wasser
durchstromes, keines dagegen. 

Es ist eine bemerkenswerte Tatsache, daB jedenfalls in vielen 
Fallen - ob allgemein, muB zunachst auf Grund fehlenden Beob
achtungsmaterials dahingestellt bleiben - bei 'der Bildung von 
Ruhezustanden der Wassergehalt des Korpers erniedrigt wird. In 
erster Linie ist hier die Cystenbildung der SiiBwasserprotozoen zu 
nennen [z. B. DOFLEIN (6), BRESSLAU (I) u. a.], doch diirfte ahnliches 
auch bei Coccidiencysten vorkommen. REICHENOW (3) schlieBt 
dies daraus, daB bei ihnen der Zellkorper zunachst den ganzen Cysten
raum erfiillt, daB er sich aber vor Beginn der Weiterentwicklung 
regelmaBig zu einer an den Polen weit abstehenden Kugel kontra
hiert. Der Wasserverlust diirfte jedenfalls im erstgenannten Fall 
unter Umstanden recht groB sein. So konnte v. BRAND (I) fiir 
Vorticella microstoma zeigen, daB das mittlere Volumen der Cysten 
29000 ft3 betragt, gegeniiber 58000 ft3 maximal kontrahierter freier 
Tiere. Dieser Untcrschied ist auf den Wasserverlust zu beziehen, 
der durch die Tatigkeit der bei der Cystenbildung anfanglich noch 
weiterarbeitenden pulsatorischen Vakuole herbeigefiihrt wird. Ob 
die in den Cysten und sonstigen Ruhezustanden zweifelsohne be
stehende Herabsetzung der Stoffwechselintensitat mit dem geringeren 
Wassergeh;:Llt des Plasmas in ursachlichem Zusammenhang steht, 
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kann auf Grund unserer derzeitigen Kenntnis nicht entschieden 
werden. Der Gedanke jedenfalls, daB etwas Derartiges mitspielen 
konnte, erscheint mir nicht abwegig. In fertig ausgebildeten Proto
zoencysten ist die pulsatorische Vakuole bekanntlieh nicht mehr 
nachzuweisen. Ob dann noch ein wesentlicher Wasserwechsel be
steht, muB dahingestellt bleiben. Mit graBer Wahrscheinlichkeit 
kann man nur auf Grund der Untersuchungen FABRE-DoMERGUEs (I) 
sowie W OLFFS aussagen, daB die Cystenhtille ftir Wasser permeabel 
sein muB. Beim Wiedererwaehen aus der Cystenruhe steht das erste 
Zeiehen erwachenden Lebens in vielen Fallen mit dem Wasserweehsel 
in Verbindung: als erste sichtbare LebensauBerung sieht man dann 
das Wiederingangtreten einer pulsatorischen Vakuole [z. B. V. PRO
WAZEK (I), PENARD (1) u. a.]. Wahrend nun in manchen Fallen 
(z. B. GOODEY ftir Colpoda) die Cystenmembran beim Ausschltipfen 
durch ein· Enzym gelost wird, dtirften in anderen Fallen auehdie 
Wasserbewegungen im Organismus ftir das Freiwerden cine Rolle 
spielen. Dies ist dann anzunehmen, wenn die Cystenhtille platzt, 
was offenbar durch Erhohung des Druckes von seiten des Plasma
korpers erreicht wird. Dieser kann auf zwei Wegen zustande kommen, 
einmal dadureh, daB das verlorene Wasser nur wieder in das Proto
plasma aufgenommen wird, und dann dadurch; daB es unter Urn· 
standen zur Bildung riesiger, gegentiber der Norm urn das Vielfache 
vergroBerter pulsatorischer Vakuolen kommt [vgl. z. B. FABRE
DOMERGUE (2), PENARD (I), V. BRAND (I) u. a.]. 

3. Der Fettstoffwechsel. 
Fettartige Stoffe finden sich bei Protozoen in weiter Verbreitung, 

jedoeh sind wir tiber ihre Zusammensetzung und ihren Kreislauf 
nur mangelhaft unterriehtet. Es hat diesversehiedene Ursachen: 
es liegen infolge der Ungunst der Objekte nur sehr wenige quanti
tative Angaben vor, die meisten Ergebnisse sind mit Hilfe morpho
logischer Methoden gewonnen., Diesen haften abeT bekanntlich eine 
groBe Reihe von Fehlern an, die cine siehere Beurteilung der wirklich 
vorliegenden Verhaltnisse in vielen Fallen erschweren oder sogar 
unmoglich machen. So ist es mit ihrer Hilfe nur moglich, einen Teil 
der wirklich vorhandenen fettartigen Stoffe zu erfassen, undaueh 
die Versuehe mit den verschiedenen Farbungsverfahren das Schicksal 
verschiedener lipoider Einzelkomponenten zu verfolgen, dtirften im 
allgemeinen als gescheitert gelten. 

Als erstes wollen wir uns einen Uberbliek tiber die wenigen quanti
tativen Angaben und tiber jene, weiche die Zusammensetzung des 
Fettes betreffen, verschaffen. Hier liegen zunaehst die Unter
suchungen von PANZER (I, 2) tiber das Fett des in der Schwimm
blase von Gadus virens parasitierenden Coccids Goussia gadi vor. 
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Der Atherextrakt betrug 3,55 % der frischen Substanz, was etwa 
22 % der Trockensubstanz, also einem recht hohen Wert, entspricht. 
Auffallend hoch war der Gehalt an unverseifbaren Substanzen: 
35,8 % des Fettes. Sie bestanden zu einem geringeren Teil (8,5 %) 
aus freiem Cholesterin und (I 8,0 %) anderen hoheren Alkoholen, 
der groDte Teil bestand aus zu Estern gebundenem Cholesterin 
(73,5%). Die Fettsauren lagen zum Teil in freier Form, zum Teil an 
Cholesterin gebunden und endlich zum Teil (etwa ro % des Fettes) 
in seifenartiger Bindung vor. Von Konstanten wurde bestimmt 
die Saurezahl zu 35,9, die Verseifungszahl zu 145,6 und die Jodzahl 
zu roo,S. Das durchschnittliche Molekulargewicht der Fettsauren 
betrug 234.4, die Jodzahl der Fettsauren I 16,2, und jene der zu 
Seifen gebundenen Fettsauren 48,1. Eine wesentlich andere Zu
sammensetzung dlirfte nach PRAT]E (2) das Fett von Noctiluca 
miliaris aufweisen, das auch in relativ groDer Menge vorkommt 
(Atherextrakt = 12 % der organischen Trockensubstanz1). Die unver
seifbaren Substanzen waren auch in diesem Fall liberraschend hoch: 
34,4 % des Gesamtfettes. Jedoch tritt bei ihnen offenbar das Chole
sterin mit 6,9% des Gesamtfettes (24,3 % des Unverseifbaren) gegen
liber anderen nicht identifizierten Substanzen in den Hintergrund. 
Die Esterzahl betrug I 87, die Saurezahl 75, die Verseifungszahl 262, 
die J odzahl 15-33. Doch sind diese Konstanten wahrscheinlich 
infolge sekundarer Veranderungen des Fettes nicht ganz exakt. 
Endlich konnte noch nachgewiesen werden, daD Noctiluca Phospha
tide enthalt. Weiterhin hat J. MEYER ein zu 93,3 % aus Peridineen 
zusammengesetztes Herbstplankton der Kieler Bucht untersucht 
und 3,33 % Atherextrakt in der seesalzfreien Trockensubstanz ge
funden. Freilich ist unklar, welcher Anteil davon auf die anderen 
Organismen entfiel. Wenn die Probe auch nur 3,95 % Jugendzustande 
von Copepoden und 0,07 % erwachsene Copepoden enthielt, so {allt 
doch bedenklich ins Gewicht, daD diese eberi um das Vielfache graDer 
sind als die ja nur der Zahl nach so sehr liberwiegenden Flagellaten. 
Die letzte mir bekanntgewordene quantitative Angabe stammt von 
GROBICKA und WASILEWSKA. Die polnischen Forscherinnen be
stimmten den Gehalt von Paramaecium cauda tum an Fettsauren 
zu 0,84-I,I9% der frischen Substanz (Mittel I,05 %) bzw. zu 7,83 
bis ro,94 % der Trockensubstanz (Mittel 9, 18 %). Das Fett gab die 
Reaktion von RASPAIL auf Oleinsaure. Daneben wurde in der Trocken
substanz noch 0,35 % Cholesterin gefunden. 

Viel zahlreicher als die chemischen Analysen sind die morpho
logischen Angaben liber das Vorkommen von fettartigen Stoffen bei 

1 ROSENFELD fand bei Noctiluca nur einen Atherextraktgehalt VOIl 0,67 % 
der lufttrockenen Substanz. Dieser niedrige Wert durfte nach PRAT]E vor 
aHem darauf beruhen, daB ROSENFELD bei der Art seiner Materialgewinnung 
eine groBe Menge von Seesalzen in seinen Proben hatte. 



172 TH. v. BRAND: 

Protozoen. Die altere Literatur tiber diesen Punkt ist allerdings 
nicht immer zuverlassig, da haufig nur aus clem Lichtbrechungs
vermbgen auf die fettartige Natur von EinschluBkbrpern geschlossen 
wurde, was aber nachgewiesenermaBen in vielen Fallen zu Tauschungen 
ftihrte. Ich berticksichtige demnach in der folgenclen Liste, die ein 
Aufsuchen der Literatur tiber die Verbreitung derartiger Stoffe 
erleichtern soli, die aber auf Vollstandigkeit keinen Anspruch erhebt, 
besonders die neuere Literatur. Fettartige Substanzen sind nach
gewiesen bei: 

Rhizopoden von: EELAR, BRANDT (3), BORGERT, RUTH, RUMJANTZEW 

und WERMEL, SASSUCHIN (I), ZINGHER. 

Flagellaten von: CONRAD, DOFLEIN (2-6), ENTz, GOLDSCHMIDT, GRIESS

MANN, LEWIS, KLEBS (I), MAINX, MEYER, PASCHER, PLATE, PRATJE (I), 

PRINGSHEIM (I), SCHERFFEL, VOLKONSKY, WISLOUCH. 

Sporozoen von: ALEXEIEFF (I), BRAULT und LOEPER, BUTSCHLI (I), 

COHN, DOFLEIN (I), ERDMANN, FIEBIGER, FRENZEL, GURWITSCH, ]OYET

LAVERGNE, PETRUSCHEWSKY, THELOHAN (2). 

Ciliaten von: BOEVA-PETRUSEWSKAJA, CHEISSIN, LAUTERBORN (I), KED

ROWSKY, NIRENSTEIN (2), PACINOTTI, POLJ ANSKY, PRINGSHEIM (2), STANIEWICl, 

STUDITSKY (I, 2), WETZEL, ZWEIBAUM, ZINGHER. 

Wir wollen nun versuchen, auf Grund dieser zahlreichen Einzel
angaben uns ein Bild tiber die Bedeutung des Fettvorkommens bei 
Protozoen zu schaffen, wobei wir uns notgedrungen mit den aus 
morphologischen Beobachtungen ableitbaren Schltissen begntigen 
mtissen. DaB dabei nicht alle fettartigen Stoffe erfaBt werden, ist 
klar, und es wird natiirlich kein Mensch bezweifeln, daB auch bei 
solchen Formen, bei denen bisher kein "Fett" nachgewiesen wurde, 
irgendwelche Lipoide am Aufbau des Plasmas und an den chemischen 
Umsetzungen im Kbrper beteiligt sind. Wenn wir von solchen Sub
stanzen und Vorgangen (z. B. OVERT0NS Lipoidtheorie, dem Golgi
apparat usw.) absehen, so lassen sich doch auch ftir das tibrige "Fett" 
einige leitende Gesichtspunkte herausschalen. 

Bei vielen hbheren Tieren wird bekanntlich ein Teil des mit der 
Nahrung aufgenommenen Fettes im Kbrper abgelagert und so eine 
Energiereserve geschaffen, von der im Bedarfsfalle gezehrt werden 
kann. Voraussetzung hierftir ist, daB das N ahrungsfett ftir den Orga
nismus verwertbar ist, und wir haben uns zunachst die Frage vor
zulegen, inwieweit etwas Derartiges von den Protozoen bekannt ist. 

Es ist vielfach versucht worden, verschiedene Protozoen mit 
Fetten zu ftittern und zu sehen, ob die betreffenden Stoffe verandert 
wurden. Derartige Versuche haben zunachst ergeben, daB fett
artige Stoffe von ihnen tatsachlich in groBer Menge aufgenommen 
werden. Ob aber eine Verdauung derselben stattfand, ist wesentlich 
schwerer zu entscheiclen, denn sehr haufig wurde das Fett, soweit mit 
morphologischen Methoden feststellbar, unverandert wieder aus
geschieden. Bei Verftitterung von Milchfett an Paramaecien konnte 
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FABRE-DOMERGUE (2) zu keinem sieheren Ergebnis kommen, zu 
einem negativen Resultat kam GREENWOOD bei Amoeba proteus, 
wahrend bei Actinosphaerium Eichhorni vielleieht eine sehwaeh 
ausgepragte Fettverdauung stattgefunden zu haben sehien. MEISSNER 
untersuehte mit entspreehender Methodik versehiedene Rhizopoden 
und Infusorien. Er konnte keine sieheren Anhaltspunkte fur eine 
Verdauung gewinnen, laBt es aber offen, ob das aufgenommene 01 
nieht vielleieht doeh als Reservestoff im Korper aufgespeiehert 
wird. Sehr fur diese Mogliehkeit sehienen die Versuehe von N IREN
STEIN (2) zu spreehen. Er vertritt die Auffassung, daB bei Futterung 
von Paramaeeien mit Milch, Olemulsion oder ahnliehem tatsaehlieh 
eine Fettverdauung und -speieherung naehzuweisen ist. Er konnte 
namlieh unter anderem zeigen, daB naeh Fettfutterung nieht in 
Nahrungsvakuolen eingesehlossene Fetttropfen sieh im Entoplasma 
fanden. Der Ubergang der in den Nahrungsvakuolen eingesehlossenen 
Fetttropfen in das Plasma war nieht zu beobaehten, eine Erseheinung, 
die er in der Weise deutet, daB das Triglyeerid zunaehst gespalten 
wird, die Bausteine in loslieher Form resorbiert werden, und daB erst 
im Plasma der Wiederaufbau des Reservefettes gesehieht. Fur die 
Riehtigkeit dieser Auffassung sprieht naeh ihm aueh die Tatsaehe, 
daB Verfutterung von mit Sudan III gcfarbtem Fett zur Ablagerung 
farbloser Fetttropfen im Korper fuhrte, sowie die Beobaehtung, 
daB aueh das Angebot einer 0,1 %igen Losung von olsaurem Natrium 
eine F ettablagerung verursaehte. Gegen diese Versuehe von N IREN
STEIN sind von STANIEWICZ Einwande erhoben worden, der ins
besondere glaubt festgestellt zu haben, daB es sieh beim Auftreten 
farblosen Fettes naeh Verfutterung von mit Sudan III gcfarbtem 
Fett nur darum handelt, daB dureh reduzierende Prozesse Entfarbung 
eingetreten ware, wahrend die Fetttropfen selbst gar nieht als Re
servcfett in das Plasma eingelagert worden waren, sondern spater 
wieder ausgesehieden wurden. Fur die Ausnutzbarkeit von Milch
fett dureh versehiedene Protozoen (Stentor, Paramaecium, Stylony
chia, Urocentrum, Glaucoma) sprieht sieh auf Grund seiner Erfah
rungen, allerdings ohne nahere Beweisfuhrung, neuerdings aueh 
ZINGHER aus. Weitere einsehlagige Versuehe stammen von DAWSON 
und BELKIN (I, 2). Sie fuhrten ihre Versuehe in der Weise aus, daB 
sie Amoeba dubia und Amoeba proteus mittels eines Mikromanipula
tors Tropfen der versehiedensten Olsorten injizierten, den Dureh
messer der Oltropfen maBen und dann beobaehteten, was gesehah. 
Sie konnten feststellen, daB eine Reihe von Olen sieher nieht ver
wertet wurde, da die Tropfen bald naeh der Einverleibung wieder 
ausgestoBen wurden. Bei Verwendung anderer Ole aber (z. B. Oliven-
01 usw.) wurde eine eindeutige Verkleinerung, ja vollige Verdauung 
festgestellt. Diese reeht bestimmt lautenden Angaben der ameri
kanisehen Forseher bilden einen Hinweis dafur, daB mane he Angaben 
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iiber fehlende Fettverdauung zwar auf der riehtig beobaehteten 
Tatsaehe der N iehtverwendbarkeit der betreffenden Substanzen 
beruhen, ohne aber einen Beweis fiir das Fehlen einer Fettverdauung 
iiberhaupt darzustellen. Denn ohne Zweifel ist das experimentell 
angebotene Fett in den meisten Fallen, oder sogar immer, nieht 
identisch mit dem, welchem die Tiere unter natiirliehen Bedingungen 
begegnen. Es konnte nun allerdings bedenklieh stimmen, daB Ver
suehe aus in groBeren Mengen erhaltliehen Protozoen lipaseartige 
Fermente darzustellen, geseheitert sind (HARTOG und DIXON, fUr 
Pelomyxa, MouToN fUr eine kleinere, auf Platten ziichtbare, unbe
stimmte Amobenart). Indes ist gerade fiir diese Formen von einem 
normalen Fettvorkommen niehts bekannt. Es ware sehr erwiinseht, 
wenn solche Versuehe erneut mit moderner Methodik an Arten auf
genommen wiirden, die in absoluten Reinkulturen zu erhalten sind. 
Es seheint mir, daB fiir das hier in erster Linie interessierende Problem, 
ob die Protozoen einen Fettstoffweehsel besitzen, die Frage naeh der 
Verdaubarkeit von Nahrungsfett nur eine sekundare Rolle spielt, 
namlieh fiir die Frage naeh der Speieherung von Reservefett. Wie 
wir spater sehen werden, kann Fett im Protozoenkorper aueh aus 
anderen Quellen entstehen und die Hauptfragestellung ist demnach 
in der Riehtung zu'suchen, ob sieh an diesem bereits im Korper 
vorfindendem Fett nennenswerte Veranderungen nachweisen lassen. 
Und hier spree hen die von den versehiedensten Autoren erhobenen 
Befunde mit Entsehiedenheit dafUr, daB Fett verwertet werden kann. 
NIRENSTEIN (2) hat gefunden, daB mit Bakterien normal gefiitterte 
Paramaeeien in versehiedenem MaBe Fett aufgestapelt haben und 
daB dieses bei Nahrungsentzug raseh an Menge abnimmt, so daB 
die Tiere nach 14-26 Hungertagen ganz fettfrei werden konnen. 
Eine entsprechende Abnahme stellte bei Paramaecium bursaria auch 
PRINGSHEIM (2) fest, und in ahnlicher Weise diirfte die Beobachtung 
von ZINGHER, daB hungernde Exemplare von Paramaecium caudatum 
fettfrei sind, zu erklaren sein. Den direkten Nachweis des Fettver
brauches fiihrten GROBICKA und W ASILEWSKA. Sie fanden, wie 
schon angefiihrt, in frischen Paramaecien im Mittel 1,05 % Fettsauren, 
nach 4-5 Hungertagen aber nur mehr 0,28 %. Das ist ein Unter
schied, der wohl sicher auBerhalb der Fehlergrenzen liegt. Auch bei 
hungernden Polytoma uvella verschwindet das Reservefett (VOL
KONSKY) und PRATJE (1) konnte bei einer hungernden Noctiluca 
innerhalb von 10 Tagen eine starke Abnahme der anfanglich in groBer 
Zahl vorhandenen Fetttropfen feststellen. ENTZ (2) gibt an, daB 
das im peripheren Plasma von Peridinium Borgei gelegene Fett im 
Dunkel:o., also naeh Ausschaltung der Assimilation, nach 72 Stunden 
verschwunden ist. Endlich laBt sich bei der Schwarmerbildung der 
Radiolarien ein Verbrauch des in ansehnlicher Menge vorhandenen 
Fettes feststellen (HERTWIG, HUTH). 
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Die angefUhrten Beispiele stammen aus den Klassen der Ciliaten, 
Flagellaten und Rhizopoden. Sie zeigen mithin, daB fettartige 
Stoffe, die man auf Grund ihres Verhaltens als echte Reservestoffe 
anzusprechen gezwungen ist, bei den Protozoen weitverbreitet sein 
durften. Man wird annehmen konnen, daB sie zur Energiegewinnung 
mitherangezogen werden, wenn auch in bestimmten Fallen noch 
Sonderfunktionen in Frage kommen, z. B. fettartige Stoffe als Quelle 
fUr das Leuchtvermogen [z. B. PLATE fur Pyrodinium bahamense, 
PRATJE (2) fur Noctiluca miliaris]. Ob, wie vielfach angenommen 
wird, bei Radiolarien und Noctiluca das Fett fur das Schweben im 
Wasser eine bedeutendere Rolle spielt, sei hier, als nicht unmittelbar 
zum Thema gehorig, nicht naher erortert; es sei nur auf die negative 
Stellungnahme PRATJES hingewiesen, der betont, daD auch fettarme 
='Joctilucen im Wasser schweben. 

Es ware nun verfehlt, jedes Vorkommen von Fett in ahnlicher 
Weise als Speicherung von Reservematerial deuten zu wollen. Es 
lassen sich namlich auf Grund der vorliegenden Literaturangaben 
noch mindestens zwei andere Typen von F ettablagerung feststellen: 
einmal Fett als Stoffwechselendprodukt, und dann pathologisches 
Fettauftreten. Was zunachst ersteres anbetrifft, so sind in erster 
Linie die schonen Beobachtungen von ZHINKIN anzufuhren. Er 
konnte fUr Stentor mit recht groBer Wahrscheinlichkeit dartun, daB 
bei diesem Ciliaten unter Bedingungen, die eine ausreichende Sauer
stoffversorgung nicht zulassen, als Endprodukt des Kohlehydrat
stoffwechsels Fett auftritt, das im Korper abgelagert bleibt. Es 
handelt sich dabei offensichtlich urn einen ProzeD der anoxybiotischen 
Energiegewinnung, wie er bei Metazoen in verschiedener Abwandlung 
vorkommt [vgl. v. BRAND (4)]. Freilich ist in diesem Falle das Fett 
nur fur die Zeit des Sauerstoffabschlusses als nicht verwertbares 
Produkt anzusehen. Beim Eintritt gunstigerer Bedingungen kann es 
wieder in das Stoffwechselgetriebe miteingezogen werden. Ob in 
Analogie zu metazoischen Parasiten ein zur Bildung hoherer Fett
sauren fuhrender ProzeD am Kohlehydrat sich auch bei paras it is chen 
Protozoen findet, ist mit volliger Sicherheit zur Zeit wohl kaum zu 
sagen. Anhaltspunkte dafur lassen sich in der Beobachtung von 
ERDMANN finden, daD im Korper von Chloromyxum leydigi Ein
schlusse vorkommen, die aus einem Glykogenmantel und einem 
wahrscheinlich aus Fett bestehenden Kern aufgebaut sind. Dieser 
Befund wird von ihr in Analogie zu entsprechenden Beobachtungen 
v. KEMNITZ' an Ascaris gesetzt und als Hinweis fUr einen vielleicht 
in der gleichen Weise ablaufenden Stoffwechsel gewertet, wie auch 
offenbar schon COHN die sich im Entoplasma von Myxidium lieber
kiihni findenden Fettkugeln als Ausscheidungsprodukte betrachtet 
hat. Ob vielleicht die von LAUTERBORN und WETZEL beschriebenen 
Fetteinschliisse bei manchen Faulschlammciliaten als Exkrete zu 
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deuten waren, muD zunachst dahingestellt bleiben. Theoretisch 
ware dies moglich, da ihnen kaum der zu einer normalen Verwertung 
auf dem oxydativen Wege notige Sauerstoff zur Verfugung steht. 
Indes muD es dahingestellt bleiben, ob nicht noch andere Verwertungs
moglichkeiten bestehen, denn z. B. von BRAULT und LOEPER wird 
Fettabnahme in den ja auch ohne elementaren Sauerstoff lebenden 
Cyst en von Eimeria Stiedae beschrieben. Etwas Sicheres laDt sich 
zunachst auf dem ganzen Gebiet noch nicht aussagen. Vielleicht 
kommt es auch bei freilebenden Flagellaten gelegentlich zur Bildung 
wenigstens zum Teil nicht mehr weiter verwertbaren Fettes. Jeden
falls gibt DOFLEIN (6) an, daD bei der Cystenbildung von Ochromonas 
granularis ein Teil des in groDen Mengen aufgestapelten Fettes aus 
dem Korper ausgeschieden wird. Ahnliches kommt nach dem gleichen 
Forscher auch bei einer anderen Ochromonas-Art, Ochromonas crenata, 
vor. Bei dieser Art war ihm besonders interessant "vor und bei der 
Cystenbildung die ganz enorme Fettproduktion, die oft nicht auf 
den Korper sich beschrankt, sondern aus ihm in die Umgebung aus
trat. Dadurch war oft in den Moortlimpeln, in denen gerade viele 
Chrysomonadinen in Cystenbildung sich befanden, die Oberflache 
von einer goldig schimmernden Fettschicht uberzogen". Nach den 
DOFLElNschen Angaben scheint cs sich dabei urn einen normalen 
Vorgang zu handeln, dessen biologische Bedeutung uns zunachst 
freilich noch vollig unklar ist. 

Offenbar kann es aber in den Cysten anderer Flagellaten gelegent
lich auch zu pathologischer fettiger Degeneration kommen. Eine 
solche beschreibt SCHERFFEL fUr altere Cysten von Monas, wobei der 
ProzeD soweit gehen kann, daD der Plasmakorper ganz versehwindet 
oder auf ein Minimum reduziert wird, so daD hier zum mindesten 
ein Teil des Fettes aus EiweiDkorpcrn entstanden sein muDte. Urn 
einen ahnlichen Vorgang durfte es sich bei dem von THl~:LOHAN (2) 
besehriebenen Auftreten von Fett in degenerierenden Coccidien
cysten handeln. Sieher pathologische Erscheinungen sind aueh das 
von BORGERT beschriebene Auftreten groDer fetthaltiger Blasen im 
Entoplasma, seltener Ektoplasma des Radiolars Aulacantha scoly
mantha, wobci sich sogar der Kern in cine fetthaltige Blase verwandeln 
kann, und die starke von BELAR beschriebene Fettspeieherung in 
degenerierenden Exemplaren von Actinophrys sol, sowie die fettige, 
von FIVEISKAJA beobachtete, Degeneration des Entoplasmas von 
Paramaecien, deren Makronukleus von Parasiten befallen war. 

Zu den pathologischen Fettablagerungen wollen wir auch solche 
stellen, die man mit einem allgemeinen Ausdruck Senilitatsfett 
nennen kann. Es handelt sich darum, daD es unter ungunstigen 
Bedingungen, wie sie namentlieh haufig in alten Kulturen auftreten, 
zu anormalen Fettablagerungen kommt. So betrachtet MAINX das 
Auftreten hamochromhaltiger Fetttropfen bei manehen Euglenen 
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(wobei die solche schon normalerweise fUhrenden Euglena sanguinea 
und Euglena rubida auszunehmen sind) an Stelle der normalen Para
mylonspeieherung als Ausdruek von Stoffweehselstorungen, wobei 
die Unterbindung oder Starung des N-Stoffweehsels die aussehlag
gebende Rolle zu spielen seheint. Ahnlieh durften die von VOLKONSKY 
an Polytoma uvella erhobenen Befunde zu deuten sein. In alteren 
Kulturen ubersehwemmen hier morphologiseh vom normalen Fett 
unterseheidbare Fetttropfen das Plasma. Sie ersetzen allmahlieh 
ersteres und zum Teil aueh die Starke. Es ist bemerkenswert, daD 
dieses Senilibitsfett im Gegensatz zum normalen Fett, ebenso wie 
die Starke, vom Leukoplasten gebildet wird. In alten Kulturen kommt 
es naeh ZINGHER aueh bei Paramaecium caudatum zu starker Fett
ablagerung, ohne, daD der russisehe Autor freilieh in diesem Faile 
geneigt ist, die Erseheinung als pathologiseh zu werten, da sieh die 
Tiere noeh gut vermehrten. Aueh bei Ochromonas granularis sind 
von H. MEYER in alteren Kulturen sbirkere Fettanhaufungen beob
aehtet worden. Naeh ZWEIBAUM 5011 aueh in Zusammenhang mit der 
Kon jugation von Paramaecium· cauda tum Degenerationsfett gebildet 
werden, doeh seheint mir diese Deutung reeht unsieher. Bewegungen 
der fettartigen Stoffe im Zusammenhang mit den sexuellen Vor
gang en seheinen namlieh bei den Protozoen eine weitere Verb rei tung 
zu haben [BELAR fur Actinophrys sol, POLJANSKY fur Bursaria trun
catella, ]oYET-LAVERGNE fur Coeeidien und Gregarinen, und endlieh 
DOFLEIN (2) fur die allerdings fragliehe Konjugation von N octiluca 
miliaris]. Man wird also vorlaufig eher geneigt sein, dies als normale, 
unserem Verstandnis freilieh zunaehst nieht zugangige Erseheinung 
zu werten. 

Wir kommen nun zu der Frage, aus welchen Quellen das Fett im 
Protozoenkorper gebildet wird. Wir haben schon erwahnt, daD man 
fur das Degenerationsfett im Faile von Monas mit SCHERFFEL in 
erster Linie an das EiweiD zu denken hat, wahrend fur das Fett als 
Stoffweehselendprodukt hierbei vornehmlieh das Kohlehydrat in Frage 
kommen durfte (Beobaehtungen von ERDMANN und ZHINKIN!). 
Wir haben uns also nur noeh mit dem gewahnliehen Reservefett zu 
befassen. Eine erste Mogliehkeit ist hierbei, daD die als Nahrung oder 
zusammen mit anderen Nahrungsstoffen aufgenommenen fettartigen 
Substanzen - evtl. oder sogar wahrseheinlieh naeh Umbau - dem 
Plasmakarper einverleibt werden. Wenn aueh, wie wir bereits sahen, 
die fur Fettassimilierung spreehenden Beobaehtungen sparlieh sind, 
so wird man doeh wenigstens in einigen Fallen einen solchen Pro zeD 
fur wahrseheinlieh halten [Fettablagerung naeh experimenteller 
Futterung: NIRENSTEIN (2) fur Paramaecium, ZHINGER fur Stentor, 
Paramaecium, Stylonychia, Urocentrum und Glaucoma, KEDROWSKY 
fUr Opalina; naeh nati.irlieher Aufnahme fetthaltiger Nahrungsstoffe: 
PRATJE (r) fur Noctiluca, RUMJANTzEw und WERMEL fur Actino-
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sphaerium, STUDITSKY (I) fUr Dileptus]. Recht allgemein wird aber 
neben dieser ersten Moglichkeit angenommen, daB viele Protozoen 
die Fahigkeit besitzen, aus aufgenommenem Kohlehydrat Fett zu 
bilden. Die von DOFLEIN fur Ochromonas granularis gemachte Angabe, 
daB es bei Kultur in Zuckerlosung zur Ablagerung groBer Fettmengen 
kommt, ist allerdings in diesem Zusammenhang nicht zu verwerten, 
denn da nicht mit bakteriologisch sterilen Kulturen gearbeitet wurde, 
sind die wahrscheinlich im Medium eingetretenen Komplikationen 
unubersehbar. Dagegen hat DOFLEIN (3) wahrscheinlich gemacht, 
daB in den Cysten von Poly tom ella agilis Starke in Fett verwandelt 
wird, und den Ubergang von Glykogen in Fett hat schon vor langem 
P ACINOTTI fUr Paramaecium angenommen. Mit am beweisendsten 
erscheinen hier aber die Ergebnisse mit der Futterung mit Starke. 
Gibt man namlich solche Paramaecien [NIRENSTEIN (2), PRINGSHEIM 
(2)] oder anderen Infusorien (nach ZINGHER sind besonders geeignet 
Prorodon und Stylonychia) zu fressen, so kommt es schon innerhalb 
weniger Stunden zu namhaften Fettablagerungen. Hier scheint mir 
ein nennenswerter EinfluB der umgebenden Bakterienflora kaum 
vorzuliegen. Was nun die Bildungsmoglichkeit von Fett aus EiweiB 
anbetrifft, so gibt NIRENSTEIN an, eine solche bei Paramaecien durch 
Verfutterung von durch Hitze koagulierter AlbuminlOsung erzielt 
zu haben. Endlich durften fur die Synthese der hoheren Fettsauren 
auch niedere Fettsauren in Frage kommen, und zwar scheint nach 
VOLKONSKY fur Polytoma der Essigsaure hierbei eine besonders 
gunstige Rolle zuzufallen. - Uber den Chemismus des Fettabbaus 
ist bei den Protozoen noch gar nichts bekannt. 

4. Der Kohlehydratstoffwechsel. 
Wie bei der Mehrzahl der anderen Tiere lassen sich auch bei den 

Protozoen Kohlehydratreserven nachweisen, die in Form von Poly
sacchariden im Korper aufgestapelt werden. Jedoch ist bei den 
Protozoen die Mannigfaltigkeit in der Konstitution dieser Substanzen 
groBer, als man es bei den anderen Tiergruppen gewohnt ist_ Mit 
Sicherheit lassen sich unterscheiden: I. Starke, 2. das dieser nahe
stehende Paramylon, 3. Glykogen, 4. das zu diesem enge Beziehungen 
aufweisende Paraglykogen. Dazu kommen vielleicht noch 5. das 
Leukosin und 6. andere nicht naher definierte Polysaccharide. 

Es solI hier auf die Eigenschaften· der Starke und des Glykogens 
nicht naher eingegangen und fUr letzteres nur betont werden, daB 
jedenfalls echtes, dem Metazoenglykogen offenbar vollig gleichendes 
Glykogen bei Protozoen vorkommt. Abgesehen von vielen Fallen 
volliger Ubereinstimmung der Reaktionen im mikroskopischen Bild 
und dem Nachweis der Identitat bei dem allerdings dem Pflanzenreich 
entnommenen Beispiel des Myxomyceten Aethalium septicum durch 
KUHNE und KULZ, ist hier auf die Untersuchungen von BARFURTH, 
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sowie GROBICKA und W ASILEWSKA hinzuweisen, die Glykogen direkt 
aus Infusorien gewinnen und damit einige qualitative Reaktionen 
durchfUhren konnten. Wir mussen hier aber die Berechtigung zur 
Abtrennung der ubrigen Substanzen an Hand einiger ihrer Eigen
schaften einer kurzen Prufung unterwerfen. Was zunachst das 
Paramylon anbetrifft, so findet sich dieses bei Euglenen in Form 
fester Korper, seine Eigenschaften wurden durch GOTTLIEB, HABER
MANN, KUTSCHER, DEFLANDRE und vor aHem BUTSCHLI (2) einer 
eingehenden Untersuchung unterzogen. Es ist ein ebenso wie die 
Starke aus d- Glukose aufgebautes Polysaccharid und wie diese 
doppelt lichtbrechend, es unterseheidet sich aber von der Starke 
scharf dadurch, daB es mit Jod keine Farbung gibt. Wenn man hier 
also keinen Zweifel hegen kann, daB es sich urn eine selbstandige 
Substanz handelt, liegen die Verhaltnisse beim Paraglykogen nicht 
so einfach. Der Name wurde von BUTSCHLI (I) fUr die eharakteristi
schen im Entoplasma der Gregarinen vorkommenden Korner gewahlt, 
die mit Jod eine dem Glykogen ahnliche Farbenreaktion geben, 
deren Substanz aber im Gegensatz zum eehten Glykogen in kaltem 
Wasser kaum loslich ist, durch heiBes Wasser aber nach Quellung 
ge16st wird. Ein weiterer Unterschied ist, daB nach BUTSCHLI das 
Paraglykogen durch Speiehelbehandlung zwar seine Farbbarkeit mit 
Jod verliert, jedoch nicht oder hochstens spurenweise in reduzierenden 
Zucker ubergeht, eine Angabe, die allerdings etwas auffallend ist, 
wenn man bedenkt, daB MAUPAS (3) angibt, Einwirkung heiBen 
Wassers allein genuge, urn das Paraglykogen in reduzierende Sub
stanz uberzufuhren. Die Unterschiede gegenuber dem echten Gly
kogen scheinen nach diesen Angaben, zu denen noch der MAUPAS
sche Befund von der Doppelbrechung der Paraglykogenkorner 
kommt, zunachst doch ausreichend, urn die Abtrennung aufrecht
zuerhalten, wenn auch allerdings eine Nachprufung und Erweiterung 
der bisher vorliegenden Erfahrungen mit den modernen mikro
chemischen Methoden erwunscht ware. Eine bei dem derzeitigen 
Stand unserer Kenntnisse allerdings nicht zu entscheidende Frage 
ist, wieweit das Paraglykogen verbreitet ist. Mit ausreichender 
Sicherheit laBt sich sein Vorkommen meinesErachtens bisher nur 
fur die Gregarinen dartun. Schon bei den Coccidien scheint es mir 
fraglich, ob dort uberhaupt oder wenigstens ausschlieBlich echtes 
Paraglykogen vorkommt. Wenigstens fand PANZER (2) bei Goussia 
gadi einen sehr wahrscheinlich zu den Polysacchariden gehorigen 
Korper, der aber leicht wasserloslich war. Der Befund der Schwer
loslichkeit im mikroskopischen Praparat allein scheint mir nicht 
ausreichend zu sein, urn bei einer Untersuchung Glykogen und Para
glykogen trennen zu konnen. Es ist z. B. nach STOLl; das im Innern 
der Glanzkorper von Pelomyxa gelegene, Glykogenreaktion gebende 
Polysaccharid leicht, nach LEINER aber nur sehr schwer wasserloslich! 

12* 
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Es muB hier daran erinnert werden, daB es auch beim Wirbeltier leicht 
und schwer aus den Geweben zu extrahierende Glykogenfraktionen 
gibt, ohne daD sich bisher fiir sie chemische Verschiedenheiten hatten 
aufzeigen lassen. Es hat sich nun weiterhin gezeigt, daD bei manchen 
Protozoenformen, z. B. den Ophryoscoleciden, weitgehende Ver
schiedenheiten in der Angreifbarkeit durch die Speicheldiastase 
bestehen (STRELKOW). Diese Bcfunde kannen vorlaufig nur regi
striert werden. Eine Klarung, ob es sich hierbei wirklich urn besondere 
chemische Karper handelt, oder ob nicht vielleicht von anderen, 
mit den Polysacchariden vergesellschaftet vorkommenden Sub
stanzen eine Schutzfunktion ausgeiibt wird, ist erst von einer chemi
schen Untersuchung und Isolierung zu erwarten. 

Ahnliches gilt fiir die Frage, ob noch andere Polysaccharide bei 
den Protozoen als Reservesubstanzen vorkommen, z. B. fiir die 
Frage nach der Natur der von STOL\; als Polysaccharid gedeuteten 
Hiillsubstanz der im iibrigen mit Glykogen gcfiillten Glanzkarper 
von Pelomyxa, fiir jene nach der Natur des Kohlehydrates, das nach 
RUMJANTZEW und WERMEL im Karper von Actinosphaerium (neben 
Glykogen) in vielleicht adsorptiver Bindung an EiweiD vorliegt, und 
endlich fiir die Frage nach den Polysacchariden der Dinoflagellaten. 
Hier kommt sicher echte Starke vor, doch werden daneben [z. B. 
GRIESSMANN, ENTZ (I)] Polysaccharidkarner gefunden, die einfach 
lichtbrechend sind, und auch die Jodreaktion gibt haufig fiir Starke 
ungewohnte Farben (braun, rot, purpurblau). Schlief31ich miissen 
wir hierher, wenn auch mit einem groDen Fragezeichen versehen, 
das vornehmlich bei Chrysomonaden, aber auch einigen Monaden, 
vorkommende Leukosin stellen. Es handelt sich urn eine leicht 
wasserlasliche, keine Jodreaktion gebende, stark lichtbrechende Sub
stanz, die von ihrem Entdecker KLEES (1) zunachst mit Vorbehalt 
als eiweiDhaltiger Natur angesprochen wurde. Die Erfahrung, daD 
das Leukosin sich besonders dann in groBen Mengen anhauft, wenn 
die Organism en in zuckerhaltigen Lasungen kultiviert werden, hat 
H. MEYER indes zu der Auffassung gefiihrt, der sich auf Grund analoger 
Beobachtungen auch DOFLEIN angeschlossen hat, daD es sich urn 
ein Kohlehydrat handelt. Es ist dabei freilich sehr zu bedauern, daD 
die betreffenden Kulturen nicht bakteriologisch steril waren, so daD ein 
Aufbau des Leukosins auf dem Umweg iiber Bakterientatigkeit aus 
anderen Substanzen in keiner Weise ausgeschlossen ist. Immerhin 
laDt sich noch eine Beobachtung anfiihren, die fiir die Kohlehydrat
natur der Substanz sprechen kannte. LEWIS iibergoD leukosinhaltige 
Flagellaten (Chlorochromonas minuta) mit heiDer FEHLINGscher 
Lasung und beobachtete eine Rotfarbung. Da er es, wohl mit Recht, 
als unwahrscheinlich betrachtet, daD sich im Karper groBe Mengen 
freien Zuckers in diffuser Form angehauft haben, kannte es sich 
dabei wohl urn eine reduzierende Wirkung des in Lasung gegangenen 
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Leukosins handeln. Der weitere Versuch, ein Osazon darzustellen, 
ergab auBer einer auf die Leukosinballen beschrankten Braunfarbung 
kein eindeutiges Resultat. Sichere Aussagen tiber die chemische 
Beschaffenheit des K6rpers lassen sich demnach auch hier erst von 
seiner Reindarstellung erwarten. 

Quantitative Angaben tiber den Polysaccharidgehalt der Proto
zoen liegen noch kaum vor: KUTSCHER fand in der Trockensubstanz 
von Euglena sanguinea nach Atherextraktion den ungeheuer hohen 
Wert von 50,25 % Paramylon, und GROBICKA und WASILEWSKA in 
frischen Paramaecien 0,86-1,59% (im Mittel 1,14%) Glykogen, 
was auf Trockensubstanz berechnet 12,7-17,2 % (im Mittel 14,9 %) 
ergibt. Wir werden uns demzufolge auch hier wieder bei der Dar
stellung des Kohlehydratstoffwechsels in weitem MaBe auf morpho
logische Beobachtungen zu sttitzen haben, ohne, daB wir aber auf 
die morphologischen VerhaJtnisse selbst und auf die Verb rei tung 
der einzelnen Substanzen im einzelnen naher eingehen werden. Wer 
sich ilber diese Dinge naher zu unterrichten wtinscht, findet zahl
reiche Einzelangaben in den in der folgenden Liste zusammen
gestellten Arbeiten, bei deren Aufstellung im ilbrigen ebensowenig 
wie beim Fett Vollstandigkeit angestrebt wurde. 

1. Starke, Paramylon und sonstige wahrscheinlich der Starke verwandte 

Karper. 

Flagellaten: BAKER, BUTSCHLI (2), ENTZ (1,2), GRIESSMANN, JIROVEC, 

KLEBS (1,2), MAIN x, PRINGSHEIM (I), PRINGSHEIM und MAINX, SKVORTZOW, 

SCHUTT, VOLKONSKY, WISLOUCH. 

II. Glykogen, Paraglykogen und sonstige vielleicht damit verwandte 

Karper. 

Rhizopoden: ALEXEIEFF (4), BISHOP, V. BRAND (2), CLEVELAND und 

SANDERS, DOBELL, DOBELL und LAIDLAW, HEGNER und JOHNSON, KUENEN 

und SWELLENGREBEL, LEINER, MAGGI, SASSUCHIN (2), STOLe;:, RUM]ANTZEW 

und \VERMEL, ZULZER (I). 

Flagellaten: ALEXEIEFF (I - 3), BOECK, BUSCALIONI und COMES, CADE 

und HOLLANDE, CLEVELAND, CONRAD, CUTLER, DANGEARD, DESCHIENS, 

GIOVANNOLA, GRASSE, DUBOSQ und GRASSE, KLEBS (I). 

Sporozoen: BERLIN, BRAULT und LOEPER, BUTSCHLI (I), CREMER, 

ERDMANN, FRENZEL, GIOVANNOLA, HESSE, JOYET-LAVERGNE, KUSCHAKE

WITSCH, PETRUSCHEWSKY, MAUPAS (3), THELOHAN (I). 

Ciliaten: BARFuRTH, BOEVA-PETRUSEVSKA]A, BUTsCHLI (I), CERTES (1,2), 

COSMOVICI, FABRE-DOMERGUE (2), LAUTERBORN (2), LEGER und DUBOSQ, 

KEDROWSKY, MACLENN AN (2), MA UPAS (2), MEISSNER, P ACINOTTI, POL] ANSKY, 

PUTTER (I), RAMMELMEYER, SCHULZE (1,2), STRELKOW, STUDITSKY (I, 2), 

TRIER, USUELLI, WEINECK (1,2), WESTPHAL (2), ZHINKIN, ZWEIBAUM. 

III. Leukosin. 

Flagellaten: CONRAD, DOFLEIN, LEWIS, KLEBS (I), H. MEYER, PASCHER. 

Die erste Fragestellung, der wir uns nun zuwenden wollen, ist 
jene nach der Entstehung der Polysaccharidreserven, und hier finden 
wir einen betrachtlichen Unterschied zwischen den autotrophen und 
den heterotrophen Protozoen. Erstere bilden, wenn ihnen die Mag
lichkeit zur Assimilation gegeben ist, den zur Polysaccharidbildung 
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benotigten Zucker durch Fixation der Kohlensaure der Luft mit 
Hilfe der die Lichtenergie verwertenden Chromatophoren. Eine 
nahere Untersuchung des Assimilationsvorganges selbst ist mir von 
Protozoen nicht bekannt1. Man wird zunachst annehmen konnen, 
daB er wohl in der gleichen Weise verlauft wie bei den hoheren 
Pflanzen. Wir wollen hier nicht naher hierauf eingehen, mussen 
aber betonen, daB der Vorgang der Polymerisierung des Zuckers 
zum Reservekohlehydrat mit dem Assimilationsvorgang als solchem 
nichts zu tun hat. So findet man neb en assimilierenden und dabei 
Starke produzierenden Dinoflagellaten auch farblose Arten, die 
Starke speichern (z. B. KLEBS), und das gleiche gilt bekanntlich fUr 
Formen, deren Reservesubstanz Paramylon ist (MAINX, SKVORTZOW 
u. a.). Noch uberzeugender geht dies daraus hervor, daB Euglena 
gracilis sowohl bei Belichtung wie auch im Dunkeln Paramylon 
bildet, im letzteren Falle selbstverstandlich vorausgesetzt, daB ihr 
geeignete organische Substanzen zur Verfugung gestellt werden. 

Wahrend man also fur die autotrophen Protozoen, solange sic 
die Moglichkeit zum Assimilieren haben, eine einformige Bildung der 
Kohlehydrate eben durch den Assimilationsvorgang annehmen darf, 
liegen die Verhaltnisse bei den heterotrophen oder fakultativ hetero
trophen Formen komplizierter, insofern, als offenbar verschiedene 
Nahrungssubstanzen fur die Bildung der Polysaccharidreserven in 
Frage kommen konnen. In erster Linie haben wir hier Kohlehydrate 
zu nennen. Sehr viele Rhizopoden, Flagellaten und Ciliaten nehmen 
gerne Starke auf, und es ist durch die Verdauungsversuche der ver
schiedensten Autoren [NIRENSTEIN (I), MEISSNER, PRINGSHEIM (2) 
Z. B.] nachgewiesen worden, daB solche tatsachlich verdaut wird. 
Allerdings scheinen in der Verdauungsintensitat gegenuber der 
Starke erhebliche Unterschiede vorzukommen. So kam GREENWOOD fur 
Amoeba proteus und Actinosphaerium Eichhorni zu einem negativen 
Ergebnis, und auch MEISSNER konnte bei freilebenden Rhizopoden 
keine Starkeverdauung feststellen, wahrend bei Ciliaten, wenn auch 
vielleicht mit quantitativen Unterschieden, eine solche allgemein 
verbreitet sein durfte. Freilich wird man gut daran tun, negativ 
verlaufene Versuche vorsichtig zu beurteilen, wenn man sich etwa 
daran erinnert, daB nach PRINGSHEIM Paramaecium caudatum und 
Paramaecium bursaria Weizenstarke viel besser ausnutzen als Reis
starke, wahrend umgekehrt diese nach DOBELL und LAIDLAW das 
fur die Ernahrung von Entamoeba histolytica geeignetste Material ist. 
Letztere Form moge zusammen mit Pelomyxa (STOLl; bzw. LEINER) 

1 Zu erwahnen ware hier, daB bei Amphidinium herdmani KOF. nach 
BRUCE das Assimilationsmaximum nicht mit dem Belichtungsmaximum 
zusammenfallt; es findet sich bei einer viel schwacheren Beliyhtung. Stark 
ist hier auch die Assimilationstatigkeit abhangig vom Salzgehalt, und zwar 
ist sie am ausgepragtesten bei einem solchen von nur 4-8%0' 
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und den Panseninfusorien [TRIER, USUELLI, WESTPHAL (I, 2), 
WEINECK (2)] als Beispiel fur ganz besonders intensive Starkever
dauung und damit verknupfte Glykogenbildung genannt werden, 
flir die Flagella ten mage als Beispiel fur die Umwandlung von Starke 
in Glykogen Hexamastix gryllotalpae angefuhrt werden (GRASSE). 
Etwas Naheres uber den chemischen Ablauf dieser Umbildung ist 
noch kaum bekannt. Die Untersuchungen von FABRE-DoMERGUE 
sowie COSMOVICI an Paramaecium, DESCHIENS an Lamblia, TRIER 
und WEINECK an Wiederkauerciliaten haben aber immerhin ergeben, 
daB sich dabei mit Hilfe der Jodreaktion usw. eine Reihe von Sub
stanzen nachweisen lassen, die abweichende Farbenreaktionen geben 
und als verschiedene Dextrine gedeutet werden, wie auch WEINECK 
glaubt, dabei den Nachweis von Maltose und Glukose gefuhrt zu haben. 

Ohne Zweifel ist aber nicht Starke (bzw. echte Zuckerarten1) 

allein flir die Glykogenbildung in Frage kommend. Fur Pelomyxa 
jedenfalls haben die Untersuchungen von STOL<;: bzw. LEINER uber
zeugend dargetan, daB es nach Cellulosefutterung zu einer starken 
Glykogenanhaufung im Karper kommt; wahrend uber die Frage, 
ob es bei den Panseninfusorien Ahnliches gibt, noch keine Einigkeit 
herrscht. Hier sprechen sich z. B. SCHULZE (I, 2), TRIER, REICHE
NOW (I) und WEINECK (2) fur eine Celluloseverwertung aus, als deren 
Endeffekt man natlirlich auch hier die Kohlehydratreserven anzu
sprechen geneigt sein wurde, wahrend z. B. WESTPHAL (I, 2) auf 
Grund seiner Kultur- und Verdauungsexperimente die Annahme 
einer Celluloseverdauung ablehnt. Ganz sic her besteht bekanntlich 
eine solche bei den im Termitendarm und im Darm von Cryptocercus 
lebenden Flagellaten [z. B. CLEVELAND (I, 3), ferner Nachweis einer 
Cellulase und vielleicht auch Cellobiase durch TRAGER (I)]. Durch 
CLEVELAND (3) wurde im FaIle der Schabenparasiten der Nachweis 
gefuhrt, daB das Endprodukt des Celluloseabbaus Traubenzucker ist, 
und man findet in der Literatur nicht selten die charakteristische 
Angabe, daB man auch bei Vertretern dieser Flagellatengruppe 
Glykogen findet [BUSCALIONI und COMES, CUTLER, CLEVELAND (I, 3) ]2. 
Der sichere Nachweis, daB das Glykogen hier seinen Ursprung aus 

1 Vgl. z. B. die Angaben TRIERs iiber Glykogenanhaufung in Pansen
infusorien nach Fiitterung mit Trauben- oder Milchzucker. Es ist nach 
WESTPHALs Untersuchungen allerdings wahrscheinlich geworden, daB eine 
direkte Ausniitzung dieser Zuckerarten nur bei den holotrichen Infusorien 
des Pansens vorkommt. Bei den iibrigen diirfte sie auf dem Umwege iiber 
Bakterien erfolgen. 

2 Neuerdings bezweifelt allerdings CLEVELAND (3), daB die in den Korpern 
der parasitischen Flagellaten von Cryptocercus sich findende, die Jodreaktion 
gebende Substanz Glykogen sei, weil Extrakte aus Wirtsdarmen + Flagel
laten zugesetztes Glykogen nicht abbauten. Er halt es fiir moglich, daB es 
sich urn ein Zwischenprodukt des Celluloseabbaus handelt. Die Frage 
bedarf wohl noch weiterer Priifung. 
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der Umbildung aufgenommener Cellulose zum mindesten nehmen 
kann, geht aus CLEVELANDS (I) Angabe hervor, daD die Flagellaten 
aueh dann eine Glykogenreaktion geben, \venn die Wirtstiere drei 
Monate lang nur mit Cellulose gefuttert worden waren. Es ist be
merkenswert, daD eine Form, Trichomonas termopsidis, offenbar 
uberhaupt nur Cellulose als C- Quelle ausnutzen kann [TRAGER (2)]. 

Sieher gefuhrt ist ferner der Nachweis, daD unter Umstanden 
EiweiD als Quelle fur Kohlehydratbildung im Protozoenorganismus 
verwertet werden kann, und zwar ist hier zunaehst Euglena gracilis 
zu nennen, bei der dureh MAINX bewiesen wurde, daD sie bei Ver
hinderung der Assimilation und alleinigem Angebot von Erepton 
viel Paramylon speichert. Der nahere Meehanismus dieser Umwand
lung ist noeh nieht bekannt. MAINX nimmt an, daD die bei dem 
Vorgang naturlieh notwendige Desamidierung dureh einen Oxyda
tionsprozeD erfolgt. Das gleiehe durfte gelten fur die ebenfalls mag
liehe Kultur in Peptonbouillon oder Pepton [ZUMSTEIN, TERNETZ, 
PRINGSHEIM, A. LWOFF (4), DusI (2)]. Bei diesen Versuehen wurde 
zwar im allgemeinen nur festgestellt, daD diese Stoffe ausreiehend 
sind, den C-Stoffweehsel im allgemeinen aufreehtzuerhalten, ohne 
daD besonders auf das Paramylon geaehtet wurde. Es darf aber 
vermutet werden, daD es aueh hier zu einer Reservestoffspeieherung 
kam. Ahnliches durfte wohl aueh fur Glaucoma piriformis gelten, die 
zu ihrem Gedeihen verhaltnismaDig sehwaeh abgebauter EiweiD
substanzen bedarf, auf eine unabhangige C- Quelle aber verziehten 
kann [A. LWOFF (4)]. Endlich waren hier Chlamydomonas agloejormis 
und Haematococcus pluvialis zu nennen (A. und M. LWOFF), die gleieh
falls keine besondere C- Quelle beanspruehen, bei denen die Grenzen 
der fUr ein Fortkommen ausnutzbaren N-haltigen Bestandteile aber 
we iter gesteekt sind. Diese beiden letzten Formen gedeihen indes 
schon besser, wenn man ihnen auDer den N-haltigen Substanzen 
niedere Fettsauren, namlieh Essig- oder Buttersaure, anbietet. Dies 
leitet uber zu den Verhaltnissen bei Polytoma uvella, die zu ihrem 
Fortkommen das Vorhandensein einer solchen unbedingt verlangt, 
insbesondere, wenn Dauerkulturen erreieht werden sollen [PRINGS
HElM (I), A. LWOFF (3, 4)]. Ganz offensiehtlieh werden diese Sub
stanzen zur Starkebildung benutzt (PRINGSHEIM); und fur kurzer 
dauernde Kulturen seheinen noeh mehr Glieder der Fettsaurereihe 
ausnutzbar zu sein. Es haben namlieh PRINGSHEIM und MAINX 
festgestellt, daD die Zufugung von Essig-, Propion-, Butter-, Valerian
oder Caprylsaure zu Hungerkulturen dazu fUhrte, daD die Organismen 
Starke ansetzten, ein Befund, der in Hinbliek auf das bisher noeh 
reeht dunkle Kapitel der Entstehung von Kohlehydrat aus Fett 
betraehtliehes Interesse beansprueht. Ein sieherer Fall von Kohle
hydratentstehung aus haheren Fettsauren ist aueh von den Proto
zoen noeh nieht bekannt. jOYET-LAVERGNE nimmt zwar fUr Nina 
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gracilis und Adelina dimidiata den Ubergang von Fett in Glykogen 
an, doch ist dieser SchluB nur aus kombinierten morphologischen 
Bildern abgeleitet und so mit noch nicht sehr uberzeugend. Die 
Verhaltnisse bei Poly tom a uvella sind insofern von ganz besonderem 
Interesse, als dieser doch offenbar einen ausgepragten Kohlehydrat
stoffwechsel besitzende Organismus nach PRINGSHEIM (1) und PRINGS
HElM und MAINX in einer Glukoselosung keine Starke bildet, sondern 
sie wie sonst in nicht zur Ernahrung tauglichen Losungen, unter Um
standen ganz verlierL Dies fUhrte PRINGSHEIM und MAINX zu der 
vermutungsweisen Annahme, die Starkebildung gehe bei Polytoma 
nicht uber Traubenzucker, wenn sie dabei freilich auch noch die 
Moglichkeit offenlassen mussen, daB der Zucker im Gegensatz zu 
den niederen Fettsauren nicht in den Korper eindringt. 1m An
schluB hieran sei noch angcfuhrt die oben gebrachte Angabe, Euglena 
gracilis konne bei Verhinderung der Assimilation seinen C-Stoff
wechsel mit Hilfe des Umbaues von EiweiBkorpern allein bestreiten, 
nur fur die ersten Monate der heterotrophen Lebensweise gilL Spater 
(LWOFF und DusI, DusI), und dies ist ein recht interessantes Beispiel 
einer stoffwechselphysiologischen Umstimmung, ist die Zufugung 
einer besonderen Kohlenstoffquelle zur unabweisbaren Notwendig
keit geworden. Es erwiesen sich auch hier wiederum niedere Fett
sauren als notig, und zwar waren besonders gunstig Essig-, Butter
und Capronsaure, wahrend Propion- und Valeriansaure nicht so 
gut ausnutzbar waren. 

Wir kommen nun zum Abbau und zur Verwertung der Kohle
hydrate. DaB die im Korper abgelagerten Polysaccharidreserven 
der Energiegewinnung nutzbar gemacht werden konnen, ist nicht 
zu bezweifeln. Wir haben oben schon die Tatsachen uber die weite 
Verbreitung diastatischer Fermente kennengelernt und es steht 
natiirlich auBer Zweifel, daB diese ebenso wie die Verdauung auf
genommener Kohlehydrate einen Abbau der gespeicherten fUr den 
Betriebsstoffwechsel vornehmen konnen. So wissen wir z. B. durch 
die Untersuchungen PUTTERs, daB im Hunger und besonders intensiv 
bei SauerstoffabschluB die Glykogenreserven der Paramaecien weit
gehend aufgebraucht werden konnen bzw. sogar ganz verschwinden, 
und so haben uns die quantitativen Untersuchungen von GROBICKA 
und WASILEWSKA gelehrt, daB innerhalb von 4-5 Hungertagen 
der Glykogengehalt hungernder Paramaecien von im Mittel 1,14 % 
der 'frischen Substanz auf 0,68 % abgenommen hat. So konnte 
FABRE-DOMERGUE (2) zeigen, daB in den Colpidiencysten das auf
gestapelte Glykogen allmahlich abnimmt, und das gleiche gilt 
[DoBELL, v. BRAND (2)] fUr die groBe Glykogenanhaufung in der 
J odamobencyste. Besonders klar liegen die Verhaltnisse bei den 
Panseninfusorien, wo durch TRIERs, WEINECKS (2) und WESTPHALS (2) 
Untersuchungen bekanntgeworden ist, daB die Polysaccharid-
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reserven schon in wenigen Hungerstunden weitgehend abgebaut 
werden. Diese Beispicle mogen genugen urn zu zeigen, daD jcdenfalls 
in vielen Fallen das Glykogen als Energiereserve fur den Betriebs
stoffwechsel dient, jedoch muD es ebenso wie beim Fett betont werden, 
daD es fraglich ist, ob jedes Glykogenvorkommen in der gleichen 
Weise zu deuten ist. Insbesondere ist hier auf das noch vollig unge
klarte Ratsel des plotzlichen Auftretens und gewohnlich ebenso 
raschen Wiederverschwindens offenbar groDer Glykogenmassen in 
den unreifen Entamobencysten hinzuweisen. Man wird hier den 
Gedanken nicht los, daD die Zusammenhange andere sind, wie wir 
noch spater Beispiele fUr das Vorkommen von Kohlehydraten oder 
kohlehydrathaltigen Substanzen kennenlernen werden, die mit der 
Energiegewinnung nichts zu tun haben. 

Ebenso wie somit fur vieleglykogenartigen Substanzen der 
Nachweis der Ausnutzung erbracht werden konnte, kann dies auch 
fur die starkeartigen geschehen. So ist das Verschwinden der Starke
korner aus dem Korper hungernder Polytoma uvella besehrieben 
worden (VOLKONSKY), und der Abbau der Paramylonkorner ist nach 
MAINX dann am bedeutendsten, wenn die Teilungsintensitat groD 
ist oder wenn die C-Assimilation unterbunden wird (vgl. auch BAKER). 

Bis zu welcher Stufe die Polysaeeharidreserven abgebaut werden, 
ehe die eigentliehen energielicfernden Prozesse einsetzen, ist noch 
unbekannt. ]IROVEC fand mit Hilfe der ]odreaktion im Korper von 
Poly tom a wasserlosliches Amyloerythrin olier Amylodextrin, das 
vielleicht hierher gehort. Bis auf weiteres kann man wohl zunachst 
die Annahme machen, daD der Abbau bis zur Glukose geht und daD 
diese dann von den betreffenden Organismen ausgenutzt wird. Es ist 
jedenfalls fUr eine Reihe von Protozoen nachgewiesen worden, daD 
sie Traubenzucker direkt auszunutzen verstehen, wenn es auch eine 
Reihe bemerkenswerter Ausnahmen gibt. Wir kommen damit zu 
der Frage, welche Zuckerarten uberhaupt fur die Protozoen aus
nutzbar sind. leh habe im folgenden eine Tabelle uber die Verwen
dungsmoglichkeit der wichtigeren Zuckerarten zusammengestellt, 
die hauptsachlieh nur Arbeiten berucksichtigt, welche durch Sterili
tat des Mediums eine Gewahr dafur leisten, daD keine Bakterien
tatigkeit das Bild trubt. Arbeiten, wie jene DOFLEINS (2 a) uber 
die Zuekerflagellaten habe ich ausgeschaltet, da sie, wie A. LWOFF (4) 
mit Recht hervorhebt und wie auch schon PRINGSHEIM (I) betont 
hat, eben wegen mangelnder Sterilitat kein einwandfreies Bild zu 
licfern vermogen, dagegen wurde jene von LEICHSENRING beruck
sichtigt, da bei der kurzen Versuchsdauer und der Verwendung 
gewaschener Tiere ein nennenswerter EinfluD der Bakterien nicht 
zu erwarten steht. Die Methodik, die von den verschiedenen Autoren 
angewendet wurde, ist verschieden. 1m allgemeinen (NOGUCHI, 
COLAS·BELCOUR und LWOFF, CAILLEAU) wurde passenden Nahrboden 
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Tierart Autoren 

Acanthamoeba Castellanii . 
I 

0\- CAILLEAU (I) - - - 0 - - - -
Leptomonas ctenocephali - - - 0 - + + o - - COLAS BELCOUR 

und LWOFF 

" " 
- - -1- -i- - - - - NOGUCHI 

Herpetomonas oncopelti. + - ++ +,+ + - + + " 
" 

lygaeorum. - - - + -1+ + - - - " 

" culicidarum + - + + +'+ + - - + " 
" 

muscidarum + + + + +1+ + - + + " 
" parva···1 + - - + + + + - - -

" 
" media ... + - - + + + + - - -

" Trypanosoma rotatorium. - - - - - - - - -
" 

" 
brucei. - - +1+ +,+ + 0 - - v. BRAND (3) 

Leishmania donovani var. I 
infantum - - - 0 - + + 0 - - COLAS BELCOUR 

und LWOFF 

" " " + + + 0 0 0 + 0 0 0 RAY 

" " " + - - + - + + - - - NOGUCHI 

" 
donovani + - - + - + + - - -

" 
" " + ~t~l~ 0 0 + 0 0 0 RAY 

" 
tropica - - + + 0 - - COLAS BELCOUR 

und LWOFF 

" " - - - 0 01 0 + 0 0 0 RAY 

" " + - - + -1+ + - - - NOGUCHI 

" 
brasiliensis + - - + -1+ + - - -

" 
" " + + + 0 0 0 + 0 0 0 RAY 

Euglena anabaena var. 
minor - -1+ 0 0 + + 0 0 0 HALL 

Glau,lioma piriformis - -1+ 0 + + + 0 - - COLAS BELCOUR 

I 
+10 

und LWOFF 
Paramaecium + +1+ 0 + 0 0 0 LEICHSENRING 

+ wird verwendet; - wird nicht verwendet; 0 nicht untersucht. 

der betreffende Zucker zugesetzt und nach einiger Zeit nachgesehen, 
ob Ansauerung eingetreten war. Dieser Weg hat zur Voraussetzung, 
daD der Zuckerabbau zu Sauren ftihrt. Wenn die Saurebildung aber 
klein ist, sei es, daD die Organismen den ganzen oder wenigstens den 
groDten Teil des Zuekers ganz durchoxydieren, sei es, daD der Zucker 
nur in geringem MaDe ausntitzbar ist, kann die Verwertung einer 
schlechter verwendbaren Zuckerart wohl tibersehen werden 1. Man 
konnte daran denken, daD so, vielleicht infolge Verweridung ver
schieden dichter Kulturen, die Unters'chiede in den Versuchsergeb
nissen z. B. von COLAS-BELCOUR und LWOFF einer- und NOGUCHI 

1 So ist nach HALL bei Euglena anabaena var. minor keine Saurebildung 
nachzuweisen. Hier ist der Zuckerverbrauch durch bessere Vermehrung 
der Organismen in den Kulturen erschlossen. Bei der stark ausgebildeten 
Fahigkeit der Euglenen zur NHa-Bildung ki::innte ein Fehlen der Saurebildung 
fteilich auch nur vorgetauscht sein. 
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andererseits zu erklaren seien. Selbstverstandlich vermag dieser 
Weg auch nur ein qualitatives Bild zu licfern. Vergleichbare quanti
tative Angaben uber die Verwertungsmoglichkeit verschiedener 
Zuckerarten hat bisher nur v. BRAND beigebracht. Er fand in seinen 
Versuchen mit Trypanosoma brucei die Ausnutzbarkeit von Glukose, 
Mannose, Maltose, Fruktose und Galaktose sich verhaltend wie 
100: 86: 50: 21: 9. Was die Arbeit von LEICHSENRING anbetrifft, so 
wurde hier nur die Steigerung des Sauerstoffverbrauches in den 
verschiedenen Zuckerlosungen bestimmt; streng genommen ist der 
Zuckerverbrauch hier also noch nicht erwiesen, wenn er auch 
recht wahrscheinlich ist. Im ubrigen bedarf die Tabelle wohl keiner 
weiteren Erlauterung, es soll nur noch besonders auf die merk
wurdige Tatsache hingewiesen werden, daB von Acanthamoeba und 
Trypanosoma rotatorium scheinbar uberhaupt kein Zucker verwertet 
wird. Leider liegen, soweit mir bekannt ist, fur diese Tiere noch 
keine Untersuchungen daruber vor, ob sie Polysaccharide im Korper 
speichern. 

Was nun die Zwischen- und Endprodukte des Kohlehydratstoff
wechsels anbetrifft, so ist hieruber noch wenig Sicheres bekannt. Die 
Versuche von NEEDHAM, ROBERTSON, ::-JEEDHAM und BALDWIN an 
Glaucoma, Bodo und Polytoma haben keine Anhaltspunkte daftir 
ergeben, daB phosphorhaltige Zwischenprodukte vorkommen, wenn 
deren spurenweises Auftreten auch freilich nicht mit Sicherheit in 
Abrede gestellt werden kann. Die mehrfachen Versuche (GLASER, 
PANTIN, HULPIEU) aus einer Analyse der Bewegungsvorgange von 
Amoben, die theoretische Moglichkeit des Vorliegens eines den Meta
zoenverhaltnissen analogen Milchsaurezyklus zu erschlieBen, konnen 
als unbewiesen hier beiseitegelassen werden. Von Interesse ist hier 
fur uns, daB man vielfach als Stoffwechselendprodukte Sauren auf
gcfunden hat, die man mit recht groBer Sicherheit auf den Kohle
hydratstoffwechsel beziehen muB. Derartiges findet sich einmal 
bei anoxybiotisch lebenden Formen. Die Verbreitung der Anoxybiose 
bei den Protozoen ist von mir an anderer Stelle [v. BRAND (4) 1 ein
gehend besprochen worden, so daB hier nicht naher darauf eingegangen 
zu werden braucht. Es sci nur daran erinnert, daB sich fast durchweg 
zeigen lieB, daB die Energiegewinnung bei der Anoxybiose durch 
Spaltung von Kohlehydraten erfolgt und daB deshalb viele der 
hierher gehorigen Formen auBerordentlich groBe Mengen von Poly
sac chari den im Korper aufspeichern. Auch eine besondere Leb
haftigkeit des Kohlehydratumsatzes ist wenigstens von manchen 
von ihnen bekannt. Die Endprodukte dieses Vorganges sind in vielen 
Fallen Sauren. So wird Saurebildung in allerdings nachprlifungs
bedurftigen Versuchen von KEDROWSKY fur Opalina angegeben, so 
fand EMERSON, daB 80 cmm Blepharisma in einer Stickstoffatmo
sphare 12,5 cmm Kohlensaure aus Bikarbonat bcfreiten. Ferner hat 
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A. LWOFF (5) neuerdings festgestellt, daB bei Anoxybiose die folgenden 
Flagellaten in einer Menge entsprechend 1 mg Trockensubstanz die 
folgenden einer Saurebildung entsprechenden Kubikmillimeter Kohlen
saure frei machten: Strigomonas oncopelti 88, Strigomonas fasci
culata 65, Leptomonas ctenocephalus aber nur S. Gering scheint die 
anaerobe Saurebildung nach M. LWOFF (3) auch bei dem Cilia ten 
Glaucoma piriformis zu sein, Zuckerverbrauch unter Saurebildung 
ist ferner nachgewiesen bei Colpidium striatum durch ELLIOTT. In 
all diesen Fallen darf man wohl annehmen, daB es sich urn Sauren 
mit einem relativ niedrigen Molekulargewicht handelt. DaB bei der 
Anoxybiose aber unter Umstanden auch Fett, als dessen Haupt
komponenten hahere Fettsauren anzusehen sind, entstehen kann, 
und daB man in dies en Fallen auch dieses als Endprodukt des Kohle
hydratstoffwechsels ansprechen muB, haben wir bereits bei Be
sprechung des Exkretionsfettes gesagt. Chemisch den gleichen 
Vorgang kann man sich auch fUr die gleichfalls schon besprochene 
Umbildung von Kohlehydraten in Reservefett denken, nur daB der 
biologische Wert des Prozesses in beiden Fallen ein grundverschie
dener ist. Bei der Anoxybiose kommt es dem Organismus auf die 
bei dem UmbildungsprozeB frciwerdende Energie an, bei dem gleichen 
ProzeB Sauerstoff verbrauchender Arten durfte diese gleichsam nur 
ein Nebenprodukt sein, auf die es dem Organismus nicht so sehr 
ankommt, da er ja seinen Energiebedarf aus Oxydationsprozessen 
decken kann. Hier liegt der biologische Wert vielmehr gerade in 
der Schaffung der energiereichen Fettreserve. 

Es ist nun eine merkwlirdige Tatsache, daB man, soweit ich sehe, 
bei den meisten naher untersuchten oxybiotischen Protozoen ge
funden hat, daB auch bei Sauerstoffzufuhr nicht das ganze zum 
Umsatz kommende Kohlehydrat vollstandig zu Kohlensaure und 
Wasser oxydiert wird, sondern, daB fast immer ein mehr oder weniger 
groBer Teil unvollstiindig abgebaut wird, wobei wiederum Sauren 
entstehen. Dies ist z. B. bekannt von den Trypanosomidae, wo 
zunachst v. FENYVESSY und REINER (1, 2) fi.ir Trypanosoma equi
perdum ein Sauerwerden der Versuchslasung, und GEIGER, KLIGLER 
und COMAROFF gleichfalls bei in vitro-Versuchen eine Erniedrigung 
der Alkalireserve beobachtet haben. Auf Grund des bisher vor
liegenden Materials ist man vcrsucht, den mengenmaBigen Anteil 
des unvollstandig oxydicrtcn Zuckers, gemessen an der Gesamtmenge 
des i.iberhaupt umgesetzten fi.ir die Blutformen der Trypanosomen, 
recht hoch einzuschatzen. Nach YORKE, ADAMS und MURGATROYD 
verbrauchen 1000 Millionen Trypanosoma gambiense in I Stunde 
15 mg Glukose, nach v. BRAND (3) verschiedene pathogene afrikani
sche Trypanosomenarten in 1 Stun de 7,8-8,3 mg Zucker, wahrend 
allerdings eine entsprechende Menge von Trypanosoma lewisi nach 
REGENDANZ bzw. V. BRAND (3) erst in 4 Stun den 4,1-4,5 mg 
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Glukose verbrauchen und Schizotrypanum cruzi noch weniger l . Diesen 
in allen FaJlen betrachtlichen Zuckerverbrauchszahlen steht aber 
nach v. FENYVESSY und REINER fur Trypanosoma equiperdum die 
Menge des aufgenommenen Sauerstoffes mit nur 0,07 mg gegenuber, 
wahrend zu vollstandiger Oxydation des Zuckers etwa eine dem 
Zuckergewicht entsprechende Gewichtsmenge an Sauerstoff erforder
lich ware 2 • Es handelt sich bei den entstehenden Sauren nicht, wie 
v. FENYVESSY und REINER, GEIGER, KLIGLER und COMAROFF, 
KRI]GSMAN angenommen hatten, urn Milchsaure. v. BRAND, REGEN
DANZ und WEISE konnten fUr verschiedene Trypanosomenarten 
zeigen, daB diese keine Milchsaure an das umgebende Medium ab
geben, wie uberhaupt meines Wissens noch fur keine Protozoenart 
mit direkter chemischer Methodik Milchsaurebildung nachgewiesen 
worden ist. Da man indes an der Richtigkeit der Beobachtungen 
uber die Saurebildung bei den Trypanosomen nicht zweifeln kann, 
muB man folgern, daB ebenso wie bei vie len Metazoen [vgJ. v. BRAND 
(4) 1 das Endprodukt dieses als oxydative Garung zu bezeichnenden 
Prozesses irgendeine oder auch mehrere andere Sauren sind, deren 
Identifizierung ein dankbares und interessantes Problem ware. Es 
erscheint mir rich tiger, bei dem ProzeB den Namen Glykolyse zu 
vermeiden, da man mit ihm zu sehr den Vorgang der Milchsaure
bildung verbindet, und einfach von Sauregarung zu sprechen. Von 
dieser sind noch einige we it ere Beispiele bekannt. A. LWOFF (5) 
hat fur Strigomonas oncopelti festgesteIIt, daB FlageIIaten entsprechend 
I mg Trockengewicht 12 cmm Kohlensaure in der Stunde aus Bi
karbonatbindung befreien, wahrend die entsprechende Zahl fur 
Strigomonas fasciculata nur 0,8 cmm lautet, und bei Leptomonas 
ctenocephali eine oxydative Sauregarung uberhaupt nicht vorzu
kommen scheint. Ein wei teres hierher gehoriges Beispiel ist Leish
mania tropica, dessen Stoffwechsel von SALLE und SCHMIDT unter
sucht wurde. Bei allen verwendeten Nahrboden, die Glukose ent-

1 DaB die Trypanosomidae ganz allgemein Zucker verbrauchen diirften, 
geht aus Kulturerfahrungen hervor, bekanntlich wird den Trypanosomen
nahrboden recht allgemein Zucker zugesetzt (vgl. NOLLER). Eine noch unge
loste Frage ist das Verhaltnis zwischen dem Zuckerverbrauch der Blutformen 
der Trypanosomen und ihrer Entwicklungsstadien. Wahrend die Blutform 
von Trypanosoma gambiense vie I Zucker verbraucht [v. BRAND (3)], ge
deihen die Entwicklungsstadien gut in dem zuckerarmen v. RAZGHASchen 
Nahrboden [REICHENOW (2)]. Umgekehrt liegen die Verhaltnisse bei Schizo
trypanum cruzi. Bier ist der Zuckerverbrauch der Blutformen hochstens 
recht klein (v. BRAND), nach REICHENOW muB man aber fiir die Ziichtung 
dem v. RAZGHASchen Nahrboden 0,5 % Glukose zusetzen. Nach den Ver
suchen von SALLE und SCHMIDT bzw. SALLE an Leishmania tropica und 
Leishmania donovani verbrauchen auch diese Organism en Zucker. 

2 Wenn allerdings die S. 207 ausgesprochene Vermutung, v. FENYVESSY 
und REINER hatten nicht die unter normalen Verhaltnissen stattfindende 
Sauerstoffaufnahme erhalten, zutrifft, braucht das Verhaltnis 02/Zucker 
nicht so ungiinstig zu sein, wie hier dargestellt. 
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hielten, war eine relativ stark ausgepragte Bildung fliichtiger Sauren 
nachzuweisen, die ganz bedeutend starker war als in Medien ohne 
Zuckerzusatz. Es ist also der SchluB zum mindesten recht nahe
liegend, daB die Sauren im wesentlichen aus dem Traubenzucker 
entstanden sind. Ob bei Leishmania donovani etwas Ahnliches vor
kommt, muB zunachst dahingestellt bleiben. In einem von SALLE 
durchgefiihrten Versuch war die Saurebildung sowohl im zucker
haltigen wie zuckerfreien, oder wenigstens -armen Nahrboden ziem
lich stark, und zwar sagar im letzteren etwas starker. Vielleicht 
gehort hierher endlich noch die Jodamobencyste, deren Stoffwechsel
endprodukte zwar noch nicht bekan·nt sind, bei der aber v. I;3RAND (2) 
zeigen konnte, daB die Intensitat des Glykogenabbaus bei Sauer
stoffzufuhr und SauerstoffabsochluB gleich groB ist, so daB man ver
sucht ist, auch unter oxybiotischen Bedingungen einen Zuckerabbau 
nach dem Garungsschema anzunehmen. 

Im voranstehenden haben wir die wichtigsten Tatsachen iiber 
den Aufbau und Abbau der Kohlehydrate im Protozoenorganismus 
kennengelernt, und zur Abrundung des Bildes wollen wir uns noch 
kurz die Frage vorlegen, ob sich ahnlich wie beim Fett noch einige 
Besonderheiten im Kohlehydratstoffwechsel unter besonderen Be
dingungen nachweisen lassen. Da haben wir zunachst die Angabe 
von ZWEIBAUM, daB bei einem konjugierenden Parchen von Para
maecium der Glykogengehalt der beiden Partner in den meisten 
Fallen ein verschiedener sein solI, was fUr eine sexuelle Differen
zierung sprechen sollte. Dieser Befund ist indes von verschiedenen 
Autoren (RAMMELMEYER, POLJANSKY) an mehreren Ciliatenarten 
nachgepriift und nicht bestatigt worden. Dagegen scheint nach 
JOYET-LAVERGNE tatsachlich bei der sexuellen Fortpflanzung der 
Coccidien und Gregarirten ein verschiedener Polysaccharidgehalt 
der mannlichen und weiblichen Elemente nachzuweisen zu sein, und 
zwar speichern die Makrogamenten vie 1 Paraglykogen, wahrend das 
in dem Mikrogametocyten enthaltene Polysaccharid bei der Mikro
gametenbildung im Restkorper zuriickbleibt. Dieser Befund ist 
verstandlich und erinnert an die Verhaltnisse bei den Metazoen, wo 
ja auch das Ei im Gegensatz zum Spermium reservestoffreich ist. 
Ahnlich den Verhaltnissen beim Fett scheint es bei manchen Proto
zoen auch gelegentlich zu einer pathologisch starken Polysaccharid
ablagerung zu kommen. Derartiges wird angegeben von den Euglenen, 
bei denen die Paramylonspeicherung in pathologischen Fallen so
we it gehen kann, daB die Organismen gesprengt werden (MAINX). 
Es kann dies dann eintreten, wenn die Teilungsfrequenz unter 
ungiinstigen Bedingungen stark herabgedriickt ist, der Assimilations
vorgang aber ungehindert weitergehen kann. 

In kiirzester Form wollen wir schlieBlich noch jene kohlehydrat
artigen oder -haltigen Substanzen besprechen, die nicht im Betriebs-
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stoffwechsel Verwendung finden. Es sind hier zuniichst Hlillsub
stanzen zu nennen. Die Cellulose kommt im Panzer und in den 
Schalen zahlreicher Flagellaten vor, vielleicht manchmal nicht in 
ganz typischer Form. So sind die Reaktionen des Dinoflagellaten
panzers zwar jenen der Cellulose ahnlich, sie stimmen aber nicht 
vollig mit ihr liberein (SCHUTT, ENTZ). Bei Organismen, die anderen 
Protozoengruppen angehoren, scheint ein celluloseahnlicher Korper 
nur noch in den Cystenhtillen der von PENARD (z) untersuchten 
Chlamydomyxa montana vorzukommen. Denn daB auch die Skelet
platten der Wiederkiiuerciliaten aus einer der Cellulose nahe ver
wand ten Substanz, die den Namen Ophryoscolecin erhalten hatte, 
aufgebaut sein sollen (DoGIEL, DOGIEL und FEDOROWA, STRELKOW) 
hat sich nicht bestatigen lassen; sie sind vielmehr, wie zuerst SCHULZE 
gezeigt hat, aus einem glykogen- oder paraglykogenartigen Poly
saccharid aufgebaut. Aus einem Cystose genannten Kohlehydrat 
solI ferner nach GOODEY die Entocyste von Colpoda cucullus auf
gebaut sein, und zwar wird dies deshalb angenommen, weil die EiweiB
reaktionen negativ waren und die Hlille bei Einwirkung eines diasta
tischen Fermentes vollig gelost wurde. Und flir das von BRESSLAU 
(z, 3) entdeckte Tektin, jener bekannten, von vielen Protozoen aus
scheidbaren Hlillsubstanz, hat gezeigt werden konnen, daB es eine 
Kohlehydratkomponente hat. Als kohlehydrathaltig ist hier noch 
das Chitin anzuflihren, aus dem nach KClHLER die Sporenschalen 
von Nosema apis bestehen, und das von SCHULZE auch in der Cuti
cula einer nicht bestimmten Ophryoscolexart und bei Cycloposthium 
bipalmatum nachgewiesen wurde. Darauf, daB in den Kernsubstanzen 
kohlehydrathaltige Komponenten vorkommen, sei nur der Voll
stiindigkeit wegen hingewiesen. Gerade sie ermoglichen bekanntlich 
die FEULGENSche Chromatinfarbung. 

5. Der N·Stoffwechsel. 
Quantitative und selbst qualitative Untersuchungen liber die 

Zusammensetzung der stickstoffhaltigen Komponenten der Proto
zoen liegen noch kaum vor. Die ersten verwertbaren Angaben stammen 
von EMMERLING, der die Zusammensetzung von N octiluca miliaris 
untersuchte. Er fand in 100 g aschefreier Trockensubstanz die 
folgenden Substanzen in Gramm: Lysin 0, Z I, Arginin 1,65, Histi
din 3,48, Tyrosin 0,53, Glykokoll 15,90, Alanin z,4o, Leucin 0,4z, 
Prolin 4,60, Asparaginsaure 0,17. Dies entspricht etwa 71 % des in 
der Trockensubstanz in der Menge von 7,74 % vorhandenen N's. 
PANZER bestimmte den Stickstoffgehalt von Goussia gadi zu I,z5 % 
der frischen, entsprechend 9,97 % der aschefreien Trockensubstanz. 
Aus den Tieren konnte eine leimartige Substanz isoliert werden, 
die sich vom gewohnlichen tierischen Leim durch einige Reaktionen 
unterschied. Die Sporenkapsel fand er aus einem keratiniihnlichen 
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EiweiBstoH aufgebaut, in dem mit groBerer oder geringerer Wahr
scheinlichkeit nachgewiesen werden konnten Lysin, Histidin, Arginin, 
Tyrosin, Glutaminsaure und Glykokoll. Urn einen keratinartigen 
Korper soli es sich nach den Untersuchungen von KOFOID, McNEIL 
und KOPAC auch bei den Cystenmembranen der menschlichen Ent
amoben und von Lamblia handeln. Die MEYERsche Angabe von 
5,85 % N in der seesalzfreien Trockensubstanz seines Peridineen
planktons erscheint aus den im Abschnitt "Fettstoffwechsel" erwahn
ten Grtinden als unsicher, zuverlassiger dtirften die Angaben von 
GROBICKA und W ASILEWSKA tiber Paramaecium cauda tum sein. Sie 
fanden in der frischen Substanz 0,72-1,54 % N, im Mittel 1,06%, 
in der Trockensubstanz 12,35-13,74 % N, im Mittel 12,81 %, und zwar 
waren 8,97 % Protein-N und 3,84 % nicht Protein-N vorhanden. 
Damit sind die einschlagigen Angaben bereits erschopft und wir 
konnen uns der Erorterung des N-StoHwechsels selbst zuwenden. 

Wahrend nun Reservekohlehydrat und Reservefett im wesent
lichen nur zu den zur Energiegewinnung ftihrenden Prozessen ver
wendet werden, liegen die Verhaltnisse bei den stickstoHhaltigen 
Substanzen insofern anders, als bekanntlich neben der Verwendung 
im BetriebstoHwechsel die hierher gehorigen Stoffe vorzugsweise 
auch im BaustoHwechsel Verwendung finden. Leider sind bei den 
Protozoen unsere Kenntnisse der einschlagigen Verhaltnisse noch 
zu gering, urn beide Verwendungsmoglichkeiten mit einiger Sicherheit 
auseinanderhalten zu konnen. Was wir wissen, ist ftir einige Formen 
die Art der verwendbaren Substanzen und einiges wenige tiber 
N-haltige StoHwechselendprodukte. Nur in wenigen Fallenkann 
man mit einiger Sicherheit aussagen, daB stickstoHhaltige Substanzen 
im BetriebsstoHwechsel verwendet werden. Hier sind, jedenfalls 
mit Wahrscheinlichkeit, einmal zu nennen die Faile von Speicherung 
eiweiBhaltiger Substanz, also die Faile, bei denen man vom Vor
kommen von ReserveeiweiB sprechen muB. Derartige Substanzen 
finden sich bei den Protozoen vielfach, mit am bekanntesten sind 
die zuerst von SCHNEIDER beschriebenen EiweiBkugeln der Radio
larien. Besonders sichergestellt ist die Reservestoffnatur gewisser 
eiweiBhaltiger Substanzen bei Polytoma uvella, man kann (VOLKONSKY) 
in Hungerkulturen ihr Verschwinden beobachten. Ahnliche eiweiB
artige ReservestoHe scheinen bei Protozoen weitere Verbreitung 
zu haben, so werden sie z. B. auch von Gregarinen und Coccidien 
angegeben (JoYET-LAVERGNE), wahrend es moglich erscheint, daB 
auch verschiedene frtiher als Fett angesprochene Substanzen hierher 
gehoren. So wird man etwa bei den von DOFLEIN (1) im Korper von 
M yxoproteus ambiguus gefundenen Kugeln, die sich nur selten in 
Osmiumsaure schwarzen und die in Wasser, Alkohol und Xylol 
unloslich sind, am ehesten noch an eiweiBartige Substanzen denken. 
Sicher ist die Verwendung N-haltigen Materials im Betriebsstoff-

Ergebnisse der Biologie XII. 13 
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wechsel auch bei den Leishmanien nachgewiesen. Hier haben niimlich 
SALLE und SCHMIDT fur Leishmania tropica und SALLE fur Leish
mania donovani zeigen konnen, daB in Kulturen mit Zuckerzusatz 
der Stickstoffumsatz verhiiltnismiiBig klein ist, wiihrend er in solchen 
ohne Zucker erhebli'ch ausgepriigter ist. Diese Beobachtung ist doch 
wohl kaum anders zu deuten, als daB das EiweiB als Ersatz fur den 
vorzugsweise zur Energiegewinnung herangezogenen Zucker ver
wendet wird, eine Erscheinung, die sich ja auch sonst bei anderen 
Tieren findet. 

Wir kommen nun zur Besprechung der verschiedenen von den 
Protozoen ausnutzbaren N -Quellen. Es ist bekannt, daB zahlreiche 
Protozoen in der Lage sind, ihren N-Bedarf aus anorganischen Sub· 
stanzen allein zu decken; es sind dies die in bezug auf den N -Wechsel 
autotrophen Organismen. Hierher gehoren einige Euglenen, denen 
sowohl Ammonsalze wie Nitrate als N -Quelle genugen [PRINGS
HElM (I), MAIN x, DUSI (2)]. Dabei scheinen die Nitrate, zu deren 
Verwendung im N -Stoffwechsel natilrlich Reduktionsprozesse notig 
sind, weniger gut ausgenutzt zu werden als die Ammonverbindungen. 
Ein charakteristisches Zeichen hierfur ist, daB nach MAINX beim 
Angebot von NH4N03 als N-Quelle nur das NH3-Ion verbraucht 
wird; solange dem Organismus solche zur Verfugung stehen, ver
zichtet er darauf, den unokonomischeren ReduktionsprozeB am 
Nitration vorzunehmen. Es ist recht bemerkenswert, daB die An
spruche an die Art der N-haltigen Stoffe auch bei systematisch recht 
nahestehenden Organismen verschiedene sein konnen. So konnen 
nach DUSI (2) zwar Euglena gracilis, Euglena stellata und Euglena 
klebsii sowohl Ammonsalze wie Nitrate verwenden. Euglena anabaena 
vermag zwar mit Nitraten nichts anzufangen, wohl aber mit Ammon
salzen. Euglena deses und Euglena pisijormis dagegen verstehen 
anorganische N -Quellen uberhaupt nicht auszunutzen, sondern sie 
gedeihen nur, wenn ihnen der Stickstoff in organischer Form dar
geboten wird. DusI betont fur diese Formen mit Recht, daB die 
Tatsache der autotrophen Erniihrungsmoglichkeit in bezug auf den 
C-Wechsel, also die Fixation der atmospharischen Kohlensaure mit 
Hilfe des Sonnenlichtes und des Chlorophylls, nicht mit der Fahig
keit, anorganische N-haltige Substanzen zu verwerten, gekoppelt 
sei. Offenbar ist zwar in vielen Fallen [nicht aber z. B. bei Chloro
gonium euchlorum, das nach PRINGSHEIM (3) Nitrate auch im Dunkeln 
verwertet] die Reduktion der Nitrate an die Anwesenheit des Chloro
phylls gebunden; das Vorhandensein desselben bedingt aber nicht 
die Fiihigkeit hierzu oder zur Verwendung der Ammonsalze als ein
ziger N -Quelle. Weitere hierher gehorige und naher untersuchte 
Formen sind Chlamydomonas agloejormis, Haematococcus pluvialis 
und Polytoma uvella, die alle drei [A. LWOFF (3, 4), A. und M. LWOFF] 
in sterilen Kulturen (gefarbte Formen: Lichtkulturen!) Ammonsalze 
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als einzige N -Quelle sehr gut gebrauchen konnen. Wahrend das 
gleiche aber auch fur Chlamydomonas in bezug auf das Kalium- und 
Calciumnitrat gilt, kann Haematococcus diese weniger gut und Poly
toma sie offenbar gar nicht verwenden. Fur Chlorogonium euchlorum 
hat schon JACOBSEN die Ausnutzbarkeit des Ammoniumnitrates auf
zeigen konnen, wahrend Chilomonas paramaecium nach PRINGSHEIM 
den Ammonstickstoff nicht verwenden kann. Es steht zu erwarten, 
daB ahnliche Fahigkeiten bei Flagellaten weitverbreitet sind; soweit 
ich jedoch weiB, sind fUr keine weiteren Formen Untersuchungen 
unter einwandfrei sterilen Bedingungen durchgefuhrt worden. Bei 
Ciliaten dagegen sind analoge Fahigkeiten offenbar nicht vorhanden. 
jedenfalls konnte dies PRINGSHEIM (2) fur Paramaecium bursaria 
zeigen, das nach Ausschaltung der assimilatorischen Tatigkeit seiner 
symbiontischen Algen anorganische N -Quellen nicht zu verwerten 
vermag. PETERS hat zwar geglaubt, den Nachweis gefuhrt zu haben, 
daB Colpidium colpoda seinen N-Bedarf aus Glyceroammoniumphos
phat decken kann; es hat sich indes ergeben, daB seine Versuche 
in Wirklichkeit nicht unter sterilen Bedingungen durchgefUhrt 
worden waren, so daB das Gedeihen der Colpidien in seinen Kulturen 
offenbar auf Bakterienaufnahme zuruckzufuhren ist (vgl. auch die 
Kritik der PETERschen Versuche durch OHLER). 

DaB die Fahigkeit, ihre N-haltige Korpersubstanz aus organischen 
N-haltigen Stoffen aufzubauen und aus solchen wohl auch Energie
gewinn zu ziehen, bei den Protozoen weitverbreitet ist, bedarf kaum 
einer besonderen Hervorhebung. Soweit ich sehe, ist bei allen darauf
hin untersuchten Formen die Fahigkeit, aufgenommene eiweiBartige 
Substanzen zu verdauen, nachgewiesen worden, und zwar sowohl 
bei Vertretern der Rhizopoden, Flagellaten und Ciliaten [z. B. FABRE
DOMERGUE (2), FORTNER (2), GREENWOOD, HARTOG und DIXON, 
NIRENSTEIN (I), MEISSNER, MOUTON], wahrend man andererseits 
von vielen Protozoen, und zwar solchen, die keine geformte Nahrung 
aufnehmen, wie auch solchen, die dies tun, weiB, daB sie proteo
lytische Fermente nach auBen abgeben. Als das schlagendste Beispiel 
ware hier die gewebeangreifende Wirkung der Entamoeba histolytica 
anzufuhren; es liegen derartige Angaben aber auch noch vor fur 
Glaucoma piriformis von LWOFF und ROUKHELMAN, fur Euglenen 
(MAIN X, jAHN), fur Colpidium striatum (ELLIOT), und endlich fUr 
eine Anzahl freilebender Amoben (OEHLER). Der biologische Wert 
dieser Fermentausscheidung nach auBen erscheint zumeist noch nicht 
recht verstandlich; die untersuchten freilebenden Amoben z. B. 
waren nicht in der Lage, sich von gelosten Substanzen allein zu 
ernahren. Vielleicht spielen diese aber doch eine, wenn auch nur 
untergeordnete Rolle. Man ist versucht, dies daraus zu schlieBen, 
daB Paramaecium, das ja sicher im allgemeinen auf geformte Nahrung 
angewiesen ist, in einem verhaltnismaBig erheblichen Grade gelOste 

13* 
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Aminosauren und andere EiweiDabbauprodukte auszuniitzen ver
steht, wie dies aus den Untersuchungen von LEICHSENRING und 
EMERY hervorzugehen scheint. Es ist jedenfalls klar, daD solche 
Protozoen, die geformte eiweiDhaltige Nahrung fressen, damit im 
allgemeinen wohl Substanzen aufgenommen haben, die aIle Bausteine 
des eigenen Protoplasmas enthalten. Uber den Umbau des korper
fremden EiweiDes in das korpereigene ist allerdings im einzelnen 
bisher noch nichts bekanntgeworden. 

Einen etwas tieferen 'Einblick in die biochemische Leistungs
fahigkeit hat man bei solchen Formen gewonnen, die in der Lage 
sind, ihren EiweiDbedarf aus Losungen zu entnehmen, und zwar 
dadurch, daD man den betreffenden Organismen verschiedene Ei
weillarten bzw. EiweiDabbauprodukte vorlegte und dann verfolgte, 
welche von dies en geniigen, um eine Kultur zu ermoglichen. Es 
hat sich dabei ergeben, daD die Anspriiche recht verschiedene sind. 
Zunachst gibt es Formen, denen cine einzige N-haltige Verbindung, 
eine Aminosaure etwa, geniigt, die also von dieser aus aIle ihre 
N-haltigen Komponenten aufzubauen vermogen. Offenbar miissen 
diese Organismen die Fahigkeit haben, die Synthese der N-haltigen 
Verbindungen yom Ammoniak aus durchzufiihren, und so wundert 
es uns nicht, daD man in dieser Gruppe Vertreter jener Protozoen 
hat, die auch die Ammonverbindungen auszuniitzen verstehen. 
Besonders gut unterrichtet sind wir durch die Untersuchungen von 
PRINGSHEIM (I) bzw. A. LWOFF (3, 4) iiber die einschlagigen Ver
haltnisse bei Polytoma uvella. Dieser Fiagellat gedeiht sehr gut, 
Wenn ihm als einzige N- Quelle angeboten wird Cystein, Glykosamin, 
Asparagin oder Glykokoll. Als weniger giinstig, wenn auch als aus
reichend erwiesen sich Phenylalanin, Tryptophan, Histidin, Glutamin
saure, Serin, Prolin, Asparaginsaure, Leucin, Lysin, Arginin, Histamin, 
Creatin, Sarkosin, Glycocyamin, Alanin oder Guanin. Es hat sich 
nun weiterhin ergeben, daD man dem genannten Fiagellaten neb en 
der N -Quelle auch eine von ihr unabhangige C- Quelle zur Verfiigung 
stellen muD, und zwar ist hierfiir besonders die Essigsaure sehr geeignet. 
Da man dies auch tun muD, wenn der Nahrboden Glykokoll als 
N-haltigen Bestandteil enthalt, muD man schlieDen, daD der ProzeD, 
der das Ammoniak aus den Aminosauren freimacht, keine reduktive 
Desamidierung ist. Denn eine solche wiirde ja beim Glykokoll zur 
Essigsaure fiihren. Es diirfte sich demnach urn hydrolytische oder 
oxydative Prozesse handeln. 1m Prinzip ahnlich liegen die Ver
haltnisse bei Chlamydomonas agloeformis und Haematococcus plu
vialis; auch diese beiden Fiagellaten vermogen ihre N-haltigen 
Bestandteile von einer einzigen Aminosaure aus aufzubauen (A. und 
M. LWOFF). Als besonders giinstig erwies sich hier das Asparagin 
und auch das Glykokoll, wahrend das Cystein zwar noch Dauer
kulturen ermoglichte, aber doch nicht in gleich leichter Weise 
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verwertbar erschien. Jedoch scheinen die synthetischen Fahigkeiten 
von Chlamydomonas und Haematococcus in gewisser Hinsicht aus
gepragter zu sein als die von Polytoma, denn sie brauchen auBer 
dem N -haltigen Nahrungsstoff keine unabhangige C- Quelle, wenn 
sie auch eine Reihe von Stoffen als solche zu verwerten wissen. 

Auch die Euglenen sind in bezug auf ihre Fahigkeiten, einzelne 
Aminosauren als einzige N -Quelle zu verwerten, naher untersucht 
worden, und zwar vor all em durch DusT (I, 2). Es ergab sich auch 
hier ahnlich wie bei den anorganischen N -Quellen eine deutliche 
Verschiedenheit bei den verschiedenen Arten. Zur Illustration der 
einschlagigen Verhaltnisse diene die folgende, der Arbeit von DusT (2) 
entnommene Tabelle, die zeigt inwieweit einzelne Substanzen Kul
turen ermoglichten oder nicht. 

Substanz I 
Euglena Euglena 

I 
Euglena Euglena Euglena I Euglena 

gracilis steUaJa klebsii attabaena deses piscijormis 

Glykokoll --L + + + - -, 
d-Alanin . ++ ++ ++ + ++ -

dl-Valin ++ + + + - -
I-Leucin ++ ++ ++ + ++ -

dI-Serin ++ ++ + - + -
dl-PhenyIalanin . ++ + - ++ - -
I-Tyrosin - - - - - -

I-Tryptophan. - - - - -
Histidin (Mono-

chIorhydrat) . ++ ++ ++ - -
Bas~sches r-Argi- I 

nln - + I 
- - -

r-Lysin (Mono-
chIorhydrat) - ++ I ++ - ++ -

dl-Prolin . + ++ ++ , ++ 
I 

T -

r-Glutaminsaure + + --L 

I 

- ++ -, 
I-Asparaginsaure + + I - + ++ -
l-Asparagin. ++ ++ I ++ ++ ++ -

+ ermoglicht Kultur, - nicht ausreichend, urn Kultur zu ermoglichen. 

Uber die Art der Verarbeitung der Amirtosauren im Stoffwechsel 
der Euglenen ist noch nichts Sicheres bekannt. In bezug auf ihre 
Aufnahme waren nach MATNX zwei Moglichkeiten denkbar: I. sie 
wtirdcn ganz aufgenommen und bei Angebot entsprechenden Mate
rials als solche zum Aufbau des korpereigenen EiweiDes verwendet; 
2. sie wtirden desamidiert und nur der N-haltige Anteil in den Stoff
wechsel aufgenommen. Letztere Moglichkeit ist nicht so wahrschein
lich, wie die erstgenannte, denn es mtiDte dann infolge der Anhaufung 
der entstehenden Fettsaurereste eine Ansauerung des AuDenmediums 
erfolgen, eine Erscheinung, die indes nicht beobachtet wird. Es 
konnte freilich im Korper eine Desamidierung erfolgen und die 
N-freien Teile im Kohlehydratstoffwechsel Verwendung finden. Dies 
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ist nicht sicher erwiesen, aber doch wohl fur solche Formen, die, wie 
Euglena gracilis, Colacium vesiculosum und Phacus pleuronectes, bei 
Ausschaltung der Assimilation und alleinigem Angebot von EiweiB
abbauprodukten gutes Wachstum zeigen, recht wahrscheinlich. 

Es kann nicht wundernehmen, daB die Formen, denen eine einzige 
Aminosaure als N -Quelle genugt, auch sich gut in Medien kulti
vieren lassen, die die beim fermentativen Abbau von EiweiBkorpern 
entstehenden Substanzgemische enthalten. Fur die Euglenen haben 
sich als gunstig erwiesen einesteils weit abgebaute Produkte (Erepton 
nach MAINX), dann aber auch schwacher abgebaute [Peptone ver
schiedener Herkunft, vgl. besonders DUSI (2) und A. LWOFF (4)]. 
Gut ausnutzbar sind Peptone auch von Chlamydomonas agloeformis, 
Haematococcus pluvialis (M. und A. LWOFF), sowie von Poly tom a 
uvella [PRINGSHEIM, A. LWOFF (4)]. Man kann nun aber bei solchen 
Protozoen, die ihren N-Bedarf auch aus einzelnen Aminosauren zu 
decken vermogen, im allgemeinen wohl keine sichere Entscheidung 
daruber treffen, ob sie bei Kultivierung in Pep ton aus der Losung 
die tieferen oder hoheren Abbauprodukte entnehmen. Anders liegen 
die Verhaltnisse offenbar bei Glaucoma piriformis. Von diesem Ciliaten 
erhalt man nach den Untersuchungen A. LWOFFS (I, 2, 4) weder 
mit einzelnen Aminosauren, Aminosauregemischen, hydrolysierter 
Seide oder Erepton Kulturen; Verwendung von stark hydrolysiertem 
Pepton aus Muskeln ergibt nur schwache Vermehrung, sehr gut 
ist diese dagegen, wenn man schwach abgebaute Peptonpraparate 
benutzt. Aus diesen Befunden laBt sich mit einem gewissen Grad von 
Wahrscheinlichkeit der SchluB ziehen, daB Glaucoma nicht zur 
Synthese aller Aminosauren und vielleicht mancher Peptide befahigt 
ist. In genau der gleichen Weise wie Glaucoma verhalt sich in bezug 
auf seine Anspruche an die stickstoffhaltigen Bestandteile des Mediums 
Strigomonas oncopelti und nach lange dauernder Kultur im Dunkeln 
Euglena gracilis [A. LWOFF (4), vgl. auch A. LWOFF und DusI (I, 2)]. 
Wahrscheinlich gilt dies auch fur Strigomonas fasciculata [M. LWOFF 
(2)], Leptomonas pyrrhocoris (ZOTTA) und vielleicht fur manche 
andere Formen, z. B. solche, die sich in Serum zuchten lassen. Die 
Verhaltnisse liegen bei den zuletzt genannten Protozoen nur inso
fern komplizierter, als diese Formen unbedingt die Anwesenheit 
von etwas Blut im Medium verlangen, und zwar benotigen sie offen
bar das Hamoglobin [M. LWOFF (I, 2), A. LWOFF (5)]. Das durfte 
aber mit dem N-Stoffwechsel kaum in Verbindung stehen, wir 
kommen bei Besprechung der Atmung auf diesen Punkt zuruck. 
Auch Acanthamoeba castellanii scheint nach CAILLEAU (2) in erster 
Linie hOhere EiweiBabbauprodukte auszunutzen. 

Uber die quantitative Seite der Umsetzung stickstoffhaltiger 
Substanzen sind wir leider nur sehr mangelhaft unterrichtet. Recht 
interessante Beobachtungen liegen vor von LWOFF und ROUKHELMAN 
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bzw. A. LWOFF (4) fUr Glaucoma piriformis. Es hat sieh bei Vnter
suehung des Verhaltens versehiedener N·haltiger Komponenten in 
Peptonnahrboden vor allem gezeigt, daB ein weitgehender Ver
braueh der dureh Phosphorwolframsaure fallbaren N -haltigen Sub
stanzen (Albumosen und Peptonen) stattfindet. Offenbar bilden 
die Cilia ten von diesen Korpern aus zum groBen Teil ihr eigenes 
EiweiB, denn selbstverstandlieh steigt die Menge N, die auf die 
1nfusorienkorper zu beziehen ist, von Null im Beginn bis auf nennens
werte Mengen im Hohepunkt der Kultur an. Dieser Befund steht 
in Ubereinstimmung mit den oben gebraehten qualitativen Angaben 
tiber den N-Ansprueh von Glaucoma. Eine nieht naher identifizierte 
N-Fraktion, die vielleieht aus dureh Phosphorwolframsaure nieht 
fallbaren und mit Formol nieht titrierbaren komplexen Peptiden 
besteht, nimmt anfanglieh stark zu, dann aber ganz bedeutend ab; 
offenbar konnen aueh diese Stoffe verwertet werden. Der Amido
und Ammoniak-N nimmt im allgemeinen zu, wahrend die Verande
rungen an der Gesamtheit <!es dureh Phosphorwolframsaure nieht 
fallbaren N's und an der dureh Formol titrierbaren Fraktion relativ 
geringftigig sind, wenn aueh offenbarspeziell in jungen Kulturen 
eine Verwertung der Aminosauren vorzuliegen seheint. 1m folgenden 
ist eine einsehlagige Tabelle naeh LWOFF und ROUKHELMAN wieder
gegeben, urn die GroBenordnung der Veranderungen zu zeigen. Die 
Zahlen bcdeuten mg N in 1000 cern des Mediums. 

Gesamt-N in Losung. . . . . . . 
N in den Ciliaten . . . . . . . . 

Durch Phosphorwolframsaure fall-

Kontrolle 

700 
o 

Kultur nach Tagen 

10 . 17 I 20 

535 
165 

barer N . . . . . . . . 257 115 49 
Durch Phosphorwolframsaure nicht 

fallbarer N. . . . . 443 445 486 
Formoltitrierbarer N . . 277 210 196 234 
Amido- + Ammoniak N 84 105 154 199 
N unbekannter Bindung 82 130 53 

1m Prinzip ahnliehe Versuehe haben SALLE und SCHMIDT an 
Leishmania tropica durehgeftihrt. Aus ihren Einzelwerten lassen 
sieh die in der folgenden kleinen Tabelle vereinigten Mittelwerte 
erreehnen, und zwar fUr 6 Tage dauernde Kultur bei 22°. 

Kulturen ohne Zuckerzusatz Kulturen mit Zuckerzusatz 

Kontrolle I beimpft Kontrolle t beimpft 

Gesamt-N mg 361 361 379 379 
Protein-N mg 80 76 73 69 
Rest-N mg 279 286 307 310 
Amino-N . mg 16.3 19.5 18.6 21.3 
Ammoniak-N mg 9.6 14.5 11.6 12.5 
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Es ergibt sich also durchweg eine geringe Abnahme des Protein-N, 
der Rest-N steigt an, und zwar starker in den Versuchen ohne Zucker· 
zusatz als in denen mit einem solchen, was dahin zu deuten ist, daB 
in diesen letzteren, wie wir bereits erwahnten, hauptsachlich die 
Glukose zur Energiegewinnung dient. Die Zunahme des Rest-N 
erklart sich aus einer in beiden Versuchsreihen etwa gleich hohen 
Steigerung des Gehaltes an Amino-N und einer Ammoniakbildung, 
welch letztere nur in den ohne Zuckerzusatz durchgefiihrten Ver
suchen ein nennenswertes AusmaB erreicht. Ahnlich wie bei den 
Leishmanien liegen vielleicht die Verhaltnisse auch bei den Trypano
somen, wo v. BRAND in Versuchen mit Trypanosoma brucei eine auf 
die Parasiten zu beziehende Steigerung des Rest-N-Gehaltes im 
Medium im AusmaB von 0,51 mg- % fand. Diese Steigerung ist in 
Anbetracht dessen, daB in der gleichen Zeit der Zuckergehalt um 
60 mg- % abnahm, gering und ein deutliches Zeichen dafiir, daB jeden
falls die Blutformen der Trypanosomen "Zuckertiere" sind. In sterilen 
Kulturen vonAcanthamoeba castellanii fand endlich CAILLEAU (2) eine 
deutliche Vermehrung des Reststickstoffes und Aminstickstoffes, da
gegen nur eine auffallend geringe Ammoniakzunahme. 

Die zuletzt erwahnten Untersuchungen werfen einiges Licht auf 
die Stoffwechselendprodukte, die im Laufe der Verwertung stick
stoffhaltiger Substanzen entstehen. Es scheint insbesondere, daB 
das Ammoniak als Stoffwechselendprodukt bei den Protozoen eine 
weitere Verbreitung hat. Wir haben die einschlagigen Befunde fiir 
Glaucoma und Leishmania bereits erwahnt. Diese Versuche sind 
absolut beweisend, da sie in sterilen Kulturen durchgefiihrt wurden. 
Umstritten sind dagegen die Verhaltnisse noch bei Paramaecium. 
VerhaltnismaBig wahrscheinlich ist zwar hier die Ammoniakbildung 
gemacht worden durch die Untersuchung von EMERY, der seine 
Versuchstiere immerhin soweit reinigen konnte, daB auf ein Infusor 
nur etwa ein Bakterium entfiel. Es ergab sich einmal, daB hungernde 
Paramaecien Ammoniak produzierten, dann, daB dessen Bildung 
gesteigert war in Losungen verwendbarer Aminosauren, und zwar 
um so starker, je ausniitzbarer die angebotenen Substanzen waren. 
WEATHERBY (1) allerdings, der im Filtrat von in Leitungswasser 
gehaltenen Paramaecien gleichfalls in den meisten Fallen Ammoniak 
nachweisen konnte, glaubt, daB dieses von Bakterien aus anderen 
Produkten des Paramaecienstoffwechsels gebildet" wurde. Und zwar 
deshalb, weil die Ammoniakproduktion in seinen Versuchen zwar 
von der Lange der Versuchsdauer, nicht aber von der Tiermenge 
abhangig war, und weil er im Kulturwasser aus zugesetztem Harn
stoff Ammoniak entstehen sah. Da er auch durch Injektion von 
NESSLERS Reagens in das Tiergewebe weder in den pulsatorischen 
Vakuolen noch im Plasma Ammoniak nachweis en konnte, glaubt 
er, daB dieses als Stoffwechselendprodukt bei den Paramaecien 
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hochstens eme sehr untergeordnete Rolle spielen diirfte. Negativ 
verliefen auch seine Versuche, bei Spirostomum eine Ammoniak
bildung nachzuweisenl, wohl aber gelang ihm dies (2) bei Didinium_ 
Die Ausscheidung des Ammoniaks hangt hier eng mit der Ernahrungs
lage zusammen. Bei mangelhafter Ernahrung nahm die Ammoniak
exkretion ab, wurden die Didinien dagegen reichlich mit Paramaecien 
gefiittert, die 12 Stunden gehungert hatten, deren stickstoffhaltige 
Exkrete demzufolge nur sehr gering waren, so stieg die Ammoniak
ausscheidung stetig an. Eine starke Ammoniakbildung ist ferner 
sichergestellt bei den Euglenen durch die sterilen Kulturen von 
MAIN x_ Wahrend in Lichtkulturen das Medium hier nur eine schwache 
NESsLER-Reaktion ergibt, ist diese in Dunkelkulturen bei Ernahrung 
mit Aminosauregemischen sehr ausgepragt. Der Grund ist offenbar 
darin zu suchen, daB in diesem letzten Faile die Aminosauren in den 
C-Wechsel iibernommen werden, und daB sich eben als Endprodukt 
der dabei natiirlich notwendig werden den Desamidierung Ammoniak 
ergibt. Genau die gleichen Verhaltnisse liegen auch bei Astasia 
ocellata vor, nur daB hier, da es sich ja urn eine farblose Art handelt, 
die Ammoniakbildung auch bei Kulturen deutlich ist, die im Hellen 
gehalten werden. AuffaIlend gering ist dagegen im Gegensatz zu 
den Verhaltnissen bei den genannten Formen die Ammoniakbildung 
bei Acanthamoeba castellanii [CAILLEAU (2)]. 

Wenn somit unsere Kenntnisse iiber die Ammoniakbildung ver
haltnismaBig ausgedehnte sind und sie vor aIlem fest begriindet sind, 
laBt sich das gleiche von anderen Endprodukten des Stickstoff
wechsels leider nicht behaupten. Insbesondere gilt dies fiir die Frage, 
ob hierbei Harnstoff oder Harnsaure in groBeren Mengen auftreten. 
Es ist vielfach angenommen worden, daB die bei vielen Protozoen 
vorkommendcn sogenannten Exkretkorner aus Harnsaure zusammen
gesetzt sind [MAUPAS (I), RHUMBLER z. B.], doch hat SCHEWIAKOFF 
einwandfrei fiir Paramaecium nachweis en konnen, daB dies nicht 
der Fall ist, daB sie vielmehr im wesentlichen aus phosphorsaurcm 
Kalk bestehen. Ob das gleichc freilich fiir aile Formen gilt, wird man 
zunachst dahingesteIlt sein lassen miissen. GRIFFITH hat angegeben, 
bei Amoben, Vorticellen und Paramaecien besonders auch in der in 
den pulsatorischen Vakuolen enthaltcnen Fliissigkeit Harnsaure 
nachgewiesen zu haben; dieser Befund hat sich indes meines Wissens 
bisher nie bcstatigen lassen, so daB wahrscheinlich ist, daB der ge
nannte Autor cinem Irrtum unterlegen ist. Jedenfalls konnte How
LAND in Kulturen von Amoeba verrucosa und Paramaecium mit 
der Murexidprobe keine Harnsaure nachweisen. Die empfindlichere 

1 Neuerdings konnte SPECHT zeigen, daB auch Spirostomum Ammoniak 
produziert. Die NHs-Bildung ist hier bei Sauerstoffmangel vermehrt und 
kann bei reichlicher Sauerstoffversorgung unmerklich klein werden. Damit 
diirften die negativen Versuchsergebnisse von WEATHERBY zu erklaren sein. 
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BENEDIKTsche Modifikation der FOLIN-Wu-Methode ergab aller
dings in beiden Fallen positive Resultate, und zwar waren in alten 
Paramaecienkulturen pro Liter etwa 4-5 mg Harnsaure vorhandell. 
Es muB aber betont werden, daB der Nachweis, die Harnsaure ent, 
stamme den Infusorienleibern oder sei von ihnen an das Medium 
abgegeben worden, in keiner Weise erbracht ist, sie konnte ebenso
gut von anderen Organismen herstammen. 

Was nun den Harnstoff anbetrifft,so vermutet WEATHERBY (r, 2), 
daB er ein Stoffwechselendprodukt von Paramaecium sei. Er hielt 
gewaschene Exemplare von Paramaecium caudatum ftir r8-36 Stun
den in Leitungswasser, filtrierte dann die Tiere ab und fahndete in 
einem Teil des Filtrates mit der Ureasemethode nach Harnstoff. 
Da die Reaktion immer positiv ausfiel und andere Organismen in 
nennenswerter Menge nicht vorhanden waren, kommt er zu dem oben 
erwahnten SchluB, der mir aber erst dann als absolut zwingend 
erscheinen wtirde, wenn er in ganz sterilen Kulturen erhoben wtirde. 
Sehr wahrscheinlich ist indes durch WEATHERBY (2) die Harnstoff
bildung bei Spirostomum gemacht worden. Hier konnte er diesen 
namlich in der in den pulsatorischen Vakuolen enthaltenen Fliissig
keit nachweisen. Bei anderenFormen aber,. und es ist jedenfalls 
auffallend, daB es sich urn solche handelt, die in Sterilkulturen unter
sucht werden konnten, hat sich bisher nichts Derartiges nachweisen 
lassen .. LWOFF und ROUKHELMAN, die in ba:kterienfreien Kulturen 
mit Glaucoma piriformis arbeiteten und SALLE und SCHMIDT in ihren 
gleichfalls sterilen Kulturen von Leishmania tropica fahndeten jeden
falls vergeblich sowohl nach Harnsaure wie Harnstoff; letztere auch 
nach Creatinin. 

Von anderen stickstoffhaltigen Stoffwechselendprodukten ist noch 
so gut wie nichts bekannt. Bei Glaucoma [A. LWOFF (4)] wird viel
leicht Stickstoff in amidoartiger Bindung abgegeben. 1m Medium alter 
Kulturen des gleichen Ciliaten wird ferner die anfanglich negative 
Reaktion auf Purinbasen stark positiv [A. LWOFF (4)], so daB sich 
auch an diese denken laBt. 

6. Der Gaswechsel. 
-aber den Gaswechsel der Protozoen gibt es nur verhaltnismaBig 

wenig Untersuchungen, was in erster Linie auf die erheblichen metho
dischen Schwierigkeiten zurtickzuftihren ist, die sich derartigen 
Arbeiten entgegenstellen. So sind denn auch manche der alteren 
Angaben, wie die von VERNON in bezug auf den Sauerstoffkonsum 
von Collozoum und die von BARRAT tiber die Kohlensaureproduktion 
von Paramaecium verbffentlichten, wohl kaum als zuverlassig zu 
betrachten. Ich habe in del" folgenden Tabelle die Ergebnisse der 
neueren Untersuchungen tiber die Sauerstoffaufnahme zusammen
gestellt. 
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" ..," ..,= s§ S~ 
Apparatur bzw. ~~~ .... $ d.l Tem-

Tierart O,-Bestimmung cmm pro I Tier 
Jj.~ E 8fi!'g peratur Autor Stuode ,,-='" oach sll Ul S!a oo ·c 
~~ s is 

",:: 

Paramaecium 
caudatum WARBURG 0,0039 81 80 3 19 NECHELES 

" " 
KALMUS 0,00S6 10 1 100 3 22 KALMUS 

" " 
WINTER- 0,0022 4 4 1 403 23 ZWEIBAUM 

STEIN-
THUNBERG 

IHOWLANDU. " " 
modif. o,oooS 11 10 3 

i 
21,2 

KALMUS BERNSTEIN 
Colpidium colpoda WINKLER 0,0002 2 20 17 WACHEN-

i DORFF 
WARBURG 0,0002 2 2, 20 3 ! 24 PITTS " " I 

" " 
? 0,0002 10 100 3 i ? PETERS 

Colpoda FENN 0,0006 4 403 19,7 ADOLPH (2) 
Glaucoma piri-

formis. WARBURG 3S 22 M.LwOFF(3) 
Spirostomum WARBURG, 0, 0025 25 SPECHT 

ambiguum SPECHT 
Blepharisma 

undulans. BARCROFT- O,S 5 20 EMERSON 
WARBURG 

Strigomonas on~ 
copelti . WARBURG 0,0000004 62 28 A.LwOFF(S) 

Strigomonas 
fasciculata 

" 
0,0000004 55 28 

" Leptocephalus 
ctenocephalus 

" 
0,0000003 40 28 

" Trypanosoma 
equiperdum. 

" 
0,00000005 8 5 37 V. FENY-

VESSY und 
REINER 

A ctinosphaerium modif. 0,0011 21,8 HOWLANDU. 
Eichhorni KALMUS BERNSTEIN 

A moeba proteus . BACROFT- 0,2 20 EMERSON 
WARBURG 

Die Werte diirften immerhin annahernd die GroBenordnung des 
SauerstoHkonsums dartun. Woes mit einiger Wahrscheinlichkeit 
moglich war, habe ich die von den verschiedenen Autoren gegebenen 
Werte auf 'den SauerstoHverbrauch von I mg Trockensubstanz in 
der Stunde umgerechnet. Es ergibt sich dabei, daB die GroBenordnung, 
in der sich die Zahlen bewegen, in den meisten Fallen einigermaBen 

1 Auf Grund der LUDWIGSchen Berechnung des Gewichtes zu 0,46 . 10-6 g. 
2 Gewicht angesetzt zu 0,19' 10-6 g. 
3 Trockensubstanz angesetzt zu 10 % (vgl. GROBICKA und W ASILEWSKA). 
4 Wert einige Monate nach einer Konjugationsperiode. 
5 I mg Trockensubstanz angesetzt zu 150000000 Trypanosomen, ent

sprechend den Angaben LWOFFs fiir Leptomonaden. 
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gleichartig ist. Die Werte liefern ein eindrucksvolles Bild dafur, wie 
auBerordentlich intensiv im allgemeinen die Sauerstoffaufnahme 
erfolgt. Die Werte sind betrachtlich hOher, als man sie selbst bei 
Warmblutern findet. Unter der Annahme von rund 30% Trocken
substanz laBt sich der ungefahre Sauerstoffverbrauch von I mg 
Trockensubstanz erwachsener Meerschweinchen oder Ratten zu rund 
2 cmm veranschlagen. Ganz allgemein durfte sich indes das Bild 
andern, wenn man einem Vergleich nicht das Gewicht, sondern 
die Oberflache zugrunde legt. Ein Warmbluter verbraucht in der 
Minute pro Quadratmeter Oberflaehe ungefahr 100-200 cern Sauer
stoff. Naeh den von ZWEIBAUM fur Paramaecium veroffentliehten 
Daten konsumiert I qm Paramaecium in der gleichen Zeit vor der 
Konjugation 0,4 cern, und nach derselben 0,9 cern, naeh WACHEN
DORFF betragt die entsprechende Zahl fiir Colpidium 0,3 cern. Die 
Untersehiede gegenuber Warmblutern liegen wohl sicher auBerhalb 
der Fehlergrenzen, aueh wenn man diese bei den Untersuchungen 
an Protozoen reeht hoch ansehlagt. Einen gewissen, wenn aueh nieht 
aussehlaggebenden EinfluB hat natiirlich die verschiedene Tempe
ratur. Die eigentliehe Erklarung durfte aber darin zu suehen sein, 
daB man das Oberflachengesetz eben nicht ohne weiteres auf so 
versehieden organisierte Tiere anwenden kann. Bei den Metazoen, 
besonders den Warmblutern, hat sieh die Bereehnungsweise auf 
Oberflaeheneinheiten sehr bewahrt. Doch ist naturlich dadurch, 
daB man als OberflachenmaB aus konventionellen Grunden immer 
nur die auBere Oberflaehe, nicht aber die Gesamtheit der freien 
Oberflachen zugrunde legt, der Vergleich mit einem Organism us, 
bei dem beide Begriffe praktiseh zusammenfallen, illusoriseh. 

Die Intensitat der Sauerstoffaufnahme der Protozoen ist dureh 
versehiedene Faktoren beeinfluBbar. Ais erstes wollen wir hier den 
Ernahrungszustand nennen. Naeh LUND nehmen gut genahrte 
Paramaecien 2-3mal mehr Sauerstoff auf als solche im Hunger
zustand, und das gleiche gilt nach ihm fur die Kohlensaureausschei
dung. Es sind dies Beobachtungen, die ohne weiteres verstandlieh 
erscheinen und wohl auch bei den Protozoen eine weitere Verbreitung 
besitzen durften, wenn mir auch keine weiteren Untersuchungen 
hieruber bekanntgeworden sind, auBer einigen einsehlagigen Angaben 
von LEICHSENRING. 

Weiterhin liegen einige Arbeiten vor, die sich mit dem EinfluB 
der Sauerstoffspannung auf den Sauerstoffkonsum besehaftigen. Fur 
Paramaecium hat sich dabei ergeben, daB der Sauerstoffdruek in 
wei ten Grenzen verandert werden kann, ohne daB das AusmaB der 
Sauerstoffaufnahme weitgehend alteriert wurde. So war sie in den 
Versuehen AMBERSONS praktisch konstant bei Sauerstoffdrueken 
von 200-50 mm Hg, sie begann erst unterhalb dieser Grenze lang
sam abzusinken, und selbst bei einem Sauerstoffdruck von I I mm 
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wurden noch mindestens 80 % der Sauerstoffmenge aufgenommen, 
die das NormalmaD bei Atmospharendruck darstellt. Die gleiche 
Erscheinung haben auch KALMUS bzw. LUND beobachtet; letzterer 
stellte auDerdem fest, daD man durch eine Erhohung der Sauerstoff
spannung uber das Normale hinaus keine Vermehrung der Sauer
stoffaufnahme erzwingen kann. Diese blieb vielmehr in den Ver
suchen des amerikanischen Autors sowohl bei hohem Sauerstoff
gehalt des Mediums (z. B. I3,4 ccm 02/Liter Ausgangswert) wie bei 
niedrigerem (z. B. 3,2 ccm 02/Liter Ausgangswert) konstant, wenn die 
Versuchsdauer so kurzfristig gewahlt worden war, daD in dem Be
halter mit der hohen Sauerstoffkonzentration keine Tiere gestorben 
waren. Es ergibt sich namlich bei den Protozoen, ebenso wie bei 
den Metazoen, daD man sie durch ein Uberangebot von Sauerstoff 
abtoten kann (vgl. hierzu z. B. PUTTER!, HULPIEU), ja, manche Formen, 
besonders Parasiten, sind verhaltnismaDig recht empfindlich [z. B. 
die Panseninfusorien, vgl. WESTPHAL (2)). Auf dieser Eigenttimlich
keit beruht ja die bekannte Methode CLEVE LANDS (2) zum Abtoten 
parasitischer Protozoen innerhalb des lebenden Wirtskorpers. Nach 
dieser Abschweifung sei der Vollstandigkeit halber noch angefuhrt, 
daD eine gewisse Abhangigkeit der Sauerstoffaufnahme yom Sauer· 
stoffpartialdruck auch fUr Colpidium durch BLEDOWSKI und ZWEI
BAUM bzw. fur Colpoda durch ADOLPH (2) festgestellt wurde. Bei 
letztgenanntem Organismus wurden bei einem Sauerstoffdruck von 
nur rund 5 mm immerhin noch 3 I % der normalen Sauerstoffmenge 
aufgenommen. Die in verhaltnismaDig wei ten Grenzen bestehende 
Unabhangigkeit der Sauerstoffaufnahme yom Sauerstoffpartialdruck 
ist nicht we iter verwunderlich, handelt es sich ja durchweg um recht 
kleine Formen, die also eine groDe Oberflache besitzen und die damit 
theoretisch gunstige Diffusionsverhaltnisse darbieten. Eher ware 
noch, nach den AusfUhrungen ADOLPHS, der Beginn des Absinkens 
der Sauerstoffaufnahme bei einem Partialdruck von 60-50 mm auf
fallend, da ein solcher theoretisch noch vollig genugen wurde, urn eine 
vollstandige Sauerstoffversorgung durch Diffusion zu ermoglichen, 
wenn die Verhaltnisse so gelagert waren wie bei Froschgeweben. 
ADOLPH rechnet damit, daD bei den Cilia ten der Diffusionskoeffizient 
kleiner ist als bei den letztgenannten Geweben; er vermutet ahnliche 
Verhaltnisse wie bei den Erythrocyten. Vielleicht ware es von Inter
esse die einschlagigen Verhaltnisse nochmals zu untersuchen und 
vor allem die Frage zu berucksichtigen, ob die Infusorien bei den 
niederen Sauerstoffdrucken in der Zeiteinheit mit soviel Wasser 
in Beruhrung kommen, daD dessen absoluter Sauerstoffgehalt aus
reichend ist, ihren gewohnten Sauerstoffbedarf voll zu decken. 

1 Vgl. die Kritik einiger PUTTERschen Befunde durch SAUNDERS, dem sich 
besonders BRESSLAU (4) angeschlossen hat. 
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Als ein weiterer Faktor, der die Sauerstoffaufnahme beeinfluBt, 
sei die Temperatur genannt. Wie die Lebenserscheinungen ganz 
allgemein, 'wird auch die Sauerstoffaufnahme innerhalb eines Tempe
raturbereiches, der mit den Lebenserscheinungen voll vereinbar ist, 
durch Temperaturerhohung gesteigert. Dies hat schon vor Jahren 
an Hand einiger Versuche W ACRENDORFF fur C olpidium gezeigt; 
einige einschlagige Angaben stammen auch von LEICHSENRING. 
Neuerdings hat KALMUS gezeigt, daB die Steigerung bei Paramaecium 
im Temperaturbereich von I3-22o etwa der RGT-Regel folgt 1 ; 

der mittlere Q IO ist etwa I,5. Ahnliches hat LWOFF (5) fur die 
Sauerstoffaufnahme der Leptomonaden gefunden; hier laBt sich der 
mittlere Q IO im Bereich von I3-23° zu 2,I, in jenem von 23-32° 
zu etwa I,9 berechnen. 

Als letztes sei schlieBlich der Vollstandigkeit wegen erwahnt, 
daB Anasthetika den Sauerstoffkonsum stark herabsetzen [z. B. 
LEICHSENRING, BURGER, M. LWOFF (3)]. 

Was nun den Mechanismus der Protozoenatmung anbetrifft, so 
sind die Verhaltnisse dadurch etwas kompliziert, daB sie offenbar 
nicht bei allen Formen gleich gelagert sind. Bei Paramaecium hat 
zuerst LUND gezeigt, daB die Sauerstoffaufnahme in weitgehendem 
MaBe unempfindlich gegen Cyan ist, und spatere Untersucher haben 
sowohl fur das gleiche Objekt (SHOUP und BOYKIN, GERARD und 
HYMAN) wie fUr andere Ciliaten [M. LWOFF (3) fur Glaucoma piri
formis, PETERS fur Colpidium colpoda, PITTS fUr Colpidium cam
pylum] die Richtigkeit der LUNDschen Auffassung nachgewiesen. 
1m Gegensatz zu den genannten Autoren fand allerdings KALMUS 
eine weitgehende Cyanempfindlichkeit der Paramaecienatmung. Es 
ist dies vielleicht auf Besonderheiten seiner Methodik (Verwendung 
kleinster Wassermengen) zuruckzufuhren; seine Versuche schein en 
mir nicht geeignet, die Ergebnisse der anderen Autoren zu erschuttern. 
Es ist bemerkenswert, daB die Atmung von Glaucoma auch gegen 
Kohlenoxyd unempfindlich ist (M. LWOFF), und es erscheint ver
standlich, daB die genannten Versuche zu der SchluBfolgerung ge
fuhrt haben, daB den Ciliaten ein eisenhaltiger Atmungskatalysator 
fehlt. So ist es denn auch SHOUP und BOYKIN nicht gelungen, im 
Paramaecienkorper Eisen nachzuweisen, wenn auch dahingestellt 
bleiben muB, ob ihre Methode fein genug war, urn auch kleinste Eisen
mengen nachzuweisen. Wie nun aber die Natur des katalytischen 
Atmungssystems der Cilia ten beschaffen sei, ist freilich noch nicht 
bekanntgeworden. M. LWOFF sprach die Vermutung aus, es konnte 
hier die SH-Gruppe eine Rolle spielen. Sie konnte namlich fur den 
Fall von Glaucoma zeigen, daB die Atmung durch Arsenik und Mono
jodessigsaure weitgehend gehemmt wird; beide Substanzgruppen 
aber verbinden sich mit der SH-Gruppe. 

1 Vgl. FuBnote s. r66. 
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Ganz anders liegen die Verhaltnisse offenbar bei vielen Flagel
laten. Die Atmung der Chlamydomonadine Poly tom a uvella ist nach 
M. LWOFF (3) cyanempfindlich, und das gleiche gilt nach A. LWOfF (5) 
fur die Trypanosomiden Strigomonas oncopelti und fasciculata, sowie 
Leptomonas ctenocephali. Bei Strigomonas fasciculata ist die Atmung 
weitgehend auch durch Kohlenoxyd hemmbar, und zwar sind hier 
nur 10 % der Atmung gegen die beiden genannten Gifte unempfind
lich; 90 % der Atmung durften an Eisen gebunden sein. Es verdient 
besonders hervorgehoben zu werden, daB man den Tieren eine geeignete 
eisenhaltige Substanz zufuhren muB, wenn man in den Experimenten 
eine maximale Atmungsintensitat erreichen will [A. LWOFF (5)]. 
Als geeignet erwiesen sich hierzu nur Blut, Hamatin, Protohamin und 
Protoporphyrin; das sind aber gerade die Substanzen, von 'denen 
eine anwesend sein muB, wenn eine dauernde Kultur der Flagellaten 
erzielt werden soIl. Danach waren die Tiere nicht imstande, ihr 
katalytisches Atmungssystem ganz selbst zu synthetisieren. Aller~ 
dings scheint auch hier uber die Natur des gesamten Systems der 
Atmungskatalysatoren noch kein ganz sicheres Urteil moglich; 
LWOFF betrachtet es als ziemlich feststehend, daB Strigomonas fasci" 
culata Zytochrom enthalt, daB das Tier aber kein Protohamin synthe
tisieren kann. Da aber die prosthetische Gruppe des Zytochroms 
auf Kosten des Protohamins gebildet wird, muB gefolgert werden, 
daB ein Teil des zugefuhrten Protohamins der Synthese der genannten 
Substanz dient. Andererseits aber bleibt ein Zusatz von Zytochrom-C 
zum Untersuchungsmedium ohne EinfluB auf die Atmung und Ver
mehrung der Flagellaten. Man muB also ann ehmen, daB das Proto
hamin auBer zum Aufbau des Zytochroms noch zu anderen Zwecken 
verwendet wird. LWOFF denkt hierbei an eine vielleicht mogliche 
Synthese der WARBURGSchen Oxygenase. Inwieweit sich die erwahn
ten Befunde auf die ubrigen Flagellaten ubertragen lassen, bleibe 
dahingestellt. Es muB als auffallig bezeichnet werden, daB nach 
v. FENYVESSY und REINER die Atmung der Blutform von Trypano
soma equiperdum cyanunempfindlich sein solI. Vielleicht ruhrt diese 
Angabe indes nur daher, daB die ungarischen Forscher in blutfreien 
Medien arbeiteten, und daB sie deshalb vielleicht nur einen Teil der 
wirklich vorhandenen AtmungsgroBe erfaBten. 

Was nun den respiratorischen Quotienten der Protozoen anbe
trifft, so sind die, neueren einschlagigen Angaben in der beifolgenden 
Tabelle (s. S. 208) vereinigt. 

Insbesondere aus den Befunden von SOULE an Trypanosoma 
lewisi und Leishmania tropica geht hervor, daB wenigstens diese 
beiden Arten bei Angebot von Zucker vorzugsweise dies en verbrennen, 
eine Erscheinung, die wir fur die Leishmanien schon bei Besprechung 
des N-Stoffwechsels auf Grund der Versuche von SALLE und SCHMIDT 
erwahnt hatten. 1m ubrigen scheint es mir bei dem derzeitigen Stand 
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Mittlerer 
Enthielt das 

Tierart Medium gr6Bere Autor 
RQ. Zuckermengen? 

Paramaecium 0,7 1 nein AMBERSON 
Colpidium campylum. 0,65 PITTS 
Blepharisma undulans etwa I EMERSON 
Spirostomum ambiguum. 0,84 

" 
SPECHT 

Balantidium coli. 0,84 ja (Starke) DANIEL 
Strigomonas oncopelti . I ja A. LWOFF (5) 

" 
fasciculata I 

Leptomonas ctenocephali 0,88 
" " Trypanosoma lewisi 0,82 nein SOULE 

" " 0,94 ja 
Leishmania tropica. 0,88 nein 

" " 0,95 ja " A moeba proteus etwa I nein EMERSON 

unserer Kenntnisse verfrtiht, aus dem Verhalten des respiratorischen 
Quotienten auf die Art oder das Mengenverhiiltnis der umgesetzten 
Stoffe weitergehende Schliisse ziehen zu wollen. In erster Linie 
deshalb, weil wir tiber die Natur der sich an den einzelnen Stoff
gruppen abspielenden Prozesse nur zu mangelhaft unterrichtet sind. 
Ein AnalogieschluB von den hoheren Organismcn auf die Protozoen 
erscheint hier gefiihrlich. Wir haben ja gehOrt, daB bei sehr vielen 
Arten eine nennenswerte aerobe Siiurebildung vorkommt. Diesen 
anoxydativen Prozessen kommt aber einesteils vielleicht auch eine 
eigene Kohlensiiurebildung zu, andererseits kann durch sic, sei es 
aus dem Medium, sei es aus dem Tierkorper selbst, Kohlensiiure 
aus Bikarbonatbindung befreit werden. Dadurch kann natiirlich 
der wahre respiratorische Quotient, der den oxydativen Prozessen 
zukommt, weitgehend verschleiert werden. Insbesondere muB hier 
der hohe respiratorische Quotient von Amoeba proteus als auffiillig 
bezeichnet werden, da das Tier in einem vollig zuckerfreien Medium 
untersucht wurde und gerade hier von einer Kohlehydratspeicherung 
im Korper nichts bekannt ist. Eine solche erscheint mir auch auf 
Grund von Beobachtungenan allerdings anderen Arten von frei
lebenden Amoben nicht sehr wahrscheinlich zu sein. Wiihrend eine 
aerobe Siiurebildung den R Q. unter Umstiinden hoher, als es richtig 
ist, erscheinen liiBt, kann umgekehrt in Versuchen, in denen die 
Versuchstiere reichlicher Ammoniak bilden, ein zu niedriger R Q. 
infolge Bindung von CO2 gefunden werden. Dies ist neuerdings von 
SPECHT am Beispiel von Spirostomum gezeigt worden. 

Zum SchluB wollen wir noch die Frage streifen, ob von Protozoen 
die Ausscheidung anderer Gase, als es die Kohlensiiure ist, bekannt
geworden ist. Wenn wir hier von der evtl. Sauerstoffproduktion 
bei Formen, die symbiontische Algen beherbergen, oder die selbst 
assimilieren, absehen, so liegt eine einschliigige Angabe von BLES 
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fur Arcella vor. Dieses Tier bildet bekanntlich gelegentlich Gas
blasen und diese sollen nach des genannten Autors Beobachtungen 
aus reinem Sauerstoff bestehen, ohne daB die Beweisfuhrung allerdings 
uberzeugend ware. Weiterhin hat COOK dargelegt, daB T ermopsis 
nevadensis unter anoxybiotischen Bedingungen auBer Kohlensaure 
noch ein anderes Gas (CH4, H2?) abgibt, und er hat bewiesen, daB 
dieses von der Darmfauna gebildet wird. Allerdings ist noch nicht 
sicher entschieden, ob hierfur die symbiontischen Protozoen oder 
aber Bakterien in Frage kommen. Vielleicht ware ein gunstiges 
Objekt fur die Untersuchung der einschlagigen Verhaltnisse Tricho
monas genitalis, da dieser Flagellat nach WITTE ohne groBere 
Schwierigkeiten in Reinkulturen zu gewinnen ist und in diescn eine 
immerhin so bedeutende Gasbildung zeigt, daB Gasblasenbildung 
auftritt. 
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In seiner 1927 erstmalig erschienenen "Allgemeinen Konstitu
tionslehre" hat O. NAEGELI mit Recht darauf hingewiesen, daB fiir 
den Fortschritt der menschlichen Konstitutionslehre wie fiir den
jenigen einer allgemeinen Konstitutionslehre cine enge Zusammen
.arbeit zwischen medizinischer und naturwissenschaftlicher Forschung 
notwendig sei. Er weist zunachst darauf hin, "daB menschliche 
Konstitutionslehre nur im innigsten Zusammenhang mit den Er
fahrungen iiber Konstitutionen auf dem Gesamtgebiete der Natur· 
wissenschaften richtig dargestellt werden kann", und fiigt die,weil 
sie aus dem Munde eines praktischen Klinikers stammen, doppelt 
beachtenswerten Satze hinzu: "lch empfinde es schmerzlich, daB die 
Medizin vie! zu sehr, und wie mir scheint, immer starker von Botanik 
und Zoologie sich entfernt und glaubt, ihre eigenen Wege gehen zu 
konnen. 1m Gegensatz zu friiheren Dezennien interessiert sich der 
Mediziner heute recht wenig dafiir, weIche Vorstellung sich die Natur
wissenschaften liber Konstitutionen und Neuentstehungen in der 
Natur machen. Diese Trennung kann nicht gut sein und muB sofort 
zu groBen lrrtiimern in der Betrachtung menschlicher Konstitutionen 
flihren. " 

Aber mit eben derse!ben Deutlichkeit - und auch mit ebenso 
groBem Recht - beklagt es NAEGELI, daB auch von seiten der 
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Naturwissenschaften der medizinischen Forschungsarbeit nicht das
jenige Vershindnis entgegengebracht wird, das dem tatsachlichen 
Sachbeitrag der medizinischen Forschung zu der Gesamtarbeit dieser 
"beiden Teile eines unteilbaren Reiches" entspricht. "Aber auch 
die Naturwissenschaften", sagt er, "kiimmern sich gleichfalls recht 
wenig urn das reiche Tatsachenmaterial, das aus medizinischen 
Beobachtungen stammt, und das zum Teil glanzende Dokumente 
enthalt, wei I die Analyse menschlicher Konstitutionen in mancher 
Hinsicht auBerordentlich viel feiner und ausgedehnter durchgefiihrt 
werden kann als die Priifung in den Naturwissenschaften. Der hohe 
Stand der medizinischen Untersuchungsmethodik und die viel groBere 
Differenzierung der Art homo sapiens erklart das." 

Auch ich selbst habe immer wieder auf die Bedeutung hingewiesen, 
die dem Menschen fur die allgemein-genetische Forschung zukommt. 
DaB der Mensch fiir die menschliche Erblehre als solche ihr spezielles 
Studienobjekt darstellt, das nicht nur in bezug auf Dominanz oder 
Rezessivitat irgendwelcher Einzelerberscheinungen durchforscht wer
den kann, sondern dariiber hinaus bis in jene auBersten Verzwei
gungen konstitutionsbiologischer Arbeit hinein eine unabsehbare 
Fiille theoretischer und praktischer Probleme bietet, ist eine Selbst
verstandlichkeit; daB der Mensch aber auch ein wichtiges Sonder
objekt fiir eine rein auf die allgemeinen Probleme eingestellte Genetik 
ist, ist auch heute noch nicht ins allgemeine BewuBtsein gedrungen. 
DaB die Grundlage der speziellen menschlichen Erblehre in den Er
fahrungen der experimentellen Genetik gegeben ist, bezweifelt heute 
niemand; daB aber auch umgekehrt die menschliche Genetik von sich 
aus selbstdndige Beitrage zur allgemeinen Genetik - als einem Teil
gebiet einer allgemeinen Biologic - zu liefern vermag, ist jahre
lang fast unbeachtet geblieben, ja, wohl geradezu fiir unmoglich 
gehalten worden. Tatsachlich eroffnet sich aber der menschlichen 
Erbforschung iiber ihren Charakter als einer "angewandten" Wissen
schaft hinaus mehr und mehr "ein zweiter, sehr wichtiger Aufgaben
kreis, durch dessen Bearbeitung sie zur Mitarbeiterin an der Losung 
allgemeiner Erblichkeitsfragen werden kann. Er besteht in der 
Verbindung der mensch lichen Erblichkeitsforschung mit der Gesamt
medizin, also darin, daB die physiologisch-chemische, die serologische, 
die klinische, die entwicklungspathologische usw. Kenntnis und 
Erkenntnis, die ja fiir keinen anderen Organismus so weit speziali
siert ist wie fiir den Menschen, bei der Bearbeitung von erbbiolo
gischen Fragen - zunachst von Spezialfragen, dann aber auch von 
allgemeinen Vererbungsfragen - mit herangezogen wird. Hier liegt 
die Moglichkeit einer selbstdndigen - nicht ,angewandten' - Mit
arbeit an jenem Problemkreis vor, der augenblicklich die Forschung 
in immer steigendem MaBe beschaftigt, an den Fragen nach Wesen 
und physiologischer Wirkung der Erbfaktoren" (JUST 1926). 
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==========~~========================= 

1m gleichen Sinne hat EUGEN FISCHER auf dem KongreB 1934 der 
Deutschen Gesellschaft ftir inn ere Medizin, auf dem die Fragen der 
menschlichen Erblehre eine besondere Rolle spielten, sich dahin 
ausgesprochen, daB die Erblehre des Menschen nicht nur "ftir die 
Medizin zu einem ungeheuren neuen und wichtigen Forschungs
gebiet geworden" ist, sondern zugleich zu einem "Forschungsgebiet, 
das jetzt eben so weit gefordert ist, daB Ergebnisse nicht nur ftir den 
Menschen, sondern auch ftir die Genetik als solche zu erwarten sind. 
Gerade auf dem Gebiete der Vererbung krankhafter Eigenschaften 
kann uns die umfassende Kenntnis von Wesen und Ablauf mensch
licher Krankheiten weiterftihren, als die Erforschung pathologischer 
Faktoren beim Tier. Sowohl die Faktorenverhaltnisse wie vor allen 
Stticken die entwicklungsphysiologische Wirkung und Entfaltung 
der Erbanlagen werden in vieler Hinsicht am Menschen leichter 
verfolgbar sein, als an Tier und Pflanze. Die menschliche Erbfor
schung kann damit ein kleines Sttick der Schuld zurtickzahlen, die 
sie von Tier- und Pflanzengenetik genommen hat und dauernd nimmt". 

Es ist kein Zufall, wenn derartige Auseinandersetzungen wie die 
angeftihrten gerade heute eine erhohte Beachtung find en werden. 
Der Beitrag namlich, den die Erbbiologie des Menschen ftir die all
gemeine Genetik zu liefern vermag, bezieht sich nicht auf die elemen
taren GrundgesetzmaBigkeiten der Vererbung. In dieser Hinsicht 
werden vielmehr auch in Zukunft die bekannten Schulbeispiele aus 
der Experimentalarbeit an Pflanze und Tier die klaren Paradigmata 
bleiben, die sie sind. Vielmehr ist das jetzt mit besonderem Eifer 
betriebene Studium auf dem Grenzgebiet zwischen Erbbiologie und 
Entwicklungsphysiologie, das zuerst den experimentellen Genetiker, 
dann den Anthropogenetiker in seinen Bann zog, derjenige For
schungsbereich, in dem das untibersehbare Einzelwissen, das sich 
ftir den Menschen angesammelt hat, in den Dienst der Erorterung 
allgemeiner genetischer Probleme gestellt werden kann. Noch vor 
wenigen Jahren begannen sich die ersten Linien einer entwicklungs
physiologisch orientierten menschlichen Genetik erst abzuzeichnen, 
heute ist die Bearbeitung derartiger Fragen der menschlichen Erb
biologie in vollem Gang. 

Ftir dasjenige junge Teilgebiet der menschlichen Genetik, das 
sich der Erforschung der multiplen Allelie beim Menschen widmet, 
gilt das Gesagte in ganz besonderem MaBe. Gerade ftir dieses Gebiet 
wird iugleich die Notwendigkeit engster Zusammenarbeit zwischen 
der Humangenetik, nicht zuletzt gerade auch der Erbpathologie, und 
der allgemeinen und experimentellen Genetik einem jeden deutlich, 
cler sich mit dies en Problemen der multiplen Allelie beim Menschen 
beschaftigt; ja, vielleicht laBt sich nirgends so eindrucksvoll wie auf 
diesem Teilgebiete der Forschung der produktive Gewinn aufzeigen, 
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der aus emer solchen engeren Zusammenarbeit fUr beide Teile ent
springt. 

Zunachst einmal sind, was den historischen Gang der Forschung 
anlangt, Probleme der multiplen Allelic beim Menschen anfanglich 
bevorzugt von Nicht-Klinikern in Angriff genommen und gefordert 
worden. In einem Falle, demjenigen der Vererbung der Blutgruppen 
(s. S. 271), geschah dies von der Seite der mathematischen Statistik, 
in zwei weiteren Fallen, namlich in der Frage der Vererbung der 
Farbensinnstufen (s. S. 288) und in der Frage der klinisch ahnlichen 
Erbleiden mit verschiedenem Erbgang (s. S. 310), von der Seite der 
experimentellen Genetik aus. Indessen erfordert es die Gerechtig
keit, sowohl nach der wissenschaftshistorischen wie nach der tat
sachenmaBigen Seite hin, sogleich hinzuzufugen, daB in zweien der 
genannten Falle auch die klinische Spezialforschung von sich aus 
auf das Prinzip der multiplen Allelie gestoBen ist. Die heutige Losung 
.cler Vererbung der Farbensinnstufen ist namlich vollig unabhangig 
voneinander von drei Forschern gesehen worden: von FLEISCHER, 
von JUST und von WOLFFLIN, wobei allerdings erst die Arbeit von 
JUST das neue Prinzip wirksam in die genetische Diskussion hinein· 
gestellt hat. Die Losung der Blutgruppen-Vererbung aber ist unab
hangig von BERNSTEIN auch von seiten des Gerichtsmediziners 
FURUHATA gesehen und erortert, indessen zugunsten einer anderen, 
wenn auch eng verwandten Hypothese fallengelassen worden. In den 
letzten Jahren hat vor allem EUGEN FISCHER das Prinzip der mul
tiplen Allelie fur das Gebiet der Vererbung und der phylogenetischen 
Entstehung von Rassencharakteren beim Menschen in uberaus frucht
baren Gedankengangen aufgenommen. 

Zeigt sich so dem wissenschaftshistorisch ruckschauenden Blick 
fur die Erforschung der multiplen Allelic beim Menschen jene enge 
Zusammenarbeit zwischen den Klinikern verschiedenster Sonder
facher, dem Anthropologen, dem Psychologen, dem Mathematiker 
und dem Experimentalbiologen, von der wir auf dem Gottinger Vcr
erbungskongreB die Hoffnung aussprachen, daB sic auch in Zukunft 
so bleiben solle, so wird in bezug auf das rein TatsachenmafJige die 
vorliegende zusammenfassende Darstellung zeigen, daB die eigent
liche Wichtigkeit dieses ganzen Forschungszweiges nicht sowohl in 
einer bloBen Feststellung spezieller Erbstrukturen und Erbverhal
tungsweisen - in mehr rein mendelistischem oder statistischem Sinne -
liegt, als vielmehr daruber hinaus in der Moglichkeit eines entwick
lungsphysiologischen Eindringens in die betreffenden Vorgange der 
Gen-Entjaltung. 

Das Interesse, das die allgemeine Genetik und damit die all
gemeine Biologie an den Fragen etwa der Blutgruppen- Vererbung 
besitzt, liegt nicht in den Moglichkeiten einer praktischen Anwendung 
der Blutgruppen-Vererbungsgesetze - so wichtig und in dieser ihrer 
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Wichtigkeit nati.irlich in keiner Weise angezweifelt diese Moglich
keiten der Abstammungsdiagnose usw. auch sind -, sondern in der 
Moglichkeit, diese Blutgruppencharaktere, die sich zum Teil ja auch 
in quantitativer Hinsicht genauer prazisieren lassen, und die entwick
lungsgeschichtlich, also in ihrer individuellen Herausbildung in der 
Zeit, ebenfalls eine solche quantitative Erfassung gestatten, unter 
jenen Gesichtspunkten zu untersuchen, wie sie durch eine entwick
lungsphysiologisch und letzten Endes quantitativ orientierte "physio
logische Theorie der Vererbung" im Sinne GOLDSCHMIDTS nahe
gelegt werden. 

Die Moglichkeit, durch das nahere Studium multipler Allelie 
beim Menschen in solche entwicklungsphysiologischen Beziehungen 
tiefer einzudringen, besteht nun aber weiterhin nicht allein auch fur 
die Farbensinnstufen, fur die ebenfalls hochst aussichtsreiche Moglich
keiten einer exakten quantitativen Erfassung der Beobachtungs
tatsachen gegeben sind, sondern ahnlich auch fur jenes bereits ge
nannte und besonders problematische Kapitcl klinisch iihnlicher 
Erbleiden mit verschiedenem Erbgang. In letzterer Hinsicht beginnt 
uberhaupt erst durch die entschiedene Einbeziehung entwicklungs
physiologischer - hier also entwicklungspathologischer - Gedanken
gange, wie sie von anderen Ausgangspunkten aus z. B. von K. H. 
BAUER, F. CURTIUS, N. W. TIMOFEEFF - RESSOVSKY in aussichts
reicher Weise durchgefuhrt wurden, ein ticferes Verstandnis fur die 
hier liegenden und wohl nicht einheitlich aufzulosenden Probleme 
aufzugehen. 

Wieder in anderer Richtung, aber ebenfalls zugleich wiederum 
in enger Tuchfuhlung mit der experimentell-phylogenetischen For
schung, stoBen die Arbeiten FISCHERS uber die Entstehung der Rassen
charaktere beim Menschen vor. 

Tatsachlich ist also in allen den Fallen, die wir in den folgen
den Kapiteln zu erortern haben, die wichtigstc und zugleich die 
fur die weitere Vertiefung der menschlichen Erblehre bedeutungs
vollste Seite diejcnige, die sich einem allgemein-genetischen Denken 
erschlieBt. 

Es ist wohl nicht notig hinzuzufugen, ergibt sich ja auch ohne 
weitcres aus den in den vorhergehenden Absatzen genannten Namen
denen wir noch manchen anderen anzuschlieBen hatten -, daB es 
uns selbstverstandlich ferne licgt, allgemein-biologisches Denken ctwa 
in Gegensatz zum klinischcn Denken zu bringen. Wir sind im Gegen
teil - und wohl nicht wir allein - der Auffassung, daB in manchem 
Teilgebiet der Medizin heute allgemeiner und scharfer biologisch 
gedacht wird, als in mancher Disziplin, die sich zur "Biologie" rechnet. 
Umgekehrt sollte cs aber auch nicht schwer sein zu verstehen, daB 
sich manche Phanomene, die ein mehr praktisch-klinisch eingestellter 
Blick nicht in seine wichtigsten Zusammenhange einzuordnen 

Ergebnisse der Biologie XII. 
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vermag, gerade von der allgemein-biologischen Seite her dem Ver
standnis zu erschlieBen vermogen. 

II. Die Grundlagen der Lehre von der multiplen 
Allelie beim Menschen. 

I. Vorbemerkungen. 
Da auch die vorliegende Arbeit sowohl Biologen wie Mediziner 

zu Lesern haben wird, so rechtfertigt es sich, der Darstellung der 
speziellen Forschungsergebnisse tiber multiple Allelie beim Menschen 
ein Kapitel vorhergehen zu lassen, das einige ftir das allgemein
biologische Verstandnis der ftir den Menschen darzustellenden spe
ziellen Tatsachen und Zusammenhange notwendige allgemeine Er
orterungen gibt. Einem solchen einleitenden Kapitel kann natiirlich 
nicht die Aufgabe einer Ausbreitung auch nur des wichtigsten all
gemeinen Tatsachenmaterials zukommen; vielmehr sollen in ihm 
nur an Hand einiger etwas ausflihrlicher erorterter instruktiver Tat
sachen aus der Experimentalgenetik diejenigen allgemeinen theoreti
schen Zusammenhange aufgezeigt werden, auf Grund deren die 
Humangenetik beim Studium der multiplen Allelie beim Menschen 
ihre Arbeit leistet und noch mehr in der nachsten Zukunft zu 
leisten hat. 

In letzterer Hinsicht kann es ebenso selbstverstandlich nicht die 
Aufgabe dieses Kapitels sein, etwa auf alle die Einzelprobleme hinzu
weisen, die sich auf Grund unserer allgemeineren Darlegungen auch 
nur flir die Forschungsarbeit der nachsten Jahre ftir den Menschen 
ergeben. Ein solcher Plan wtirde sich schon aus dem einfachen Grunde 
ertibrigen, weil sich aus unserer Darstellung im ganzen eines ergeben 
wird: Die gesamte kunftige menschliche Erbbiologie wird auf dem 
Fundament dieses Teilgebietes des hoheren Mendelismus ebenso stehen, 
wie sie sich heute auf dem Grundfundament des elementaren M endelismus 
aufbaut. Urn daher im einzelnen die Fragestellungen zu nennen, die 
die ktinftige menschliche Erbforschung auf dem Gebiete der multiplen 
Allelie zu bearbeiten haben wird, mtiBte man tatsachlich die Ge
samtheit aller ftir den Menschen sei es bereits bekannter, sei es ver
muteter Erbzusammenhange Punkt ftir Punkt erortern. Dies ist 
aber gerade ftir denjenigen, der sich tiber den derzeitigen Stand der 
Forschung auf diesem Gebiete Rechenschaft geben will, durchaus 
tiberfltissig. Wer durch eine nahere Beschaftigung mit den wesent
lichen Tatsachen allgemein-genetischer und anthropogenetischer Art 
tiber multiple Allelie einen Einblick in die sich hier eroffnende gene
tisch-entwicklungsphysiologische Problematik gewonnen hat, erfahrt 
eben dadurch jene Blickerweiterung, die ihn die Vererbung jeder 
einzelnen psychophysischen LebensauBerung des Menschen von nun 
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an unter standigem Hinblick auch auf ein mogliches Vorliegen 
multipler Allelie betrachten laBt. 

2. Allgemein·Biologisches fiber multiple Allelie. 
Unter aUelen Genen, AUelomorphen (BATESON) oder kurz AUelen 

(JOHANNSEN) versteht man die als "Paarlinge" (CORRENS) einander 
unmittelbar zugeordneten Gene, zunachst bei heterozygoten Indi
viduen, spater dann auch bei homozygoten. So bezeichnet dann 
das Wort Allele ganz allgemein die einander entsprechenden Gene, 
die jeweils an einem bestimmten Punkte (Chromosom-Ort, "locus" 
der amerikahischen Autoren) homologer Chromosomen ge-
legen sind (Abb. I). 

Die beiden Partner dieses Paares homologer Chromosomen 
finden sich bekanntlich bei der Befruchtung, die zur Entstehung 
eines diploid en Organismus - also fast aller hoheren Tiere, auch 
des Menschen - fiihrt, im N ormalfall derart zusammen, daB die 
Eizelle das eine der beiden Chromosomen - und in ihm, d. h. an 
dem betreffenden Chromosomenpunkte, das eine Allel - hinzu-
bringt, das Spermium den anderen Partner des Chromosomen
paares und in ihm das zweite Allel. 

Wir wissen ja heute, daB in der Langsrichtung eines 
jeden Chromosoms eine genetisch feststellbare Differenzie
rung I derart besteht, daB einem bestimmten Gen eine be

Abb.r. 
Allele Gene 

in homologen 
Chromosomen 

(Schema). 

stimmte relative Lage zugeschrieben werden kann, die z. B. in Morgan
Einheiten (Morganiden) ausdruckbar ist. Es sei betont, daB die r.aum
lichen Lagebeziehungen der Gene heute nicht mehr allein auf Grund 
von Faktorenaustausch- (Crossover-) Werten ermittelt werden konnen, 
sondern daB hierfur mehrere in Methodik und Tatsachengrundlage 
vOllig verschiedene Moglichkeiten bestehen (Abb. 2), und daB sich jene 
Lagebeziehungen gerade auf Grund dieser heute gegebenen gegen
seitigen Kontroll- und Revisionsmoglichkeiten als reale Beziehungen 
zwischen den Genen erwiesen haben, so daB Zweifel hieran auf nichts 
anderem als auf Unkenntnis des Tatsachenmaterials zu beruhen pflegen. 
Es ist heute allerdings noch nicht moglich, topographische Chromo
somenkarten derart zu geben, daB in ihnen die "absoluten" Lage
beziehungen von Genen zum Ausdruck kamen. Vielmehr unterscheiden 
sich die mit verschiedenen Methoden gewonnenen Lagewerte teilweise 
sehr erheblich voneinander; vor allem darf man das genetische MaB der 
Morgan-Einheit nicht etwa als ein in Bruchteile vonp, umzurechnen
des MaB ansehen. Urn so bemerkenswerter ist aber gerade eben 

1 Von genisch inaktiven ("inerten ") Chromosomen und Chromosompartien 
(vgl. Abb. 2) sei hier abgesehen (vgl. MULLER und PAINTER, HEITZ). Auch auf 
die ganz neue Perspektiven eroffnenden Forschungsergebnisse uber den 
Feinbau der Speicheldriisen-Chromosomen bei Drosophila und anderen Di
pteren (HEITZ, PAINTER, METZ und GAY, BRIDGES) kann hier nur hin
gewiesen werden. 
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Abb.2. VergIeich dreier auf verschiedenem Wege er
mittelter Karten des X-Chromosoms von DrosopMla 
meianogaster, (Nach H. J. MULLER und T. S. PAINTER.) 
Karte I auf Grund der Faktorenaustauschwerle (MaG
einheit: r% Austausch),Karte II auf Grund der Mula
lionshiiufigkeit (MaBeinheit: rO/oo Rontgen-Mutationen), 
Karte III auf Grund zytologiscber M essung an Cbromo
som-Fragmenten (MaBeinbeit: etwa O,OIj.l derChroIDc
somenlange) aufgesteUt. In Karte III konnten die in 
Klammern geschriebenen Gene nur in ihrer Reihen
folge, die durch starkeren Druck hervorgehobenen 
auch in wer Lage (well der Chromosom-BruchsteUe 
benachbart) bestimmt werden. Die "Verkl1rzung" der 
Karten I und II gegeniiber Karte III ist der Aus
druck der Inaktivitat eines (das Gon bb enthaltenden) 

groBen Stucks des X-Chromosoms. 

die Tatsache, daD die relative 
Lagebeziehung der Gene, die 
sich in ihrer Reihenfolge aus
spricht, sich immer wieder als 
cine und die glciche herausstellt, 
es sei denn, daD - in einem 
wiederum sehr eindrucksvollen 
Parallelismus von Tatsachen -
genetisch crmittelte Anderungen 
dieser Reihenfolge mit den dafUr 
theorctisch zu erwartenden und 
tatsachlich durch cytologischc 
Untersuchung auch feststell
baren chromosomalen Aberratio
nen vergesellschaftet sind. Und 
nicht minder bemerkenswcrt ist 
die weitere Tatsache, daD sich 
bei zahlreichen mit verschiedenen 
Methoden bestimmten Lagewer
ten eine hohe Ubereinstimmung 
zwischen den einzelnen Bestim
mungcn zcigt (Abb. 2). Kurz: 
es kommt einem bestimmten, 
bcstimmt lokalisierten Punkt 
eines bestimmten Chromosoms 
sein spezifischcs Gcn zu, dessen 
Spezifitat sich in entwicklungs
physiologisch naher zu prazisie
render Weise in der Art der pha
nischen Manifestation auspragt. 

Ein solches Gen kann nun an 
seinern Chromosom-Ort in ver
schiedenen "Zustandsformen", 
"Strukturformen" - oder wie 
man es nennen will-vorhanden 
sein; eine wirklich prazise Be
zeichnung ist nicht moglich, da 
wir nicht wissen, urn was es sich 
bei diesen verschiedenen "Zu
standen" letztlich handelt, ob 
urn quantitative oder urn quali
tative Verschiedenheiten, oder 
urn beides, und welcherart im 
engeren diese quantitativen oder 
qualitativen Verschiedenheiten 



Multiple Allelie und menschliche Erblehre. 229 

sind. In einem den erstgenannten Allel-Begriff deutlich erweiternden, 
wenn sich auch teilweise mit ihm deckenden Sinne versteht man nun 
unter Allelen eben diese voneinander unterscheidbaren, in sich aber 
relativ konstanten Zustandsjormen eines spezijischen bestimmt lokali
sierten Gens. Zugleich mit dieser Erweiterung verliert dann der 
Begriff der Allelie das Merkmal des Nebeneinander-Vorhandenseins 
der beiden Allele bei einem und demselben Individuum, indem der 
Begriff eben nicht mehr notwendig die Beziehung der Allele zuein
ander im individuellen Einzeljall einschlieBt, sondern statt dessen 
allgemein die gegenseitige Beziehung der Allele zueinander als zu 
einem und dem gleichen Ort eines Chromosoms gehorig. 

Wir konnen nun zunachst sagen, daB jedes uns bekanntc Gen 
mindestens in zwei allelen Formen vorkommt; ja, diescs Vorhanden
sein von zwei verschiedenen Zustandcn -
etwa cines solchen, der sich dominant, 
und cines solchen, der sich rezcssiv aus- • 
wirkt - ist die Voraussetzung dafur, 
daB wir von der Existenz eben dieses 
Gens uberhaupt etwas zu wissen vcr
mogen, da ja nur dic Unterschiedlich-
keit zwischen dcn AuBerungsweisen von 
Genen ihr Vorhandensein festzustellen 
und ihre Weitergabe im Erbgang zu ver

Abb. 3. Eine (viergliedrige) Serie 
multipler Allele (Schema). 

folgcn erlaubt. Daruber hinaus wisscn wir nun aber ferner, daB eine 
standig wachscnde Zahl von Genen in mehr als zwei allelen Formen 
auftritt, so daB fur den betrcffenden Chromosom-Ort also nicht nur 
zwci, sondern drei oder vier oder noch mehr verschiedene Allele des 
betreffenden Gens bekannt sind. Wir sprechen dann von multiplen 
Allelen (Abb. 3). BAUR hat dafur auch die Bezeichnung unilokale 
Faktoren - nach PLATE besser aquilokale Faktoren - gepragt. 

Unter diesen als multiple Allele bezeichneten mehrfachen Zustands
form en eines Gens sind . nun keineswegs etwa gleichsam "modijikatori
sche" Zustande auf Grund einer standigen Labilitat des betreffenden 
Gens zu verstehen. Derartige FaIle "labiler" Gene sind allerdings 
an mehreren botanischen und zoologischen Fallen, beispielsweise bei 
Antirrhinum und Drosophila, genauer bekanntgeworden (vgl. STUBBE 
1933), stellen aber dem hier zu Erorternden gegenuber durchaus 
Ausnahmefalle dar. Vielmehr sind die allelen Zustande eines Gens 
grundsatzlich durch jene relative Konstanz charakterisiert, wie sie 
fur die weitaus uberwiegende Mehrzahl der genauer untersuchten 
Gene gilt, und wie sie schlieBlich ja die Voraussetzung dafur bildet, 
daB es uberhaupt "Vererbung" - wie auch daftir, daB' es Vererbungs
jorschung - gibt. 

Von den n Gliedern einer Serie multipler Allele 



~ e e 
'" u 

GUNTHER JUST: 

- der gleiche Buchstabe (A) bezeichnet die Zusammengehorigkeit, das 
"Superskriptum" (Zahl oder Buchstabe) die jeweilige Besonderheit 

MOtlerlichcs Chrornosoll1 

Abb.4. hromos.omales Schema der homozygoten und 
he tcrozygolcn Kombinal ionsmOgtichkei ttHI zwischc l'I 

den Gcnen ciner vicrgliederigcn Serie rnultipler :\ Ilele. 
(OriginaL) 

der Allele - kann ein einzelnes Chromosom - von bestimmten, hier 
nicht zu erorternden Ausnahmen abgesehen - an dem betreffenden 
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Ort immer nur eines besitzen, ein diploides Individuum also zwei. 
Besteht beispielsweise die Serie multipler Allele aus 4 Gliedern 

AI, A2, A3, A4, 

so sind nebenstehende teils homo
zygote, teils heterozygote Kombinatio
nen zwischen diesen Allelen moglich. 
Abb. 4 gibt die gleiche Ubersicht wie >:: 

die Tabelle zum UberfIuB noch einmal '-' 

Al 

in chromosomaler Darstellung. ~ A2 
Der Phanotypus heterozygoter Indi- ] 

viduen ist nun - ganz allgemein - ] A2 
von der relativen entwicklungsphysio- ~ 
logischen Wertigkeit der im Einzelfall A4 
vertretenen Allele abhangig. Aile nur 
denkbaren Grade zwischen volliger 

Miitterliches Gen 

INAI AIA2 AIA3 AIA4 

A2A2 A2A3 A2A4 

A3A3 A3A4 

A4A4 

----
phanischer Vorherrschaft des einen Allels (Dominanz) bis zu einer 
mehr oder weniger gleich stark sich durchsetzenden Auspragung 
beider Allele (intermediares Verhalten) sind moglich. 

Allerdings ist der Phanotypus eines heterozygoten Individuums - eben so 
wie derjenige eines homozygoten - keineswegs durch die beiden allelen 
Gene selbst eindeutig bestimmt, sondern zugleich in mehr oder weniger 
deutlicher Weise durch aIle die weiteren genischen und nichtgenischen 
Einfliisse, wie sie im Gesamtgenom, in den intraindividuellen Entwicklungs
bedingungen und in dem Komplex der AuBenbedingungen im eigentlichen 
Sinne gegeben sind. 

Diese yom Verhalten zweier alleler Gene im elementaren Mendel
Versuch ja bekannten Moglichkeiten erscheinen bei multiplcr Allelie 
nur dadurch kompliziert, daB jedes GIied der Allelen-Reihe in mehr 
als einer heterozygoten Kombination vorkommen kann, und daB 
es sich in diesen verschiedenen Kombinationen entweder stets in 
gleicher Weise oder in jeweils verschiedener Weise manifestieren 
kann. Es gibt also Glieder solcher Allelen-Serien, die sich in allen 
denkbaren Kombinationen mit einem zweiten Allel der Serie dominant, 
und solche, die sich ebenso stets rezessiv verhalten; Glieder anderer 
Serien zeigen dagegen, je nachdem mit welch em Allel sie in eine hetero
zygote Kombination getreten sind, dort ein dominantes, hier ein 
rezessives Verhalten; usw. . 

Wenn sich Dominanz und Rezessivitat so in sehr deutlicher 
Weise als Ausdruck von Beziehungen - und zwar eben zunachst von 
Beziehungen zwischen den jeweiligen allelen Partnern - erweisen und 
nicht etwa als "Eigenschaften" von Genen, so lassen sich derartige 
Feststellungen deswegen in besonderer Klarheit machen, weil sich 
die multiplen Allele zumeist in unmittelbar vergleichbaren Eigen
schaften - bei Drosophila z. B. der Augenfarbe, der Flligelausbildung 
usw. - auswirken (Abb.6£.). Es gibt allerdings, wenngleich in sehr 
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geringer Zahl, auch Serien multipler Allele, die sich in nicht vergleich
baren Eigenschaften manifestieren. 

Von groBter allgemeiner Bedeutung ist in diesem Zusammenhange 
nun eine weitere Tatsache. In zahlreichen Fallen namlich lassen 
sich die von den einzelnen Allelen einer multiplen Serie bedingten 
Merkmale in eine Reihe abgestufter Auspriigung anordnen (Abb. 10). 
Die Wirkungen dieser Allele sind also gegeneinander in mehr oder 
weniger ausgesprochener Weise quantitativ charakterisiert. Dem
gegenuber durchaus in der Minderzahl sind diejenigen FaIle, in denen 
die durch multiple Allele bedingten Merkmale sich als qualitativ von

Tabelle I. WeiBaugigkeits-Allele 
(I I,5) von Drosophila melanogaster. 
(Erganzt nach MORGAN-BRIDGES

SCHULTZ und DUNN.) 

Symbol 
des Gens 

w 

Bezeichnung 

englisch 

wild 
coral 
blood 

deutsch 

dunkelrot 
korallrot 
blutrot 

unbenannt 
eosin 

cherry 
apricot 
honey 
buff 

tinged 
ivory 
ecru 

white 

eosin 
weinrot 

aprikosen 
honiggelb 
ledergelb 

angehaucht 
elfenbein 

hellgelblich 
weiB 

einander verschieden erweisen, 
eine quantitative Seriierung aber 
nicht - vielleicht noch nicht? -
zulassen. 

Einer besonderen Beachtung 
- und darum hier einer eingehen
deren Besprechung im Sinne einer 
aufs ganz Allgemeine gehenden 
Erbpathologie - bedurfen die
jenigen Wirkungen multipler Al
lele, die sich erst subtileren Un
tersuchungsmethoden bemerkbar 
machen. So konnen sich inner
halb einer mit gewohnlichen, 
etwa rein morphologischen Be
obachtungsmitteln festzustellen
den phanischen Gleichheit Ver
schiedenheiten etwa physiologischer 
Art verbergen, die auf verschie

dene Allele einer multiplen Serie zuruckgehen. In derartiger Weise 
haben sich sowohl "normale" Gene wie solche, deren Mutanten
charakter sich in deutlichen phanischen Abweichungen von der 
Norm auspragt, in Allele zerlegen lassen. Fur mutierte Gene werden 
wir auBer dem sogleich zu besprechenden Beispiel noch ein wei teres 
bei der ausfuhrlichen Besprechung der vestigial-Allele kennenlernen; 
fur normale Gene sei auf TIMOFEEFF-RESSOVSKYS - allerdings der 
Bestatigung und des Ausbaus bedurfende - Befunde an den normal en 
Allelen der WeifJaugenserie von Drosophila melanogaster eingegangen. 

Die einzelnen Glieder der Serie multipier Allele yom Punkte 1,5 
des X-Chromosoms von Drosophila melanogaster pragen sich vor 
all em in der Augenfarbe aus (Tabelle I), die yom dunklen Rot der 
normalen Wild-Form bis zum vollen WeiB eine den jeweilsvorhandenen 
Allelen entsprechende zunehmende Aufhellung erfahrt. Das normale 
Gen (in Tabelle I als + w, in Tabelle 2, 3 und Abb. 5 als W be
zeichnet) verhalt sich im heterozygotenZustande vollstandig dominant 
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gegeniiber jedem der anderen Allele, wahrend diese in heterozygoter 
Kombination untereinander die entsprechenden intermediaren Augen
farben bedingen. Es ist nun entwicklungsphysiologisch leicht vor
stellbar, daB sich unter den beiden "extremen" Allelen der Reihe, 
also unter den Allelen yom Typus + W (normale Augenfarbe) und w 
(volliges WeiB) , mehrere verschiedene Allele verbergen. Denn sowohl 
oberhalb der entwicklungsphysiologischen Schwelle, von der gerade 
an eine Anderung der normalen Augenfarbe eintrate, wie unterhalb 
der entwicklungsphysiologischen Schwelle, jenseits deren Bildung 
von Augenpigment uberhaupt erfolgt, konnten immer noch verschiedene 

Abb. 5. Sehematisehe Darstellung der Genotypen 
der amerikanischen (a) und russisehen (b) Droso· 
phila melanogaster mit normalen Allelen der Weill· 
augenserie in den X-Chromosomen (WA und WEI). 
Unter a nnd b sind "reinrassigeH Genotypen dar
gestellt, in denen sowohl das W -Allel als aueh der 
ubrige Chromosomensatz aus einer amerikanischen 
(a) bzw. russisehen (b) Population stammt. Bei 
C 1st durch Kreuzungen der obere Teil des X
Chromosoms del" amerikanischen Population mit 
dem iibrigen Chromosomansatz der russischen 
Population kombiniert, so daB das amerikanische 
W-Allel (WA) sich im russisehen "genotypisehen 
Milieu" befindet. Bei a befindet sich das obere 
Stuck des X-Chromosoms aus del" russischen 
Population mit dem nonnalen "russischen H W
AUel (W II) im amerikanisehen .. genotypisehen 
Milieu". (Naeh N. W. TIMOFEEFF-RESSOVSKY.) 

Zustandsformen der Allele vorkommen, die eben nur wegen ihrer Lage 
auBerhalb der betreffenden entwicklungsphysiologischen Schwellen zu 
keiner Anderung der betreffenden Augenfarbe zu fiihren vermochten. 

TIMOFEEFF-RESSOVSKY hat unter diesem Gcsichtspunkt je vier 
Stamme von w, we, wb und W auf Vitalitat und Fertilitat gepriift. 
Dabei zeigten sich zwischen den eosin-Stammen und den blood
Stammen (iiber die Herkunft der betreffenden Allele vgl. Tabellc 2) 
keine Unterschiede; dagegen erwiesen sich 2 weiB-Stamme als von 
den beiden anderen weiB-Stammen und I Wild-Stamm (WR) als 
von den 3 iibrigen Wild-Stammen in Vitalitiit und Fertilitiit deutlich 
verschieden (Tabelle 2). Die Mitwirkung anderer Faktorcn als der zu 
priifenden Allele war dabei durch die Versuchsanordnung (vgl. die 
ausfiihrlichc Uberschrift der Tabelle 2) so gut wie ausgeschaltet. 

Interessanterweise erwies sich das WR-Allel auch in seiner Muta
bilitiit als typisch verschieden von dem WA-Allel, wie TIMOFEEFF
RESSOVSKY in iiberzeugender Weise dadurch zeigen konnte, daB er 
das Normal-Gcn WR des russischen Stammes mit dem restlichen 
Chromosomen-Satz des amerikanischen Stammes, und ebenso das 
Normal-Gen WA des amerikanischen Stammes mit den iibrigen 
Chromosomen des russischen Stammes kombinieren konnte (Abb. 5), 
ohne daB die typischen Mutationssatze von WR und WA sich 
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Tabelle 2. Vergleich von je vier unabhangig entstandenen W-, we_, 

wb - und W-Allelen an Hand von vier verschiedenen Merkmalen. 
(Nach N. W. TIM.?FEEFF-RESSOVSKY, auf Grund der Angaben des Autors 
erweitert. Die Anderung der beiden mit einem * bezeichneten Zahlen 
gegentiber dem Druckfehler in der Original-Tabelle geschieht auf Grund 

brieflicher Mitteilung des Autors.) 

Identifiziert wurden die Allele auf Grund ihres Augenfarbeneffektes; 
auBerdem wurden Farbe der Hodentunika, Vitalitat der Mannchen und 
Fertilitat der Weibchen verglichen. Die Vitalitat wurde in % der Vitalitat 
von WA berechnet und aus der Abweichung von dem I : I-Verhaltnis unter 

W x 
den Fn3'O' von heterozygoten WA"- ~ ~ bestimmt (unter konstanten AuBen-

bedingungen). Die Vitalitat der normalen Allele ist aus dem Vergleich mit 
der von W-I gewonnen worden. Die Fertilitat ist in Durchschnittszahl 
der abgelegten Eier pro ~ in den 10 ersten Tagen der Legeperiode ange
geben. Vor dem Vergleich wurden aIle Kulturen mit einer rein en, lange 

ingeztichteten normalen Kultur tiber mehr als 20 Generationen lang 
rtickgekreuzt, urn fUr aIle Kulturen das gleiche "genotypische Milieu" 

zu schaffen. 

I I . . . 0 I Fertilitilt in Zahl 
Allel 

Farbe Vltahtat l?- Yo der ab ele ten 
Entstehung des Allels der H?den. der Vitalitilt Eier pr~ I ~ in 

tumka von W A 10 Tagen 

Durch Spontan-Mutation (La-
boratorium MORGAN). . . W-I farblos ! 79 ! 550 

Unabhangig voneinander aus 
} W-4 farblos 67 503 Normal durch Rontgen-Mu- w-7 farblos ! 76 ! 543 tation (W -+ w) entstanden 

Aus eosin durch Rontgen-Mu-
tation (we....;. w) entstanden W-II farblos 69 481 

Total wi farblos 72 ± 0,7 533 ± 17 
Spontan-Mutation (Laborato- I rium MORGAN). We-I farblos 89 402 
Unabhangig voneinander aus 

} we-3 farblos 90 39 1 
Normal durch Rontgen-Mu- we-6 farblos 92 4II tation (W....;. we) entstanden 

Durch Rontgenbestrahlung er-
zeugte Rtickmutation aus 
white (w....;. we) we-4 farblos 89 398 

Total wei farblos I 90 ± 0,5 I 396 ± 9* 
Spontan-Mutation (Laborato-

rium MORGAN) Wb-I farblos 83 418 
Unabhangig voneinander aus 

} Wb-2 farblos 79 441 
Normal durch Rontgen-Mu- wb-3 farblos 80 422 

. tation (W....;. wb) entstanden 
Durch Rontgenbestrahlung er-

zeugte Rtickmutation aus 
I eosin (we....;. wb) wb-5 farblos 82 436 

Total wb farblos I 81 ± 0,6 I 438 ± 13 



Multiple Allelie und menschliche Erblehre. 235 

Tabelle 2. (Fortsetzung.) 

Farbe Vitalitat in % \ Fertilitat in Zah! 
Entstehung des Alle!s Alle! der Hoden· der Vitalitat der abge!egten 

tunika von W A Eier pro I ~ in 
10 Tagen 

Das "amerikanische" normale 
Allel der white-Serie WA gelb 100 653 

Das "russische" normale Allel 
der white-Serie WR gelb ! III ! 691 

Una bhangig voneinander d urch 
R6ntgenbestrahlung erzeug- W"l gelb 98 622 
te Ruckmutationenauseosin 117"2 gelb 

I 
101 642 

(we~ W) 

Total W I gelb I 101 ± 0,9 I 648 ± 19 

Tabelle 3. Durch R6ntgenbestrahlung ausge16ste Gen-Mutationen 
des normalen Allels der multiplen white-Allelenreihe aus amerika
nischen (WA) und russischen (WR) Drosophila melanogaster- Popula-

tionen. (Nach N. W. TIMOFEEFF-RESSOVSKY.) 

Bestrahlt wurden sowohl "reinrassige" Fliegen als auch so1che, bei 
denen das W enthaltende Stuck des X-Chromosoms aus der einen und die 
ubrigen Chromosomen aus der anderen der beiden Populationen stammen. 
Die entstehenden W-Gen-Mutationen wurden in zwei Gruppen klassifiziert: 
einerseits white (w) und andererseits aIle ubrigen, in bezug auf Augenfarbe 
intermediaren Allele (WX). In allen Versuchen wurden Mannchen mit etwa 
4800 r bestrahlt und mit yy-Weibchen gekreuzt. 

Die Differenz zwischen der Mutabilitat von WA und WR ist = 0,040 % 
± 0,013 %. Die Differenz zwischen den relativen Prozentsatzen von w- und 
w" -Genmutationen aus WA und WR ist = 28 % ± 8,5 %. 

Zahl der Prozente 
Zah! 

der be- aufgetretenen I W~w, I W~WX, Kulturen strah!ten W-Gen-Mutationen aller W·Gen· unter allen unter allen 
W·Gene Mutationen W·Gen· W·Gell· 

W -+ w ! w -+wx\total Mutationen Mutationen 

WA in "amerikani- I I schem "genotypi-
schem Milieu . 31000 22 5 27 0,087 81 19 

- ------
WAin" russischem " 

genotypischem 
I I Milieu 28000 19 9 28 0,100 68 32 

WA total. 59 000 41 I 14 155 0,093±0,oul 75 ± 5 25 ± 5 

WR in "russischem" 
genotypischem 
Milieu 49 000 13 13 26 0,°53 50 50 

---------
WR in "amerikani-

114 
schem" genotypi-
schem Milieu 26000 6 8 0,054 43 57 

WR total. 75°00 19 I 21 140 0,053±0,008147 ± 7 I 53 ± 7 
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einander angenahert hatten (Tabelle 3). Gerade diese Tatsache der 
verschiedenen Mutabilitiit der beiden Normal-Allele ist von besonderem 
Interesse, weil es sich hierbei ja geradezu urn eine physiologische 
Eigenschaft unmittelbar der Gene selbst handelt, die in dieser Weise 
quantitativ erfafJbar ist. 

Grundsatzlich kommt offenbar einem jeden Gen die Moglichkeit 
der Bildung von mehr als einem abweichenden allelen Zustand zu. 
Dies kann heute zwar noch nicht als ein bewiesener Tatbestand aus
gesprochen werden; gleichwohl sprechen die sich mehr und mehr 

Abb. 6. Mutante stummeliltigelig 
(vestigial) von Drosophila melano· 
gaster. (Nacb MORGAN-BRIDGES· 

STURTEVANT.) 

(Auch die Abb. 7-21 beziehen sich 
auf Drosophila melanogaster.) 

haufenden Erfahrungen tiber multiple Allele 
in dem Sinne, daB die mendelistischen Grund
tatsachen, soweit ftir ihre Interpretation das 
Vorhandensein von nur zwei Allelen aus
reicht, ebenso bloBe Spezialfalle einer um
fassenderen Lehre vom Gen sind, wie sich 
in ahnlicher Weise die Schulfalle von Do
minanz und Rezessivitat vielfaltigeren Ver
haltensmoglichkeiten der Gene einordnen 
lassen. Die ktinftige Lehre vom Gen wird 
mehr und mehr eine Lehre von den mag
lichen Zustandsformen der Gene und den da
mit verbundenen entwicklungsphysiologischen 
Wertigkeiten der Allele sein. 

Urn das bisher Ausgeftihrte noch we iter zu 
verdeutlichen, und zugleich, urn an einem ex

perimentell besonders gut bekannten Fall von multipler Allelie die Ftille 
der pathogenetischen Probleme lebendig werden zu lassen, die sich bereits 
im Gebiete des Morphologischen eroffnen, seien die Allele der sog. vesti
gial-Serie von Drosophila melanogaster etwas eingehender besprochen. 

Das Gen vestigial (vg) liegt am Punkte 67,0 des Chromosoms II 
von Drosophila melanogaster. Die Mutante stummelflUgelig (Abb. 6) 
gehort zu den ersten Mutantenformen, die T. H. MORGAN (191 I) 
beschrieben hat; sie kam dies em Forscher in einer bereits durch eine 
mutative Fltigelabstutzung (truncate) gekennzeichneten Kultur im 
Dezember 1910 in einigen stummelfltigeligen Tieren erstmalig zu 
Gesicht und wurde wegen ihrer scharfen Unterscheidbarkeit von der 
normalen Wild-Form und ihrer Lebenskraftigkeit sofort eine der 
meistbenutzten Drosophila-Mutanten. Die Tiere unterscheiden sich 
morphologisch von normalen Fliegen nicht nur durch die starke 
Rtickbildung der Fltigel, die meist in rechten Winkeln vom Korper 
zur Seite gehalten werden; sondern auch die Schwingkolbchen (Hal
teren), die ja phylogenetisch umgewandelte zweite Fltigel darstellen \ 

1 VgI. auch unsere Ausfiihrungen iiber die Mutante tetraptera in Erg. BioI. 
10, 582f. 



Multiple Allelie und menschliche Erblehre. 237 

sind stark ruckgebildet, und die beiden hinteren Borsten des Schild
chens (Scutellum) stehen senkrecht (Abb. 6). 

Durch einen ruckwarts gerichteten Mutationsschritt entstand 
in einem vestigial ein
schlieBenden Versuch die 
Mutante riemenflUgelig 
(strap) (Abb. 7), die etwa 
im April 1912 erstmalig 

aufgefunden wurde, und ~?::~~~~~~ 
bei der (alles ubrige be- \ 
sagen die Abb. 7 a-c) 
zwischen FlugelgroBe und 
Annaherung der auch hier 
seitlich getragenen Flu
gel an den Korper cine 
Korrelation besteht (vgl. 
Abb. 7a mit 7c). Wahr
scheinlich ebenfalls in ei
nem vestigial einschlie
Benden Versuch entstand 
die Mutante knicktlUgelig 
(antlered) (Abb.8), erst
malig etwa im September 
1912 beobachtet, durch 
langere, oft die volle 
Lange erreichende Fliigel 
gekennzeichnet , deren 
Spitzenteil oft umge
schlagen ist und die in 
Winkeln von etwa 30° 
vom Korper abstehen. 
1m August 1915 wurde die 
Mutante nick (s. S.241) 
gefunden. 

Zu diesen Allelen, die 
in der monographischen 
Bearbeitung des II. Chro-
mosoms von Drosophila c 
durch BRIDGES und MOR
GAN (1919) als Mutanten Abb.7. Riemenfhigelig (strap). (Nach BRIDGES·MORGAN.) 

des Punktes 67,0 darge-
stellt werden konnten, und die also mit dem Normal-Allel zusammen 
cine funfgliedrige Allelenreihe von der Form 

+ vg , vgn, vga, vg', vg 
bildeten, traten weiterhin die nach Entstehungszeit und -kultur 



GUNTHER JUST: 

J 

5 

Abb.8. KnickfliigeJig (antlered). (Nach BRIDGES·MoRGAN.) 

Abb.9. Fltigellos (No·wings). (Nach T. H. MORGAN.) 
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nicht bekannte Mutante flugellos (No-wings, vgNw) , die durch ihren 
Namen ausreichend gekennzeichriet wird (Abb.9) (MORGAN 1929), 
dann die von MOHR (1932) mitgeteilten, in seinen Kulturen einige 
Jahre zuvor aufgetretenen Mutanten nicked (vgni) (Abb. IO,2) und 
notched (vgno, Abb. IO,4 und I I). 

Abb.1 1. Mutante notched. (Nach O. L. MOHR.) 

Abb. 12. Fliigelkerben bei heterozygoter 
Verbindung von nick (vgH) mit vestigial 

(vg) (sog. nick-vestigial-compound). 
(Nach BRIDGES-MoRGAN.) 

a 

d 

Abb. 13. Homozygote (a) und heterozygote (b, c, d) 
Auspragung der hitze-induziertell wingless-Gene. 

(Nach H. H. PLOUGH und PH. T. lVES.) 

a vgNO/vgYO 

b Vg·V01/ + t'(J 

c vg·Voz/ + vg 

d vgNoa/ +J1{1 

Beide Mutanten sind durch Ruckmutation in vestigial-Kulturen 
entstanden, vgno in einer black purple vestigial Lobe-Kultur, vgni in 
einem rein en vestigial-Stamm. Homozygote notched-Fliegen konnen 
vollig normal aussehen; denn nur bei etwa 40 % der Tiere sind 
die Flugel durch Auskerbungen an der Fli.igelspitze gekennzeichnet 
(Abb.10,4). Homozygote nicked-Fliegen gar haben uberhaupt keine vom 
normal en Bau abweichenden Flugel (Abb. IO,2); erst bei heterozygoter 



Multiple Allelie und menschliche Erblehre. 

Verbindung mit dem vg-Allcl vermag sich vgni in schwachen Einker
bungen am Fltigelrand phanisch zu auDern und auch dies nur in 
etwa 30 % der FaIle (Abb.1O,2 unten). Das gleiehe gilt, nur in etwa 
doppelt so hohem Prozentsatz der Penetranz (= Manifestations· 
haufigkeit) fUr die heterozygoten Trager eines nick- und eines vestigial· 
Gens (Abb. 12, vgl. 
aueh Tabelle 4 und 
deren Erlauterung), 
wahrend die homozy
goten Trager dieses 
oben bereitserwahnten 
Gens nick (vgn) eben
falls normale Fliigcl 
besitzen (Abb. 10,3). 

Soeben (I935) be
richten PLOUGH und 
rYES nun noeh iiber 
drei weitere Allele, die 
auf dem Wege hitze
induzierter Mutation 
entstanden sind und 
sieh im homozygoten 
Zustande (Abb. 13 a) 
in einer Riiekbildung 
der Fliigel zu kleinen 
Stiimpfehen und im 
Fehlen der Halteren, 

Tabelle 4. Ergebnisse von Kreuzungen 

black nick 3 ( ~ ~r) X vestigial ~ ( ! ~: ) . 
(Nach C. B. BRIDGES und T. H. MORGAN.) 
Die "Compounds" vgn /vg sind phiinisch teils 

normal-, teils kerbflugelig; letzteres trifft, wie die 
untere Hiilfte der Tabelle zeigt, fUr 82 % der ~~, 
aber nur 45 % der 33 zu. 

17. II. 15 vestigial Wild-Typus nick 

2464 162 56 85 
2465 99 50 56 

zusammen 261 106 141 

3·2.16 \' I 5 \' I 5 \' 5 

3095 5 I - 4 8 2 
3096 31 40 5 31 35 10 
3097 7 6 I I 7 3 
3419 35 30 9 15 51 15 
3420 35 42 II 22 33 27 
3421 42 35 14 22 48 20 

zusammen 155 I 154 40 I 95 181 I 77 

im weibliehen Gesehleeht aueh in Sterilitat auDern. In heterozygoter 
Verbindung mit dem Normal-Allel unterseheiden sich die drei wing
less-Allele (vg-Yo" vgNO" vgNO,) im Umfang der von ihnen bedingten 
Randauskerbungen des Fliigels (Abb. 13 c, d, e). 

Zu diesen nunmehr bereits 8 + 3 in homozygoten und hetero
zygoten Formen (vgl. Abb. 10 und 20) bekannten Allelen der vesti
gial-Serie kommen dann noeh eine Anzahl weiterer Allele, die nur 
in heterozygoter Verbindung mit +vg lebensfahig sind, die also domi
nante Fliigelauskerbungs-Gene mit rezessiver Letalwirkung darstellen 
(vgl. Abb. 10). Auf sie gehen wir nieht naher ein. 

Die Gesamtserie der vg-Allcle besteht also insgesamt aus einer 
ltOehst betraehtliehen Anzahl von Gliedern, wobei die kiinftige 
Entdeekung weiterer Mutanten des offenbar mutationslabilen Gens 
eher wahrseheinlich als unwahrseheinlieh ist. 

Wenn nun aueh Allelen-Serien von derartigem Umfang nur in 
einigen Fallen fiir Drosophila bekannt sind, so gibt es doeh eine ganze 
Anzahl von Genen, fiir die bereits fiinf oder mehr Allele angefiihrt 
werden konnen (Tabelle 5). 

Ergebnisse der Biologie XII. 16 
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Tabelle 5. 
Zusammenstellung von Fallen mit h6herer Zahl multipler Allele 
bei Drosophila melanogasler. (Auszug aus einer Tabelle in C. STERN 1930.) 

Allel·Gruppe 

kurzborstig (bobbed, bb) 
breit (broad, br) 
abgeschnitten (cut, el) 
Ebenholz (ebony, e) 
gegabelt (forked, f) . . 
Pille (lozenge, lz) . . . 
rosa (pink, P) 
rudimentar (rudimentary, r) 
Schild (scute, se) . . . . 
abgestutzt (Truncate, T). 
stummelfliigelig (vestigial, vg) 
weiB (white, w). . . 

Zahl der Allele 

viele 
5 + I oder 2 

6+ 
8+ 
6 
6 
6 
6+ 
7+ 
7 
8 1 

I II 

Wichtige betroffene lIlerkmale 

Borsten, Fertilitat 
Fliigel 
Fliigel 
Farbung, Spermatheken 
Borsten 
Augenoberflache, Fertilitat 
Augenfarbe 
Fliigelform, Fertilitat 
Borsten 
Fliigel, Thorax 
Fliigel 
Augen, Spermatheken 

3. Aussichten und Schwierigkeiten des Nachweises 
multipler Allelie beim Menschen. 

Es kann nach dem im vorigen Kapitel Ausgefilhrten eher als 
wahrscheinlich denn als unwahrscheinlich bezeichnet werden, daB 
sich auch beim Menschen sowohl unter normal en Erbcharakteren wie 
unter pathologischen Erbcharakteren, zumal wenn diese in einer 
gewissen Haufigkeit und Verbreitung und dazu in einer gewissen 
Manifestationsvariabilihit vorkommen, auch solche finden, denen 
nicht nur ein einziges mutiertes Gen, sondern dieses Gen in Form 
verschiedener Allele zugrunde liegt. 

Zwischen dieser prinzipiellen Einsicht und dem mehr oder weniger 
gesicherten empirischen Nachweis derartiger alleler Formen von 
Erbanlagen des Menschen liegt allerdings ein urn so weiterer Weg, 
als beim Menschen, fur den die Verifizierung einer heuristischen 
Hypothese durch ein zweckentsprechendes Experiment ja nicht in 
Betracht kommt, das Vorhandensein multipler Allele durch vollig 
andersartige genetische Verhaltnisse vorgetauscht werden kann. Es 
ist notwendig, hierauf etwas naher einzugehen, urn den mit der 
Gesamtmaterie weniger vertrauten Leser vor fehlerhaften Schlussen 
zu bewahren und ebenso den mit den Vorstellungen der multiplen 
Allelie arbeitenden Genetiker vor dem MiBverstandnis zu schutzen, 
als ubersahe er die zahlreichen Fallstricke, die auf seinem Forschungs
wege liegen. 

Zunachst liegt eine besonders groBe Schwierigkeit darin, daB, 
wie wir durch zahlreiche Tatsachen sowohl filr Drosophila wie auch 
filr andere genetisch genauer studierte Tier- und Pflanzenformen 
wissen, phdnisch nicht unterscheidbare, dabei aber vom N ormalen in 

1 Vgl. S. 232 und 236f. 
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gleicher Weise abweichende Erbcharaktere auf verschieden lokalisierte 
Gene zuriickgehen konnen. Um ein eindrucksvolles Beispiel dieser 
Art anzufuhren, nennen wir die drei im Verlaufe weniger Jahre in ganz 
verschiedenen Kaninchensbimmen aufgcfundenen mutativ entstan
denen Kurzhaar-Typen (Tabelle 6), deren genetische Analyse durch 

Tabelle 6. Auffindung cler Kurzhaar-Rassen des Kaninchens. 
(Nach den Angaben von H. NACHTSHE1M.) 

I 
Erstmalig gefunden 

Gen Name der Kurzhaar-Rasse 
im Jahre von wo 

rex Rex -Kaninchen 1919 einem Bauern westfranzosisches 
Dorf 

dek Deutsch -K urzhaar 1926 Hamburger Zuchter Lubeck 
oder Wollrex 

nok Normannen-Kurz- 1927 Besitzerin einer Normandie 
haar Kaninchenfarm 

NACHTSHEIM ergab, daD dieser Fellcharakter in den drei genannten 
Stammen durch Mutation je cines anderen, insgesamt also dreier 
verschieden lokalisierter Gene entstanden ist. Zwei dieser Gene, 
rex und dek, liegen im gleichen Chromosom, 10-12 Morgan-Einheiten 
voneinander entfernt, gehoren also der gleichen Koppelungsgruppe an; 
das dritte Gen, nok, liegt in einem anderen Chromosom. Diese Tat
sache, von deren naherer theoretischer Erorterung unter Beruck
sichtigung gewisser Bcfunde und Gedankengange der Drosophila
Forschung hier abgesehen werden muD, ist besonders deswegen 
bemerkenswert, weil in allen drei Fallen dieser mutativen Ande
rung des Fellcharakters das konstitutionspathologische Gesamtbild, das 
primar wahrscheinlich auf cine Anderung der inkretorischen Situa
tion zuruckgefuhrt werden kann, auBer durch die Hemmung der 
Haar-, vor allem der Grannen-Entwicklung, durch die die samtartige 
Weichheit des Fells der Kurzhaar-Tiere bedingt ist, auch noch durch 
cine Reihe weiterer morphologischer und physiologischer Eigenttim
lichkeiten gekennzeichnet ist. Die Haare sind auch in der Form vcr
andert und brlichiger; durch den die Sekretion anreizenden EinfluD 
der verkummerten, oft zum Augapfel hin gekrummten Wimpern 
kommt es zu Augenerkrankungen, unter Umstanden zur Erblindung; 
bei dem oft sttirmischen Verlust des erst en Haarkleides besteht cine 
stark erhohte Sterblichkeit der Jungtiere; zu der wahrscheinlich 
ebenfalls erhohten vorgeburtlichen Sterblichkeit kommt ein niedri
geres Geburtsgewicht, Neigung zu rachitischen Erscheinungen und 
Anfalligkeit fur Erkrankungen der Luftwege. NACHTSHEIM schlieBt 
seine kurze zusammenfassende Darstellung seiner Ergebnisse mit 
den in unserem Zusammcnhang mitteilcnswerten Satzen: "Die ge
netische Analyse des Merkmalskomplexes "Kurzhaar" konnte beim 

16* 



244 GUNTHER JUST: 
======================~==================== 

Kaninchen desha1b noch yerha1tnismaDig 1eicht durchgeftihrt werden, 
wei1 die drei Kurzhaarmutationen von Anfang an in - wenn ich 
so sagen darf - genetische Hande gcfaUen sind. Hatten wir die 
Untersuchungen an einer Kaninchen-Popu1ation begonnen, in der 
aUe drei Faktoren bereits vorhanden waren, ohne daD \Vir ihren 
Ursprung kannten, so ware die Analyse vie1 schwieriger gewesen. 
Immerhin - sie hatte sich experimentell sch1ief31ich auch dann zu 
dem jetzigen Ergebnis £uhren lassen .. Nun stelle man sich abcr 
einma1 vor, daD in einer Menschen-Popu1ation ein Erb1eiden vor
kommt, das genetisch in ahn1icher Weise verschieden bedingt ist 
wie der Merkma1skomp1ex "Kurzhaar" beim Kaninchen. Bei der 
Unmog1ichkeit einer experimentellen Prufung ware hier der Ver
such einer genetischen Analyse ein fast hoffnungs10ses Unterfangen." 

Bestehen so nicht zu unterschatzende Schwicrigkeiten in bezug 
auf die Unterscheidbarkeit scheinbar zu identi£izierender Erbkrank
heitsphanomene, so bestehen ahn1ich groDe Schwierigkeiten in bezug 
auf die moglicherweise notwendige I dentijizierung anscheinend zu 
unterscheidender Erbkrankheitsjormen, in bezug auf die genetisch 
richtige Beurtei1ung also solcher erbpatho10gischer Erscheinungen, 
die sich in einer mehr oder weniger groDen Variabi1itat prasentieren. 
Der besondere Auspragungscharakter - die Spezijitiit --, der k1inische 
Auspragungsgrad - die Expressivitiit -, ja, der Manifestations
durchbruch a1s solcher, die Hiiujigkeit der Manifestation also - die 
Peneiranz - konnen ja bei einer Erbkrankheit - wie bei jedem 
erbbedingten Vorgang - mehr oder weniger konstant oder mehr 
oder weniger variabe1 sein. Die Ursachen dieser Variabi1itat konnen. 
wie bereits gesagt, hochst verschiedenartige sein, beginnend mit 
anderen Genen, die sich a1s Modifikatoren eines sich sonst anders 
auspragenden genbedingten Entwick1ungsab1aufs erweisen, bis hin zu 
den modifizierenden Einfltissen der extraindividuellen Umwe1t. 

So besitzt, urn wieder an unser Beispiel aus der Erbpatho10gie von 
Drosophila anzukntipfen, das Gen vestigial einen weiten Schwankungs
bereich phiinischer M anijestationsmoglichkeiten, und zwar sowoh1 in 
seiner Expressivitiit wie in seiner Spezijitiit. 

LaDt man die homozygoten vgjvg-Tiere in verschieden hohen 
Temperaturen aufwachsen, so erha1t man - bei sonst vollig gleichen 
Entwick1ungsbcdingungen - cine Rcihe von FliigelgrofJen, die in 
einem cinigermaDen kontinuierlichen Fortschreiten 1 von einem k1eincn 
Fltige1sttimpfchen (in einer Versuchsreihe von H. RIEDEL etwa 0,35 mm 
Lange bei 15°) bis zu zwei- und dreima1 so 1angen Fltige1n bei hbherer 
Tcmpcratur (ctwa 0,5 mm bei 25°, etwa 1,3-1,4 mm bei 34°) ftihrt, 
wenn auch diese VergroDerung des vestigia1-Fltige1s mit ansteigender 
Temperatur, der ein umgckehrter ProzeD beim norma1en Fltige1, 

1 Auf das Verhalten des \Vild- und des vestigial-FlU gels bei den Tempe
raturen von 15 0 C abwarts kann hier nicht eingegangen werden; vgl. Abb. 14. 
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Abb. 14. Abbangigkeit der Fliigellange 
von der Entwicklungstemperatur 

bei Drosophila melanogaster aus der Kreuzung 

Obere Kurven: 
wild 'I X wild $ 1 Fliigellangen 

____ wild 'I X vestigial $ derWeibchen 
Untere Kurven: 

-.-.-. vestigial 'I X wild $ FliigeJlangen 
der l\Hinncben 

. . . . Weibchen \

O._OO_OOFlugel
Hi.ngen der 

und veshgJal 'I X vestlgJal $ __________ Flugel-

(Kacb H. I<IEDEL.) 

langen der 
Mannchen. 

, 

. 

namlich eine allmahliche Verkleinerung mit ansteigender Temperatur, 
entspricht, keine lineare Funktioil darstellt (Abb_ 14). 
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Mit dieser FliigelvergroBerung verbindet sich CIne hochst be
trachtliche Umbildung des Fliigels auch in morphologisch-patholo
gischer Hinsicht_ Die VergroBerung besteht namlich nicht etwa in 
einer VergroBerung des Stummelfliigelchens als solchen, d. h. in 
einem einfachen proportionalen vVachstum, sondern vielmehr in 
emem Zuwachs immer weiterer apikal- und marginalwarts gelegener 

~ 1'1,00 

~ ____ ~ 1'1,00 

~o ." V ;Vo 

____ --~N 

Fliigelteile zu dem bei den 
kleinsten Stummelfliigel
chen zunachst vorhandenen 
Basalteil des Fliigcls, der 
dem Basalteil des normalen 
Fliigels entspricht. Diesem 
morphologischen Zuwachs 
parallel geht notwendiger
weise cine schrittweise Zu
nahme der Fliigeladerung 
(Abb. IS und 16), von deren 
Einzelheiten hervorgehoben 
sci, daB die 2. Langsader 
(auch die 3. und 4.) gerade 
bei den langeren Fliigelchen 
der vgjvg-Tiere oft vor Er
reichung des Fliigelrandes 
endet. Die Verkiirzung der 

N 2. Langsader in Auswirkung 

~ 
and.er~r Allele der vestigial

o --., -------=== Serle 1St von MOHR genauer 
V studiert worden (Tabelle 7, 

unterer Teil, S.256-257). 
JO,9° Diese Formumwandlun

Abb. IS. Flugel von vg'vg-Fliegen aus verschiedenen Ent- gen des vgjvg-Fliigels mit 
wicklungstemperaturen. (Nach H. RIEDEL.) Die Buchstaben . d T 

bezeichnen vergleichbare Punkte der Flugel. anste1gen er emperatur, 
deren rein modifikatorischer 

Charakter sich deutlich darin zeigt, daB auch zwischen rechtem und 
linkem Fliigel cines und desselben Individuums GroBen- und Form
unterschiede bestehen konnen (Abb. 16), tiihren in ihren extremeren 
Formen zu Bildungen, die in hohem Grade strap- und antlered-ahnlich 
sind (vgl. z. B. Abb. IS, 16 und 7,8). 

Es besteht also hier, auf den Menschen exemplifiziert, die Situa
tion, daB ein mehrmals angetroffenes qualitativ wie quantitativ 
gleichartig erscheinendes pathologisches Erbmerkmal, wie es vielleicht 
zunachst einfach als klinischer Befund zur Beobachtung kommt, 
aut zwei verschiedenen AZZelen beruhen kann, die sich unter verschie
denen Entwicklungsbedingungen entfaltet haben, wah rend klinisch 
verschiedenartige Bildungen aut ein und dasselbe AZZel zuriickgehen 
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konnen. VerhaJtnismaDig geringfligige Unterschiede etwa der intra
uterinen Bedingungen konnten also in Verbindung mit genetischen 
Differenzen, deren Auswirkung dem EinfluD dieser AuDenbedin
gungen entgegen arbeitet, schliei31ich zu gleichen klinischen Bildern 
fuhren. 

~~ ~ 
Abb. 16. Flogel von vg!vg·Fliegen bei 32,9' (links) bzw. 34' (rechts) Eutwicklungstemperatur. Die Fliigelz a 

und 2 b geh6ren dem gleichen Tier, desg1. 5 a und 5 b. VergroOerung schwacher aIs in Abb. IS. 
(Nach H. RIEDEL.) 

Es sei hier - zunachst im Sinne einer bloDen Veranschaulichung -
an einen Erbfall erinnert, der in der ungeheuren Mannigfaltigkeit 
des individuellen Krankheitsbildes - nicht nur in bezug auf Vor
handensein oder Fehlen von Einzelsymptomen, sondern auch in 
bezug auf Intensibit, zeitliches Mit- und Nacheinander, Vikariieren 
usw. dieser Symptome - ein wesentlich komplizierteres Ausgangs
material fur eine genetisch-entwicklungsphysiologische Analyse dar
stellt, als das fur die Manifestation der Allele der vestigial-Serie gilt, 
deren - wenn auch groDe - Mannigfaltigkeit sich insgesamt doch 
auf ein flachenhaftes und darum verhaJtnismaDig leicht ubersehbares 
morphologisches Gebilde, und dazu auf ein an morphologischen 
Ausmodellierungen verhaltnismaDig armes Gebilde wie den Droso
phila-Flugel bezieht. Wir denken an die Schizophrenie. DaD ihre 
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Manifestation als solche nicht allein von der schizophrenen Veran
lagung abhangt, und daB die auslosende Reizsituation exogener Natur 
sein kann, wissen wir durch die Zwillingsbefunde LUXENBURGERS, der 
unter 21 erbgleichen Zwillingspaaren nicht weniger als 7 Paare, 
d. h. den betrachtlichen Satz von einem Drittel, fand, von denen 
nur ein Partner schizophren, der andere nicht-schizophren war, 
und wissen wir weiterhin durch die Befunde von JOH. LANGE tiber 
diskordantes symptomatisches Verhalten bei erbgleichen Zwillings
paaren, deren beide Partner schizophren sind. Der Erbgang der 
Schizophrenie, tiber deren Ausbruchswahrscheinlichkeit bei den 
naheren und weiteren Verwandten Schizophrener wir ja durch die 
empirisch-prognostischen Untersuchungen der RUDINSchen Schule 
wohl unterrichtet sind, gilt nach der heute allgemeinen Auffassung 
als jedenfalls nicht monomer, sondern durch die Zusammenarbeit 
von mindestens zwei rezessiven Gen-Paaren bedingt. Wir teilen die 
Auffassung von J. LANGE u. a. Autoren, daB die Schizophrenie-Gene 
in verschiedenen allelen Zustanden vorkommen dtirften, als Allele 
gleichsam eines schwereren oder weniger schweren Storungsvorgangs 
der psychischen Entwicklung, mochten hier aber eben auf die weitere, 
nach dem Gesagten nicht fern liegende Moglichkeit aufmerksam 
machen, daB das Zusammenwirken solcher Allele verschiedener 
Wirkungsintensitat mit verschieden stark einwirkenden "AuBen"
bedingungen vielleicht auch unter dem Gesichtspunkt zu betrachten 
ware, daB die Verhaltnisse hier ahnlich liegen wie bei den von den 
vg-Allelen ausgelosten Entwicklungsstorungen. 

Die Komplikation der ganzen Sachlage tritt in noch helleres 
Licht, wenn wir schliei31ich, wieder an unser Beispiel der vg-Allele 
ankntipfend, auf die Moglichkeit hinweisen, daB der gleiche phanische 
Effekt, der erstens "normalerweise" von einem bestimmten AUel, zwei
tens von einem anderen Allel unter bestimmten Auf3enbedingungen 
erreicht wird, noch auf einem dritten Wege zustande kommen kann, 
namlich durch die Zusammenfiigung zweier verschiedener Allele zu 
einem "compound". Man vergleiche die Abb. 17 und 20, um dieses 
anschaulich zu begreifen. Es entstehen beispielsweise 1 strap-ahnliche 
Fltigel, die in Winkeln von 45 0 yom Korper abstehen, wenn ein vgNo_ 
und ein vgno-Allel heterozygot vereinigt sind (MOHR, bei PLOUGH und 
IVES). 

Nach den vorstehenden Ausftihrungen konnte es fast als aus
sichtslos erscheinen, multiple Allelie beim Menschen nachweis en zu 
wollen. Erscheint es gerade hier doch als prinzipiell ebenso berechtigt, 
z. B. klinisch Gleiches als trotzdem genetisch Ungleiches anzusehen, 
wie umgekehrt auch klinisch Verschiedenes als genetisch Gleiches -

1 Weitere Einzelheiten siehe in der ErkUirung zu Abb. 17. 
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und scheint SO statt der wunschenswerten praZlsen und exakten 
Unterbauung einer bestimmten Erbhypothese ein in jeder Hinsicht 
unsicherer Boden gegeben zu sein. Gleichwohl besteht, wie wir 
sehen werden, nicht nur die Moglichkeit exakter Arbeit auf diesem 
Gebiet, sondern es konnen bereits gesicherte Ergebnisse vorgelegt 
werden, die die prinzipiell anzunehmende Gultigkeit des Prinzips 
der multiplen Allelic fur den Menschen auch empirisch und exakt 
beweisen. 

Es kann an dieser Stelle genugen,· auf zwei Punkte aufmerksam 
zu machen, die zeigen, in welcher Weise cine Uberwindung der ge
schilderten Schwierigkeiten moglich sein kann. 

Erstens kann die Tatsache der phanischen Variabilitat krank
hafter Erbmerkmale in Beziehung gesetzt werden zur Verb rei tung 
bestimmter derartiger Varianten innerhalb oder auBerhalb bestimmter 
Familien, Sippen auf der einen Seite,· Altersklassen, Lebensverhalt
nisse usw. auf der anderen Seite. 

Beispielsweise kann der Nachweis, daB ein variierendes Merkmal 
intrafamiliar mehr oder weniger konstant bleibt, einen - wenn auch 
ohne nahere Prtifung hypothetisch bleibenden - SchluB erlauben. 
1st namlich ein Erbcharakter interfamiliar mehr oder weniger variabel, 
intrafamiliar dagegen mehr oder weniger konstant, so bedeutet das 
mit hoher Wahrscheinlichkeit, daB modifikatorische Gene auf den 
familiaren Typus des betreffenden pathologischen Erbcharakters 
keinen EinfluB haben, es sci denn, daB cine mehr oder weniger starke 
Inzucht eine im ganzen hohere erbstrukturelle Ahnlichkeit unter 
den Mitgliedern des Familienkreises bedingt. 

Fehlt namlich eine solche stiirkere Inzucht, so ist bei dem dauern
den Hineinkreuzen familienfremden Erbgutes in die Sippschaft, in 
der die krankhafte Erbanlage zur Beobachtung kommt, zu erwarten, 
daB bald diese, bald jene Gene zu dem Gen, das den krankhaften 
Erbcharakter bedingt, hinzutreten, und daB daher zwischen den 
Familienmitgliedern Manifestationsunterschiede von ahnlicher Art 
und ahnlichem AusmaB zustande kommen, wie sie sich beim Ver
gleich solcher Erbkranken aus verschiedenen Sippschaften auffinden 
lassen. Eine immer wieder von neuem eintretende und immer 
wieder andersartige Neukombination des krankhaften "Familien"
Gens mit "familieneigenen" und "familienfremden" Modifikations
Genen vermag eben wohl zu intrafamiliarer Manifestationsmannig
faltigkeit, dagegen nicht zu intrafamiliarer Manifestationseinheitlich
keit zu fuhren. Das Auftreten interfamiliar differenter, intrafamiliar 
aber spezifischer Krankheitsbilder spricht daher nicht fur, sondern gegen 
eine Erklarung der Variabilitat des Krankheitsbildes durch Modi
fikationsgene. 

Kann man nun weiterhin auf korrclationsstatistischem Wege 
cine entscheidende Mitwirkung von Umweltfaktoren an der Pragung 
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des familiaren Krankheitsbildes ausschlieBen, so erhalt der Gedanke 
an das Vorliegen multipler Allele, die auf verschiedene F amilienkreise 
verteilt sind, eine entsprechende Wahrscheinlichkeit. Selbstverstiind
lich bleibt cine solche Annahme auch dann immer noch zunachst 
cine Arbeitshypothese und bedarf weiterer Bestatigung. 

Zweitens und vor allem aber ist darauf hinzuweisen, daB das 
Studium multi pier Allelic beim Menschen genau so wie frliher das 
Studium der elementaren Erberscheinungen - und wie ja doch im 
Anfang einmal auch die experimentelle Arbeit selbst -- zunachst 
von solchen Erbmerkmalen ausgehen muB, die durch eine gewisse 
Konstanz in ihrer Manifestation (Umweltstabilitiit) ausgezeichnet 
sind. Wo sich cine solche relative Umweltstabilitat in Hinsicht auf 
Penetranz, Spezifitiit und Expressivitat des betreffenden Gens 
findet, ist die Moglichkeit einer Verfolgung des betreffenden Erb
charakters und der ihnen zugrunde liegend gedachten multiplen 
Allele sowohl in familienstatistischen wie in populationsstatistischen 
Untersuchungen gegeben. Dieser Fall liegt in besonderer Klarheit 
bei den Blutgruppen vor (s. S. 271). 

In diesem Zusammenhange ist noch einer weiteren, speziell fur 
den Menschen geltenden Komplikation flir die Erforschung hetero
phaner krankhafter Erberscheinungen zu gedenken: namlich der 
Tatsache, daB schwerere korperliche oder psychische Anomalien 
und Krankheiten zu sozialem Herabsinken zu fiihren vermogen [vgl. 
etwa bei BREMER (1922) oder CURTIUS (1932, 1933)], und daB sich auf 
diese Weise, also auf dem Wege cines sozialen Selektionsvorganges, in 
bestimmten Sippschaften krankhafte Erbanlagen verschiedenster Art 
anhaufen konnen. Die betreffenden Sippschaften stellen so Sammel
becken, Vermehrungszentren und H erde mannigfaltiger mendelistischer 
Kombination fur derart verschiedene krankhafte Erbanlagen dar. Wenn 
nun der Erbforscher, wie er es notwendigerweise oft tun muB, von 
einem phanischen Gesamtstatus der betreffenden Sippschaft aus 
an die konstitutionspathologische und genetische Analyse herangeht, 
so kann die Gefahr bestehen, daB reine Zufallskombinationen -
und zwar eben Kombinationen hochst mannigfaltiger Art - von 
genetisch an sich nicht zusammenhangenden, durch das soziale 
Sieb indessen zusammengeflihrten krankhaften Erbanlagen ein in 
wechselvollen phiinischen Gestaltungen sich manifestierendes Syndrom 
vortiiuschen. 

Beziehen sich derartige in einer Sippschaft zusammengewlirfelte 
Gene gar auf gleiche morpho- oder psychogenetische Vorgange, so 
konnen Krankheitsgesamtbilder entstehen, deren genetischer Kombi
nations charakter nur dann erkennbar wird, wenn die betreffenden 
krankhaften Anlagen infolge einer nicht zu allgemeinen Verbreitung 
bzw. einer nicht zu groBen Umweltlabilitat auch in ihrer isolierten 
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Manifestation klinisch und genetisch hinreichend bekannt sind. 
Anderenfalls konnte -- wie man sieht, faJschlicherweisc - der Ge
danke an polyphane vVirkung cines Gens, an multiple Allelic oder 
ahnliches naheliegend erscheinen, ohne daB die Moglichkeit ent
sprechender kritischer Unterscheidungen gegeben sein mtiBte. 

Zur Veranschaulichung derartiger Zusammenhange - und natilr
licherweise durchaus nur im Sinne einer Demonstration des Prinzipicl
len - seien aus einer unter ganz anderen Gesichtspunkten untcrnom
menen Untersuchung tiber die Zusammenarbeit einiger Gene bei der 

FlUgelausbildung von Drosophila (CSIK 1935) eInlge keiner wciteren 
Erklarung bedtirfende FlilgelmiBbildungen in den Abb. 18 und 19 
demonstriert, meist homozygote Auspragungen jeweils eines, zweier 
oder drcier krankhafter Flilgelbildungs-Gene. Man vermag so eine 
eindrucksvolle Vorstellung der auf diesem Wege moglichen Mannig
faltigkeit pathologischer Erscheinungsbilder cines und desselben 
Organs zu bekommcn. Man stelle sich weiterhin, urn die Schwierig
keiten einer Analyse derartiger FaIle beim Menschen sich vollig klar 
zu machen, folgenden Modellversuch vor: Es ware bei Drosophila 
ktinstlich durch Kombination mehrcrer weniger bekannter, in ihrer 
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Manifestation womoglieh umweltlabiler Gene ein flir diese Gene zum 
Teil heterozygoter "Krlippel-Stamm" produziert worden, der von 
zwei unabhangig voneinander arbeitenden Untersuehern einmal mit 
experimentellen Mitteln, also dureh Kreuzung, Sehaffung konstanter 
Entwieklungsbedingungen usw., zu analysieren ware, das andere 
Mal mit rein vergleichenden und statistischen Methoden. DaB wir 
librigens aueh dies en Hinweis nieht in einem resignierenden Sinne 
meinen - und meinen konnen -, ergibt sieh aus unseren Gesamt
ausflihrungen wie aus unseren bisherigen Arbeiten zum Thema der 
multiplen Allelie beim Mensehen zur Genlige. 

4. Weiteres fiber multiple Allelie und 
Entwicklungsphysiologie. 

Die besondere Aufmerksamkeit, die der Erseheinung der multiplen 
Allelic in entwieklungsphysiologischer Hinsieht zukommt, ergibt 
sich nieht zuletzt aus der Tatsaehe der oftmals mogliehen quantitativen 
Seriierbarkeit der phanischen Manifestationen multi pier Allele, von 
der aus man nicht nur zu Fragestellungen liber das Wesen der Allele 
und ihrer gegenseitigen Untersehiede, sondern fast zwangslaufig 
zu Erorterungen gerade auch naeh der quantitativen Seite hin ge
drangt wird. Gerade auch der spezieHe Gegenstand, auf den unsere 
vorbereitenden Ausflihrungen hinzielen, wird unserer Uberzeugung 
nach in Zukunft vielfaltige Gelegenheit bieten, in die Diskussion 
darliber einzugreifen, ob - wie das in neuerer Zeit vor all em von 
GOLDSCHMIDT postuliert worden ist - dem am Ausgangspunkt 
der individuellen Entwicklung stehenden Gen-Geflige ein quantita
tiver Charakter zukommt, ob also im besonderen die Allele unter
einander quantitativ verschieden sind, oder ob nur die von ihnen aus
gel osten Entwicklungsprozesse sieh in dieser Weise eharakterisieren 
lassen. Ohne daB an dieser Stelle zu dies en Fragen SteHung genommen 
werden mliBte, scheint es uns jedenfalls erlaubt, mit quantitativen 
Grundlagen flir die dureh multiple Allele bedingten Prozesse grund
satzlich zu reehnen, selbst dort, wo quantitative Seriierungen nicht -
oder doch, bei dem geringen Stand unserer hierauf bezligliehen 
entwieklungsphysiologischen Kenntnisse, noch nicht - moglich 
erscheinen. Wir dlirfen dabei flir unsere Zwecke durehaus davon 
absehen, ob diese quantitativen Grundlagen nun in engerem Sinne 
gen-struktureller oder in weiterem Sinne gen-funktioneller Art sind; 
es genligt flir uns zunachst die Moglichkeit einer quantitativen 
Auffassung iiberhaupt. Wir fligen aueh ausdrlicklich hinzu, daB 
die, wie wir glauben, begrlindete Vorstellung, daB zwischen den 
Genen Beziehungen quantitativer Art bestehen, keineswegs an die 
weitere Vorstellung gebunden ist, daB es zwischen allclen Genen 
nur quantitative Unterschiede gabe, noeh auch, daB quantitativ 
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unterschiedene Gene nur so 
unterschieden waren 1. 

Von den zahlenmaBigen 
Analysen multipel- allel- be
dingter Entwicklungsvor
gange, dic sich an GOLDSCHMIDTS 
grundlegcnde Untersuchungen an
schlieBen, seien hier wiederum nur 
auf vestigial- Allele bezligliche be
sprochen. 

MOI-IR teilt auf Grund der pro
zentualen Haufigkeit (Penetranz) 
und der GroBe (Expressivitat) der 
F1i.igelausbuchtungen usw. bei den 
homozygoten und den heterozygoten 
Tieren den von ihm untersuchten 
Allelen der vestigial-Serie jc einen 
numerischen Wert zu (vgl. Abb. 20 

und Tabclle 7), wobci er zu der Seric 
vgZ\"W 6 
vg 10 
vg"" 15 
vgni 22 

+ vg 30 

gelangt. Eincm homozygot-flligel
losen Tier kommt also in diescr Hin
sichtderWert6+6= 12, einemnor
malen +vg/+Vg-Tier der Wert 60 zu. 
Bei 37 liegt die Schwelle flir die erste 
und zweifelhafte Andeutung von 
Einkerbungen, bei 25 die Schwelle flir 
ein von nun an konstantes Auftreten 
cines schon starker ausgebuchteten 
Flligels, zugleich auch die Schwellc 
flir die crstc Abweichung des Ge
samtflligels vom Wild-Typ, von 20 

an sind die Flligel nur noch Stlimpfe, 
von 12 an fchlen sic liberhaupt. Die
ser Flligelumbildungsreihe konform 
geht der Grad der Flligelspreizung, 
die Richtung der Skutellarborsten 
und der Rlickbildungsgrad der Hal· 
teren (vgl. Tabelle 7). 

1 Ahnlich formuliert OEHLKERS. 

255 
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Tabelle 7. Zwei numerische Seriierungen 

Genotyp vgl\,~w/vgNw Vg/Vg 
Nw 

I Vg/Vg I vgno Ivg 
Nw 

I vgno /-vg tgni Ivg Nw 

F1 tige1charakter Feh1en Stumme1 Knickflti- stark aus- aus-
geUihn1ich gezackt gezackt 

Einkerbungen in % 100 100 100 100 100 70,7 
Numerischer Wert 

des Genotyps 12 16 20 21 25 28 
Divergenz der Fltige1 ++ ++ ++ + +-
Aufgerichtete Skute1-

1arborsten ++ ++ ++ + +-
Rudimentare Ha1-

teren +++ ++ ++ + +-

Genotyp VgNw/VgNw Vg/Vg 
Nw I nil Nw Vg/Vg vg1tO Ivg Nw + vg/vg Nw 

vg vg 

V "k""t, ~.Ad" in % I unkontCOl-lunkon"OI-1 
1ierbar 1ierbar 

N umerischer \Vert. 6 13 I 

m&~~~----------------~ 
/l00 

600 
SOO 
'100 

300 

200 

mo~----------~------~ 
80 

~ 60 
~ SO 
~'IO 
1i 
,~ 30 

liO 

m~----------~~--------~ 
/l 

6 
S 

Ii 

10 fO 20 30 '10 sO 80 70 

Abb.21. Oberlebenskurven der langi1(igeligen und 
der stummelflugeligen F2 - Fliegen aus den rezi
proken Kreuzungen nicked ~ X vestigial ~ und 
vestigial ~ X nicked ~ von Drosophila melanogaster. 

(Nach H. LUERS.) 

100 unkontr01- 100 73,3 
1ierbar 

17 20 22 23 

Eine von der soeben mitge
teilten Reihe sowohl in der Hohe 
der numerischen Werte wie in der 
Seriierung selbst abweichende 
weitere Reihe ergibt sich, wenn 
auf Grund der Befunde an der 
2. Langsader die Seriierung vor
genommen wird; allerdings ver
tauschen nur die beiden Allele 
vgno und vgni ihre Pliitze in der 
Reihenfolge der Allele: 

vgNw 3 
vg 10 
vgni 14 
vgno 19 
+vg 20 

Bei 29 tritt die erste Verkiirzung 
der 2. Querader auf, die von 22 

ab konstant wird (vgl. Tabelle 7). 
MOHR macht auf entsprechende 

Ergebnisse von DOEZHANSKY auf
merksam, sieht aber offenbar in 
seinen Befunden keine entschei
dende Schwierigkeit gegen eine 
quantitative Deutung derselben 
im Sinne GOLDSCHMIDTS, weist 
allerdings darauf hin, daB "this 



Multiple Allelie und menschliche Erblehre. 257 

cler vestigial-Allele. (Nach O. L. MOHR.) 

Vgno Ivgno vgni Ivg + vg/vg Nw Vgni /Vg11,O + vg Ivg Vgni /vgni + vg /Vgno + vg /vgni I + vg 1+ vg 

einge- mit mit mit Wild- Wild- Wild- Wild- Wild-
schnitten Kerben Kerben Kerben Typ Typ Typ Typ Typ 

42,{ 27,1 1,3 0,2 0 0 0 0 0 

30 32 36 37 40 44 45 52 60 
- - - - -- - - -

- - - - - - - - -

- - - - - - - I - -

Vgni/Vg I vgni/Vgni I Vgno !vg I + vg !Vg I no! ni I vg vg Vg! ni I + vg Vgno /Vgno I + vg ! vtO I + vg ! + vg 

8,4 2,6 2,1 I 0 

I 
0 0 0 

I I 

0 

24 28 29 30 33 34 38 39 

clisproportionateness of the effect on different characteristics seems 
very hard to bring in accordance with GOLDSCHMIDTS theory in its 
simple form, even though we are aware that between the primary 
reaction and the end result there lies a long chain of intermediate 
reactions". GOLDSCHMIDT selbst hat aber bereits mit Recht darauf 
aufmerksam gemacht, daD die Moglichkeit einer gleichsinn'igen Seriier
barkeit der einzelnen phanischen Effekte von polyp han sich mani
festierenden multiplen Allelen keine notwendige Foigerung aus seiner 
quantitativen Theorie der multiplen Allelie sei. 

Von urn so hoherem Interesse indes sind in diesem Zusammen
hang Befunde von LUERS, der auf Grund seiner Untersuchungen der 
Lebensdauer bei Tragern verschiedener Allele der vestigial- Serie 
(Abb. 2 I) eine - wenn auch nur aus wenigen Gliedern 1 bestehende -
Reihe aufstellen konnte, die in bezug auf die durchschnittliche Lebens
erwartung der betreffenden Tiere mit der Fhi.gelausformungs-Reihe 
MOHRS zahlenmaDig in uberraschender Weise konform geht (Tabelle 8). 

Tabelle 8. (Nach H. LUERS, verkiirzt.) 

Genotypus 

vgni/vgni 
vgni/vg . 
vg/vgni . 
vg/vg 

I 
Numerischer Wert (MOHR) \ 

auf Grund der Fliigel-
a usformung berechnet 

44 
32 
32 
20 

Durchschnittliche 
Lebenserwartung 

40,0 
35,1 
34,3 
20,2 

Lebenserwartung 
nach Geschlech tern getrenn t 

Mannchen I Weibchen 

49,9 28,1 
45,2 22,5 
44,1 23,2 
21,7 r8,9 

1 Wegen der aus dieser Reihe herausfallenden Befunde an den vgnobpr
Fliegen sei auf die Arbeit von LUERS verwiesen. 

Ergebnisse der Biologie XII. 17 

0 

40 
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Der in der Tabelle 8 zum Ausdruck kommende Zusammenhang, 
der zu wirklicher Beweiskraft einer Unterbauung und Erweiterung 
durch neues Tatsachenmaterial bedarf [vgl. auch die bei STERN (1930, 
S. 45 und 46) mitgeteilten einschlagigen Befunde], ist aus folgenden 
drei Grunden von besonderer Wichtigkeit: Erstens werden hier zwei 
Prozesse zueinander in Beziehung gesetzt, deren einer einen wesent
lich morphogenetisch charakterisierten EntwicklungsteilprozeD dar

.............. _e .. _ ........... __ :::::: :::== :::,. C#~ .. 

I ... ······ 
......................... 

stellt, und deren anderer sich 
mehr auf das physiologische Ge-
schehen derGesamtentwicklung .' .. - bezieht_ Zweitens konnen die ...•. 

... im einen Faile nur erschlosse-
]I 

........ l nen Zahlen im anderen Falle 
direkt an den Tatsachen des 

1II 

••••• :
/.!.,.... Entwicklungsablaufs abgelesen 

, werden. Drittens aber erlaubt 
./ 

:. " ___ die Lebensdauer als Ganzes 

.f / / / eineweitereZerlegung in die ein-
: zelnen Zeitetappen, ermoglicht 

v 

)/ - """'::: also bei weiterer U ntersuchung 

, __ "-_,-,~,~"._,-,_,-,~,,._,:~:::,::,;;,;:;. ~,::~;,~j.>~----' ~~~e~b~e~~:~~~i~~~~~r~ ~~~ 
. _. bestimmter Teilablaufe, ihren 

~~t 

.... : gegenseitigen Vergleich usw. 
IX .,.:~:.::::::~:::.: •••• ~.;:.;;., •• _. __ .o.o •• __ ••• __ •• Es ist ja fur das entwick-

1--_-"--__ -'-__ -'-__ ---' ___ "- lungsphysiologischc V erstand-
I II III IV V 

--6iflf ______ 6ifl1A _Sclmei+ nis multipel-allel bedingter Vor-

--------·Ogi 
....... Kl1mamoto gange von besonderer Wichtig

.. ··········AomOf'i ....... Berlin 

••••••••••• /tokkuido ....... 8I1me 
Abb. 22. Pigmentierungskurven von im Raupenstadium 
dauernd dunklen, dauernd hell en und sog. intermediaren 
(erst helleren, dann dunkler werden den) Rassen des 

Schwammspinners (Lymantria dispar). 
(Nach R. GOLDSCHMIDT.) 

Die Abszisse gibt die Entwicklungszeit an, gemessen an 
dcr Zahl der Hautungen, die Ordinate den Pigmen

tierungsgrad, wobei 1 die dunkelste, X die hellste 
Pigmentierungsklasse ist. 

A keit, sie moglichst in ihrem 
unmittelbaren Ablaufscharak
ter zu erfassen_ Gerade hierin 
liegt auch die besondere Be
deutung der Untersuchungen 
GOLDSCHMIDTS am Schwamm
spinner ( Lymantria dispar). 
Bei Lymantria dispar konnte 
GOLDSCHMIDT zunachst fur 

einige sich auch morphologisch auspragende Charaktere ihre geneti
sche Grundlage in multi pIer Allelie nachweisen, namlich fur die 
Geschlechtsdifferenzierung (Zusammenspiel des cytoplasmatischen 
"F-Faktors" mit dem "M-Faktor", der in mindestens 7 allelen Formen 
vorkommt) und fur die Raupenfarbung (mehr als 16 multiple Allele). 
Aber auch rein physiologische Prozesse konnte er auf gleicher, wenn 
auch im einzelnen mannigfach modifizierter Grundlage analysieren: 
so die Hautungszahl der Raupe (dreigliedrige Allelenreihe, dazu zum 
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Teil cytoplasmatischer EinfluB), moglicherweise die Lange der Larven
entwicklung (wahrscheinlich eine Serie multipler Allele, dazu cyto
plasmatischer EinfluB), ebenso die Zeitdauer der Uberwinterung des 
Eies bis zum Ausschlupfen der jungen Raupe (wahrscheinlich ein 
multipel-alleles Haupt·Gen, dazu einige Modifikations-Gene und cyto
plasmatischer EinfluB). 

Macht man sich die Beobachtungstatsachen, wie sie etwa fur die 
Raupenfarbung in den Pigmentierungskurven Abb. 22 und 23 dar
gestellt sind, klar, so zeigt sich hier ein in der Zeit verlaufender und 
als solcher beobachtbarer Vorgang, namlich die groBere oder geringere 

Erste Hautung 
£ntw,cklungszeif 

P,= PdPf r-__________ ~A __________ ~ 

Pi 

Letzte Hautung 

Abb.23. Schematische Darstellung des Pigmentierungsvorgangs der Lymantria d£spar-Raupen einer 
dunklen (Pd) J einer hellen (Pt) und intermediarer (Pi) Rassen, sowie bei Bastarden (Pd Pl) aus Kreuzungen 

dunke] x hell. (Kach R. GOI.nsCH'!IDT.) 

Gesc!zwindigkeit der Bildung einer bestimmten Pigmentmenge, einer
seits quantitativ erfaf3bar, andererseits von multiplen Allelen bedingt. 

Ahnlich nun wie sich die Flugelformen bestimmter heterozygoter 
Zusammenftigungen (compounds) von vg·Allelen mit denen bestimmter 
homozygoter Genotypen der vg-Serie phanisch unmittelbar ver
gleichen lassen, verhalten sich Bastarde aus der Kreuzung dauernd 
dunkler mit dauernd hellen Rassen so wie die reinen Rassen vom 
intermediaren (erst hellen, dann dunkler werdenden) Raupenfar
bungstyp, auch sie andern namlich von Hautung zu Hautung ihre 
Farbung in der Richtung zunehmender Verdunkelung. Eine quanti
tative Vergleichsmoglichkeit zwischen einer heterozygoten Struktur 
AIA9 und einer homozygoten Struktur AsAs besteht also nicht nur 
in bezug auf den Endeffekt - wie bei den Fltigelformen der vestigial
Serie -, sondern - wie bei den Lymantria-Raupen - gerade auch 
in bezug auf den Entwicklungsvorgang selbst, der zu einem bestimmten 
Endeffekt fuhrt. 

I7* 
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Wir geben die beiden bekannten GOLDSCHMIDTschen Abbildungen 
(Abb. 22 und 23) hier nochmals wieder, urn spater - statt langer 
Erklarungen - einfach auf sie zuruckverweisen zu konnen. 

Unsere groBenteils allgemein-genetischen Ausfuhrungen mogen 
liber Geblihr umfanglich erscheinen, sind aber notwendig, urn die 
folgenden Ausfuhrungen in ihr voiles Licht zu rucken, nicht zuletzt, 
indem sie zeigen, in welcher Richtung ein weiterer Ausbau des human
genet is chen Tatsachenmaterials notig ist, wenn es der allgemeinen 
Genetik ebenso wie der speziellen menschlichen Genetik dienen soIl. 
Man denke sich einen genetisch so genau analysierten Fall wie den 
als Beispiel der Erbpathologie von Drosophila ausflihrlich behandelten 
Fall der vestigial-Serie gleichzeitig so gut in entwicklungspathologi
scher und pathologisch-physiologischer Hinsicht durchgearbeitet, 
wie es flir einen entsprechenden Fall beim Menschen gel ten wurde; 
man versteht dann, wie bedeutungsvoll auch in allgemein-theoreti
scher Hinsicht die Vertiefung unseres Wissens liber multiple Allelie 
beim Menschen sein muB. 

III. Ergebnisse der Untersuchungen tiber multiple 
Allelie beim Menschen. 

I. N or male Merkmale (auSer Blutgruppen). 
Wie uberhaupt in der menschlichen Erblehre - entsprechend 

in der experimentellen - die normalen Charaktere gegenliber den 
meist monomer bedingten pathologischen Charakteren in der exakten 
Kenntnis ihrer genet is chen Grundlagen zurlickstehen, so urn so mehr, 
wenn es sich nicht aile in urn die an der Ausformung normaler Charak
tere ja stets in Mehrzahl mitwirkendcn Gene handelt, sondern wenn 
mit der "Auflosung" der betreffenden Gene in mehrere "Allel-Stufen" 
gerechnet werden muB. Infolgedessen handelt es sich bei den bis
herigen Ergebnissen liber multiple Allelie normaler Erbanlagen beim 
Menschen - mit Ausnahme der Blutgruppcn-Gene - urn mehr oder 
weniger begrlindete H ypothesen, nicht urn gesichcrte Tatsachen. In 
dieser Feststellung liegt keine Herabsetzung der betreffenden Ar
beiten und ihrer Ergebnisse, sondern eben nur die Feststellung der 
groBen Schwierigkeiten, die sich bei einem Objekt, mit dem nicht 
experimentiert werden kann, urn so starker anhaufen, je weniger 
umfanglich der Kreis der Personen einer oder mehrerer Generationen 
ist, die in die betreffende Untersuchung einbezogen werden konnen. 
Mit Ausnahme aber der Blutgruppen gibt es kein einziges normales 
Merkmal des Menschen, flir das die notwendige Zahl vieler Tausende 
entsprechend durchuntersuchter Personen zur VerfUgung steht. Bis 
durch die- fUr Deutschland ja bereits in Vorbereitung befindlichen-
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umfassenden erbbiologischen Bestandsaufnahmcn ganzcr Bcvolkc
rungsgruppcn das SO dringend crwtinschtc Tatsachenmaterial tiber 
die Erbzusammenhange normaler Charaktere zusammengetragen 
werden kann, muB die Forschung sich dam it begntigen, die moglichen 
Losungen gegeneinander abzuwiigen, statt die endgiiltigen Losungen 
exakt beweisen zu konnen. Abgesehen davon aber, daB wir so wenig
stens einen vorlaufigen Einblick in die verwickelten Verhaltnisse 
der genetischen Bedingtheit normaler Charaktere des Menschen 
erhalten, stellcn die theoretischen Ansatze der jetzigen Forschung 
eine notwendige Vorarbeit ftir die Analyse der ktinftigen groBeren 
Materialien dar. 

EZI fZII 
·····.··VertZIr 

·_-Cost. thor.III 
.. - - -Vert.xI 

Vert.IZI 

Abb.24. Wirbelsaulen eineiiger Zwillinge, Rontgenbefund. (Nach K. KUHNE aus E. F,SCHER.) 

Obwohl also nun die hier mitzuteilenden Tatsachen und Hypo
thesen weit davon entfernt sind, sich zu einem Gesamtbild zu runden 
so vermag EUGEN FISCHER, der sich mit diesen Fragen besonders 
eingehend beschaftigt hat, doch bereits von den von ihm und seinen 
Mitarbeitern erarbeiteten Tatsachen aus zugleich zu wichtigen - all
gemeinen wie speziellen - phylogenetischen Problemen Stellung zu 
nehmen. 

Die hochst umfangreichen, auf Grund von tiber 10000 Ront
genbildern von menschlichen Wirbelsaulen durchgeftihrten Unter
suchungen von K. KUHNE tiber die Wirbelsiiulenvariabilitiit beim 
M enschen haben ergeben, daB die Ftille der hier anzutreffenden 
individuellen Varianten sich einem doppelten "Prinzip" unterordnen 
laBt, und daB diese beiden Variationsprinzipien mit zwei Genen 
zusammenhangen, die untereinander in einem einfachen Allelie
Verhaltnis stehen. Die Tendenz, in kranialer Richtung zu variieren, 
d. h. die Tendenz, die Grenzen der Wirbelsaulenabschnitte kranial
warts zu verschieben, verhiilt sich dominant gegeniiber der umgekehrten 
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Richtungstendenz. Dabei findet sich, wie Zwillingsuntersuchungen 
und Familienuntersuchungen 1 zeigen, innerhalb der erbbedingten 
Variationsrichtung eine Fiille nicht-erblicher individueller Variation; 
so stimmen eineiige Zwillinge stets in der Variationsrichtung iiber
ein, wahrend sich in Lokalisation und Intensitat (Expressivitat) 
Unterschiede finden (Abb. 24), wenn auch geringere als bei ge
wohnlichen Geschwistern. 

Fo"m: 1 2 3 'f 5 6 89101113 

Halswirbel 

Brustwirbel 

Lendenwirbel 

Kreuzbeinwirbel 

I I I I I I I' I I • I I I I I I I I 

~'="_;,'cl N~mlJui ii II Ii ii Ii ii JUJU 
Abb. 25· Variationstypen ("Fonnen") der Regionenbildung an der Wirbelsaule der Ratte. (Kach M. FREDE.) 
Form 9 stellt die "llormale" Vo/irbelsaule dar: 7 Hals-, I3 Brust-, 6 Lenden-, 4 Kreuzbein- und 30 Schwanzwirbel. 

Tatsachlich reicht nun, wie MARIA FREDE, ebenfalls eine Schiilerin 
von EUGEN FISCHER, und KUHNE selbst - in noch unveroffentlichten 
Untersuchungen - erwiesen haben, die Wirkungsweise dieses Paares 
alleler Gene erheblich weiter. Durch Praparation von Ratten, die 
KUHNE auf Grund ihrer rontgenologisch festgestellten Wirbelsaulen
merkmale geziichtet hatte, konnte FREDE zeigen, daB in festester 
Korrelation zu den Wirbelsaulenvarianten (Abb. 25) auch die Varianten 
des Plexus brachialis und lumbo-sacralis (Abb. 26) besonders die 
letzteren (Tabelle 9) stehen. Die betreffenden Allele bestimmen also 

1 Vgl. den Stammbaum in Erg. BioI., Bd. 10, S. 579. 
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nicht allein fUr die Wirbelsaule als Gesamtorgan deren Variations
tendenz, sondern ftihren, noch allgemeiner wirkend, zu einem kranialen 
bzw. einem kaudalen Variationstyp der dorsal-achsial gelegenen 
Organe tiberhaupt, also zu einem Typ, dcr sich zunachst nachweis
lich auf die Wirbelsaule und 
die Plexus gemeinsam bezieht, 
dem sich somit aber auch die 
Muskulatur harmonisch cin
ordnet, so daB die beiden 
Allele tatsachlich die Tendenz 

~ t 

A 

t ~20 
Nsubcosf 

!V.fem. 

N.ob/ur. 

B 

N. l'liopliypog. 

lV.Jem. 

N.obtur. 

Abb.26. A Plexus brachialis der Ratte, ,j.. starkste kaudale, t starkste kraniale Variation. B Plexus lumbo· 
sacralis der Ratte, -¥ starkste kaudale, t sehr stark kraniale Variation. 

(Nach M. FREDE, abgeandert, aus E. FISCHER.) 

Tabelle 9. Beziehungen zwischen den Variantenformen der vVirbel
saule und den Variantenformen des Plexus lumbo-sacralis. 

(Nach MARIA FREDE.) 

I 

2 

3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 

II 

12 

Variantenformen des Plexus lumbo-sacralis 

I 2 3 4 5 6 7 8 9 I 10 I II I 12 

I 

- II 

I 

4 
9 

I 

II 

3 
1 

3 
4 
5 
I 

2 

2 

3 
II 

6 18 
12 30 

3 
2 

12 

9 23 
1 
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der korrelierten Gesamtvariation von W irbelsaule, Riickenmuskulatur 
und Nervenstrang beherrschen. 

Von diesen anatomischen und genetischen Befunden ausgehend, 
leitet FISCHER seine theoretische Arbeit zu stammesgeschichtlichen 
Problemen tiber, indem er sich tiber die stammesgeschichtliche Ver
kiirzung und K ranialtendenz der W irbelsiiule bei den Primaten V or
stellungen bildet. Die genetische Grundlage dieses stammesgeschicht
lichen Vorgangs, der in Abb. 27 anschaulich zur Darstellung kommt, 
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Abb. 27. Schema def hinteren \Virbelsaulenabschnitte, im allgemeinen nach den Ziffernangaben ROSENBERGS. 

(Nach E. FISCHER.) 

"DaB beim )lenscben die Variationsbreite viel grol3er eingezeichnet ist als bei den Anthropoiden, hangt 
von der Unkenntnis liber die letzteren abo DaB Schimpanse unter und Gorilla tiher den Menschen gesetzt 
ist, ist \\Tillkiir, wenn auch beim Schimpansen etwas ,primitivere' EiilzeWille bekannt sind als beim Gorilla. 
Die gegenseitige SteHung Gorilla~Schimpanse-Mensch ist einstweilen nicht feststellbar. Dagegen ist der 

Orang bekanntlich deutlich eine Stufe ,weiter' - kopfwarts - entwickelt." (E. FISCHER.) 

sieht FISCHER in einer schrittweisen quantitativen Anderung jenes 
Tendenz-Gens. Er stellt sich das Gen ftir Kranialtendenz dabei im 
Sinne der theoretischen Vorstellungen von GOLDSCHMIDT als ein 
entwicklungsbeschleunigendes Gen vor. lndem FISCHER wahrschein
lich machen kann, daB irgendwelche Selektionsvorgange bei dieser 
stammesgeschichtlichen Verktirzung der Wirbelsaulc keine Rolle 
spielen, kommt er zu der Vorstellung eines orthogenetischen Prozesses 
im Sinne einer phylogenetischen Schrittfolge multipler Allele, die sich 
entwicklungsphysiologisch in der jeweiligen Bildung der achsialen 
Organe auswirken. 

Auch ftir die Rassenbildung beim Menschen hat sich EUGEN FISCHER 
unter ahnlichen Gedankengangen Vorstellungen gebildet, tiber die 
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bisher allerdings fast nur ein knapper KongreDvortrag verbffentlicht 
ist. FISCHER geht von der durch unser genetisches Gesamtwissen 
wohlbegrundeten Vorstellung aus, daD auch beim Menschen bestimmte 
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Abb. 28. Schemata mehrfacher mutativer Entstehung menschlicher Rassencharaktere. (Nach E. FISCHER.) 

+ bedeutet das Auftreten je einer Mutation, + + ein weiteres l\Iutieren in derselben Ricbtung. 

l11utationsschritte unabhdngig voneinander mehr als nur einmal ein
getreten sind, und daD zweitens auch beim Menschen die Gen-Mutabilitdt 
sich nur "in ganz bestimmten Richtungen und nur in gewissen Rich
tungen" auswirkt oder auszuwirken pflegt. 

In erstcrer Hinsicht erinnert er an Mutanten wie Polydaktylie, 
partiellen Albinismus, HUNTINGTONSche Chorea, die "ganz sicher zu 
vielen Zeiten und an vielen Orten in der Menschheit selbstandig 
entstanden" seien, desgleichen wohl auch Sommersprossen oder 
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Rothaarigkeit. In letzterer Hinsicht scheine es, wie FISCHER aus
fUhrt, "etwa z. B. fUr die menschlichen Zahne ganz unmoglich, daD 
als Mutation ein Eckzahn auftritt von der doppelten gewohnlichen 
GroDe. Es scheint unmoglich, daD die Erbfaktoren fur menschliche 
Haarformen sich so andern, daD etwa dicke Borsten entstehen. Wohl 
aber scheinen Anderungen, genau wie bei den vorhin genannten 
angorahaarigen Tieren, leicht moglich zu sein in der Richtung auf 
geringere oder starkere Biegung d. h. Locken- oder Kraushaar"l. 

In den vier Stammen der Negriden, Australiden, Europiden und 
Mongoliden, die sich durch charakteristische Kombinationen jeweils 
einer ganzen Anzahl von mutationsentstandenen Merkmalen von
einander unterscheiden, sind dann "wiederholt, zeitlich und raumlich 
unabhangig, solche Mutationen, zu denen die Gene leicht befahigt 
waren, immer wieder" aufgetreten. Dabei konnte dann ein Mutations
schritt von einem zweiten oder dritten in derselben Richtung liegenden 
in der Weise gefolgt sein, daD ein Gen sich schrittweise in allele Zustdnde 
umwandelte. (In den Abb. 28a-c veranschaulicht FISCHER fur mehrere 
dieser morphologischen Merkmale der Menschenrassen die als phylo
genetische Reihen multipler Allele sich darstellenden Verhaltnisse 
in Stammbaumform.) 

So hat sich beispielsweise der dem negriden Stamm eigenttimliche 
Spiralhaar-Faktor (Abb.28a) durch einen abermaligen Mutations
schritt in ein wei teres alleles Gen verwandelt, namlich einmal bei 
der Entstehung der Buschmanner, einmal bei der der zentralafri
kanischen Pygmaen. 

In umgekehrter Richtung hat das ursprungliche Haarform-Gen 
bei den Mongoliden mutiert. Gelegentlich mutiert dieses Strajjhaar
Gen bei einem einzelnen Mongolen oder sudamerikanischen Indianer 
zum Schlichthaar-Gen zuruck, wahrend ein weiterer Mutations
schritt in dieser Richtung, also zu einem Spiralhaar hin, bei den 
Mongoliden nicht beobachtet worden ist. 

Auch die Pygmden} Pygmoiden und Kleinwuchsigen stellt sich 
FISCHER als Manifestationsformen einer Allelen-Reihe vor, wobei es 
sich bei den einzelnen geographisch getrennten Pygmaen- und Klein
wuchsformen wiederum urn unabhangig voneinander mutativ entst"an
dene Formen handelt. Andererseits fuhren mehrere gleichgerichtete 
Mutationsschritte zum Grof3wuchs (Abb. 28 b) z. B. der Indianer. 

Auch die Konvexitdt der Nase laDt sich unter dem gleichen Ge
sichtspunkt betrachten (Abb.28c). Nach FISCHER "durfte im euro
piden Stamm gleich bei der Entstehung die primitiv menschliche 
Nase zu einer etwas erhobenen mutiert sein, von der aus dann 
weitere Mutationen in derselben Richtung dreimal selbstandig ent
standen sind} in der dinarischen, in der orientalischen und in der 

1 Vgl. auch SCHOKKING. 
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nordischen Rasse. Endlich zeigt auch die mongolide Nase die Nei
gung zu entsprechenden Mutationen, die sich in individuell auf
tretenden, wenn auch kleinen Konvexnasen etwa bei Japanern an
deutet, dann aber in der starken konvexen Nase etwa mancher 
Kirgisen, vor allem aber in der Adlernase vieler amerikimischer 
Stamme auswirkt". 

Fur die H autfiirbung gilt das gleiche Erklarungsprinzip; allerdings 
reicht, immer nach FISCHER, multiple Allelie allein zum Verstandnis 
der hier herrschenden komplizierten Verhaltnisse nicht aus. 

TabeUe 10. Die Allele der Albino-Serie des Kaninchens (in Ver
bindung mit den Haarfarb-Genen B, C und D). Die homozygot vorhandenen 
Gene sind der Ubersichtlichkeit halber in den Formeln nur Imal, nicht 

zmal aufgefiihrt. (Nach H. NACHTSHEIM.) 

Genotypus Phanotypus 
Nr. deutsche I amerikanische Haarfarbe 

Irisfarbe Pupille 
Nomenklatur I Nomenklatur + G (amer. A) I + g (amer. a) 

I ABCD CEBD wildfarbig schwarz dunkel-I 
braun 

z adBCD ch3EBD Schwarz- schwarz- dunkel-
chinchilla sepia braun 

3 achiBCD ch2EBD Chinchilla dunkel- dunkel-
sepia braun 

4 amamBCD ch1chlEBD Braunchin- Marder braun rotlich 
chilla hom. hom. leuchtend 

5 amanBCD chlcHEBD Braunchin- Marder braun stark rotlich 
chilla het. het. leuchtend 

6 amaBCD chlcEBD Braunchin- Marder braun stark rotlich 
chiUa het. het. leuchtend 

7 an BCD cHEBD wildfarbiger Russe pigment- rot 
Russe 

100 I 
8 aBCD cEBD Albino Albino pigment- rot 

los 

Fur die Haarfarben des Menschen nimmt FISCHER in Analogie zu 
den Vererbungsverhaltnissen, die fur die F ellfarbung des Kaninchens 
und anderer, experimentell genau untersuchter Saugetiere gelten, die 
Zusammenarbeit einer Braun-Anlage (B), einer Schwarz-Anlage (M), 
eines Farbbildungsfaktors (A) und eines Farbverteilungsfaktors (G) 
an. Der "Albino-Serie" des Kaninchens (Tabelle 10) wurde eine 
aus mehreren Intensitiitsstufen bestehende Allelen-Reihe entsprechen, 
deren Manifestation bei Vorhandensein des Gens M von vollem 
Schwarz uber Grau und Aschblond bis zu rein ern WeiB reicht 
(vgl. Tabelle I I). We it ere Farbtone des Haares kommen-was FISCHER 
(1934) noch offen laBt - entweder durch das Hinzutreten eines in 
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mehreren Allelen auftretenden Modifikationsfaktors zustande, oder 
aber dadurch, daB die Allele der A-Serie nicht mit dem Schwarz
Faktor, sondern mit dem Braun-Faktor zusammenwirken, wobei sich 
abermals (vgl. Tabelle 12) cine Reihe von Haarfarben ergibt, die von 

Tabelle II. Kom bina tionen der A-Allele mit 
dem Schwarz-Faktor der mensch lichen 
Haarfarbe. (Nach EUGEN FISCHER, 1930.) 

Genotypus! 

AbMG 
a 4bMG 
a3bMG 
a 2bMG 
a1bMG 
ahMG 

Haarfarbe 

schwarz 
dunkelgrau 
mittelgrau 

hellgrau 
silber 
weiJ3 

lrisfarbe 

schwarz braun 

hell 
grau?, blau?, hellgrun? 
grau ?, blau ?, hellgrun? 

rot 

dunklem Braun tiber 
verschiedene Blond bis 
wieder zum WeiB ftihrt. 
FISCHER weist in seinen 
Erorterungen nicht nur 
auf die Nuancen des 
Blond hin, sondern auch 
auf jene dem eigent
lichen Albinismus nur 
nahestehenden Farb
tone, z. B. darauf, daB 

Neger-Albinos, aber auch manche Albinos bei uns nicht weiBes, son
dern gelbliches oder gelbblondes Haar besitzen, daB es ~eger-Albinos 
mit blauen Augen gibt usw. 

Ftir die Rothaarigkeit nimmt FISCHER eine selbstandige kleine 
Allelen-Reihe an. SALLER und MAROSKE arbeiten ebenfalls mit der An

nahme multipler Allelic, 
bringen aber die Rot
haarigkeit in enge gene-

Genotypusl Haarfarbe 

ABmG dunkelbraun 
a 4BmG braun 
a3BmG blond 

a 2BmG 
a1BmG 
aBmG 

hellblond 
fahlblond 

weiJ3 

Irisfarbe 

braun 

hellbraun, gesprenkelt, 
grau oder grun usw. 

blau 
rot 

tische Verbindung zur 
Braunhaarigkeit einer
seits, zum Albinismus 
verschiedener Abstufung 
andererseits, indem sie 
sich als genetische 
Grundlage dieser Haar
farben verschiedene 
Quantitaten eines Gens 

vorstellen, das die Oxydation der Pigmentmuttersubstanz, d. h. 
also durch die verschiedenen Allele verschieden hohe Oxydations
stufen bedingt. KEERS wendet sich auf Grund seiner mikroskopischen 
Befunde gegen die Auffassung SALLERS und MAROSKES. Auch er 
halt als genetische Grundlage der verschiedenen IntensiLiten der 
roten Haarfarbe eine Reihe multipler Allele ftir notwendig, die sich 
im Erbgang hypostatisch verhalten, aber Braun ist nicht allel zu Rot. 

Am Schlusse dieses Kapitels haben wir eine Untersuchung zu 
besprechen, die ihrem Gegenstande nach ftir den oberflachlichen 
Blick kaum in irgendwelchen Beziehungen zu den bis hierher von 
uns besprochenen Tatsachengrundlagen zu stehen scheint, deren 
Durchftihrung aber nicht nur zufallig ebenfalls im Rahmen des 
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Arbeitskreises EUGEN F1SCHERS erfolgt ist: die Untersuchung von 
IDA FR1SCHE1SEN-KoHLER uber das personliche Tempo und seine 
Vererbung. Unter personlichem Tempo versteht man das Tempo, 
das von einem Menschen bei einem Willens- oder Wahrnehmungsakt 
als das ihm adaquate, ihm "angenehmste" Tempo gewahlt oder emp
funden wird. Dieses Tempo, das sich durch Klopfversuche als Tempo 

Tabelle 13. Ubersicht iiber die Verteilung der Kinder auf die drei 
Tempogruppen Schnell, MittelmaBig und Langsam bei den sechs 
verschiedenen El tern- Kom bin a tionen. (Nach 1.FRISCHEISEN-KoHLER.) 

Anzahl Anzahl Schnell I MittelmiiBig Langsam 
der Eltenl' Kombinationen der Eltern- Kinder ab- I prozen- ab- I prozen- ab- I prozen-

paare solut tual solut tual solut tual 

8 schnell x schnell 25 14 56,00 10 4°,00 I 4,00 
14 schnell x mittelmaBig 48 10 20,83 31 64,58 7 14,58 
4 schnell x langsam 14 7 5°,00 4 28,57 3 21>43 

25 mittelmaBig X mittelmaBig 99 17 17,17 65 65,66 17 17,17 
24 mittelmaBig x langsam 97 II II,34 55 56,7° 31 31,96 

8 langsam x langsam 28 - - 8 28,57 20 71>43 

eines Willensvorganges, durch Metronomversuche als Tempo eines 
Wahrnehmungsaktes feststellen laBt, und das nach FR1SCHE1SEN
KOHLER intraindividuell nur in sehr engen Grenzen schwankt, inter
individuell dagegen bedeutende Unterschiede zeigt, ist als erbbedingt 
anzusprechen, da sich in ihm eineiige Zwillinge am ahnlichsten ver
halten, weniger ahnlich und so wie sonstige Geschwister zweieiige 

Tabelle 14. Prozentuale Verteilung der Kinder auf die drei 
Tempogruppen bei den konkordanten Ehen allein. 

(Nach 1. FRISCHEISEN-KoHLER.) . 

Anzahl Anzahl dann sind .... % der Kinder 
Sind beide Eltern 

der E1 tern paare der Kinder schnell I mittelmaBig langsam 

8 25 schnell 56,00 40,00 4,00 
25 99 mittelmaBig 17,17 65,66 17,17 

8 28 langsam - 28,57 71,43 

Zwillinge, am wenigsten ahnlich nichtverwandte gegenuber ver
wand ten Personen. Teilt man zur Prufung des Erbgangs dieser 
psychomotorischen Reaktionsweise das Material in die drei Tempo
gruppen Schnell, MittelmaBig, Langsam (Tab ellen 13, 14) - man 
kann auch, etwas anders gruppierend, die GroBe der prozentualen 
Abweichung der Eltern von ihrem gemeinsamen Tempomittelwert 
als Einteilungsprinzip benutzen (Tabelle 15) -, so ergibt sich ein 
deutliches Uberwiegen der elterlichen Tempi bei den Kindern, indem 
rund 60 % der Kinder beiden oder einem von beiden Eltern im Tempo 
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Tabelle 15. Verhalten der Kinder bei Ubereinstimmung oder Nicht
iibereinstimmung der beiden Eltern in ihrem person lichen Tempo. 

(Nach 1. FRISCHEISEN-KoHLER.) 

dann sind ... % der Kinder 

~ langsamer schneller '" gleich gleich dem gleich dem zwischen -"" ... als das als das 
~~ " beiden langsamen schnellen beiden Sind die Ellern _'0 langsame schnelle 

"" c Eltern Elter Elter Eltern c_ '" .~ Eller Eller 
<~ ~~ 

il ..: ... 

~I' '- ~l" -.o:Zle b01 ~ I' . 01 ~I' '- .0 ~ lb-:-~ " '0 'tl ..0..8 8 c ~ .c.E8 Cct1 ~] ~~E .o.E8C~ (Ij 55 p.~E c;I 5; p..~E (Ij 55 p.~E ct! £ p.~B ro] ~~.B 

I 
24 konkordant 80 40 50,0 - - - - 20 25,0 20 25,0 - -
29 miiBig kon- II7 - - 43 36,8 41 35,0 9 7,7 24 20,5 - -

kordant 
13 maBig dis- 53 - - 18 34,0 16 30,2 6 11,3 10 18,9 3 5,7 

kordant 
II diskordant 40 - - 12 30,0 15 37,5 1 2,5 2 5,0 10 25,0 

6 extrem dis- 21 - - 4 19,0 6 28,6 3 14,3 - - 8 38,1 
kordant 

83 3II 40 12,9 77124,81 781 25.I 39 12,5 56118,0 211 6,8 

gleichen (besonders deutlich in Tabelle q abzulesen, in welcher 
nur die konkordanten Ehcn zusammengestellt sind). Einc niihere 
Analyse des nattirlicherweise durch keine scharfen Grcnzen charakte
risierten Zahlenmaterials liiBt einen monomeren Erbgang als un
wahrscheinlich, wenn auch noch nicht als unmoglich erschcinen. 
Wahrscheinlicher scheint die Auffassung, daB es sich entweder um 
mindestens zwei Allelen-Reihen mit Dominanz des jeweils schnelleren 
Tempos iiber die folgenden langsameren handelt, odeI' aber um nur 
eine Allelen-Reihe, wobei dann das Tempo durch die beiden jeweils vor
handenen allelen Gene als ein intermediiires bestimmt wird. 

Diese Ergebnisse, die zu einer Unterbauung und Erweiterung 
durch neues Tatsachenmaterial geradezu einladen, beanspruchen in 
doppeltcr Hinsicht besonderes Interesse. 

Einmal wird hier das Prinzip der multiplcn Allelic auf einen Erb
charakter angewandt, der ins Gebiet der Psychomotorik geh6rt, also 
sozusagen auf der Grenze zwischen dem "nur" Physiologischen und 
dem "schon" Psychischen steht. Insofern bedeutct diese Unter
suchung den ersten und daher prinzipiell bedeutungsvollen Schritt zur 
Einbeziehung normaler psychischer Vorgiinge beim Menschen in das 
Gebiet der multiplen Allelie. 

Zum anderen - und das ist nicht ohne Beziehung zu dem eben 
Gcsagten - fiihren vom personlichen Tempo aus unmittelbarc Ver
bindungen zu dariiber hinaus gehenden Zusammenhangen der psycho
physischen Konstitution als eines Ganzen. Damit aber ist das Prinzip 
der multiplen Allelie, das GOLDSCHMIDT in seiner Analyse der Inter
sexualitat bei Lymantria zuerst auf die Ganzheitscharaktere der 
beiden Geschlechter anwandte, und das auch in den morphologisch-
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phylogenetischen Gedankengangen EUGEN FISCHERS cine unmittel
bare Beziehung zu Ganzheitsfragen besitzt, an eine Stelle gertickt, 
von der aus es flir die genet is chen Probleme der Gesamtperson neue 
und entscheidende Beziehungen zu gewinnen verspricht. Die nahere 
Erorterung der Tatsachen, Probleme und moglichen Losungen, die 
an dieser Stelle in den Blickkreis rticken, bleibt einer selbstandigen 
Darstellung vorbehalten 1. 

2. Die Vererbung der Blutgruppen. 
Der heute am intensivsten durchgearbeitete und am besten be

kannte Fall multi pIer Allelic .. beim Menschen, der durch ein Tat
sachenmaterial belegt ist, das viele Tausende untersuchter Per
sonen umfaBt, betrifft die Vererbung der Blutgruppen.Eigenschaften, 
genauer gesagt, die Vererbung der gruppenspezifischen Substanzen. 
Diese lassen sich ja nicht nur im Blut, wenn auch hier technisch am 
leichtesten, sondern auch in einer Reihe von Organen und Korper
fltissigkeiten (z. B. Speichel, Sperma) nachweisen. 

Diese "klassischen Blutgruppen" sind durch spezifische Ballungs
erscheinungen (Agglutinationserscheinungen) (photographische Abbil
dungen in Bd. 10, S. 591 f. der "Ergebnisse der Biologic"), namlich 
das spezifische agglutinatorische Verhalten ihrer Erythrozyten gegen
tiber den Sera der einzelnen Blutgruppen und durch entsprechende 
Eigenschaften ihrer Sera, charakterisiert. Die Erythrozyten jedes 
Menschen sind also durch das Vorhandensein oder Fehlen agglutinabler 
Substanzen (A und B) "gruppenspezifisch" charakterisiert, das Serum 
durch das gleichzeitige reziproke Fehlen oder Vorhandensein spezi
fisch agglutinierender Stoffe, der Agglutinine IY.. und (3, so daB sich 
4 Blutgruppen unterscheiden lassen: 

Wir wissen nun, daB diesen Eigenschaf - Bezeichnung I .. Blut~ I Serum 

ten, deren Variabilitat sich in so auBer- I kerperc en 

ordentlich eng en Grenzen halt, daB sic 
praktisch geradezu als konstant bezeichnet 
werden konnen, cine aus wenigen Gliedern 
bestehende Allelen-Reihe zugrunde liegt. Die 

AB 
A 
B 
o 

AundB 
A 
B 

fJ 
a 

a und fJ 

Beweisftihrung ftir diese heute nicht mehr als Hypothese, sondern 
als Tatsache zu bezeichnende genetische Situation geschah auf zwei 
Wegen, einmal auf dem tiblichen familienstatistischen, dann auf 
massensta tistischem. 

Das Prinzip der massenstatistischen Prufung, mit der BERNSTEIN 
die von ihm aufgestellte "Drei-Allelen- Theorie" aufs klarste beweisen 
konnte, sci an Hand der Schemata Abb. 29-32 anschaulich erlautert. 

Wenn innerhalb einer Population die geschlechtlichen Ver
bindungen zwischen den verschiedenen vorhandenen Veranlagungen 

1 Einige Andeutungen unserer Stellungnahme hierzu bei JUST (1934). 
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und die so entstehenden mendelistischen Anlagen-Kombinationen 
rem nach Wahrscheinlichkeitsgesetzen, also unter AusschluG wie 

r d auch immer gearteter selektiver 
~ A Vorgange stattfinden, so besteht / , 

,,2 l'(1. 
(;fR) fRO) 

rd 
(flO) 

dB 
(00) 

Abb. 29. Aufbau emer PopulatlOn mlt den Frequen
zen d und r der beiden Allele D und R. 

(:Xach ]. V. HULTKRANTZ und G. DAHLBERG.) 

in den einzelnen einander fol-
genden Generationen ein be
stimmtes H aufigkeitsverhaltnis, 
gleichsam ein Gleichgewichtszu
stand, zwischen den betreffen
den Genen. 

Fur ein Paar alleler Gene 
(D-R) laGt sich dies leicht an 
Hand des Schemas Abb. 29 ver
stehen. 1st das Gen D in einer 
Haufigkeit d und das Gen R in 
einer Haufigkeit r vorhanden, 
so sind die Genotypen DD, DR 
und RR und demgemaG auch 
die entsprechenden Phanotypen 
in derjenigen Haufigkeit vor
handen, die sich aus der Bi

nomialformel (d + r) (d + r) = d2 + 2 dr + r2 ergibt. Umgekehrt kann 
man dann natiirlich auch die Haufigkeit beispiclsweise des Gens R 

p " 

o 

Abb. 30. Aufbau einer Population mit den Frequen
zen p, q und r fUr die Gene del" Blutgruppen AB, 
A, B und O. Die den Blutgruppen-Frequenzen ent
sprechenden Areale sind durch Schraffur und Punk
tierung gegeneinander abgehoben. (Nach G. JUST.) 

unmittelbar aus der Haufigkeit 
des rezessiven Phanotypus fest
stellen, da ja eben die Gen
Haufigkeit r gleich der Wurzel 
aus der Haufigkeit (r2) dieses 
rezessiven Phanotypus (mit der 
Erbstruktur RR) ist. 

Haben wir es nun nicht mit 
zwei, sondern mit drei allelen 
Genen zu tun, die wir, sogleich 
auf die Blutgruppen-Gene (Ab
bildung 33) exemplifizierend, als 
A, B und R bezeichnen, und die 
in den Haufigkeitcn p, q und r 
vorhanden sein mogen, so ergibt 
sich ein der Abb. 29 durchaus ent
sprechendes, nur we iter unter
geteiltes Verteilungsbild (Ab
bildung 30). Wiederum laGt sich 
die Haufigkeit r des Gens R un

mittelbar aus der empirisch ermittelten Haufigkeit der Blutgruppe 0 

errechnen, deren Erbformel (Abb. 33) RR lautet, indem eben r = VO 
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ist1 . Aber auch die Haufigkcitswerte p und q der Gene A und B 
lassen sich leicht crrcchnen. 

Wie das Schema Abb. 31 
zeigt, das eine, bloBe V ere in
fachung des Schemas Abb. 30 
darstellt, ist die Summe der 
Haufigkeitswerte p + r gleich 
der Wurzel aus der Summe der 
Haufigkeiten von Blutgruppe A 
und Blutgruppe 0; die von A 100 

und a eingenommeneQuadrat
flache hat ja die Seitenlange 
p + r. Da nun aber weiterhin 
die Summe (p + r) + q die Ge
samtheitder Blutgruppen-Gene 
darstellt, so kann man q als Dif
ferenz dieser Gesamtsumme, 
die ja 100 % der Blutgruppen
Gene umfaBt, und der Summe 

p 

o 

~-------~v~----------_/ 
P+7' (p + r) errechnen. In Formeln 

ausgedriickt,kann also zunachst 
fiir q die einfache Gleichung 

Abb.31. Scbema zur Erlauterung der Formel fiir die Gen
Frequenz q. (Vgl. Abb. 3' mit Abb.30!) (Original.) 

q = IOO - (p + r) 
geschrieben werden, in welcher (p + r) durch den angegebenen Wurzelwert 

p+r=-VA+ O 
ersetzt werden kann. Setzt man diesen in die Formel flir q ein, so ergibt sich 

q = IOO- -VA+ 0 
Entsprechend ergibt sich (vgl. Ab

bildung 32, in welcher das kleine Qua-
drat und die Rechtecke, die die Blut
gruppen-Haufigkeit 13 veranschaulichen, 
an das a-Quadrat herangeriickt sind, so 
daB ein neues Quadrat von der Seiten
lange q + r entsteht) fiir p die Formel 

p = IOO- -VB + <5. 
Von den empirischen Haufig- 100 

keitcn der Blutgruppen A, B und 0 
ausgehend, die man auf dem Wege 
tiber eine scrologischc Durchmuste
rung fUr cine grof3crc Bevolkerungs
gruppe feststellcn kann, kann man 
also mittels dcr drei einfachen Be
rechnungsformeln 

r =-VO 

p 

7' o 

--------~v-------~/ 
f{+l' 

p = 100 - VB + (5 

q = 100 - VA + 0 

Abb. 32. Schema zur Erlauterung der Formel 
fiir die Gen-Frequenz p. (Vgl. Abb.32 mit 

Abb. 30!) (Original.) 

-------

1 Mit 0, A, B seien mit BERNSTEIN die empirischen prozentualen Haufig
keiten der Blutgruppen 0, A, B bezeichnet, hier mit 100 multipliziert. 

Ergebnisse der Biologie XII. 18 
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die Haufigkeiten der Gene p, q und r in der betreffenden Population 
feststellen. 

Selbstverstandlich kann diesen Gen-Haufigkeiten nur dann der 
Wert einer Tatsachenfeststellung zukommen, wenn die Voraus
setzung, auf Grund deren die Formeln aufgestellt worden sind, namlich 
die Voraussetzung dreifacher Allelie, zutrifft. Umgekehrt hat man 
dann aber gerade von dies en Gen-Haufigkeitswerten aus eine Moglich
keit, die Richtigkeit eben dieser V oraussetzung in exakter Weise zu 
priifen. Die Summe der drei Gen-Haufigkeiten, also die empirische 
Summe der vorhandenen den Blutgruppen zugrunde liegenden Gene, 
muD ja, in Prozenten ausgedrlickt, die Zahl 100 ergeben. Diese Formel 

p+q+r= 100 

kann nun aber in der im vorstehenden abgeleiteten speziellen Form 

100- -VB + 0+ 100-VA + 0 + -Vo = 100 

eben nur dann empirisch zutreffen, wenn die zugrunde liegende Erb
vorstelljmg richtig ist. Trifft sie also zu, so oft man auch diese Gen
Hiiufigkeiten p, q und r aus den Zahlen geniigend grofJer Population en 
errechnet, so mufJ die Annahme der multiplen Allelie zu Recht bestehen. 
Denn bei Gliltigkeit einer anderen Vererbungsgrundlage konnte die 
obige Gleichung nicht 100 ergeben, sondern es mliDten andere Formeln 
und andere Zahlenrelationen gel ten. 

Tabelle 16. Ergebnisse popula tionssta tistischer Prufung. 
(Teil einer Zusammenstellung von F. BERNSTEIN 1925.) 

Anzahl und N ationalitat 
Prozentuale Haufigkeit Prozentuale Haufigkeit 

Untersucher der Blutgruppen der Gene 
der untersuchten Individuen 

0 B I A I AB P I q r IpH+r 

JONSSON. 800 Islander 55,7 9,6 32,1 2,6 19,2 6.1 74,6 100,2 
1594 Rumanen 35,5 14,8 42,0 7,7 28,9 12,1 59,5 100,5 
461 Slowaken 44,7 15,8 31,3 8,2 22,3 12,9 66,8 102,0 
400 Kleinrussen 18,0 22,5 39,2 20,3 36.1 24.1 42,4 103,2 
688 Transsylv. 

MANUILA und Ungarn 27,81 20,2 40,8 11,2 30,7 17,2 52,7 100,8 
POPOVICU 301 Transsylv. 

Deutsche 33,5 12,0 5°,5 4,0 32,6 8,5 57,9 99,0 
414 Deutsche 4°,0 14,0 42,1 3,9 26,5 9,4 63,3 99,2 
372 Ruman.Buigaren 31,5 14,8 45.1 8,3 32,0 12,4 56,1 100,5 
211 Ruman. Juden 26,! 19,8 38,8 15,3 32.1 19,5 51,0 102,9 

SCHIFF . { 230 Berl. Juden 42,1 11,9 41,1 4,9 26,6 8,8 64,9 100,3 
75° Berl. Nichtjuden 37,8 16.1 39.1 6.1 26.1 12,1 61,5 100,0 

LEWIS und 
HENDERSON 27° Amerik. Neger 49,0 18.1 26,9 5,9 18,0 13,°\70,0 101,0 

MINO 1391 Italiener 35,9 8,6 51,1 4,2 33,3 6,9 59,9 100,1 

TEBBUTT und { 405 
Austral. WeiBe 51.1 7,9 36,0 4,7 23,1 6,6 71,6 101,3 

CONNEL 141 Australier 57,0 3,0 38,5 1,5 22,6 2,3 75,5 100,4 
. 1176 Australier 52,6 8,5 36,9 2,0 21,8 5.1 72,5 99,7 

ALEXANDER 225 Schotten 43,6 16,9 33,9 5,7 22,3 12,1 66,0 100,4 
DYKE 72 Schotten 42,7 10,7 40,0 6,6 27,0 9,1 65,3 101.1 
SAND FORT 3000 Amerikaner 44,1 8,3 42,3 4,5 27,6 7,2 66.1 101,2 
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Tatsiichlich besteht nun, wie zahlreiche Prlifungen an teilweise 
sehr umfangreichen Menschengruppen ergeben haben (vgl. z. B. 
Tabelle 16), die Gleichung p + q + r = 100 zu Recht, womit also die 

AD A 
~ 

o 

.. : 

0 Gen A 

0 Gen B 

0 Gen R 

Abb. 33. Chromosomales Schema der Blutgruppen·Erbstrukturen im Sinne der BERNSTEINschen Drei-
Allelen-Theorie. (Nach G. JUST.) 

Die Blutgruppen AB und 0 besitzen je I, die Blutgruppen A und B je 2 Moglichkeiten genischer Struktur; 
die 6 verschiedenen Erbstrukturen stellen die 6 Kombinationsmoglichkeiten der 3 moglichen allelen 
Zustande des Blutgruppen-Gens dar, das als A, B oder R an dem betreffenden Punkte des Blutgruppen-

Chromosoms liegen kann. 

Bisher 

Neu 

o Geo A , 

@ Gon A, 

13 Gen 8 

o Gen R 

o 

Abb. 34. Chromoscmales Schema der Blutgruppen-Erbstrukturen im Sinne der BERNSTEIN-THOMsENschen 
Vier-Allelen-Theorie. (Nach G. JUST.) 

Unter dem Gen A verbergen sich die heiden Allele Al und A2J so daD wir es nicht mit 3, sondem mit 4 Allelen 
des Blutgruppen-Gens zu tun haben. Die klassischen Blutgruppen A und AB zerfallen in je 2 Untergruppen. 
Die im Schema dargestellten 10 verscbiedenen Erbstruktureu, die sicb auf 6 Blutgruppen verteilen, stellen 

samtliche Kombinationsm6glichkeiten der 4 allelen Gene dar. 

Richtigkeit der Theorie bewiesen iStl. Berechnet man dagegen die 
den beiden anderen Vererbungshypothesen, die flir die Blutgruppen 

1 In bezug auf gewisse Abweichungen, die bei den Berechnungen gegen
iiber der gegebenen Formel als systematisches Defizit haufig auftreten, sei 
auf BERNSTEIN (1930) verwiesen. 

18* 
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aufgestellt worden waren, namlich die der Dihybriditatshypothese 
und der Koppelungs- und Austauschhypothese 1 entsprechenden Gen
haufigkeitsformeln, so befinden sich die Ergebnisse einer mit ihnen 
durchgefuhrten massenstatistischen Prufung in starkem Widerspruch 
zu den Beobachtungstatsachen. Diese beiden Hypothesen sind da
her als uberholt zu betrachten (vgl. auch Tabelle 20, S. 282), und 
die Drei-Allelen-Theorie (Abb.33) besteht zu Recht. 

Die uberaus rasche Entwicklung unseres Wissens von den Blut
gruppen-Charakteren hat nun nicht nur in schneller Folge zur Ent
deckung einer Reihe weiterer derartiger Eigenschaften, namlich der 

o 

-------1 
__ 9 verschiedene 

beliebig gewahlte 
----- Blutkorperchen-

proben A, 

~~ttel } 2 beliebig gewahlte Blutkorperchenproben Al 

Abb.35. Agglutininbindungsfahigkeit der BlutkOrperchen bei A1- und A,·Jndividuen. 
(Nach V. FRIEDENREICH und E. WORSAAE.) 

Die Abszisse gibt die Menge einer konzentrierten Erythrozyten-Suspension in Volum-Bruchteilen des Anti
A-Serums an, die Ordinaten den nach der Absorption ermittelten Titer (A 2-Blutk6rperchen 'entfernen 

weniger Agglutinin als A1-Blutkorperchen). 

Immunrezeptoren M und N, der Faktoren P, H usw. gefuhrt, 
sondern auch eine weitere Differenzierung der 4 klassischen Blut
gruppen AB, A, B und 0 ermoglicht und damit zugleich zu einer 
F ortbildung der Drei-Allelen- Theorie zu einer Vier-Allelen- Theorie 
gefuhrt, welche der ersteren nicht etwa widerspricht, sondern nur cine 
Verfeinerung derselben darstellt (vgl. Abb. 34 mit Abb. 33). Wir 
werden eine ganz ahnliche Entwicklung der Forschung ubrigens 
auch bei der Besprechung der Vererbung des Farbensinns im nachsten 
Kapitel kennenlernen. 

Zunachst hat sich, vor allem durch die zahlreichen Untersuchungen 
von THOMSEN und seinen Mitarbeitern, die Blutgruppe A in zwei 
"Untergruppen" zerlegen lassen, die heute als Al und A2 bezeichnet 

1 VgI. Erg. BioI., Bd.10, S.593f. 



Multiple Allelie und menschliche Erblehre. 277 

werden. Diese beiden Untergruppen verhalten sich insofern ein
heitlich, als beide mit Anti-A-Agglutinin, also mit (1.., reagieren; sie 
unterscheiden sich aber in deutlicher Weise voneinander in der 
Reaktionsintensitat J indem Al dieses Agglutinin starker bindet als 
A2 (Abb. 35). 

Die Vererbungsuntersuchungen zuerst der Kopenhagener Schule, 
dann auch der amerikanischen Blutgruppen-Forscher haben aufs 
klarste gezeigt, daB entsprechend der Zerlegung der Blutgruppe A 
in die beiden Untergruppen auch in der Allelen-Reihe statt des 
zunachst als einheitlich erscheinenden Gens A zwei Allele, Al und A 2, 

eingesetzt werden mlissen. 
Die nunmehr also viergliedrige Reihe multipler Allele 

B > Al >A2 > R 
gibt nicht nur die Gesamtheit der uns bekannten Gene an, die den 
Blutgruppen zugrunde liegen, sondern stellt zugleich libersichtlich 
die zwischen den 4 Allelen herrschenden Dominanzverhiiltnisse dar. Das 
Gen B ist namlich Al gegenliber nur in geringem Grade, A2 gegen
liber in ausgesprochenerem MaBe dominant. Das Gen Al seiner
seits dominiert liber A2 und liber R, das Gen A2 schlieBlich liber R, 
wobei die Rezessivitat von R gegenliber den beiden A-Allelen viel
leicht nicht immer cine vollstandige ist. 

Entsprechend der Differenzierungsmoglichkeit, die somit auch 
flir die Angehorigen der Blutgruppe AB gegeben ist, lassen sich 
insgesamt jetzt also 6 Blutgruppen unterscheiden, die als 

B, AlB, A 2B, AI, A2 und 0 
bezeichnet werden, und deren Verhalten im Erbgang sich an Hand 
der beiden Schemata Tabellen 17 und 18 Ieicht verstehen IaBt. 

Tabelle 17. Die homozygoten und 
heterozygoten Kom bina tions
moglichkeiten der Blutgruppen-

Gene. (Aus G. JUST.) 

M utterliches B lutgruppen-Gen 

B Al A2 R 

B BB AlB A2B BR 

Al AlB AlAI AIA2 AIR 

A2 A2B AIA2 A2A2 A2R 

R BR AIR A2R RR 

Tabelle 18. DieaufGrundderver
schiedenen Genkom bina tionen 

(vgl. Tabelle 17) entstehenden 
BI u tgru ppen. (Original.) 

~ 
'" B ~ 

t 
~ Al ;;l 
-,;: !:l:1", 
",(,J 

'" A2 ~ 

" ;.:;; ... 
.::? 

R '<:l ;::.. 

Mutterliches Blutgruppen
Gen 

B R 

I B AlB A2B B 

Al Al Al 

A2 A2 

0 
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Von den 4 allelen Blutgruppen-Genen namlich erbt ja der einzelne 
Mensch jeweils zwei, indem das Blutgruppen-Chromosom des vater
lichen Spermiums entweder B oder Al odcr A2 oder R besitzt und 
indcm das muttcrliche Ei in seinem Blutgruppcn-Chromosom eben
falls eine dieser 4 Moglichkeiten verwirklichL Es gibt also grund
satzlich 4 X 4 = 16 verschicdene Kombinationsmoglichkeiten dieser 
4 Blutgruppen-Gene untereinander, wie sie in Tabelle 17 dargcstellt 

sind_ Da die hcterozygoten Kom-
E/tern binationen der verschiedenen Allele 

Kinder 

B 

je eine doppeltc (reziproke!) Mog
lichkeit ihres Zustandekommens 

AlB haben, so gibt es, wenn man nur 
die untereinander verschiedenen Erb
strukturen bcrucksichtigt, insgesamt 
IO verschiedene, teils homozygote, teils 
heterozygote Kombinationsmoglich
keiten der Blutgruppen-Gene, wie sic 
- auf Grund der in Tabelle 17 an
gegebenen Erbformeln - in Ta
belle 18 zusammengestellt sind, wah
rend Abb_ 34 eine chromosomale 

AzB Darstellung gibt. 
Die Verhaltnisse der Blutgrup

pen- Vererbung haben nicht zuletzt 
deswegen eine bcsonders intensivc 
Bearbeitung erfahren, weil von hier 

Abb.36. Chromosomales Schema einer Ehe aus bekanntlich wichtige abstam-
zwischen einem homozygoten A:!;-Elter mit einem .. h d h 

AlB-Elter. (Original.) mungsdlagnostlsc e un auc son-
UnleT den Chromosomen stehen die Bezeich- stige gerichtsarztliche Anwendungs
nungen der Gene, neben den Chromosomen moglichkeiten bestehen, deren Ver

diejenigen der Blutgruppen. 
antwortungsschwere die denkbar 

sichcrstc Fundierung der Grundlagen fur die betreffenden Schlufi
folgerungen crfordert. Infolgedessen bcsitzen wir ilber gewisse kriti
sche Fragen, die sich in der Zeit der Auseinandcrsetzung zwischen 
der BERNSTEINschen Drei-Allelen-Theorie und den anderen Blut
gruppcn-Hypothesen ergaben, ein umfangreiches Material. Die Frage, 
ob gewisse Eltern-Kind-Kombinationen, die nach der einen Theorie 
unmdglich, nach der anderen mdglich sind, nun tatsachlich vorkom
men oder nicht, besafi eben nicht nur ein theorctisch-erbbiologisches, 
sondern cin hervorragendes praktisches Interesse, - konnte von der 
theoretischcn Unmoglichkcit oder Moglichkeit und der darauf basic
renden gutachtlichen und richterlichen Entscheidung ja das Lebens
gliick eines Menschen abhangen! 

Bevor wir uns dies en viel diskutierten Fallen zuwenden, be
sprechen wir einige Faile, die entscheidende Beweise fur die Giiltigkeit 
der Vier-Allelen- Theorie darstellen, im AnschluB an THOMSEN. 
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Aus einer Ehe A2 X AlB konnen ausschlief3lich Kinder mit den 
Blutgruppen Al und A2B hervorgchen, falls der A 2-Elter homo
zygot ist; denn in diesem Faile (Abb.36) tritt das A 2-Gen dieses 
Elters entweder mit einem AI-Gen des anderen Elters zu einer Erb
struktur AIA2 zusammen, in welcher Al sich dominant auswirkt, 
oder mit cinem B-Gen, wobei cine A2B-Gruppe resultiert. 

1st dagegen in einer A2 X AIB-Ehe der A 2-Elter heterozygot, d. h. 
von der Erbstruktur A 2R, so konnen drei verschiedene Blutgruppen 
unter den Kindern auftreten, namlich auJ3er den beiden Blutgruppen 
Al und A2B auch noch B. Keinesfalls durfen aber in diesem wie in 
dem vorher genannten Fall Kinder der elterlichen Blutgruppen A2 
und Al B auftreten. 

Tabelle 19. Vererbung der Untergrup pen Al und A2. 
(Nach FRIEDENREICH und ZACHO.) 

Blutgruppen Anzahl Anzahl Anzahl der Kinder der Gruppen 

der Eitern der Familien der Kinder A, A, I 0 I B A,B 

Al X Al 15 41 34 I 6 
Al X A2 9 24 13 4 7 
Al X 0 40 105 72 6 27 
Al X B 7 21 13 6 2 
Al X AlB I 2 I I 

Al X A2B 3 6 2 3 
A2 X A2 I 3 3 
A2 X 0 10 22 18 4 
A2 X B 6 18 5 3 3 
A2 X AlB 2 10 5 I 

AlB X 0 3 7 5 2 
AlB X B 2 10 I 8 I 

A2B X 0 3 II 8 3 
A2B X B I 3 I 2 
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Solcher A2 X AIB-Ehen, die verhaltnismaBig selten vorkommen, 
fanden sich in dem Material von THOMSEN und seinen Mitarbeitern 
3 mit insgesamt 14 Kindern, von denen 6 der Gruppe AI, 2 der 
Gruppe B, 6 der Gruppe A2B angehorten; zwei dieser Familien sind 
in der Tabelle 19 enthalten. Noch eine weitere Familie dieser Art 
findet sich in dem Material von WIENER und ROTHBERG. 

Wenn in einer Geschwisterschaft A2 auftritt, ohne sich bei einem 
der Eltern manifestiert zu haben, so kann unter den weiteren Ge
schwistern dieses A2-Kindes keines mehr der Gruppe Q angehoren. 
Denn da ein nicht-manifestes A2 nur bei einer AIA2-Person vor
handen sein kann, so muB jedes der Kinder entweder ein Ar oder 
ein A2-Gen besitzen. Auch dies fand THOMSEN durch die Tatsachen 
bestatigt. 

SchlieBlich durfen, um noch einen dritten Fall zu nennen, in 
Ehen A2 X Q nur A 2- oder Q-Kinder auftreten (Tabelle 19). Dieser 
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Fall findet sich mehrmals in der Erb
tafel Abb. 37, in welcher die Gene Al 
und A2 deutlich selbstandig neben
einander vererbt werden. 

Nun teilen WIENER und ROTH-

BERG drei Ausnahmen von den theo
~ retischen Forderungen der Vier
~ Allelen -Theorie mit. Davon betrifft 
0: 

i 
~ [/tern 

" <e 

z 
1:l 
::< 
o 
'" l-
e 
.g 
~ 

A,B o 

Kinde,. 

8 

AT R B /( 
Abb. 38. Chromosomales Schema einer Ehe zwischen 

einem A,B· und einem O·Elter. (Original.) 
U nter den Cbromosomen steben die Bezeichnungen 
der Gene, neben den Chromosomen diejenigen der 

Blutgruppen. 

eine ein AI-Kind in einer Ehe A2 X A2 
- hier setzen die Autoren allerdings 
bereits selbst ein Fragezeichen in Hin
sicht auf die wirklichen Verwandt
schaftsverhaltnisse des Kindes -, 
eine weitere zwei AI-Kinder neben 
einem 0- und einem A2-Kind in einer 
Ehe A2 X O. Da indes samtliche 
anderen Daten dieses insgesamt 89 
Familien mit 440 Kindem umfassen
den Materials der Theorie entspre
chen, so wird man diesem und dem 
dritten, ahnlich liegenden Fall von 
WIENER und ROTHBERG - so sehr 
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ihnen vor allem ein praktisch-forensisches Interesse zukommt - zu
nachst keine prinzipielle Bedeutung in Sachen der Vier-Allelen-Theorie 
als solcher zuzulegen haben. Es muD hier wohl, worauf auch HIRsz
FELD hinweist, in erster Linie an diagnostische Schwierigkeiten gedacht 
werden, auf deren gelegentliches Vorkommen THOMSEN selbst auf
merksam macht; es mag indes auch die Moglichkeit einer, wenn auch 
seltenen, Phanovariation fUr gewisse Falle ins Auge zu fassen sein 

Abb. 39. Vierzehn Kinder, mit Ausnahme der Zwillinge samtlich von Blutgruppe A, aus einer Ehe 0 X AB. 
(Nach A. M. VAN HERWERDEN und Th. Y. BOELE-NIJLAND.) 

(vgl. auch S. 283). In einer groDeren, neuerdings von THOMSEN mit
geteilten Sippschaft (Abb. 37) fand sich unter I 38lebenden Mitgliedern 
wiederum keine Ausnahme von der Theorie. 

Derjenige Fall von Elter-Kind-Kombination von Blutgruppen, 
tiber den die umfangreichste Diskussion stattgefunden hat, ist die 

Abb. 40. Auftreten der Blutgrnppe AB bei den Kindem aus Ehen A X B. 
(Nach A. M. VAN HERWERDEN und Th. Y. BOELE-NIJLAND.) 

narh der Theorie unmogliche Verbindung eines O-Elters mit einem 
AB-Kind und umgekehrt. Denn da z. B. aus einer Ehe AB X 0 nach 
der Drei-Allelen-Theorie ausschliefilich A- und B-Kinder - bzw. 
nach der Vier-Allelen-Theorie je nach Lage des Falles entweder 
nur AI" und B-Kinder (Abb. 38) oder nur A 2- und B-Kinder - her
vorgehen dtirfen, wahrend nach den beiden anderen Blutgruppen
vererbungshypothesen auch AB- und O-Kinder hatten auftreten 
dtirfen, so stellen die Ehen dieser Art geradezu experimenta crucis 
auf die Richtigkeit der Theorie dar (Abb. 39, vgl. auch Abb. 40). 

Diese tiberaus lebhafte Diskussion, in der nicht zuletzt auch die 
Frage der Sicherheit des Einzelbefundes aufgeworfen wurde, ftihrte 
zu intensiver weiterer Untersuchungsarbeit mit allen Kautelen einer 
zuverlassigen Diagnose und sorgfaltigen Abstammungskontrolle. In 
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ihrem Verlaufe schrumpfte die Zahl der "Ausnahmen", die ursprling
lich gegen die Drei-Allelen-Theorie ins Feld geflihrt werden konnten, 
so stark ein, daB ein Vergleich der Forschungsergebnisse aus den 
Jahren 1927-1933 mit den frliheren eine wesentlich hohere Uber
einstimmung zwischen theoretischer Erwartung und Erfahrung ergibt 
(Tabelle 20). 1m librigen konnte schon 1929 SCHIFF zwei Zusammen
stellungen (Tabelle 21 A und B) zu der strittigen Frage veroffentlichen, 

Tabelle 20. Nachkommenschaft der Ehen mit einem AB-Elter in 
Vergleich zur theoretischen Erwartung, auf Grund des Literatur

ma terials (22182 Kinder) a us den J ahren 1910-1933. 
(Nach L. HIRSZFELD 1934.) 

Gruppen der Kinder in % Kinder· 
Ehen 0 A B AB zahl 

Erwartet nach V. DUNGERN-HIRSZ-
FELD Ox AB 19,7 26,7 22,7 3°,7 

Erwartet nach BERNSTEIN ° 50,0 50,0 ° 
Gefunden bis 1927 . 6,9 42,4 42.1 8,1 318 

" " 1927-1933 1,6 49,4 48,1 0,7 857 

Erwartet nach v. DUNQERN-HIRSZ-
FELD A X AB 8.1 38,1 9,6 43,8 

Erwartet nach BERNSTEIN ° 50,0 20,5 29,5 
Gefunden bis 1927 . 1,7 41,9 24,9 31,5 289 

" " 1927-1933 0,6 48,9 23,9 26.1 875 

Erwartet nach v. DUNGERN-HIRSZ- I 

B X AB 
! 

FELD 9,1 12,4~ 33,3 45,0 
Erwartet nach BERNSTEIN ° 22,5\50,0 27,5 
Gefunden bis 1927 3,5[ 17,6 47.2 31,6 142 

" " 1927-1933 1,2 19,3 50,8 26,6 562 

die in ihrer Tatsachengrundlage von besonders hoher Sicherheit sind. 
Erstens berlicksichtigen namlich beide Tabellen nur das VerhaJtnis 
von Mutter und Kind, zweitens beruhen die liber 5000 Angaben der 
Tabelle 21 A ausschlieBlich auf gerichtlichen Untersuchungen. Von 
mehr als 10000 Kindern in den beiden Tabellen 21 A und B wider
sprach kein einziges in seinem Blutgruppenbefund der Theorie. 

Auch BurNING beispielsweise, der mehr als 10000 Bewohner 
javanischer Bergdorfer untersucht hat, kam dabei, wie er ausdrlick
lich betont, zu einer ausnahmslosen Bestatigung der BERNSTEIN
schen Theorie. 

Einer der wenigen Falle, vielleicht sogar der einzige Fall, der in 
diesem Zusammenhange einer besonderen Erwahnung bedarf (vgl. 
auch Abb.41 nebst Unterschrift), ist .das von HASELHORST und 
LAUER beobachtete Kind einer A 2 B-Mutter, das sich nicht nur wenige 
Wochen nach seiner Geburt, sondern auch bei einer Nachuntersuchung 
im Alter von 21/4 Jahren als praktisch zur Gruppe 0 gehorig erwies. 
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Fur diesen Fall sind sehr verschiedene Erklarungsmoglichkeiten aus
gesprochen worden, darunter Mutation, non-disjunction. Die beiden 
Autoren selbst, die das Kind uberaus sorgfaltig untersucht haben, 
halten es fUr wahrscheinlich, daD das Kind latent einen A 2-Rezeptor be
sitzt, dessen fehlende Aus
bildung im Zusammenhang 
mit der Untercntwicklung 
des Kindes stehen mag, 
die sich psychisch in star
ker Imbezillitat, korperlich 
vor aHem in einer Anamie 
auDert. 

LAUER hatte auf die 
Moglichkeit hingewiesen, 
daD der von ihm sog. Ill
Rezeptor vielleicht nicht 
mit dem A 2-Rezeptor iden
tifiziert werden durfe, son
dem noch etwas schwacher 
als dieser sei. THOMSEN hat 
demgegenuber auf die AI
tersunterschiede in der 
Ausbildung des Rezeptors 
(vgl. Abb. 41) und auf die 
relative Dominanz des AI
leIs B uber A2 bei A 2B-In
dividuen aufmerksam gc
macht. Aber auchTHoMSEN 
berichtet, ein einziges Mal 
cine Person angetroffen zu 
habcn, die phanisch eine 
Mittelstellung zwischen Al 
und A2 einnahm, und 
wenige weitere Personen, 

Tabelle 2I. Fehlen der Blutgruppen
Kombination O-AB und umgekehrt 
bei Mu tter u nd Kind. (Verkfirzt nach 

F. SCHIFF 1929.) 

A. Umfrage fiber Mutter-Kind-Ver
bindungen O-AB und AB-O bei 

gerichtlichen Untersuchungen. 
Mutter-Kind-Mutter-Kind- Verbindungen 

Paare O-AB I AB-O 

Deutschland 4061 1 
Osterreich . 826 
Danzig . . 137 Nicht 
Schweden 162 jbeObachtet 
N orwegen . II 
Danemark . 50 

--------~--~--~r-1m ganzen 1 

B. Zusammenstellung von Mutter
Kind-Untersuchungen aus den 

J ahren 1928- 19 29. 

Anzahl Mutter-Kind Institut 
Mutter I Kinder O-AB 

HABERDA 500 500 
HOEST. II7 180 
LATTES 822 826 
FORSSMANN. 200 200 Nicht be-v. SCHEURLEN 85 205 obachtet RUBASCHKIN 88 238 
SCHIFF 1890 1969 
THOMSEN. 800 12500 
STRENG 348 1081 

die wenigstens eine Andeu- 1m ganzen 14850 I 7699 1 
tung einer gleichen Abwei-
chung von der Norm zeigten. THOMSEN halt denn auch die Moglich
keit einer erb- oder umweltbedingten Hemmung der Rezeptor-Ent
\vicklung eines AI - Individuums fur "nicht ganz von der Hand zu 
weisen". 

Sowohl LAUER wie THOMSEN haben das Problem des Quantitativen, 
das sich von ihrcn neuen Befunden aus erhebt, sogleich gesehen; 
auch BERNSTEIN hat die Bedeutung dieser Seite des Blutgruppen
problems schon fruh betont. In umfangreichen experimentellen 
Untersuchungen uber die Untergruppen Al und A2 sind THOMSEN 
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und seme Schule, dazu SCHIFF und seine Mitarbeiter dieser Frage 
nachgegangen. Es ist dabei von hohem Interesse, daB THOMSEN 
und seine Mitarbeiter zunachst zwischen den beiden Rezeptoren Al 
und A2 einen wesentlich quantitativen Unterschied sprungweisen 
Charakters annahmen - zwischen Al und A2 gibt es ja keine inter
mediaren FaIle (Abb. 40, vgl. aber S. 283) -, dann zu der Auffassung 
kamen, daB Al und A2 auch qualitativ unterschieden seien, urn neuer
dings wieder zu ihrer ursprtinglichen Auffassung zurtickzukehren, 

daB es "jedenfalls im wesent
lichen" (THOMSEN 1934) eine 
quantitative Differenz sei, die 
die beiden Untergruppen von
einander trenne. 

Wenn man sieht, daB un
geachtet kleiner Schwankun
gen urn die charakteristischen 
Titerwerte die Absorptions
kurven von Al und A2 in 
scharfer quantitativer Tren
nung nebeneinander verlau
fen (Abb. 35), und daB im 

A,neujeboren Laufe der individuellen Ent-
!-------,l;~--=~--~¥.l+-~x-1Io1 wicklung sowohl bei Al wie 

Abb. 41. Absorptionskurven fiir 4 neugeborene und 4 er- bei A2 eine Zunahme der Re
wacbsene A,- und A,-Individuen. (Nacb O. THOMSEN, 

, V. FRIEDENREICH und E. WORSAAE.) zeptorenempfindlichkeit ein-
Erwachsene A1B·lndividuen haben mitunter eine Kurve, . (Abb ) l' . 
die etwas hOber als die unterste Kurve (A,), aber nie eine, tntt . 41, so legt eln 
die in derNabe der zweitobersten Kurve (A,B) liegt. Die Vergleich mit der verschiede
oberste Kurve gehOrt zu dem von WORSAAE mitgeteilten 
Fall scbeinbarer O-Gruppe (inagglutinableBlutkOrpercben!) nen Hohenlage und dem ver
bei einem neugeborenen Kinde einer O·Mutter und eines schiedenen Veri auf z. B. der 

A,B·Vaters. 
Pigmentierungskurven der 

Lymantria-Raupen (Abb. 22 und 23) sehr nahe, und eine weitere Ana
lyse der individuellen Entwicklung und der spezielleren Physiologic 
der Blutgruppencharaktere - auch tiber den Rahmen der Unter
gruppen Al und A2 hinaus - unter quantitativen genetisch - ent
wicklungsphysiologischen Gesichtspunkten erscheint gerechtfertigt 
und aussichtsreich. Ohne daB es moglich ware, alles Ftir und Wider 
dieser wichtigen Frage hier zu erortern, sei auf eine Reihe von Be
funden hingewiesen. 

Man kann, wie aus Abb.35 ohne wei teres ersichtlich, eine Ab
sorption gleichen Grades wie mit A 2- auch mit AI-Blutkorperchen 
erzielen, man muB dazu nur eine entsprechend kleinere Menge von 
ArBlutkorperchen benutzen. Hier entsprickt sick also eine kleinere 
Menge der starker wirksamen und eine grofJere Menge der sckwacker 
wirksamen Substanz in ihrem quantitativ gleicken Ergebnis. Auch auf 
Grund der Versuche von AKUNE laBt sich den AI-Blutkorperchen 
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em hoherer Gehalt an A-Substanz zuschreiben, als den A2-Blut
korperchen. Entsprechend scheiden A 2-Personen auch erheblich 
weniger A-Substanz in Speichel und Harn aus, als A 1- Individuen 
(SCHIFF und AKUNE). Immunisierungsversuche mit A 1- und A 2-

Erythrozyten an Kaninchen und Meerschweinchen ergaben keine 
Hinweise auf eine qualitative Differenz zwischen A 1- undA2-Rezeptor 
(ANDERSEN). 

Von besonderer Wichtigkeit sind die Befunde tiber das Agglu
tinin 1X2' das sich, wenngleich sehr selten, bei einzelnen Personen 
als ein sog. Kalteagglutinin findet. Dieses Agglutinin reagiert nicht 
ausschlieBlich mit A 2-, sondern auBerdem, meist sogar starker, mit 
O-Blutkorperchen, andererseits aber auch andeutungsweise mit den 
empfindlichsten A1-Blutkorperchen. FRIEDEN REICH und ZACHO er
klaren diese ihre Befunde so, daB die so reagierenden Personen 
heterozygote Trager des Gens R sind und das Agglutinin 1X2 in Wirk
lichkeit nicht ein Anti-A 2, sondern ein Anti-O ist, das mit der R-(O-) 
Komponente der Blutkorperchen solcher heterozygoter Personen 
reagiert. Andererseits konnten FRIEDEN REICH und ZACHO die Reak
tion eines sicher homozygoten Individuums A2A2 mit (1.2 beobachten. 
Wenn diese Reaktion auch recht schwach war, so spricht gerade sie 
im Zusammenhang mit den vorher genannten Befunden unseres Er
achtens doch sehr deutlich im Sinne einer quantitativen Auffassung 
der Beziehungen zwischen dem Agglutinin 1X2 und den genannten 
Rezeptoren. 

Ein weiteres Beweissttick in der genannten Richtung scheint uns 
der Befund von SCHIFF zu sein, daB im Serum einer gegen Shiga
Ruhrbazillen immunisierten Ziege Agglutinine gegen Blutkorperchen 
vorzugsweise der Gruppen 0 und A2 festzustellen sind, daB also 
Shiga-Bazillen ein gruppenspezifisches Antigen Anti-O-Anti-A 2 

en thaI ten 1. 

Besondere Moglichkeiten einer quantitativ-entwicklungsphysio
logischen Auswertung scheinen uns, worauf wir bereits hinwiesen, 
in den Tatsachen der individuellen Entwicklung der Blutgruppen
eigenschaften zu liegen. 

Uber das Verhalten der Agglutinine unterrichtet Abb. 42. 
Der Entwicklungsbeginn der Rezeptoren liegt bereits in frtiher 

Fetalzeit. Schon yom zweiten Fetalmonat an laBt sich die Blut
gruppe nachweis en (FURUHATA). Im Laufe der vorgeburtlichen Ent
wicklung nimmt die Reaktionsintensitat zu; sie betragt beim aus
getragenen Neugeborenen durchschnittlich 1/5-1/7 derjenigen des 
Erwachsenen, urn nach BJORUM und KEMP, deren Angaben nach 

1 Es sei von dieser Tatsache aus iibrigens auf die kurzen Bemerkungen 
BERNSTEINs (1928) iiber einen zu vermutenden ehemaligen Selektionswert 
der A- und B-Gene "gegeniiber der gleichen Schadigung, vielleicht einem 
Virus," hingewiesen. 



286 GUNTHER JUST: 

THOMSEN heute allerdings nicht mehr als allgemeingliltig gelten 
dlirfen (vgl. auch S. 287), in langsamer, allmahlicher Weiterent
wicklung ihre volle Ausbildungshohe im Pubertatsalter zu erreichen 
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(Tabelle 22). Vom 
16. bis 20. Lebens
jahre ab bleibt diese 
dann bis ins hochste 
Alter erhalten, so 
daB selbst bei etwa 

h undert j ahrigen 
Menschen selten eine 
Verringerung der 
Reaktionsin tensi tat 
beobachtet werden 
konnte. 

Interessanter
weise besteht dabei 

~ ~ 'ii:l ~ §! Sl ~ ~ ~ lSl ~ aber keineswegs 
~.!., ck ~ ~ ~ ~ ~ ~ ~ ~ stetsdergleiche"Er-

Abb.42. Agglutinin-Titer in den verschiedenen Lebensaltern. 
(Nach O. THOMSEN und K. KETTEL aus L. HIRSZFELD.) 

wachsenen - Wert". 
Vielmehr besitzen 
etwa 85 % der vollig 

erwachsenen Personen einen nahezu identischen Empfindlichkeitsgrad 
ihrer A- bzw. B-Blutkorperchen, bei den restlichen 15% dagegen 
finden sich Abweichungen mitunter erheblichen AusmaBes - die 

Tabelle 22. Ubersicht ii ber die Entwicklung 
des A- und B-Rezeptors, ausgedriickt durch 
den durchschnittlichen Empfindlichkeitsgrad in 

verschiedenen Altersklassen. 
(Aus O. THOMSEN und K. KETTEL.) 

auBersten allerdings nur 
durch wenige Individuen 
reprasentiert-, und zwar 
Abweichungen vorzugs
weise nach der negativen 
Seite hin. Es ist, wie wir 

I A -Rezeptor I B-Rezeptor 
imA-Typus imB-Typus dies en Befunden THOM-

----------------~--~~--~ 
Altersklassen 

Neugeborene, Ausgetragene 
sowie 2-4 Wochen zu 
friih Geborene 

0-1/ 2 Jahr .. 
1/2- I 

I- 2 Jahre. 
2- 7 
7- I6 

I6- 30 
30 - IOO 

0,14 
0,I9 

0,28 
0,33 
0,43 

I,OO 

I,OO 

0,20 
0,2I 

0,23 

I,OO 

I,OO 

SENs und KETTELS hinzu
fligen mochten, ohne ein 
weiteres, unter Berlick
sichtigung vor aIIem auch 
des Konstitutionellen ge
sammeltes Material w6hl 
noch nicht moglich, tiber 
das Wesen dieser quanti
tativen Dijjerenz am End
punkte der Rezeptorenent

wicklung etwas auszusagen, dartiber also, ob es sich um eine genisch 
bedingte, vielleicht also nach der Seite der multiplen Allelie hin auszu
wertende Erscheinung hand cIt, oder um eine solche modifikatorischen 
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Charakters. Jedenfalls aber wird eine allgemein-genetisch orientierte 
Betrachtungsweise an die verschiedene Endhohe der Pigmentierungs
kurven der Lymantria-Raupen, die Tatsache ihrer Zurtickftihrbarkeit 
auf multiple Allele und die Moglichkeit ihrer quantitativen Aus
wertung denken dtirfen. 

Speziell fUr die Untergruppen Al und A2 ergibt sich nach KEMP 
und WORSAAE, daB die meisten A1-Personen schon sehr rasch, namlich 
im Laufe der ersten Monate nach der Geburt, den gleichen oder fast 
den gleichen Ausbildungsgrad ihrer Rezeptoren erreichen, der ftir den 
Erwachsenen charakteristisch ist, daB sich aber bei einzelnen In
dividuen eine erheblich verlangsamte Entwicklung findet. Bei A 2 -

Personen wird im allgemeinen im zweiten Lebensjahre der spezifische 
Ausbildungsgrad erreicht; auch hier find en sich aber wieder einzelne 
Individuen, die noch im spaten Kindesalter eine geringere Ausbil
dungshohe ihrer Rezeptoren aufweisen als erwachsene A2~Personen. 

Vor aHem in des mache man sich an Hand der Abb. 41 klar, daB 
sich ein ahnlicher Intensitatsunterschied wie zwischen A2-Reaktion 
und A1-Reaktion auch zwischen der Reaktion eines Neugeborenen 
und derjcnigen eines Erwachsenen der gleichen Gruppc findct. Zwi
schen der Ausbildung des Rezeptors eines Neugeborenen und eines 
Erwachsenen der gleichen Gruppe besteht aber, worauf THOMSEN 
nachdrticklich hinweist, gewiB nur cin quantitativer Unterschied. 

Ftir cine quantitative Auffassung der A 1- und A2-Gruppe konnen 
weiterhin die Fcststellungcn ins Feld geftihrt werden, die SCHERMER 
und KAEMPFFER tiber die Blutgruppen des Pferdes erhoben haben1 . 

Auch beim Pferd gibt es zwei Typen von A-Blutkorperchen und zwei 
Typen von O(-Serum. Das hochempfindliche Al reagiert auch mit 
dem schwachen Agglutinin (sog. 0(1), das weniger empfindliche A2 
ausschlief31ich mit dem starken Agglutinin (O(). Beim Pferd ist es 
nun durch eine Anreicherung der Isoagglutinine - auf dem Wege 
wiederholten Gefriereillassens des Serums - gelungen, das schwache 
Agglutinin in das starke Agglutinin iiberzufiihren. JedenfaUs gab 
0(1 nunmehr die gleichen Reaktionen wie 0(, so daB hier wohl mit 
Sicherheit, wie auch SCHERMER betont, nur quantitative Unterschiede 
vorliegen. 

Insgesamt deuten, wie auch SCHERMER und KAEMPFFER in einer 
vergleichenden Beurtcilung ihrer Ergebnisse schlieBen, "aUe Beob
achtungen dahin, daB es sich bei den Rezeptoren Al und A2 des 
Menschen urn das Auftreten verschiedener Quanten ein und desselben 
Rezeptors A handelt (THOMSEN), welches wieder genetisch bedingt 
ist durch verschiedene Quanten ein und derselben Gensubstanz". 

1 Auf die sonstigen reichen und theoretisch wichtigen Ergebnisse der 
SCHERMERschen Schule tiber die Blutgruppen der Haustiere kann hier nur 
hingewiesen werden. 
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SchlieDlich sei noch eine Beobachtung SCHIFFS und cine Be
merkung THOMSENS angcfiihrt. Ersterer berichtet, selbst auch unter 
dem Gesichtspunkt des Quantitativen, iiber eine differente Aus
scheidungsquantitat bei zwei A1-Personen und spricht die Vermutung 
aus, daB die Unterteilung in nur zwei A-Gruppen noch nicht erschop
fend sei. Und THOMSEN bemerkt neuestens (1934), wie ahnlich auch 
andere Autoren vorher, daB theoretisch kein AnlaB dagegen vorliege, 
daB auch der O-Typus verschiedene Typen umfasse, die nur noch 
nicht differenzierbar sind. Es gibt ja "gefahrliche Universalspender" 
(SCHIFF), deren Serum "ganz ungewohnlich reich" an Isoantikorpern 
ist. 1m iibrigen geniigt es, hier noch einmal an unsere Ausfiihrungen 
im allgemein-genetischen Teil zu erinnern. 

Von der weiteren serologischen und genetischen Erforschung der 
Blutgruppen unter entwicklungsphysiologischen Gesichtspunkten sind 
urn so rejchere Einsichten auch in allgemeintheoretischer Hinsicht 
zu erwarten, als es sich ja bei samtlichen Blutgruppen-Allelen urn 
normale Gene handelt. Es bestehen daher theoretische Moglichkeiten 
u. a. in der gleichen Richtung, in der die Arbeiten EUGEN FISC HERS 
fUr andere normale. Erbcharaktere des Menschen vorgestoBen sind 
(vgl. S. 261 f.). Auf die hier auftauchenden phylogenetischen und 
anthropologischen Fragen kann in des nicht eingegangen werden. In 
bezug auf erstere sei auf die Auseinandersetzungen BERNSTEINS iiber 
die Frage des ersten Auftretens des A- und des B-Gens bcim Menschen 
hingewiesen, in bezug auf letztere auf die zusammenfassenden Dar
stellungen von HIRSZFELD und STEFFAN, in denen auch das auBer
ordentlich umfangreiche Material tiber die geographische Verteilung 
der Blutgruppen zusammengetragen ist (japanisches Material siehe 
FURUHATA); eine ktirzere Darstellung gibt SCHIFF. 

3. Die Vererbung des Farbensinns und seiner St6rungen. 
Auch die Genetik des mensch lichen Farbensinns ist ein schones 

Beispiel dafiir, wie ein zunachst gewonnenes Allgemein-Ergebnis sich 
beim schrittweisen Vorwartsgehen der analytischen Arbeit mehr 
und mehr zu differenzieren vermag - bei einer gleichzeitig immer 
erneuten grundsatzlichen Bestatigung des ersten Ergebnisses. Nachdem 
die Tatsachen tiber den geschlechtsgebundenen Erbgang bei Drosophila 
das Paradebeispiel einer Parallele zu den bereits bekannten bzw. 
bald erhobenen Befunden tiber die Rotgriinblindheit beim Menschen 
geliefert hatten, konnte tiber den Erbgang dieser weitverbreiteten 
(Tabelle 23) Farbensinnabweichung kein Zweifel mehr bestehen. 

Auch die weitere Frage, wie sich die verschiedenen Unterformen 
der Rotgriinblindheit im Erbgang verhalten, war keineswegs neu. 
Schon HOLMGREN, dessen Wollproben fUr die Erkennung der Farben
sinnstOrungen - gerade in praktischer Hinsicht - heute eine 



Multiple Allelie und menschliche Erblehre. 289 

vesentlich nur historische Bedeutung haben, hat auf seine Erfahrung 
lingewiesen, "daB, wenn mehrere farbenblinde Verwandte ange
roffen werden, deren Farbenblindheit aus derselben Quelle stammt, 
lie Art und oft auch noch der Grad des Fehlers derselben einerlei 
ind. Es wird also Z. B. Rotblindheit in der einen und Grunblindheit 
n der andern Familie vererbt" (zitiert nach SCHIOTZ). Heute. wissen 
'lir, daB sich eine Anzahl von Genen unterscheiden lassen, deren jedes 
nit einer bestimmten Art der F arbensinnstorung in Verbindung gebracht 
werden kann. Wir konnen heute mit Sicherheit je ein besonderes Gen 
\ir Rotschwiiche ( Protano-
nalie) , Rotblindheit (Prot- FarbW htige 

mopie) , Grunschwiiche ~~~ 
(Deuteranomalie) GrUn- . ugigc. ~l 
. , 
7lindheit (Deuteranopie) , 
:lazu mit hoher Wahr-
5cheinlichkeit ein wei teres I,onduktorin 

Gen fUr extreme Deuter- . uir:.t • ~l 

RotgrOn. 
blinder 

( ·schwachcr) 
Mann 
[",ciO. 

. ugigc. &J 

'1,nomalieund wahrschein
lich auch eines fur ex
treme Protanomalie unter
scheiden. Alle diese Gene 
vererben sich geschlechts
gebunden, sind also im 
X - Chromosom lokalisiert 
(Abb. 43). Abgesehen von 
den beiden nur als mehr 
oder weniger wahrschein
lich bezeichneten Genen 
fur die extremen Rot
grunschwachen sind diese 

farbtuchtig Konduktorin rotgrunblilldcr 
---~_=----- (·scbwacbcr) Mann 

[rot "gig) [wciBaugig &1 
Abb. 43. Geschlechtsgebundener Erbgang der Rotgriinblindheit 

(·schwache) [Weillaugigkeit (v.gl. S. 232) von Drosophila]. 
(Schema G. JUST.) 

Befunde heute als Tatsachen anzusprechen, deren chromosomale 
Grundlage (vgl. die soeben erschienene zusammenfassende Darstellung 
von HEBERER) ebenso sichergestellt ist wie die speziellen genet is chen 
Befunde selbst. 

Damit ist aber die genetische Erforschung der Farbensinnstorungen 
noch keineswegs abgeschlossen. Auch daIl,lit nicht, daB diese Farben
sinnstorungs-Gene mit Sicherheit in das Kapitel der multiplen Allelie 
eingereiht werden durfen. Vielmehr bleiben drei wesentliche Fragen 
noch otten. 

Die erste Frage bezieht sich auf das Verhiiltnis der Allele der 
Proto-Reihe (P-Reihe) einerseits zu den Allelen der Deutero-Reihe 
(D-Reihe) andererseits. Wir wissen, daB Farbtuchtigkeit, Protanomalie 
und Protanopie eine Serie multipler Allele bilden, und daB ebenso 
F arbtuchtigkeit, Deuteranomalie, (extreme Deuteranomalie) und Deuter
anopie eine solche Serie bilden. Wir wissen aber nicht, ob es sich urn 

Ergebnisse der Biologie XII. 19 
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zwei selbstiindige Serien handelt, deren gegenseitige Beziehungen und 
deren Dominanzverhaltnisse also zu schreiben waren: 

> protanomal > protanop 
farbttichtig 

> deuteranomal > (extrem deuteranomal » deuteranop 
oder ob es sich nur urn eine Serie multipler Allele handelt. 

Die zweite Frage bezieht sich auf die Zahl der Allele, die in diesen 
beiden bzw. in dieser einen Serie angenommen werden dtirfen, auf 
die Frage also, mit der Entdeckung von wieviel weiteren Allelen zu 
rechnen ist. 

Die dritte Frage, die aufs engste mit den beiden ersten zusammen· 
hangt, ist die entwicklungsphysiologische Frage nach der Auswirkungs· 
weise dieser Farbensinn-Allele. 

Der letztgenannten Frage kommt tiber das Genetisch-Entwick
lungsphysiologische im engeren Sinne hinaus eine auBerordentlich 
weitgehende allgemein-sinnesphysiologische Bedeutung zu. Erscheint 
es doch als eine lockende Aufgabe, von den genetischen Tatsachen 
aus zu den physiologischen Grundproblemen des menschlichen Farben
sinns, wie sic in den durch die Namen HELMHOLTZ und HERING ge
kennzeichneten Gegensatzen auch heute noch unvermindert bestehen, 
in einem entscheidenden Sinne einmal Stellung nehmen zu konnen. 
Gerade von hier aus kommt auch der ersten Frage eine hohe prinzi
pielle Bedeutung zu. 

Wir werden den genannten drei Fragen in dem folgenden Uber
blick tiber den gegenwartigen Stand unseres Wissens tiber die multiple 
Allelie beim menschlichen Farbensinn besondere Aufmerksamkeit 
zuwenden. 

Der Erforschung der Farbensinn-Vererbung kamen mehrere Umstande 
zustatten. Zunachst ist die Ausiibung bestimmter Berufstatigkeiten, vor 
allem im Fahrdienst der Eisenbahn und der Schiffahrt, ohne volle Farb
tiichtigkeit nicht moglich, und die Notwendigkeit der Erfassung wirklich 
jeder Abweichung yom normalen Farbensinn - sind doch eine Reihe schwerer 
UngliicksfaHe im. Land- undSeeverkehr durch Farbenblindheit des Loko
motiv- oder Schiffsfiihrers verursacht worden - hat zu einem immer feineren 
Ausbau der diagnostischen Methodik gefiihrt. Die praktische Notwendigkeit 
derartiger Farbensinn-Priifungen fallt urn so starker ins Gewicht, als zweitens 
die Rotgriinsinn-Storungen - die man ja meint, wenn man schlechterdings 
von Farbenblindheit spricht 1 - eine auBerordentliche Verbreitung haben, 
indem etwa jede zwolfte mannliche Person yom normalen Farbensinn ab
weicht (Tabelle 23), so daB die Durchuntersuchung eines groBeren Personen
kreises stets zur Erfassung einer geniigenden Anzahl von physiologisch oder 
genetisch weiter priifbaren Farbuntiichtigen verschiedener Art und ver
schiedenen Grades fiihrt, und der menschlichen Erbforschung somit hier 
ein recht umfangreiches Tatsachenmaterial zur Verfiigung steht. Drittens 
laBt sich eine genauere physiologisch-diagnostische Arbeit wieder gerade 
auch quantitativ durchfiihren. 

1 Sowohl Blaugelbsinn-Storungen wie totale Farbenblindheit sind seltene 
Vorkommnisse. 
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Tabelle 23. Haufigkeit der angeborenen Rotgriinsinn-Storungen 
im mannlichen Geschlecht. (Aus A. FRANCESCHETTI, leicht verandert 

und erweitert urn die Daten von M. WIELAND.) 

Autor Haufigkeit in % Mittlerer Fehler Zahl der Ort Untersuchten 

WAALER 8,01 ± 0,29 9049 Oslo 
v. PLANT A 7,95} 8,03 ± 0,37} 2000 Basel 
WIELAND 8,20 ± 0,85 ±O'{9 1036 Basel 

In bezug auf die quantitative Charakterisierung des Farbensinns stellt 
das NAGELSche Anomaloskop ein wichtiges Hilfsmittel dar. Das Prinzip der 
Farbensinnpriifung am Anomaloskop besteht in folgendem: In den einen 
von zwei iibereinander liegen-
den - bzw., wie in einem Mo- r-o __ t.TW __ ..::20i'-_....,JO'--_-'IIOT-_--"i50'--_,.,:6;:,O...,..,.-170~, 
dell TRENDELENBURGs, neben- >:\\\:profanop 
einander liegenden - Spalten 7Z.2 . 53,2 JJ,1:«1 ff.0 
fallt ein Mischlicht aus Rot ~ __________________________ :ejlremprolanomol 
und Griin, in den anderen ein ,22.0:· ff.2 
gelbes Natriumlicht. Der zu ::<: :pr~mol 

~:~i~f~:~~~~~~~f~:cf£~ arlin tit~o '~~f 
art einstellen, daB er dasMisch - tfeuferanomal 

E ! I 

licht in voller Ubereinstim- ql,O 32,2 :·c:.'.:: 

mung ~it dem Gelb des Ver- '*"_-±~--txfr-e-m_:_:!_tfe"..u-fer-a-no-m-a-I-_:_:!_~-j;;.,+f----~ 
gleichshchtes sieht. Dieses 115,9 Jqf 25,8 
jeweilige Mischungsverhaltnis deuferonop 
kann ebenso wie der Hellig
keitsgrad des Vergleichslichtes 
an einer Skala des Anomalo
skops zahlenmaBig abgelesen 
werden. Dabei ergeben sich 
fiir die so in exakter W·eise fest
zustellende RAYLEIGH - Glei
chung verschiedene Werte, je 

JJ,5 16,9 
Ahh. 44. Einstellungshreite am Anomaloskop bei den 

verschiedenen Farbensinnstorungen. 

(Unter Verwendung einer Figur von A. FRANCESCHETTr, aus 
G. JUST.) Die Zahlen der obersten Linie (und die Pfeilbegren
zungen der darunter befindlichen Linien) beziehen sich auf den 

Mischspalt, alle tibrigen Zahlen auf den Natriumspalt. 
Punktiert der Schwankungsbereich des Nonnalen. 

nach Art und Grad der Farbensinnstorung, so daB auf Grund der RAYLEIGH
Gleichung eine Charakterisierung der Farbensinnstorungen moglich ist 1. 

Fiir den normalen Wert bestehteine sehr enge Einstellungsspanne: Dagegen 
vermag der Protanope (Rotblinde) und der Deuteranope (Griinblinde) bei 
auBerordentlich verschiedenen Mischungsverhaltnissen von Rot und- Griin 
eine Gleichheit mit dem Gelb anzugeben. Protanoper und Deuteranoper 
unterscheiden sich dabei in typischer Weise in bezug auf den Helligkeits
wert des Vergleichslichtes. Protanomale (Rotschwache) und extrem Prot
anomale geben in das Mischlicht zuviel Rot hinein, so daB ihr Gleichungs
bereich also nach dem Rot hin verschoben ist, Deuteranomale (Griinschwache) 
und extrem Deuteranomale verhalten sich entsprechend nach der Seite 
des Griin hin. Die Abb.44, die diese Verhaltnisse veranschaulicht, zeigt, 
wie innerhalb der einen wie der anderen Untergruppe der Rotgriinsinn
Storungen, also innerhalb der P-Gruppe und innerhalb der D-Gruppe, der 
Schwankungsbereich der Gleichungseinstellung yom Anomalen iiber den 
Extrem-Anomalen zum Anopen anwachst. 

1 Vgl. auch S.297. 

19* 
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Die genetische Selbstiindigkeit der einzelnen F ormen von Rotgrun
sinn-Storung laBt sich an Stammbiiumen demonstrieren, in denen 
sich entweder nur eine bestimmte derartige Unterform findet (Abb. 45 

Ahb.45. Deuteranomalie, Erbtafel. Die 4 BrUder am Anomaloskop nahezu iibereinstimmend. 
(Nach E. WOLFFLIN.) 

fur Deuteranomalie, Abb. 46 fur Protanopie), oder in denen sich das 
Vorkommen einer weiteren Form (z. B. Deuteranopie neben der 
familiencharakteristischen Protanopie in Abb. 47) auf andersartige 

I r I ~ 1 I 
II 9xd' 9x d' 9x d' 

2 

m~~1~~ I d' I ~ I rh 1~~ 9x 9 9 9 ·9 

I 
2 2 

~ ~ IV 9 
3 

Abb. 46. Protanopie, Erbtafel. Alle Farbenblinden der III. und IV. Generation gleichgradig gestort. 
(Nach I. SCHIOTZ.) 

genealogische Zusammenhange zuruckfuhren laBt (SO stammt der 
Deuteranope V 3 in Abb. 47 von einem deuteranopen GroBvater 
III 28, der etwa 30 Jahre vorher auf die betreffende kleine danische 
Insel ubergesiedelt war). 

Auch wenn man nur eine groBere Reihe von Geschwisterschaften 
mit mehr als einem farbensinngestorten Sohn pruft, so ersieht man 
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sogleich (Tabelle 24), wie zahlreich die Fane einer Ubereinstimmung der 
Bruder in bezug auf die besondere Form der Farbensinnstorung sind. 

... 
~ 
:::: 
N 

Tabelle 24. Farbensinngestorte Bruder. (Nach W. BRUNNER.) 
DA Deuteranomalie; EDA Extremdeuteranomalie; D Deuteranopie; 

P A Protanomalie; P Protanopie; N Farbentuchtigkeit. 

Art der Farbensinnstorung I Anzahl der Familien mit jeweiIs der 
Mutter angegebenen Zahl und Art des 

der S6hne Farbensinnes der S6hne 

1 I normal Deu teranomalie 19 X 2 DA 
2 5 X 3 DA 
3 1 X 4DA 
4 Deuteranopie 7 X 2 D 
5 1 X 3 D 
6 Protanopie 4 X 2 P 
7 " 1 X 4 P 
8 Deuteranomalie + Extrem- I X IDA + I EDA 

deuteranomalie 
9 desgl. I X 1 DA + 2 EDA 

10 Extremdeuteranomalie I X 1 EDA + 1 D 
+ Deuteranopie 

II Deuteranomalie + Deuter- I X 1 DA + I D 
anopie 

12 Deuteranomalie + Deuter- I X 1 DA + I D + I N 
anopie + Normal 

13 desgl. I X 2 DA + I D + 2 N 
14 Protanomalie + Protanopie 1 X I PA + 1 P 
15 Protanomalie + Protanopie 1 X 1 PA + 1 P + 1 N 

+ Normal 
16 Deuteranomalie + Protano- 1 X 2DA+IPA 

malie 
17 nicht unter- Protanopie 2 X 2 P 

sucht 
18 desgl. Protanomalie 1 X 2PA 
19 Deuteranomalie + Extrem- 1 X 1 DA + 1 EDA 

deu teranomalie 

Deuter- Deuteranomalie 3 X 2 DA 
anomalie 

2 desgl. Deuteranopie Ix6D 
3 Deuteranomalie + Deuter- 1 X 1 DA + I D 

anopie 

Allerdings zeigen sich sowohl bei der Prufung von Geschwister
schaften (Tabelle 24) wie von Stammbaumen (Abb. 48-51) nicht allzu 
selten Ausnahmen derart, daB zwar der spezifische Typus (Proto
oder Deutero-Typus) charakteristisch fur die betreffenden Personen 
bleibt, aber z. B. neb en Deuteranomalie auch extreme Deuteranomalie, 
oder neben extremer Deuteranomalie auch Deuteranopie vorkommt. 
So befindet sich unter den 6 Kindem der in Abb. 48 dargestellten 
Ehe zweier typisch grunblinder Eltem neben 3 ebenfalls typisch 
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grunblinden Toehtern und 2 ebensolchen Sohnen ein weiterer Sohn, 
der nur extrem grunsehwaeh genannt werden kann. Es will uns selbst 
als die zwangsloseste Auffassung erseheinen, derartige FaIle, von 

denen Abb. 49 einen weite
ren zeigt, als Manifestations
sehwankungen anzusehen 
und nieht, wie BRUNNER 
will, mit mutativen Umwand
lungen solcher Farbensinn
storungs-Anlagen in ein al
leles Gen zu reehnen. Von 
der aueh von BRUNNER fur 
wahrseheinlieh gehaltenen 
und von ihm in diesem Zu
sammenhang betonten Auf
fassung aus, daB die Allele 
der Proto- wie der Deutero
Reihenur quantitativ unter
einander versehieden seien, 
laM sieh, wenn wir uns z. B. 
des vestigial-Falles erinnern, 
gerade aueh der Gedanke 
modifikativer gradueller Ab
wandlungen der spezifisehen 
Farbensinnstorungen ver
treten. 

Dasjenige Material, das 
die Alternative Modifikation 
oder Mutation entseheiden 
konnte, fehlt nun merkwur
digerweise fUr die Farben-

"" ~. ~~ 4 sinnstorungen; es gibt bis-
~ ~,U her keine umfassenden Zwil-

~ ~ ~ ~~§ .~ I 
~ ~ ~... c ingsuntersuehungen uber die 

~ ~~ ~ ~ ~~ ~ F b . t·· W' ~.... "Z-=." ~ ar ensmns orungen. le-
~ 0 '1J ~ viel sie bedeuten wurden, 

~ :§ ~ ~ ~ ~ zeigt ein von GLATZEL mit-
... -l< !S '" • 
~ ~ ~ ~ ~ geteiltes Zwillingspaar aus 
~ ~ ~ dem Material VON VER-
®+"e ". SCHUERs, dessen beide Part-

ner extrem deuteranomal 
sind, also den jenigen Storungsgrad aufweisen, der sieh in W AALERs 
umfangreiehem Material nur ein einziges Mal familiar fand (bei 
GroBvater und Enkel) (vgl. aueh Abb. 49 und 56). Die Zahlen der 
RAYLEIGH-Gleiehung waren fur die beiden Zwillinge nieht genau die 
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I . h .. rho 62 d 0 57 g elc en, nam IC 324un 34 17; 
zum Vergleich geben wir die 
WAALERschen Zahlen fur GroB- e">-<, 
vater und Enkel ~ 60 ~ XL. I 

35 14' 35 15 ~ri~--TI--~'1fr.----~TI~--'I----'1 
Allein die Gegenuberstellung dieser '" , • • , , 
beiden Zahlenpaare zeigt unseres Abb.48. Ein extrem Deuteranomaler bei Deuter-

Erachtens in aller Deutlichkeit, daB anopie aller Geschwister und beider Eltern. 
(Nach G. F. GOTHLIN.) 

es erstens ein selbstandiges Allel fur 
extreme Deuteranoma- Atl 01 6 
lie geben durfte (hohe v + + 
Ahnlichkeit von GroB- , 

ir--~I==c=:::-M.L,--r'llA-'lf vater und Enkel), daB ,(1 EOA€!/ .... £VHIiIJ 

I 
~ 

I 

d' 
I 
l" ElM ~. 

aber zweitens die Mani
festation dieses Gens 
Schwankungen unter
worfen ist (nicht vol

Abb. 49. Deuteranopie (DAJ neben extremer Deuteranomalie (EDA). 
(Nach W. BRUNNER.) 

lige Ubereinstimmung A,rcendenz 

der beiden eineiigen 
Zwillinge; vgl. auch L Cener(J/ion 

Abb. 49). 

Besitzt das Problem 
des AusmaBes derar
tiger Manifestations- ll. 

schwankungen bereits, 
wie die bisherigen Bei
spiele lehren, Bedeu
tung fur die geneti
sche Beurteilung von 
Farbensinnstorungen 

o - forbtikhng 

~ - deu/eronomtll 

• = deu/eronop 

~ - /(onduktor 

beim Manne, so gilt 
dies in erhOhtem MaBe 
fur ein entsprechendes 
Urteil bei der Frau. 

Abb. 50. Deuteranomalie und Deuteranopie in der gleichen Sippschaft. 
Beim geschlechtsge- (Nach E. WOLFFLIN.) 

bundenen Erbgang be-
sitzt ja allein die Frau zwei Allele des 4 

;i:~~:~e~:~s ~m d:-~?:o~~~~~~~a~~ U ~ 
Chromo,omcn hat, wahrend der Mann fI ~? 8' M 
in seinem einen X-Chromosom nur ein ~. 
einziges solches Allel besitzt (Ab b. 43). 0 Abb. 51. Nebeneinander eines Deutera~:pen 
Damit erhebt sich aber fur die Frau (D), eines Deuteranomalen (DA) und zweier 

. h d' F h d D' normaler Sohne in einer Familie. nlc t nur Ie rage nac en omznanz- (NachW.BRUNNERundA.FRANCESCHETTI.) 
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Verhiiltnissen der multiplen Allele der Farbensinnstorungen, sondern 
zugleich auch die Frage nach dem AusmafJ von Manifestationsschwan
kungen im durchschnittlich herrschenden phiinischen Bild der ein
zein en Allel-Kombinationen_ Auf die letztere Frage liiBt sich nach 
dem im vorherigen Absatz Ausgefuhrten nur antworten, daB mit 
derartigen Schwankungen auch bei weiblichen Triigern von Farben
sinnstorungs-Anlagen gerechnet werden muB, so daB gelegentliche 
"Ausnahmefiille'.' dieser Art nichts grundsiitzlich Verwunderliches 
bedeuten, daB aber genaue Grenzangaben heute noch nicht gemacht 
werden konnen. Damit erhiilt naturlich auch die Antwort auf die 
erstere Frage den Charakter des noch nicht Endgultigen. 

Abb. 52. Extrem protanomale Mutter dreier protanoper 
Sohne. (Nach G. F. GOTHLIN.) 

Trotzdem sind wir bei 
dem Umfang des vor allem 
in den letzten Jahren 
angesammelten Materials 
(W AALER, FRANCESCHETTI, 

BRUNNER, WIELAND, 
SCHMIDT) in der Lage, doch 
die "typischen" M anifesta
tionsformen derartiger ver
schiedener Erbstrukturen 
der Frau anzugeben. Wir 

mussen dabei unterscheiden, ob es sich urn Kombinationen zweier 
Allele der Proto- bzw. zweier Allele der Deutero-Reihe oder um eine 
Kombination je eines P- und eines D-Allels, also einen "compound" 
(vgl. S. 249), handelt. 

Durch Beobachtungen verschiedener Forscher - zuerst vor 
aHem FLEISCHER, dann W AALER u. a. - uber den F arbensinn von 
Konduktorinnen ist seit langem bekannt, daB sich das norm ale Allel 
fur Farbtuchtigkeit nicht immer dominant gegenuber dem Farbensinn
storungs-Allel verhiilt (vgl. die Ubersichtstafel Tabelle 26 und Abb. 52). 
Systematisch sind neuerdings WIELAND und SCHMIDT dieser Frage 
nachgegangen. 

WIELAND hat mittels des PULFRIcHschen Stufenphotometers die 
spezifischen Schwellenwerte der Farben bei Konduktorinnen bestimmt, 
d. h. den jeweils geringsten Reizwert, bei dem durch ein farbiges 
Objekt von konstanter GroBe bei konstanter Beleuchtung die spezi
fische Farbempfindung ausgelost wird. Wie Tabelle 25 zeigt, uber
schreiten die Schwellenwerte fur Rot und Grun bei der Mehrzahl 
der Konduktorinnen den Bereich der physiologischen Streuung 
dieser Schwellen nicht, liegen gleichwohl aber innerhalb dieses Be
reichs bemerkenswerterweise im Durchschnitt deutlich hOher als die 
Werte farbttichtiger Vergleichspersonen (Tabelle 25, unterste Reihe); 
bei einer Minderzahl cler Konduktorinnen aber sind die Schwellen-
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werte urn soviel erhoht, daB sie jenseits der normalen physiologischen 
Streuung fallen 1. 

Die RAYLEIGH-Gleichungen zeigen in siimtlichen Konduktorinnen
Gruppen WIELANDS eine Mittelwertsverschiebung nach dem Griln 
(Tabelle 25, letzte Spalte), auch in der P-Gruppe. Demgegenilber 

Tabelle 25. Spezifische Farbenschwellen fiir Rot und Criin (ausgedriickt in 
Prozenten der Farbenbeimischung) bei Konduktorinnen. farbenuntiich
tigen Knaben und normalen Mannern; Mittel werte der RAYLEIGH- Gleich ungen 

fiir Konduktorinnen und Normale. (Leicht verandert nach M. WIELAND.) 

Zahl der Faile mit Schwelle Mittelwerte der 
untersuchten aullerhalb Mittelwerte spezi!. Schwelle 

Konduktorinnen FaIle der physiologischen Streuung der (mit Ausschlull Mittelwerte 
der Faile mit fUr ~ I ~ spezif. Schwelle der RAYLEIGH-

.::: .::: sieher erh6hter Gleichungen .... QJ (::I Q,) Rot Gron Schwelle) o ~ ," ~ 
C;&:::;..= I-I,.Q 

Zab! I Zahl I " r.!l" in% in% Rot I Gron Rot Griin 
'" '" 

Deuteranomalie 34 34 7 I 20.6 2 I 5.9 10.871 24.80 7. 13 22.66 59. 2O ±0.3 
Extreme Deu- I 

teranomalie . 8 8 2 25.0 I 12.5 9,97 21,78 6.20 26.14 59. IO ±0,6 
Deuteranopie . 7 7 I 14.3 2 28,6 11,04 30,88 8,37 20,64 59,90 ±0,4 ------------ ---
Protanomalie . 8 8 3 37,5 I 12,5 12,26 22,36 8,32 19,01 58,50 ±0,2 
Extreme Prot-

I~ I 7,6R 124.09 
anomalie. 2 I 50,0 0 - - - (59,00±-) 

Protanopie . 9 4 40,0 I 11,1 12,81 26,96 59,25±0,7 
----

Samtliche 
Kondukto-

rinnen 59. 2O ±0,4 

Deuteranomale 
Knaben 29 29 15,39 33,94 

Extrem deuter-
anomale 
Knaben 5 6 15,08 40,27 

Protanomale 
Knaben _5_ 6 36,34 39,07 ---

Normale 
Manner 30 30 5.93 17,07 100 Nor- 61,20±0,08 

±0,30 ±1,07 male 

vermag INGEBORG SCHMIDT bei der Untersuchung einer allerdings 
wesentlich geringeren Zahl von Konduktorinnen am Anomaloskop 
zwar bei der D·Gruppe haufiger FaIle zu finden, deren Griln-Rot
Quotient gleich oder groBer als list, dagegen bei der P-Gruppe 
haufiger einen Quotienten, der kleiner ist als 1. Sie betont aller
dings, daB dieser Befund nur "mit Vorsicht" ausgesprochen werden 
kann. 

1 Die Anzahlen der untersuchten Konduktorinnen sind unseres Erachtens 
allerdings - mit Ausnahme derjenigen fUr Deuteranomalie - nicht groB 
genug, um den crmittelten prozentualen Haufigkeiten Vergleichswert geben 
zu konnen. 
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Bei einer Untersuchung det gleichen Konduktorinnen auf die 
spektrale Helligkeitsverteilung im Tagessehen konnte INGEBORG SCHMIDT 
eine diagnostische Unterscheidung der beiden Konduktoren-Gruppen 
durchftihren. Die Konduktorinnen der D-Gruppe namlich unter
scheiden sich in dieser Hinsicht nicht von der Norm (Abb. 53), 
wahrend diejenigen der P-Gruppe samtlich eine Abweichung der 
Helligkeitskurve nach dem griinen Spektralende hin aufweisen. Die 
Abweichung ist von verschiedenem AusmaD, ohne dafJ sich eine Be
ziehung zwischen der GrofJe der Abweichung und dem jeweils heterozygot 
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Abb.53. Flimmerwerte im Dispersionsspektrum einer Osram·Punktlichtlampe. (Nach 1. SCH>UDT.) 

N normaler Trichromat, P Protanoper, KD Konduktorin fiir Deuteranopie, KP Konduktorin flir Protanopit", 
KEPA Konduktorin fur extreme Protanomalie. 

vorhandenen Allel hatte herstellen lassen, wie sie in Form einer allmah
lichen Verschiebung des Helligkeitsmaximums nach der Seite des 
Griin hin fiir die Reihe normalerMann, Zwischenform, Protanomaler, 
extrem Protanomaler," Protanoper (Abb. 54) 'nach KOHLRAUSCH gilt 
(vgl. S. 308). 

WAALER hat bei seinen Untersuchungen, die auf einer Priifung 
mittels der in den letzten Jahren iiberall mit herangezogenen ISHIHARA
T afeln 1 und auf einer Priifung am Anomaloskop aufbauen, das 
Deuteranomalie-Gen in einem Teil der Faile nicht vollstandig rezessiv 
gefunden; dagegen konnte er bei Frauen, die neb en einem normalen 
Farbensinn-Gen ein Protanomalie-, Protanopie- oder Deuteranopic
Gen besaDen, keinerlei A.uDcrungen ihrer Heterozygotie finden. 

1 In diesen Tafeln ist erstmalig das Untersuchungsprinzip durchgefiihrt 
worden, die Verwechslungs-Farbenflecke so anzuordnen, daB auf der gleichen 
Tafel beispielsweise der Farbtiichtige eine 5, der Rotgriinblinde eine 2 liest, 
oder der Farbtiichtige eine 26, der Rotblinde nur die 6, der Griinblinde nur 
die 2. Auf der viel zitierten Tafel 5 (vgl. S. 308/309) solI der Normale 74, der 
Rotgriinblinde 21 lesen. Ahnliche Tafeln befinden sich auch in den neueren 
Auflagen der STILLINGSchen pseudoisochromatischen Tafeln. 
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Gleichwohl wird es nach allem Gesagten nicht verwunderlich 
erscheinen,wenn FaIle einer manifest en Protanopie oder Deuteranopie 
bei heterozygoten Tragerinnen einer solchen Anlage gefunden worden 
sind (vgl. Abb. 52). Ihre Auffassung als Manifestationsschwankung 
einer im allgemeinen rezessiven Anlage - so fassen SIEMENS und in 
erster Linie auch 1. SCHMIDT ihre FaIle auf - ist natiirlicherweise 
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Abb, 54' Der stetige Obergang der spektralen Helligkeitsverteilung von Normalen tiber verschiedene Grade 
von Rotanomalie zu Protanopen; Flimmerwerte im Dispersionsspektrum einer Nitralampe. 

(Nach A. KOHLRAUSCH u. Mitarbeitern,) 

1,2 Normale (I starke, 2 mittelstarke Maculapigmentierung). 3,4 ganz schwach Rotanomale (3 mittelstarke, 
4 schwache Maculapigmentierung), 

5 typischer mittlerer Rotanomaler } 
6 extrem Rotanomaler (etwa mittelstarke Maculapigmentierung). 
7 Protanoper 

nur eine generelle Eingruppierung, bei der die Frage nach den Bedin
gungen fur den Eintritt einer solchen Manifestationsschwankung 
durchaus noch offen bleibt. 

Das besondere Interesse, das der ganzen Frage nach der Diagno
stizierbarkeit einer Rotgrunblindheits-Heterozygotie zukommt, liegt ein
mal darin, daB hier ein Paradigma fur das allgemeine, gerade auch 
praktisch-klinisch und rassenhygienisch wichtige Problem der Erkenn
barkeit heterozygoter krankha/ter Veranlagung gegeben ist, weiterhin 
darin, daB alle diese Tatsachen fur die entwicklungsphysiologische Seite 
des F arbensinnvererbungsproblems von Bedeutung sind. 

Das gleiche gilt fur die Tatsachen, die sich auf den Farbensinn 
solcher heterozygoter Frauen beziehen, die zwei verschiedene Farben
sinnstorungs-Anlagen besitzen. Eine derartige Heterozygotie kann 
erstens in dem Vorhandensein zweier Allele der Proto-Reihe bzw. 
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zweier Allele der Deutcro-Reihe, zweitens im Vorhandensein eines 
Allels der Proto- und eines zweiten Allels der Deutero-Reihe bestehen. 
Der letztere Fall hat, wic wir sehen werden, ein besonderes Interesse. 

Besitzt eine Frau zwei verschiedene Allele der Proto-Reihe oder 
besitzt sie zwei verschiedene Allele der Deutero-Reihe, ist sie beispiels
weise heterozygot fur Deuteranomalie und Deuteranopie, so bcsteht 
im aZZgemeinen eine Dominanz der hOheren AZZel-Stufe gegen die niedrigere 
(Tabellc 26). So ist in dem Stammbaum DODERLEINS (Abb. 55), 

Tabelle 26. 

Art des Farbensinns bei homozygoten und heterozygoten 
Tragerinnen der Rotgriinsinn-Allele, Dbersichtsschema. 

(Aus G. JUST, leieht verandert.) 

M utterliches F arbensinn-Gen 

normal protanomal protanop deuteranomal deuteranop 

normal 

normal normal normal oder (leieht) normal deuter-
normal 

anomal 

protanom al protanomal protanomal normal nieht sieher 
bekannt 

protanop protanop normal normal 

mal deuter- deuter-
anomal anomal deuterano 

deuterano p deuteranop 

dessen theoretische Analyse durch JUST mit den AnstoB zur inten
siveren Erforschung der multiplen Allelie der FarbensinnstOrungen 
gab, die Frau IV IS als Tochter eines rotsichtigen (deuteranomalen 1) 
Mannes und einer Konduktorin fur Deuteranopie, deren Bruder III 17 
und deren 2 Sohne IV 13 und IV 14 grunblind sind, selber rot
sichtig, indem das Deuteranomalie-Allel uber das Deuteranopie
Allel dominiert. Eine solche Dominanz des hoheren Allels gegenuber 
dem niedrigeren, wie sie auch in der Aufzahlung S. 290 zum Ausdruck 
gebracht ist, gilt aber nicht im Sinne einer strengen GesetzmaBig-

1 Die beiden Bezeichnungen sind iibrigens nicht ohne wei teres einander 
gleichzusetzen (vgI. z. B. WOLFFLIN 1926). 
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keit; so zeigte ein Teil gerade der Deuteranomalie-Deuteranopie
Heterozygoten WAALERS em m gewissem Sinne intermediares Ver
halten - auch WAALER nennt es so -, indem die betreffenden 
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Personen zu Beginn der Untersuchung am Anomaloskop eine Unsicher
heit in bezug auf die Gleichung zeigten, die dann allerdings einer 
klaren deuteranomalen Reaktionsweise Platz machte. 

Wenden wir uns der zweiten vorhin genannten Gruppe zu, so 
sind die heterozygoten Tragerinnen je eines Gens der Proto- und der 
Deutero-Reihe im allgemeinen phanisch normal, d. h. farbtuchtig. 
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Diese Tatsache, die zuerst von GOTHLIN aufgefunden und in ihrer 
theoretischen Bedeutung diskutiert wurde, ist von den weiteren 
Untersuchern, zuerst W AALER, dann FRANCESCHETTI, BRUNNER, 
KONDO, WIELAND, bestatigt und weiter ertirtert worden. Eine Hetero· 
zygotie dieser Art ist beispielsweise daran zu erkennen, daB samtliche 

o normal • profanop • exfrem-deuleronomal t ,gestorben ? unklar 

Abb. 56. Extreme Deuteranomalie neben Protanopie bei den 4 Schnen einer farhtiichtigen Mutter. 
(Nach T. KONDO aus G. Just.) 

Stihne der betreffenden seIber farbtilchtigen Frau farbuntilchtig sind, 
aber teils der Proto-, teils der Deutero-Gruppe angehtiren. So besitzen 
die in Tabelle 24 unter Ziffer 16 angefilhrten 3 Brilder, deren einer 
protanomal und deren beide anderen deuteranomal sind, eine voll
kommen farbtilchtige Mutter; desgleichen ist die Mutter eines extrem 

d 
detltel'llnomol normal 

~ ~ ~ I 
I 

I I I 

.r ~ ¥ I Jt ~ V I 

extrem grtln- rof- rot-
extrem ! 

oriln- blind blind blind protonomal o'etlteronomol 
schwach 
Abb. 57. Griinsinnst6rungen neben Rotsinn- Abb. 58. (Nach M. WIELAND.) 

storungen bei.1 Brudern. (NachG. F. GOTHLIN.) Nahere ErkHirung jm Text. 

deuteranomalen und dreier protanoper Stihne im Stammbaum Abb. 56 
farbtilchtig. Uber die Mutter eines extrem deuteranomalen, eines 
deuteranopen und zweier protanoper Stihne (Abb. 57) konnte GOTH
LIN keinen einwandfreien Befund erhalten. Bemerkenswerterweise 
fand aber W AALER 2 Frauen, die je einen protanopen und einen 
deuteranomalen Sohn besitzen, nicht voll normal, sondern nur "bei
nake normal" \ indem sie sich am Anomalskop "wohl wie die frilher 
erwahnten heterozygotisch Deuteranomalen" verhielten. Ob der 
Stammbaum Abb. 58 ein Pendant zu Abb. 56 darstellt, laBt sich nicht 
mit vtilliger Sicherheit beurteilen, da hier immerhin die Mtiglichkeit 

1 1m Original nicht durch Schragdruck hervorgehoben. 
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zu berucksichtigen ist, daB auch eine Konduktorin allein fur Deuter
anomalie deuteranomal sein kann (vgl. Tabelle 26). Unter dieser Vor
aussetzung ware die farbtiichtige Mutter in Abb. 58 Konduktorin 
allein des Proto-Gens, wahrend WIELAND sic als Tragerin zugleich 
auch eines Deutero-Gens auffafit. 

Bevor wir auf die Erklarung dieser also im allgemeinen festzu
stellenden Farbtiichtigkeit von Tragerinnen zweier Farbensinnstorungs
Anlagen eingehen, weisen wir darauf hin, daB die Tatsache als solche 
zusammen mit der Tatsache der gelegentlichen Manifestation der 
Rotgrunblindheits-Anlage bei einer Konduktorin eine Erkliirung fiir 
den empirischen H iiufigkeitswert gibt, der fiir die farbuntiichtigen weib
lichen Personen innerhalb der Gesamtbevolkerung gilt. Berechnet man 
den theoretischen Vergleichswert auf Grund der Gen-Zahlen, die sich 
aus der Haufigkeit farbuntiichtiger Manner und Knaben (Tabelle 23) 
ergeben, ohne Berucksichtigung der beiden angefuhrten Besonder
heiten, so ist die theoretische Zahl gegeniiber der empirischen zu hoch; 
bei Beriicksichtigung dagegen ergibt sich eine eindrucksvolle Uber· 
einstimmung (Tabelle 27). 

Tabelle 27. Theoretische und statistisch festgestellte Haufigkeit 
der Rotgriinsinn- Storungen bei der Frau. 

(Verandert aus A. FRANcESCHETTI.) 
Theoretische Zahl Gefundene Zahl 

Autor ohne Betiicksich- II bei AusschluLl der ohne Berucksich· I bei AusschluLl der 
tigung der einzelnen "compounds" (D/P- tigung heterozygoter heterozygoten 

Typen heterozygotenFrauen) Manifestation Manifestationen 

V. PLANTA 0,63% II 0,38 % 0,43 % II 0,37 % 

Gehen wir nunmehr auf die Erklarung jener zunachst auBer
ordentlich merkwurdig erscheinenden Tatsache des normalen Farben
sinns von Proto-Deutero-Heterozygoten 
ein, so ist eine solche Erklarung auf 
eine doppelte, ja eigentlich auf eine 
dreifache Weise moglich. 

Die Mehrzahl der neueren Autoren 
vertritt die Auffassung, daB das Proto
und das Deu tero -Gen zwei im X -Chromo
sam verschieden lokalisierte F arbensinn
Gene darstellen. Durch Mutation am 
Ort des einen Gens (Abb. 59a) ware 
die Reihe der Proto-Allele, durch Mu
tation am Ort des zweiten Gens (Ab
bildung 59c) die Reihe der Deutero

a b 
Abb. 59. Chromosomales Schema bei An
nahme einer verscbiedenen Lokalisation der 

Proto· und der Deutero·Gene. (Original.) 
a protanomale (protanope) Frau; b doppelt
heterozygote Frau, farbtuchtig; c deuter

anomale (deuteranope) Frau. 

Allele entstanden. Die Proto- und die Deutero-Reihe stellten somit 
je eine nur in sich zusammengehorige Serie multipler Allele dar. Eine 
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heterozygote Tragerin je eines Gens der Proto- und der Deutero-Reihe 
ware also in dem Sinne doppelt-heterozygot, daB sie zu jedem dieser 
beiden Farbensinnstorungs - Gene auch sein normales Allel besaBe 
(Abb. 59 b). Ihre Farbtiichtigkeit ware der einfache Ausdruck der 
Dominanz jedes dieser beiden normalen Gene uber sein mutiertes 
Allel. Wenn es immerhin in gewissem Sinne unwahrscheinlich er
scheinen mag, daB zwei Gene, die in ihren phanischen AuBerungen 
so ahnlich sind, daB man von der Vererbung "der" Rotgrunblindheit 
sprechen konnte, selbstandige Gene, aber dabei beide im X-Chromo-

a 

Abb. 60. Chrcmosomales Schema bei An· 
nahme einer Allelie der Proto- und der 

Deutero-Gene. (Original.) 

a protanomale (protanope) Frau; b Com
pound (Tragerin eines Proto- und eines 

Deutero-Gens), farbtiichti:,; 
c deuteranomale (deuteranope) Frau. 

som lokalisiert seien, so kann darauf ent
gegnet werden, daB auch fur die seltene 
Tritanomalie (Blaugelb - Schwache) auf 
Grund eines von HARTUNG mitgeteilten 
Stammbaumes, der nur 3 behaftete Sohne 
zweier normaler Frauen enthalt, die Deu
tung eines geschlechtsgebunden - rezes-
siven Erbgangs, also einer Lokalisation 
im X -Chromosom auch dieses dritten 
Farbensinnstorungs-Gens moglich, wenn 
nicht wahrscheinlich ist. Naturlich 
konnte man wieder einwenden wollen, 
daB, wenn schon das Tritanomalie-Gen 
ebenfalls im X-Chromosom lokalisiert sei, 

die Lokalisation noch zweier weiterer im Farbensinn sich auswirkender 
Gene im X-Chromosom nur um so unwahrscheinlicher wurde, da 
nach den Erfahrungen an Drosophila im allgemeinen eher eine unregel
miif3ige Verteilung physiologisch ahnlich wirksamer Gene auf die 
verschiedenen Chromosomen eines Chromosomen-Satzes als die Regel 
erscheine. Selbstverstandlich vermogen derlei Wahrscheinlichkeits
erwagungen pro und contra nichts Ernstliches zur Entscheidung bei
zutragen. 

Auch abgesehen aber von solchen Erwagungen kann man sich 
die Frage vorlegen, ob nicht doch die Gesamtheit der Rotgriinsinn
Storungen auf Allele eines einzigen im X-Chromosom lokalisierten Gens 
zuriickzufiihren sei (Abb. 60). 

WAALER hat sich in dieser Richtung bereits detailliertere Vor
stellungen gebildet, obwohl er betont, daB die Annahme zweier ver
schieden lokalisierter F arbensinn -Gene" die wahrscheinlichste Annahme 
ist". "Man kann wohl sagen", fuhrt er aus, "daB die Faktoren, die 
im Verhaltnis zum normalen Allelomorph rezessiv sind, in irgend
einer Weise als ein Mangel anzusehen sind, und unter einer Serie 
von Allelomorphen werden diese einen verschiedenen Grad von 
Mangel bezeichnen. Die kleine Stelle im Chromosom, an der wir 
uns den Erbfaktor lokalisiert denken, ist wohl eine Art kleine Werk
statte, die auf eine wundervolle Weise auf die Eigenschaft wirkt, die 
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wir als ein Offenbarwerden des Faktors sehen. Wenn nun in dieser 
kleinen Werkstatte aus irgend einem Grunde eine Unvollstandigkeit 
entsteht, so resultiert dadurch eine Mutation; daB sie rezessiv ist, 
paBt, wenn wir sie als einen Mangel betrachten, indem dann das 
normale Allelomorph oder die vollstandige Werkstatte imstande ist, 
die Eigenschaft allein zu steuern. lch nehme also nicht ein Fehlen 
der betreffenden Stelle selbst an wie die alte Presence -absence
Theorie, sondern eine Veranderung in ihr. Aber nun konnte man 
sich wohl denken, daB eine solche Werkstatte an zwei verschiedenen 
Seiten angegriffen werden konnte, daB die zwei 
Allelomorphen nicht gerade aus demselben Ab
bauprozeB resultierten, sondern einen Abbau an 
zwei verschiedenen Seiten bezeichneten. Wenn 
ich, auf diesen Gedanken fuBend, mir erlauben 
darf, den normalcn Faktor und die vier Faktoren 
der Farbenblindheit in den Zeichnungen der bei
stehenden Abb. 6r zu veranschaulichen, so sieht 
man, daB man auf diese Weise immer noch an 
der Theorie einer gemeinschaftlichen Lokalisation 
der Faktoren, die wir hier besprechen, festhalten 
kann. Die Verhaltnisse, die ich durch die Analyse 
von Frauen gefunden habe, werden veranschau
licht, indem wir diese Figuren zwei und zwei 
ubereinander legen. Die erste Figur gibt zusammen 
mit jeder der anderen als Summe ein ganzes Vier

Dnormol 

D tievferonomol 

~ tieilleronop 

c:=J,orotonomol 

L]protonop 

Abb. 61. Schema zur Ver· 
anschaulicbung der \Vir
kung der Rotgriinblind
heits-Gene beiCompounds. 

(Nach G. WAALER.) 

eck: d. h. der Heterozygot ist phanotypisch normal. Wir sehen, daB 
deuteranomal- deuteranop zusammen wie deuteranomal aussehen, 
und daB protanomal-protanop zusammen wie protanomal aussehen. 
Aber wir sehen auch, daB die Kombinationen von deuteranomal 
oder deuteranop auf der einen Seite mit protanomal oder protanop 
auf der anderen Seite zusammen ein ganzes Viereck werden, d. h. wir 
erhalten den normalen Typus, obschon es ein Compound ist." 

Uber eine solche sozusagen allzu morphologisch orientierte Vor
stellung hinaus konnte man sich im Sinne der S. 259 gekennzeichneten 
physiologisch orientierten Auffassungen uber Gen und Gen-Wirkung 
die Frage vorlegen, ob nicht die Proto- und die Deutero-Reihe der 
Rotgrunsinn -Allele auf Mutationsschritte quantitativen Charakters 
in verschiedener Richtung zuruckzuftihren sein konnten. Wenn die 
entwicklungsphysiologische Aufgabe des Rotgrunsinn-Gens in der 
Bereitstellung einer bestimmten Quantitat einer Substanz, in der 
Schaffung der Bedingungen fur die Regulierung der relativen Ablaufs
intensitat eines nervosen Vorganges oderahnlichem bestande, so wurden 
Plus- oder Minus-Mutationen dieses Gens zu entsprechenden Anderungen 
in bezug aut diese relativen quantitativen Verhtiltnisse und damit zu 
Storungen verwandten Charakters, aber in entgegengesetzten Richtungen, 

Ergebnisse der Biologie XII. 20 
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fiihren konnen. Eine solche Auffassung ist gleichsam die dynamische 
Interpretation des sozusagen statischen Schemas von W AALER. 
Auch bei ihr ist ohne weiteres vershindlich, daB eine proto-deutero
heterozygote Frau normalen oder vom Normalen nur in gering em 
Grade abweichenden Farbensinn hat, indem die entgegengesetzten 
Auswirkungs- Tendenzen eines Plus- und eines M inus-Allels sich gegen
seitig mehr oder weniger vollstiindig aufheben wiirden. Das Schema 
Abb. 62, das dem Schema S. 259 analog ist, sei eine Veranschau
lichung dieser dritten Interpretation des Farbensinns von Tragerinnen 
je eines Proto- und eines Deutero-Gens. 

Abb.62. Sehematisebe Darstellung (analog Abb. 23) der Wirkungsquantitaten des normalen Farbensinn· 
Gens, der Proto- und Deutero-Allele und beim Compound, unter Voraussetzung der Allelie aller dieser Gene. 

(Original.) 

Eine endgiiltige Entscheidung zwischen den vorstehend be
sprochenen Interpretationsmoglichkeiten ist heute noch nicht mog
lich. Eine Entscheidungsmoglichkeit ist, worauf STf.:RN hingewiesen 
hat, in der Moglichkeit eines Faktorenaustausches bei doppelt
heterozygoten Frauen gegeben. Wenn auf solchem Wege X-Chromo
somen mit nur den beiden normal en Genen und X-Chromosomen mit 
nur den beiden Farbensinnstorungs-Genen entstunden, dann wiirden 
einerseits vollig normale, andererseits mit einer doppelten Farben
sinnstorung behaftete Sohne in der Nachkommenschaft solcher Frauen 
auftreten konnen. Das Fehlen derartiger Erfahrungen besagt bei 
der kleinen Zahl der bisher untersuchten Faile solcher Frauen nichts. 

Durchaus in der Linie unserer Interpretation zu liegen scheint uns 
ein von GLASS bei Drosophila melanogaster beobachteter Fall eines 
compounds. (V gl. auch W AALER und STERN!) Die beiden geschlechts
gebunden-rezessiven Gene fa und fan (1,0.3) beeinflussen den Phano
typ in einer gewissermaBen gegensiitzlichen Art. Das eine Allel be
einfluBt in homozygotem Zustande die RegelmaBigkeit der Omma
tidienbildung, wirkt sich aber nur schwach und auch in geringer 
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Penetranz in Flugelauskerbungen aus, das andere Allel macht sich 
gerade in diesen FliigelmiBbildungen bemerklich, wahrend es die 
Augen uberhaupt nur in bestimmter andersartiger genetischer Situ
ation beeinfluBt (vgl. Tabelle 28). Der compound fa/fa" ist mit ver
schwindenden Ausnahmen (0,2 %) phanisch normal, stellt also in 
dieser Hinsicht ein vollkommenes Analogon zu den Proto-Deutero
Compounds dar. 1m Gegensatz zu GLASS mochten wir glauben, daB 
derartige Tatsachen gerade in quantitativer Hinsicht wichtige theo
retische Moglichkeiten eroffnen. 

Tabelle 28. Homozygote und heterozygote Auspragung der 
Allele facet (fa) und facet-notched (fa"). N ist ein Verstarkungsfaktor 

(dominantes Notch). (Nach H. B., GLASS.) 

fa/fa Pen. 
Expr. 

fan /fan Pen. 
Expr. 

fa/fan Pen. 
Expr. 

N/fa Pen. 
Expr. 

N/fan Pen. 
Expr. 

UnregelmaBigkeit 
der Augenfacetten 

100% 

maBig 
etwa 90% 
schwach 

100% 

maBig 
etwa 25 % 
schwach 

Fliigelrandkerben 

25% 
schwach 

100 % 

stark 

5 ~~ 
schwach 

8% 
schwach 

0,2% 
schwach 

100% 

stark 
100% 

, sehr stark 

Eine ebenfalls noch offene Frage, die wir S. 290 als zweite nannten, 
und die ebenfalls zugleich von allgemeiner theoretischer Bedeutung 
ist, ist die nach der Zahl der Farbensinn-Allele. 

Wir sagten bereits, daB es wahrscheinlich ein selbstandiges Allel 
fur extreme Deuteranomalie gibt (vgl. S. 294, Abb. 49 und 56), das im 
heterozygoten Zustande allerdings nach den Befunden von BRUNNER 
Manifestationsschwankungen sowohl nach der schwacher anomalen 
wie nach der anopen Seite hin zeigen kann. Ob auch ein selbstandiges 
Allel fur extreme Protanomalie angenommen werden kann, ist noch 
nicht sicher; es wurde sich nur selten finden. 

Auch auf dem Wege zwischen voll normalem Farbtuchtigkeits
Gen und dem Allel fur Extremanomalie durfte mehr als 11ur ein 
Anomalie-Allel liegen. Eine solche Annahme erscheint nicht nur in 
Analogie zu den Drosophila-Tatsachen uber langere Allelen·Reihen 
mit abgestufter Wirkung als prinzipielle Moglichkeit, sondern wird 
durch die sinnesphysiologischen Erfahrungen selbst unmittelbar 
nahegelegt. Wir muss en uns selbstverstandlich huten, die Nuancen 

20* 
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phanischer Manifestationen einfach in die Allelen-Reihe hineinzu
prOJlZleren, und mussen auch die Modifikabilitat der Farbensinn
auspragung, die wir besprachen, im Auge behalten. Gleichwohl wird 
auf Tatsachen, wie wir deren im folgenden einige anfuhren, das 
gemeinsame Augenmerk des Physiologen wie des Genetikers gerichtet 
sein mussen. 

Wir erinnern zunachst noch einmal an die von KOHLRAUSCH er
mittelten, in Abb. 54 anschaulich zur Darstellung kommenden Tat
sachen. Andererseits betont WIELAND, daD er in Ubereinstimmung 
mit FRANCESCHETTI, v. PLANTA und BRUNNER keine Ubergange zum 
Normalen bei den von ihm untersuchten deuteranomalen Knaben 
gefunden habe, und spricht die Vermutung aus, daD erst eine mutative 
Verschiedenheit "des betreffenden Gens von quantitativ bestimmter 
GroDe eine FarbensinnstOrung veranlaDt, daD dagegen gewissermaDen 
jenseits dieser Schwelle nach der GOLDSCHMIDTschen Theorie samt
liche weiteren Storungen bis zur Dichromasie in kontinuierlicher 
Reihe vorkommen". (Es sei hierbei auf die Ausfuhrungen S.232f. 
verwiesen.) 

Auf Grund von Befunden, die GOTHLIN erhoben hat, vermutete 
A. VON TSCHERMAK, daD sich innerhalb einer Reihe am Anomaloskop 
geprufter F arbtuchtiger die Frequenzwerte fur die Gleichungsein
stellung urn bestimmte Gipfel, die dunh kleine Schritte voneinander 
getrennt sind, haufen. Ob hierin eine quantitative Untergruppierung 
zum Ausdruck komme, daruber erlaubte das von TSCHERMAK gegebene 
Kurvenbild schon an sich noch kein wirkliches Urteil; vor allem aber 
sind die spateren Angaben KOHLRAUSCHS zu nennen, der (zusammen 
mit STAUDACHER) fur die individuellen Varianten innerhalb des Be
reichs der Farbtuchtigkeit eine binomiale Verteilung fand, wobei die 
Gleichungsvarianten vor allem durch die Verschiedenheit der Macula
farbung und den infolgedessen individuell verschiedenen macularen 
Lichtverlust bedingt sind. Wir denken hier auch an die Befunde von 
LIMPER, einem Schuler von E. R. JAENSCH, uber die durch Komplexion 
und Jahreszeit bedingten Differenzen in der Einstellung der RAYLEIGH
Gleichung durch Normale: im allgemeinen gute Auswertung des 
langwelligen Spektralbereiches durch Dunkel-, des kurzwelligen durch 
Hellfarbige, relativ starkere Auswertung des langwelligen .Lichts in 
den Sommer-, des kurzwelligen in den Wintermonaten, wobei die 
Jahresschwankung bei den relativ Rotsichtigen groDer ist als bei den 
relativ Grunsichtigen. 

Hier sind ferner die Unsicherheiten zu nennen, die ein Teil am 
Anomaloskop als farbtuchtig befundener Person en beim Lesen bestimmter 
ISHIHARA-Tafeln zeigt, wie WAALER, v. PLANTA u. a. fanden. WAALER 
hat unter solchen unsicher Reagierenden, die speziell die ISHIHARA
Tafel 4 falsch lasen, viermal je zwei Bruder gefunden. Und SERE
BROVSKAJA findet ahnlich in einigen Familien, und zwar in gleicher 
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Haufigkeit beim mannlichen wie beim weiblichen Geschlecht, em 
Falschlesen der Tafeln 4 und 5 (vgl. die Anmerkung S. 298). 

Ais eine besondere Form der Farbenschwache hat ENGELKING 
eine zeitweilige, gleichsam experimentell produzierbare Rotgrun
blindheit beschrieben, die der angeborenen Deuteranopie gleiche 
oder: ihr mindestens sehr nahestehe. Bei den betreffenden Personen 
fuhrt eine nur wenige Sekunden wahrende Beobachtung gesattigter 
Farben zu einer Ermudung, die die im unermudeten Zustande sich 
durchaus wie normale Trichromaten verhaltenden Personen wie Deuter
anope reagieren HiBt. Solche Farben"asthenopen" stellt ENGELKING 
den Farben"amblyopen" gegenuber; bei letzteren ist die Schwelle 
fUr die Farbwahrnehmung erhOht, bei ersteren dagegen - unter 
gewissen Bedingungen - erhohbar. Deuteranopes Verhalten ergibt 
sich so einerseits als Endglied einer Reihe sich quantitativ aneinander
schlieBender Anomalien in Form eines Dauerzustandes, andererseits 
durch einen unmittelbar vom Normalen her erfolgenden Sprung als 
temporiire Verhaltensweise. 

Uber umfangreiche Untersuchungen TRENDELENBURGs gemeinsam 
mit I. SCHMIDT lag bei der Niederschrift der vorliegenden Arbeit nur 
ein kurzes V ortragsreferat vor. Inzwischen ist, wie wir bei der 
Korrektur hier einfUgen konnen, die ausfuhrliche Arbeit erschienen. 
Mittels einer von TRENDELENBURG angegebenen vervollkommneten 
Apparatur wurden die zu Prufenden im unermudeten (neutralgestimm
ten) wie im "ermudeten" (umgestimmten) Z ustande unter sucht. Ein in 
unserem Gesamtzusammenhang besonders hervorzuhebendes theo
retisches Ergebnis der Familien-, Zwillings- und Einzeluntersuchungen 
liegt in der Vorstellung, daB die extremen Anomalien nicht als Ganzes 
genetisch bestimmt seien, daB es also kein Allel fur Extrem-Deuter
anomalie bzw. Extrem-Protanomalie gebe, sondern daB zu dem be
treffenden Anomalie-Gen ein besonderer Umstimmbarkeitsfaktor hin
zutrete, so daB also die extreme Anomalie durch zwei Gene, das 
Anomalie-Gen und das Umstimmbarkeits-Gen, bedingt ware. Fur 
diese Vorstellung, die, wie TRENDELENBURG und SCHMIDT hervor
heben, zunachst nur eine "brauchbare Arbeitshypothese" sein will, 
fuhren sie unter anderem die auch von ihnen festgestellte Tatsache 
ins Feld, daB sich auch bei Personen, die im unermudeten Zustand 
vollig normal reagieren, eine extreme Umstimmbarkeit find en kann 
(vgl. vorigen Absatz). 

Es will uns als cine besonders dringliche Aufgabe erscheinen, 
einige Sippschaften, in den en leichtere oder schwerere Farbensinn
stOrungen vorkommen, Person fur Person - unter EinschluB also 
auch aller normal Erscheinenden - mit siimtlichen zur Verfugung 
stehenden Untersuchungsmethoden durchzuprufen, einmal, urn auf 
diese Weise das reaktive Verhalten jeder einzelnen Person in bezug 
auf alle moglichen individuellen Feinheiten ihres Farbensinns zu 
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erfassen, zugleich auch, urn weitere Vergleichsmoglichkeiten sowohl 
fur die einzelnen Methoden wie fur die Befunde der einzelnen Forscher 
zu erhalten. 

Wir konnen dieses Kapitel der Vererbung des menschliehen Farben
sinns, der einerseits einen sichergestellten Fall geschlechtsgebundener 
Polyallelie darstellt, und andererseits gerade darum Fragen. und 
Losungsmoglichkeiten fur so viele allgemeine Probleme bietet, nicht 
beschlieBen, ohne auch noch auf die Untersuchungen der Schule 
E. R. JAENSCHS uber die Beziehungen zwischen Farbensinn und 
Gesamtpersonlichkeit wenigstens hinzuweisen, deren Ergebnisse vor 
all em auch fur die Frage der erbbiologischen Konstituenten der 
Konstitutionstypen von Bedeutung zu werden versprechen. 

4. Das Problem verschiedenen Erbgangs bei klinisch 
ahnlichen Erbleiden. 

Ein Tatsachenkreis, von dessen Bearbeitung aus auch zu dem 
Problem der multiplen Allelie wichtige Beitrage geliefert werden 
konnen, ist das V orkommen verschiedener Erbgangsjormen bei klinisch 
gleichartig oder dhnlich erscheinenden Erbleiden. Eine ausfuhrliche Er
orterung dieses zukunftsreichen Kapitels der menschlichen Erbpatho
logie liegt nicht im Rahmen der vorliegenden Arbeit, sondern bleibt 
einer eigenen DarstellUng vorbehalten; eine Behandlung des Prinzi
piellen indes, eine Erorterung also wenigstens der hier bestehenden 
methodischen Moglichkeiten, kann im Sinne der Gewahrung eines 
Gesamtuberblicks auch in der vorliegenden Arbeit nicht unterbleiben. 

Wenn ahnlich erscheinende Erbleiden in einem Teil von Fallen 
beispielsweise geschlechtsgebunden, in einem anderen Teil autosomal 
vererbt werden, so geht daraus ohne wei teres hervor, daB die den 
betreffenden Leiden zugrunde liegenden Gene eine verschiedene chro
mosomale Lokalisierung haben mussen. Wenn sich in anderen Fallen 
die betreffenden Unterformen des Erbleidens stets autosomal ver
erben, so braucht dabei zunachst keine Moglichkeit einer Entscheidung 
zu bestehen, ob die betreffenden Gene in dem gleichen oder in ver
schiedenen Chromosomen lokalisiert sind. In derartigen Fallen ist 
nun nicht allzu selten eine Beobachtung gemacht worden, die immer 
wieder zu einer Erklarung aufforderte: Die klinisch leichteren F ormen 
eines Erbleidens jolgen ndmlich vieljach einem dominanten, die klinisch 
schwereren Formen desselben Leidens einem rezessiven Erbgang (Bei
spiele s. JUST 1930, 1934, LENZ). 

Zur Erklarung dieser Tatsache haben LENZ, SIEMENS u. a. eine 
Mitwirkung von Auslesevorgdngen angenommen. So schreibt SIEMENS: 
"Die Seltenheit aller schwereren dominanten Leiden ist leicht ver
sbindlich. Ein Leiden, mit dem· immer ein groBer Bruchteil der 
Familienmitglieder gekennzeichnet ist, und das sich, den Augen aller 
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Welt sichtbar, in ununterbrochener Reihenfolge von den Eltern auf 
die Kinder und von diesen auf die Enkel vererbt, hat keine Aussicht, 
sich tiber groBere Teile der Bevolkerung auszubreiten. Die Heirats
aussichten der Behafteten werden ceteris paribus geringer sein als 
die der Mitglieder anderer Familien. Die befallenen Familien werden 
sich infolgedessen langsamer als die librige gesunde Bevolkerung ver
mehren; hierdurch aber verfallt das betreffende Erbleiden der elimi
natorischen Auslese. Bei "den dominanten Krankheiten ist die St
lektion eben in jeder Generation wirksam, sie beeintrachtigt die 
Fruchtbarkeitsaussichten liberall dort, wo eine krankhafte Erbanlage 
vorhanden ist, wahrend bei solchen Erbkrankheiten, die der Regel 
nach einige Generationen liberspringen, die krankhafte Erbanlage, 
solange sie von auBerlich gesunden Individuen beherbergt wird, sich 
ungehindert ausbreiten kann. Die Tatsache, daB die dominante Erb
anlage jederzeit der Selektion ausgesetzt ist, bewirkt aber nicht nur 
die Seltenheit aller ernsteren dominanten Erbleiden, sondern sie be
wirkt auch, daD die uns bekannten dominanten Leiden das Leben und 
die Fortpflanzung des Behafteten in der Regel nicht unmittelbar be
drohen. Wahrend es rezessive Krankheiten gibt, an denen die Be
hafteten oft (Dementia praecox) oder fast regelmaDig (Xeroderma 
pigmentosum) sterben, ja, auf Grund deren sie so gut wie niemals das 
fortpflanzungsfahige Alter erreichen (amaurotische Idiotie, Ichthyosis 
congenital, haben also die dominanten Leiden einen milderen Verlauf. 
Eine dominant erbliche Krankheit wlirde eben, wenn sie den Tod des Er
krankten vor der Geschlechtsreife bewirken mliDte, in dem Individuum 
ausgetilgt werden, in dem sie erstmalig auftritt. W ohl ist es denkbar, 
daD solche ernsten dominanten Leiden gelegentlich hier oder dort ent
stehen; die Erkenntnis ihrer Erblichkeit mliDte uns aber verschlossen 
bleiben, weil die Auslese die Fortzlichtung derart schwerer Affektionen 
mittels des dominant en Vererbungsmodus unmoglich macht." 

Nun kann an der grundsatzlichen Richtigkeit einer derartigen 
Auffassung kein Zweifel sein; ein durchgangiges Erklarungsprinzip 
kann sie unseres Erachtens aber nicht darstellen. Vielmehr muD, wie 
wir in einer ausfiihrlichen Auseinandersetzung mit dem in Wahrheit 
auDerordentlich mannigfaltigen Problem naher begrlindet haben (JUST 
1930), auch hier das Prinzip der multiplen Allelie in die Diskussion 
cingeschaltet werden, cine Auffassung, der sich auch EUGEN FISCHER 
(1934) angeschlossen hat. 

Vor allem muD in dicsem Sinne auf die Intensitiitsunterschiede 
hingewicsen werden, die sich in der phanischen Manifestation von 
Erbleiden auch bei gleichem Erbgang finden konnen, und auf die 
Deckung derartiger M anifestationsunterschiede mit einzelnen F amilien
kreiseu. 

Es sei hier als Beispiel eine Erbkrankheit angeflihrt, flir die bereits 
K. H. BAUER, dem sich spater SCHLOESSMANN angeschlossen hat, das 
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Vorliegen multipler Allele angenommen und eingehend begrundet 
hat: die H dmophilie. Die "familiaren Krankheitstypen", wie auch 
SCHLOESSMANN sie nennt, lassen sich in bezug auf das klinische 
Krankheitsbild, den zeitlichen Beginn der Erkrankung, der in einzelnen 
Familien im I. und 2. Lebensjahr, in anderen im 3. und 4., wieder in 
anderen zwischen dem 8. und 12. Lebensjahr liegt, und in bezug auf 

Abb.63. Schematische Darstellung einer Serie mul· 
tip]er Allele; Al das normale Gen, Az, A3J A" 

krankhafte Erhanlagen. 
(Nach G. JUST aus E. FISCHER.) 

Abb. 64. Schematische Darstellung zweier hetero
zygoter Individuen bei a dominantem, b rezessivem 
Erbgang von krankhaften Erbanlagen (A, bzw. A,), 

die zueinander im Verhaltnis multipler Allele 
stehen. (Nach G. JUST aus E. FISCHER.) 

die Blutgerinnungsdauer, fur welche auBerordentliche Unterschiede 
zwischen den verschiedenen Bluterstammen, aber nur sehr eng be
grenzte Schwankungen innerhalb des einzelnen Stammes bestehen; 
kennzeichnen, ohne daB dabei qualitative und Intensitatsschwankun
gen im Rahmen des familiaren klinischen Typus fehlten. 

DaB diese Typen auch in zeitlicher Hinsicht, also in bezug auf 
.il! anifestationsgeschwindigkeit, charakterisierbar sind, sei eigens hervor· 
gehoben. 

fn/wick/ungs
beginn a) 

fnlwicklungs- fnlwid<lungs-
ende beginn b) 

[nlwicklungs
ende 

Abb. 65· Schematische Darstellung der Reaktionsknrven der beiden in Abb. 64 dargestellten Allelen-Paare. 
a Dominanter Erbgang der krankhaften Erbanlage (A,): Von dem Kurvenschnittpunkt 5 ab nimmtlauch 
A, EinfluB auf die pbanische Auspragung. b Rezessiver Erbgang der krankhaften Erbanlage (A.): Eine 

Strecke gemeinsamer Reaktion feh1t! (Nach G. JUST aus E. FISCHER.) 

All solche Verhaltnisse lassen sich nun entwicklungsphysiologisch 
von den gleichen theoretischen Vorstellungen aus interpretieren, an 
die wir im vorhergehenden immer wieder angeknupft haben. Denken 
wir uns im Sinne des S. 254 Auseinandergesetzten mehrere Allele des 
gleichen Gens mehr oder weniger different untereinander (Abb. 63), 
so wird die Zusammenarbeit eines dieser Allele mit dem Normal-Gen 
in einem heterozygoten Individuum als verschieden vorzustellen sein, 
je nachdem, ob neb en dem Normal-Gen Al etwa das von ihm nur 
wenig abweichende Allel A2 oder das stark abweichende Allel A4 vor
handen ist (Abb. 64). Die von dem Allel A2 ausgeloste Reaktion ist, 
urn in der Sprache der entwicklungsphysiologischen Theorieder Ver
erbung zu sprechen, in ihrer Ablaufsgeschwindigkeit nur wenig von 
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der Reaktion des Normal-Gens verschieden; es kommt daher beim 
Heterozygoten AIA2 zu einer Zusammenarbeit beider Gene in einer 
Strecke gemeinsamer Reaktion, die beim Heterozygoten AIA4 fehlt, 
weil hier die beiden zu stark different en Reaktionskurven keinen 
gemeinsamen Schnittpunkt mehr besitzen (Abb. 65). Das Allel A2 
vermag also phanisch EinfluD zu nehmen, das Allel A4 nicht mehr, 
oder mit anderen Worten: A2 ist dominant - nach dem Sprach
gebrauch dieses Wortes in der menschlichen Erbbiologie -, A4 ist 
rezessiv. Da nun A2 das vom normalen Gen in geringerem, A4 das in 
starkerem MaDe abweichende Allel ist, so geht in entwicklungsphysio
logisch wohlverstandlicher Weise die relativ leichtere Form der Erbanomalie 
mit Dominanz, die relativ schwerere Form mit Rezessivitiit parallel. 

Um wieder an das bereits genannte Beispiel der Hamophilie 
anzukntipfen, so konnten wir den umfangreichen Untersuchungen 
SCHLOESSMANNS tiber die Wtirttemberger Hamophilie-Sippschaften 
bestimmte Befunde entnehmen, die sich zwanglos in unserem Sinne 
deuten lassen. In einem Familienkreise, des sen hamophile Manner 
ausgesprochen leichte Krankheitserscheinungen zeigen, indem sie erst 
im 8.-12. Jahre erkranken und bei ihnen vor allem Schleimhaut-, nur 
selten Hautblutungen auftreten, fand sich ein bluterahnliches, von 
uns als semi-hiimophil bezeichnetes Verhalten bei heterozygoten Trage
rinnen der Hamophilie-Anlage. Dagegen lieD sich kein einziger sicherer 
Fall solcher Semi-Hamophilie, sondern nur unsichere Falle in Familien 
finden, in denen die Manner schwerere Krankheitsformen zeigen. Hier 
geht also im Sinne unserer Auseinandersetzungen eine schwerere Er
krankungsform des Mannes mit einem rezessiven Verhalten des be-, 
treffenden Gens, wie es sich bei solchem geschlechtsgebundenen Leiden 
ja nur bei der Frau feststellen laBt, einher, eine leichtere Erkrankungs
form des Mannes mit einer gewissen Dominanz der krankhaften Anlage, 
namlich eben bei der semi-hamophilen Konduktorin. 

Mit derartigen theoretischen Versuchen kann nattirlicherweise -
bei der bereits betonten Vielfaltigkeit der in Rede stehenden Probleme 
-- keineswegs an eine Einzwangung der Beobachtungstatsachen in 
ein schematisches Erklarungsprinzip gedacht sein. Wir verweisen auf 
die Ausftihrungen im ersten Hauptteil dieser Arbeit (spez. S.250/25I) 
und ebenso auf unsere Auseinandersetzungen tiber heterophane Gen
Manifestation im ro. Bande der "Ergebnisse der Biologie", aus denen 
hervorgeht, wie hier tiberall die Mitwirkung exogener Momente im 
weitesten Sinne des W ortes und ein EinfluD von Modifikations- Genen 
in Betracht gezogen werden muD, zugleich aber auch, in welcher Weise 
eine gegenseitige Abgrenzung all dieser verschiedenen Faktoren als 
moglich erschcint. 

1m tibrigen mtissen wir uns hier damit begntigen, im Hinblick 
sowohl auf die prinzipielle Seite des Problems wie auf die einschlagigen 
Spezialfragen der menschlichen Erbpathologie auf die Arbeiten u. a_ 
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von BOSTROEM, CURTIUS, DAVIDENKOW, E. FISCHER, M. FISCHER, 
F ONIO, HOFFMANN, KEHRER, LENZ, LOEFFLER, P ATZIG , STERN, 
H. TIMOFEEFF-RESSOVSKY, vor allem auch K W. TIMOFEEFF-RES· 
SOVSKY zu verweisen; auch auf die Fortentwicklung unseres Grund
prinzips (JUST 1934) konnen wir hier nur hinweisen. 

N ur eines sei zur Vermeidung von MiBvershindnissen noch be
sonders hervorgehoben. Typisch fur diejenigen Falle von Erbleiden 
verschiedenen Erbgangs, fur die unsere Vorstellungen in bezug auf 
multiple Allelie in Betracht kommen, sind nicht etwa die Gleich
setzungen 

leichter Krankheitsverlauf = spater Manifestationszeitpunkt = 
dominanter Erbgang, 

schwerer Krankheitsverlauf = fruher Manifestationszeitpunkt = 
rezessiver Erbgang; 
typisch ist vielmehr die Seriierungsmoglichkeit als solche. Worauf wir 
unser Augenmerk hier zu richten haben, ist der gleichsinnige Veri auf 
mehrerer Seriierungsreihen, wahrend die Richtung des Verlaufs der 
Einzelreihe grundsatzlich nicht entscheidend ist. ViGlmehr wird sich 
gerade aus dem Vorzeichen dieser Richtung die Moglichkeit ergeben 
konnen, Schlusse auf die entwicklungsphysiologischen Besonderheiten 
der betreffenden Genwirkungen zu ziehen. 
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Vorbemerkung. 
1m ersten und zweiten Teil der Monographie ist nur die Analyse 

des Wachstums von Organen mit begrenztem Uingenwachstum 
und mit Regulation des Wachstums durch besonders charakterisierte 
Produktionszentren, also unseres ersten Wachstumstypus (siehe I, 
S. 380) gebracht worden. 1m weiteren Verlauf dieses Kapitels lernen 
wir zunachst noch einen dritten Vertreter dieses Typus, den Asparagus
Stengel, kennen, gehen dann aber gleich zum zweiten Wachstums
typus, dem der Hypokotyle von Helianthus und Lupinus, uber und 
kommen darauf zum dritten Typus, dem Stengel von Vicia. Schon 
der Asparagus-Stengel ist aber nicht mehr ein ganz reines Beispiel 
fur ein Organ mit Wachstum nach dem ersten Typus, sondern weist 
infolge des Vorhandenseins von meristematischem Wachs tum in 
der Spitze nach dem zweiten und dritten Typus hinuber. 

Aus unserer bisherigen Analyse ergab sich, daB die Funktions
teilung bei der Avena-Koleoptile dazu fuhrt, daB die verschiedenen 
Glieder der Kette, welche zum Wachstum fuhren, leicht unterschieden 
werden konnen (vgl. II, S. 295). Bei den Objekten des zweiten und 
dritten Wachstumstypus, aber auch bei dem erst spater genauer zu 
besprechenden vierten Wachstumstypus, dem der Wurzel, ist das nicht 
mehr der Fall. Besonders bei den letzten beiden Typen sind Teilungs
wachs tum und Streckungswachstum eng miteinander verknupft. 

Bei der Analyse dieser Typen ist zu berucksichtigen, daB man 
entgegen der Meinung VAN OVERBEEKs (II, I933, S. 563) sowohl aus 
dem Wachstumsverlauf (vor und nach Entfernung von Spitze, Kotyle
donen, Blattern usw.), besonders wenn man Marken angebracht 
hat, als auch aus dem Fortschreiten einer Krummung ohne wei teres 
Ruckschlusse auf das Bestehen oder Nichtbestehen eines Auxin
Produktionszentrums, wo auch immer dasselbe gelegen sein mag, 
machen kann. 

Es konnen sich hierbei drei Moglichkeiten ergeben: 
1. Stellt man z. B. fest, daB sich das Wachstum nach Entfernen 

der Kotyledonen nur wenig und fur kurze Zeit andert, so laBt sich 
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hieraus ohne weiteres folgern, daB die Kotyledonen nur sehr indirekt 
(evtl. tiber die Ernahrung) das Wachstum beeinflussen. Beseitigt 
man Kotyledonen und apikalesGewebe (Vegetationspunkt) und findet 
dasselbe, so kann dies nur darauf zurtickgeftihrt werden, daB 
bei dem betreffenden Objekt diffuse Auxinproduktion stattfindet, 
oder daB das Wuchshormon hier tiberhaupt nicht zum Wachstum 
erforderlich ist. 

Setzt aber nach einer betrachtlichen Wachstumshemmung das 
Wachs tum erst nach einigen Stunden wieder ein, so hat, soweit nicht 
ein Wundshock eingewirkt hat, irgendwelche Regeneration statt
gefunden. 

Bleibt das Wachstum dauernd gehemmt, so hat man 
2. entweder das Produktionszentrum beseitigt, ohne daB die 

Pflanze zu irgendwelcher Regeneration fahig ist (vgl. II, S. 299), 
oder 

3. man hat die ganze noch streckungsfahige Zone weggenommen, 
die in diesem Fall dann gleich unter dem Apex liegt. 

Ktinstliches einseitiges Zuftigen von Auxin kann dann jedesmal 
zeigen, ob sich, wenn eine Krtimmung erfolgt, irgendwelche Reak
tionen evtl. auch im Normalfall auf die Wirkung von wuchsstoff
produzierenden Zellen auf die reagierenden Zellen zurtickftihren 
lassen; hat man im tibrigen auch noch die streckungsfahige Zone 
weggenommen, so wird jedoch die einseitige Zuftigung des Auxins 
nie eine Folge haben, d. h. es geschieht dann nichts. 

I R Der Stengel von Asparagus als drittes Beispiel eines nach dem 
ersten Wachstumstypus wachsenden Organs mit besonders 

charakterisierten Auxin-Produktionszentren. 
Das eben Gesagte wird gut erlautert durch die Analyse des Stengel

wachstums von Asparagus plumosus. Gerade, weil dieses beim ersten 
Anblick kompliziert ist, kann man gut sehen, wie man die Reaktionen 
verschiedener Pflanzen deuten kann, wenn man nur weiB, zu welchem 
Typus sie gehoren. 

Nach den Daten von OOSTERHUIS (I, 1931), der hauptsachlich 
indirekte Versuche tiber das Wachs tum von Asparagus unter dem Ein
fluB von Wuchsstoff gibt, kann man sich das Folgende vorstellen: 
Der Asparagus-Stengel besteht aus deutlichen 1nternodien mit End
knospe und Seitenknospen. Nach Abb. I verlauft das Wachs tum 
genau so, wie das einer Avena-Koleoptile. 

An Stelle der Koleoptilspitze mit dem alleinigen Auxin
Produktionszentrum sind hier aber sowohl die Endknospe 
wie die tiber den Stengel verteilten Seitenknospen getreten, 
und zwar als terminales Auxin-Produktionszentrum von kleiner 
Kapazitat mit erganzenden seitlichen Auxin-Produktionsstellen. 
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Nach dieser Vorstellung lassen sich aile von OOSTERHU1S erhaltenen 
Tatsachen zwanglos erklaren: 
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50 

Nimmt man die Spitze (= Endknospe + Meristem) weg, so wachst 
der Stengel mit geringer Storung 
weiter: die seitlichen Produk
tionszentren geben Auxin abo 

Nimmt man die Endknospe 
(Vegetationspunkt) weg, so 
wachst das oberste Internodium 
nicht mehr; der Rest wachst 
etwas schwacher weiter. 

Nimmt man eine Seitenknospe 
weg, so wachst die gleich dar
unterliegende Partie weniger. 

Nimmt man End- und Seiten
knospen, also alle Produktions
zentren, weg, so wachst nichts 
mehr. 

Wenn man nun bedenkt, daB 
all das fur Avena - Koleoptilen 
Gesagte (I, S. 486ff.) auch hier 
gilt, Z. B. das Alterwerden nach 
der Basis zu, uSW., so ist es be
greiflich, daB das Entfernen von 
Seitenknospen in verschiedenen 
Hohen verschiedene Einflusse 
haben kann. 

Es lassen sich nun durch Ent
fernen verschiedener Zentren 
komplizierte Wachstumsverhalt
nisse schaff en , die aber alle zu 
verstehen sind, wenn man nur 
berucksichtigt, daB hier ,End
knospe + Seitenknospen' der 

OL...-~-+.-~-:--+.--+.;-~;;--+r--:!-;;---=;- Avena-Ko leop tilsp i tze allein en t-
Do 10. 11. 12. rel:~l1r 111. 15. 16. 11 sprechen. 

Abb. 1. Tagliches Wachstum des Stengels von 
Asparagus plumosus nach OOSTERHUIS (I, 1931). 

- Blatt. 0 Tuschemarke. 

Aus der Abb. I geht auch her
vor, daB die einzelnen Inter
nodien prinzipiell die gleiche 

Wachstumsverteilung aufweisen wie der gesamte Stengel, wenn auch 
etwas mehr verwaschen (man achte auf das verschiedene Wachstum 
der Zonen zwischen den einzelnen Blattern). Jene stimmt immer 
mit der Lage der Seitenknospen uberein, denn es besteht ja eine 
bestimmte Beziehung zwischen Meristemen, also sehr jugendlichen 
Zellkomplexen und Auxin-Produktionszentren. 
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So enthalt ja auch die Avena-Koleoptil s pit z e, wenn zwar kein 
Meristem, so doch diejenigen Zellen, welche von dem ganzen Organ 
am spatesten altern (I, S.518ff.). 

Umgekehrt steht dagegen die Sache bei Organen mit diffuser 
Auxinproduktion, wo nicht deutlich anzugeben ist, welche Zellen 
nun wirklich total ihr Wachstum eingestellt haben, also: gealtert 
sind. Solche Organe sind vielmehr ihrer ganzen Lange nach in einem 
relativ gleichen Alterszustande. 

Dieses offnet eine schone Perspektive auf die Erklarung solcher 
Faile, wo man, wie bei Vicia sativa, auch Seitenknospen hat, ohne 
daB hier ein Asparagus-ahnliches Wachstum auf tritt, oder wie bei 
dem bekannten, umgekehrt hemmenden EinfluB der Adventiv
knospen von Bryophyllum usw. (vgl. S. 340). Bei derartigen Organen 
besteht anscheinend keine Beziehung zwischen "jungen" Zellen und 
Auxinproduktion, solange sie im Ruhestadium verbleiben. 

Physiologisch verschiedene Arten von Meristemen. 

Wir wollen hier gleich darauf hinweisen, daB man prinzipiell 
2 Arten physiologisch verschiedener Meristeme zu unterscheiden hat: 

I. Ruhende Meristeme, welche nur unter bestimmten Stoff
wechselzustanden ihre Wirksamkeit entfalten, und bei den en wahrend 
der Ruhe die Stoffwechselprozesse so verlaufen, daB die entstehenden 
Stoffwechselprodukte "hemmend" wirken, z. B. bei Seitenknospen 
von Vicia, Adventivknospen (S. 340). 

2. Meristeme, welche immer aktiv bleiben, wie die Seitenknospen 
des Asparagus-Flachsprosses. Diese laufen namlich gewohnlich in 
der weiteren Entwicklung des "Blattes" zu "Seitenblattern" (Sprossen 
zweiter Ordnung usw.) aus; haben also niemals ein eigentliches Ruhe
stadium. 

Betrachtet man die beiden Arten von Meristemen mehr von der stoff
wechselphysiologischen bzw. chemischen Seite aus, so kann man die Frage: 
"Wachstum oder Ruhe" als eine Gleichgewichtsreaktion nach folgendem 
Schema auffassen: 

A ~ AX ~ XC ~ C, wobeiA = Hemmstoff = bestimmtes Stoffwechsel
produkt, C = Wuchsstoff und X = der ganze StoffwechselprozeB in den 
Meristemen zu setzen ist. 

Wird unter bestimmten Umstanden die Abfuhr von C verringert, so 
verschiebt sich das Gleichgewicht nach links, und A, welches sonst zu A X 
gebunden wurde, wird oder bleibt frei. Die Konzentration von A erhoht 
sich auch in anderen Zellen, bei denen dann ebenfalls der Ruhezustand 
einsetzt. Die Richtung, in welcher der mit X bezeichnete Stoffwechsel
prozeB verlauft, kann man sich seinerseits durch andere, besonders von der 
Ernahrung abhangige Stoffe, wozu man vielleicht auch Rhizokalin und 
die Bios-Faktoren rechnen kann, beeinfluBt denken, und zwar wirken die 
hier genannten Stoffe im Sinne einer Verschiebung der Gleichgewichts
reaktion nach der Wuchsstoffkomponente. 
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Wird durch irgendwe1chen Umstand (z. B. eine Verwundung) die Abfuhr 
von Coder die Menge von XC erhoht, so wird A zu AX gebunden und evtl. 
erhoht sich die abgegebene Menge C. 

Ohne weiteres HiBt sich daraus leicht verstehen, warum wir in I~ S. 378 
so groBen Nachdruck darauf gelegt haben, daB man scharf unterscheiden 
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muB zwischen: die Zell teil ung fOrdern
den (d. h. evtl. stoffwechselanregenden) 
Stoffen (denn Zellteilung ist nur das 
letzte Glied eines Stoffwechselprozesses) 
und die Zellstreckung fOrdernden 
Stoffen, d. h. direkt oder indirekt die 
Zellwanddehnung erhohenden Stoffen 
(vgl. S.442-445 und KOGL 1935). 
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einandergeschachtelt sind, wird die Langenskala auf der 
rechten Ordinate fortgesetzt. L = AnfangsHinge jeder 

Zone. (Vgl. dazu auch Abb. 4, 5.) 

Auf den Phototropismus des Asparagus-Stengels wollen wir hier 
nicht weiter eingehen, da derselbe keine besonderen Eigenarten 
aufweist, im iibrigen auch gegeniiber dem viel auffalligeren geotro
pischen Verhalten (vgl. RAWITSCHER I, 1930) nur wenig hervortritt. 

II. Das Helianthus-(Lupinus-)Hypokotyl als zweiter Wachstumstypus. 
a) Wachstum im Dunkeln. 

Wie beistehende Abb.2, 3 zeigen, ist das Wachstum des Heli
anthus- (und auch Lupinus-) Hypokotyls vornehmlich im obersten 
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Teil des Organs lokalisiert. Die Kotyledonen uben keinen EinfluB 
auf das Wachstum aus, wie FLIRY (I, 1932), BEYER (I, 1925) und 
DI]KMAN (II, 1934) zeigen konnten. Die Anwesenheit der Endknospe 
allein ist schon genugend, urn die normale Wachstumsgeschwindigkeit 
fUr einige Zeit zu unterhalten. 

1m Gegensatz zu dem Avena-Wachstums- mm 
typus wachsen die Hypokotyle ohne Kotyle
donen und Endknospe auch beim mehrmaligen 
Dekapitieren noch wohl (siehe Abb. 4, 5). 
Dieses Ergebnis bezieht sich aber nur auf das 
gesondert betrachtete Wachstum der verschie
den en Zonen. Die totale EndHinge bleibt in 
jedem Fall gegenuber der normalen Pflanze 
sehr bedeutend zuruck. Dieses liegt daran, 
daB durch die Dekapitation (vgl. Abb. 4) ein 
groBer Teil der Hauptwachstumszone entfernt 
wird. Z. B. erreicht eine 3 Tage alte Pflanze, 
die 4 mm unterhalb der Ansatzstelle der 
Kotyledonen dekapitiert wurde, nur etwa 
1/3 der Lange einer intakten Pflanze, weil man, 
wie aus Abb. 3 ersichtlich ist, den Teil fort
genommen hat, der spater die ubrigen 2/3 
ergeben haben wurde. 

In diesem Sinne lassen sich aueh die An
gaben FLIRYS (I, 1932, S. 160), BEYERS (I, 1925) 
und KISSERS [1931, S. (3S)] tiber die vollige Ein
steHung des Waehstums einige Zeit naeh der De
kapitation verstehen. Z. B. dekapitierte BEYER 
3 em lange Hypokotyle tiber I em (vgl. hierzu 
eine fUr das Waehstum der normalen A vena
Koleoptile analoge Uberlegung auf I, S. 49S und 
SI8fL). 

Die Tatsache aber, daB die direkt unter
halb der Wunde liegende Zone in ihrer Ver
lange rung gegenuber dem normalen Wachs tum 
zuruckbleibt (Zone b in Abb. 3 und 4), ist 
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Abb. 4. Helianthus-Hypokotyl. 
Wachstum einzeln er Zonen vor 
und nach Entfernung von Ko~ 
tyledonen und Endknospe (,j,) 
und spaterer Dekapitation des 
Stumpfendes (..(,). (L = An
fangslange jeder Zone.) (Vgl. 

dazu auch Abb. 5.) 

eine Folge davon, daB bei diesem Typus ein 
wuchsstoffproduzierendes Zentrum noch nicht vollig fehlt. 

Die Verringerung des Wachs turns deutet an, daB man hier (kein 
volliges Sistieren) den vorher stattgefundenen EihfluB der End
knospe, der jedoch zu den weiter basal gelegenen Zonen nicht mehr 
hindringt, durch die Dekapitation eliminiert (siehe auch die Aus
fuhrungen auf S. 328). 

Auch spielt bei dem Zuruckbleiben des Wachstums der obersten 
Zone nach Dekapitation der EinfluB der Verwundung eine Rolle. 
Aus Abb. 6, weIche den von FLIRY (I, 1932, S. 163, Fig. a und b) 
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mitgeteilten Daten entnommen ist, und die wir zum besseren Ver
gleich in unseren MaBstab ubertragen haben, geht namlich hervor, 
daB, obwohl sofort nach Dekapitieren die Pflanzen mit Wuchsstoff 
aus dem Vegetationspunkt versehen werden, die Pflanze deshalb 
also niemals ohne Wuchsstoff ist, doch eine mehrstundige Verringerung 
des Wachstums eintritt. Auf diese Tatsache haben wir bereits bei 
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(ohne KeimbH:itter) wieder aufgesetzt wird. 
(Umgezeichnet nach FLIRY I, 1932.) 

der angeblichen Regeneration der Auxinproduktion in der End
knospe von Raphanus nach v AN OVERBEEK aufmerksam gemacht 
(siehe II, S. 298). 

Auf die Kritik, welche VAN OVERBEEK (II, 1933, S. 563) an der 
Angabe von FLIRY ausubt, daB namlich die Endknospe allein schon 
genugt, urn das ursprungliche Wachstum aufrechtzuerhalten, mussen 
wir jetzt naher zuruckkommen. Denn obwohl seine Bemerkung, daB 
man aus dem Gleichbleiben des Totalwachstums nicht schlieBen darf, 
ob nicht durch irgendwelchen Eingriff die Wachstumsverteilung 
sich andert, an und fur sich richtig ist, so geht aber doch aus den 
von FLIRY gebrachten Kurven (I, 1932, S. 163) hervor, daB bei 
Helianthus wirklich die Endknospe allein fur Beibehaltung des 
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ursprunglichen Wachstums erforderlich ist, und daB die Kotyledonen
jedenfalls auf kurze Sicht - keine besondere Bedeutung fUr das 
Wachstum haben. Auch die direkten Auxinbestimmungen, die un
langst von DI]KMAN (1. c., S. 415) beim Lupinus-Hypokotyl ausgefuhrt 
worden sind, ergeben, daB von den Kotyledonen k e i n Auxin ab
gegeben wird. 

1m ubrigen sei hier noch erwahnt, daB nach den Untersuchungen 
von LAIBACH-MEYER (1935) der Wuchsstoffgehalt dekapitierter Hypo
kotyle, welcher unmittelbar nach p 
der Dekapitation noch sehr be- s{}' 
trachtlich ist, nach 6 Stunden auf 
ein Minimum sinkt, um 48 Stun
den nach der Dekapitation wieder 2~ 

sehr hohe Werte aufzuweisen. Da 
diese Erscheinung aber nicht mit 
einer entsprechenden Zunahme 2{}' 

des Wachstums verbunden ist, 
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S. 206) auch das Hypokotyl von Bras
sica Napus. Bei diesem Organ hin- 51 

dert die Entfernung der Kotyledonen 
das Wachstum und auch die photo
tropische Krummungsfahigkeit kaum. 
Wird aber die Endknospe abgeschnit
ten, so wird zwar das Wachstum 
nicht sofort ganz aufgehoben, jedoch 
sehr vermindert und erlischt nach 
und nacho Die phototropische Krum
mungsfahigkeit wird im oberen Teil 
basalen Anschnitt bleibt sie noch so 

Abb.7. Heiianthus - Hypokotyl. Lichtwachstums
reaktionen bei Dauerbeleuchtung. L = Beleuch
tungsbeginn. (Umgezeichnet nach BLAAL'W II, I915.) 

nachzuweisen ist. 

des Stengels vollig sistiert, im mehr 
lange bestehen, wie noch Wachstum 

1m ubrigen gehort, den vVachstumskurven (mit und ohne Dekapitation) 
nach zu urteilen, auch das Epikotyl von Phaseolus vulgaris var. nana und 
nach BOYSEN JENSEN (1935, S. 54, 55) ebenfalls das Hypokotyl von Phaseolus 
multiftorus zum H elianthus-Wachstumstypus. 

b) Wachstum im Licht. 

Nach einigen vorlaufigen Versuchen verhalt sich das Wachs tum 
im Lichte prinzipiell ebenso wie das im Dunkeln, nur ist die Endlange 
jeder Zone relativ kurzer. 

1m ubrigen hat NAVEZ (1933) festgestellt, daB beim Lupinus-Hypokoty1 
die Wuchsstoffabgabe von beleuchteten Endknospen (Epikotylen) erheblich 



H. G. DU Buy und E. L. NUERNBERGK: 

gr6Ber ist als die von unbeleuchteten, ahnlich wie das nach VAN OVERBEEK 
(siehe II, S. 303) auch flir die Kotyledonen von Raphanus der Fall ist. 
Man sieht aus dieser Beobachtung, daB der von den Endknospen ausgeschie
dene Wuchsstoff nicht von sehr groBer Bedeutung flir das Hypokotylwachs
tum ist (S·335, 337). 

Die Lichtwachstumsreaktion von Helianthus. 
Uber die Lichtwachstumsreaktionen des Helianthus-Hypokotyls 

hat allein BLAAUW (II, 1915) Untersuchungen angestellt. Seine fur 
die Erklarung des Phototropismus wichtigsten Daten haben wir des 
besseren Vergleiches wegen wieder in der von uns hier angewandten 
Kurvenform ausgesetzt (Abb. 7). Aus den Kurven ergibt sich, daB 
die Dunkelwachstumsgeschwindigkeiten pro Minute bei etwa 20° C 
etwa 23 fl betragt. 

c) Der Phototropismus von Helianthus. 
Auch in diesem Fall treten bei einseitiger Belichtung nur solche 

phototropischen Krummungen auf, welche ihrem Charakter nach mit 
der 3. positiven Krummung der Avena-Koleoptile vergleichbar sind. 

Aus der Tatsache, daB das Wachs tum beim Helianthus-Typus 
hauptsachlich auf eine ziemlich kurze Zone unterhalb der Spitze 
lokalisiert ist, ergibt sich ohne weiteres, daD der Auxintransport 
hier uberhaupt keine groDe Rolle spielen kann. Es ist daher zu er
warten, daD man bei diesem Typus ein geeignetes Objekt vorfindet, 
bei dem sich die Krummung sowohl qualitativ als auch quantitativ 
aus den Unterschieden der Lichtwachstumsreaktionen voraussagen 
laDt, indem man es hier hauptsachlich mit einer Frage des Reaktions
vermogens zu tun hat. Daher ist auch die allgemeine phototropische 
Empfindlichkeit relativ gering. 

Bei der Umzeichnung der BLAAuwschen Kurven flir die Lichtwachstums
reaktionen haben wir in Abb.7 diejenigen Reaktionskurven zusammen
gebracht, welche bei Annahme eines Lichtabfalls von 8: I theoretisch von 
den Licht- und Schattenhalften der Pflanze ausgeflihrt werden miissen 
(Kurven flir 4· 5I2 und 4.64 MK Dauerbeleuchtung). Dabei wurde der 
Mittelwert der von BLAAUW (II, I9I5, Fig. 4) gezeichneten 3 bzw. 4 Einzel
kurven benutzt, obwohl an sich nach dem in II, S. 229 Gesagten immer nur 
Pflanzen mit derselben Dunkelgeschwindigkeit verglichen werden diirfen. 
Da aber bereits bei den BLAAuwschen Originalkurven das Lichtwachstum 
stets nur in Prozenten des Dunkelwachstums ausgedriickt wird, letzteres 
also auf einen gemeinsamen Nenner gebracht worden ist, glauben wir mit 
dem von uns gebrauchten Modus keinen Fehler gemacht zu haben. 

Aus unserer Kurvendarstellung laBt sich ohne weiteres die erhaltene 
Langendifferenz zwischen Licht- und Schattenseite ablesen. So 
find en wir z. B. in Abb. 7 nach 2 Stunden eine Langendifferenz von 
0,72 mm, nach 3 Stun den eine solche von 0,93 mm. Bei einer Dicke 
des Hypokotyls von 2 mm nach BLAAUW (II, 19I5, S. 525) bedeutet 
das nach seiner Formel (1. c.; siehe auch I, S. 484) eine Krummung 
von ~ 20° bzw. ~ 27°_ 
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Experimentell stellte BLAAUW fur die einseitige Belichtung mit 
512 MK nach 2 Stunden eine Krummung von ± roO, nach 3 Stunden 
eine solche von ± 2 I ° fest. Er vergleicht diese Krummung mit 
solchen Lichtwachstumsreaktionen, bei denen die 1ntensitat des ein
wirkenden Lichtes ungcfahr im Verhaltnis 4: I steht, und findet 
dann ganz befriedigende Ubereinstimmung (theoretische Krummung 
nach den Lichtwachstumsreaktionen unter Annahme einer Langen
differenz von 0,375 mm nach 2 Stunden = ± II O, experimentelle 
Krummung = ± roO). 

Kun ist nach ~UERNBERGK (I, 1927, S. 149) der Lichtabfall im 
Helianthus-Hypokotyl in unmittelbarer Nahe der Kotyledonen etwa 
I 1,4: I, in 4-5 mm Abstand von denselben etwa 4-4,4: I (J. = 
4360 A), wahrend BLAAUW (1. c., S. 520) mit seiner weniger genauen 
Methode einen Lichtabfall von ± 3,5 : I fUr den mehr basalen Teil 
des Organs gefunden hat. Nach der BLAAuwschen Berechnung ist 
der Lichtabfall 3,5-4: I erforderlich, urn annahernde Uberein
stimmung zwischen theoretischer und experimenteller Krummung 
zu erzielen (siehe oben), doch vergiDt er dabei, daD bei der theoretisch 
berechneten Krummung die Gegenwirkung des Geotropismus auDer 
acht gelassen ist, obwohl, wie er selbst angibt (1. c., S. 5 I 6), das 
Organ geotropisch sehr empfindlich ist. Die experimentelle Krum
mung wurde daher bei Ausschaltung des Geotropismus durch Klino
statieren sicherlich wesentlich mehr als I 1° nach 2 Stun den betragen. 
Wir kannen daher ruhig behaupten, daD man, wenigstens in bezug 
auf den Teil der Gesamtkrummung, welcher mehr im oberstcn Ab
schnitt des Organs lokalisiert ist, wo ja auch die Wachstumsintensitat 
am graDten ist (Abb. 2, 3), besser zur Berechnung einen Lichtabfall 
benutzt, der graDer als 4: list, wenngleich der oben von uns heran
gezogene Lichtabfall von 8: I vielleicht aIlzu groDe Werte ergibt 1. 

Wie dem auch sei, jedenfalls zeigt die ziemlich gute quantitative 
Ubereinstimmung zwischen Lichtwachstumsreaktion und Krum
mung, daD bei der phototropischen Krummung des Hypokotyls be
sonders die Anderung des Rca k t ion s vcr mag ens eine Rolle spielen 
muD, und daB die nach den auf S. 338 erwahnten Versuchen mag
liche Existenz cines Auxin-Quertransportes - es besteht ja in 
geringem Grade ein EinfluB der Endknospe - hier hachstens nur 
von untergeordneter Bedeutung sein kann. Dieser Umstand bringt 
im ubrigen mit sich, daB im FaIle des Helianthus-Hypokotyls eine 

1 Die Tatsache, daB die Lichtwachstumsreaktionen bei 4 X 64 und 
4 X 512 MK eigentlich fur eine h6here Gesamtbeleuchtung der Pflanze 
gelten, als den bei der einseitigen Beleuchtung angewandten Intensitaten 
I X 64 und I X 512 MK entspricht, ist hier belanglos, wo es nur auf das 
Verhal tnis der verschiedenen Intensitaten ankommt. So fand BLAAUW 
bei einseitiger Beleuchtung mit 64 MK nach 2 Stunden 10 Min. eine Krum
mung von ± 141/4°, bei Beleuchtung mit 512 MK nach 2 Stunden 20 Min. 
± 141/2° (1. c., S.5I7). 

Ergebnisse der Biologie XII. 22 
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Berechnung innerhalb gewisser Grenzen immer noch zu genaueren 
Resultaten fuhrt als im Faile des in II, S. 308 besprochenen Raphanus
Hypokotyls. 

Die eben geauBerte Ansicht, daB bei dem Phototropismus des Helianthus
Hypokotyls hauptsachlich das H.eaktionsvermogen eine l,-olle spielt, stimmt 
allerdings nicht ganz mit den von GESSXER (1934) erhaltenen Daten tiberein. 
GESSNER fand namlich, daB sichtbares \\-eil3es Licht von etwa 800 MK Starke 
selbst bei 8 sttindiger Einwirkung weder auf die reversible noch die irre
versible Dehnbarkeit von Helianthus-Hypokotylen eine nachweisbare Ein
wirkung austibte. Xur langwelliges UV (r:", 3600 A) sowie Rontgenstrahlen 
verringerten die Dehnbarkeit (weitgehend unabhangig von der jeweils 
herrschenden Temperatur) betrachtlich, wobei gleichzeitig auch deutliche 
Wachstumshemmung auftrat. Letztere fUhrte im Faile einer einseitigen 
UV-Bestrahlung bereits nach 30 Min. zu einer gut sichtbaren, tiber den 
ganzen Stengel verteilten Krtimmungl. :'\ach Ablauf der UV-Bestrahlung 
nahm die Dehnbarkeit wieder langsam zu, jedoch nicht so schnell, wie sich 
die ursprtingliche ""achstumsgeschwindigkeit wieder einstellte. 

Fragt man sich nun, wie es zu erklaren ist, daB im sichtbaren Licht 
von ungefahr gleicher Starke, wie es GESSNER angewendet hat, trotzdem 
eine charakteristische 'Yachstumsverringerung (Abb. 7) bzw. Phototropismus 
auftreten, so scheint uns die Antwort wohl damit gegeben zu sein, daB die 
GESS:-.IERSche "YIethocle der Dehnbarkeitsbestimmung klein ere Differenzen in 
der GroBe der Dehnbarkeit nicht hat erfassen konnen. Ob das daran liegt, 
daB GESSNER die Dehnbarkeit nur an vor der :Messung plasmolysierten 
Pflanzen festgestellt hat, ocler ob bei cler "Ylarkierung der Hypokotyle fUr 
die Messung der oberste, am starksten wachsende Teil nicht gentigend 
berticksichtigt worden ist, sci dahingestellt. In jedem Fall dtirfte es ratsam 
sein, dieses Problem nochmals genauer zu untersuchen, wobei evtl. auch der 
LichteinfluB auf die Dehnbarkeit dekapitierter Pflanzen studiert werden 
mtiBte. 

DaB das Auxin bei der Krtimmung kaum in Frage kommt, glauben wir 
oben schon deutlich genug dargelegt zu haben. Dann konnte aber auch 
eine etwaige Hemmung des Auxin-Langstransportes keine Rolle spiden. 
Wenn dann weiter nach GESSNER auch nicht die Anderung des Reaktions
vermogens in Frage kame, so bliebe schlieJ3lich ja nur noch tibrig, daB das 
Licht vielleicht den Turgordruck vermindert oder im Sinne der von STAUB 
(1934) fUr die unmittelbaren Geotorsionen als belangreich angesehenen 
Quellungs- bzw. Entquellungsvorgange in den Membranen wirkt. Indessen 
gibt es fUr diese letzten beiden Annahmen bisher noch kein experimentelles 
Beweisma terial. 

Etwas verschieden gegenuber dem H elianthus- scheint sich auf 
den ersten Anblick in bezug auf das Vorhandensein cines Wuchsstoff
Quertransports das Lupinus-Hypokotyl zu verhalten. DIJKMAN (1. c.) 
stellte hier - allerdings bei geotropischen Versuchen - wohl eine 
Querverschiebung des Auxins fest. Galte nun dasselbe auch fur die 
phototropische Krummung der beiden Hypokotylarten, so hatte 
BLAAUW (1. c.) indessen keine quantitative Ubereinstimmung zwischen 
Wachstum und Krummung finden konnen, denn bei Vorhandensein 

1 Bei einseitiger Rontgenbestrahlung trat wegen des Fehlens eines hin
reichenden Energieabfalls keine Krtimmung auf (vgl. dazu S.461). 
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cines Auxin- Quertransportes kann ja cine Krummung auch sehr wohl 
bei gleichbleibendem Totalwachstum auftreten. 

;\un sehen wir aber aus der Tabelle I und 2 und Abb.4 von 
DI]KMAN (1. C., S. -1-05ff.), da/3 schon ohne Auxin praktisch ein l10rmales 
]iVachstum vorhanden ist. Die durch die Auxinzunahme vermehrte 
Reaktion der Schattenseite und die durch Abnahme verringerte 
Reaktion der Lichtseite wurden die 'Werte der Gesamtreaktion 
hochstens um ein paar Prozent verandern. 1m ubrigen wirkt der bei 
Bclichtung wichtige, fUr den Geotropismus aber belanglose Umstand, 
daB namlich im Sinne der Anschauungen von DU Buy-NuERNBERGK 
(I, 1929a), ;\UERNBERGK (1932), DU Buy (II, 1933) und VAN OVERBEEK 
(II, I<)33) das Reaktionsvermogen der Zellen auf Auxin abnimmt, 
dahin, daB der EinfluB cines Auxin- Quertransportes auf die Gesamt
reaktion noch mehr vermindert wird. 

Alles in allem kann man also sagen: Die BLAAmvsche Theorie s. str. 
(s. S. 426), die besagt, da/3 sich die phototropische Krummung auf die 
Lichtwachstumsrea!?tiollen del' belichtetell und lichtabgewandten Seite 
::;urucl?juhren la/3t, is! fur diesen Wachstumstypus 7licht /lUI' qualitativ, 
sOJldern beinahe auch quantitativ richtig. 

III. Der Vicia- oder Pisum-Stengel als dritter Wachstumstypus. 
a) Wachstum. 

Dieser Typus unterscheidet sich von dem vorhergehenden H eli
anthus-Typus dadurch, daB hier, wie schon ROTHERT (189-1-, S. 78, 
125) erwahnt, mehrere aufeinander foIgende Internodien kontinuier
lich zu wachsen beginnen (siehe Abb. 8 und 3 in I, S. 381). 

In bezug auf das Wachs tum ist aus den Kurven ersichtlich, daB 
dieses noch mehr als beim Helianthus-Typus an der Spitze Iokalisiert 
ist. Wenn man dekapitiert, bekommt man aber, im Gegensatz zum 
H elianthus-Typus, kein Wachstum tiber cine verhaltnismaBig groBe 
Zone mehr. 

Beim crsten Anblick wurde das mit dem Avena-Typus uberein
stimmen, ist abcr in diesem FaIle die FoIge davon, daB bei Dekapi
tation cines klcinen Spitzenstuckes schon das Endmeristem weg
genommen ist. Immerhin bleiben diejenigen ZeIlen, die erst einige 
Zeit, nachdem sic aus dem Meristem entstanden sind, ihre EndIange 
erreichen, vorlaufig noch streckungsfahig. 

DaB im iibrigen hier die Endknospe auch Auxin abgibt, ersieht man aus 
folgendem Versuch: 

8 Spitz en werden auf 8 dekapitierte Avena-Koleoptilen einseitig auf· 
gesetzt. Nach 2 Stunden ist eine Kriimmung von 15,3 0 festzustellen. 

:;\iahere Daten geben THIMANN und SKOOG (193-1-) fur Vicia Faba. 
Ihrer Kurve nach (1. c., S. 333) hat das ZufUgen von Wuchsstoff zu 
dckapitierten Pflanzen nach 6 X 24 Stunden cine Verlangerung von 
± 38 mm zur Folge; die Kontrolle wachst nur 5 mm. 

22* 
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Da sie aber keine Marken angebracht haben, so kann man nicht 
sehen, ob in der Tat nur die obersten Zellen sich durch das Zu
ftigen der Auxins besonders verlangert haben. DaD dies wahrschein
lich der Fall sein wird, geht indessen aus folgenden Punkten hervor: 

1. gebrauchen THIMAN:-.!-SKOOG selbst auch nur die obere Halfte von 
jungen schnell wachsenden Pflanzen (1. c .. s. 332); 

2. wachsen die Kontrollen in 24 Stunden, wenn die Langezunahme in 
Prozenten der urspriinglichen Lange ausgedriickt wird, 2,9 %, die Stengel
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teile in der Wuchsstofflasung 5,6 %. Das "Eigen
wachstum" der Zellen ist also noch erheblich. 

Die groBe Variation ihrer Werte istim ii brigen 
ohne weiteres dem so eben von uns angefiihrten 
Urn stand zuzuschreiben, daB es bei diesem 
Typus sehr viel ausmacht, ob man einige Milli
meter mehr oder weniger vom ~leristem weg
nimmt. 

~ebenbei erwahnen wir (vgl. auch MULLER 
1935), daB die hemmende Wirkung des Auxins 
auf das meristematische Wachstum von Seiten
knospen hier deutlich eine indirekte ist, da erst 
hahere Auxinkonzentrationen, als wie sie fiir 
das Streckungswachstum erforderlich sind, das 
meristematische \Vachstum - und dann auch 
nur noch teilweise - hemmen. 

Bei Asparagus (S. 331) scheint die Produk
tion der Endknospe niemals diese Auxin-Kon

S zentration zu erreichen, weil dort die Entwick
lung der Seitenknospennie gehemmt wird. Ahn
lich verhalten sich in dieser Beziehung vielleicht 
auch Tropaeolum, Polygonum und Impatiens 

Abb. 8. P~·sum sativunt. Zonales 
Stengelwachstum. I ~ Anfangslange 

jeder Zone. 

(JVIiiller, 1. c., S. 506). 

In bezug auf das Wachstum im Lichte ist bekannt, daD von 
vornherein die Endlange jedes Internodiums kleiner ist (siehe KOSTYT
SCHEW-WENT I, 1931, S. 292ff. und die dort zitierte Literatur). Geht 
man von etiolierten Pflanzen aus, so kann man feststellen, daD das 
erste (unterste) Internodium, das praktisch doch kaum mehr wachs en 
wiirde, sich im Licht erst recht nicht mehr verlangert. Das zweite 
lnternodium bleibt ebenfalls kiirzer. Das dritte Internodium wachst 
schlief31ich eigentlich ebenso wie ein im Dunkeln wachsendes Inter
nodium. 

Hierbei ist aber zu berticksichtigen, daD die Sachlage dadurch 
komplizierter wird, daD sich beim Stengelwachstum auch die Blatter 
in Abhangigkeit von der Belichtung langsamer oder schneller ent
wickeln (vgl. II, S. 233). Hierauf naher einzugehen wiirde an dieser 
Stelle zu weit fiihren. Wir weisen diesbeztiglich auf die Arbeit von 
BERNHEIM (r930) und die dort zitierte Spezialliteratur hin. 

1m iibrigen geben THIMANN und SKOOG (1934) an, daB Endknospen, 
die im Lichte gestanden haben, mehr Auxin abgeben als etiolierte 
Knospen (vgl. S. 335). 
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Weiter geht aus ihrer Kurve I. c. S. 333 hervor, daB nur belichtete 
isolierte Stengelteile imstande sind, irgendwelche "Auxin·Regene
ration" zu zeigen. DaB dann aber bei erhohter Auxin-Zufuhr die 
belichteten Teile dennoch weniger wachsen, ist ohne weiteres aus 
den Versuchen DU Buys (I932, zitiert bei NUERNBERGK I932; 
II, I933) und VAN OVERBEEKS (II, I933) tiber die Abnahme des 
Reaktionsvermogens bc1ichteter Zellen auf Auxin zu verstehen. 

b) Phototropismus. 
Genaue Daten tiber die Licht

wachstumsreaktionen und dasAusmaB 
der Krtimmung liegen noch nicht vor. 

Aus einigen, von uns angestellten 
Versuchen sieht man aber, daB der 
o be r e Teil des Stengels sich etwa so 
wie das ganze Helianthus-Hypokotyl 

Abb. 9. Phototropische Krilmmung total 
verhalt 1. Auch bei totaler Beleuch- beleuchteter Keimlinge von Reseda luiea. 

tung tritt ein Knick in der Mitte 
des Stengels auf (Abb. 9, Reseda luteal, namlich dort, wo die untere 
Grenze der wachsenden Zone ist. Auch hier wird, aller Wahrschein
lichkeit nach, die BLAAuwsche Theorie s. str. (siehe S. 426) richtig sein. 

IV_ Die Wurzel als vierter Wachstumstypus. 
a) Al1gemeines_ 

Das Wachs tum einer Wurzel ergibt sich aus Abb. 4 in I, S. 38r. 
Aus den Versuchen von ROBBINS (I923) wissen wir, daB die Wurzel 
ein unbegrenztes Langenwachstum zeigt, wenn ein Meristem von ihr 
in einer ~ahr1osung kultiviert wird. Aus Messungen, wie sie zuerst 
schon DU HAMEL (I758) gemacht hat, geht ferner hervor, daB die 
wachsende Zone dicht unterhalb der Spitze liegt und nur cine be
schrankte Ausdehnung hat. Wir geben dafUr cine Abbildung (Abb. IO) 
von CIESIELSKI (I 872). 

1\un stellte schon DARWIN (I, I880/I88I), ausgehend von Versuchen 
ClESIELSKIS (I. c.) mit dekapitierten Wurzeln (siehe S. 347), denen trotz 
Weiterwachsens die geotropische Krtimmungsfahigkeit ermangelte, 
seine Theorie der "brainfunction" der Wurzelspitze auf. Nur die 
Wurzelspitze sci es, welche geotropisch empfindlich ist, und von 

1 Da VAN DER LAAN (1934) bei Vi cia Faba-Epikotylen unter dem Ein
fluB des Goetropismus einen Wuchsstoff-Quertransport beobachtet hat 
(vgl. die auf S. 338 zitierten analogen Bcfunde DUKMANS beim Lupinus
Hypokotyl), so kann vielleicht auch beim Phototropismus Derartiges statt
finden. Indessen m6chten wir beim dritten Wachstumstypus diesem evtl. 
Quertransport fUr das Zustandekommen der phototropischen Kriimmung 
eine noch geringere Bedeutung beimessen, als wir es bereits hinsichtlich des 
Entstehens der Lichtkriimmung beim Helianthus- und Lupinus-Hypokotyl 
getan haben (siehe S.337). 
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ihr aus wurde dann ein EinfluD naeh der benachbarten wachsenden 
Zone geleitet und veranlasse dort die Krlimmung. Da DARWIN mit 
dekapitierten oder sonstwie verletzten vVurzeln gearbeitet hatte, so 
suchten spater zahlreiehe Forseher auch fur die intakte \\'urzel den 
Naeh\veis zu erbringen, daD allein oder vorwiegend die Spitze geo
tropisch empfindlich ist. 

Xiiheres darliber siehe bei ZIMMERMANN (I, 1927, S. 123) und 
RAWITSCHER (I, 1932, S. 301). IIier sci nur erwahnt, daD insbesondere 
HABERLANDT (1908) und spater DEWERS (1914) mit Hilfe der PICCARD
sehen Zentrifugalmethode 1 bei Lupinus-, Phaseolus- und Vicia
Wurzcln zelgen konnten, daB die Spitze in einer Lange von etwa 
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Lens escltlenta nach CIESIELSKI (1872). Abszisse: Bei Versuchsbeginn markierte Zanen von je 0,5 mm 

Lange. Ordinate: Zuwachs in mm/zo Stun den von jeder Zone. 

1,5-2,5 mm in der Tat bedeutend mehr geotropiseh empfindlich 
ist als die Basis. Glcichzeitig bestatigten diese Versuche DARWIN'S 
Ansicht, daB cine gewisse "Reizleitung" von der Spitze nach der 
Haupt\vachstumszone vorhanden ist. 

Bezliglich des .vlechanismus der geotropisehen Krummung 
der Vv'urzel sci hier nur erwahnt, daB naeh SACHS (1873) die Konvex
seite etwas schneller wachst und sieh im wesentliehen wie bei der 
geraden Vv'urzel \'erhalt, wahrend das Waehstum der Konkavseite 
stark verlangsam t wird. 

Inwicwcit dabei das \Yachstum der Organmcdiane sowohl in 
geradem Zustandc als auch wahrend der Ausflihrung der Krummung 
konstant bleibt - wie ctwa bei der I. positiv phototropisehen 
Krlimn1ung der Kolcoptile (siehe II, S. 261, Abb. 14) - odcr gar 
etwas verlangsamt wird, ist bis heute noeh nicht genauer untersueht 
worden. 

Theorie der Wachstumregulatoren. 

Das eben beschriebene Vorhandensein einer "Reizleitung" ver
anlaBte CHOLODNY (vgl. I, S. 376) dazu, die Theorie der Wuchs-

1 Bei dieser Methode wird eine Wurzel im Winkel von 45 0 zur Uings
achse der Zentrifuge derart angebracht, daB sich die Spitze auf der entgegen
gesetzten Seite der Achse befindet wie der basale Teil der Wurzel. Infolge
dessen wirkt die Zentrifugalkraft (im Winkel von 45 0 zur OrganHingsachse) 
entgegengesetzt auf Spitze und Basalteil ein. 
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hormone aueh auf das \\'urzelwaehstum anzuwenden. Er stellt sieh 
namlich vor, daD die \Vurzelspitze Hormone produziert, \velehe das 
Waehstum hemmen, so daD z. B. dekapitierte vVurzeln schneller 
waehsen als normale, cine Ansieht, welehe mehr oder weniger auch 
von BOYSEN JENSEN (1933 a) u. a. (siehe we iter unten) gestiitzt wird. 

Diese Hormone sind mehr oder weniger identiseh mit dem Wuchs
stoff der Koleoptilc und stromen von der Spitze zur waehsenden 
Zone, wo sic naeh dem eben Gesagten das 'vVachstum verlangsamen. 
Ebenso wie bei dem Geotropismus der Koleoptile (S.513ff.) be
wegt sieh aueh bei del' vVurzel das Hormon unter dem EinfluD 
der Sehwerkraft nadirwa,rts. Bei der Koleoptile wird dadureh das 
Wachstum gcfordert (= negativer Geotropismus), bei der Wurzel 
aber gehemmt (= positiver Geotropismus). 

So erhalt CHOLODNY dann eine einfache "Erkl::irung" des nega
tiven und positiven Geotropismus. 

Diese ganze Auffassung enthalt nun zwei Postulate: 
1. Die Wuchshormone werden an einem bestimmten Ort 

gebildet. (Wie wir gesehen haben, ist dieses fUr Stengel nur bei 
einem bestimmten Wachstumstypus der Fall, unter anderem bei den 
Koleoptilen. ) 

2. In Wurzeln wirkt das Hormon (Auxin) umgekehrt wie 
bei Stengel n, namlich waehstumshemmend. 

Auf beide Postulate werden wir spater (S. 3-1-9) noeh genauer 
zurlickkommen. 

b) Historische Ubersicht. 
1. Einfl uDder D eka pita t io n auf das Wachs tum. 

Dieser EinfluD ist untersueht \\'orden, urn zu sehen, ob aueh die 
Wurzelspitze wie die Spitze der Koleoptile regulatorisch auf das 
Waehstum wirkt. 

Zahlreiche Forseher haben darliber gearbeitet, wie folgende 
historisehe Ubersieht zeigen moge, welehe wir geklirzt der Arbeit 
von GORTER (I, 1932) entnehmen1 . 

DU HAMEL (1758, s. 83) hat durch Dekapitation von \Vurzeln und weiter 
durch Anbringen von Marken gezeigt, daB das \Vachstum der \Vurzel nur 
an der Spitze stattfindet. \Yeiter unten tritt allein Dickenwachstum auf. 

E. MEYER (1832, s. 455) stellt fest, daB sich neue Zellen in der Spitze 
formen, und daB die Streckung dieser Zellen erst in einer kurzen Zone 
unterhalb der Spitze eintritt. Auch behalten die einzelnen Zellen ihre 
\Vachstumsfahigkeit nur kurze Zeit bei. 

CIESIELSKI (1872) gibt die \Vachstumsverteilung fUr Pisum sativum, 
Vicia sativa und Lens esculenta an (Abb.10). 

PRANTL (1874) findet, daB normale und dekapitierte Wurzeln gleich 
schnell wachsen. 

1 Als Erganzung zu RAWITSCHER (I, 1932). 
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Abgesehen von einigen alteren Autoren (z. B. OHLERT r837) hat 
erst :0;. j. C. .MuLLER (1869) die \\' achstumserscheinungen bei einer 
sich krtimmenden vVurzel untersucht. Zunachst maD er das 
Wachstum einer normalen Wurzel, wobei er die Wurzel in Zonen 
einteilte und ftir jede Zone cine Vv' achstumskurve bestimmte. Er 
stellte fest, daD cine Krtimmung ohne Wachs tum n i e auf tritt, und 
daD nur die Zellstreckung cine Rolle spielt. Abgesehen von SACHS 
(r873), der nur kurz hierauf weist, ist MULLER der erste gewesen, 
der die Krtimmung als eine Wachstumserscheinung auffaDt. 

Von r873-r884 wird die Frage, ob cine dekapitierte Wurzel 
schneller, gleich oder langsamer als cine normale Wurzel wachst, 
hcftig umstritten. WIESNER (I, r 88r) stellte fest, daD in der Luft de
kapitierte Wurzeln immer langsamer wachsen als normale. KIRCHNER 
(r882) gibt das Wachstum in Pro zen ten der Wachstumszone 
ftir Pisum und V icia an und findet cin gleichcs Wachs tum von nor 
maIer und dekapitierter \\Turzel. 

KRABBE (1883) zeigt eben falls, daB man nicht, wie es WIESNER getan 
hatte, das Wachstum in Prozenten der totalen Lange angeben darf, sondern 
in Prozenten der \Vachstumszone berechnen muB. ="immt er aus seinen 
Werten mit groBer Variabilitat das Mittel (das Wachstum war bei ihm sehr 
ungleich), so findet er auch eine Verringerung bei dekapitierten Wurzeln. 

Auch MOLlseR (1883) stellt bei ahnlichen Versuchen eine Wachstums
verringerung fur dekapitierte \Vurzeln fest. 

WIESNER (r884) findet, daD dekapitierte Wurzeln in Luft lang
samer, in Wasser aber schneller als intakte Wurzeln wachs en. 
Ein derartiger Versuch sagt aber, wie wir bemerken wollen, nichts 
uber den Einjluj3 der Spitze auj das Wachstum aus, weil eine dekapitierte 
Wurzel durch die Schnittjlache mehr Wasser als eine intakte aujnehmen 
kann. 

Nach BRUNCHORST (r 884) tritt nach Dekapitation bald Ver
ringerung, bald Beschleunigung, bald aber kein Unterschied im 
Vergleich zum Wachstum von normalen Wurzeln auf. 

CZAPEK (1895) dekapitiert r,5 mm und stellt darauf cine Wachs 
tumsverringerung fest, weIche erst dann wieder aufgehoben wird, 
wenn die abgeschnittene Wurzelspitze durch Regeneration ersetzt 
worden ist. 

SIMON (r904) findet, daD Wurzeln von Zea Mays nach Dekapi
tation tiber 0,5-0,75 mm \vahrend 24 Stunden normal weiterwachsen. 
Bei Dekapitation tiber 0,75-1 mm tritt eine Verringerung des Wachs
turns ein. 

NEMEC (r905) findet ahnliches, \Venn er nach Messung der Zellen 
erwahnt, daD: "die Dekapitation, \Venn durch dieselbe die jtingsten 
Segmente der Wurzel abgetrennt werden, auf die Wachstumsfahig
keit der tibriggebliebenen Segmente keinen nennenswerten EinfluD 
hat" (vgl. dazu die Wachstumstypen von Hypokotylen und Stengeln I). 
Auch JOST (r932) bestatigt dieses. 
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CHOLODNY (I, 1924-1926) ist nunmehr der erste, der eine Be
schleunigung des Wachstums nach der Dekapitation im Vergleich 
zum normalen vVachstum fand. Wahrscheinlich hat er 1-1,5 mm 
dekapitiert. Da er die Wuchshormonwirkung beweisen will, setzt er 
(I, 1926) die Wurzelspitze 
wieder auf dekapitierte Wur
zeIn und findet nunmehreine 
Hemmung. ¥DO 

Der Ubersicht halber 
bringen wir schon im fol
genden die wi c h t i g s ten 350 

Arbeiten tiber den Wuchs
stoffeinfluB (siehe weiter da-
zu "Analyse", S. 348). 300 

BUN~ING (1928) iindet, daB 
nach Dekapitation die vVurzeln 
von Lupinus albus, Vicia und 
Zea Mays deutlich, die von Pi- 350 

sum sativum undeutlich, erst 
eine Verringerung, dann eine 
Beschleunigung aufweisen. Die zoo 
U nterschiede sind aber recht ge
ring (normale Wurzeln, Wachs
tum in 20 Stun den = I8,2 

± I mm; dekapitierte vVurzeln, 150 
Wachstum in 20 Stunden = 

2I ± 2,I mm). Pisum-Wurzeln 
zeigten nie eine Beschleunigung. 

3 J ¥ 5 (j 7 8 !l 10 11 13 
J'llJflden 

NIELSEN (I, 1930) findet 100 

auch nur kleine Wachstums
unterschiede nach Dekapi
tation. Die dekapitierten 
Wurzeln wachsen ein wenig 
schneller als intakte. Dieses 
kann eine Folge davon sein, 
daB er die SchnittWiche in 
Fltissigkeiten taucht, um die 
Wirkung von Rhizopin-Lo

Abb. II. Das Wachstum von intakten (A) und dekapitierten 
(B) \Vurzeln von Pis1{,m, sativutn. Bei B ist dekapitiert. 
Ordinate: Langenzunahme; 10 p = 0,23 mm in der Natur. 

(Kach GORTER I, 1932.) 

sungen mit der von Wasser zu vergleichen. So kann daher die 
dekapitierte Wurzel mehr Wasser aufnehmen. 1m tibrigen tibt die 
Rhizopin-Losung ebenso wic Avena-Spitzen eine hemmende Wirkung 
aus. Das kann aber nach Ansicht von GORTER auch auf dem Ein
fluB von im Wuchsstoff enthaltenen Nebenstoffen beruhen. 

KEEBLE-NELSON-SNOW (1931) schlieBen sich der Ansicht von 
CHOLODNY an, unter anderem deshalb, weil auch sie feststellten, 
daB eine dekapitierte Wurzel mit wiederaufgesetzter Spitzc langsamer 
als eine n ur dekapitierte Wurzel wachst. Indessen beobachten sie 
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dieses nur dann, wenn 6 Stunden lang gewartet wird (vg1. S. 348). Sonst 
finden sie das Umgekehrte. Unseres Erachtens ergeben aber ihre 
Versuche (1930) mit wohl und nicht abgespulten dekapitierten 
Wurzeln - erstere wachs en schneller - eine Stiltze fur die obige 
GORTERsche Ansicht uber die Wirkung der Nebenstoffe (wozu man 
wohl auch Wundstoffe rechnen darf) auf das Wachstum. 

CHOLODNY (1931) untersucht nun auch den EinfluB des Wuchs-
hormons auf in t ak t e Wurzeln, indem er Avena-Koleoptilspitzen 

an der Wurzelspitze festklebt. Er findet dann eine 
starke Wachstumsverringerung. "Ob man hier mit 
einer normalen Wuchsstoffwirkung zu tun hat, 
mochte ich bezweifeln. Die Erscheinung der Zell
vergroBerung und del' Wurzelhaarformung ist 
eine allgemeine Reaktion der Wurzel auf aIle 
moglichen Reize, unter anderem ofters auf De
kapitation und das Anbringen von Stachelmarken" 
(GORTER, 1. c.). 

Abb.12. 
Un tersuchung der Wachs
tumsgeschwindigkeit von 

Wurzeln nach BOYSEN 
JENSEN (I933). 

Vida Faba- Wurzeln von 
3-4 cm Lange werden 
10 Min. lang in Wasser 
gelegt, dann mit feuchter 
Wa tte umwickelt. Ein 
verzinnter eu-Draht dient 

als VergleichsmaBstab. 
Die Wurzeln werden dar~ 
auf in das mit Wasser 
oder Rhizopin-Wuchsstoff 
beschickte Pra para tenglas 
gebracht und I-2 mm 

tief in die Flilssigkeit 
getaucht. 

Dieser Besprechung GORTERS ist noch das 
F olgende zuzufugen: GORTER (I, 1932) selbstfindet, 
daB bei Dekapitation von I mm der Spitze die 
Wurzel mit derselben Geschwindigkeit und mit 
derselben zonalen Verteilung weiterwachst. Aus 
Abb. II geht hervor, wie die Versuche angestellt 
worden sind. 

Dann erscheint eine Arbeit von BOYSEN JENSEN 
(1933 a). Seine Versuchsanordnung ergibt sich aus 
Abb. 12. Seine Resultate sind, daB die Wachs
tumsgeschwindigkeit intakter W urzeln schon durch 
cine Losung von 2 Wuchsstoff-A-Einheiten 1 (vg1. I, 
S. 482, 483) ungefahr auf die Halfte herabgedruckt 
wird (siehe dazu auch NAVEZ 1933a). Ahnliche 
Resultate werden erhalten, wenn man die Wurzeln 
dekapitiert und die Spitze durch Wasser- oder 

Wuchsstoffagar ersetzt. 1m ersten dieser beiden FaIle war die Wachs
tumsgeschwindigkeit dann erheblich groBer als im letzten. 

Die Ergebnisse von BOYSEN JENSEN haben aIle den Charakter 
eines negativen Beweises, denn Hemmung ist gleich Fehlen von 
Wachstum, und dieses Resultat erzielt man schlief31ich auch mit 
AgN03 ! Da man femer schon seit WIESNER (1884) weiB, daB der 
Kontakt einer Wurzel mit Wasser einen ganz anderen EinfluB auf 
das Wachstum hat als ein Kontakt mit feuchter Luft (vg1. dazu 

1 In I, S.483 ist angegeben, daB die GroBe der von BOYSEN JENSEN 

benutzten Agarwiirfelchen 7,5 cmm betragt. Dieses ist ein Irrtum, denn die 
GroBe der Wiirfelchen betragt nach BOYSEN JENSEN (1935, S. 25) 1 • 2 • 2 mm 
= 4 cmm. 
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auch CHOLODNY 1932), so mussen die Kontrollversuche mit Vorsicht 
gewahlt werden, und man darf die Resultate verschiedener Autoren 
nicht ohne wei teres vergleichen. 

Kurz vor der Veroffentlichung der Arbeit von 1933 a hatte BOYSEN 
JENSEN (1933) Versuche publiziert, in denen er mit Hilfe von Dextrose
agar aus Wurzeln Wuchsstoff herausziehen konnte. THIMANN (1934) 
hat die \Vurzel sowohl mit seiner Extraktionsmethode (1. c.) als auch 
mit der Diffusionsmethode auf Dextroseagar untersucht, wobei er 
feststellt, daD auch nach 48 und 72 Stunden Diffusion die anfangs 
vorhandene Auxinmenge n i c h t zunimmt. 

Er sehlieDt daraus, daD entgegen der kontinuierlichen Produktion 
bei der Koleoptilspitze die "V/urzelspitze entweder nicht produziert 
oder nur unter anderen Umstanden als die Koleoptilspitze. Bei 
diesem SehluG vergiDt er aber, daG unter almlichen Umsbinden auch 
die Koleoptilspitze nicht immer produziert, sondern nur dann, wenn 
man die Spitze nach einiger Zeit auf frisehe Wurfelchen setzt, weil 
sonst die Auxinkonzentration im Agar zu groG wird, und das Gleich
gewicht Vorstadium ~ Auxin nach links verschoben wird (vgl. I, 
S. 490). THIMANNS Zahlen uber die Auxinproduktion mussen des
halb wohl besser noch erganzt werden. Alles in allem enthalten auch 
seine Versuche keine Daten uber die Rolle des Auxins beim Wurzel
wachstum. 

2. EinfluD der Dekapitation auf die Krummung. 

Jetzt wollen wir noch einige historische Angaben uber die Beob
achtungen von Krummungen bei Wurzeln, in Verbindung mit der 
Dekapitation, bringen. Bezuglich :::\. J. C. MULLERS siehe S. 344. 

Nach DARWIN (I, 1880/1881) zeigen dekapitierte Wurzeln keine 
Krummung. Auch SACHS (1873) und CIESIELSKI (1872) betonen dies, 
obwohl, wie CIESIELSKI hervorhebt, die Wurzel gut weiterwachst. 

KRABBE (1883) konstatiert, daD man nur dann keine Krum
mungen erzielen kann, wenn man mehr als 2 mm dekapitiert. DET
LEFSEN (1882) dekapitierte 2 mm und findet wohl Krummungen. Er 
miDt aber nicht das Wachstum. KIRCHNER (1882) beobachtet, daD 
dekapitierte Pflanzen nur etwas schwacher krummen als intakte. 
:::\ach WIESNER (1884) krummen bis zu I mm weit dekapitierte 
Wurzeln wohl noch, langer dekapitierte aber nicht. Er glaubt deshalb 
(vgl. S. 344), daD sich die geotropische Empfindlichkeit schneller 
verringert als das Wachstum. CZAPEK (1895) findet ebenfalls, daD 
cine Dekapitation von 1,5 mm die Krummungsfahigkeit aufhebt. 

Von nun an untersucht man auch die Wuchshormonwirkung 
auf die Krummungen. SNOW (1923) hat an Vicia Faba-Wurzeln 
festgestellt, daD sich dekapitiette Wurzeln mit wiederaufgesetzter 
Wurzelspitze wieder krummen. CHOLODNY (I, 1924) findet fur Zea 
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Mays dasselbe, wenn cine Zea- Koleoptilspitze aufgesetzt wird. N u r 
dekapitierte Wurzeln kriimmen sich nicht. 

KEEBLE-}\ELSON-SNOW (1931) geben fiir Zea Mays-Wurzeln an, 
daB das Aufsetzen von Koleoptil- und Wurzelspitze auf dekapitierte 
Wurzeln das Auftreten der Kriimmungen im Vergleich zu nur dekapi
tierten Wurzeln im Sinne der CHOLODNYSchen Hypothese beeinfluBt. 
Nur bemerken sic (1. c., S. 539): "A large proportion of them did 
not begin to curve until after the first 5 or 6 hours, whereas all the 
intact roots had curved strongly within this time". Hieraus ist 
ersichtlich, daB man auch bei derartigen Experimenten auf die 
Reaktionszeit (vg1. II, S. 250) achten muB, und daB die Unterschiede 
in der Kriimmung von normalen Wurzeln und solchen, die nach der 
Methode von CHOLODNY (siehe oben) behandelt worden sind, doch 
noch groBer sind, als nach der Hypothese des letzteren zu erwarten ist. 

SehlieBlich seien noch die Versuche HAWKERS (1932) erwahnt. 
Sie legte Wurzeln von Vicia Faba, 6-12 em lang, horizontal und 
dekapitierte die Wurzeln nach einiger Zeit. Die Spitzen wurden der 
Lange nach so halbiert, daB sie je cine Halfte erhielt, die sich zuvor 
an der ~adirseite, und cine, die sich an der Zenithseite der intakten 
Wurzel befunden hatte. Beide Spitzenhalften wurden wah rend 
I Stunde auf Gelatinewiirfelchen gesetzt. Dann wurden vertikal 
hangende Wurzeln dekapitiert und die GelatineblOckchen einseitig 
aufgesetzt. Es ergaben sich stets Kriimmungen nach der mit den 
Blockchen belegten Seite, doch kriimmten sich von 24 Wurzeln die
jenigen, welche BlOckchen trugen, auf denen Kadirhalften von Spitzen 
gestanden hatten, zu 92 % mit 300 Kriimmung, die anderen mit 
Blockchen von Zenith-Spitzenhalften zu 67 % mit I I 0 Kriimmung. 

KEEBLE-NELSON-SNOW (siehe SNOW 1932, S. 339) haben diese 
Angaben bei Zea-Wurzeln bestatigen konnen 1. Diese Autoren sowohl 
wie HAWKER sehen das Ergebnis des Versuches als Beweis dafiir an, 
daB I. in der Wurzelspitze unter dem EinfluB des Geotropismus cine 
ungleiche Hormonverteilung stattfindet, und daB 2. das Hormon das 
Wachstum der Wurzel hemmt. 

c) Analyse de!; Wachstums. 
Da die WENT-CnOLODNYSche Wuchsstofftheorie (I, S.377) fiir 

bestimmte Wachstumstypen von Stengelorganen so schon brauchbar 
ist, so hat man, urn cine einheitliche Deutung des Wachstumsproblems 
fiir Stengel und Wurzel zu bekommen, die zahlreichen zum Teil 
schon erwahnten Untersuchungen iiber den EinfluB der Wuchs
hormone auf Wurzeln angcstellt. 

1 VERDOORN gelang dieses bei der ~achuntersuchung der HAWKERschen 
Versuche im Utrechter Botanischen Laboratorium nicht. Vielleicht lag das 
daran, daB er ebenso wie GORTER zur Extraktion des Wuchsstoffes aus den 
\Vurzelspitzen rein en Agar benutzt hat, welcher nach dem auf S. 346, 349 
Gesagten infolge des Fehlens gewisser Beimengungen hierfiir ungeeignet ist. 
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Bei der genaueren Besprechung der diesbezuglichen Tatsachen 
werden \vir wieder die ubliche Reihenfolge der Stoffbehandlung bei
behalten, also erst Auxin-Produktion, dann -Transport und schlieB
lich -Reaktion behandeln. Doch betonen wir nochmals, daB die 
Beziehung ,Wachstum-Wuchsstoff' fur die Wurzel nicht eindeutig 
feststeht. 

1. Die Auxinproduktion (1. Teil des Postulates, S.343). 

Mit der Beantwortung der Frage nach dem EinfluB der Dekapi
tation ist auch die Antwort gegeben, ob in der Wurzel ein Hormon
produktionszentrum anzuweisen ist. Abgesehen von CIESIELSKI, 
DARWIN und BRUNCHORST, denen aber die Existenz des Auxins noch 
nicht bekannt war, kann man nur von CHOLODNY (1934) und von 
KEEBLE-NELSON-SNOW cine Bejahung der Frage erwarten, mid zwar 
in dem Sinne, daB die Spitze das Produktionszentrum ist. BOYSEN 
jENSENs (1933) Befunde sind schon weniger pragnant, denn er stellt 
immerhin uber cine Lange von + 6 mm der auBersten Spitze (in der 
Koleoptile handelt es sich um weniger als 1 mm 1) die Anwesenheit 
von Wuchshormon fest. THIMANN (siehe S. 347) schlieBlich zeigt, 
daB dieses ziemlich verteilt uber die ganze Wurzel zu find en ist. 

Inwieweit es sich darum handelt, daB das Wuchshormon erst durch 
bestimmte Manipulationen wahrend des Extrahierens aktiviert wird, oder 
inwieweit eine Anderung des PH eine Konversion von inaktiver Auxinsalz
form zu aktivem, nicht dissoziiertem Auxin verursacht, wie das nach BONNER 

(1934) m6glich ist, oder inwieweit schliel3lich Oxydationen auftreten, das 
alles laBt sich nicht genauer angeben (vgl. dazu S. 526). 

Alles in aHem sehen wir, daB bei Wurzeln keine ausgesprochent> 
Auxin-Produktionsstelle nachzuweisen ist, und daB diejenigen Ver
suche, welche w 0 h I in dieser Richtung deuten, auf unzulanglichen 
Daten beruhen. 

Das erste Postulat der WENT-CHOLODNYSchen Theorie 
trifft dann auch fur Wurzeln hochstens nur teilweise und 
nicht im engeren Sinn zu. 

2. Der Auxintransport. 

Ein Auxintransport groBerer Mengen laBt sich nach GORTER (1. c.) 
in beiden Richtungen feststellen. Fur den Auxintransport besteht 
also keine Polaritat 1. Kleinere Mengen Auxin verschwinden ganz 
im Gewebe (GORTER). 

Der Auxinverbrauch des Wurzelgewebes scheint daher groB zu 
sein, obwohl dieses nichts mit Langenwachstum zu tun hat. 

1 CHOLODNY (1934) und MAl (1934, S. 704) finden zwar nur akrofugalen 
Wuchsstofftransport, doch erwahnt MAl ausdrucklich, daB sich aus seinen 
Versuchen kein abschlieBendes Urteil ziehen lasse. 
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3. Die Auxinreaktion. 

Aus der historisehen Ubersieht geht hervor, daB man nieht be
reehtigt ist, von einer Auxinreaktion zu reden. Alle Autoren 
stellen fest, daB dekapitierte Wurzeln auch ohne Regeneration 
weiterwachsen. 

Dekapitierte vVurzcln krtimmen ni eh t nach: CIESIELSKI, 
(meistens nieht) nach: DARWIN, 

\venn > 1,5 mm dekapitiert, 
meistens nicht naeh: CZAPEK, 

nicht naeh: BRUNCHORST, CHOLODNY. 
Sie krtimmcn w 0 11 I nach: SACHS, 
\Venn nicht zuviel dekapitiert « 2 mm) naeh: WIESNER, 

(bei Quercus robur) naeh: DETLEFSEN, 
(bei Pisum und Vicia) naeh: KIRCHNER, 

naeh: SNOW (1923), GORTER. 
Die Wirkung des Auxins ist also fragwtirdig. 1m tibrigen fehlen 

hier be wei sen d e Versuche tiber den Zusammenhang zwischen 
Wuchsstoff und Waehstum bzw. Krtimmung. 

Es ist namlich merkwtirdig, daB die vcrschiedenen Autorcn wohl zahl
reiche Male Wurzelspitzen einseitig auf Stengel und Koleoptilcn gesetzt 
haben, daB aber kein Autor den umgckehrten Versuch gemacht hat, durch 
einseitiges Aufsetzen von rcinem Auxin auf vVurzeln Krtimmungen zu 
crzielen. 

So sind dic V crsuche von LAIBACH (1933), welcher \Vuchsstoffpaste 
einscitig auf Luftwurzeln von Cissus gongyloides aufsetzte, und dann im 
Sinnc der Ansatzstelle konkavc Krtimmungen bekam, nicht ganz bcweisend, 
weil kein reines Auxin dafUr verwendct worden ist. 

Dasselbe gilt ferner fUr die auf S. 348 refericrten Experimente HAWKERs. 
Diese ergeben zwar deutlich im Sinne der cingangs (S.342) erwahnten 
besonderen geotropischen Empfindlichkeit dcr \Vurzelspitze eincn stoff
lichen Einflu!3 derselben auf die Hauptwachstumszone, doch ist cbenso
wenig ein eindeutiger Beweis erbracht, da!3 dieser stoffliche Einflu!3 mit 
dem Auxin und dessen \Virkungsweise identisch ist. 

Schlie!3lich ist der gleiche Einwand auch gegcn die CZA] Aschen, auf S. 442 ff. 
beschriebenen Versuche zu machen. 

Der Einflu[3 der Versuchsbedingungen auf das Versuchsresultat und die 
Deutung der Untersuchungen iiber die Auxinreahtion. 

Von den sonstigen zahlreichen Versuehen tiber die Wirkung des 
Wuehsstoffes auf Wurzeln kannen wir im einzelnen hier nur wenige be
sprechen. Ftir die Deutung der iilteren Literatur dartiber siehe GORTER. 

So zeigt z. B. schon die von uns gegebene Abb. 13 von GORTER, 
wieviel graBer der EinfIuB des Wassers auf das Wurzelwaehstum 
ist als auf das Stengelwachstum. Demnach trifft die Ansieht PRIEST
LEYs (I, 1926) von der Bedeutung der Wasserversorgung, welche flir 
die Koleoptile zwar nieht ganz richtig ist (siehe I, S. 5 I 5), flir die 
Wurzel wohl zu, wobei allerdings gleich einzusehalten ist, daB 
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PRIESTLEY (1926) selbst flir das Wachstum und die phototropische 
Krlimmung der Sinapis-V\Turzel noch eine andere Wachstumstheorie 
entwickelt hat (S. 363, -1-48). 

Yom Standpunkt des Einflusses der Feuchtigkeit ist vielleicht auch 
der auf S. 3-1-8 erwaJmte Versuch von KEEBLE-NELSON-SNOW (1931) 
erkEirbar. \Venn man 6 Stun-
den wartet, werden sich be- 80 

stimmt die osmotischen Werte der 
Stlimpfe andern. Wenn nun auf 
einem Teil dieser Stlimpfe frische 
Spitzen gesetzt werden, so kann 75 

sehr leicht, wenn der osmotische 
Wert dieser Spitzen hoher ist, 
V\-asser entzogen werden, so daD 
dann Krummungen folgen. 

Dasselbe gilt wohl auch flir 
dieVersucheKocHs (193-1-, S. 20I), 
bei denen auf die Wurzel ein-

70 

85 
seitig Avena-Spitzen gesetzt wer
den. Bekanntlich konnen Kolco
ptilspitzen ein Agarwlirfclchen, 
wenn die Feuchtigkeit nicht sehr 00 

hoeh ist, austrocknen lassen. War
um nicht auch hier etwas A1111-
liches? Wir erinnern nur an den 
in Abb. 14 wiedergegebenen Ver
such CIESIELSKIS (1872). 

Ferner konnen hier noeh die Ver
suehe von KEEBLE-XELSON-S:-IOW 
(19 29, S. 495, Experiment l-4) er- 500!;--+--!Z""---J!;-~9-~5~-8~-!;-~8;----' 
wahnt werden. Slum/en 

a) \Vurzeln vonZea Mays werden 
I mm dekapitiert und dann 2 Stunden 
horizontal gelegt. Alsdann werden 
die Spitzen von vertikal gehaltenen 
Zea-Koleoptilen oder -\Vurzeln auf 
die bis dahin horizontalen Stumpfe 
gesetzt und letztere vertikal gestellt. 

Abb. 13. \Yachstum von intakten Zea l\1ays
\Yurzeln in IOO~~ feuchter Luft nach GORTER 

(I, I932). Bei -I, ist von A, B und C das Samenkorn 
(Endosperm) abgeschllitten und bei B und C durch 
\Yatte mit \Vasser ersetzt worden. Ordinate = 

Ltingellzunahme, I P = 0,2 mm in der Natur 

b) Dekapitierte Kontrollen werden 2 Stunden lan~ horizontal gelegt, 
dann aber nieht mit Spitzen versehen. 

In 24 Stunden waren bei a: l2 + 6 = IS von 53 + 57 = lIO = l6,4 % 
\Vurzeln gekrummt. 

In 24 Stunden waren bei b: 6 + 14 = 20 von l09 + 192 = 30l = 6,6 % 
\Vurzeln gekrummt. 

Wurde eine geotropiseh beeinfluBte Koleoptil- bzw. Wurzelspitze auf 
einen unbeeinfluBten Stumpf gebracht, so ergab sich: Nach 24 Stunden 
waren 19 von II6 Pflanzen gekrummt. 

\Venn man nun bedenkt, daB VVlES:-lER u. a. (siehe S. 350) aIle nach De
kapitation geotropische Krummungen gefunden haben, so kann man sich 
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das obige Resultat so erkHiren, daB die Spitzen die Stiimpfe etwas gegen 
das Austrocknen geschiitzt haben, und daB diese daher etwas mehr ge
kriimmt sind. 

Da im iibrigen bei diesen Versuchen nicht 6 Stunden lang gewartet 
wurde, wie bei den Experimenten von 1931, und die Wurzeln mit wieder
aufgesetzter Spitze schneller wuchsen als die nur dekapitierten, so wiirde 
das heiBen: es sind weniger wachstumshemmende Stoffe abgegeben worden, 
und dann hatten die Kriimmungen der Pflanzen mit Spitze gerade aus diesem 
Grunde kleiner sein miissen als die der Pflanzen ohne Spitze. Die Ergeb
nisse der verschiedenen Arbeiten heben einander also wieder auf. 

Absichtlich sind hier verschiedene Beispiele erwiihnt worden, urn 
sehen zu lassen, wie variabel die Daten sind. Wenn man dann noch 

wo 

die ungleiche Transpiration, die bei Wurzeln eine 
groBe Rolle spielt (siehe oben), mitberucksichtigt. 
so liiBt sich auch fur die eben besprochenen Ex
perirnente sagen, daB sich daraus in bezug auf das 

. Pro oder Contra einer von der Wurzelspitze aus
gehenden Au x in einwirkung keine eindeutigen 
Beweise ergeben. 

- _ c- _ ---==----_ :w:::=...= -= 
Abb.I4. Einflul3 von Wasser auf das Wurzelwacbstum nacb CIESIELSKI (1872). Eine Zea Mays-Wurzel 
kommt zunachst in der Lage a an der \Vasseroberflache (wo) an, kriimmt sioh in Richtung von b auiwarts. 
dann in Richtung von c abwarts, in Richtung von d auiwarts usw. Die Adventivwurzeln wurden bald nach 

dem Hervorbrechen abgeschnitten. 

1m Hinblick auf verschiedene der auf S. 343 ff. in der historischen 
Ubersicht erwiihnten Versuche wollen wir jetzt noch kurz eriiiutern, 
welche experirnentellen Bedingungen unseres Erachtens erfullt sein 
m u sse n, urn sic her auf einen wachsturnshernrnenden Effekt der 
Wurzelspitze schlieBen zu konnen. 

Es geht dazu nicht an, ohne weiteres das Wachstum von intakten Wurzeln 
mit dem Wachstum dekapitierter (CHOLODNY I, 1926) zu vergleichen, es sei 
denn, daB Anzahl, Variation und GroBe der dekapitierten Spitzen genau 
angegeben ,verden. 

Ebensowenig darf man einfach vergleichen: das normale Wurzelwachs
tum mit dem Wachstum nach Dekapitation, wobei die Wurzel in "Vasser 
oder irgendwelche Losungen (BOYSEN JENSEN 1933a) getaucht ist. Hieriiber 
sagt namlich bereits GORTER (1. c., S.24) treffend: "Wie KISSER (1925) 
erwahnt, tritt beim Wachsen in feuchter Luft nach einigen Tagen eine 
Wachstumshemmung auf. Xur bei kiirzerer Versuchsdauer darf man 
Experimente in absolut dampfgesattigter Luft ansetzen." 

"Bei Dekapitationsversuchen istjedoch diese :Nlethode deshalb vor
zuziehen, weil man sonst nicht sicher ist, ob die Schnittflache, welche 
mit Wasser in Beriihrung ist, nicht mehr Wasser aufnimmt als eine nor
male Wurzel." 

SchlieBlich ist auch nicht direkt vergleichbar: dasWachstum dekapitierter 
Wurzeln mit dem Wachstum dekapitierter Wurzeln, bei denen aber die Spitze 
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wiederaufgesetzt ist (KEEBLE-NELSON-SNOW, 1. c.), wei! es ja sehr gut moglich 
ist, daB die normale Wurzel gleich schnell wie die dekapitierte wachst. 

Nur dann kann man einwandfreie Schllisse ziehen, wenn unter 
sonst genau gleichen Bedingungen, besonders hinsichtlich der Feuchtig
keit (Moglichkeit der g 1 e i c hen Wasseraufnahme usw.) verglichen 
werden: 

das zonale Wachstum (CZAPEK 1895, S. 246) normaler Wurzeln 
mit dem zonalen Wachstum allein dekapitierter Wurzeln (flir ver
schiedene Dekapitationslangen 1), 

und dem Wachstum dekapitierter Wurzeln bei Zufligung von 
solchen Stoffen, deren Wirkung flir letztere spezifisch ist und nicht 
mit der Wirkung von allen moglichen anderen Stoffen verglichen 
bzw. verwechselt werden kann 2. 

Daher ist der Gebrauch reinen Auxins, und zwar auf bestimmte Weise 
zugefiigt, unentbehrlich. Auch miiBte man wohl danach trachten, eine 
Beschleunigung des Wachstums, sei es durch Turgorerhohung oder 
durch Dehnbarkeitserhohung, zu erzielen, urn Naheres iiber das Streckungs
wachstum auszusagen. 

4. Allgemeine Betrach tungen li ber die Wirkung des Wuchs
hormons auf das (Wurzel-)Wachstum. 

Wie wir auf S. 343 gesehen haben, erfordert die Gliltigkeit der 
WENT·CHOLODNYSchen Theorie der Wuchshormone, daB das Wuchs
hormon in der Wurzel hem men d auf das Langswachstum wirksam 
ist (2. Postulat). 

1st das aber der Fall, so erfahrt zugleich die HEYN-SODINGSche 
Ansicht (siehe I, S. 508 und HEYN 1934, SODING 1934) eine betracht· 
liche Begrenzung. N ach dieser Annahme wird durch die d ire k t e 
Wirkung des Wuchsstoffes, evtl. auf dem Wege liber das mit der 
Wand zusammenhangende Plasma die Dehnbarkeit der Zellwand 
erhOht. Flir uns ist es dabei gleichgliltig, ob dabei, wie SODING meint, 
anfanglich Intussuszeption eintritt und als Begleiterscheinung Er
hohung der Plastizitat, oder gemaB der Anschauung HEYNS die 
Intussuszeption erst nach der Plastizitatserhohung auftritt 3. In jedem 

1 Hierbei ist obendrein der EinfluB des Abspiilens der Dekapitationsflache 
zu beriicksichtigen, wodurch nach KEEBLE~NELSON-SNOW (1930a, siehe 
S. 346) wachstumsverzogernde Wundstoffe beseitigt werden. 

2 Vg1. dazu GORTER (1, 1932, S. 67), wo verschiedene Beispiele aus der 
Literatur iiber hemmende und beschleunigende Wachstumswirkungen von 
Stoffen, die Ca··, Bo···, Ar·· oder eine SH-Gruppe enthalten, angegeben sind. 

a Wie schon in 1, S. 512 erwahnt wurde, halten wir die neuerdings von 
SODING vertretene Ansicht, daB die Intussuszeption der Anfang der Wuchs
stoffwirkung ist, fiir wenig wahrscheinlich. Die Versuche, welche S6DING 
zu dieser Anschauung gebracht haben, lassen sich, wie ebenfalls HEYN (1934) 
ausfiihrt, gut in anderer Weise deuten. 

1m iibrigen hat auch GESSNER (I934a) an in geotropischer Zwangslage 
befindlichen Helianthus-Hypokotylen zeigen k6nnen, daB die hierbei ein
tretende Erh6hung der irreversiblen Dehnbarkeit nicht ais Folge, sondern 
hochstens nur ais Ursache des geanderten Wachstums angesehen werden darf. 

Ergebnisse der Bio\ogie XII. 23 
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FaIle ist diese Theorie nur auf Organe anwendbar, bei denen naeh der 
Auxinwirkung cine Ve r Lingeru ng festgestellt wird. Sic hat also 
nur fUr den Avena·Typus volle Gultigkeit und die damit verwandten 
Waehstumstypen, versagt aber bei den Wurzeln. 

Dann ist aber fur den Meehanismus der Verlangerung 
der Wurzel im Rahmen der WENT-CHOLODNy-Hypothese 
eine ganz neue Erklarung notwendig. 

Wenn nun die eigentliehe CHOLODNYSehe Au££assung von der 
hemmenden Wirkung des Wuehssto££es auf die Wurzel in ihren 
Konsequenzen kaum haltbar ist, so fragt es sieh, ob vielleieht nieht 
eine andere Au££assung existiert, die bessere Erkhirungsmogliehkeiten 
bietet. 

Eine solche zweite Annahme konnte z. B. sein: Die Wurzelspitze formt 
wachstumsbeschleunigende Stoffe, oder: 

In der ganzen Wurzel werden beschleunigende Stoffe geformt. Dann 
konnte auch die HEYN-SODINGsche Ansicht (siehe oben) der direkten Auxin· 
wirkung zutreffen. 

Indessen kann man aber auch hier aus den in der historischen Ubersicht 
(S. 343ff.) gebrachten Daten beziiglich Wachstums intakter und dekapitierter 
Wurzeln schlieBen, daB irgendeine, von der Spitze ausgehende Wachstums
beschleunigung nicht erkennbar ist. Uberhaupt hat man bisher niemals 
Stoffe gefunden, die das Wurzelwachstum beschleunigen. 

Eine weitere, dritte Auffassung wiirde lauten: Das Auxin wirkt nur im 
Stengel. Die Wurzel wachst auch ohne Auxin. Das Auxin, das man in der 
Wurzel antrifft, hat mit dem normalen Wachstum nichts zu tun. 

Die hemmende Wirkung von kiinstlich zugefUhrtem Auxin (Rhizopin
Wuchsstofflosungen, Ansetzen von Koleoptil- und Wurzelspitzen beruht dann 
auf Nebenwirkungen des Auxins, Saurewirkung, Verunreinigungen usw. 
Diese Vermutung haben wir schon auf S. 346 und 350ff. beriicksichtigt. 

DaB sich im iibrigen der Wuchsstoff in der horizontal liegenden Wurzel 
ebenfalls in groBeren Mengen an der Unterseite befindet, ist weiter nichts 
als eine fUr das Wachstum bedeutungslose Nebenerscheinung, die denselben 
Ursachen zuzuschreiben ist, welche auch beim Stengel einen Wuchsstoff
Quertransport verursachen. 

Diese dritte Auffassung hat hauptsachlich den Nachteil, daB sie in keiner 
Weise die groBere geotropische Empfindlichkeit der Wurze]spitze und die 
scheinbare stoffliche Leitung von dort zur Wachstumszone erklaren kann. 

Bessere Erklarungsmogliehkeiten fur die beobaehteten Tatsaehen 
als die eben genannten drei Au££assungen bietet cine vierte, welche als 
Grundlageeineindirekte regulatorisehe Wirkung des Wuehs
hormons auf die Wurzel hat. 

Wie wir in I, S.508££., 518££. erlautert hatten, erlangt jede Zelle 
eine bestimmte Lange, wobei die Anwesenheit des Auxins nur un ter 
bestimmten Umstanden cine Wirkung ausuben kann (I, S.52I, 
522, Anm.). Letztere verlliuft naeh neueren Ansiehten wahrsehein
lieh auf dem Umweg tiber das die Zellwand bedeekende Wandplasma 
(vgl. DU Buy II, 1933, S. 846). 

1st also das Auxin bei einem gegebenen Zellzustand anwesend, 
so kann es die Waehstumsprozesse verandern. Bcfinden sieh aber 
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die Zellen nicht in diesem Zustand, so hat das Vorhandensein des 
Auxins keinen EinfluiP. Bei der Koleoptile haben wir diese Ver
haltnisse (siehe obige Zitate) im 1. Teil schon naher in bezug auf 
das Alterwerden analysiert. Bier fuhrt die Anwesenheit des Auxins 
auch nicht immer zu einer Verlangerung. 

Auch bei Stengeln, die zum zweiten Wachstumstypus gehoren 
(S. 332 ff.), ja, selbst beim Raphanus-Bypokotyl (II, S. 299-30I), ist der 
evtl. von der Endknospe oder den Kotyledonen (Helianthus-Lupinus
Hypokotyl) herabstromende Wuchsstoff keineswegs eine conditio sine 
qua non fur das Wachstum. Wir nahmen hier an, daB "pro Zelle" 
genugend "Eigenwuchsstoff" vorhanden ist, urn weitgehend eine 
Zellstreckung zu ermoglichen. Mit VAN DER LAAN (1934) kann man 
auch sagen, daB hier der in irgendwelchen Produktionszentren gebil
dete Wuchsstoff nur regulierend auf das an sich schon vorhandene 
Wachstum einwirkt2, indem er z. B. bei geotropischen und photo
tropischen Krummungen das Wachstum infolge eines Quertransportes 
ctwas beschleunigt bzw. verlangsamt (vgl. S. 338ff.). Der EinfluB des 
Auxins ist also Iangst nicht so ausgesprochen wie bei der Koleoptilc. 

Eine solche "regulatorische" Wirkung des Wuchsstoffes ist nun 
sehr wohl auch bei der Wurzel moglich, indem je nach der Auxin
menge das Wachstum beschleunigt oder verlangsamt wird. Es fragt 
sich nur, wie man sic sich vorzustellen hat. 

Man konnte sich z. B. denken, daB das Auxin die Aziditatsgradienten 
und elektrischen Ladungen der Zellkolloide verschiebt. Diese wiirden dann 
in den Zustand geraten, der im Sinne der STRUGGERSchen (1934) Theorie 
durch Erhohung der Viskositat und Quellung eine anosmotische Binnen
drucksteigerung durch Quellungsdruck und damit eine Wachstumssteigerung 
bedingt. 

Dann miiBte aber das Auxin als Saure in den Stengeln die Ladungen der 
Kolloide vom isoelektrischen Punkt weg, in den Wurzeln aber nach dem 
isoelektrischen Punkt zu verschieben, denn beiderseits des isoelektrischen 
Punktes ist sowohl bei Wurzeln als auch Hypokotylen von Helianthus nach 
STRUGGER (I, 1932, 1934) optimales Wachstum vorhanden. . 

1 Ein Vorbild dafiir, wie man sich etwa die indirekte und von anderen 
Faktoren abhangige Wirkung des Auxins auf das Wurzelwachstum VOT

stellen kann, findet man in der Zoologie nach GOLDSCHMIDT (1912) in bezug 
auf die Wirkung desjenigen Faktors, welcher die Farbung des Schwamm
spinners Lymantria dispar bedingt. Wenn dieser Faktor friih eingreift, ist 
der Endzustand anders als bei spaterem Eingreifen. Aber doch sind Faktor 
und beeinfluBte Prozesse dieselben. 

Ahnlich fanden wir auch schon beimA sparagus-Wachstumstypus (S. 329 ff.) , 
daB eine bestimmte Abhangigkeit der Auxinwirkung von nicht ruhenden 
meristematischen Teilen festzustellen war. 

2 Ob die "regulatorische" Wirkung des Auxins spezifisch ist, oder mehr 
oder weniger auch von anderen Stoffen (Chemikalien) ausgehen kann, welche 
z. B. Proauxin in aktives Auxin iiberfiihren (S. 349), laBt sich zur Zeit schwer 
entscheiden. Nach den STRUGGERSchen Versuchen (1934) iiber Saure
kriimmungen" bei Helianthus-Hypokotylen (vgl. S.453) mochte man fast 
das letztere annehmen. 
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Eine andere, damit verwandte Vorstellung ware die, daB das Auxin 
irgendwie katalytisch bestimmte chemische Reaktionen beein· 
fluBt, wobei vielleicht ebenfalls die Umladung oder eine Entwasse· 
rung der Kolloide usw. cine Rolle spielt. Die entgegengesetzte Wir
kung des Hormons wurde dann weiterhin auf verschiedenartige 
kolloidchemische Eigenschaften des Protoplasmas in beiden Organ
typen zuruckzuftihren sein \ in der Art etwa, wie man auch bei 
sonstigen enzymatischen Prozessen eine bedeutende Abhangigkeit der 
Enzymwirkung von dem Zustand des Reaktionsmilieus antrifft2. 

Obwohl beide Hypothesen vielleicht im allgemeinen - die erstere 
jedoch weniger, siehe we iter unten - einen brauchbaren Hinweis 
fur die Erklarung des bisher noch immer nicht bcfriedigend auf
gedeckten Chemismus der Auxinwirkung abgeben kbnnen (vgl. I, 
S. 5 II), so blcibt doch der Einwand bestehen, daB es gerade fur den 
postulierten kolloidchemischen Unterschied des Protoplasmas in 
Stengel und Wurzel bislang keine experimentellen Daten gibt, welche 
irgendwie als Sttitze fur die verschiedenartige Wirkung des Wuchs
stoffes gebraucht werden kbnnten. Besonders gilt dieses fur die 
Hypothese, daB das Auxin den isoelektrischen Punkt verschiebt. Die 
sowohl im Stengel als auch in der Wurzel fur eine Wachstumsbeein
flussung notwendigen Auxinmengen sind wohl zu gering, urn cine der
artige Wirkung auf den Aziditatsgradienten des Protoplasmas aus
zuuben (vgl. dazu GESSNER 1934, S. 157 und auch die auf S. 447 
besprochene Phototropismus-Theorie von SMALL). 

Viel besser scheint uns durch die bisher bekannten Tatsachen die 
nachfolgende Hypothese des Unterschiedes in der Auxinwirkung 
auf Wurzel und Stengel fundiert zu sein. Diese geht nicht von all
gemein verschiedenen Eigenschaften des Protoplasmas in beiden 
Organtypen aus, sondern hat nur eine verschiedenartige Anord
nung der auf Auxin reagierenden Protoplasmakomplexe 
bzw. Zellwandkomplexe zur Grundlage. 

1m Stengel bzw. der Koleoptile wirkt namlich der Wuchsstoff, 
die Zellstreckung fOrdernd, nur auf die Langswande der Zellen ein. 
dagegen beeinfluBt er die Querwande praktisch gar nicht. "Dicker" 
wird eine Koleoptile nur unter ubermaBiger Zufuhr von Zellwand-

1 Es sei hier an die ahnlichen Vorstellungen erinnert, von denen die frei
lich ohne Mitwirkung des Auxinfaktors aufgebaute Wasserstoffionen-Theorie 
SMALLs (1918, 1920) ausgeht. Dieser Autor ist der Ansicht, daB das Dis
persionsmittel der Lipoid-EiweiBemulsion des Protoplasmas bei der Wurzel 
sauer, beim Stengel aber alkalisch reagiert (Naheres siehe bei ZIMMERMANN 
I, 1927, S. 130; ROSE I, 1929, S. 61; RAWITSCHER I, 1932, S.322). 

2 Z. B. wirkt die Amylase im sauren Milieu und bei hohen Temperaturen 
synthetisierend, im alkalischen Milieu und bei niederen Temperaturen aber 
lysierend (vgl. z. B. TOLLENAAR 1925, VAN KLINKENBERG 1931, WALD
SCHMIDT LEITZ-WALTON 1929). Ahnlich steht es iibrigens auch mit der 
\Virkung ganz kleiner Mengen Fe auf die Atmurrgsprozesse. 
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baumaterial, wenn glcichzeitig die Zell-Langsstreckung durch Unter
bindung der Auxinzufuhr auf irgendeine Weise verhindert wird 
(siehe I, S.516). 

I\un konnen wir fUr die Wurzel dieselben Verhaltnisse annehmen, 
wie sie hinsichtlich der nur sehr bedingten Notwendigkeit des Wuchs
stoffes fur das Wachstum beim zweiten undevtl. auch beim dritten 
Wachstumstypus bestehen (vgl. S. 332f£.), mit dem wichtigen Unter
schied jedoch, da(3 bei der Wurzel das Auxin nicht auf die ZeIl
Langswande, sondern auf die -Querwiinde wirksam ist. 

Diese Moglichkeit erorterte bereits GORTER (I, 1932, S. II I) und 
neuerdings auch WENT (1935, S.194). Uberdies beobachteten NIELSEN 
(1,1930), CHOLODNY (1931) und KOGL-HAAGEN SMlT-ERXLEBEN (1934), 
daB die Wurzeln, wenn sie in Wuchssto£f1osungen gebracht werden, 
dicker werden 1. Vielleicht ist diese Tatsache ebenso zu erklaren wie 
bei den Stengeln, wo sie nur cine Folge der unspezifischen Schadi
gung des Langenwachstums ist (siehe das auf S. 416 Gesagte), doch 
erscheint uns die Annahme wahrscheinlicher, daB wir es hier direkt 
mit einer fordernden Wirkung des Auxins auf das Wachstum der Zell
querwiinde zu tun haben. 

1m ubrigen konstatierte bereits KNY (1902) bei Wurzcln von 
Lupinus alb us bei einer Vermehrung des Langenwachstums eine Ver
minderung des Dickenwachstums. Umgekehrt stellte RONNING 
(1928) fest, daB mit einer Verminderung des Langenwachstums eine 
Vermehrung des Dickenwachstums gepaart ging. In Verbindung 
hiermit steht die von DE VRIES (1880), WENT (I, 1895), GRAVIS (1927), 
RIM BACH (1897; 1,1899; 1932) beobachtete Erscheinung derWurzel
kon traktion. 

Bekanntlich trifft man diese Langskontraktion bei den Wurzeln zahl
loser Spezies in einem gewissen Alterszustande an. So beginnt nach SACHS 
(1873) die Kontraktion sofort nach Beendigung des Langenwachstum und 
ist 24-26 Stunden spater nachweisbar. Sie hat nach DE VRIES (1880) 
ihren Sitz im Parenchym der Rinde und des Holzkorpers. Durch H 20-Auf
nahme und Turgorerhohung andert sich die Gestalt dieser Zellen derart, 
da/3 sie an Breite zunehmen und an Lange verlieren. Auch RIMBACH (1932) 
erwahnt fUr Monokotylenwurzeln, da/3 die Kontraktion nur durch Vergro/3e
rung des Querdurchmessers der Wurzeln zustande kommt. 

Die Kontraktion findet ferner nach einem Krummungswachstum der 
Wurzel statt, und zwar gehort sie dann zum sog. sekundaren Ausgleich 
der Krummung. Unter Verdickung der ganzen Wurzel verkurzt sich dabei 
(siehe Abb. 15) besonders die Konvexseite (SIMON 1912, S. 147) 2. 

1 Es handelt sich nicht urn eine Wirkung von Verunreinigungen, da 
KOGL-HAAGEN SMIT-ERXLEBEN (1. c.) dasselbe auch bei Anwendung von 
reinem Auxin a oder b bzw. reinem Hetero-auxin beobachteten. 

2 Man unterscheidet mit SIMON (1. c.) den sog. primaren Ausgleich 
der Krummung (= Autotropismus bei LUNDEGARDH 1918), der eine Wachs
tumserscheinung ist, und z. B. bei Wurzeln von Lupinus, Vicia, Zea be
reits eintritt, wahrenddem das Organ noch dem EinfluB des Geotropismus 
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Es ist anzunehmen, daB die Uingswande der sich kontrahierenden Zellen 
vor der Kontraktion nicht tiber die Elastizitatsgrenze hinaus gespannt 
gewesen und tiberhaupt recht elastisch sind. Das gilt aber nicht fUr die 
tibrigen, passiv gedehnten Zellen, deren Langswande durch die Kontraktion 
sogar facherformig gefaltet werden (siehe "Lehrbuch" 1931, S. 137, Fig. 197). 
1m Einklang mit letzterem beobachtete SACHS (1873), daB die Wurzeln als 
Ganzes bei kiinstlicher mechanischer Kriimmung wenig elastisch sind. 
Vielleicht entstehen bei ktinstlicher Biegung Zerrungen und Verlagerungen 
der einzelnen Gewebeschichten gegeneinander, die irreversibler Natur sind. 

Aus allen diesen Tatsachen kann man jedenfalls schlieBen, daB 
das Uingenwachstum der Zellwande bei der Wurzel anders zustande 
kommt als beim Stengel. DaB dabei speziell die Parenchymzellen 
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zylinders anders als Stengelparenchym
zellen gebaut sein mussen, ergibt sich 
schlief31ich noch aus dem verschieden
artigen Stoff transport. Die Wurzel ver
mag mit der Epidermis in der wach
senden Zone Nahrstoffe und Losungen 
aufzunehmen, welche uber die Endo
dermis in die zentralen GefaBbundel 
transportiert werden. Es gibt hier 
also einen ausgesprochenen Nahrstoff
" Quertransport". Bei Stengeln sind 
die Kutikulae der Epidermen meistens 
selbst fur Gase undurchlassig, und der 
Stofftransportfindet mehr in der Uings
richtung statt. 

Abb. IS. Sekundarer Ausgleich einer 
dutch Horizontallegen und darauffolgende 
InverssteUung entstandenen Wurzelkriim
mung von ViciaFaba. a: UmriB der Wurzel 
24 Stunden nach Beginn der geotropischen 
Einwirkung. Das Wachstum an der Krtim
mungsstellc war urn diese Zeit erloschen. 
b: UmnE 5 Tage sp5.ter nach vollzogenem 
Ausgleich. Die Lage der Marken zeigt die 
GroBe der Verkurzung. (Nach SIMON 1912.) 

Wenden wir nunmehr unsere Vor
stellung von dem Langen- und Dicken
wachstum der Wurzel auf die positiv 

geotropische Krummung derselben an, so wurde diese also dadurch 
entstehen, daB das durch Quertransport nach unten gelangende Auxin 
die nadirwarts gelegenen Zellen des Parenchyms etwas mehr in die 
Quere wachs en laBt. Der unten liegende Wurzelteil wird dadurch 
etwas dicker, ist daher weniger dehnbar, wie DE HAAS (I, I929) 
zeigte, und wachst etwas weniger in die Lange. Vielleicht ist letzteres 
eine Folge davon, daB der Turgor, auch wenn er auf Ober- und Unter
seite des Organs gleich ist, unten mehr durch die VergroBerung der 
Zellen in die Breite, oben mehr durch VergroBerung in die Lange 
beansprucht wird. 

Die Spitze der Wurzel wirkt dann wahrscheinlich nur in der 
Weise auf die Krummung ein, daB hier fur das in der Wurzel vor-
ausgesetzt ist, und den oben genannten sekundaren Ausgleich, welcher 
erst spater auftritt und auch langer als das Langenwachstum anhalt. 

Ftir den primaren Ausgleich ist tibrigens nach CZAPEK (1895) das Vor
handensein einer Wurzelspitze nicht notig (vgl. auch S.5I8). 
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handene Auxin bessere Moglichkeiten zum Quertransport vorhanden 
sind, ahnlich, wie das auch in der Spitze der Koleoptile bezuglich des 
Quertransportes gilt. Man kann sich z. B. denken, daB der in der 
Spitze noch nicht so ausgepragt vorhandene Zentralzylinder hier 
dem Quertransport einen geringeren Widerstand entgegensetzt. 1st 
dann z. B. bei einer geotropischen Krummung einmal etwas mehr 
Auxin auf der unteren Seite vorhanden, so wird dieses nicht etwa wie 
bei der Koleoptile nach der wachstumsfahigen Zone von der Spitze 
wegtransportiert, sondern es bleibt dort, wo es ist, da bisher niemals 
ein polarer Langstransport von einiger Bedeutung in der Wurzel nach
gewiesen worden ist (siehe GORTER, 1. c.). Erst wenn die mit Auxin 
angereicherten Zellen infolge des standig weitergehenden meriste
matischen Wachstums der Spitze zur Hauptwachstumszone werden, 
also "die sonstigen Bedingungen" zur Wachstumsbeeinflussung ge
geben sind (siehe S. 354ff.), vermag es seine Wirkung auszuuben. In 
Verbindung hiermit dauert es auch bei der Wurzel viellanger als bei 
der Koleoptile, bis die Krummung einsetzt. DaB im ubrigen die 
Hauptwachstumszone schon etwas eher zu krummen beginnt, beruht 
ahnlich wie bei der Koleoptile darauf, daB der Quertransport nicht 
ausschlieBlich in der Spitze, sondern auch in verringertem MaB in 
den weiter weg gelegenen Partien des Organs stattfindet. 

Auf diese Weise lassen sich nun gut die Befunde von CIESIELSKI 
(1872; vg1. auch DARWIN I, 1880 und CZAPEK 1895) und SNOW (1923) 
erklaren. Wenn sich nach CIESIELSKI die Wurzel erst wieder krummt, 
wenn ein neues Meristem geformt worden ist, und cine Wurzel, die 
erst horizontal gelegt worden ist, dann dekapitiert wird, sich doch 
krummt \ so besagt das: 1m ersten Fall ist, abgesehen von dem 
nachteiligen EinfluB der Verwundung (vg1. NUERNBERGK II, 1933) 
auf den Quertransport, diejenige Gewebepartie weggenommen worden, 
in welcher der Quertransport am leichtesten stattfindet. 

1m zweiten Fall hatte schon ein Quertransport stattgefunden, 
und die mit mehr Auxin versehenen Zellen waren schon weiter nach 
der Hauptwachstumszone geruckt. Dann konnte auch die Ver
wundung keinen EinfluB ausuben, denn das Auxin befand sich ja 
schon auf der Nadirseite. Wahrscheinlich gilt das auch fur die von 
GORTER (I, 1932, S. 41) beschriebenen Dekapitationsversuche. 

SNOW machte 2 mm hinter der Spitze von V icia F aba-Wurzeln Einschnitte 
und steckte in dieselben GlimmerpHittchen. Gleichgiiltig ob sich die Ein
schnitte oben oder unten befanden, hat doch eine Kriimmung ein. Dieses 
ist jetzt verstandlich, denn es findet ja kein Auxin-Langstransport statt. 
Nur wenn er auf entgegengesetzten Flanken im Abstande von 2 und 2,75 mm 

1 CZAPEK (1. c.) gelangen diese Versuche nur mit Vicia Faba, nicht a,ber 
mit Lupinus albus, wo die vorher geotropisch beeinfluBten Wurzeln nach 
der Dekapitation immer gerade blieben. CZAPEK fiihrte dieses auf die grofiere 
allgemeine Empfindlichkeit der Lupinus-Wurzeln gegeniiber Dekapitation 
zuriick. 
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von del' Spitze Einschnitte mit Mikaplattchen darin anbrachte. fand er 
keine Krummung. Diesel' Versuch laBt sich an sich weniger gut erklaren, 
doch ist er wohl begreiflich, wenn man bedenkt, daB I. zwei Verwundungen 
stattfinden, und 2., weil diese entgegengesetzt angebracht sind, die \'Vasser
und Nahrstoffversorgung del' Spitze sicherlich weniger gut erfolgt. SNOW 
erwahnt leider nichts daruber, ob und wie die Wurzeln in diesem FaIle 
weiterwuchsen. 

Zusammenfassend liiDt sich sagen, daD die Hypothese einer 
fordernden Auxineinwirkung auf das Dickenwachstum bzw. Wachs
tum der Que rw and e der Wurzelzellen zur Zeit am besten den ver
schiedenen Erscheinungen des Wachs turns und der KrUmmung der 
intakten und dekapitierten Wurzel gerecht wird. 1m Ubrigen ist 
dabei zu berUcksichtigen, daD das Wurzelwachstum, allgemein be
trachtet, analog wie beim III. Wachstumstypus (S. 339) cine groDe 
Unabhangigkeit vom Auxin zeigt, und letzteres nur eine reg u I a
torische Wirkung ausUbt. 

d} Der Phototropismus der Wurzeln. 
1. Allgemeines. 

Bei der Analyse des Wachstums der Wurzc1n haben wir schon 
gesehen, wie die Meinungen Uber den Zusammenhang zwischen Wachs
tum und KrUmmung einerseits und Wuchshormon andererseits 
differieren. Besonders der EinfluD der Dekapitation war ein groDer 
Streitpunkt (S. 343 ff.). 

Auch die Daten Uber LichtkrUmmungen der Wurzeln laufen aus
einander, wahrscheinlich, weil in den Versuchen groDe Unterschiede 
zwischen KrUmmungen von Wurzeln in Wasser oder in Luft auftreten 
konnen: 

1. weil die Strahlung durch Warmeerzeugung leicht zur Variation anderer 
Faktoren fiihrt, 

2. weil sich del' Strahlengang stark andert, 
3. weil besonders hier wegen del' VieWiltigkeit del' \Vurzeln ein Generali

sieren sehr bedenklich ist. 
So verhalten sich Luftwurzeln wieder andel'S als Erdwurzeln (siehe I, 

S. 390), vielleicht weil bei ersteren of tel'S del' durchChlorophyllgehalt bedingte 
EinfluB del' Assimilate auf die Reaktion eine erhebliche \'Virkung ausuben 
kannl. 

Am meisten umstritten ist immer die Frage nach dem positiven 
Phototropismus von Erdwurzeln gewesen, der namentlich von den 
alteren Autoren immer wieder beobachtet sein will. So geben DURAND 
(r846), DUTROCHET (r846) und HOFMEISTER (r867) positiven Photo
tropismus fUr Wurzeln von Allium Cepa bzw. Allium sativum an, und 
SACHS (r865) beschreibt das gleiche fUr in Glasern kultivierte Wurzeln 

1 Bereits DUTROCHET (1837) war in seinen fruheren Arbeiten del' Ansicht, 
daB Wurzeln nul' dann positiv phototropisch seien, wenn sie Chlorophyll 
enthielten. WIESNER (I, 1879, S. 152) hat jedoch DUTRocHETs diesbezugliche 
Beobachtungen an den Wurzeln von MirabilisJalapa nicht bestatigen konnen. 
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von Beta, Calli triche, Cannabis, Cucurbita, Juglans, Lemna, Myosotis, 
Phaseolus, Pistia, Quercus und fur Vicia Faba, sowie (r874) auch 
noch fur Zea. N.]. C. MULLER (r872) behauptet, daB Wurzeln von 
Hyacinthus orientalis in schwachem Lichte positiv, in starkem aber 
negativ ph{)totropisch seien. 

WIESNER (I, r879/r880), welcher eine ganze Reihe Versuche mit 
Wurzeln anstellte, hat die Wurzeln von Allium sativum nur in inten
s i ve m Lichte positiv phototropisch gefunden, wie ubrigens auch 
SACHS (1. c.) schon angab. Auch die Wurzeln von Hyacinthus sah 
WIESNER (1. c., S. 8r) nur in starkem Lichte schwach positiv reagieren; 
negativen Phototropismus konnte er niemals beobachten, ebenso wie 
cr im Gegensatz zu SACHS (1. c.) die Wurzeln von Vicia Faba Immer 
nur schwach negativ reagierend fand. 

Spiiter haben LINSBAUER-VOUK (1909), angeregt durch die Unter
suchungen von OLTMANNS (S. 409) tiber die "Reaktionsumkehr" (siehe I, 
S. 390, 393, 401) angegeben, daB Wurzeln von Sinapis alba und Raphanus, 
welche in stiirkerem Lichte negativ phototropisch sind, bei sehr schwachen 
Lichtintensitiiten in einer sehr kurzen Zone positiv reagieren. BLAAUW 
(I, 1918) konnte diese Resultate nicht bestiitigen und fand die Wurzeln von 
Raphanus tiberhaupt aphototropisch. Auch EYMA, welcher 1928 im Utrechter 
Laboratorium die Versuche von LINSBAUER-VOUK nachmachte, konnte bei 
Sinapis-Wurzeln keine positiven Krtimmungen beobachten. 

Aus dem eben Gesagten ergibt sich, daB die Existenz cines posi
tiven Phototropismus bei Erdwurzeln, abgesehen vielleicht von 
~-lllium, sehr fraglich ist, und daB die Ergebnisse der alteren Autoren 
mehr auf irgendwelche Begleiterscheinungen, wie z. B. starke Warme
wirkung usw., zuruckzufiihren sind. 

Im folgenden wollen wir uns nur noch mit dem neg a t i v e n 
Ph 0 tot r 0 pis m u s de r W u r z cl n, speziell von Sinapis, beschaftigen, 
zumal hieruber auch mehr zuverlassige Angaben vorliegen. Bezuglich 
des Phototropismus von Luftwurzeln verweisen wir auf I, S. 390ff. 

Der negative Phototropismus der Sinapis-Wurzeln wird schon von 
PAYER (1843) und DUTROCHET-POUILLET (1844) erwiihnt. Letztere finden 
aber im Gegensatz zu PAYER die Wurzeln von Lepidium aphototropisch. 
PAYER und DURAND (1846) beobachten ferner negativen Phototropismus bei 
Cichorium, Hieyacium, Lathyrt(,s odoratus, Sedum Telephium, und verschie
denen Cruciferen (Brassica, Cheiranthus, Isatis tinctoria, Myagrum sativum, 
Raphanus usw.). 

Auch SACHS (1874) gibt negativen Phototropismus fUr Keimwurzeln von 
Cichoriaceen und Cruciferen (nach Angabe von VON WOLKOFF Z. B. bei 
Brassica Napus und Sinapis) an. 

WIESNER (I, 1878, S. 193) beobachtet, daB die Sinapis-Wurzeln und die 
Luftwurzeln von Chlorophytum comosum fUr die gleichen Wellenliingen
bereiche empfindlich sind wie normale Stengelorgane, d. h. besonders im 
Blau-Violett und Blau-Grtin reagieren (vgl. S. 477, 479). Ferner (I, 1880, 
S. 17, 79) erwiihnt er auch von den Wurzeln von Trifolium pratense. Pisum 
sativum, Helianthus annuus, Lepidium sativum, Zea, Vicia Faba, Raphanus 
u. a. schwachen negativen Phototropismus. Abgesehen von Sinapis, tritt 
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aber der Phototropismus bei den anderen Spezies nur dann hervor, wenn 
gleichzeitig der Geotropismus ausgeschaltet ist. 

VOUK (1912) flihrte spater die zusammen mit LINSBAUER (siehe 
S. 361) begonnenen Untersuchungen liber den Wurzelphototropismus 
fort und stellte dabei fest, daD die J . i-Regel flir den Schwellenwert 
der negativen Krlimmung der Sinapis-Wurzel gliltig ist. 

BLAAUW (I, 1918) und RENNER (II, 1922) konnten bei den Wurzeln von 
Avena sativa, Lupinus, Raphanus und Zea weder Lichtwachstumsreaktionen 
noch phototropische Kriimmungen feststellen. Lepidium sativum-Wurzeln 
ergeben nach BLAAUW eine auBerst schwache Lichtwachstumsreaktion und 
kaum merkliche Kriimmungen. N ur Sinapis-Wurzeln zeigen charakteristische 
Lichtwachstumsreaktionen (siehe Abb. 16) und Kriimmungen. 

Zusammenfassend konnen wir feststellen, daD lediglich die Sinapis
Wurzeln einen deu tlichen negativen Phototropismus erkennen 
lassen. Der Schwellenwert desselben betragt nach VOUK (1912) etwa 
115000 MKS. Die minimale Lichtintensitat, die bei genligend langer 
Dauer negativen Phototropismus hervorruft, ist nach VOUK (1912) 
und BLAAUW (1. c.) etwas groDer als 1 MK. Nach EYMA (siehe S. 361) 
bekommt man aber schon mit 0,006 MK negative Krlimmungen, 
wenn man nur lange genug belichtet. 

2. Die Lichtwachstumsreaktion und die Erklarung des 
P ho to trop ism us. 

Wie wir eben sahen, findet man in der Literatur bezliglich der 
Verbreitung des Wurzelphototropismus sehr differierende Angaben. 
In bezug auf die Frage, ob die Wurzeln im Lichte schneller oder 
langsamer als im Dunkeln wachs en, sind die Ansichten einheitlicher. 

FAMINTZIN (1873) stellte allerdings fest, daB das Licht das Wurzelwachs
tum fOrdert. STREHL (1874) sah nach Belichtung eine Vergr6Berung der 
Rindenparenchymzellen eintreten. 

SACHS (1874, S. 807) gibt jedoch schon an, daD sein SchUler 
VON WOLKOFF flir Wurzeln von Pisum und Vicia Faba eine Verringe
rung des Wachstums im Lichte beobachtet hatte. 

Auch WIESNER (vg1. S. 406), FR. DARWIN (siehe S. 408), KNY 
(1902) und ILTIS (1903) stellten bei Erdwurzeln und zum Teil Luft
wurzeln eine Verringerung des Wachstums durch das Licht fest. 

BLAAUW (I, 1918) beobachtete bei Sinapis typische Lichtwachs
tumsreaktionen (Abb. 16), die aus einer Verlangsamung des Wachs
turns bestehen. 

Wie man indessen aus Abb. 16 ersieht, erreichen diese Wachstums
verringerungen keine groDen Betrage, und damit hangt es wohl 
zusammen, daD auch die phototropische Kriimmung der Sinapis
Wurzel niemals ein groDes AusmaD erlangt. 

PROBST (1927; hier auch weitere Literatur) weist darauf hin, 
daD es bei der Belichtung der Wurzel darauf ankommt, ob der SproD 
mitbelichtet wird oder im Dunkeln verbleibt. So stellte er, wenn er 
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als Lichtquelle ein Nordfenster nahm und die Pflanzen 8 Tage lang 
beobachtete, fest: 

1. Durch Belichtung des Sprosses wird das SproBwachstum 
gehemmt, das Wurzelwachstum aber gleichzeitig gefordert (Versuchs
objekte waren Lepidium, Linum und Sinapis). 

2. Durch Belichtung der Wurzeln wird das Wurzelwachs
tum gehemmt und in den meisten F::i1len auch das SproBwachstum. 

3. Werden SproB und Wurzel JOOO 

gleichzeitig belichtet, so erfahrt jJ 

die Wurzel durch den direkten 
LichteinfluB cine Wachstumsver
zogerung, der aber die indirekte vom ':500 

SproB bewirkte Forderung des Wur
zelwachstums entgegenwirkt. Es laBt 
sich sicher hierauf zuruckfiihren, daB 
.. A lh l'h"':oOO ellllge utoren, we c e g elC zeltIg 

Wurzel und SproB belichteten, eine 
Forderung des Wachstums festge
stellt haben 1. 

Zusammenfassend laBt sich sa
gen, daB eine Belichtung der 
Wurzeln das Wurzelwachstum 
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Bevor wir nun die Frage eror
tern, wie der negative Phototropis
mus der Wurzel zustande kommt, 
obwohl doch die Wurzel durch das 500 

Licht im Wachstum gehemmt wird, 
seien noch einige Besonderheiten 
dieses Phototropismus erwahnt, iiber 
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die BLAAUW (I, 1918) hinsichtlich 
cler Sinapis-Wurzel berichtet. 

I. Die auBersten 0,3 mm der Spitze 
bleiben immer symmetrisch. 

Abb. r6. Lichtwachstumsreaktion der Sinapis
Wurzel bei DauerbeHcbtung. 

(Umgezeichnet nach BLAAUW I, X9x8.) 

2. Die Krtimmung besteht in ihrem ersten Anfang in einem schwachen 
"Knick"; welcher etwa 1,3-1,9 mm von der Spitze entfernt liegt (Abb. 17). 

3. Die Krtimmung tritt immer nur in der einen, spitzenwarts gelegenen 
Halfte der wachsenden Zone, welche total etwa 4 mm lang ist, ein. Niemals 
krtimmt sich die andere Halfte, obwohl hier die Stelle des maximalen Wachs
turns liegt (Abb. 17). 

4. Verdunkelt man die auBersten 1-1,5 mm der Spitze, so bekommt 
man keine Krtimmung. Die Wurzelspitze ist also allein phototropisch 
empfindlich, wie tibrigens auch schon KOHL (1894) beschreibt. 

1 Vielleicht lassen sich durch diesen Umstand auch einige der wider
sprechenden Angaben tiber das Vorhandensein von positivem und nega
tivem Phototropismus bei Wurzeln erklaren (siehe S. 361). 
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Nun haben v. WOLKOFF (siehe S. 399) bei Chlorophytum-Wurzeln 
und BLAAUW (1. c., S. r64) bei Sinapis-Wurzeln beobachtet, daD an 
der Schattenseite cine Lichtkonzentration auftritt. Bei Sinapis liegt 
diese nach BLAAUW etwa 0,5 mm von der Spitze entfernt. Diese 
Lichtkonzentration soIl nach der Ansicht der beiden Autoren auf der 
Schattenseite eine starkere Wachstums v e r min d e run g zuwege bringen 
als an der Lichtseite, und dadurch komme, die negative Krummung 
zustande 1. Die Erklarung ist also prinzipiell derjenigen ahnlich, 
weIche auch fUr den Phototropismus der Phycomyces- Sporangio-

~ 

a b phoren von BLAAUW gegeben 

-- I-

\ \ 

1m m worden ist (S. 376, 38r). 

8m 

1m ubrigen hat NUERNBERGK 
(I, I927) die Lichtkonzentration 
bei Sinapis quantitativ gemessen 
und fUr die I-I,5 mm von der 

m Spitze entfernt liegende Zone einen 
VVert von etwa I: I,I-I,4 fUr 
das Intensitatsverhaltnis ,Licht-: 
Schattenseite' erhalten. Naher bei 
der Spitze ist die Konzentration 

\ ~ \ \ \ \ 
1m m fUr blaues Licht noch etwas groBer 

und erreicht einen Betrag, der bis 
an I: 2 herangehen kann. Ent
sprechend dem gewissermaBen ne
gativen Wert des Lichtabfalls ist ~ 1\ \0 1\ 

'117 5(J 1l(J 7(J '-
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mm die Lichtkonzentration aber 
im blauen Lichte geringer als 
etwa in griinem und rotem Lichte, 
denn im Blau wird sic teilweise 
durch die verstarkte Absorption 
im Gewcbe wieder kompensiert. 
Die Verhaltnisse liegen daher um-

Abb. 17. Beginn einer negativ phototropischen Kriim
mung bei der Sinapis-\VnTzel nach BLAAUW (I, 19I8). 

Dauerbeleuchtung mit 500 MK. Bei a: Schema der 
brtlichen Verteilung der Lichtkonzentration. Bei b: 

Schema der ortlichen \\"achstumsverteilung. 
gekehrt wie bei den meisten Sten

gelorganen, wo der Lichtabfall im Blau groBer als im Grun oder Rot ist. 

Gegen die eben beschriebene Erklarung des Phototropismus der 
Sinapis-Wurzel raDt sich einwenden, daD allgemein in Wurzelgeweben 
eine erhebliche Lichtdiffusion vorhanden ist, daD weiterhin die 
Gesamthelligkeit der dem Lichte zugekehrten Organhalfte graDer 
ist als die der Schattenhalfte, und das schliei31ich von der Schatten-

1 BLAAUW (1. c., S. 168) hat in Anlehnung an die Versuche BUDERs (I9I8) 
uber die "Inversion" des Phototropismus von Phycomyces - Sporangio
phoren auch bei Sinapis eine dcrartigc Inversion zu erzielen vcrsucht, indem 
er die Wurzel in Paraffinol brachte. Durch den hoheren Brechungsindex 
dieses Mediums wird dann die Lichtkonzentration an der Schattenseite 
mehr oder weniger aufgehoben (vg1. S. 382). Da das Wachstum der Wurzeln 
im Paraffinol jedoch sehr vermindert wurde, so erzielte BLAAUW keine 
ganz befriedigenden Ergebnisse. Immerhin glaubte er dennoch festgestellt 
zu haben, daB sich im Paraffinol die Mehrzahl der Wurzeln posit iv, ein 
kleinerer Teil uberhaupt nicht, und nur sehr wenige negativ krummten, 
ein Ergebnis, daB im Sinne seiner Theorie zu erwarten war. 
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halfte nur ein Teil unter dem EinfluB des erh5hten Lichtgenusses 
steht, wahrend ein anderer Teil derselben theoretisch iiberhaupt kein 
Licht bekommt (vg1. NUERNBERGK, 1. c.). 

Bis auf den ersten Einwurf hat man dieselben Einwande auch 
gegen die BLAAuwsche Erklarung des Phototropismus bei Phycomyces 
gemacht, doch konnte, wie wir auf S. 382 ff. sehen werden, CASTLE 
(1933) diese1ben neuerdings entkraften. Bei Sinapis sind aber diese 
Schwierigkeiten, die der Annahme der Gi.iltigkeit der BLAAuwschen 
Theorie s. str. entgegenstehen, noch nicht geIost worden. 

Die eben genannten Einwande gegen die Theorie des negativen Wurzel
phototropismus nach v. WOLKOFF-BLAAUW sind zum Teil nicht neu, sondern 
gehen bis auf SACHS (1874) zuruck. Er bezweifelt bei verschiedenen anderen 
Organen (z. B. Luftwurzeln von Chlorophytum, das Vorhandensein einer 
Brennlinie an der Schattenseite und sucht hier den negativen Phototropismus 
mit Hilfe seiner Theorie der positiv heliotropischen und negativ heliotro
pischen Zellen zu erklaren (siehe S. 401). 

Ais bald darauf von MULLER [Thurgau 1 (1876, s. 95) und FR. DARWIN 
(1880) festgestellt wurde, daB die Wurzeln eben so wie die Stengel im Lichte 
langsamer als im Finstern wachsen, war das fUr SACHS mit AnlaB, die bisher 
noch als zutreffend angesehene Lichtabfallstheorie und die DE CANDOLLEsche 
Theorie vollig fallenzulassen und dafUr die Lichtrichtungstheorie aufzustellen 
(siehe S.402, Anm. 3). 

WIESNER (I, 1880) wendet auch fUr den negativen Wurzelphototropismus 
seine Theorie der positiven und negativen Zellelemente an (siehe S. 406). Er 
meint (I. c., S. 22), daB im Gegensatz zu den positiv phototropischen Zellen 
die (elastische) Dehnbarkeit bei den negativ phototropischen Zellen unter dem 
EinfluB des Lichtes gesteigert wird. 1m ubrigen geht er nicht naher auf 
etwaige Wirkung einer Lichtkonzentration usw. ein. 

Mit der WIESNERSchen Theorie laBt sich indessen wohl kaum die Tatsache 
in Einklang bringen, daB allseitige Beleuchtung das Wurzelwachstum herab
setzt (siehe S. 362). 

Wir kommen nun zur PRIESTLEYSchen (I, 1926; III, 1926) Theorie, welche 
mit der von WIESNER aufgestellten mancherlei Ubereinstimmung aufweist. 
PRIESTLEY halt sowohl bei Luftwurzeln von Chlorophytum als auch der 
Sinapis-Wurzel eine Lichtkonzentration an der Schattenseite fUr fraglich. 
In Anlehnung an seine Theorie des Phototropismus, die wir noch auf S. 448 
besprechen wollen, nimmt er an, daB auf der Lichtseite die Ausdehnungs
fahigkeit der Zellmembranen gegenuber der Schattenseite erhoht wird 1. 

Durch gleichzeitige Verdickung der Zellwande kann die hervorgerufene 
zei tweilige Erhohung der Streckungslange nicht wieder ruckgangig gemacht 
werden. Gegen diese Anschauung kann man denselben Einwand vorbringen 
wie gegen WIESNERs Theorie (siehe oben) , da nicht recht einzusehen ist, warum 
die Ausdehnungsfahigkeit der Zellmembranen nur zeitweilig durch das 
Licht erhoht wird. Uberdies zeigt Abb. 16, daB die vVachstumsverringerung 
unter EinfluB von allseitigem Licht bereits nach relativ kurzer Zeit eintritt. 

1 PRIESTLEYs Anschauungen ahneln ubrigens in gewisser Hinsicht denen 
von POLLOCK (1900). Dieser Autor glaubt, daB bei der Krummung der 
Wurzeln das Protoplasma des Rindenparenchyms an der konkaven Seite 
fUr Wasser permeabler wird, demzufolge die hier gelegenen Zellen Wasser 
abgeben. Umgekehrt sollen die Parenchymzellen der Konvexseite mehr 
Wasser aufnehmen, so daB sie sich infolge des erhohten Turgordruckes 
vergroBern. 
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Schlief31ich besteht auch noch die Moglichkeit, daB das Licht einen 
Auxin- Quertransport nach der Schattenseite verursacht, wo dann 
gemaB den Ausfuhrungen auf S. 358 cine Wachstumsverringerung 
eintritt. Die negativ phototropische Krummung wurde also ahnlich 
zu erklaren sein wie die positiv geotropische; ebenso wurde auch die 
Lokalisation der phototropischen Empfindlichkeit in der Spitze (siehe 
S. 363) prinzipiell den gleichen Ursachen wie beim Geotropismus -
erleichterter Auxintransport - zuzuschreiben sein. 

Irgendwelche Experimente, welche diese Hypothese zu stutz en 
vermogen, liegen bis jetzt noch nicht vor. Auch muBten derartige 
Versuche stets die Wachstumsverringerung im allseitigen Lichte 
berucksichtigen. 

Zusammenfassend laBt sich sagen, daB die Erklarung des nega
tiven Phototropismus der Sinapis-Wurzel im Sinne der Theorie von 
v. WOLKOFF-BLAAUW zwar vic! Wahrscheinlichkeit hat, jedoch noch 
nicht als hinreichend bewiesen angesehen werden kann. 

Inwieweit die Auxintheorie bei der Erklarung der Krummung 
Anwendung find en kann, laBt sich zur Zeit nicht entscheiden. 

V. Die Seta vonPellia als Wachstumtypus eines Organs ohne jegliches 
(wahrscheinlich auch nicht pro Zelle bestehendes) 

Auxin-Produktionszentrum. 
a) Wachstum im allgemeinen. 

ASKENASY (I874), der erste, der einige Daten uber das Wachstum 
gibt, schreibt: "Das Wachstum der Fruchtstiele ist dadurch eigen
tumlich, daB es in zwei scharf gesonderte Perioden zerfallt; in der 
einen findet geringes Langenwachstum mit lebhafter Zellvermehrung 
statt, wodurch das ganze Organ eine Lange von I -2 mm erhalt; 
darauf folgt eine Periode starken Langenwachstums ohne Zellver
mehrung, innerhalb deren der Fruchtstiel binnen 3-4 Tagen cine 
Lange bis zu 80 mm erreicht. Gleichzeitig erfolgt durch starkeres 
tangentiales Wachstum der auBeren Zellen die Bildung einer zentralen 
Lucke, spater eine (wie bei allen Jungermannien) konstant rechts
gerichtete Torsion des Stiels. Das Wachstum erfolgt auf Kosten der 
namentlich in den auBeren Schichten sehr reichlich enthaltenen 
Starke, die innerhalb der kurzen Periode (3-4 Tage) vollstandig 
verschwindet. Die Beobachtung der Wachstumsgeschwindigkeit ergab 
sehr deutlich das Vorhandensein einer groBen Periode." 

WEEVERS (I92I) macht noch nahere Angaben: "After the cell
division has taken place, the sporogonia of Pellia come to a period of 
rest in winter. At its close, the rising temperature brings about a growth 
of the stem-cells ..... ; this process does not require illumination; 
an increased content of water of the soil accelerates it ..... 
This growth of cells does not occur simultaneously in all places; it 
begins and ends first in the middle parts; in the apical and especially 
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in the basal part, enclosed by the calyptra, the growth continues 
longest; finally the length of the cells is nearly the same everywhere." 
Nach photographischen Messungen DU BuYs wachst das Sporogon 
basal am starksten (vgl. dazu die Abb. ISa und b miteinander I). 
Nach Messungen der 
Zellange kommt OVER-
BECK (1934) zum SchluB, 
daB dieses mehdur jun
gere Setae zutrifft, daB 
aber die Zone stark
ster Verlangerung am 
SehluB des Streckungs
wachstums in den ober
sten Teil der Setae ein
ruckt. Nach MOBIUS 
(1915) haben sich dabei 
manche Zellen auf mehr 
als das 50fache ihrer 
Anfangslange gestreckt 1 

BezUglich der Frage, 
ob beim Pellia-Wachs
tum der EinfluB von 
Auxin oder sonst irgend
eines Wachstumsregula
tors eine Rolle spielt, 
zitieren wir am besten 
OVERBECK (1934, S.163): 
"DaB bei Pellia kein 
ausgesprochenes W uchs-

stoff produzierendes 
Zentrum im Spitzenteil 
vorhanden ist, lieBen 
schon frUhere Beobach
tungen vermuten. So 
fUhrt GOEBEL (siehe I, 
1930) unter Hinweis 

a 

b 
Abb. lSa und b. Wachstum von mit Marken versehenen Pellia-
Setae nach DU Buy. Der zeitliche Abstand zwischen den Aufnahmen 

a und b betragt 4 Stunden. (Aus GAR JEANNE I. 1932.) 

auf mir leider nicht zugangliche Angaben von LESAGE (1913) an, 
daB auch Stucke des Stiels ohne Sporenkapsel sich verlangern konnen. 
Uber entsprechende Beobachtungen macht neuerdings auch DU Buy 
(siehe GARJEANNE I, 1932, S. 222) Mitteilung: Sowohl die Kapsel wie 
der FuB wurden von den Seten abgeschnitten und beide Schnittfliichen 
der isolierten Sporogonstiele mit reinen Agarwurfelchen belegt. Die 
derart priiparierten Seten setzten ihre Streckung ebensowohl fort, wie 
solche Setastucke, bei denen der apikale und der basale Agarwurfel 
oder auch der basale Agarwurfel allein Avena-Wuchsstoff enthielten. 
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Ich seiber kann solche Erfahrungen bestatigen. Ich untersuchte 
.. junge Sporogone, .... nachdem sie in folgenden 4 Gruppen 

amputiert worden waren: a) Vollstandige Sporogone mit Kapsel, 
Stiel und FuB, b) Sporogone mit Stiel und FuB, ohne Kapsel, c) Sporo
gone mit Stiel und Kapsel, ohne FuB, d) Stielc aile in, ohne Kapsel 
und FuB. 

Die Ergebnisse waren, daB in all en Gruppen ein kraftiges Strek
kungswachstum zu verzeichnen war." 

OVERBECK versucht nunmehr, mit Hilfe der iiblichen Methoden (siehe I, 
S.476ff.) Wuchsstoff aus den Sporongonstielen zu gewinnen, aber selbst 
die Extrahierung der abgetoteten Setae nach der bei Orchideen-Pollinien von 
LAIBACH (I, 1932) angewandten Methode verlief erfolglos. Ebenfalls waren 
nach dem Verfahren von LAIBACH-KoRNMANN (1933) angestellte Versuche 
ergebnislos, wobei mit konzentriertem Setae-Extrakt vermischte Agarstreifen 
der Langsflanke von Avena-Koleoptilen angelegt wurden: niemals trat eine 
Kriimmung der Koleoptilen ein. 

Es gelang feruer auch nicht, die Sporogonstiele selbst als Testobjekte zu 
verwenden, denn wenn man Agarstreifen mit Setae-Extrakt den Stielen der 
Lange nach ansetzte, dasselbe mit langsgespaltenen Setae tat, oder auch 
Wiirfe1chen aus Setae-Agar auf die Schnittflachen von Sporogonstielen brachte, 
so ergaben diese doch niemals eine Kriimmung. 

Somit sprach kein einziger Versuch fiir das Vorhandensein eines wachs
tumsfOrdernden Stoffes. 

Die Pellia-Setazellen bieten also ein gutes Beispiel flir einen 
weniger komplizierten Sachverhalt, wobei die Zellwandreaktionen 
ohne regulatorisch wirkende Stoffe verlaufen. Wie wir oben schon 
sahen, verlangern sich die Zellen wahrend der Streckungsperiode, 
welche deutlich von der Teilungsperiode geschieden ist, urn mehr 
als das 50fache ihrer ursprunglichen Lange. 

Nach ASKENASY (1. c.) wird alles Reservematerial als Zellwand
material verbraucht. Auch OVERBECK (1. c.) konnte dies bestatigen. 
Ob Turgoranderungen oder Zelhvandanderungen die direkte 
Ursache des Wachstums und der Krummungen von Pellia sind, 
wird schon von WEEVERS (1. c.) im Sinne der lctzten Annahme beant
wortet. Von OVERBECK werden aber erst experimentelle Daten 
gelicfert. Uber die Zellwandanderungen sagt dieser Autor (1. c., 
S. 130) etwa folgendes: "Schon SOEDING (1933) zeigte an Inflores
zenzschaften, daB die HEYNSche Auffassung, daB allcin der Wuchs
stoff (direkt) die Plastizitat cler Zellwand andert, und daB einzig 
und allcin der Turgordruck die Energie zur blcibenden Flachen
vergroBerung der Wand licfert, jedenfalls keine Allgemeingultigkeit 
besitzt." Ferner ging aus diesbezuglichen Versuchen, die wir fruher 
bereits erwahnt haben (I, S. 5 ro), hervor, daB bei Avena auch die 
elastischen Anderungen eine Rolle spielen. 

Nun ist nach OVERBECK (1. c., S. 168) Pellia ein Objekt, das 
als ein besonders eindringliches Beispiel flir "plastisches" (vgl. I, 
S. 509, Anm.) Wachstum betrachtet werden kann. Auch WEEVERS 
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(1921) beobaehtetc schon, daB die Krummungcn bci Plasmolysc nieht 
zuruckgchen. Aber gcradc hicr zcigt sieh, daB spcziclI a k ti v e 
Waehstumsvorgangc deutlieh cingrcifcn. OVERBECK sehreibt (S. 169): 
"Plastischcs Waehstum und 1ntussuszeptionswachstum sind in ihrcm 
Zusammcnwirken bci der Streekung der Seta vorlaufig nieht gegcn
cinandcr abzugrenzen. Ob, wie es SOEDING (1933) .... folgert, die 
plastisehc Dehnung nur cine Bcgleitersehcinung des eigcntliehen 
(1ntussuszeptions-) Wachstum ist, mochtc ieh fur Pellia vorlaufig 
nieht entschciden." 

Jcdcnfalls sehen wir, daB wir cs hicr mit cincr Kombination von 
zwci der vier Moglichkcitcn, wie sic von uns in I, S. 525 gegebcn sind, 
zu tun habcn, und zwar in eincr Variantc, dic wir nochnicht antrafcn 
(dabei ist die vierte Mogliehkeit etwas modifizicrt), na.mlich: 

I. Einc Zelle vergroBert sieh irreversibcl: wenn dureh 1ntussus
zeption die Zellwandobcrflache vergroBcrt wird. 

4. Wcnn irgendwelche Andcrung (z. B. das Auxin) die Zell
wand dehnbarer gemacht hat, und eine Kraft gegeben ist, welche von 
dieser erhohten, irreversiblen Dehnbarkeit Gebrauch macht. 

Diese zwei Moglichkeiten ergeben das Wachstumsbild der Pellia. 

b) Wachstum im Lichte. 

1m Lichte wird das Wachs tum der Setae gehemmt. 
Nur WEEVERS gibt Daten uber Lichtwaehstumsreaktionen bei 

vierseitiger Beleuehtung mit [4 X J 22500 und [4 X J 45000 MKS 
(300 sec X 75 MK, 600 sec X 75 MK). Bei einseitiger Belcuehtung 
mit dieser Liehtmenge tretcn deutliehe Krummungen auf. Man kann 
cine deutliche Lichtwaehstumsreaktion beobachten, wenn nur die 
Objekte einige Zeit im Dunkeln gestanden haben. Sonst ist die 
Reaktion (wie die Krummung) undeutlich. Die Reaktion tritt wah
rcnd, bisweilen kurz nach der Belichtung ein. Die Wachstums
verringerung betragt 25-47 %. Bei zunchmendcr Lichtmcnge nimmt 
die Verringerung zu, aber nur bis zu einem bestimmten MaB. Die 
darauffolgende Besehleunigung ist naeh WEEVERS dem Autotropismus 
zuzuschreiben. Genauere Daten liegen nicht vor. Doch hat man nach 
WEEVERS hier einen ahnlichen Fall wie beim Helianthus-Hypokotyl. 

c) Phototropismus. 

Der Lichtabfall verlauft, nach Sehattenbildern zu urteilen, deut
lieh von der belichteten naeh der lichtabgewandten Seite. Uber 
die spektrale Empfindlichkeit siehe S. 482. 

Weitere Daten hat WEEVERS (1. c.) uber die Krummungen mit
geteilt. 

Ergebnisse der Biologie XII. 
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Der Schwellenwert fiir "weiDes" Licht liegt bei 350--425 MKS. 
Sehr deutliche Kriimmungen erzielt man bei 35-40000 MKS. Ober
halb I 000000 MKS sind die Kriimmungen nicht immer deutlich. 
Negative Kriimmungen sind aber in diesem Gebiete nicht mit Sicher
heit wahrgenommen worden. 

Die J. t-Regel hat Giiltigkeit: auch hier gehort zu einer be
stimmten Lichtmenge eine maximale Kriimmung von bestimmter GrofJe 
und Form. 

Wenn ein Teil mit Stanniol abgeschirmt wird, tritt nur im beleuch
teten Teil eine Kriimmung auf. DaD es fiir die KriimmungsgroDe 
in diesem FaIle besonders darauf ankommt, ob man den schnell 
oder den langsam wachsenden Teil beleuchtet, ist ohne weiteres 
verstandlich. 

In Zusammenhang mit der GroDe der Lichtwachstumsreaktionen 
sehen wir, was sich auch nach dem Wachstumstypus der Pellia 
erwarten laDt, daD jene reichlich geniigen, urn nach der BLAAUW
schen Theorie s. str. (siehe S. 426) die Kriimmungen zu erklaren. 
Den endgiiltigen Beweis dafiir aufzubringen, wiirde sicherlich die 
aufzuwendende Miihe lohnen. 

Anhang: Wachstum und Phototropismus der Fruchtkorper 
von Coprinus. 

1m AnsehluD an die Besprechung von Pellia sei noeh einiges 
iiber Waehstum und Phototropismus eines hoheren Pilzes, des 
Basidiomyceten Coprinus lagopus, gesagt, iiber den kiirzlich BORRISS 
(1934, 1934a) Untersuchungen veroffentlieht hat. Es handelt sich 
hier urn ein vielzelliges Organ, dessen Wachs tum einerseits weit
gehend mit dem der Pellia-Setae iibereinstimmt, andererseits aber 
aueh groDe Ahnliehkeit mit dem der einzelligen Sporangiophoren von 
Phycomyces oder Pilobolus aufweist. 1m wesentliehen muD man die 
Fruehtkorper noeh als einen Zellverband anschen, bei dem die 
einzelnen Zellen des Thallus jedoeh physiologiseh schon eine viel 
groDere Unabhangigkeit besitzen, als die Zellen eines typisehen 
Kormus. 

BORRIS (1934, S. 42) fiihrt dazu folgende Beobachtung an: Befestigt 
man nach OORT (1931) in gleichen Abstanden am Stiele kleine Glasnadeln 
derartig, daB zunachst alle horizontal stehen, so findet man, daB schon nach 
kurzer Zeit die Nadeln in die verschiedensten Richtungen weisen und teils 
nach rechts, teils nach links geneigt sind. Die Hyphen, die das Pseudo
parenchym der Rinde bilden, besitzen also eine gewisse Selbstandigkeit, 
und das in der Gesamtheit gleichmaBige Wachstum der Fruchtkorper kommt 
durch Summation einer graBen Zahl individueller Wachstumsgeschwindig
keiten zustande. 
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1. Allgemeine Wachstumserschein ungen. 

Abb. 19 zeigt die Wachstumskurve eines normalen Fruchtkorpers, 
aus der sich ergibt, daB man hier ebenso wie bei Pellia, Phycomyces 
und Pilobolus zwei charakteristische Wachstumsphasen hat, die 
sich ihrerseits in bezug auf die Hutentwicklung in S Einzelstadien 
unterteilen lassen 1. 

In der 1. Phase (Stadium 1-3) verlangert sich der Stie1 nur 
sehr wenig, es treten dabei wahrend des 1. Stadiums noch Ze11-
teilungen auf, wahrend des 2. und 3. Stadiums aber nur noch langsame 
Ze11streckung. 
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Abb. 19. \\~acbstum ejnes normalen Fruchtk6rpers von Coprinus Zagopus nach BORRISS (1934). 
G = Gesamtgr6fie, H = HuWinge. 

In der 2. Phase (Stadium 4-S) ist die Ze11streckung anfangs auch 
noch nicht betrachtlich, nimmt aber mit Beginn des S. Stadiums 
enorm zu, bis sie schlief31ich zugleich mit Aufspannen des Hutes ihr 
Ende erreicht. 

Das Wachstum ist ziemlich gleichmaBig tiber den gal).zen Stiel 
verteilt, doch bildet sich in der 2. Phase ein basales Maximum aus, 
das im Laufe der Zeit mehr und mehr zur Spitze wandert; die unteren 
Stielteile sind bald ganz ausgewachsen. 

1 Die 5 Stadien, die man hier ahnlich wie bei Phycomyces unterscheiden 
kann, sind folgendermaBen charakterisiert: 

Stadium I: Farbe des Hutes weiB, Hymenium undifferenziert, Volva 
fest, Zellteilungen im Stiel. 

S tad i u m 2: Langsame Zellstreckung der Stielzellen. 
Stadium 3: AblOsung der Volva, Differenzierung in Basidien und 

Paraphysen, Sporenbildung. 
Stadium 4: Hutfarbe wird hell- bis dunkelgrau, Volva in einzelne 

Flocken zerfallend, Reifung der Sporen. 
Stadium 5: Hutfarbe dunkelgrau, Volva ganzlich zerfallen, Sporen

aussaat, rapide Stielstreckung, Aufspannen des Hutes. 
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Ahnlich wie bei Phycomyces (siehe S. 375) ist auch bei Coprinus 
bei der Streckung des Stieles meist cine deutliche Torsion zu beob
achten. Hiermit steht es wohl auch im Zusammenhang, daB sich 
wahrend der Zellstreckung die Zahl cler Zellschichten durch gegen
seitige Verlagerungcler einzelnen Hyphen verringert. 

2. \Vachstumsbedingungen unci Korrelationen, 
Wachstumsmechanismus. 

Betrachten wir nunmehr einige Wachstumsbeclingungen, so ist 
bemerkenswert, daB cler Pilzkorper in der I. Phase clurchaus auf eine 

Verbinclung mit clem Mycel unci 
clie daclurch beclingte Zufuhr von 
Wasser unci Nahrmaterial ange
wiesen ist. Trennt man ihn ab, 
so entwickelt er sich trotz ge
nugencler Wasserzufuhr nich t 
weiter und stirbt abo 

T -'-'-'-.-.-._ 

In ahnlicher Weise besteht in 
der 1. Phase auch eine Korrelation 
zwischen Hutentwicklung und 
Stielstreckung: entfernt man clen 

._.-.-.-.-.-._._._._ Hut, so stellt auch der Stiel sein 
:'>< ---- Of( Wachs tum ein. 

S +++++++++++++~A"'+++ ++ sId PI f 1 d' 
0!1 000000000000 /'~~ ................... -<::~... 0 n er 2. lase er 0 gt Ie 
Of( _--------::~o~~~.?.Ii~ooooooooo ". T Entwicklung cles Fruchtkorpers 
o ................................ 0; unabhangig yom Substrat und 
PI b====:;:=====:;==--;-_-!:-JPI selbst cler Zufuhr von Wasser; 

~,~ ~!li ~~ ~f>l ...".~_~ ~~ der Stiel entnimmt die fur die ~ ~ ~ ;~ ~ ~ ~ ~;:; ~~ 
~~ ~~ ~~ ~~ ~~ ~~ Streckung notwendige Wasser-
~ t '--v--' --- --.- menge hauptsachlich den Inter-

1. Stadium 2.St. 3.St. 4· St. 5· St. zellularen der Markhyphen. Da-
Abb. 20. Die Anderungen der osmotischen Zustands-
grOBen und derMembraneigenschaften wahrend der bei verminclert sich auch der 
Entwicklung der Fruchtkorper von Copri""s lago· D h d Z llh 1 . 
pus im Vergleicb 2U deren WachstuIDsgeschwindig- urc messer er e YP len, Je-
keit. Abszisse: Zeit. Ordinate: T = relative GroBe doch nicht SO sehr, wie der (500 % 
des Turgors, S = relative GroBe der Saugkraft, ) 
Og = relative GroBe des osmotischen Wertes. betragenden Verlangerung ent-
Dk ~ relative GroBe derDehnbarkeit. D = relative spricht, SO daB cler Zellinhalt 
GroBe der Dehnung, W = relative GroBe der \Vachs· 

tumsgesGhwindigkeit. (Nach BORRISS 1934.) wiihrend des Streckungsstadiums 
immer noch um 60 % zunimmt. 

Im ubrigen besteht in der 2. Phase keine Abhangigkeit zwischen 
Hut und Stiel mehr, die Entwicklung beiderOrgane erfolgt ganzlich 
unabhangig voneinander, und die Stielstreckung geschieht bei De
kapitation gleich intensiv. 

Inwieweit bei den Beziehungen zwischen Hut und Stiel wahrencl 
cler 1. Phase Wuchsstoffe eine Rolle spielten, konnte BORRISS nicht 
entscheiden, wohl stellte er fest, daB bei Dekapitation weder Ver .. 
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wundung noch Transpiration als Ursache fUr das Aufhoren des Stiel" 
wachstums in dieser Phase in Betracht kommen. 

Hinsichtlich des Mechanismus des Wachstums verweisen wir auf 
Abb. 20. :Man sieht aus ihr, daB im Verlauf der beiden Entwicklungs
phasen der Turgor und der osmotische Wert der Zellen etwas ab
nehmen, die Saugkraft konstant bleibt, die Dehnung und Dehnbarkeit 
aber, vor allem wahrend des maximalen Wachstums, etwas zunehmen. 
Das Anwachsen der Dehnung muB auf einer Steigerung der Dehnbar
keit beruhen und nicht auf einem Anwachsen der Turgors, der im 
Gegenteil so gar sinkt. 

Ferner ist BORRISS der Meinung, daB zwischen der Erhohung der Dehn
barkeit und der Erhohung des \Vachstums keine direkte einfache Beziehung 
besteht, denn wahrend der I. Entwicklungsphase nimmt die Dehnbarkeit 
schon betrachtlich zu, das Wachstum aber nur wenig, wahrend in der 2. Phase 
die Dehnbarkeit kaum noch wesentlich erhCiht wird, das \Vachstum aber 
ganz enorm gesteigert wird. 

Er glaubt daher, daB bei der Streckung primar auch die mit Intussus
zeption verbundene Wirksamkeit des Protoplasmas eine groBe Rolle 
spielt. 1m Zusammenhang hiermit steht es vielleicht, daB sich wahrend der 
Hauptstreckungsperiode in den oberen Stielzellen zahlreiche Koazervationen 
(vgl. BUNGENBERG DE ] OKG I932) beobachten lassen, die in den dann schon 
ausgewachsenen Basalzellen beinahe fehlen. 

3. Lichtwachstum und Phototropismus. 
A.hnlich \Vie die Sporangiophoren von Phycomyces und Pilobolus 

(vgl. Abb. 33 auf S. 386) vergeilt auch der Fruchtkorper von Coprinus 

Abb.:21. I'ormative \Virkung verschiedener Spektralbezirke auf die Entwicklung der Fruchtkorper von 
Coprinus lagopus. Yon links nach rechts: Dunkelblau (~4050-5000 A; Schwerpunkt (~ ~ 4600-4750 A), 

Blaugriin (~4700---5400 A; Schwerpunkt = ~ 5000 A), 
Gelbgriin (~5000-5750 A; Schwerpunkt ~ ~ 5250 A). 

(Nach BORRISS 1934a). 

im Dunkeln. Es find en dabei wahrend der ganzen Dauer der Ent
wicklung Zellteilungen statt, die auf die obere Stie1zone beschrankte 
Streckungszone ist sehr kurz, und in Verbindung dam it die Dehnbar
keit und Dehnung der Zellen nur gering. Vollig etioliert aufgewachsene 
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Stiele erreichen daher niemals die bei normalen Stielen auftretende 
2. Phase der starken Streckung ohne Zellteilung1 • 

Die formative Wirkung der verschiedenen Wellenlangen des 
Lichtes, die ebenfalls ahnlich wie bei Pilobolus-Sporangiophoren ist, 
ergibt sich aus Abb. 21. Erganzend ist dazu zu bemerken, daB Licht 
> 6400 A keinerlei EinfluB auf die Entwicklung ausubt, und daB 
die Wirkung der Strahlen von> 6000 A minimal ist. Ein Maximum 
des formativen Lichteinflusses scheint bei etwa 4500 A zu bestehen. 

Hand in Hand mit diesen Daten geht auch die tropistische Licht
wirkung, deren spektrales Maximum bei etwa 4400-4500 A liegt, 
wah rend Licht von > 5900 A praktisch unwirksam ist. Dabei ist 
der Abfall sehr steil, denn die Empfindlichkeit ist im Blau mindestens 
1000mal groBer als im Grun (vgl. dazu S. 487). 

Man darf wohl annehmen, daB der Phototropismus der Coprinus
Fruchtkorper nach dem Prinzip der BLAAuwschen Theorie s. str. 
(siehe S. 426) zustande kommt. 

VI. Der Wachstumstypus der phototropisch reagierenden 
einzelligen Pflanzen. 

a) Der Sporangiophor von Phycomyces. 
Nachdem wir schon bei Pellia einen Wachstumstypus gefunden 

haben, bei dem bisher die Anwesenheit irgendwelcher Wachstums
regulatoren nicht festgestellt worden ist, und diese, wenn vorhanden, 
dann doch immer pro Zelle gebildet werden mussen, haben wir bei 
Phycomyces ein ahnliches Verhalten. Nur laBt sich der Beweis hier 
noch viel schwieriger erbringen, weil der Sporangiophor mit seinem 
geringen Durchmessers auBerordentlich empfindlich fur irgendwelche 
Beruhrung ist (z. B. bei Agar-Aufsetzen), die Zelle sich nicht schneiden 
laBt usw. 

Experimentelle Untersuchungen an Organen, die sich wahrscheinlich 
ahnlich verhalten werden, konnen nur an Fruchtkorperstielen usw. hoherer 
Pilze durchgefiihrt werden. Daten dariiber liegen bisher nicht vor, da 
BORRISS (1934) bei dem Studium von Coprinus, wie wir eben horten, noch 
keine Auxinversuche angestellt hat. 

I. Wachstum 1m Dunkeln. 
Nachdem u. a. schon ERRERA (1884) festgestellt hatte, daB die 

wachsende Zone nur 0,2-0,5 mm unter dem Sporangium liegt [OORT 
(1931) gibt 0,5 bis 2-3 mm an], hat auch hier die Markenmethode dies 

1 Ubrigens wird auch das Wachstum des vegetativen Mycels yom Licht 
beeinfluBt. Starke Beleuchtung sistiert den Zuwachs vollkommen; verdunkelt 
man darauf, so setzt das Wachstum erneut ein, doch sind die Zellen gegen 
abermalige Belichtung "empfindlicher" geworden, denn die Reaktionszeit bis 
zu dem Augenblick, wo die Hyphen ihr \V"achstum einstellen, ist dann 
bedeutend kiirzer. 
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bestatigen k6nnen. Das Anbringen von Marken aus Glaswolle hat 
OORT (193 I) zu der Beobachtung gefuhrt, daB auBerdem ein Spiral
wachs tum vorliegt (Abb. 22 und S. 377). Spatere Untersuchungen 
von KIRCHHEIMER (I933, S. 583) uber einen evt1. Zusammenhang 
dieses Spi-ralwachstums mit der spiraligen Protoplasmastr6mung und 
einer spiraligen Anordnung der Zellwandteile haben ergeben, daB 

auch hier die Verhaltnisse 
komplizierter sind, als es 
sich erst ansah. Die ausge
wachsene Wand besteht aus 
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Abb. 22. Scbematische Darstellung des Spiralwachstums beim Sporangien
trager von Phycomyces. a = Sporangiophor mit Wachstumszone; b = Spor
angiophor, mit Nadeln versehen oberhalb, in der und unterhalb der 
Waohstumszone; c = derselbe Sporangiophor einige Zeit spater; d = der 
Weg eines Punktes oberhalb der Wachstumszone. nnter der Annahme, 
daB die ZyHnderoberfHiche in einer Ebene abgerollt ist, und erstere von 

auBen gesehen ist. (Nach OORT 193I.) 

1 g J 
'-v-' 

J,u 
Abb. 23. Schematische Dar
stellung der Wandschichtung 
beim Sporangiophoren von 
Phycomyces mit eingetragenen 

Brechungsindizes. In cler 
VVachstumszone tritt nur 
Schicht I auf. (N ach OORT' 

ROELOFSEN 1932.) 

mindestens drei deutlichen Schichten; die wachsende Wand ist eben
falls geschichtet, weil man auch hier mind est ens drei "Streifungs
systeme" beobachten kann (Abb. 23). 

Uber den Wachstumsverlauf im Dunkeln unterrichtet uns Abb. 24. 
Dazu sci noch bemerkt, daB die Sporangientrager wahrend der 

Ausbildung des Sporangiums n i c h t wachsen, sondern nur davor und 
danach Langenwachstum zeigen. Dieses fand schon ERRERA (1. c.); 
vg1. dazu auch die ahnlichen VerhaItnisse bei Pilobolus sowie S. 371. 

Beziiglich des Wachstumsmechanismus sei hier nur erwahnt, daB der 
Turgor der Zelle eine wesentliche Rolle spielen muB. Durchgeschnittene 
Zellen sinken sofort in sich zusammen. Ferner bemerken OORT-RoELoFsEN 
(1932, S. 902): "Die Dehnung ist elastisch ..... Auch in normalen turges
zen ten Zellen sieht man bei Turgorverminderung die Dehnung unter Drehung 
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zuriickgehen." Immerhin weisen die weiter unten erwahnten Beobachtungen 
BLAAUWS darauf, daB es weniger wahrscheinlich ist, daB das \Vachstum 
primar auf TurgorvergroBerung beruht; primar scheint vielmehr die Er
hOhung der Dehnbarkeit in der wachsenden Zone (evtl. infolge von Intus
suszeption und Apposition) zu sein. 
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Bevor wir die Ver
suchsergebnisse der ein
zelnen Autoren beschrei-
ben, sei darauf hinge
wiesen, daB die verschie
denen Phycomyces-Arten 
und -Geschlechter kei
neswegs gleich lichtemp
findlich sind. So stellte 
VAND1SHOEK (1920) fest, 
daB der - -Stamm von 
Ph. Blakesleeanus BGFF. 
(= friiher Ph.nitens KUN
ZE) lichtempfindlicher ist 
als der +-Stamm. Bei 
quantitativen Versuchen 
muB darauf Riicksicht 

J ~ genommen werden . 

l~ SIDNEY VINES 

Z ~ .~ ( 1878), der erste, der 
I ~ mit Phycomyces arbei-
~ tete, beobachtete, daB 

Abb. 24· \Vacbstum eines Sporangientragers von Phycomyces; oben . h d W h 
Kurvendarstellung nach DU Buy·NuERNBERGK mit gleichzeitiger SIC as ac stunl 
Angabe der Organlange, unten Kurve zur alleinigen Angabe der cines Sporangiophors 

Wachstumsgeschwindigkeit in mm/h. Abszisse = Stunden. 
(Kach KOSTYTSCHEW-\\'ENT I, 193I.) im dauernd gegebe-

nen Lichte verringert 
(vgl. S. 381). Dies ist nicht der Fall, wenn das Licht K2Cr20 7 

passiert, also vorzugsweise rotgelbe Strahlen enthaJt. 

BLAAUW (II, 1914) hat an Sporangientragern von Phycomyces zum 
ersten Male eine Lichtwachstumsreaktion festgestellt, welche mit 
einer Beschleunigung anfangt und mit einer Verlangsamung endet, 
also umgekehrt wie bei Avena. Weil hier cine deutliche Lichtkonzen
tration an der Hinterseite zu sehen ist (siehe S. 381), kam ihm dann 
der Gedanke, daB die Hinterseite bei einseitiger Beleuchtung auf das 
starkere Licht eine heftigere Wachstumsreaktion ergeben wurde als 
die Vorderseite, so daB Krummungen entstehen. In der Tat stellte 
er fur verschiedene Lichtmengen verschiedene Lichtwachstums
reaktionen fest (Abb. 25,69). Spater (I, 1918) untersuchte er noch die 
Lichtwachstumsreaktionen bei Dauerbelichtung. Er beobachtete hier
bei cine "Adaptation", d. h. nach 11/ 2-2 Stun den hatte das Wachs
tum einen neuen, praktisch konstanten Wert erreicht. Dieser lag bei 
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mittleren Intensitaten ([4]· 8-64 MK) etwas tiber dem ursprting
lichen Dunkelwert, bei hohen Intensibiten ([4] .4000 MK) aber an
sehnlich darunter. 

BLAAUW untersuchte ferner, ob es zum Erzielen einer Licht
wachstumsreaktion notig sei, den ganzen Trager zu belichten oder 
nur die wachsende Zone. Es ergab sich, daB allcin letzteres ausschlag
gebend sei, und daB die Belichtung der nicht wachsenden Partien des 
Sporangiophoren keinen EinfluB hat. Daraus kann man aber folgern, 
daB das Licht keinen EinfluB auf den Turgor der Zelle auszutiben 
braucht, urn eine Reaktion zu erzeugen, sondern daB es lediglich 
auf den LichteinfluB auf den wachsenden Teil des Organs, d. h. die 
1m Aufbau begriffene Zone der Zellwand, ankommt. Dabei ist es 

Abb. 25. Mittlere, mehrgipflige Lichtwachstumsreaktion von Phycomyces-Sporangiophoren 
auf 4·7 Sek.· 0,25 MK (--) und 4·7 Sek. . 20MK (--------). (Nach OORT II, 1932.) 

nach CASTLE (S. 382ff., 488, 509) wahrscheinlich, daB auch die photo
chemische Absorption in dem dort reichlich vorhandenen Protoplasma
inhalt von Bedeutung ist, mithin die indirekte Wirkung des Lichtes 
auf die Zellwand eine Rolle spielt. 

WIECHULLA (II, 1932) hat dann festgestellt, daB die mit spektral 
zerlegtem Lichte erhaltenen Lichtwachstumsreaktionen weitgehend 
mit denen tibereinstimmen, die man bei weiBem Lichte bekommt 
(II, S. 242). 

OORT (II, 1932) untersuchte die Lichtwachstumsreaktionen be
sonders in Hinsicht auf die Summation (siehe S. 496). Er fand ganz 
allgemein, daB sich auf die groBe Welle der Lichtwachstumsreaktioll 
noch eine kleine superponiert (Abb. 25). OORT sagt we iter nichts 
aus tiber die kleinen Wellen. Wie aber DYKMAN (193I) fur die 
Reaktion von Sparmannia-Staubfaden ahnliche kleine schockartige 
Bewegungen superponiert auf die Hauptbewegung fand, und es 
sich hier wahrscheinlich urn die gesonderten Reaktionen der ein
zelnen Zellschichten handelt, die nicht aIle gleichzeitig reagieren, 
so kann man per analogiam aus der spateren Arbeit von OORT 
und ROELOFSEN (I932) schlieBen, daB sich die kleineren Wellen 
der Lichtwachstumsreaktion von Phycomyces auf die gesonderten 
Reaktionen der einzelnen Zellwandschichten der wachsenden Zone 
beziehen. Auch konnte OORT (II, I932) cine Korrelation zwischen 
Lichtwachstumsreaktion und AusmaB des spiraligen Wachstums 
feststeIlen, wie sie sich erwarten lieB: groBe Hemmung -+ langsame 
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Drehung (siehe Abb. 26). Nur ist auch hier eine direkte Beziehung 
nicht sicher. 

CASTLE (1934), der gleichfalls das Spiralwachstum studiert hat, konnte 
namlich zeigen, daB die Drehung und das Wachstum einen verschiedenen 
QI0 haben. Weiter hat er auch besonders den Nachdruck auf die Anwesen
heit eines Faktorenkomplexes, hinsichtlich der Lichtreaktionen des Tragers, 

Abb.26. Licht-Wacbstums- nnd Licht-Rotationsreaktion eines Sporangientragers von Phycomyces. 
Bei ~ 4seitige Beiichtung mit ± 160 MKS. (Nach OORT 1931.) 

gelegt (I, II, III, 1929-1934). Wie OORT (II, 1932), der aber leider die 
verschiedenen Unterteile der Prozesse mit aus der Zoologie entlehnten 
Namen bezeichnet, unterscheidet auch CASTLE (I, 1930) verschiedene Einzel
vorgange, etwa nach Abb. 27, die er dann we iter durch Variation der auBeren 
Umstande gesondert zu analysieren versucht. CASTLE hat namlich gesehen, 
daB in Phycomyces ein geeignetes Objekt vorhanden ist, urn die Art der 

R T.(Re(]ktionszeif) 
~~_~ ______ ~A~ ________________ __ 

rMfAkfionszei/) '\ 
~ --" . 

T( 8e1icllfungszeif) v 
L.P.(L(]/en/e Periode) 

Abb. 27. Das lnemandergreifen von Belichtungszeit, Aktionszeit J latenter Periode und Reaktionszeit bei 
dem photosensibien System des Phycomyces-Sporangiophoren. (Frei nach CASTLE II, 1930.) 

Lichtwirkung naher zu analysieren, da sich hier die Folgerungen aus den 
photochemischen Grundgesetzen gut untersuchen lassen. Hierauf kommen 
wir bei den primaren Prozessen in Zusammenhang mit den primaren Vor
gangen bei anderen Pflanzen noch weiter zu sprechen (S.468ff.). 

Da man bei Phycomyces das Problem des Zustandekommens der 
phototropischen Reaktion am meisten diskutiert hat, wollen wir 
dieses schon hier behandeln. Man meinte namlich, daB sich das 
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Phototropismusproblem am besten an einzelligen Organen untersuchen 
lieBe. Wie wir spater sehen werden, ist das nicht der Fall, weil keine 
dcutliche Funktionsteilung vorliegt. Wohl laBt sich hier am besten 
die Art der Lichtwirkung, aber 
nicht dcr Wachstumsmechanismus 
untersuchen. 1m ubrigen wollen wir 
die Fragc, wic das beim Phycomy
ces-Sporangientrager untcrsuchte 
photochemische System mit der 
direkten Ursache der Wachstums
anderung und dcr Krummung zu-
sammenhangt, erst auf S. 508 cr- • 
ortern. 

3. Phototropism us von 
Phycomyces. 

Beim Phycomyces-Sporangio
phor ist der Zusammenhang zwi
schen wachsender und sich krum
mender Zone auBerordentlich deut
lich. Da die wachsende Zone nur 
cine bcschrankte Lange hat, ist 
von einem Fortschreiten der Krlim
mung nichts zu sehen (siehe 
Abb. 28). Die Krummung erfolgt 
immer direkt unter dem Spor
angIUm. 

MASS ART (1888), der die Unter
schiedsempfind lichkeit vonP hycomyces 
(WEBER-FECHNERsches Gesetz) bei 
Dauerbeleuchtung untersuchte (S. 386, 
409), hat noch nicht darauf geachtet, 
daB die Zellen nach langerer Belich
tungszeit eine hahere, konstant blei
bende Lichtadaptation aufweisen, fur 
die nach S. 473 das WEBER-FECHNER
sche Gesetz keine Giiltigkeit besitzen 
kann. Es ist wohl hauptsachlich hier
auf zuriickzufiihren, daB die Ergebnisse 
MASSARTs zweideutig zu sein scheinen 
und von den einzelnen Autoren (vgl. 
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Abb. :28. Verlauf der phototropischen Kriimmung 
bcim Sporangientrager von Phycomyces. Von 
rechts ist belichtet worden. Die einzelnen BHder 

im Zeitabstand von 3 Min. aufgenommen. 

BLAAUW II, 1909 und PRINGSHE1M II, 1926) in verschiedener Weise inter
pretiert worden sind. 

OLTMANNS (I, 1892; 1897) und BLAAUW (II, 1909) haben beob
achtet, daB sich die Sporangientrager bei niedrigen Intensitaten und 
Lichtmengen positiv krlimmen, bei mittleren Intensitaten und Licht
mengen indifferent bleiben, bei h6hen 1ntensitaten und Lichtmengen 
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aber negativ krlimmen (vgl. I, S. 402). OLTMANNS flihrt diese Reaktions
umkehr auf "Stimmungserscheinungen" zurlick, wahrend BLAAUW 
(1. c.) sic mit den Solarisationserscheinungen der photographischen 
Platte vergleicht (siehe auch S.42I). Ferner benutzte BLAAUW den 
Sp orangientrager als Versuchsobjekt zur Bestatigung der J. t-Regel 
fUr den Schwellenwert (vgl. S. 464). Dann stellt BLAAUW (II, 1914; 
I, 1918) seine Theorie auf, daD die positiven Krlimmungen der Trager 
durch ungleiche Lichtwachstumsreaktionen an Vorder- und Hinter
seite der Zellen zustande kommen (siehe weiter unten S. 381). 

CASTLE (I, 1932) zeigte jedoch, daD bci Phycomyces keine negativ 
phototropische Krlimmung existiert. Die von OLTMANNS (1. c.) 
und BLAAUW (II, 1909) beobachteten negativen Krlimmungen sind 
vielmehr auf den Ultrarotanteil der benutzten Strahlung, d. h. auf 
Warmewirkung, zurlickzuflihren. Man kann dann auch negative 
Krlimmungen mit rein ultraroter Strahlung erzielen, wahrend das 
photosensible System des Sporangientragers flir Strahl en von 
> 5800 A unempfindlich ist (S. 480, 487). Diese Ansicht CASTLES 
findet cine Stlitze in den Beobachtungen WALTERS (1921), der fest
stellte, daD der Sporangiophor hydrotropisch auDerordentlich 
empfindlich ist und bei Schwankungen der Luftfeuchtigkeit geradezu 
"H ydrowachstumsreaktionen" ausflihrt 1. 

Auf Grund der Reaktionen des photosensiblen Systems kann nach 
CASTLE (II, 1931) lediglich das Indifferenzstadium auftreten, und 
zwar dann, wenn die beiderseitigen Lichtwachstumsreaktionen gerade 
maximale Starke aufweisen. Dieses Stadium begann bei den CASTLE
schen Versuchen bei einer Lichtmenge von> 0,6 sec· 171 ft-candles
(I ft-cd!. = IO,764 Lux; vgl. II, S. 215), d. h. 0,6 sec· 1840MK. Unter
halb der Belichtungszeit von 0,6 sec ergaben sich immer positive 
Krlimmungen, oberhalb dersc1ben findet man solange keine, als die 
mit der sich vollziehenden Adaption (S. 468ff.) verbundenen Prozesse 
den maximalcn Wert der photochemischen Primarreaktion zu unter
halten vcrmogen. 

4. Die Erklarung des Phototropismus von Phycomyces. 

Wie wir im vorigen Abschnitt sahen, besteht nach den Beob
achtungen von BLAAUW (II, 1914; I, 1918) und CASTLE-HoNEY
MAN (1935) die Lichtwachstumsreaktion des Phycomyces-Sporangien
tragers in einer zeitlichen Beschleunigung des Wachstums (Abb. 25, 
69). Andererseits lassen der Zeitpunkt ihres Eintretens und ihre 
Dauer die Annahme wahrscheinlich sein, daD nur diese Lichtwachs
tumsreaktion als Kausalfaktor bei dem Entstehen der phototropi-

1 Aueh BLOCHWITZ (1931) weist auf die Bedeutung des Hydrotropismus 
fUr das \Vaehstum der Konidientrager verschiedener Aspergillus-Arten hin. 
Er erwahnt iiberdies, bei diesen Organen entgegen den Angaben anderer 
Autoren, niemals, auch nieht im starksten Sonnenlieht, einen negativen, 
sondern immer nur positiven Phototropismus beobaehtet zu haben. 
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schen Krlimmung von Bedeutung ist, und die von VINES (1878) beob
achtete Tatsache, daB Licht an sich retardierend auf das Wachstum 
der Sporangientrager einwirkt, hierbelanglos ist, da sich dieser Vor
gang nur liber einen relativ langeren Zeitraum (im ersten Wachstums
stadium der Trager) erstreckt (vg1. S. 376, 5 II, Abb. 33 und II, S. 222). 

Abb.29· Mikrophotographie der )JBrennpunktslinie", zu der paralleles Licht von clem Phycomyces-Spor
angientrager in Luft konzentriert v...-rrd. Die Linie ist etwa 0,04 mm von der dem Lichte abgewandten 

Seite entlerot. d. h. kein Teil der Zelle befindet sich selbst im Fokus. Vergr60erung etwa 375 mal. 
(Naah CASTLE 1933.) 

Es fragt sich dann aber, wie es moglich ist, daB eine durch all
seitiges Licht verursachte Wachstumsbeschleunigung bei einseitigem 
Lichteinfall zu einer Krlimmung flihrt, was ja im Gegensatz zu dem 
Verhalten der etiolierten Dikotylenkeimlinge steht (S. 355ff., 340), 
wo gerade die durch Licht hervorgerufene Wachstumsverringerung 
die Krlimmung veranlaBt. 

BLAAUW (1. c.) war der Ansicht, daB die Sporangiophoren als 
Zylinderlinsen anzusehen seien, an deren Schattenwand bei einseitiger 
Beleuchtung eine Lichtkonzentration stattfindet (Abb. 29,30 A). Diese 
ortliche Erhohung der Lichtintensitat soUte dann die Ursache fUr 
das starkere Wachstum der SchattenhaJfte und damit der AniaB der 
Krlimmung sein. 



H. G. DU Buy und E. L. NUERNBERGK: 

Ftir die Richtigkeit der BLAAuwschen Ansicht sprach auch der BUDERsche 
Inversionsversuch: Werden Phycomyces-Sporangientrager in Paraffinol, das 
einen hoheren Brechungsindex (n = 1A7) als die Phycomyces-Zelle (1,38) 

aufweist, und daher die Linsenwirkung aufhebt 
(Abb. 30 C), gesetzt und dann einseitig bestrahlt, 
so entstehen bei Lichtmengen, die sonst positive 
Krtimmungen hervorrufen wtirden, nunmehr 
negative, weil eine Zerstreuung des Lichtes nach 
der Schattenseite hin erfolgt (BUDER 1918). 

Gegen die BLAAuwsche Annahme machten 
.A SIERP (I, 1919) und besonders NUERNBERGK 

(I, 1927) den Einwand, daB dieselbe tiberhaupt 
nicht die relativ graBen unbeleuchteten Wand
partien der hinteren Zone des Organs (siehe 
Abb. 30 A) bei der Reaktion berticksichtigte, 
und daB es unberechtigt sei, beim Phycomyces
Sporangientrager eine fast punktuelle Perzeption 
und Reaktion gerade derjenigen plasmatischen 
Bestandteile anzunehmen, die der Wand direkt 
dort, wo sie am starksten belichtet wird, auf
liegen. 

BAuch OEHLKERS (1926) erhob diese Be
denken und entwickclte daher eine neue 
Theorie, nach der die Krummungsreaktion 
des Triigers nicht wie bei BLAAUW die Funk
tion einer schmalen Wan dzone in der 
mathematischen Schnittebene parallel zur 

c 

Strahlenrichtung ist, sondern vielmehr die 
Funktion der Helligkeit der beiden Organ
hiilften ist (1. c., S.28). 

Die Schattenhalfte des Organs muB naeh der 
Theorie von OEHLKERS eine starkere Energie-
absorption aufweisen als die Lichthalfte, und 
zwar infolge des U mstandes, daB die Lichtwege 
in der hinteren Halfte des Tragers langer sind 

Abb. 30. Schema des Strahlenganges 
im Sporangientrager von Phycontyces, 
wenn dieser als homogener Proto
plasmazylinder mit dem Brechungs
index 1,38 angeseben wird, bei 
einseitiger Halbbeleuchtung. i = Ein
faHswinkel; I} == Strahlenlange in 
der Lichthalfte; I, = Strahlenlange 

als in der vorderen, was wiederum dadureh zu
stande kommt, daB ein graBer Teil der die 
Sehattenwand treffenden Strahlen daselbst total 
in das Innere der Zelle zurtickreflektiert werden 
soIl. 

Obwohl die OEHLKERssche Theorie gegen
tiber der BLAAuwschen einen Fortsehritt be· 
deutet, so war ihre Riehtigkeit doch noeh sehr 
zweifelhaft, denn NUERNBERGK (I, 1927) konnte 
zeigen, daB die OEHLKERssehe Annahme einer 
Tot a I reflektion der Strahleri an' der Innenwand 

in der Schatlenhiilfte. 
A = Zelle in Luft; B = partiell an 
der Innenseite der Schattenzellwand 
reflektierte Lichtstrahlen, welcbe 
dort nach Schema A auftreffen. 

C = Zelle in Paraffiniil mit dem Bre- der Sehattenhiilfte physikalischn:eht haltbarist. 
chungsindex 1,47 (BUDER-Versuch, 

1918). (Nach CASTLE 1933.) Es ist nun das Verdienst von CASTLE 
(1933), den Nachweis erbracht zu haben, 

daB die OEHLKERssche Theorie doch richtig ist, wenn man ihr eine 
andere physikalische Grundlage gibt. MiBt man zuniichst die Liinge 
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der Lichtwege im Lichtteil und Schattenteil, so ergibt sich in der 
Tat, daB die Lichtwege in der SchattenhaJfte aIle in infolge der Zell
wandbrechung langer sind als in der Lichthalfte, ausgenommen den 
ungebrochen durchgelassenen Zentralstrahl. Fur die Lange der Licht
wege II und l2 in Abb. 30 A fand CASTLE das Verhaltnis gultig: 

:E (/2) 

:E(lJ = ± 1,32 . 

Fur die Lange sam tlicher Lichtwege in Lichthalfte und Schatten
halfte, die bei totaler einseitiger Belichtung vorhanden sind, ergibt sich 
durch graphische Integration (Abb. 3 I) ein etwas kleineres Verhaltnis: 

I 

Jl1 d sin i 
2 

Flache unter Kurve 12 6 
FI h K I = 1,2 . ac e unter urve 1 

Es sind also die Lichtwege der Schattenhalfte insgesamt 1,26mal 
langer als die Lichtwege der Lichthalfte. Es fragt sich jetzt aber, ob 
dam it auch die Absorption in der 

11f Schattenhalfte graBer ist als in den 
beiden Lichtquadranten. Offensicht
lich ist es dafur natig, daB der 11l 

Absorptionskoeffizient a des Zell
innem, jedoch auch der Durchmesser 10 

der Zelle einen gewissenBetrag nicht 
uberschreiten. Wird namlich infolge ~ 
eines groBen a in der Lichthalfte der .~ 
Zelle zuviel Licht absorbiert, so tritt ~ 
so wenig Licht in die beiden Schat- ~ 
tenquadranten uber, daB selbst ein ~ 
viel langerer Strahlengang daselbst 
keine genugende Absorption mehr 
zulaBt; daher wurde dann immer 

8 

8 

If 
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/ 
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---~ 
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I~ 
\ 

qtl silli q8 
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die Gesamtlichtabsorption in der 
Lichthalfte graBer sein als in der 
Schattenhalfte. Andererseits ist die 0 

Lichtabsorption auBer von a auch 
noch abhangig von der Lange der 
Lichtwege und diese abhangig von 
demDurchmesser derZelle. Von einem 
gewissen Durchmesser an ist es daher 
unmaglich, daB auf der Schattenseite 
eine graB ere tot ale Lichtabsorption 
stattfindet als auf der Lichtseite. 

Abb. 31. GesamWinge del Lichtstlahlen in den 
Quadranten der Phycontyccs-Zelle von Abb. 30 
A. Abszisse = Sinus des ~infal1swinkels. Ordi ~ 
nate = Strahlenlange in wil1kiirlichem MaS; 
10 = r = Radius der Zelle. Die Flacben un t e r 
den beiden Kurven sind proportional der Ge
samtlange aller Strahlen in dem Licht- bzw. 
Schattenquadrant, d. h. proportional der Ab
sorption, insofern als diese von der Weglange 

abhiingig ist. (Nach CASTLE 1933.) 

Urn im Sinne des obigen Gedankenganges konkrete Werte fur 
die Absorption in den beiden Licht- und Schattenquadranten zu 
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bekommen, filhrte CASTLE cine Berechnung unter Anwendung fo1-
gender Forme1n durch: 

Es sei J o = 1 = Lichtintensitat an jedem einzelnen Punkt der nach 
dem Licht zugekehrten Zellaul3enwand. 

und J e = dem in die Zelle eindringenden Licht, wobei J r an der ZelI
au B en wand reflektiert wird. 

Man ermittelt J emit Hilfe der FRESNELschen Reflexionsformel: 
1 [Sin2 (i -r) tg2 (i - r)] 

Jr=Jo-Je = ·2("+ )+t 2("+ ) , 2S111t r gt r 
wobei i = Einfallswinkel, r = Brechungs- oder Refraktionswinkel ist. 

Nun sei: J 1 = Intensitat des einzelnen Lichtstrahles an der Grenze 
zwischen Licht- und Schattenhalfte, 

J 2 = Intensitat des einzelnen Strahle"s an der Innenseite der 
Schattenwand, 

II "= Lange des einzelnen Lichtstrahles in der Lichthalfte, 
12 = Lange des einzelnen Strahles in der Schattenhalfte, 

und a = Absorptionskoeffizient des Zellinhaltes. 
Dann ist: 

J 1 =Jee- a . l , und J 2 ==J1 e- a . I " 

folglich wird in der Lichthalfte der Zelle absorbiert: 
Je-J1 = J e (I _e- a . /,), 

und in der Schattenhalfte absorbiert: 
J 1 - J 2 = J e (e- a.Z'_e- a(I, +1,»). 

Hat man auf diese Weise fUr eine groBere Anzahl von Strahlen, z. B. 
aIle in Abb. 30 A gezeichneten, die Werte von (Je - J 1 ) und (J1 - J 2 ) er
mittelt, so wendet man am besten graphische Integration an, urn den Gesamt
betrag der Absorption in Licht- und Schattenhalfte zu erhalten. Ahnlich 
wie in Abb. 31 tragt man auf der Abszisse fortlaufend sin i, auf der Ordinate 
(Je - J 1) bzw. (J1 - J 2) auf, zieht die beiden Kurven und mi13t die von diesen 
begrenzten Flachen aus. 

Dann ist z. B. : 

Lichtabsorption auf der 
Scha ttenhalfte 

Lichtabsorption auf der 
Lichthalfte 

I 

j(J1 - J 2) d sin i 
o 

I 
1,08. 

j(Je-J1)dsini 
o 

wenn der Absorptionskoeffizient = 4 und der Zellradius = 0,04 mm ist. 

Fur verschiedene a findet man die einze1nen Absorptionsverha1t
nisse genauer in Abb. 32 angegeben. Man sieht, daB beim Wert a = 
± 6 die Absorption in der Schattenha1fte ungefahr ebenso groB ist 
wie in der Lichthalfte. Filr den Phycomyces-Sporangiophor muB 
daher ~ so11 die Absorption in den Schattenquadranten wirk1ich 
groBer sein a1s in den Lichtquadranten ~ a immer k1einer sein a1s 6. 
Eine exp e rim e n tell e Bestimmung von a steht im ilbrigen, was 
Phycomyces betrifft, noch aus. 

Bei Ze11en, die einen k1eineren Durchmesser a1s 0,08 mm haben, 
hat die Kurve der Abb. 32 einen weniger geneigten Ver1auf, d. h. 

d V h ··1 . Ab . Schattenhalfte . db· W 
as er a tms sorptIOn Lichthalfte = I Wir el crt en von 



Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. III. 

a> 6 erreicht. Umgekehrt ist es bei Zell(m mit einem Durchmesser 
> 0,08 mm, hier tritt dieser Fall schon bei vVerten von a < 6 auf. 

Diese Tatsache erlaubt uns, einen Abstecher zu einem anderen 
Pflanzenorgan zu machen, namlich den Hyphen-Endzellen des Pilzes 
Basidiobolus ranarum. Wie ULEHLA-MoRAVEK (II, I923) feststellen 
konnten, fuhren besagte Hyphen bei Beleuchtung eine Photowachs
tumsreaktion aus, \velche bis zu 
bestimmt"en Lichtintensitaten in 
einer Wachstumsvermehrung, bei 
hoheren Intensibiten aber in einer 
Wachstumsverminderung besteht. 
Bei einseitiger Bestrahlung findet 
man aber trotzdem nie eine photo
tropische Krummung. 

Dieser, bisher schwer erklar
bare Antagonismus kann viel
leicht durch folgende Annahme 
aufgehellt werden: Die Hyphen 
des Basidiobolus ranarum haben 
einen Durchmesser und einen Ab
sorptionskoeffizienten von der 
GroDe, daD konform zu den Be
rechnungen von CASTLE. das Ver-
h"l . Ab . SchattenhaJfte 

a tms: sorptIOn Lichthalfte 

genau = I ist. Infolgedessen kann 
auch keine photochemische Reak
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Abb.32. Graphische Darstellung der Lichtabsorption, 
die in Abhangigkeit von dem Absorptionskoeffi
zienten a in der Licht- und Schattenhalfte einer 
einseitig beleuchteten, in Luft befindlichen Zelle 
(r = 0,04 rom; Brechungsindex = 1,38) vorhanden 
ist. a mull in diesem Fall < 6 sein, wenn in der 
Schattenhiilfte mehr Licht als in der LichthiHfte 
absorbiert werden solI. Der Schnittpunkt 1,26 auf 
de'(' Ordinate entspricht dem maximal moglichen 
Absorptionsverhaltnis zwischen beiden Zellhalften. 

(Nach CASTLE 1933.) 

tion erfolgen, die an beiden Seiten des Organs verschieden verlauft, 
d. h. bei einseitiger Beleuchtung kommt keine Krummung zustande, 
obwohl an sich die - beiderseits gleich groDe - photochemische 
Reaktion nicht ausbleibt. Moglicherweise ist dieselbe oder eine ahn
liche Erklarung auch fur das (a)-phototropische Verhalten anderer, 
dunner Pflanzenorgane erlaubt. 

Kehren wir noch einmal zu Phyconzyces zuriick, so sei noch kurz erwahnt, 
daB CASTLE auch untersucht hat, wie groB die von OEHLKERS fiir so bedeu
tungsvoll gehaltene Reflexion an der Innenseite der Schattenwand ist. Den 
Gang der reflektierten Lichtstrahlen finden wir in Abb. 30 B wiedergegeben. 
Es zeigte sich, daB von einem reflektierten Strahl, der von einem unter dem 
Einfallswinkel 48A 0 auf die Zelle fallenden Strahl herriihrt, 3mal soviel 
Licht in der Schattenhalfte als in der Lichthalfte absorbiert wird. Der 
Gesamtbetrag des infolge der Reflexion absorbierten Lichtes betragt jedoch 
gegeniiber der Absorption, die der Strahl vor seinem Auftreffen auf die 
Hinterwand erleidet, nur 3 %, kann daher im allgemeinen fiir die Beurteilung 
des. phototropischen Verhaltens der Zelle vernachlassigt werden. 

Wie schon· erwahnt, ist die wahre GroBe des Absorptionskoefiizienten a 
fiir Phycomyces bisher noch nicht experimentell bestimmt worden und laBt 
sich auch nicht aus den CASTLEschen Berechnungen ermitteln. Wir konnen 
aus ihnen nur entnehmen, daB er kleiner als 6 sein muB. Man darf wohl 
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Abb. 33. Pi/obo/us micro
sporus (natiirliehe GroBe). 
a) Am Lichte gewachsene 
normale Sporangientrager 
mit Wasserblase und dem 
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annehmen, daB er ziemlich viel kleiner als dieser Wert ist, 
denn sonst ware es schwer verstandlich, daB MASSART (1888) 
und CASTLE (II, 1931 a) bei antagonistischer Beleuchtung 
von Sporangientragern bereits eine Kriimmung feststellten, 
wenn die Intensitat der beiden Lichtquellen nur urn den 
Betrag I: 1,18 = 15 % bzw. 8 % (bei CASTLE) differierte. 
Wenngleich diese Werte noch erheblich haher als die 
Unterschiedsempfindlichkeitder Avena-Koleoptile (siehe II, 
S.294) - diese betragt ± 1,5-4 % - liegen, so zeigen 
sie doch an, daB auch bei dem photochemischen System 
des Phycomyces-Sporangiophoren schon relativ kleine 
Intensitatsdifferenzen zu deutlichen Reaktionsunterschie
den fiihren. 

b} Der Sporangiophor von Pilobolus. 
Vor der Reifung der Sporangien, d. h. noch wah

rend der I. Wachstumsphase (siehe S. 37I) bietet der 
Phototropismus der Pilobolus·Sporangientrager keine 
Besonderheiten und zeigt ungeHihr dasselbe Bild 
wie der Phycomyces·Sporangiophor in diesem Zeit
punkt (vgl. S. 38I und Abb. 24). Uber die spektrale 
Empfindlichkeit wahrend der I. Phase siehe spater 
S.480. 

Urn so merkwtirdiger verhalt sich nun aber der 
schieBende, reife Trager wahrend der 2. Wachstums
phase. 

I. Das Ab s chieBen de r Pilobolus- Sp orangien 
und das Resultantengesetz. 

Das wahrend der Ausbildung des Sporangiums 
sistierte Langenwachstum wird wieder aufgenom
men - genau wie bei Phycomyces - und der Trager 
damit wieder phototropisch. Beleuchtet man nun 
den Sporangiophor in diesem Stadium konstant 
mittels zweier Lichtquellen, so stellt er sich nicht 

schwarzen Sporangium. in die Resultante der beiden Lichtrichtungen ein, 
b) 1m Halbdunkel ver-
geilter Fruchttrager mit wie das andere symmetrische phototropische Organe 

ganz verkiimmertem t .. d d . ht t . h· t J Sporagium. Durch wieder- un wur en, son ern riC e SIC , Wle zuers OLI-
holte Anderung der Licht- VETTE (I 9I 4) beobachtet hat, entweder nach der 
richtung phototropisch. h L 
bin- und hergehogen. emen oder nac der anderen ichtquelle hin. In 

c) Ein Sporangiophor, der einer von beiden Richtungen erfolgt auch der Ab
nachtraglich am Lieh te 
ein k1eines Sporangium schuB des Sporangiums. Es sei ausdrticklich be-

gebildet hat. merkt, daB im ersten Wachstumsstadium, vor (Nach BREFELD 

aus PRINGSHEIM I, 1912.) Ausbildung der Sporangien, bei Beleuchtung mit zwei 
Lichtquellen wohl die Resultante eingenommen wird. 

Das eben beschriebene eigenartige Verhalten des Pilobolus
Sporangientragers ist spater genauer von PRINGSHEIM-CZURDA (I927) 
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und besonders von VAN DER WEY (1929) untersucht worden. In der 
nachfolgcnden Erorterung werden wir uns hauptsachlich auf die 
Ergebnisse dicscr drei Autoren sttitzen. Zunachst noch einige Be
merkungcn tiber den 

rx) Mechanismus des Abschie(Jens. 
Die SchuBweite der Sporangientrager ist sehr verschieden. Bei Beleuch

tung senkrecht von oben betragt sie etwa 80-100 cm. Steht die Kultur
flache senkrecht, und wird sie von einer 500 W/r = Z m-Lampe horizontal 
beleuchtet, so fanden PRINGSHEIM-CZURDA als groBte SchuBweite IIO bis 
IZO cm. Beleuchtet man die Trager so, daB sie schrag nach oben gerichtet 
werden (Elevation = 4z0), so ist sie noch groBer und betragt 180-zoo cm. 
Die groBeren Sporangien fliegen gewohnlich immer weiter als die kleineren. 
Beim Auftreffen auf Gegenstande (Glasplatten usw.) bleiben sie fast stets 
mit der klebrigen Unterseite daran haften. Die schwer benetzbare Oberseite 
der Sporangien ist nicht klebrig und haftet auch nicht. 

Fallt das Licht durch sehr kleine Offnungen (14 mm 0 in IZO mm Ent
fernung) auf die reifen Trager, so kann man die Treffgenauigkeit bestimmen. 
PRINGSHEIM-CZURDA fanden, daB bei optimalen Lichtintensitaten (500 W/r = 
z-4 m) die Genauigkeit, mit der die Sporangien durch die Lichtoffnung 
geschossen werden, am groBten ist. Bei hoheren, jedoch auch niedrigeren 
Lichtintensitaten wird sie geringer. 

Die Fluggeschwindigkeit v betragt nach PRINGSHEIM-CZURDA im Durch
schnitt 14 m/sec. Sie wurde so gemessen, daB die Sporangiophoren durch 
einen rotierenden Sektor, auf dessen Achse in einer Entfernung von etwa 
100 mm eine zweite Auffangscheibe angebracht war, schieBen muBten. Aus 
der Winkeldifferenz zwischen Sektorausschnitt und Treffpunkt, und Rota
tionsgeschwindigkeit und Scheibenabstand laBt sich dann ohne weiteres die 
Fluggeschwindigkeit ermitteln. 

Die Masse m des fliegenden Sporangiums betragt nach PRINGSHEIM
CZURDA = 0,011 mg; sie wurde mit Hilfe einer kleinen Drehwaage gemessen 1• 

Aus dieser Angabe und der GroBe der Fluggeschwindigkeit v laBt sich nach 

der Formel k = mvz auch die kinetische Energie des Geschosses bestimmen. 
Z 

Sie betragt rund 10,8 Erg bzw. II,IO-3 cm g-Gew. 1• 

(3) Schu(Jrichtung und Resultantengesetz. 
Werden die Sporangientrager nur durch eine Lichtquelle be

leuchtet, so schieBen sie mit ziemlicher Genauigkeit (vgl. Abb. 34 I) 
1 Die von PRINGSHEIM-CZURDA angewandte Nomenklatur fur die mecha

nischen GroBen ist nicht immer ganz deutlich. Was sie z. B. (1. c., s. 884) 
mit Kraftantrieb (Impuls) bezeichnen, ist eigentlich die BewegungsgroBe 
m . v, bzw. an anderer Stelle (1. c., S.900) die kinetische Energie. Diese 

wird, wenn man in die Formel m VZ fur m den Massenwert einsetzt, durch 
Z 

Erg (= cmz g sec-2) ausgedruckt (vg1. PRINGSHEIM-CZURDA, 1. c.). Setzt 
man jedoch fur m das Gewich t G der Masse ein, wobei die Beziehung gilt: 

m = 8 G 2' so wird die kinetische Energie in dem technischen 
9 I cmsec-

MaB (cm g-Gewicht) wiedergegeben, und zwar entsprechend der Gleichung: 
10,8 cm2 g . sec2 10,8 cm g 3 G' ht ( I E 

2 8 8 = II,IO- cm g- eWlc vg. BERT 1917, 
sec'9lcm 91 

S.zIIff.). 
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nach dieser Lichtquelle hin. PRINGSHEIM-CZURDA (\. c., S. 889) bilden 
SchuBbilder mit noch geringerer Streuung bei Einzelbeleuchtung au 
als VAN DER WEY (Abb. 34 I), vielleicht, weil uei ihnen die SchieG
bedingungen (Lichtstarke) noch giinstiger gewesen sind (siehe S. 387). 
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Abb. 34. Sporangien-SchuBfiguren bei Pi/obo/us, erhalten auf Glasplatten (siehe Text). SchieBrichtung 
horizontal, SchuBweite = 12 cm. Die verwendcten Lichtoffnungen sind in die einzelnen Bilder eingezeichnet. 
I: I ()£fnung von I qcm Fliiche. II (= Abb. 35 c): 2 Lichtoffnungen von 'I, qcm Flache, deren Abstand 
von Mitte zu Mitte = IO mm ist. III (= Abb. 35 d): Desgleichen 2 6ffnungen, jedoch im Abstand Vall 

12,5 mm. IV: Desgleichen 2 Offnungen, jedoch im Abstand von 15 mm. V: Desgleichen 2 6ffnungell, 
jedoch im Abstand von 55 mm. (Kach VAN DER WEY 1929.) 

Beleuchtet man cine Tragerkultur mittels zweier Lichtquellen, 
die nahe beieinander gelegen sind, so sieht man (Abb. 34 II, III), 
daB die SchuBrichtung im allgemeinen noch durchaus in der Richtung 
der Resultante der beiden Lichter gelegen ist. Erst wenn der Winkel 
zwischen diesen, gerechnet vom Standpunkt der Sporangiophoren 
aus, mehr als 70 betragt (Abb. 34 IV), findet man cine groGere Anzahl 
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Abb. 35. Analyse der SchuBbilder von PiZoboZus-Sporangien (vgl. Abb. 34) mit 2 Licht1iffnungen, in Frequenz
kurven dargestellt. Die Abszissen geben die vertikale Verteilung des SchuBfeldes in Millimeter an. Die 
Ordina ten stellen den Prozentsatz von der Totalmenge der aufgefangenen Sporangien (rechts von den Kurven 
angegeben) dar, bezogen auf die einzelnen Teile des SchuBfeldes. Die gestrichelten Kurven geben die rout
maBlic be Verteilung der Sporanglcn an; die ausgezogenen Kurven entsprechen jeweils der Summe der beiden 
gestrichelten Kurven. Die Unterbrechung in der dickenJ horizontaJen Linie oberhalb der einzelnen Kurven 
ist gleich dem Durchmesser und dem Abstand (rechts in Millimetern und Winkelgraden angegeben) der 

verwendeten LicbWffnungen. (Nach VAN DER WRY I929.) 

von Abschtisscn nach einem von beiden Lichtern hin als in Richtung 
der ResuItante. Bei groBem Winkelabstand (Abb. '34 V) werden fast 
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aIle Sporangien entweder nach der einen 0 d e r nach der anderen 
Lichtquelle abgeschossen. 

Der \Vert 7° ist der Grenzwinkel. Bei Verringerung des Winkels ist nach 
VAN DER WEY das Resultantengesetz nicht mehr giiltig. Dieser Wert von 
7° ist nur approximativ. JOLIVETTE (1914) fand einen Winkel von 71/2 °, 
PRINGSHE1M-CZURDA (1926, S.888) einen solchen von etwa II-12° . 

.I' Kleine +tlro8e-4 
- 4zw/ScI!en beitlen ticlrlern 

Bor-----------------------~~Z7.~ 

g0 4zwiscIJen 
rmn'mnmnrmnrtlnTTTTTrhrm!rrImrrm:!rrlJeirien LJclJkrn 

Abb. 36. Graphische Darstellung der bei verschiedenem Winkel zwischen zwei Lichtern auftretenden Ab· 
weichungen der SchuJ3richtungen von Pilobolus-Sporangientragern von der Resultante. "Kle!ne" Winkel 
sind die Abweichungen zwischen SchuBrichtung und Richtung des "richtenden" Lichtes. "GroBeu Winkel 
sind die Abweichungen zwischen SchuBrichtung und Richtung des "nichtrichtendenU Lichtes. Schraffiert 

sind die EinfluBgebiete der beiden Lichter. (Nach VAN DER WEY I929.) 

VAN DER WEY hat genauer untersucht, wie der Ubergang zwischen 
SchieBen in der Resultante und dem SchieBen nach einer von beiden 
Lichtquellen in quantitativer Beziehung vedauft. Analysiert man 
z. B. die in Abb. 34 I-V wiedergegebenen SchuBfiguren, so laBt sich 
feststeIlen, daB die Zahl der "Treffer", in Abhangigkeit von deren 
Entfernung zu dem Mittelpunkt der Lichter, auf einer Frequenz
kurve (Abb. 35) liegt. Bei Beleuchtung mit einem Licht stimmt der 
Gipfel der Frequenzkurve genau mit der Richtung des Lichtzentrums 
tiberein. Bei Beleuchtung mit zwei Lichtern treten zweigipflige Kurven 
auf, wobei die Gipfel bei kleinerem Winkelabstand zwischen beiden 
Lichtern fast in der Resultante zusammenfaIlen, bei groBerem Winkel
abstand jedoch mehr in der Nahe der einzelnen Lichtrichtungen 
liegen (Abb.35). Es wirken also bei kleinem Winkelabstand beide 
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Lichter gleichmaBig richtend auf die Stellung der Sporangientrager, 
bei groBerem Winkelabstand jedoch hauptsachlich nur eines der 
beiden Lichter ein. 

VAN DER WEY nennt im letzteren Fall den Winkel zwischen dem richten
den Licht und der SchuBrichtung "Kleinen Winkel", den zwischen nicht
richtendem Licht und SchuBrichtung aber "GroBen Winkel" und gibt 
auch eine graphische Darstellung von dem gegenseitigen Verhaltnis zwischen 
beiden Winkeln bei verschiedenem Abstand der zwei Lichter (Abb.36). 
Auf der Abszisse sind hier die Winkelabstande zwischen den Lichtern ein
getragen, auf der Ordinate die Abweichungen der SporangienschuBrichtung 
von der Richtung des "richtigen" Lichtes. Die durch die Schraffierung 
begrenzte Kurve unterhalb der Abszisse gibt jeweils die GroBe des "Kleinen 
Winkels" an, die dito begrenzte Kurve 
oberhalb der Abszisse die GroBe des 1,00r-....::,------------;r-~--,---
"GroBen Winkels". Ferner ist die Resul- o,eo 
tante eingetragen, sowie eine im Winkel t 
von 45 0 zum Koordinatensystem verlau- 0,60 
fende Gerade, die gleich der Summe If 0,'10 
von "Kleinem" + "GroBem" Winkel 

o 10 ;;0 .10 gO 50 60 
W!ilke/obsluno' 

ist, d. h. iibereinkommt mit dem Winkel- o,RO 
abstand der beiden Lichter. Diese letzte 
schrage Gerade wiirde der SchuBrichtung 
entsprechen, wenn die Sporangientrager 
genau entweder in der Richtung des 

Abb.37. Das Verhaltnis q der Wirkungen des 
nichtrichtenden Lichtes (x) und des richtenden 
Lichtes (y) auf die Stellung der Sporangien' 
trager von Pilobolus bei verschiedenen Winkel-

einen oder des anderen Lichtes zielen. 
1m iibrigen sieht man, daB bei Win

kelabstanden bis zu etwa 2 0 die GroBen 
und Kleinen Winkel fast dem Winkel 

abstanden von x und y. 
(Nach VAN DER WEY 1929). 

der Resultante entsprechen, d. h. es wird hier noch in Richtung der Resul
tante geschossen. Weiterhin werden Kleiner und GroBer Winkel groBer; bei 
etwa 4,7 0 Winkelabstand hat der Kleine Winkel seinen groBten Wert, der 
dann etwa 1,7 0 betragt. Er nimmt darauf wieder ab, wahrend der GroBe 
Winkel naturgemaB immer mehr zunimmt und bei 8 0 Winkelabstand der 
Lichter praktisch gleich diesem Winkelabstand ist. Das heiBt also, daB nun
mehr nur eines der beiden Lichter richtungsbestimmend fUr die Sporangien
trager ist, wobei der Kleine Winkel beinahe = 0 ist. 

Tragt man das Verhaltnis q zwischen Kleinem und GroBem Winkel in 
ahnlicher Weise in ein Koordinatensystem ein (Abb. 37), so bekommt man 
eine andere anschauliche Kurve, die bei 8 0 Winkelabstand nahezu die Abszisse 
erreicht hat, d. h. nunmehr ist praktisch der kleine Winkel = 0, und es 
wird in der Richtung des einen Lichtes geschossen. 

y) Atiologie der Abweichungen vom Resultantengesetz. 
Die Ursache fUr die eben besprochenen Eigenschaften der Spor

angientrager ist nach PRINGSHEIM-CZURDA und VAN DER WEY in 
dem Bau des Organs zu suchen. Dieses besteht, wie Abb. 33a, 38 
zeigen, aus einer oben blasenformig angeschwollenen, glashell durch
sichtigen Tragerzelle, auf der mit einer ganz kurzen durchsichtigen 
Kolumella das undurchsichtige Sporangium sitzt (vgl. PRINGSHEIM
CZURDA, 1. c., S. 869). Das Abschiei3en wird durch Kontraktion der 
Blasenwand bewirkt, so daB der Inhalt der Blase herausspritzt und 
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das auf der Kolumella nur ganz locker sitzende Sporangium weg
geschleudert wird. Die Kolumella selbst wird bei dem AbschieBen 
auch 10sgelOst, desgleichen fliegt ein groBer Teil. des Blaseninhaltes 
mit dem Sporangium mit. 

Fur die Einstellung des Sporangiumtragers in die Lichtrichtung 
scheint die Art der Beleuchtung der an der Basis der Blase liegenden 

Abb.38. Der Strablengang im 
Sporangientrager von Pilabolus. 
Punktiert: Strahlengang in einer 
HaUte des Tragers von parallel 
zu seiner Achse auffallendem Licht. 
Ausgezogen: Strahlengang von 
Licht, welches im \Vinkel von 7,3 0 

zur Tragerachse einfallt. 
Das undurchsichtige Sporangium 
ist schraffiert, das orangefarbige 
Pigment durch Punktierung dar
gestellt. (Nach VA"DER WEY 1929.) 

verschmalerten, trichterformigen Partie maB
gebend zu sein. Hier liegt, bei dem in 
Abb. 38 dargestellten, nach PRINGSI-IEIM
CZURDA (I. c., S. 898) manchmal nur sehr 
verwaschenen bzw. kaum aufzufindenden 
Pigment ring der obere Teil der nach Aus
bildung des Sporangiums tatigen Wachs
tumszone des Tragers. 

Fallt nun das Licht parallel zur Strahlen
achse auf den Sporangiophor, so wirkt, wie 
Abb. 38 zeigt, das undurchsichtige Spor
angium ahnlich wie cine Dunkelfeldblende 
beim ~V[ikroskop und gestattet nur den 
seitlich an ihm vorbeistreichenden Strahlen 
den Zutritt zu der durchsichtigen Blase. 
Deren Wande bestehen aus Chitin von dem 
Brechungsindex 1,525 (nach VAN DER WEY) 
und brechen die auffallenden Strahl en der
artig, daB der trichterformige basale Blasen
abschnitt gleichmaBig ringformig erleuchtet 
wird (Abb. 38, punktierter Strahlengang). 
Fallt dagegen das Licht in spitzem Winkel 
zur Organlangsachse auf das Sporangium 
samt Blase, so tritt, wie Abb. 38 zeigt, an 
der Basis der Blase eine einseitige Licht-
konzentration auf. 

Diese ortliche Lichtkonzentration fUhrt, 
wie VAN DER WEY (I. c., S. 75) wohl mit 

Recht annimmt, ahnlich wie bei Phycomyces zu einer ortlichen 
\Vachstumsbeschleunigung, und da sic an der lichtabgewandten 
Seite stattfindet, so wirkt sich die Wachstumsbeschleunigung in einer 
Krummung nach dem Lichte hin aus. 

Die Ansicht von PRINGSHEIM-CZURDA (I. c., S. 899), daB die Licht
konzentration auf der Lichtseite auftritt und hier zu einer Wachs
tumsverringerung fUhrt, entspricht, wie schon VAN DER WEY an
nimmt, wohl kaum den Tatsachen und wurde auch mit den analogen 
Erscheinungen beim Phycomyces-Sporangiophoren in Streit sein. Bei 
beiden Mucoraceen durfte vielmehr in gleichcr Weise langer ein
wirkendes Licht V 0 r de r Au s b i 1 dun g der Sporangien, also in der 
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I. vVaehstumsphase, waehstumshemmend, naeh der Ausbildung 
der Sporangien, also in der 2. Waehstumsperiode, dagegen wachs
tumsfordernd einwirken. 

Fiillt das Licht in einem weniger spitzen \Vinkel zur OrganHingsachse 
auf den Sporangientrager, so tritt zwar auch noch eine Lichtkonzentration 
infolge der Linsenwirkung der Blase auf, doch ist diese jetzt mehr nach dem 
Sporangium zu gelegen und beeinflu13t nicht mehr oder nur wenig die Wachs
tumszone des Tragers. Ein spitzwinklig zur Organlangsachse auffallender 
Strahl hat daher immer eine starker richtende Wirkung als weniger spitz
winklig auffallendes Licht. 

Fallen zwei versehiedene Liehtbundel sehr spitzwinklig auf, so 
ist der EinfluD beider Bundel ungefahr gleich groD, und es tritt Ein
stellung in die Resultante auf (vgl. S. 421). Bei zwei mehr stumpf
winklig auffallenden Bundeln konnte man zunaehst dieselbe Wirkung 
erwarten. Man muD aber bedenken, daD die Resultantenstellung 
gerade hier ein auDerst labiler Zustand ist, denn der Trager braucht 
infolge einer, wenn aueh nur sehr geringfugigen ~utationsbewegung 
nur etwas naeh der Seite des einen Strahlenbundels hinzuneigen, urn 
mit diesem Strahlenbundel einen spitzeren Winkel zu bilden, der 
dann jedoeh sofort viel starker riehtend wirkt als der stumpfere 
Winkel zu dem anderen Strahlenbundel. So bekommt daher das 
erste Bundel bald das Ubergewieht und wirkt sehlief3lich aHein 
richtend auf die SteHung des Tragers ein. Bei sehr kleinem Winkel
abstand zwischen beiden Lichtern maeht aber die ~utationsbewegung 
wenig aus, denn die Unterschiede in der Wirkung der etwas mehr 
und der etwas weniger spitzwinklig auffallenden Liehtbundel sind 
nunmehr zu gering1 . 

E. Theorie der Phototropismen. 
Vorbemerkungen. 

~achdem wir uns in dem vorhergehenden Kapitel D (ab I, S. 476) 
mit der Analyse besehaftigt haben, gelangen wir nunmehr zu der 
theoretisehen Betrachtung der Phototropismen. Es handelt sieh in 
diesem Absehnitt vor aHem urn die verschiedenen Erklarungen bzw. 
Erklarungsmoglichkeiten der phototropischen Erscheinungen. 

I. Historische Ubersicht. 
Unsere Betraehtung sei wieder mit einer historischen Ubersicht 

begonnen, \yeil sich mit dieser Darstellungsweise wohl am besten 

1 In Verbindung mit der hier beschriebenen Einwirkung kleiner Nuta
tionsbewegungen auf die Lichteinstellung der schie13enden Trager sei an die 
alte DARwINsche Auffassung (I, 1880/1881) von der Bedeutung der Circum
nutationen fUr die pflanzlichen Tropismen und deren spatere Variante, die 
Uberkrummungstheorie GRADMANNs (1921, 1926, 1927, 1930; vgl. auch NOLL 
1885) erinnert. 
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die Entwicklung der verschiedenen Theorien wiedergeben laf3t. In 
einig~~ Punkten werden wir dabei auf die fruher schon gegebe
nen Ubersichten (I, S_ 37Iff.; II, S.222ff.) zuruckgreifen kannen, 
die hier in allgemeiner Hinsicht ihre Erganzung erhalten. Yom 
allgemeinen Standpunkt aus gesehen, ist die Bearbeitung der 
Theorie des Phototropismus von folgenden beiden Grundfragen aus
gegangen: 

I. Wie ist die Art der Lichtwirkung? 
2. Was ist die direkte Ursache der Krummung? 

Wie aus der Analyse hervorgeht, ist aus dies en Problemen all
mahlich geworden: 

I . Welches sind die Eigenschaften des photosensiblen Systems 
in der Pflanze ? 

2. 1st die direkte Ursache der Krummung in einer Beein· 
flussung des Turgors, der Permeabilitat oder Viskositat des Proto
plasmas oder in den Anderungen der Zellwandeigenschaften zu 
suchen? 

Dabei sind beide Fragen verbunden durch die Frage: Welche 
Beziehungen bestehen zwischen ihnen und der Wuchshormonwirkung, 
und was ist der Anlaf3 zur Anderung des Langs- und Quertransportes 
de.s Wuchshormons.? 

Die historische Ubersicht solI nun sehen lassen, wie man von der 
allgemeinen Problemstellung zu der mehr prazisierten gckommen 
ist. Gleichzeitig ist dabei der Versuch gemacht, mit Hilfe der vorher
gehenden Analyse die vielen Kontroversen tiber Wachstum und 
Reaktionsform auf bestimmte Typen zuruckzufuhren. Damit ist es 
maglich, die heutige Lasung der prazisierten Fragen nicht mehr fur 
die verschiedensten Pflanzen gesondert geben zu mussen, da schon 
aus den Typen hervorgeht, welche Variante bei der Beantwortung 
der Probleme im einzelnen Falle anzubringen ist. 

In unserer Ubersicht werden auch die vor 1880 erschienenen 
Arbeiten uber Phototropismus behandelt, obwohl man in WIESNERS 
Monographie (I, 1878, S. 147-173 u. a. 0.; I, 1880) eine ausfuhrliche 
Besprechung derselben vorfindet. Wegen ihres Umfanges tritt aber 
in der WIESNERSchen Darstellung das Charakteristische der verschie
denen Theorien weniger deutlich hervor. Urn in dieser Beziehung 
eine bessere Ubersichtlichkeit zu gewinnen, bedienen wir uns im nacho 
folgenden einfacher Schemata und "Stichworte", welche hoffentlich 
deutlich genug das Wesentliche jeder einzelnen Theorie vor Augen 
fuhren. Ais Beispiel dafur sei hier gleich das Schema von der neuesten 
Auffassung (1935!) einer allgemeinen Theorie des Phototropismus 
wiedergegeben: 
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.I Auxin 

Krummung +- Wacbstum ~ Zd~~~~1~t= zonw=ddOhn'tkeit 

Au~transport 
ProtoPlasma'tnskositat ~«= Licht 

und -Stromung / 
T Tonoplasten-

urgor ~ permeabilitat 

'Ernahrung 
(Der doppelte Pfeil gibt jedesmal an, wie sich ein Autor den Licht

einfluB vorstellt.) 

a) Die alten Autoren vor DE CANDOLLE. 

Charakteristisch ist fur die geschichtliche Entwicklung der Theorie 
des Phototropismus der Parallelismus mit den Fortschritten der 
Morphologie. So war im 18. und im Anfang des 19. Jahrhunderts die 
feinere morphologisch-anatomische Analyse der Pflanzen noch nicht 
weit fortgeschritten. Deshalb erkHiren sich die damaligen Autoren 
die beobachteten phototropischen Erscheinungen auch einfach. Erst 
allmahlich fangen sie an, evtl. vorhandene Beziehungen zwischen 
Ernahrung, Wachstum und Krummung zu beachten. Noch spater 
werden dann die Zusammenhange zwischen den gesonderten physio
logischen Vorgangen klargelegt. 

1m iibrigen dachten und arbeiteten die alten Autoren nicht so primitiv, 
wie vielfach angenommen wird. So hat HALES (1727/1748, s. 24) bereits zur 
Wachstumsmessung von Stengeln und BHittern Marken angebracht. Ferner 
stellt er, sei es auch im Rahmen teleologischer Anschauungen, fest, daB bei 
Stengeln die Zone des maximalen Wachstums unterhalb der Spitze liegt und 
gleichzeitig die groBte "Duktilitat" aufweist. 

"Temperaturdifferenz." Der erste Autor, der eine wissenschaft
liche Erkliirung des Phototropismus bringt, ist RAY (1693; zit. bei 
MAST 1911). In seiner "Historia plantarum" stellt er sich auf den 
Standpunkt "Planta est corpus vivens non sentiens" und glaubt, 
das Hinwenden von Pflanzen nach einem Fenster dadurch erklaren 
zu konnen, daB an deren Licht- und Schattenseite eine Temperatur
differenz herrsche, welche einen Wachstumsunterschied mit sich 
bringe. RAY war es namlich schon bekannt, daB eine Temperatur
erhohung auch eine Wachstumssteigerung verursache, femer stiitzt 
er sich auf die Beobachtung von SHARROC, daB sich ein Stengel nach 
dem Teile eines Fensters kriimmte, in dem durch eine Offnung Luft 
einstromte. 

"Verdunstung." HALES (1. c.) nimmt dagegen an, daB die Kriim
mung durch eine starkere Verdunstung der Lichtseite entsteht, so 
daB hier Verkurzung auftritt: 

Kriimmung ~- Verdunstung «= Licht. 
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BONNET (1754/1803, S. 137) erklart die Kriimmung aIs FoIge von der 
W iirme der unmittelbar auf die Pflanzen fallenden Sonnenstrahlen. Gleich
zeitig widerlegt er HALES, weil sich auch Pflanzen unter 'Vasser phototropisch 
kriimmen. 

DU HAMEL (r758/1764, S. II3ff.) erkannte als erster, daB die photo
tropischen Erscheinungen an wachsende Pflanzenteile gebunden 
sind. Die Krummung ist nach ihm eine unmittelbare Folge der 
Lichtwirkung, welche cine Verkurzung an der Lichtseite hervor
rufen soli: 

Kriimmung ~- Wachs tum ~ Verkurzung (Lichtseite) «= Licht. 

AhnIiche Ansichten wie DU HAMEL haben v. HUMBOLDT (1793) und 
LINK (1808, S. 255), weIch letzterer indessen schon in Frage zieht, ob die 
Kriimmung nur durch Verkiirzung der Lichtseite cntsteht. 

KNIGHT (1812) war der erste, der den nega ti ven "Heliotropismus" ent
decktc, und zwar bei Ranken. Er gIaubt, daB die negative Kriimmung durch 
Ausdehnung der Lichtseite infoIge der Lichtwirkung entsteht. 

Inzwischen machte seit etwa r830 die morphologisch-anatomische 
Analyse der Pflanze weitere Fortschritte. Von nun an nehmen die 
verschiedenen Forscher dann auch als Erklarung der Krummungen 
entweder einen EinfluB des Lichtes auf den Zellinhalt oder auf die 
Zellwande an. Nachdem weiterhin v. MOHL (1846) das Protoplasma 
entdeckt hatte, wird bei der Lichteinwirkung auf den Zellinhalt auch 
schon ein Unterschied gemacht zwischen dem EinfluB des Lichtes 
auf das Protoplasma und dem EinfluB auf den Zellsaft (Turgor). 
Bei den zunachst folgenden Autoren sind dabei Ernahrung, Krum
mung und Wachs tum noch nicht verbundene Vorgange; uberdies 
sind die eben erwahnten Unterscheidungen zwischen den verschie
denen (moglichen) Lichtwirkungen noch ziemlich' verschwommen. 

c) DE CANDOLLE und die Zeit vor SACHS. 

DE CANDOLLE (II, 1832, S. I079; r835) spricht nunmehr als 
erster von "plantes heliotropes". Er sieht den Heliotropismus als 
cine Erscheinung des Etiolementes an (r809, S. I04; r835, S. 574). 
1m einzelnen gibt er folgende Theorie des Phototropismus (r832): 

"Ernahrung." An der Lichtseite bewirkt das Licht cine starkere 
CO2-Assimilation und gleichzeitig cine groBere Transpiration als an 
der Schattenseite. Dadurch \verden die Zellen an der Lichtseite 
fruher reif, es tritt eine erhohte Ablagerung mineralischer Bestand
teile auf und weiter ein verstarktes Verharten der Gewebe. Infolge
dessen bleiben die Elemente der Lichtseite im Langenwachstum zu
ruck, die der Schattenseite aber werden langer: 

Kriim- Wachs- / Lichtseite } Ernah- f CO2-Assimilation,} - L' ht 
~ \S h t 't +- l T .. «- ~c . mung tum c at ensel e rung ransplratlOn 
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Sowohl DE CA:\DOLLE (1835, s. 574) als auch urn diese Zeit DUTROCHET 
(1833, S. 413; 1837, S. 70) sind der Ansicht, da/3 positiver Phototropismus nur 
bei solchen Pflanzentcilen vorkommt, die Chlorophyll enthalten 1. 

Indessen widerspricht schon PAYER (1844) diesen Beziehungen zwischen 
Chlorophyllgehalt und Krummung, weil er sieht, da/3 das Vorhandensein von 
Chlorophyll ofters mit einem Geradebleiben der Pflanzen zusammenfallt 
bzw. vice vcrsa. 

DUTROCHET (1846) zieht darauf auch auf Grund gewisser Versuche von 
DURAND (1846) seine eben erwahnte Ansicht, da/3 das Hinneigen zum Lichte 
nur an chlorophyllhaltigen Pflanzenteilen vorkomme, zuruck. Die Theorie 
von DE CAI'WOLLE verwirft DUTROCHET - wie ubrigens spater auch v. MOHL 
(siehe weiter unten) - auf Grund eines fruhcr von ihm (DUTROCHET 1837, 
S. 72ff.) gemachten Versuches: bei phototropisch gekrummten Stengeln 
von Medicago sativa krummt sich beim Halbieren rechtwinklig zur Krum
mungsebcne die konkavc Lichtseite noch starker, wahrend sich die konvexc 
Schattenseite selbst gcradestreckt. Aus dem Ergebnis dieses Versuchcs 
zieht nun DUTROCHET den Schlu/3, da/3 beim Zustandekommen der Krum
mung nur die Lichtscite beteiligt sei. Er entwickelt jetzt cine neue Theorie 
des Phototropismus, welche fUr das verschiedene phototropische Verhalten 
von \Vurzeln und Stengeln anatomische Differenzen dieser Organe verant
wortlich macht. 

"Anatomische Differenzen, Zellinhalt." DUTROCHET (1846; siehe 
auch 1843) glaubt, daB die Kriimmungen durch eine Kontraktion des 
Zellinhaltes der vom Lichte getroffenen Zellen des "tissu cellulaire" 
an der Lichtseite entstehen, wobei diese, auf Ve r dun stu n g 
zuriickzufiihrende Kontraktion mit Zunahme der ZellgroBe ebenfalls 
groBer sein soli. Da nun seiner Ansicht nach allgemein bei Stengeln 
die GroBe der Zellen von auBen nach innen abnimmt, bei Wurzeln 
aber zunimmt, so kommt es im ersten Fall zu positiven, im letzten 
Fall aber zu negativen Kriimmungen 2; 

K .. { Verdunstung des Zellinhaltes je nach { L' ht 
rum mung -<- Z II .. 13 . d L' h h"If «= lC • e gro e III er IC tate 

Die phototropischen Krummungen von Stammen kommen nach DUTRO
CHET dadurch zustande, daB der von der chlorophyllhaltigen Rinde (tissu 
fibreux) im Sonnenlicht durch CO2-Zerlegung ausgeschiedene Sauerstoff von 
dem Holze an der Lichtseite starker als an der Schattenseite absorbiert wird. 
Infolge dieses Umstandes trMe eine relativ starkere Oxydation an der Licht
seite ein, die wiederum ein konkaves Hinkrummen der Stamme zum Licht 
bedinge 2 • 

1 DUTROCHET meint z. B. den positiven Phototropismus von chlorophyll
haltigen Wurzeln so erklaren zu konnen, daB diese an der Lichtseite mehr 
respirieren, wodurch dann eineVerkurzung auftritt (siehe dazu S. 360, Anm.). 

2 Schon in seinen 1837 publizierten Memoires glaubt DUTROCHET (S.76, 
86), daB (dazu) auf der Lichtseite noch eine durch die Erzeugung von O 2 

(infolge von Assimilation in den grunen Gewebepartien) hervorgerufene ver
starkte Atmung bzw. "oxigenation" auftrete, durch die besonders das Rinden
gewebe (tissu fibreux) verkiirzt wurde. DUTROCHET druckt indessen in 
dieser Arbeit seine theoretischen Ansichten oftmals unklar aus; so sagt er 
z. B. auf S. 94, daB bei Wurzeln, die sich nur wegen ihres Geotropismus 
zur Erde krummen, die GroBe der Zellen ebenfalls von auBen nach innen 
a b n i m m t, wahrend er spater (siehe oben) behauptet, die ZellgroBe der 
Wurzeln nehme von auBen nach innen z u. 
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"Zellstreckung." SCHLEIDEN (1846, S. 543) spricht urn dieselbe 
Zeit die Ansicht aus, daB der Phototropismus der Keimpflanzen auf eine 
ungleiche Streckung der Zellen von Licht- und Schattenseite zuriick
gefiihrt werden miisse. Experimente dariiber fiihrt er nicht aus. 

v. MOHL (1851, S.297) lehnt sowohl die Theorie von DE CANDOLLE als 
auch die von DUTROCHET abo Die erstere auf Grund des oben erwahnten 
Versuches von DUTROCHET und in Ubereinstimmung mit dessen irrtiimlichen 
Interpretation davon. Die DUTROCHETsche Theorie verwiift er mit Recht 
aus dem Grunde, wei! das von DUTROCHET angenommene umgekehrte 
GroBenverhaltnis zwischen auBeren und inneren Zellen von Wurzeln und 
Stengeln in Wirklichkeit iiberhaupt nicht existiert. Die den Phototropismus 
von Stammen betreffende Theorie von DUTROCHET halt er deshalb fiir un
richtig, weil im sauerstofffreien Raum keine phototropischen Kriimmungen 
vorkommen sollen. 

"Dehnbarkeit, Elastizitat, Zellwand." HOFMEISTER (1860) ge
braucht als erster die Ausdriicke "positiver und negativer Helio
tropismus". Aus mit Blattern von Hedera Helix und Tropaeolum 
gemachten Versuchen zieht er den SchluB, daB DUTROCHETS Theorie 
von der V crkiirzung der Lichtseite bei sich positiv kriimmenden 
Pflanzenteilen verkehrt sei. Vielmehr beruhe die Kriimmung auf 
durch LichteinfluB bewirkten Veranderungen der Dehnbarkeit und 
Elastizitat der auf der Licht- bzw. Schattenseite gelegenen Gewebe
partien: 

Kriim-l Wachs- Zellwand- Zellwanddehnbarkeit, } L· h 
J ~ ~ d h - W d 1 .... «= Ie t mung tum e nung an e astlzltat . 

HOFMEISTER (vg1. seine, 1867 (I), S. 288ff. beschriebenen Versuche mit eine 
Zelle dicken Zellfaden von Nitella) sieht also nicht wie DUTROCHET den 
Zellinhalt, sondern vielmehr die Zellmembran als denjenigen Gewebe
bestandteil an, von dem die heliotropische Kriimmung ausgeht. Mit DE CAN
DOLLE stimmt er jetzt auch insofern iiberein, als er gleichfalls der Ansicht 
ist, daB die Schattenseite bei der Kriimmung beschleunigt wachst (1. c. 
S.290, Anm.), und daB sich deren Gewebe gewissermaBen im Etiolement 
befindet. 

Urn diese Zeit hatte SACHS mit seinen Publikationen begonnen, 
in denen unter anderem auch vom Phototropisrnus die Rede ist. 
Ehe wir darauf eingehen, besprechen wir noch einige andere Autoren, 
deren Untersuchungen fUr die Entwicklung der SAcHsschen Theorie 
des Phototropisrnus von Bedeutung gewesen sind. 

c) SACHS und seine SchUler und WIESNER. 
Zunachst sei nochrnals darauf hingewiesen, daB seit der Wider

legung der DUTROCHETschen Theorie (siehe oben) durch v. MOHL 
und insbesondere HOFMEISTER der eine Punkt der DE CANDOLLEschen 
Theorie nunmehr in Zukunft durchwegs anerkannt wird: Die photo
tropische Kriirnrnung ist eine Wachsturnserscheinung und 
entsteht durch eine Wachsturnsdifferenz zwischen Licht-
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und Schattenseite, bzw. durch ungleiches Wachstum von 
beiden Seiten. 

Um die Frage, in welcher Weise das Licht die Pflanzen durch
setzt, hatte man sich bisher nicht gekummert, es wurde als selbst
vershindlich vorausgesetzt, daB an der Schattenseite weniger Licht 
vorhanden sei als an der Lichtseite. 

"Lichtkonzentration." Die erste Erorterung, die auf diesen 
Punkt mehr Bezug nimmt, ruhrt von v. WOLKOFF (zit. bei HOF
MEISTER 1867, S. 293; SACHS 1874, S.810) her, einem Schuler von 
SACHS. v. WOLKOFF stellte bei den Luftwurzeln von Chlorophytum 
comosum (vgl. I, S. 391 und III, S. 364) bei einseitiger Beleuchtung 
eine durch Brechung an der Organwand hervorgerufene Lichtkonzen
tration auf der Schattenseite fest und glaubt, daB infolge der so 
verursachten starkeren Beleuchtung der Schattenseite daselbst eine 
Wachstumsverlangsamung auftritt. Infolgedessen sei der negative 
Phototropismus dieser und ahnlich gebauter Organe nichts anderes 
als eine besondere Form des positiven Phototropismus. 

In anderen Fallen aber (z. B. bei alteren Trieben von Hedera Helix und 
Tropaeolum majus) solI der negative Phototropismus eine Folge von ver
starkter Assimilation auf der Lichtseite und daraus resultierendem, langer an
haltendem Wachstum dieser Seite sein, d. h. V. WOLKOFF glaubt hier nur 
an eine indirekte, tiber die Ernahrung gehende Wirkung des Lichtes (vgl. 
SACHS 1874, S.728). 

"Transversalphototropismus." Der erste, der dann die Bedeu
tung der Lichtrichtung und der Polaritat1 fur den Phototropismus 
scharfer hervorhebt, ist ein anderer Schuler von SACHS, A. B. FRANK 
(I, 1870), der Begrunder der Theorie des Transversalphototro
pismus (Naheres siehe I, S.419). Nach ihm haben bei den sich senk
recht zur Richtung des auffallenden Lichtes einstellenden Blattern 
"die wachsenden Zellhaute eine Eigenschaft, welche denen aller nur 
mit gemeinem Geotropismus und Heliotropismus ausgerusteten 
Organe durchaus abgeht". 

"Polaritat. Lichtrichtung." Den Zellen transversalphototropi
scher Organe solI eine Pol a r ita t zukommen, der zufolge die Durch
leuchtungsrichtung bestimmend einwirke, und zwar auf die Weise, 
daB jeder Lichtstrahl, welcher derartige Zellmembranen in der Organ
rich tung von der Basis bis zur Spitze durchdringt, eine von der 
Vorder- nach der Hinterseite fortschreitende Abnahme des Langen
wachstums hervorruft, hingegen ein Lichtstrahl, welcher in umge
kehrter Richtung die. Zellwande durchsetzt, eine gerade umgekehrte 
Wirkung aufweist. Das Schema der FRANKschen Theorie lautet: 

Kriimmung +- Wachs tum +- Polaritat «= Lichtrichtung +- Licht. 

1 Nicht mit Polarisation zu verwechseln. Beztiglich des Unterschiedes 
zwischen beiden Begriffen siehe S. 402. 
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(Vgl. dazu das auf S. 402 bei der Besprechung der SAcHsschen 
Theorie des Phototropismus gegebene Schema.) 

"Turgor - Wachstumstheorie." DE VRIES (I, 1871), ebenfalls 
Schuler von SACHS, hat (vgl. I, S. 419) bald darauf nachgewiesen, daD 
die FRANKsche Theorie des Transversalphototropismus unrichtig sei. 
1m ubrigen beschaftigt sich DE VRIES kaum eingehender mit dem 
Phototropismus, wohl aber ausfuhrlich mit der Mechanik des V\'achs
tums. In I, S. 524 haben wir schon seiner Ansichten daruber Er
wahnung getan. Sic beruhen auf der \Vachstumstheorie von SACHS 
(1874, S. 762; I, 1887, S. 577), "daD der Turgor wenn nicht die einzige, 
so doch cine der wichtigsten Ursachen des Flachenwachstums der 
Zellwande ist". Denn "die Zellwande wachsen nur dann in die Flache, 
d. h. die Organe verlangern und verbreitern sich nur in dem MaDe, 
als das im Innern der Zellen enthaltene \Vasser dahin strebt, die 
Zellwande nach auDen zu drucken oder zu spannen." ... "Der Turgor 
wurde nun sofort aufhoren, wenn das Wachstum der Zellwand durch 
Einlagerung neuer Substanzteile in dieselbe (Intussuszeption im Sinne 
der NAGELISchen Micellartheorie 1) den Umfang wirklich annahme, der 
ihr durch die Dehnung aufgenotigt worden ist; allein indem die Zell
wand an ,Umfang wachst, wird immer neues Wasser in die Zelle auf
genommen, alich die schon gewachsene Wand wird wieder gedehnt, 
und so bleibt die Turgorspannung auch in der wachsenden Zelle 
erhal ten" . 

Zu dieser Wachstumstheorie hat nun DE VRIES (1877, 1879, 1880a)ein 
groBeres Versuchsmaterial geliefert; daB Langenwachstum auf Turgor
dehnung beruht, beweist er auf folgende 2 Weisen: 

1. Wenn man den Turgor aufhebt (dUTCh Plasmolyse), bevor die Intussus
zeption die Dehnung irreversibel gemacht hat, so geht die Kriimmung zuriick. 

2. Wenn man den Druck des Zellinhaltes erhoht (z. B. durch Wasser
injektion), so verstarkt sich die Kriimmung. Das letztere trifft z. B. bei 
Ranken zu. 

Bei der phototropischen Krummung nimmt DE VRIES analog zu 
dem eben Gesagten eine starkere Turgorkraft in der Schattenhalfte 
an. 1m ubrigen sei nochmals darauf hingewiesen (vgl. I, S. 525), daD 
DE VRIES nicht so bestimmt wie SACHS die Turgorerhohung als einzige 
Ursache des Wachstums ansieht. 

" Indifferenzbegiff." N. j. C. MULLER (I, 1872, S.59) stellt 
zuerst die These auf, daD jeder phototropisch krummungsfahige 
Pflanzenteil, je nach der auf ihn fallen den Lichtintensitat, positiv 
oder negativ phototropisch, bei einer gewissen mittleren Intensitat 
aber indifferent ist (vgl. dazu II, S.256ff. u. III, S.406). 

Den positiven Phototropismus erklart MULLER im Sinne DE CANDOLLEs 
durch verstarktes Wachstum der etiolierten Schattenseite. Fiir den negativen 
Phototropismus kann die DE CANDOLLEsche Ansicht nicht zutreffen; dieser 
ist seiner Meinung nach "eine Folge der von dem Lichte nach der Schatten
seite abnehmenden Assimilation oder Disgregation der groBten Masse". 

1 Siehe NAGELI-SCHWENDENER 1867, S. 424ff. 



Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. III. 401 

)J"unmehr kehren wir zu SACHS zuriick. In seinen friiheren Arbeiten 
(z. B. 1873 a, 1874) stand dieser unter dem EinfluB von HOFMEISTER 
(siehe S. 398), huldigte also "einer modifizierten DE CANDOLLEschen 
Theorie. 

"Lichtwirkung auf das Protoplasma." In diesem Sinne erortert 
er (1874, S. 806) neben der Moglichkeit der direkten Wirkung des 
Lichtes auf die Zellwand auch den Fall, daB die Lichtwirkung 
indirekt durch das Protoplasma bzw. das Hervorbringen chemischer 
Effekte in demselben (keine Assimilation!) oder gar durch chemische 
Veranderungen des Zellsaftes auf die Zellwand iibertragen wird. 
Ferner spricht er die Vermutung aus (1. c., S.807), daB das Licht 
auf der Lichtseite das Dickenwachstum der Zellhaute begiinstige 
und hierdurch ihre Dehnbarkeit unter dem EinfluB des Turgors 
vermindere, so daB sie dann langsamer wachsen1• SACHS meint, daB 
sich auf diese Weise auch gut der Phototropismus einzelliger Zell
reihen (Vaucheria, Nitella) erklaren lieBe: 

K .. W h t Zellwanddehnbarkeit L' ht rummung ..- ac s urn Z 11 d' «= U . ever lckung 

Die Ansicht von N. J. C. MULLER (siehe oben) fiber die Abhangigkeit der 
Richtung des Phototropismus (ob positiv oder negativ) von der Lichtinten
sitat wird von SACHS nicht geteilt. Er glaubt vie1mehr (1874. S. 810). daB 
man zweierlei Zellen, positive heliotropische und negative heliotropische. an
nehmen mfisse, von denen die ersteren durch das Licht im Langenwachstum 
gehindert, die 1etzteren aber gefordert werden. 

1m iibrigen meint er, daB man die einzelnen Fragen des Photo
tropismus genauer untersuchen miiBte. Vor allem ware seiner An
sicht nach noch zu entscheiden, "ob das Licht nur dann auf die Zell
haute wirkt, wenn die Richtung der Strahlen schief steht zur Langs
achse des Wachstums". Nach SACHS (1874, S.806) lassen namlich 
"die verschiedenen Erscheinungen des positiven Heliotropismus in 
der Tat der Annahme Raum, daB Lichtstrahlen, welche die Zell
haut in ihrer Langsrichtung durchsetzen, das Wachstum nicht beein
trachtigen, wahrend sie urn so starker wirken, je mehr sich ihr Ein
fallswinkel zur Langsachse des Organs einem Rechten nahert, je mehr 
also die transversalen Schwingungen der Atheratome selbst in die 
Flachenrichtungen der Haut fallen". 

"Lichtrichtungstheorie." In dieser Anschauung von SACHS findet 
man bereits den Keirn von dessen spateren Gedankengangen iiber 

1 WIESNER (I, 1880, S. 18) erwahnt SACHS a1s Vertreter der Ansicht, daB 
der Phototropismus mit einer Turgorsteigerung in der Schattenhalfte 
des Organs verbunden sei. Diese Vorstellung ist zu positiv ausgedruckt; 
SACHS hat woh1 die Turgortheorie des Wachstums vertreten, jedoch durchaus 
nicht besonders betont (vgl. das oben Gesagte), daB nun immer durch das 
Licht auf der Schattenseite zuerst eine Turgorsteigerung hervorgerufen 
wiirde. 

Ergebnisse der Biologie XII. 26 
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die Bedeutung der Lichtrichtung ftir die Erklarung des Phototro
pismus, wie sie besonders scharf in den "Vorlesungen tiber Pflanzen
physiologic" (I, 1887, S. 736) formuliert sind. SACHS hat hier die 
Ansichten der Periode von 1874 vollig fallengelassen, w'enn er sagt: 
"daB Geotropismus und Heliotropismus als Reizerscheinungen auf
zufassen sind", und "daB es sich bei den heliotropischen Krtim
mungen gar nicht darum handele, daB die eine Seite des Pflanzenteils 
sHi.rker als die andere beleuchtet sei, daB es vielmehr nur auf die 
Richtung ankomme, in welcher der Lichtstrahl die Pflanzensubstanz 
durchsetzt" 1: 

.. Zellwand- Zellwand- Licht- . 
Krummung ~ d h +- d h b k' +- . h «= Lzcht. e nung e n ar elt rIC tung 

Hiermit findet sich in der Literatur zum erstenmal der Gegen
satz Lichtrichtung-Lichtabfall, und gleichzeitig tritt der 
Begriff der "Polarisation" 2 in die Erscheinung, obwohl SACHS seIber 
dies en Terminus noch nicht gebraucht. Wir erwahnen aber die 
Polarisation deshalb, weil sic uns spater immer wieder in Verbindung 
mit der "Lichtrichtungstheorie" entgegentreten wird. 

Wahrend vor SACHS aIle Autoren die Differenz der Lichtintensitat an 
Licht- und Schattenseite fUr das MaBgebende gehalten hatten, wobei das 
Licht seIber auf irgendwelche physikalisch oder chemisch verstandliche 
Weise einen EinfluB ausiibt (vgl. SACHS' eigene, S.401 zitiertenAnsichten!), 
wird von nun an immer wieder der Begriff der Polarisation und der Reiz
begriff dann herangezogen, sobald der Zusammenhang zwischen Lichtwirkung 
und Kriimmung weniger iibersichtlich wird 3. 

In Verbindung mit der SAcHsschen Theorie ist noch auf die Arbeit 
seines Schtilers H. MULLER [Thurgau] (1876) einzugehen. Dieser 
zeigte, daB die phototropische Kriimmung mit der Zunahme des 

1 Einige Zeilen spater (I, 1887, S. 736) heiBt es: "daB die heliotropische 
Wirkung dadurch hervorgerufen wird, daB die Lichtstrahlen das Pflanzen
gewebe oder auch nur einzelne Zellen in einer bestimmten Richtung 
durchsetzen, wobei allerdings die intensiveren Strahlen durch ihre Richtung 
entscheidend wirken". 

2 Der Begriff Polarisation ist wohl zu unterscheiden von dem durch 
FRANK (siehe S. 399) gebrauchten Begriff Polaritat. Polarisation ist eine, 
durch einen voriibergehenden auBeren Faktor induzierte, ebenfalls nicht 
standig andauernde Polaritat. 

3 Dieser Umstand hat wohl auch SACHS (neben der gleich noch zu er
wahnenden Untersuchung von MULLER [ThurgauJ) dazu gebracht, die 
DE CANDOLLEsche Theorie zugunsten der Lichtrichtungstheorie zu ver
lassen. Bereits 1874 (S.809, 810), entschiedener jedoch 1887 (S. 735), macht 
er darauf aufmerksam, daB verschiedene FaIle von negativem Phototropis
mus schwer mit Hilfe der DE CANDOLLEschen Theorie zu erklaren seien. Es 
handelt sich dabei vor allem urn das von SCHMITZ (1843) studierte Verhalten 
der Rhizomorphen von Armillaria (Rhizomorpha), den von PFEFFER (I, 
1871) untersuchten negativen Phototropismus der Rhizoiden von Marchantia, 
einige Beispiele von Wurzel-Phototropismus, die ebenso wie einige weitere 
Resultate von mit Hedera-Internodien angestellten Versuchen nicht mit der 
v. WOLKoFFschen Theorie (siehe S. 364) in Einklang zu bringen sind. 
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i'reigungswinkels der Strahlen von 0-900 wachst, fuhrte das aber als 
Beweis fur die Lichtrichtungstheorie von SACHS an, und erkannte 
nicht, daB es sich um die Zunahme der physiologisch wirksamen 
Intensitatsdifferenz bzw. die Zunahme der auffallenden Intensitat 
proportional dem Sinus des Neigungswinkels handelt (S. 458ff.). 

Von PFEFFER bringen wir hier nur seine fruheren Ansichten uber 
den Phototropismus und berucksichtigen seine spateren Anschauungen 
an anderer Stelle (siehe S. 409). 1875, S. 63 stellt er fest, daB die 
auf einseitige Lichtwirkung hin erfolgenden Bewegungen der gefie
derten Leguminosenblattchen (vgl. I, S. 370) phototropischer Natur 
seien und ohne Wachstum zustande kamen. 1877, S.207ff. unter
scheidet er zwischen positivem Heliotropismus "einzelliger Objekte" 
und positivem Heliotropismus von Geweben von ein- und mehr
zelligen Organen, wobei er wie HOFMEISTER (1867, siehe S. 398) 
und SACHS (siehe S_ 401) fur die einzelligen Organe eine Turgor
wirkung ablehnt und eine Lichtwirkung auf die Zellwande beftir
wortet. Bci mehrzelligen Pflanzenteilen solI dagegen die Krummung 
durch Turgorunterschiede entstehen, indem der Turgor an der kon
kaven Seite kleiner ist als an der konvexen: 

K .. Wachs- Zell- T (P b·l· .. ) L· h rummung ~ ~ d h ~ urgor ~ ermea 1 Itat «= u t. 
tum e nung 

Die Frage, ob bei dem Zustandekommen des Phototropismus vielzelliger 
Organe auch die Zellwand eine Rolle spielt, diskutiert PFEFFER (ISn) nicht 
ausdriicklich, wohl aber deutet er an, daB vielleicht an der Kriimmung eine 
ungleiche Verdickung der Zellwande (siehe S. 401) beteiligt ist. Ferner halt 
er es fUr moglich, daB durch einseitige Beleuchtung eine ungleiche Verteilung 
des Protoplasmas induziert werden konnte, wodurch dann wiederum das 
Wachstum der Membran ungleich beeinfluBt wiirde. 

Ahnliche Gedankengange fanden wir (siehe S. 401) schon bei SACHS vor. 
1m iibrigen aber ist PFEFFER der Ansicht, daB die Lichtrichtungstheorie im 
Sinne von SACHS und H. MULLER (siehe Dben) unzutreffend sei, wie er es 
auch im Gegensatz zu SACHS durchaus fiir moglich halt, daB ein und das
selbe mehrzeUige Organ positiven und negativen Phototropismus aufweisen 
konne. 

Hier sei gleich STRASBURGER (1878, S. 71) erwahnt, der fiir vielzellige 
Organe der PFEFFERschen Turgortheorie des Phototropismus (siehe oben) 
huldigt. Der primare EinfluB des Lichtes erstreckt sich aber nach STRAS
BURGER nur auf das Protoplasma und nicht, wie es PFEFFER auch fUr moglich 
halt, auf die Zellwande. 

VINES (1878), ein Schuler von SACHS, ist der erste, der Phyco
m yces- Sporangientrager, also ein einzelliges Ob jekt, als Versuchs
pflanze benutzt. 

In Anlehnung an die Micellartheorie und die alteren Anschau
ungen von SACHS (S. 401) glaubt VINES, daB das Licht hauptsach
lich auf die die Zellwande bedeckende Protoplasmalage wirktl, da
gcgen nicht unmittelbar auf die Zellwande seIber. VINES halt diese 

1 VINES meint, daB das Licht das Auseinanderweichen der Protoplasma
micellen beim Wachstum verhindere. 

26* 
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Annahme fur Phycomyces deshalb fur zutreffend, weil die Licht
wirkung zu schnell verlaufe, als daD eine unmittelbare Beeinflussung 
der Wand erfolgen konne. 

Ein- und mehrzellige Pflanzen verhalten sich nach VINES gleich: 

Kriim- Wachs- Zellwand- Protoplasma- Protoplasma- L· ht 
~ ~ ~ ~ . «= IC • 

mung tum dehnung dehnung dehnbarkelt 

"Osmotisch wirksame Stoffe." Eine ahnliche Ansicht wie bei VINES 
findet man auch bei GODLEWSKI) vertreten. Dieser nimmt indessen fiir 
andere Falle der Retardation des Langenwachstums an, daB dabei auch 
eine direkte Verminderung der Zellwanddehnbarkeit durch das Licht 
beteiligt sei (S. 398, 401: SACHS, HOFMEISTER). Beim negativen Phototropis
mus sollen nach GODLEWSKI unter LichteinfluB endosmotisch wirksame 
Stoffe entstehen, we1che zur Erh6hung des Zellturgors und damit zum Wachs
tum beitragen. 

Diese zuletzt genannte Theorie wurde schon zuvor von BERT (1878) 
etwas modifiziert fiir den positiven Phototropismus ausgesprochen, denn 
dieser nahm an, daB die Ursache fiir die Kriimmung in einer Zerst6rung 
der Glukose in den Zellen der Lichtseite beruhen solle. 

DARWIN (I, 1880/1881) haben wir bereits in I, S.373 erwahnt 
als den ersten Forscher, der die Beobachtung machte, daD man bei 
den Gramineen-Koleoptilen zur Erzielung einer phototropischen 
Krummung im basalen Teil der Pflanze nur die Spitze zu beleuchten 
braucht. 

1m iibrigen fiihrt DARWIN - ganz im Sinne seiner Evolutionstheorie -
alle Kriimmungsarten auf eine Bewegungsgrundform, die sog. Circum
nutation en, zuriick, von denen der Phototropismus 1 z. B. auch nur eine 
Sonderform darstelle. Dieser entsteht, wie DARWIN (1881, S. 373) annimmt, 
dadurch, daB die Lichtintensitatsdifferenz an entgegengesetzten Seiten der 
Pflanze die Nutationen modifiziert und so zur tropistischen Reaktion fiihrt. 

In bezug auf den Mechanismus der Circumnutationsbewegungen 
ist DARWIN (I, 1881, S.2) ein Anhanger der DE VRIEsschen Turgor
theorie des Wachstums (siehe S. 400): 

K .. Wachstum Turgor- Substanzleitung Photo-
rum-~ (Circum- ~ ande- ~ (Xervenleitung, ~ chemische «= Licht. 

mung nutation) rung "Brainfunction") Substanz 

Zu diesem Schema ist zu bemerken, daB DARWIN zwar glaubt, daB das 
Licht auf die phototropischen Pflanzenteile "in nahezu derselben Art und 
Weise wie auf das Nervensystem der Tiere, also wie ein Reiz wirkt" (1881, 
S. 393, 416), damit aber keineswegs das Vorhandensein kausal nicht erkHir
barer Faktoren oder Mechanismen annimmt (1881, S.4IS). 

Wie wir gesehen haben, beschaftigen sich die Autoren bisher 
hauptsachlich mit der Frage nach dem Reaktionsmechanismus. 
Es ist das Verdienst von WIESNER (1,1878/1880, 1881), neb en diesem 

1 Beziiglich der DARwINschen Terminologie sei daran erinnert, daB 
DARWIN fiir positiven Phototropismus den Ausdruck "Heliotropismus", 
fiir negativen Phototropismus den Ausdruck "Apheliotropismus", fiir Trans
versalphototropismus den Ausdruck "Diaheliotropismus" gebraucht. 
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Problem auch deutlich die Frage nach der Art der Lichtwirkung, 
bzw. den quantitativen Beziehungen zwischen Lichtfaktor und Reak
tion (Ges'etzmaBigkeiten der primaren Prozesse) gestellt und einen 
Versuch zu ihrer Beantwortung gemacht zu haben. 

Sowohl positiver als auch negativer Phototropismus sind nach 
WIESNER Wachstumserscheinungen, welche durch das Licht einseitig 
beeinfluBt werden. Ersteres ergibt sich unter anderem daraus, daB 
die Krlimmungen nur in 02-haltiger Atmosphare auftreten konnen 
(I, 1878, S. 201; I, 1881, S. 34). Die einseitige hemmende Lichtwirkung 
auf das Langenwachstum (S. 335, 340) beruht auf dem "Lich tun ter
schied an Vorder- und Hinterseite des Organs" (I, 1881, S.481). 

"Lichtintensitat und ReaktionsgroBe." Zwischen Lich tin ten
sit a t und phototropischem Effekt findet man quantitative Bezieh
ungen: bei ganz schwacher Intensitat bleibt der Phototropismus aus. 
Nimmt die Intensitat ZU, so wird auch die Krlimmung groBer, bis 
bei einer optimalen Intensitat die maximale Krlimmung erzielt wird. 
Bei noch hoheren Intensitaten nimmt die Krlimmung wiederum abo 
Auf die Bedeutung der Lichtmenge (J. t) flir die GroBe der Krlim
mung hat WIESNER auch schon hingewiesen. So stellt er (I, 1880, 
S. 24) sich Z. B. die Frage: "Welche kleinste Lichtmenge ist zur Her
vorrufung eines bestimmten heliotropischen Effektes erforderlich?" 
Er beobachtet, daB sich Keimlinge von Lepidium sativum nach 
Beleuchtung mit 25 Min .. I Normalflamme 2 (r = 2 m) bei 18 bis 
20° C deutlich krlimmen (1. c., S.25). Bei einer nur 8 Min. 20 Sek. 
langen Beleuchtung krlimmten sich aber nur 12 % der Pflanzen deut
lich. Dieses ist wohl die erste, in der Literatur erwahnte Bestimmung 
eines Schwellenwertes (siehe S. 465). 

"Photomechanische Induktion." Die beim Phototropismus statt
findenden Primarprozesse vergleicht WIESNER (I, 1878, S. 205 ff.) 
mit den photochemischen Prozessen, wie sie nach BUNSEN-RosCOE 
bei der Verbindung von Cl2 und H2 zu 2 HCI unter EinfluB des Lichtes 
auftreten. Der dort entdeckten photochemischen Induktion stellt 
er beim Phototropismus die "photomechanische Induktion" entgegen. 
"Wie bei der photochemischen Induktion die Moleklile von Chlor 
und Wasserstoff trotz der Einwirkung des Lichtes eine Zeitlang 
passiv nebeneinander bleiben, als beHinden sie sich im Finstern, so 
verhalten sich die Moleklile (oder Moleklilgruppen) wachsender 

1 WIESNER (I, 1880, S. 8) war der erste, welcher den Lichtabfall in vollig 
etiolierten und schwach vorbelichteten Keimlingen photographisch-photo
metrisch bestimmte. Er fand erstere fiir Licht durchlassiger als letztere und 
schlieBt daraus, daB sich die graBere phototropische Empfindlichkeit schwach 
vorbelichteter Keimlinge (vgl. dazu II, S. 293) unter anderem auch auf 
die graB ere Absorption von phototropisch wirksamer Strahlung in diesen 
zuriickfiihren HiBt. 

2 Die 1ntensitat einerWIESNERSchen Normalflamme betragt = 6,5Walrat
Kerzen = 7,5-8 HK (siehe II, S.215). 
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Zellwande bei Beginn der Lichtwirkung eine Zeitlang so wie im Fin
stern, . . . . . und erst nach langerer Einwirkung der Beleuchtung 
werden neue Zustande" in den Molekiilen oder im Moleklilverbande 
geschaffen, welche eine einseitige Hemmung des Wachstums indu
zieren; wie bei dem erstgenannten Prozesse die Verbindungsfahigkeit 
der Elemente sich steigert bis zu einem Maximum; und endlich wie 
bei der photochemischen 1nduktion die Entstehung der neuen Pro
dukte (des Zerfalls oder des Aufbaues) mit der Verdunklung nicht 
sofort aufhort, ..... so hort beim Heliotropismus, wie von HERM. 
MULLER (Thurgau) jlingst gezeigt wurde" (1876) "mit dem Erloschen 
des Lichtes die heliotropische Krlimmung nicht sofort auf, sondern 
gibt sich noch als sog. Nachwirkung zu erkennen". 

Die photomechanische 1nduktion erklart nach WIESNER (I, 1880, 
S. 24ff.) auch die relativ groBere Wirkung von intermittierender 
Beleuchtung, im Vergleich zu einer kontinuierlichen, gleich lange 
dauernden Beleuchtung. Flir die von WIESNER und seinem Mit
arbeiter STOHR angewandten 1ntermittenzzeiten (I Sek. Licht, 2 Sek. 
Dunkelheit) scheint also das TALBoTsche Gesetz (S. 420, 467) nicht 
gliltig zu sein. 

Hinsichtlich des Zusammenwirkens von Phototropismus und Geotropis
mus kommt WIESNER (I, 1878, s, 204) zu folgender Ansicht: "Aufeinander
folgende Impulse des Lichtes und der Schwerkraft, von denen jeder fUr sich 
einen bestimmten Effekt auszuiiben imstande ist, summierten sich in ihren 
Wirkungen selbst dann nicht, wenn die getrennten Effekte gleichsinnig sind, 
z. B. eine und dieselbe Seite des Organes im Uingenwachstum geferdert 
wird." 

"Positiv und negativ phototropische Elemente." Die Tatsache, 
daB es Organe gibt, die je nach der Lichtintensitat positiven oder 
negativen Phototropismus zeigen, z. B. Epikotyle von Tropaeolum, 
sucht WIESNER (I, 1880, S. 14ff.) durch die Annahme von positiv 
und negativ phototropischen Elementen 1 im gleichen Organ zu er
klaren (vgl. auch die Ansicht von SACHS, S.401). Wir haben diese 
Hypothese bereits in I, S. 402 genauer besprochen. 

Durch das Zusammenwirken beider Zellelemente lassen sich nach WIESNER 
auch die auf S. 40S erwahnten Kriimmungsmaxima und -minima erklaren. 
Ferner soll dadurch auch der negative Phototropismus von Wurzeln ver
standlich gemacht werden, obwohl letztere ja, wie gerade FR. DARWIN ge
funden hatte (S. 362, 408), im Dunkeln starker wachsen als imLicht (I, 1880, 
S. 17; siehe auch III, S. 365). Bei diesen Organen wachsen im Finstern 
hauptsachlich nur die positiv phototropischen Elemente (Parenchymzellen), 
bei Beleuchtung aber mehr die negativ phototropischen Elemente (GefaB
biindelzellen), wahrend dann die Parenchymzellen ein unterdriicktes Wachs
tum zeigen. 

1 Zu den letzteren geheren nach WIESNER (I, I88r, S. 5S) "mir noch nicht 
naher bekannte(n) Zellen des GefaBbiindels". 1m ubrigen bestreitet er 
(I, 1880, S. 21) energisch die Annahme von N. J. C. MULLER (siehe S·400), 
daB ein und dieselben Zellen bald positiv, bald aber negativ reagieren kennen. 
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"Elastische und duktile (plastische) Dehnbarkeit." Hinsicht· 
lich der Erklarung des Mechanismus der phototropischen Kriimmung 
:steht WIESNER (I, 188o,. S. 20) auf folgendem Standpunkt, der 
Ahnlichkeit mit dem von PFEFFER (siehe S. 403) eingenommenen 
aufweist: "Bei einseitiger Be1euchtung des krummungsfahigen Organs 
geht infolge Einwirkung der Lichtstrahlen die Duktilitat" (= irrever· 
sible Dehnbarkeit) "der Gewebe an der Lichtseite rascher verloren 
als an der Schattenseite, durch weitere Lichtwirkung wird die Dehn· 
barkeit der beleuchteten Gewebe uberhaupt im Vergleich zu jener der 
dem Schattenteil angehorigen herabgesetzt. Durch diese Zustande 
der Zellmembranen wird der Heliotropismus in den betreffenden 
Organen vorbereitet; vollzogen wird er durch Steigerung des Turgors. 
Schon eine gleichmafiige Steigerung des fetzteren im ganzen Organe 
muGte zum Heliotropismus filhren. Tatsachlich stellt sich aber der 
Turgor im Schattenteile des Organs hoher als im Lichtteile, wodurch 
begreiflicherweise der heliotropische Effekt eine Steigerung erfahren 
muG. Die Turgordifferenz hat ihren Grund in einer Herabsetzung des 
Turgors in der Lichtseite des Organs. 1st die Turgordehnung in der 
Lichthalfte des Organs eine elastische, in der Schattenhalfte eine 
duktile, oder sind die Gewebe der ersteren elastischer als die der 
letzteren, so tritt der Heliotropismus anfanglich nicht in der Form 
einer Krummung des Organs hervor, sondern fuhrt bloG zur Gewebe· 
spannung: die Lichthalfte wird durch die Schattenhalfte passiv ge· 
dehnt. - Die durch Turgorausdehnung erzielte Krummung wird 
spater durch Intussuszeption festgehalten": 

Irreversible 
Zell· +------ Dehnbarkeit Photo. 

I<riim· Wachs· wand· Turgor. (Duktilitat) '-.1 h ·s h '(-L; ht 
+- t +- d h +- t . "'l c eml c e ,- ,C • mung urn e· s elgerung '" U ngleiehe Reaktion 

Tlung +- Turgor. 
anderung 

Die PFEFFERsche Annahme (siehe S.403) einer Verschiedenheit 
des Krummungsmechanismus bei ein· und bei mehrzelligen Organen 
laGt sich dagegen nach WIESNER (I, 1881, S.57) nicht aufrecht· 
erhalten. 

Ferner greift WIESNER auch die DARwINschen Beobachtungen (siehe 
s. 404)iiber die Fortleitung der phototropischen Induktion von beleuchteten 
nach unbeleuchteten Pflanzenteilen an. Er sagt dariiber (I, 1881, S. 76): 
Es "ergibt sieh, daB das Licht nur an direkt beleuchteten Organen und 
Organteilen Heliotropismus hervoITuft. ... Was DARWIN als eine Reiziiber
tragung deutet, ist ein durch den heliotropisch vorgeneigten oberen Teil des 
Organs hervorgerufenes Belastungsphanomen, welches Zugwachstum ein· 
leitet" (1. c., S. 72; siehe im iibrigen dazu S. 410). Dieses ,Zugwachstum' 
ist "eine Wachstumserscheinung, welche durch den Zug, der auf die Schatten
seite und durch den Druck, der auf die Lichtseite ausgeiibt wird, induziert 
wird" (1. c., S. 71, 135££.). 

Die Erklarung des Plagiophototropismus der Blatter (vg1. I, s. 419) 
gibt \VIESNER (I, 1880, S.58) folgendermaBen: "In erster Linie ist es also 
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das Entgegenwirken von negativem Heliotropismus 1 und negativem Geo
tropism us, welches die fixe Lichtlage bedingt." 

"Das anfanglich "(negativ)" geotropisch aufstrebende Blatt kommt durch 
negativen Heliotropismus in die giinstigste Lichtlage und wird in dieser 
festgehalten, weil bei der nunmehr herrschenden starksten Beleuchtung die 
Bedingungen fiir die negativ geotropische (und vielleicht auch fiir die diese 
letztere unterstiitzende positiv heliotropische) Aufrichtung die moglichst un
giinstigsten sind." 

d) Die Arbeiten nach WIESNER und vor BLAAUW. 
FR. DARWIN (ISSO) beobachtete, daB das Wachstum der negativ photo

tropischen Sinapis-Wurzeln im Dunkeln immer starker ist als im Licht (vgl. 
dazu S. 362). 

Er glaubte, daB sich dieses Faktum mit der Auffassung des negativen 
Heliotropismus als einer Erscheinung ungleichen Langenwachstums nicht in 
Einklang bringen lieBe (vgl. S. 365). 

Nun erscheinen einige Arbeiten uber den Mechanismus der [{rum
mung. 

Bereits CIESIELSKY (r872, S. 24) hatte an horizontal gelegten 
Wurzeln mikroskopisch festgestellt, daB der Zellinhalt an der Oberseite 
dunnflussiger wird, wahrend sich an der Unterseite Protoplasma 
anhauft. CIESIELSKY fuhrt darauf das verstarkte, zur Krummung 
fUhrende Wachstum der Oberseite zuruck, weil der dunnflussige Zell
inhalt "geeigneter zur Bildung von Membranmolekulen ist". WORT
MANN (r887) machte ebenfalls die Beobachtung, daB sich das Proto
plasma an der Unterseite der horizontal liegenden Wurzel bzw. der 
dem Lichte zugewandten Seite von phototropisch gekrummten Sten
geln anhaufe (vgl. das S. 403 bei PFEFFER Gesagte), meinte jedoch, 
daB infolge der Protoplasmaanhaufung (durch Apposition) eine 
Membranverdickung auftrete und damit eine verringerte Dehnbarkeit 
der Zellwande. So resultiere ein verringertes Wachstum. Die Turgor
kraft sei dagegen an beiden Seiten des sich krummenden Organs 
gleich groB. 

Diese Auffassung hat ~OLL (r888) kritisiert. Er glaubt, daB es 
Dehnbarkeitsunterschiede zwischen "gereizten" und "ungereizten" 
Pflanzen gibt, die nicht durch Wandverdickung (Apposition), sondern 
vielmehr durch unter dem EinfluB des Protoplasmas sta:ttfindende Er· 
hohung der elastischen Dehnbarkeit bedingt sind, "WIC etwa Warme 
den Kautschuk" dehnbarer macht: 

(Elastische) 
Krummung ~ Wachs tum +- Wanddehnbarkeits- «= Licht. 

anderung 

1 WIESNER (I, ISSO, S. 55) versteht unter "negativem Heliotropismus" 
eine unter dem LichteinfluB sich vollziehende Epinastie, welche man nach 
unserer Terminologie (I, S. 452) am besten als "dorsalkonvexe Photonastie" 
bezeichnen wiirde (vgl. auch unsere Ausfiihrungen zur Begriffsbestimmung in 
I, S.4I9 und 528ff.). 
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Es beginnt nunmehr eine "zoologische" Epoche, deren Charakte
ristikum darin besteht, daB man sich bemuht, so viel wie moglich 
Parallel en zwischen den tierischen und pflanzlichen Bewegungserschei
nungen aufzufinden. Die Theorie der Phototropismen bekommt den 
Aspekt der tierischen Reizphysiologie, besonders hinsichtlich der 
angewandten Termini. 

Wie schon in I, S. 361 erwahnt wurde, ist die PFEFFERsche Schule 
(insbesondere CZAPEK) die Hauptvertreterin der neuen Epoche, welche 
aber in ihren Anfangen auf SACHS zuruckgeht (vg1. S. 401). 

MASSART (I888) bestatigt fiir Phycomyces-Sporangiophoren die Giiltigkeit 
des WEBER-FECHNERschen Gesetzes. Spater taten KLIMOWICZ (I9I3) und 
PRINGSHEIM (II, I926) dasselbe fiir A vena - Koleoptilen und andere Keim
linge (Naheres siehe S. 472). 

A uslOsung. PFEFFER (I892) fiihrt aIle pflanzlichen Bewegungen auf 
die Metastabilitat des Protoplasmas zuriick, das durch eine Anderung der 
auBeren Umstande gereizt wird, und dann die Kriimmungsprozesse auslost, 
wobei keine direkten Beziehungen zwischen Reiz und Reaktion bestehen: 

Krummung ~ Wachstum ~ Auslosung ~ Protoplasma «= Lichtreiz. 

Einige Untersuchungen gehen aber auch in der WIESNERSchen 
Denkrichtung we iter, z. B. die beiden Arbeiten von OLTMANNS (I, 
1892, 1897). 

"Phototropismus." OLTMANNS - ubrigens der erstc Autor, der 
das Wort Phototropismus gebraucht - wendet sich in seinen 
theoretischen Betrachtungen sowohl gegen die Auslosungstheorie von 
PFEFFER als auch die Lichtrichtungstheorie von SACHS (siehe oben). 

Auch die DE CANDOLLEsche Theorie s. a. oder in der WIESNERschen 
Interpretation kann er nicht akzeptieren (I, 1892, S. 231, 256), da er 
gefunden hatte, daB ein und dieselbe einzelne Zelle (siehe I, S.401, 
402, 405; III, S. 379) bald positiv, bald aber negativ reagiert1. Diese 
Tatsache laBt sich seiner Ansicht nach nicht in Einklang bringen 
mit dem DE CANDOLLEschen Gcdankengang, daB die Prozesse, welche 
entweder zu allseitig gleichmaBigem Wachstum oder zur Krummung 
fUhren, prinzipiell gleicher Natur seien (vg1. aber S. 410). OLT
MANNS glaubt vielmehr, daB die Krummung ein Vorgang sui generis 
ist, bei dem ungleichseitiges Wachstum nur als das letzte Glied der 
Reaktionskette und auch nur als Hilfsmittel zum Ausfuhren der 
Bewegung anzusehen sei (1. c., S.253). Primar bestehe die erste Wir
kung des Lichtes in einem auf das Protoplasma ausgeubten Reiz, 
wobei OLTMANNS (1. c., S.266) im Gegensatz zu PFEFFER unter Reiz 
keinen AuslosungsprozeB, sondern vielmehr einen auBeren Faktor 
versteht, welcher ganz allgemein den Gang gewisser Bewegungen 
yom Anfang bis zum Ende beeinfluBt. So denkt sich OLTMANNS im 
vorliegenden Fall den Reiz als von photochemischer ~atur seiend. 

1 In diesem Zusammenhang spricht OLTMANNS (I, 1892, S. 206) von den 
"photometrischen Eigenschaften" der Zellen. 
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"Strukturariderung." Uber die V organge, welche zwischen dieser 
"Reizung" und dem zur Krummung fuhrenden Wachstum liegen, 
macht OLTMANNS keine Erorterungen, auBer daB er bei solchen 
Organen, welche wie Auslaufer (Glechoma, Adoxa usw.; 1. c. I, r 897; 
vg1. auch I, S.473) unter dem LichteinfluB ein plagiotropisches Ver
halten zeigen, zwischen das Anfangs- und Endglied der Reaktions
kette eine durch das Licht verursachte Strukturanderung des 
Organes legt, wobei er es dahingestellt sein laBt, ob man auch bei 
den einfachen positiven und negativen Phototropismen von emer 
derartigen Strukturanderung reden darf (1. c., S. 32). 

Insofern gibt aber OLTMANNS (I, r892, S. 264) DE CANDOLLE 
Recht, als auch er das Auftreten einer Krummung in Verband mit 
dem Grade des vorhandenen Lichtabfalls bringt: 

Unbekannte Ungleiche photo- . 
Prozesse . Llcht-. 
St kt ~ chemIsche Pro- «- abfall «= Llcht. 

ru ur- zesse im Plasma anderung 

Kriim- Wachs-
~ ~ 

tum mung 

AnschlieBend an die phototropischen Studien von OLTMANNS (I, 1892) 
mit Algen hinter dem Tuschekeil (zur Priifung, ob die Lichtrichtung oder 
der Lichtabfall maBgebend seien), kommt ELFVING (1901) gerade zu dem 
umgekehrten SchluB wie OLTMANNS und halt das Ergebnis der genannten 
Versuche fiir einen Beweis fUr die Richtigkeit der SAcHsschen Lichtrichtungs
theorie. Von der Lichtintensitat hange es nur ab, ob eine Pflanze das Licht 
aufsucht oder flieht. 

Krummung ~ Wachstum ~ Lichtrichtung «= Licht. 

Inzwischen hatte ROTHERT (r892; I, r894), ein Schuler PFEFFERS, 
wieder die Frage nach vorne gebracht, inwieweit eine Beziehung zwi
schen Wachstum und Krummung besteht, und zwar im Hinblick auf 
den Streitpunkt zwischen WIESNER und DARWIN (siehe S. 407), ob sich 
eine Krummung von dem Orte ihrer Entstehung verschieben kann 
oder nicht (Reizleitung). Schon in I, S. 373, 383, 384,494; II, S. 297 
haben wir ROTHERTS Untersuchungen gestreift: hier sei noch folgendes 
nachgetragen: Am auffalligsten ist die seinen Beobachtungen nach 
immer nur basipetal erfolgende (1. c., S.63) Krummungsverschiebung 
bei den Gramineen-Keimlingen, wo die Spitze am lichtempfind
lichsten ist. 

WIESNER, der auch Cifters eine Kriimmungsverschiebung wahrnahm, er
klarte diese mit Hilfe seiner "Zugwachstumstheorie" (siehe S. 407). ROTHERT 
ist der scharfste Gegner dieser Theorie (1. c., S. 141 ff.) und erklart die 
Kriimmungsverschiebung ebenso wie DARWIN (siehe S. 404) als Resultat der 
"Reizleitung". Er machte verschiedene Versuche iiber den Weg, auf dem 
die Reizleitung vor sich geht, und stellte auch bei A vena-Koleoptilen mit 
durchschnittenem Leitbiindel eine Kriimmungsverschiebung fest (1. c., S. 66). 
Dann beobachtete er weiter, daB die starkste Kriimmung nach einiger Zeit 
nicht in dem am starksten wachsenden Teil des Organs, sondern vielmehr 
in dem altesten, noch wachs end en Teil der Pflanze auftritt (1. c., S.69, 156ff.). 
was ihn ebenfalls in seiner Ablehnung der WIESNERschen Ansichten stiitzte. 
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ROTHERT ist auch der erste, welcher auf die merkwlirdigen Eigen
schaften der Paniceen-Koleoptilen hinweist, .wo die Belichtung der 
Spitze nur in dem Hypokotyl (= Mesokotyl) eine Krlimmung erzeugt, 
wahrend die Koleoptile selbst (auBer bei ganz jungen Pflanzen) nicht 
krlimmt, umgekehrt aber eine Belichtung des Mesokotyls keine Krlim
mung, weder daselbst noch in der Koleoptile, zuwege bringen kann 
(1. c., S. 69f£., 174 ff.; vg1. dazu S.438). 

Ferner unterscheidet er schon mehr oder weniger die von uns in 
I, S. 380 aufgestellten Wachstumstypen. Z. B. erwahnt er (1. c., 
S. 125ff.), daB einige Sprosse, wie etwa die von Linum usitatissimum, 
dem SAcHsschen W achstums-Verteilungsschema (eine einzige groBe 
Periode) folgen, daB die Stengel aber meistens ein individualisiertes 
Wachstum der 1nternodien (jedes 1nternodium hat eine groBe Periode) 
aufweisen (vg1. VAN BURKOM I, 1913, S. 183). 

In Hinsicht auf die theoretische Behandlung der Probleme des Photo
tropismus sind diejenigen Erorterungen ROTHERTs von Belang, welche sich 
auf die "Perzeptionsempfindlichkeit" und "Krummungsfahigkeit" beziehen. 
Wir gehen hierauf auf S.489 genauer ein. 1m ubrigen sind seine Vorstel
lungen hinsichtlich der Einzelheiten des Mechanismus der Krummung etwas 
vage (1. c., S. r65): 

Sekundare Primare 
K .. Wachs- Sekundare Verande- Verande-

rummung .,..... tum ~ Veranderung""'" rung des .,..... rung des «=Licht. 

1 Pl~smas Plasmas 

(Reizleitung). 

Vielleicht hat dazu die Mannigfaltigkeit der von ihm beobachteten ver
schiedenen Phototropismen beigetragen, deren Deutung erst nach Aus
arbeitung der Auxintheorie moglich geworden ist. Heutzutage wissen wir, daB 
sich die Differenzen zwischen der Auffassung WIESNERs und der von ROTHERT 
gutteils aus der Verwendung von zu verschiedenartigen Wachstumstypen 
gehorigen Versuchspflanzen erklaren lassen, und daB jeder von beiden 
Autoren in gewisser Beziehung recht hat, WIESNER mehr fur Organe mit 
diffuser Auxinproduktion (zweiter und vor allem dritter Wachstumstypus, 
vg1. S. 339), ROTHERT mehr fUr Organe mit Auxin-Produktionszentrum (erster 
Wachstumstypus) und mit deutlich davon unterschiedener Reaktionszone. 

Die librigen Arbeiten urn die Jahrhundertwende beschaftigen sich 
meistens weiter mit den frliher genannten Analogien (S.409) der 
Zoologic. So werden im AnschluB an die tierische Reizphysiologie 
jetzt allgemein die hauptsachlich von CZAPEK (I, 1898a) eingeflihrten 
Begriffe Prasentationszeit, Reizzeit, Reaktionszeit usw. benutzt, 
wobei man unwillklirlich die hiermit bezeichneten Daten als konstante 
GraBen betrachtet. Erst spater zeigte POLOWZOW (1909), daB z. B. 
die Reaktionszeit sehr verklirzt wird, wenn man sie mit Hilfe eines 
Mikroskopes untersucht (vg1. S. 465 und ARISZ II, 1915). 

1m einzelnen sei von den Befunden der umfangreichen, eben zitierten 
Arbeit CZAPEKs (I, r898a) hier nur noch erwahnt, daB er die phototropische 
Prasentationszeit kurzer findet als die geotropische! 
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Dann sind NEMEC (1901) und RADL (1904) zu nennen. Ersterer sieht mit 
dem Mikroskop Fibrillen, we1che wie die Nerven, die Reize iibermitteln 
sollen. RADL sucht in einer kleinen Arbeit die Lichtrichtungstheorie von 
SACHS zu verteidigen; er glaubt, daB das Licht in der Strahlenrichtung auf 
Pflanzen eine anziehende Wirkung ausiibt, da die Lichtstrahlen eine "physi
kalische Spannung" hatten. 

HABERLANDT findet fiir aile Strukturen eine physiologische Bedeu
tung und veroffentlicht dariiber seine "Physiologische Pflanzen
anatomie" (1884-1924)1. In bezug auf den Phototropismus der 

Blatter stellt er z. B. die Theorie der 

c e 

Abb. 39. Schernatische DarsteJlung des 
Strahlenganges in der papill5sen Epi
dermiszelle a, h, c, d; die Innenwand 
c d weist bei senkrechtem Lichteinfall 
ein helles Mittelfeld e fund eine dunkle 
Randzone c e und f d auf. Bei schriigern 
Lichteinfall (- -- -) ist das helle 

Mittelfeld e' f' verschoben. 
(Nach HABERLANDT I924.) 

Lichtsinnesorgane auf, die hier kurz be
sprochen sei. 

"Lichtsinnesorgane." Wie namlich 
HABERLANDT (1,1904; 11,1909; III, 1905 
bis 1908), seine Schiiler GAULHOFER (1908, 
1908a), v. GUTTENBERG (1905), SEEFRIED 
(1907) und SPERLICH (1907) sowie RADO 
(1910) beobachten konnten, besitzen die 
Blatt-Epidermiszellen aller moglichen 
Spezies einen Aufbau, der sie befahigt, 
das auf die Blattspreite fallende Licht auf 
die Innenwand dieser Zellen zu konzen
trieren. Insbesondere tragen hierzu linsen
bzw. kegelformige Hervorwolbungen oder 
Papillen der Epidermis bei, oftmals jedoch 
auch ist die Oberseite der Epidermis glatt, 
und die Lichtkonzentration ist eine Folge 
konkaver Einwolbungen der Innenseite 
bzw. wird durch Totalreflexion an den 
Wanden besonderer Spalten und Tiipfel 
in der verdickten Epidermis bewirkt 
(GAULHOFER, 1, c.). 

Nach HABERLANDT soil sich nun ein mit solchen Zellen versehenes 
Blatt in Ruhelage befinden, wenn die Lichtkonzentration auf der 
Mitte der Epidermisinnenwand stattfindet und die Seitenwande der 
Epidermiszellen maximal beschattet sind (Abb. 39). Fallt dagegen 
das Licht mehr seitlich auf, so verschiebt sich der Konzentrationsfleck 
(Abb. 40), und die Folge ist, daD die Lage des Blattes so lange reguliert 
wird, bis wieder die zentrale Lichtkonzentration vorhanden ist. 

Diese Hypothese ist verschiedentlich bestritten worden, hinsicht. 
lich anatomischer Einzelheiten z. B. von ALBECHT (1908). Zunachst 
gibt es schone "Linsenzellen" bei Organen, weIche iiberhaupt nicht 
phototropisch sind, wie den Wurzeln der Podostemonaceen (KOSTYT' 
SCHEW,WENT I, 1931, S.358). 

1 Die 1. Auflage dieses Werkes erschien 1884, die 6. (letzte) 1924. 
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Ferner zeigte KNIEP (1907), daB sich die Blatter von Tropaeolum, 
BegoJ1ia discolor und Begonia heracleijolia auch ebenso leicht photo
tropisch einstellen, wenn sie mit einem Uberzuge von Paraffinum 
liquidum versehen werden. Dieser bewirkt infolge der veranderten 
Brechungsverhaltnisse, ahnlich wie bei dem BUDERschen Experiment 
uber die Inversion des Phototropismus bei Phycomyces (S.382), 
daB die ursprungliche Lichtkonzentration in eine Lichtzerstreuung 
vcrwandelt wird, so daB in der Mitte der Epidermiszelleninnenwand 
gerade die schwachste Lichtintensitat herrschtl. 

~ach NORDHAUSEN (19°7, 1917) schlieBlich konnen die Blatter 
von Begonia semperjlorens und Begonia Schmidtiana sogar noch photo
tropisch reagieren, wenn man ihre Epidermis mit Hilfe von AmaryIl
pulver "abgeschliffen" und dadurch die Epi
dermiszeIlcn getotet hat. Ahnliches ergab 
sich auch aus den Experimenten von 
CAMPANILE (1914, 1915). HABERLANDT (1907, 
1916) und WERDERMANN (1922) haben aber 
die Ergebnisse NORDHAUSENS angefochten 
und auch zu zeigen gesucht, daB selbst 
die Versuche KNIEPs keinen ausreichenden 
Gegenbeweis erbringen. 

Inwieweit HABERLANDTS Theorie zu
treffend ist, raBt sich zur Zeit schwer ent
scheiden, wo noch wenig Genaueres uber den 

Abb. 40. Innenwand einer Epi
dermiszel1e eines jungen Blattes 
von A juga replans beim Linsen
versuch 2. (Nach SEEFRIED 1907.) 

Mechanismus der phototropischen Blattbewegungen bekannt ist. Dns 
will es scheinen, daB ihr hochstens nur eine untergeordnete Bedeutung 
zukommt, da ja die Blattlage nicht aIle in durch das Licht, sondern auch 
durch den Geotropismus und die Neigung zum nastischen Wachstum 
bedingt ist (vgl. I, S. 418, 452; III, S. 415 und HARDTL 1927-1933a). 
1m FaIle, daB in den Blattern durch das Licht Wuchsstoff gebildet 
oder aktiviert wird (vgl. S. 335 und I, S. 449, sowie BErN 1932, 
S. 39), und dieser nach den Blattstielen weitergeleitet wird, wo er 
dann die Richtungsbewegungen veranlaBt, ware es aber immerhin 
denkbar, daB ein bestimmter Beleuchtungsmodus der EpidermiszeIl
\vande auch cine bestimmte Anderung der Produktions- bzw. Trans
portbedingungen fur den Wuchsstoff zur Folge hat. 

1 Bei Anwendung eines Wasseruberzuges wird die Lichtkonzentration 
gerade aufgehoben, ohne daB bereits Zerstreuung auftritt. HABERLANDT hat 
derartige Benetzungsversuche mit Wasser hauptsachlich zur experimen
tellen Prufung seiner Hypothese benutzt. 

2 Beim "Linsenversuch" wird die Blattepidermis abgetragen und auf 
ein Deckglaschen gelegt. Dieses wird, mit der Epidermis nach unten, zum 
Deckel einer feuchten Kammer gemacht und unter das Mikroskop gebracht. 
Letzteres wird auf die Innenwande der Epidermiszellen eingestellt, wobei 
der Planspiegel des Stativs diffuses Licht auf das Objekt reflektiert. 
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Wir kommen nun zur Besprechung verschiedener Arbeiten von 
FITTING tiber den Phototropismus. 1905, S. 334 definiert er mit 
"Relaxationszeit" diejenige Zeit, welche zwischen zwei aufeinander
folgenden un,terschwelligen Lichteinwirkungen 1 verlaufen darf, so daB 
durch Summation (S.467) gerade noch eine Krtimmung auftritt. 
Die Relaxationszeit ist mehr oder weniger abhangig von der lnten
sitat der ersten Lichteinwirkung. 

1907 (I; vg1. auch III, 1905a) untersuchte FITTING die "Reizleitung" bei 
der Avena-Koleoptile. Er machte wie ROTHERT (S. 410) einseitige Einschnitte 
in die Koleoptile, und zwar auf beiden Seiten des Organs so angeordnet, mit 
Stanniolplattchen als Einlage, daB die Reizleitung im Zickzack erfolgen 
muBte. In der Tat konnte er auf diese Weise eine "Reizleitung urn die 
Ecke" feststellen. 

Wie wir in I, S. 494 und II, S. 263 (bei der Besprechung der 25 Jahre 
spater publizierten, jedoch in Unkenntnis der inzwischen erschienenen 
Literatur gemachten Versuche REINHARD-BROHs) dargelegt hatten, kann 
man das Resultat dieser FITTINGSchen, von anderen Autoren, wie BOYSEN 
JENSEN (I, 1910/1913), PAAL (I, 1918) u. a. mit abweichendem Ergebnis 
wiederholten Experimente, nach TENDELOO (II, 1927) dadurch erklaren, daB 
an den Wundstellen eine partielle Regeneration der Auxinabgabe entstan
den ist2. 

"Polarer Gegensatz." Weitere Versuche von FITTING (1. c.) 
haben wir bereits in l, S. 496, 502 besprochen. Hier sei nur noch 
erwiihnt, daB nach FITTING (1. c.) beim Phototropismus nicht die 
verschiedenen Reaktionen von Licht- und Schattenseite (im Sinne 
der DE CANDOLLEschen Theorie) das MaBgebende der Lichtwirkung 
seien, sondern vielmehr "in allen Teilen, wahrscheinlich in allen 
Zellen des Perzeptionsorganes wahrend oder infolge des Perzeptions
vorganges ein ,polarer Gegensatz' geschaffen" wird. Dieser wird 
seinerseits "durch eine geradlinige oder quere Fortleitung, die ganz 
unabhangig ist von der Lage der Bahnen", auf (evt1.) nicht belichtete 
Zellen tibertragen und induziert dort wiederum den gleichen ,polaren 
Erregungszustand'. FITTING unterscheidet ferner zwischen einer 
photischen Reizung (= blastischen Reizung BEYERS [II, 1928] und 
FILZERs [II, 1929, 1930]) und einer phototropischen Reizung (BEYER, 
FILZER, 1. c.). 

Das Wesen des Phototropismus lage darin, daB die ungleiche 
Verteilung des Lichtes oder photochemisch entstandener Stoffe zum 
Reiz wird. 

Auch die Arbeit FITTINGS von 1908 enthiilt Daten tiber die Korre
lationen zwischen den verschiedenen Organen der Pflanzen. So wird 
das Wachstum von Paniceen-Keimlingen abhangig von der Licht-

1 Die urspriingliche Definition FITTINGS bezieht sich auf den Geotropismus. 
2 Andere Versuche FITTINGs lassen sich nach BOYSEN JENSEN (1. c.) 

durch die Annahme erklaren, daB eine Auxinleitung iiber die Wunden er
folgen konnte, weil sich diese in feuchter Luft befanden. In trockener Luft, 
wo die Wunden klaffen, wiirde das aber nicht moglich sein. 
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intensibit mehr oder weniger verringert. Bei hoher Lichtintensitat 
hemmt ,die Beleuchtung cler Koleoptile das Wachstum des Hypo
kotyls, indessen tritt das Unigekehrte aber nicht auf. 

Dies stimmt, wie wir berrterken wollen, mit der Tatsache uberein, 
daB das Auxin-Produktionszentrum in der Koleoptilspitze liegt, und 
daB kein akropetaler EinfluB des Lichtes vorhanden ist. Anderseits 
besagt das auch, daB man bei der Bestimmung der Lichtempfindlich
keit stets die GroBe der Lichtabsorption, welche im Mesokotyl nur 
gering ist (vgl. S. 438), berucksichtigen muB. 

Weiter hemmt nach FITTING eine Beleuchtung der Koleoptilspitze auch 
das Wachstum der Basis des pdmaren Blattes, z. B. bei Zea Mays. 

Hier wird wohl die Ergrunung des primaren Blattes und infolgedessen 
die mehr oder weniger starke Assimilation desselben eine Rolle spielen1 . 

Ubrigens sei fiir diejenigen Laien, we1che meinen, daB alles Wachstum nur 
durch Auxinproduktion an irgendwe1cher Stelle entsteht, nochmals darauf 
hingewiesen, daB das "Avena-Wachstums-Schema" nur fiir ein Blattderivat 
wie eine Koleoptile gilt. Uber das Wachstum der Blatter, auch der Primar
blatter, ist iiberhaupt wenig bekannt. Abgesehen von dem EinfluB des 
Lichtes auf Dehnbarkeit usw. kommt namlich bei griinen Organen noch der 
EinfluB der Assimilation und der Assimilate hinzu. Die Wechselwirkung 
dieser Faktoren ist aber sehr kompliziert, wie schon in II, S. 233 bemerkt 
wurde. Das ist besonders auch bei der Beurteilung der Resultate der dies
beziiglichen Arbeiten (z. B. PROBST [1927], FUNKE [II, 1931] u. a.) zu beruck
sichtigen. 

Noch altmodisch ist die Arbeit OHNOs (1908), eines Schiilers PFEFFERS. 
OHNO untersucht, wann die "Erregung" abgeklungen ist, wenn er die Pflanze 
in Zwangslage bringt. Fiir Geotropismus nimmt er als Zwangslage eine 
Temperatur von 1° C, fUr Phototropismus ein glasernes Rohr. Dann kommen 
die Pflanzen auf den Klinostaten. Die "Nachwirkungen" (d. h. die Kriim
mungsfahigkeit) sind schneller abgeklungen, wenn der Reiz nur kurz ge
dauert hat; zudem scheinen phototropische Induktionen leichter abzu
klingen als geotropische. In Versuchen, wo die Pflanzen unter 02-Ab
schluB gehalten wurden, fand OHNO in Bestatigung der Versuche von 
CORRENS (1892; siehe S. 522) dasselbe Verhalten vor. 

VON GUTTENBERG (II, 1907), ursprunglich Schuler von HABER
LANDT, machte damals Versuche in ahnlicher Richtung bei PPEFFER, 
und zwar uber das Zusammenwirken von Geotropismus und Helio
tropismus, wobei er von den alteren Versuchen CZAPEKS (1895 a) 
uber dieses Thema ausging. .A.hnlich wie dieser und im Gegensatz 

1 Als Licht wurde Tageslicht benutzt und die Pflanzen wurden mit 
Schiirzchen abgeschirmt. Durch Streuung, welche sehr stark ist (siehe II, 
S. 263), kommt dann wohl geniigend Licht zu dem Primarblatt, urn dort 
Assimilation zu bewirken. Ferner wachsen Blatter vorwiegend basal, und daher 
wird von FITTING basale Wachstumsbeeinflussung gefunden. 1m iibrigen hat 
HAMADA (II, 1931, S. 206) die Wachstumsbeeinflussung des Primarblattes 
durch das Licht genauer untersucht und bei Belichtungen bis zu 24 Std. X 
1260 MK nur Wachstumsbeschleunigungen gefunden, we1che allerdings je 
nach dem Alter der Pflanze, in dem die Belichtung vorgenommen worden 
war, verschieden stark ausfielen und uberdies in Korrelation zu dem je
weiligen Koleoptilwachstum standen: maximale Hemmung des Koleoptil
wachstums = maximale Forderung des Primarblattwachstums. 



H. G. DU Buy und E. L. l\'UERNBERGK: 

ZU WIESNER (siehe S. 406) fand VON GUTTENBERG, daB im Falle des 
Zusammenwirkens des Geotropismus und Heliotropismus keine Aus
schaltung des ersteren bzw. kein geotropischer "Stimmungswechsel" 
stattfindet, daB die geotropische Reaktionszeit viel kurzer ist als die 
phototropische, und daB sich Geotropismus und Heliotropismus bei 
richtiger Wahl der Beleuchtungsstarke (er arbeitete mit Dauer
beleuchtung) kompensieren lassen. 

Die zur Kompensation notwendige Lichtintensitat ist bei stark 
phototropischen Pflanzen eine sehr geringe. 

"Laboratoriumsluft". Diese Befunde VON GUTTENBERGs hat RICHTE 
(1909) bestritten. Letzterer hatte sich namlich ahnlich wie KELJUBOW (1901, 
19II) in verschiedenen Arbeiten (z. B. 1903; II, 1906; III, 1912) mit dem 
EinfluB von "Laboratoriumsluft", d. h. der speziell durch Leuchtgas, aber 
auch durch andere Narkotika verunreinigten Luft auf das Wachstum und die 
Kriimmungen von Keimlingspflanzen beschaftigt und dabei gefunden, daB 
durch derartige Luft verschiedene Keimlinge, besonders soIche von Vicia 
sativa, in ihrem Langenwachstum sehr beeintrachtigt, dagegen im Dicken
wachstum abnorm gefordert werden. Ferner zeigte es sich, daB soIche Pflanzen 
so gut wie nicht mehr geotropisch reagieren, wohl aber eine gesteigerte 
phototropische Empfindlichkeit aufweisen (vgl. dazu S.524ff.). 

RICHTER (1909) meinte dann auch, daB die Kompensationsversuche 
. VON GUTTENBERGs unter dem EinfluB unreiner Laboratoriumsluft stattge
funden und vorzugsweise die eben erwahnten Phanomene (Steigerung des 
Phototropismus, Abschwachungen des Geotropismus) gezeigt hatten. 

VON GUTTENBERG (1910) hat die Kritik RICHTERs an seinen friiheren 
Versuchen wiederum bekampft und glaubte auch gefunden zu haben, daB 
Laboratoriumsluft hochstens nur die geotropische Empfindlichkeit herab
setzt, niemals aber, wie RICHTER meinte, die phototropische Empfindlich
keit heraufsetzt. Demgegeniiber hat aber RICHTER (1912) in Vergleichs
versuchen, die in unreiner und reiner Luft angestellt worden waren, exakter 
bewiesen, daB in der Tat Narkotika die Lichtempfindlichkeit (reziproker 
Schwellenwert) bei einer Reihe von Keimlingen zu steigem vermogen. 

"Turgoruntersuchungen." KERSTAN (I907) nimmt als Problem 
seiner Untersuchung wieder die Frage nach der direkten Ursache 
der Kriimmung auf. Hierbei geht er von der Hypothese aus, daB 
Turgoranderungen die direkte Ursache sind. 

KERSTAN bestimmt den Turgor nach der plasmolytischen Methode mit 
KNOa, wobei er die "tropistischen Nutationskriimmungen" von Vicia Faba, 
Zea, Lupinus, Cucurbita, Phaseolus, Ricinus, Helianthus, Ipomoea, Coleus, 
Impatiens, Achyranthes usw. miBt. Auch stellt er den Turgor in einer Reihe 
von Pflanzen mit Stengelknoten fest, so vor allem Gramineen, aber auch 
Tradescantia, Crassula spathulata, Galeopsis, Mercurialis, Mimulus usw., 
femer untersucht er in dieser Hinsicht die Blattgelenke von Phaseolus und 
anderen Papilionaceen, Malvaceen, Marantaceen und Marsiliaceen. 

Er findet, daB bei den phototropischen Wachstumsbewegungen 
sowohl von Keimpflanzen als auch Pflanzen mit Stengelknoten nor
malerweise die Beschleunigung der Zuwachsbewegung n i c h t durch 
cine Erhohung der Turgorenergie bewirkt wird. Vielfach sinkt sogar 
der Turgor etwas auf der Konvexseite in der Krummungszone. Nur 
bei den Stengelknoten einiger Gramineen erfahrt der Turgor, wenn 
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sie sich in horizontaler Zwangslage befinden, eine Steigerung in den 
Parenchymzellen der konvex werdenden Seite. Dagegen werden die 
tropistischen Variationsbewegungen durch Turgorwechsel bewirkt, 
wobei der Senkung der osmotischen Energie auf der topographischen 
Oberseite eine etwas hohere Steigerung auf der Gegenseite entspricht. 
Wahrscheinlich wird diese unterseitige Turgorzunahme durch die 
Aufnahme von IOslichen Stoffen, die von der Oberseite zugewandert 
sind, ferner durch Neubildung solcher Stoffe in den reagierenden 
Zellen erzielt. 

"Permeabilitat." Hier konnen auch die damals veroffentlichten 
Arbeiten TRONDLES (1910) und LEPESCHKINs (1908, 1909) referiert 
werden. TRONDLE untersuchte die Permeabilibit der Blatter von 
Tilia cordata und Buxus sempervirens in Abhangigkeit vom Lichte, 
LEPESCHKIN beschaftigt sich mit den Bewegungen der Blattgelenke. 
Beide Autoren konstatieren, daD die Permeabilitat des Protoplasmas 
fUr geloste Substanzen (z. B. KN03 , NaCl) im Lichte groDer ist als im 
Dunkeln (vgl. LEPESCHKIN 1930; 1934, S. 485). LEPESCHKIN be· 
trachtet dies en Umstand als primare Ursache fur das Vollziehen 
der nyctinastischen Blattbewegungen. 

Da TRONDLE im einzelnen wahrnehmen konnte, daB der Permeabilitats
koeffizient von der Lichtintensitat quantitativ abhangt, und zwar in der 
Weise, daB er mit Zunahme der Intensitat erst zu-, dann aber abnimmt, so 
zog er daraus Parallelen zu den analogen phototropischen Erscheinungen der 
Reaktionsumkehr (S.380). Er verwechselte hierbei aber die Reaktionszeit 
mit der Prasentations- bzw. Belichtungszeit und iibersah, daB fiir die 
GroBe der phototropischen Reaktion in erster Linie die Belichtungszeit 
maBgebend ist, nicht aber die Reaktionszeit. Letztere ist zwar bei starken 
Kriimmungen etwas kleiner (vgl. II, S. 276; III, S. 509), doch ist das mehr 
als eine mit der KriimmungsgroBe parallel laufende Beg lei t erscheinung 
aufzufassen. 

Aus einer um dieselbe Zeit erschienenen Arbeit von SCH1JTZE (1908) 
ergibt sich, daB bei Keimlingspflanzen, welche in trockener Erde wurzeln, 
eine plotzliche, starke Erhohung der Luftfeuchtigkeit eine plotzliche, ela
stische Dehnung der SproBorgane von wenigen Minuten Dauer verursacht. 
Dieser elastischen Dehnung entspricht bei der nach einigen Stunden vor
genommenen plotzlichen gleich starken Verminderung der Luftfeuchtigkeit 
eine elastische Kontraktion von ebenfalls kurzer Dauer, welche aber immer 
groBer ist als die elastische Dehnung. J edoch wird die Zuwachsbewegung der 
SproBorgane durch diese Erhohung und Verminderung der Luftfeuchtigkeit 
im allgemeinen nicht verandert. Eine Kontraktion trat auch ein, wenn man 
die Pflanzen mit osmotisch wirksamen Losungen (KNOa, Saccharose) begoB. 
War bei Hypokotylen von Helianthus und Epikotylen von Phaseolus multi
florus durch Wasserentzug des Bodens das Wachstum zum Stillstand gebracht 
worden, so wurde durch darauf erfolgende Wiederzufuhr von Wasser nur 
ein Teil der wachsenden Strecke zu erneuter Wachstumstatigkeit erweckt, 
da die basalen Teile der Wachstumszone inzwischen in Dauergewebe iiber
gegangen waren (vgl. dazu I, S. SIS, 522). 

"Turgordruck als Kriimmungsfaktor." GIUS (1907), ein Schuler 
WIESNERS, arbeitete mit untergetauchten Keimlingen von Vicia 
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sativa, Phalaris und Panicum und fand, entsprechend der WIESNER
schen Theorie von der Bedeutung des Turgordruckes als primaren 
Faktors bei dem Entstehen der Krummung (siehe S. 407), daB bei 
Vicia die Submersion eine Verlangsamung der phototropischen 
Reaktion hervorruft, indem sie das Zustandekommen von Turgor
differenzen auf den antagonistischen Seiten des Organs erschwert. 
Umgekehrt richten sich submerse, gekrummte Keimlinge eher auf 
als nicht untergetauchte, langsamer jedoch, wenn die Konkavseite 
mit Vaseline bedeckt worden war, so daB dort kein Wasser endos
mieren konnte. 

Trotzdem blieb aber die Lichtempfindlichkeit (reziproker Schwel
lenwert) nicht herabgesetzt. Mit irgendeiner Anderung der 02-Atmung 
hat die Erscheinung nach GIUS nichts zu tun (vgl. we iter unten die 
Arbeit von KENKEL). 

Dagegen konnte GIUS bei den Phalaris- und Panicum-Koleoptilen keine 
Verlangsamung derReaktion beobachten, wie auch spaterCHOLODNY (II, I933, 
S. 555; vgl. II, S. 29I) feststellte. Diese Tatsache laBt sich nach unseren 
heutigen Anschauungen zwanglos erklaren (S. 455, 492 und II, S. 260ff.), 
denn bei Koleoptilen wird die Krummung primar durch eine Anderung der 
Auxinverteilung, nicht aber des Turgordruckes hervorgerufen. 

Mit den Befunden von GIUS bei Vicia sativa brauchen die Angaben 
KERSTANs (siehe S. 4I6), welcher nicht mit Vicia sativa gearbeitet hat, in 
keinem Widerspruche zu stehen, denn KERSTAN hat bei seinen diesbezug
lichen Versuchen nicht den z ei t Ii c hen Verla u f der Reaktion berucksichtigt. 

GIUS machte auch Versuche mit untergetauchten Blattspreiten von 
Ludwigia, Lysimachia, Ficus und Glechoma, bei denen durch die Submersion 
die Linsenfunktion der oberseitigen Epidermiszellen ausgeschaltet war. Trotz
dem und entgegen den Vorstellungen HABERLANDTs (S. 4I2, 4I3) stellten 
sich diese Blatter transversalphotographisch zur Lichtrichtung ein. 

"Wasserinjektion_" Schlief31ich sei hier auch noch die Arbeit 
KENKELS (1913) genannt. KENKEL injizierte unter der Luftpumpe 
Keimlinge von Avena, Brassica, Vicia sativa, Helianthus, Cucumis 
usw. mit Wasser und prufte dann deren Wachstum sowie photo
tropische Krummungsfahigkeit. Es ergab sich, daB im allgemeinen 
die injizierten Keimlinge (auch vom Korn isolierte Avena-Koleoptilen; 
vgl. CHOLODNY II, 1933, S. 555) ein starkeres Wachstum hatten als 
die nichtinjizierten. Die phototropischen Krummungen waren da
gegen bei den letzteren in Ubereinstimmung mit den Befunden von 
GIUS (1907) starker. KENKEL legt bei der Deutung seiner Ergebnisse 
den Hauptwert auf die Moglichkeit zur Sauerstoffatmung (vgl. 
CORRENS 1892). Brachte er injizierte und nichtinjizierte Koleoptilen 
in eine Atmosphare mit erhohtem Sauerstoffdruck, so fand er hier nur 
geringe Unterschiede in der phototropischen Krummung. Bei Bras
sica war aber das nicht der Fall. 

In Verbindung hiermit macht KENKEL darauf aufmerksam, daB 
bei injizierten Hypokotylen von Helianthus der Lichtabfall geringer 
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ist als bei nicht injizierten (vgl. S.46I und BLAAUW II, I9I5)1. SO 
ist es dahcr erklarlich, daB die in jizierten Brassica-Keimlinge trotz 
starkeren Wachstums weniger kriimmten 2, zumal die geotropische 
Kriimmung, bei der kein veranderter Lichtabfall in Frage kommt, ja 
auch starker bei den injizierten verlief. 

e) Die Arbeiten von BLAAUW ab bis zur neuesten Zeit. 

In der Zeit, in der die eben behandelten Arbeiten erschienen sind, 
sucht eine andere Gruppe von Forschern die Frage nach der primaren 
Wirkung des Lichtes auf die Weise zu losen bzw. zu fordern, daB sie 
genauer die Beziehungen zwischen Lichtintensitdt und Dauer der Be
leuchtung einerseits und GrofJe der Krummung andererseits untersuchte. 
Einen vorlaufigen AbschluB findet diese Forschungsrichtung in der 
Arbeit von BLAAUW (II, I909). 

Als ersten Autor nennen wir hier FIGDOR (1893), einen SchUler WIESNERS, 
welcher Versuche tiber die phototropische Empfindlichkeit verschiedener 
Pflanzenspezies machte, indem er feststellte, bei welcher dauernd gebotenen 
Mindestlichtin tensi ta t eben noch eine Krtimmung eintrat. Schatten
pflanzen sind nach ihm lichtempfindlicher, d. h. reagieren auf schwachere 
Intensitaten als Sonnenpflanzen. Da inzwischen OLTMANNS (I, 1892, 1897) 
das Augenmerk auf die je nach Lichtintensitat positive oder negative Reak
tion eines und desselben Organs gerichtet hatte, so beschaftigt sich FIGDOR 
(1908) spater auch mit diesem Gegenstand und beobachtete dann gleichfalls 
positive und negative Kriimmungen, sowie insbesondere das Indifferenz
stadium (S. 400). Ferner gibt FIGDOR dort eine Liste derjenigen Pflanzen, 
die sich gut fiir phototropische Versuche eignen. 

NATHANSOHN-PRINGSHEIM (1908) untersuchten, welche Reaktions
groBe einer periodisch unterbrochencn einseitigen Belichtung von 
bekannter lntensitat cntspricht (Summation, vgl. S. 467). 1m Gegen
satz zu WIESNER (siehe S.406) gebrauchten die Autoren jedoch keine 
direkt einseitige Belichtung, sondern die Kompensationsmethode 
(welche auch bei Mcssung der Unterschiedsempfindlichkeit angewandt 
wird). 

Hierbei werden die Pflanzen in der Mitte zwischen zwei anta
gonistisch wirkenden Lichtquellen aufgestellt, von denen die eine mit 
Hilfe eines rotierenden Sektors intermitticrende Strahlung aussendet. 
Die Versuchsobjekte, welche eine nicdrige Unterschiedsschwelle haben 
mussen, z. B. Brassica Napus, krummen sich dann ziemlich scharf 
nach der starker wirkenden Lichtquelle hin. 

1 Der Lichtabfall in der kompakten Spitze der Koleoptile wird (in 
den KENKELschen Versuchen) wohl nicht durch die Injektion beeinfluBt 
sein (vg1. NUERNBERGK II, 1927). 

2 Es ist nicht anzunehmen, daB diese Deutung auch fUr die Versuche von 
Grus (1. c.) mit Vicia sativa zutrifft, denn Grus hat seine Pflanzen nur unter
getaucht, nicht aber injiziert, tiberdies hat er sie zum Teil erst nach der 
Belichtung untergetaucht. 
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"TALBOTschesGesetz." NATHANSOHN-PRINGSHEIM fanden auf diese 
Weise, daB aueh ftir die Pflanzen das T ALBoTsehe Gesetz Gtiltigkeit 
hat, d. h. daB aueh bei intermittierender Beleuchtung die Reaktions
graBe R proportional ist dem Produkt aus Intensitat (J) und Summe 
der Zeitintervalle (1: t), wahrend deren die Beleuehtung gewirkt hat: 
R = J . 1: t. Indessen dtirfen die Dunkelintervalle nieht zu groB sein; 
bei Brassica magen sie bis tiber 45 Min. betragen (wobei das Ver
haltnis Lieht/Dunkelheit = 1/16 ist), wenn J klein ist; bei starkeren 
Intensitaten sinkt aber dieser Grenzwert. Das ist in Ubereinstimmung 
mit dem Verhalten des Auges, bei dem diese GesetzmaBigkeiten zuerst 
untersueht worden sind. 

Obwohl das TALBOTsche Gesetz eine direkte Folgerung aus dem Energie
mengengesetz (J . t-Regel) ist, dieses andererseits ein Grundgesetz der Photo
chemie ist, und NATHANSOHN-PRINGSHEIM selbst der Ansicht sind, daB die 
primaren Prozesse beim Phototropismus eine photochemische Grundlage 
haben, machen sie doch nicht auf die allgemeine Giiltigkeit der J . t-Regel 
beim Phototropismus in der Weise aufmerksam, daB sie gleich einen Beweis 
dafiir erbringen. 

Diesen findet man erst in den Arbeiten BLAAUWs (II, I909), eines 
Sehtilers von WENT (vgl. WENT I908), und FROSCHELS (I908; II, I909), 
eines Sehtilers von WIESNER. Beide Autoren stell ten die Giiltigkeit 
der J . t-Regel (== Reizmengengesetz), an der Hand von Daten tiber 
den Sehwellenwert (siehe S. 465) fest. 

J. t-Regel. Die J. t-Regei, tiber die Naheres auf S. 46I zu 
finden ist, besagt, daf3 das Produkt zweier Variablen konstant ist. 
Tragt man die eine Variable als Funktion der anderen graphiseh auf, 
so bekommt man eine gleiehseitige Hyperbel, deren Asymptoten die 
Koordinatenaehsen darstellen. Beim Phototropismus ist die eine 
Variable die Liehtintensitat J, die andere die Beliehtungszeit t, 
die Konstante eine bestimmte Reaktion, z. B. der Sehwellenwert. 
Da J . t die Energiemenge oder Liehtmenge ist, so ergibt sieh, daB der 
Sehwellenwert stets bei einem bestimmten J . t eintritti. 

Sowohl BLAAUW (1. c.) als auch FROSCHEL sind in ihren Gedankengangen, 
die zum Auffinden der J . t-Regelleiteten, von den schon erwahnten (S.380, 
409) Beobachtungen iiber die Reaktionsumkehr ausgegangen, welch letztere 
auBerdem mit dem von WIESNER (siehe S. 405) fUr eine bestimmten Dauer
lichtintensitat aufgefundenen Reaktionsoptimum zusammenhangt. Da 
iiberdies friiher schon beim Geotropismus das, Vorhandensein einer Mindest
Prasentationszeit (d. h. Zeit, wahrend welcher da~ Organ der geotro
pischen Einwirkung ausgesetzt sein muB, urrt nachher eine Kriimmung zu 
erzielen) festgestellt worden warl, so lag es nahe, derartige Untersuchungen 
auch beim Phototropismus vorzunehmen, und auch dort die Mindest-Prasen
tationszeit zu bestimmen. DaB WIESNER in dieser Richtung schon gewisser
maBen "Vorversuche" gemacht hatte, haben wir bereits auf S. 405 gesehen. 

Die Hauptbedeutung und der Fortschritt der J . t = const.-Regel liegen 
darin, daB ei'lier bestimmten Einheit der Wirkung eine bestimmte Einheit der 
Ursache gegenubergestellt wird. 

1 Vg1. dazu CZAPEKs (I, 1898a) und FITTINGs (1905) Untersuchungen 
iiber die Giiltigkeit des Sinus-Gesetzes (siehe S. 459) beim Geotropismus. 
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Auf die weiteren Untersuchungen FROSCHELs (II, 1909) und vor allem 
BLAAUWs (1. c.) braucht hier nicht eingegangen zu werden, da dieselben 
teils schon in II, S. 259, 305 besprochen worden sind, teils noch auf S. 424 
behandelt werden sollen. Nur 'darauf wollen wir bier schon hinweisen, daB 
BLAAUW (1. c., S. 363) die phototropischen Erscheinungen in 3 Hauptfak
toren zerlegt, auf die aIle verschiedenen phototropischen Reaktionen zuriick
zufiihren sind: I. die primare, Reaktion, welche das Licht bei der Pflanze 
bewirkt; 2. die Gegenreaktion, die bei etwas groBeren Energiequantitaten 
bald merklich wird; 3. die Adaptation an die herrschenden Lichtverhaltnisse 
(siehe dazu S.468ff.). 

Die 3 Arbeiten PRINGSHEIMs (II, 1907, 1909; III, 1911) haben wir 
zum Teil schon in II, S. 259, 280, 293 zitiert. Sie beschaftigen sich 
ebenfalls mit der Frage nach den Beziehungen zwischen dem Modus 
der Belichtung und der Art cler Reaktion (S.470fL). PRINGSHEIM 
findet auch bei anderen Objekten als der Avena-Koleoptile das Vor
han dense in einer Indifferenz bei groDeren Lichtmengen, so bei Bras
sica, Lepidium usw., doch hat diese Tatsache eigentlich schon WIESNER 
(I, 1878) festgestellt. 

In der Arbeit vom Jahre 1911 kritisiert PRINGSHEIM die Ansicht 
BLAAUWS (II, 1909), daD sich die phototropische Indifferenz mit den 
Solarisationserscheinungen der photographischen Platte vergleichen 
lasse. Er glaubt, daD' man beim Phototropismus vielmehr nur auf 
einen endothermischen fE;versiblen ProzeD schlieDen durfe, dessen 
Gleichgewicht durch Zufuhr von Lichtenergie verschoben wird: 

.. Wachs- Endothermischer Licht- '. . 
Krummung ~ t ~ 'bl P n ~ bf 11 «= Llchtenergze. urn revers! er rozelJ a a 

"Resultantengesetz." 1m Zusammenhang mit den Untersuchungen 
von NATHANSOHN-PRINGSHEIM, BLAAUW, FROSCHEL'und ~RINGSHEIM 
erwahnen wir noch die Publikation von HAGEM (1911) uber die Gul
tigkeit des Resultantengesetzes beim Phototropismus. Dieses, 
zuerst von PAYER (1842) aufgefundene Gesetz besagt, daD sich 
orthotrope, radial gebaute Pflanzen, z. B. Koleoptilen, bei 
zweiseitiger Belichtung in der Richtung krummen, die man aus dem 
Parallelogramm der Krafte unter Berucksichtigung der Richtung des 
Lichteinfalls und der GroDe der Intensitat (bzw. Lichtmenge), bezogen 
auf jedes von beiden Lichtern, konstruieren kann. 

PRINGSHEIM (II, 1926) hat HAGEMs Resultate bestatigen und erweitern 
konnen; sowohl er wie auch HAGEM haben mit Dauerbeleuchtung gearbeitet. 
Versuche mit kurzen Beleuchtungszeiten sind hieriiber nicht geinacht worden 1. 

1 Einige Autoren, z. B. BORRISS (1934a), sprechen Zweifel an der Giiltig
keit des Resultantengesetzes aus. Besser wiirde das aber heiBen: es ist frag
lich, ob ihre Pflanzen von Anfang an orthotrop und radial gewesen sind, 
bzw. dieses noch wahrend der Belichtung bleiben (vgl. das starkere Hervor
treten der Dorsiventralitat bei Belichtung von Hedera, Marchantia usw. 
[I, S.40rff., 432 U. a. O.]). Dadurch kann iiberdies bei Dauerbeleuchtung 
womoglich ein anderer Effekt erzielt werden als bei kurzen Beleuchtungszeiten. 

In jedem Fall ist die Giiltigkeit des Resultantengesetzes eine kausale 
Notwendigkeit, doch kann man nicht gut erwarten, daB es auch fiir 
morphologisch bzw. physiologisch dorsiventrale Organe zutrifft. 
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Ferner muB hier auch MAST (1911) genannt werden, der, auf alte 
Versuche DARWINS (1, 1880/1881) mit halbseitig geschwarzten Koleo
ptilen und die OLTMANNschen Tuschekeilexperimente (siehe S. 410) 
zuruckgreifend, seinerseits das Problem Lichtrichtung oder Licht
abfall studiert hat. Mit seiner verbesserten Keilmethode findet 
er bei verschiedenen Arten von Koleoptilen (Triticum, Zea) , daB 

die Pflanzen den Intensitats
unterschieden, nicht der Rich
tung des Lichtes folgen. 

SPERLICH (1912) stellt an
~ laf31ich einer Untersuchung uber 

Abb.41. Negativ phototropische Kriimmung des 
Hypokotyls von Helianthus annuus wahrend des 
Stadiums, wo das Hypokotyl noeh positiv geo
tropisch reagiert. Mit Rotation urn die horizontale 
Klinostatenachse bei einseitiger Beleuchtung (+-; 
J ~ 32 HK, r ~ 0,6 m) bei Versuchsbeginn (16 Stun
den vor dem Erreichen des dargestellten Stadiums) 

die Ursachen, welche bei jungen 
Keimlingen deren Gipfelkrum
mungen bewirken, fest, daB diese 
Einkrummungen bei Helianthus
und Sinapis-Hypokotylenaufvor
u bergehendem po sit i v e m Geo
tropismus beruhen. Interessanter-
weise sind besagte Hypokotyle zur 

gleichen Zeit auch negativ phototropisch (siehe Abb. 41, 42). Gleich
zeitig mit der A.nderung des geotropischen Verhaltens vollzieht sich 
bei gleichbleibenden AuBenbedingungen in den basalen Teilen auch 

cine A.nderung des pho
totropischen Verhal

begonnen. (Nach SPERL]CH 1912.) 

tens: sie werden wieder 
positiv phototropisch. jll ! J - Der apikale Teil eines 
Helianthus- Hypokotyls 
kann aber bis zu einem 
Alter von etwa 4 Tagen Abb.42. Wirkung kontinuierlicher (I ~ ~ 40 Stunden) einseitiger 

Beleuchtung (+-; J ~ 32 HI<, r ~ 0,6 m) auf das Hypokotyl von 
Sinapis alba wahrend des ersten Streckungsstadiums unter gleich~ 
zeitiger normaler Schwerkraftwirkung. Negativer Phototropismus 
bei gleichzeitiger positiv geotropischer Reaktion des Hypokotyls. 

(Nach SPERLICH 1912.) 

noch negativ phototro
pisch reagieren. 

1915 vergleicht SPER-
LICH gleichzeitig und 

nacheinander vorhandene phototropische und geotropische Wirkungen 
auf Koleoptilen von Avena. Wie VON GUTTENBERG (S.4I6) beob
achtet er, daB sich beide Arten von Einflussen kompensieren lassen. 
1m einzelnen stellte er dabei noch folgendes fest: "Liegen Reizinten
sitaten, die bei bestimmter Dauer einander kompensieren, vor, so ist 
fur die Fortdauer der Reizung bei konstanter beiderseitiger 
1 n ten sit a t folgendes Zeitgcsetz gultig: Die Belichtungszeit, die 
zur Kompensation einer antagonistischen, von Stufe zu Stufe um 
I Min. fortschreitenden Masseneinwirkung notig ist, nimmt von Stufe 
zu Stufe um ein Bedeutendes zu. Die Kompensationspunkte liegen 
auf einer Parabel oder parabeliihnlichen K urve". Dieses Gesetz ist 
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unabhangig von der GroBe der sich kompensierenden Einwirkungs
intensitaten. 

Aus den Befunden von SPERLlCH laBt sich der SchluB ziehen, 
daB die "Adaptation" (= Anderung des photochemischen Energie
niveaus) beim Phototropismus eine vie1 groBere Rolle spie1t als beim 
Geotropismus, bei dem sie auch auf andere Faktoren der Krummung 
zuruckzufuhren ist (vgl. S. 469f£., 489, 513). 

"Reizleitung." Urn diese Zeit wird auch wieder die Frage der 
Reizleitung neu von BOYSEN-JENSEN (I, 1910, 19II) untersucht. 
Dessen Befunde haben wir schon in I, S. 373 behandelt. 

VAN DER WOLK (1911) studiert ebenfalls die Reizleitung, daneben 
aber auch in Verbindung hiermit die Lichtempfindlichkeit der 
einzelnen Teile der Avena-Koleoptile. So findet er, daB man bei 
Spitzenbeleuchtung 13 MKS fur eine deutliche Krummung notig hat, 
bei Basisbelichtung (Spitze mit einer Stanniolkappe verdeckt) aber 
50000 MKS. 

Weiter soIl nach einseitiger Belichtung der Basis die Spitze empfindlicher 
werden. Mit demselben Problem beschaftigt sich VON GUTTENBERG (1912, 
II, 1913). Vor aHem in der zweiten Arbeit sucht er bei der Koleoptile eine 
akropetale Reizleitung nachzuweisen (siehe dazu II, S. 263). 

Er macht dazu indirekte Versuche von der Art, daB er z. B. die Basis 
einseitig mit 40000 MKS beleuchtet und danach die Spitze (5 mm lang) 
antagonistisch mit 20 MKS bestrahlt. 

Die resultierende Kriimmung wird verglichen mit Kontrollpflanzen, 
I. deren Basis antagonistisch beleuchtet wird; 
2. deren Spitze einseitig mit 20 MKS beleuchtet wird. Die Versuchs

pflanzen kriimmen sich dann weniger, und die Kriimmung ist schneller 
wieder ausgeglichen. 

Diese Ergebnisse der beiden Autoren lassen sich ohne weiteres aus den 
Unterschieden in der Geschwindigkeit des Auxin-Quertransportes in Spitze 
und Basis verstehen, bzw. beruhen auf einer durch Lichtstreuung bewirkten 
Beleuchtung der "verdunkelten" Spitze. 

Auch die Arbeit WILSCHKEs (1913) befaBt sich mit dem Problem 
der Reizleitung. Er benutzt zu seinen Versuchen aber keine Stanniol
schurzchen usw., sondern Spaltbe1euchtung, da er feststellt, daB cine 
sehr hohe Kontaktempfindlichkeit bei der Avena-Koleoptile vorhan
den ist. 

"Kontaktempfindlichkeit. " Diese K 0 n t a k tern p fin d Ii c h k cit 
besteht aber nicht fur die Spitze (3-4 mm). Die Koleoptile von 
Panicum ist uberhaupt nicht kontaktempfindlich; nur das Hypo
(= Meso-)kotyl reagiert. 

Die wachsenden Zonen der Avena-Koleoptile sind maximal kon
taktempfindlich, dann folgtdie Basis, und dann das Hypokotyl. 
Weiter hemmt cine "Reizung" der Spitze die antagonistische Reizung 
der Basis nicht. Nach der Auxintheorie ist dieses leicht zu verstehen. 
Wenn namlich der Kontakt nur schwach ist, werden sich in der Spitzc 
kleine Auxinunterschiede noch nicht auBern, weil dort die Reaktionen 
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auf Auxin noch zu schwach sind. Bevor diese Unterschiede die 
schneller wachsende Zone erreicht haben, werden sie sich (durch 
Geotropismus und KonzentrationsgefaJle) aber schon wieder aus
geglichen haben. 

Das trifft aber nicht fUr die maximal wachsenden (d. h. maxi
mal auf Auxin reagierenqen) Zellen zu. Hier kann sich leichter 
jeder Auxinunterschied zwischen den HaJften in einer Krummung 
iiu.13ern. 

1m iibrigen bestehen auch hier Parallelen mit der Protoplasmastromung. 
Nach BOTTELIER hebt ein Druck, abhangig von der GroBe, fiir kiirzere oder 
langere Zeit die Protoplasmastromung bei A vena auf. (Weiter sehe man dariiber 
die Untersuchungen von EWART (1903) und LAUTERBACH (1921) nach.) 

NOACK (1914) verfolgt in seinen Untersuchungen wieder die Frage nach 
der Art der Lichtwirkung, indem er sich an die Geotropismus-Arbeiten 
dieser Zeit anschlieBt, bei denen die Sinusregel besonders beriicksichtigt 
wird. Er gibt dann auch viele Daten iiber den EinfluB des Lichteinfalls
winkels auf die Kriimmung (siehe S. 459). 1m theoretischen Teil akzeptiert 
er die Lichtrichtungstheorie. Wohl spielen photochemische Vorgange eine 
Rolle, aber der TotalprozeB enthalt seiner Ansicht nach noch sehr viele 
unbekannte Zwischenglieder. 

CLARK (II, 1913) beschiiftigt sich mit den Stimmungserscheinungen 
(= Adaptation) bei der Avena-Kolcoptile, und setzt damit die 
fruhcrcn Untersuchungen PRINGSHEIMS (II, 19°7, 1909; III, 1911) 
fort. Er findet dabei begrenzende Bedingungen fur die Gultigkeit der 
J. t-Regel, die z. B. fur die 2. positive Krummung nicht geltcn soil. 

Mit denselben Fragen wie CLARK hat sich u. a. auch ARISZ (II, 1915) 
abgegeben, dessen Arbeit von uns bereits in Teil II (siehe auch III, S. 464) 
eingehend beriicksichtigt worden ist. 

"BLAAUWsche Th~orie." Wir kommen nun zu den Unter
suchungen BLAAUWS (II, 1914, 1915; I, 1918), welche besonders die 
Art der Lich twirkung betreffen. 

BLAAUW studicrt, im Gegcnsatz zu den fruhercn Autoren, den 
Einflu.13 bestimmter Lichtmengen auf das Wachstum, und findet 
nun auch fur kleine Lichtmengen Wachstumsreaktionen. Hiermit 
wird, wie dies dann auch von BLAAUW angegeben wird, der Anschlu.13 
an die DE CANDOLLssche Theorie (S. 396) moglich. Denn die Ein
wiinde dagegen waren bisher: 

I. Man hatte gesehen, da.13 eine kurz dauernde einscitige Belich
tung eine Krummung hervorruft. Diese Belichtung hatte, allseitig 
gegeben, keinen Einflu.13. 

BLAAUW zeigt nun, da.13 dies wohl der Fall ist, und bei genauerer 
Beobachtung eine Wachstumsiinderung festgestellt werden kann. 

2. Die DE CANDOLLEsche Ansicht konnte nicht richtig sei.t;l, wei I 
sich die Krummungen negativ phototropischer Teile (Wurzeln usw.) 
nicht erkliiren lic.13en. BLAAUW zeigte, da.13 diese Krummungen sehr 
wohl durch Zusammenwirken der Wachstumswellen der Vorder- und 
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Hinterseite erklart werden kor:men. Auch den Einwand, daB ein 
Organ bald positiv, bald negativ reagierte, hat BLAAUW auf ahnliche 
Weise beantwortet. 

Es kann dann auch nicht wundernehmen, daB sich die meiste 
Literatur nach I9I4-I9I8 hauptsachlich dam it beschaftigt, inwieweit 
die "Theorie von BLAAUW" richtig ist oder nicht. Man mtiBte nun 
eigentlich erwarten, daB tiber ihre Formulierung und ihr Wesen v6llige 
Klarheit bestande. Dieses ist aber keineswegs der Fall. 

Die Erklarung daftir ist wohl der Umstand, daB BLAAUW seIber 
an verschiedenen Stellen seiner Arbeiten verschiedene Folgerungen 
aus seiner Theorie bespricht, die teils weiter gesteckt, teils aber enger 
begrenzt sind. Die spateren Autoren haben dann, beim Hinweis auf 
BLAAUW, darauf weniger genau geachtet, und so findet man daher, 
daB etwa 3 Auffassungen in der Literatur als BLAAuwsche Theorie 
Geltung haben. 

Die erste sehr allgemeine Auffassung ist etwa so zu formulieren: Die 
bei dem Phototropismus auftretenden Erscheinungen sind ohne die 
Annahme einer spezifischen "phototropischen Erregung" zu erklaren 
und beruhen nur auf physiko-chemischen Vorgangen, die man als 
Wachstum zusammenfaBt, ohne daB dabei irgendwelche "AuslOsungs
vorgange" im Sinne PFEFFERS auftreten (vgl. BLAAUW I, I9I8, 
S. I76 ff.). 

DaB bereits das eben Gesagte als BLAAuwsche Theorie gilt, ergibt sich 
aus einem Zitat von HARTMANN (1927, S.629; 1933, S.660): "Es ist das 
groBe Verdienst von BLAAUW, durch seine Arbeiten liber die sog. Licht
wachstumsreaktion die Erforschung der pflanzlichen Reizerscheinungen aus 
dem Banne der groben auBerlichen Analogie mit der Nerven- und Sinnes
physiologie der Tiere losgelost und einer gesunden kausalen Analyse zu
geflihrt zu haben. Die Reizphysiologie der Pflanzen kann so evt1. in abseh
barer Zeit in verschiedene Teile der Physiologie des Wachstums und der 
Bewegung aufgelost und der Begriff des Reizes mit aHem Drum und Dra;n 
aus dieser Forschungsrichtung eliminiert werden." 

Die zweite Auffassung, die das Postulat der ersten in sich ein
schlieBt, ist enger umgrenzt und lautet: Die beim Phototropismus 
auftretenden Wachstumserscheinungen sind nur "Sonderfalle" der 
Vorgange, die auch beim normalen Wachstum auftreten. Oder mit 
BLAAUWS eigenen Worten (I, I9I8, S. I78): "Die Reaktion des Wachs
tums auf Licht ist primar, der Phototropismus ist sekundar." 

Wir fiihren zu dieser zweiten Auffassung nur folgendes Zitat an (J OST 1., 
1923, S. 3271): "Trifft die BLAAuwsche Auffassung zu, so ist der Photo
tropismus weiter nichts als eine einseitige Beeinflussung der Wachstums
geschwindigkeit durch photochemische Prozesse - freilich immer noch eine 
komplizierte Beeinflussung, immer noch eine echte Reizerscheinung, aber 
die Komplikation der Annahme eines besonderen phototropischen Reiz
zustandes fie1e weg." 

1 Andere passende Zitate findet man Z. B. bei JOST (1. C., S.415) und 
BRAUNER (II, 1927, S.97). 
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Die dritte Auffassung schlief31ich, die "eigentliche" BLAAuwsche 
Theorie, formuliert ihr Autor folgendermaBen (1, 1918, S. 187): 
"Die Lichtwachstumsreaktion ist die primare, der Photo· 
tropismus die sekundare Erscheinung, welche notwendig 
aus ihr erfolgt, wenn durch ortlich ungleiche Belichtung 
ortlich ungleiche Lichtwachstumsreaktionen entstehen." 

im folgenden werden wir allein diese dritte, am 
engsten umgrenzte Auffassung als BLAAuwsche Theorie 
sensu strictiori bezeichnen, denn der ihr zugrunde liegende 
Satz, den er selbst besonders hervorhebt, laBt sehen, wie er sich in 
praxi die Begriindung seiner Theorie gedacht hat. 

In anderer Form kann man die dritte Fassung (s. str.) der BLAAUW' 
schen Theorie auch folgendermaBen ausdriicken: 

Die phototropische Kriimmung kommt durch die un· 
gleichen Lichtwachstumsreaktionen von belichteter und 
unbelichteter Seite zustande. 

Wieweit die BLAAuwsche Theorie in dieser Fassung fUr einen bestimmten 
Fall zutrifft, haben wir bereits im analytischen Teile jeweils genauer be
sprochen. 

Was nun die beiden ersten Auffassungen der BLAAuwschen 
Theorie betrifft, so tragen diese ihren Namen zu Unrecht. Wir find en 
schon bei WIESNER (I, 1878/1880, 1881) die Anschauung vertreten, 
daB der Phototropism us durch ungleiches Wachstum entsteht, daB 
dieses ungleiche Wachstum wiederum die Folge ungleicher Lichtinten
sitaten an Licht- und Schattenseite ist, und daB der Phototropismus 
nichts mit den Reizerscheinungen der animalischen Physiologie zu 
tun hat (vgl. S. 427). 

So sagt WIESNER (I, 1881, s. 49) z. B.: "DaB das Licht wahrend der 
(positiv) heliotropischen Aktion eine Hemmung des Langenwachstums hervor
ruft, lehrt schon der Vergleich eines im Finstern mit einem im Lichte ge
zogenen Keimling. 

Die Stengel des ersteren sind im Vergleich zum letzteren stark verlangert. 
Ein einseitig beleuchteter, heliotropisch sich kriimmender Stengel zeigt also 
gewissermaBen ein doppeltes Verhalten: die nach der Lichtquelle gewendete 
Halfte verhalt sich so wie ein im Lichte, die entgegengesetzte wie ein im 
Finstern wachsender Stengel; letztere ist im Vergleiche zur ersteren ver
langert, und da beide im Verbande sind, muB eine Kriimmung der Stengel 
zum Lichte hin stattfinden." 

Ferner (I, 1881, S. 78ff.): "DARWIN findet, daB die Starke der helio
tropischen Kriimmung nicht im Verhaltnis zur dargebotenen Lichtmenge 
wirke, und schlieBt daraus, daB das Licht hier als Reiz sich geltend mache .... 
DARWINs Ansicht laBt sich ... auf folgende 2 Punkte zuriickfUhren: I. die 
1ntensitat des Lichtes ist der GroBe des heliotropischen Effektes nicht pro
portional, mithin ist der Heliotropismus eine Reizerscheinung. 2. Die Dauer 
der Lichtwirkung ist diesem Effekte nicht proportional, mithin ist der Helio
tropismus eine Reizerscheinung." 

"Fassen wir den ersten Punkt ins Auge. DaB der in diesem Satze ent
haltene SchluB nicht berechtigt ist, geht schon aus der mitgeteilten Relation 
zwischen Lichtstarke und Heliotropismus hervor. Der heliotropische Effekt 
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ist tatsachlich der Lichtstarke nicht proportional, aber aus einem sehr ein
fachen Grunde: 

weil namlich die auf Licht- und Schattenseite des Organs 
herrschenden, das ungleichseitige, zum Heliotropismus fuh
rende Wachstum bedingenden Lichtunterschiede den jeweiligen 
Lichtintensitaten nicht proportional sind 1. So erklart sich das Faktum in 
einfacher physikalischer Weise. Der Vergleich mit den Reizungserschei
nungen der Nerven ist deshalb nicht passend .... " 

"Aber auch der zweite Satz enthalt keine sichere SchluBfolge. Die Tat
sache, daB die Lichtdauer dem heliotropischen Effekte nicht proportional 
ist, ist in einem gewissen Sinne richtig. Es geht dies aus der von mir auf
gefundenen . . .. Erscheinung der photomechanischen Induktion hervor. 
Wenn ich einen Keimling nur so lange beleuchte, bis Heliotropismus induziert 
ist, und ihn hierauf ins Dunkle stelle, so fangt er an sich zu krummen, als 
wirkte das Licht noch weiter auf ihn ein ..... " 

" .... Die(se) ganze auf den ersten Blick so ratselhafte photomechanische 
Induktion laBt sich als ein physikalischer ProzeB auffassen, in welchem der 
Effekt sich als eine Funktion von Licht und Zeit darstellt. . . .. (Aber) es 
gibt, wie die fundamentalen Untersuchungen von BUNSEN und ROSCOE uber 
die photochemische Induktion gezeigt haben, auch auBerhalb des Organismus 
derartige Vorgange..... Die Analogie zwischen der photochemischen 
Induktion und den heliotropischen Erscheinungen ist sehr augenfallig, und 
dieser Umstand hat mich auch bewogen, die im Heliotropismus sich kund
gebenden Vorgange in ihrem Zusammenhange als photomechanische Induk
tion 2 zu bezeichnen. 

Es laBt sich mithin auch die Nichtproportionalitat von Lichtdauer und 
heliotropischem Effekt physikalisch begreifen, und es ist zum Verstandnis 
dieses V~rhaltens ~icht notwendig, die Analogie mit der Nervenreizung 
heranzuzwhen . . . . 

"So ist es immer die Zuruckfuhrung eines fraglichen Phiinomens auf ein 
bekanntes, einfacheres, das zur exakten L6sung naturwissenschaftlicher Probleme 
leitet 3. Wir gewinnen mithin nichts, wenn wir die zu erklarenden Be
wegungserscheinungen der Pflanzen in eine Parallele stellen mit den uns 
noch ganz ratselhaften Erscheinungen des Nervenlebens der Tiere; es scheint 
mir, daB hierdurch die Sache eher schwieriger und dunkler gemacht wird. 
Hingegen durfen wir erwarten, durch die - zunachst naturlich vielfach noch 
hypothetische - Zuruckfuhrung der Lebensfunktion der Pflanze auf be
stimmte mechanische Prozesse zu einer naturwissenschaftlichen Erkenntnis 
dieser Vorgange vordringen zu konnen." 

Mit Absicht haben wir den eigenen Worten WIESNERS mehr 
Raum gewidmet. Vergleicht man sie mit den analogen Ausfuh
rungen BLAAUWS in "Licht und Wachs tum III" (S. 173f£.), so ergibt 
sich, daB die BLAAuwsche Theorie des Phototropismus in ihren beiden 
ersten Auffassungen bereits von WIESNER vertreten worden war. 

Wir halt en es daher fur richtiger, wenn man diese auf S. 425 
erwahnten Auffassungen fortan nicht mehr als BLAAuwsche Theorie, 

1 Sperrdruck schon bei WIESNER vorhanden. Ubrigens gibt WIESNER 
hier schon eine Beschreibung der Lichtwachstumsreaktionen, nur benutzt 
er noch nicht diesen Namen (vgl. p, S.222). 

2 Bei WIESNER steht (wohl irrtumlicherweise): als photochemische 
Induktion. Die zwei eingeklammerten Worte sind von uns zugesetzt worden. 

3 Kursivdruck von uns. 
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sondern zusammengefaBt als WIESNER -BLAAUwsche Theorie be
zeichnet. 

Uberblicken wir nunmehr den ganzen, mit der BLAAuwschen 
Theorie zusammenhangenden Fragenkomplex,. soweit wir ihn bisher 
kennengelernt haben, so lassen sich 3 Theorien des Phototropismus 
unterscheiden: 

I. Die Theorie der spezifischen phototropischen Erregung und 
Polarisation: Der Phototropismus beruht zwar auf ungleichem Wachs
tum von Licht- und Schattenseite, doch ist dieses kein Spezialfall des 
normalen Wachstums, sondern ein komplizierterer, durch das Licht 
erst ausgeloster ProzeB (vgl. S. 409). Diese Theorie ist das Gegenteil 
der beiden folgenden und hat einen akausalen Einschlag. 

2. Die WIESNER-BLAAuwsche Theorie. 
"Das beim Phototropismus auftretende ungleiche Wachstum ist 

ein Spezialfall des normalen, durch das Licht photochemisch beein
fluB ten Wachstums. Die Lichtabsorption im Organ ruft keine totale 
Polarisation des ganzen Organs hervor, sondern bewirkt nur, daB die 
photochemische Wirkung an der Schattenseite geringer ist als an der 
Lichtseite. " 

2 a) die BLAAuwsche Theorie sensu strictiori. 
"Der Phototropismus kommt zustande, wie unter 2. beschrieben, 

mit dem Unterschied jedoch, daB besonders die" Lichtwachstums
reaktionen als primare Ursache fur die Wachstumsdifferenz an Licht
und Schattenseite angesehen werden mussen. 1nfolge der ortlich un
gleichen Belichtung sind diese Lichtwachstumsreaktionen an der 
Lichtseite anders als an der Schattenseite." 

Wir greifen nun in unserer Ubersicht etwas vor, indem wir im 
AnschluB an die BLAAuwsche Theorie gleich die von F. W. WENT 
(I, 1928, S. 100) speziell fUr die phototropische Krummung der 
Avena-Koleoptile aufgestellte Theorie des Phototropismus behandeln. 

WENT-(CHOLODNYSche) -Theorie. Diese auf der Bedeutung des 
Auxins fur den StreckungsprozeB der wachsenden Zellen fuBende 
Theorie besagt: "Der Phototropismus kommt primar durch ungleiche 
Auxinverteilung zustande, letztere erzeugt dann sekundar das un
gleiche Wachstum." 

Dabei ist es gleichgultig, ob die ungleiche Auxinverteilung in der 
wachsenden Zone seIber oder in einer mehr oder weniger groBen Ent
fernung davon entsteht; Hauptsache ist nur, daB sie eine photo
chemische Wirkung des Lichtes voraussetzt. 

Es fragt sich, inwieweit sich die WENTsche Theorie mit der 
WIESNER-BLAAuwschen bzw. der BLAAuwschen Theorie s. str. ver
binden laBt. 

Zunachst ist sie ebenso wie die BLAAuwsche Theorie s. str. ein 
Spezialfall der WIESNER-BLAAuwschen Theorie, da diese Theorie 
nicht verlangt, daB der photochemische Primarvorgang unmittelbar 
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dort geschieht, wo das Wachs tum direkt stattfindet. Bespricht doch 
BLAAUW selbst in "Licht und Wachstum III" (S. 186, 187) noch be
sonders den Fall der Leitung von phototropischen Krummungen und 
iiuBert die Ansicht, daB es sich hierbei nur urn die Leitung einer aus 
der Lichtungleichheit resultierenden "photochemischen Ungleich
heit" handelt. 

Zu der BLAAuwschen Theorie s_ str. steht die WENTsche Theorie 
dagegen mehr in einem koordinierten Verhiiltnis, mit dem Unter
schied jedoch, daB die kausale Analyse bei der letzteren gegenuber 
der ersteren eine weitere Ausbildung erfahren hat. BLAAUW selbst 
war niimlich die Existenz des Auxins noch unbekannt, und er analy
sierte die phototropische Krummung nur bis zu der Tatsache, daB 
das Licht ungleiches Wachstum bzw. eine Lichtwachstumsreaktion 
hervorruft. WENT indessen untersucht im einzelnen genauer, in
wieweit der Faktor Auxin und dessen ungleiche Verteilung die photo
tropische Krummung beeinfluBt und verursacht. 

Die direkte Fortfuhrung der BLAAuwschen Theorie s. str. unter 
gleichzeitiger Anwendung der Ergebnisse der Auxinforschung bildet 
schlief31ich die von DU Buy-NuERNBERGK (I, 1929a, S_ 915; Du Buy 
II, 1933; siehe ferner NUERNBERGK 1932, S. 313) sowievon VAN OVER
BEEK (II, 1933) ausgesprochene Ansicht, daB das Licht auch un mit
telbar auf die vom Auxin zum Wachsen gebrachten Zellen einwirkt 
und deren Dehnbarkeit beeinfluBt. Diese Theorie liiBt sich mit der 
\VENTschen Theorie auf eine Stufe bringen, da sie ebenfalls in der 
Analyse weiter als die ursprungliche BLAAuwsche Theorie s. str. geht 1. 

Am besten werden die Beziehungen zwischen den verschiedenen 
Theorien des Phototropismus, die wir soeben besprochen haben, 
durch das folgende Schema erliiutert: 

Phototropische Theorien. 
Theorie der spezifisch WIESNER-BLAAuwsche Theorie. 
phototropischen Erre-
gung und Polarisation. .). 

t 
WENTsche Theorie der 

ungleichen Auxin- ~--+ 
verteilung. 

BLAAuwsche Theorie 
sensu strictiori. 

t 
Theorie der direkten 
Lichtwirkung auf die 
reagierenden Zellen. 

In dies em Schema ist zwischen der BLAAuwschen Theorie s. str. 
bzw. ihrcr Fortfuhrung und der WENTschen Theorie ein Verbindungs
strich gczogen worden. Damit soll angedeutet werden, daB die der 
BLAAuwschen Theorie zugrunde liegenden Ta tsachen prinzipiell 

1 Man vergleiche hier auch das auf S. 395 gebrachte Schema, das eine 
Kombination der einzelnen Teiltheorien wiedergibt und so den verschiedenen 
Wachstumstypen gerecht wird. 
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aueh fur die WENTsehe Theorie gelten, und nur die Folgerungen 
daraus nieht mehr ubereinstimmen. 

Wie wir in II, S. 245, 266, 279, 290 (vgl. aueh III, S. 513) gesehen 
haben, konnen namlieh bei der Koleoptile die Liehtwaehstums
reaktionen dureh den EinfluB des Liehtes sowohl auf die reagierenden 
Zellen als aueh auf die auxinproduzierenden bzw. das Auxin ver
teilenden Zellen erzeugt werden. Der erste Fall, der nur bei An
wendung groBer Liehtmengen und starker Intensitaten in Betraeht 
kommt, erfordert weiter keine Bespreehung. Der zweite Fall dagegen, 
der insbesondere die 1. + phototropisehe Krummung betrifft, muB 
genauer erlautert werden. 

Aus den Ausfuhrungen im zweiten Teil ergab sieh, daB die Lieht
waehstumsreaktionen aueh bei einseitiger Beleuehtung entstehen. 
Sie fallen an Lieht- und Sehattenseite wohl etwas versehieden aus, 
doeh ist der Untersehied niemals groB, weil der Liehtabfall im Spitzen
teil der Koleoptile zu gering ist. Wenn uberhaupt, dann durften also 
naeh der BLAAuwsehen Theorie (3. Auffassung) hieraus nur sehwache 
Krummungen resultieren. 

In der Tat haben zahlreiehe Autoren (siehe II, S. 226££., 279) 
naehgewiesen, daB die bei antagonistiseher Beleuehtung vorhandenen 
Liehtwaehstumsreaktionen fur wenig differierende Liehtmengen nur 
geringe Untersehiede aufweisen und unzureiehend sind, um die 
jeweils stattfindende Krummung erklaren zu konnen. Immerhin 
zeigen genaue Waehstumsmessungen an sieh krummenden Koleo
ptilen (vgl. DU Buy-NuERNBERGK I, 1929a), daB die Liehtwaehstums
reaktionen aueh dann nieht fehlen. 

So ergibt sieh, daB die BLAAuwsehe Theorie zwar in gewissem 
Sinne fUr die 1. positive Krummung der Koleoptile gultig ist, daB sie 
hier aber allein nieh t imstande ist, diese Krummung zu erklaren. 
Dazu muB die WENTsehe Theorie, die den Faktor Auxinablenkung 
einfuhrt, zur Hilfe kommen. Dagegen kann jedoeh die BLAAuwsehe 
Theorie in den Fallen (2. und 3. + phototropisehe Krummung; siehe 
II, S. 283ff.), wo das Licht mehr oder weniger direkt auf die reagie
renden Zellen wirkt, und der Liehtabfall bedeutend groBer ist, oft
mals wohl das AusmaB der Krummung erklaren (vgl. II, S. 289££.). 

Phototropisches und photoblastisches Wachstum. In den 
Rahmen der Besprechung der verschiedenen phototropischen Theorien sei 
schlieBlich noch die Frage gezogen, ob es berechtigt ist, zwischen photo
tropischem und photoblastischem Wachstum einen Unterschied zu machen. 
Nach dieser, hauptsachlich von BEYER (II, 1928), zum Teil aber auch von 
FILZER (II, 1929, 1930) vertretenen Ansicht stellt namlich die BLAAuwsche 
Lichtwachstumsreaktion das sog. photoblastische Wachstum dar, wahrend 
die eigentliche Kriimmung durch das (nach FILZER) mit der Auxinablenkung 
WENTs zusammenhangende "phototropische Wachstum" entsteht. 

Dabei besteht nach BEYER (II, 1928, S. 509) iiberhaupt kein kausaler 
Zusammenhang zwischen photoblastischem und phototropischem Wachstum, 
wahrend es FILZER (II, 1929, S. 487) immerhin fiir wahrscheinlich halt, daB 
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die "tropistische" Wirkung des Lichtes bei symmetrischer Beleuchtung, wo 
also "photoblastisches" Wachstum stattfindet, wenigstens poten tiell vor
handen ist. 

Wir halten die Unterscheidung zwischen phototropischem und photo
blastischem Wachstum deshalb fiir bedenklich, wei! der Umstand, daB beim 
Phototropismus eine Auxinablenkung vorhanden sein kann, beim normalen 
Wachstum jedoch nicht, durchaus nicht fiir so bedeutungsvoll angesehen 
werden darf, urn daraus zwei verschiedene "Wachstumstypen" ableiten zu 
wollen. 

Wir bemerkten oben schon, daB diejenigen Faktoren, welche bei ein
seitiger Beleuchtung eine Auxinablenkung verursachen, genau so gut bei 
antagonistischer Beleuchtung wirksam sind. Nun erzeugt erstere wohl eine 
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Abb. 43a und b. Abnahme der phototropischen Empfindlichkeit der Avena·Koleoptile nach Vorbelichtung. 
a: achsenparallele Vorbelichtung, b: achsennormale~ antagonistiscbe Vorbelichtung. Abszisse: VorbeUcb

tungsmenge. Ordinate: Reziproker Schwellenwert der Nachbelichtung = relative Empfindlicbkeit. 
(Der MaBstab der Ordinate ist linear.) (Nach F,LZER II, I930.) 

Kriimmung, letztere aber nicht. Wird dagegen bei antagonistischer Beleuch
tung die eine Lichtquelle auch nur wenig starker genommen, so tritt bereits 
ungleiche Auxinverteilung und damit die Kriimmung ein. Man kann dann 
aber nicht davon sprechen, daB nunmehr eine neue Kategorie von Wachstum 
begonnen hat, die durch andere Faktoren dirigiert wird als im Beginn. Die 
das Wachstum beeinflussenden Faktoren sind vielmehr dieselben, nur ist 
ihre Wirksamkeit jetzt ungleich verteilt. Da dieser Zustand aber genau so 
vorhanden ist, wenn bei einer phototropischen Kriimmung ungleiches Wachs
tum ohne ungleiche Auxinverteilung zustande kommt, etwa durch den 
direkten LichteinfluB auf die reagierenden Zellen, und da wir in diesem 
FaIle das einseitige Wachstum auch nur als Spezialfall des beiderseitigen 
ansehen, so verlangt die Analogie, daB wir ebensogut das durch ungleiche 
Auxinverteilung entstehende phototropische Wachstum nur als Spezialfall 
des "photoblastischen" Wachstums betrachten. 

Hingegen laBt sich nichts dagegen einwenden, wenn man das allseitig 
gleiche Wachstum fiir die Folge einer "diffusen Lichtwirkung", das einseitige 
Wachstum aber fiir die Folge einer .. tropistischen" Lichtwirkung halt. 

Es gibt im iibrigen noch weitere Argumente dafiir, daB die Unterscheidung 
zwischen phototropischem und photoblastischem Wachstum unberechtigt 
ist. So findet z. B. bei einseitiger Beleuchtung einer Koleoptile mit einer 
Lichtmenge, die eine Auxinablenkung in der Spitze ergibt, ungefahr dieselbe 
Totalverlangerung statt wie bei antagonistischer Belichtung mit der ent
sprechenden Lichtmenge (vgl. II, S, 261, Abb. 14 und S. 275ff.). SchlieBlich 
wirkt nach FILZER (II, 1930) achsenparalleles Licht, das auch bei einseitigem 
Einfall nur einen geringen tropistischen EinfluB hat, also vornehmlich nur 
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"diffuse" Wirksamkeit besitzt, in ahnlichem AusmaB abstumpfend, d. h. 
das Energieniveau erhohend, wie achsennormales Licht (Abb. 43; vgl. femer 
S. 46Sf£., 472). Auch diese beiden Tatsachen, wie ferner der schon auf S. 430 
bei der Besprechung der BLAAuwschen Lichtwachstumsreaktion gestreifte 
Fall, weisen deutlich darauf hin, daB phototropisches und photoblastisches 
Wachstum prinzipiell dasselbe sind 1. 

Nach dieser allgemeineren Betrachtung setzen wir jetzt die histo
rischc Ubersicht fort und gclangen zu der kurzcn Arbeit von SIERP 
(19I7), welcher fcststellt, daB auch eine Basisbeleuchtung der Avena
Koleoptile Wachstumsreaktionen hervorruft. Seine weiteren Studicn 
(II, I918, 192I) haben wir schon in II, S. 224ff. gcwiirdigt. 

HEILBRONN (1917) greift erneut die Frage nach der Art der Lichtwir
kung auf, die zuletzt von NOACK (1914) behandelt worden ist. Er gebraucht 
dieselbe Versuchsaufstellung wie DARWIN (I, ISSO, ISSI) und bemalt Avena
Koleoptilen halb mit Tusche. Da nun nach ihm der LichtgenuB der un
geschwarzten Halfte ein ganz betrachtlicher war, die Pflanzen sich aber doch 
nach dem Lichte zu krtimmten, so akzeptiert et die Lichtrichtungstheorie. 

Diese Resultate sind, wenn man die Bedeutung der Spitze fUr den Auxin
Quertransport in Betracht zieht, leicht verstandlich, weil wohl immer Risse 
im Tuschetiberzug des Spitzenteils gewesen sind. 

Ein anderer Versuch HEILBRONNs, wo die Koleoptilen gleichzeitig einer
seits direkt von einer Lichtquelle, von der antagonistischen Seite aber mit 
diffu sem Licht gleicher (subjektiv) photqmetrischer und (objektiv) photo
chemischer Starke beleuchtet wurden und sich dann nach dem direkten 
Lichte krtimmteD:, ist seinerzeit viel diskutiert worden. 

Andere Autoren, wie SIERP (I, 1919), haben HEILBRONNs Ergebnis nicht 
verifizieren konnen. Der Ausfall des Versuches bei diesem kann auf ver
schiedene Umstande zurtickgeftihrt werden. Am wahrscheinlichsten scheint 
es uns zu sein, daB die spezifische Beleuchtungsintensitat (pro Quadratzenti
meter) trotz der photometrischen und (bekanntlich mit erheblichen Fehler
prozenten behafteten) photochemischen Abstimmung auf Gleichheit doch 
auf der Seite des direkten Lichtes groBer gewesen ist. 

1915 wiederholt NIENBURG die Versuche DARWINs (1. c.), wobei er 
aber die Koleoptilen nicht bemalt, sondern durch den Gebrauch von Schirm
chen eine seitliche Beleuchtung erzielt. Er weist die Versuche HEILBRONNs 
zur Sttitze der Lichtrichtungstheorie ab und stellt sich auf den Boden der 
Lichtabfallstheorie. Auch die folgenden Jahre erscheinen eine ganze Reihe 
von Arbeiten, die das Problem "Lichtrichtung" oder "Lichtabfall" auf die 
verschiedensten Weisen zu bearbeiten suchen. 

So publiziert VON GUTTENBERG 1919, 1919 a und 1921 drei kurze Mittei
lungen, deren Inhalt in der von uns sowohl in Teil II als auch diesem Teil 
an passender Stelle (S.457ff.) berucksichtigten groBeren Arbeit (I, 1922) 
zusammenfassend wiedergegeben wird. VON GUTTENBERG bringt hier beson
ders den EinfluB der totalen Energie, welche die Koleoptile empfangt, nach 
vorne, indem er die Abhangigkeit der Reaktion von der GroBe der beleuch
teten Flache und von dem Beleuchtungswinkel studied. Er findet, daB das 
hierauf beztigliche Sinusgesetz (siehe S. 459) sowohl fUr Avena-Koleoptile als 
auch Sinapis gilt. 1923 beobachtet er auch fUr Brassica-Hypokotyle die 
Gtiltigkeit dieses Gesetzes. 

1 Am besten gebraucht man den Terminus "photoblastisches Wachstum" 
nur dort, wo Zellteilung und meristematisches Wachs tum durch das Licht be
einfluBt werden. 
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In weiteren Versuchen beweist VON GUTTENBERG die Gtiltigkeit der 
Lichtabfallstheorie (speziell bei Coleus-Stengeln als V ersuchsobjekt), 
nimmt dagegen beztiglich der BLAAuwschen Theorie s. str. emen 
skeptischen Standpunkt ein. 

1m Gegensatz zu VON GUTTENBERG ist LUNDEGARDH (II, I9I9, 
I92 I; III, I92 I) ein Anhanger der Lichtrichtungstheorie. Wichtig ist 
seine, die vorhergehenden kurzen Mitteilungen 
zusammenfassende Arbeit vom Jahre I922 (II). 

Seine Versuche tiber das Problem "Licht
abfall oder Lichtrichtung" ergeben, daB das 
AusmaB der Reaktionen auf schiefe und senk
rechte Belichtung nicht entsprechend dem 
Lichtabfall von Vorder- und Hinterseite ver
lauft, sondern vielmehr nur diejenigen Strahlen 
tropistisch wirksam sind, welche die Achsen 
der Koleoptile schneiden. 

Auf seine Untersuchungen iiber Lichtwachs
tumsreaktionen, die ihn zu einer Ablehnung der 
BLAAuwschen Theorie s. str. fiihren, sind wir schon 
in II, S. 226 eingegangen 1 . 

Gleichfalls die Frage "Lichtrichtung -
Lichtabfall" behandelt die Arbeit BUDERS 
(1920). Seine Versuchsserien zum Beweise 
der Lichtabfallstheorie sind: 

I. eine Halfte der Spitze wird von oben 
beleuchtet, 

2. die Koleoptile wird einseitig von innen 
mittels einer Sonde (Abb. 44) bestrahlt. 

Teilweise kommen wir hierauf noch naher 
zu sprechen (S. 46I). 

Da diese Experimente wohl beweisend sind, 
konnte man erwarten, daB nun dieses Problem 
beendet war. Spater haben aber einige Autoren 
bei komplizierten Versuchsaufstellungen komplexe 
Reaktionen erhalten und diese doch wieder im Sinne 
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Abb.44. Beleuchtung einerAvena
Koleoptile K von innen mittels 
der Lichtsonde; bei A deren 
Spitzenteil etwa 10 mal starker 
vergroJlert. B = Abblendscheibe; 

H = Lichtschutzhaube; 
W = Wasserbehalter zur Wasser~ 
versorgung des Versuchsobjektes. 

(Nach BUDER 1920.) 

der Lichtrichtungstheorie gedeutet. Gegen die Versuche BUDERs waren dann 
immer Einwande zu machen, welche ihreBeweiskraft herabsetzen konnten, z. B. : 

I. fiir den Lichtsonden - Versuch wurden die Pflanzen abgesc1mitten. 
Die Reaktion dieser Pflanzen ist nicht normal; 

2. der Lichtabfall bei diesen Versuchen ist zu kompliziert; 
3. die halb beleuchteten Pflanzen zeigen Kriimmungen, deren AusmaB 

angeblich keineswegs mit dem erwarteten AusmaB iibereinstimmt usw. Der 
Beweis muBte dann wieder von neuem gefiihrt werden, daB diese Resultate 
auch wirklich im Rahmen der Lichtabfallstheorie zu deuten seien. 

1 Die Arbeitvon LUNDEGARDH aus dem Jahre 1926 (I) faBt hauptsach
lich nur seine friiheren Untersuchungen zusammen und betont nochmals die 
quantitative Differenz zwischen phototropischer Kriimmung und Licht
wachstumsreaktion bei der Koleoptile. 

Ergebnisse der Biologie XII. 
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Daher taucht dieses Problem spater noch 6fters auf. 
Inzwischen erschienen auch tiber andere Fragen des Phototropismus 

verschiedene interessante Untersuchungen. 
So stellte ZOLLIKOFERS (II, 1920; vgl. II, S. 224) fest, daB Avena-Koleo

ptilen auf rotes Licht tropistisch reagieren. Dieses Resultat ist aber den 
nicht v6llig monochromatischen Filtern zuzuschreiben, die sie gebraucht 
hat. Ferner erwahnen wir die Arbeit von WEEVERS (1921), in der er die 
Richtigkeit der BLAAuwschen Theorie - in diesem FaIle ist gemeint die 
Gtiltigkeit der J. t-Regel - auch fUr Pellia-Setae feststellt (S. 370, 465). 

"Phototroponen." Dann sind die beiden theoretischen Schriften 
von BREMEKAMP (II, 1918) und BAKHUYZEN (II, 1920) zu nennen. 
Bleiben wir zuerst bei BREMEKAMP, so haben wir von den "Photo
troponen" schon in II, S. 253 gehort. Diese Phototroponen sind nach 
BREMEKAMP sehr kleine - kleiner als eine Zelle - Teilchen, welche 
gewissermaBen die Grundtrager der tropistischen Reaktion sind (da
her auch "Geotroponen!). Sie konnen unter dem EinfluB des Lichtes 
neu geformt bzw. zerstort werden. Starke Lichtintensitaten zer
storco zunachst die Teilchen, wahrend die "Adaptation" auf der 
Neubildung von Phototroponen beruht. Am me is ten Wahrschein
lichkeit hat dabei eine photokatalytische Wirkung des Lichtes auf die 
Phototroponen. 

1m einzelnen untersucht nun BREMEKAMP mit Hilfe seiner Photo
troponentheorie die Vorgange der Adaptation. So zeigt er z. B. 
(vgl. S. 469 ff., 501), daB bei der Koleoptile die Abnahme der Empfind
lichkeit (siehe S. 474) eine Funktion der Lichtmenge ist, sofern letztere 
innerhalb 2-3 Min. zugefuhrt wird. Oberhalb von 2000 MKS erlischt 
aber die Empfindlichkeit seiner Ansicht nach ganz. 

Wird die Lichtmenge in einem groBeren Zeitraum zugefuhrt, so 
nimmt die Empfindlichkeit schon wieder wahrend der Be1euchtung 
zu, bis sie bei lange dauernder Beleuchtung einen konstanten Wert 
erreieht, der urn so hoher liegt, je geringer Jist. 

In diesem Faile werden ebenso viele Teilchen durch das Licht 
zerstOrt, wie an sich Teilchen neu gebildet werden. 

Krummungen entstehen durch eine Differenz in der Zahl der 
Teilchen in den antagonist is chen Organhalften. Speziell negative 
Krummungen kommen dadurch zustande, daB an der Lichtseite zu
nachst alle Teilchen zerstort waren, dann aber dort im Dunkeln eine 
zeitweise groBere Neubildung von Teilchen geschieht als an der 
Schattenseite. Dieses ist nur dann moglich, wenn allgemein die Neu
bildung von Teilchen urn so schneller geschieht, je mehr Teilchen 
anfangs zerstort worden waren. 

Ferner hat fur negative und 2. positive Krummungen die J. t-Regel 
keine Gultigkeit (vgl. S. 464), vielmehr ist es von Bedeutung, in 
welcher Zeit die Energiemenge zugefuhrt wird (= Zeitfaktor). 

Zusammenfassend lii13t sich sagen, daB die BREMEKAMPsche Theorie 
des Phototropismus zur Grundlage ein energetisches Gleichgewicht 
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hat, dessen cine Komponente einerseits photochemisch zerstDrt 
werden kann, anderseits aber auch im Dunkein immer wieder mit 
einer bestimmten Geschwindigkeit nachgebildet wird, bis wieder das 
Gleichgewicht des ganzen Systems erreicht wird. 

U I' h Ungleiche Verteilung 
Krummung ~ Wnghelc es ~ der Phototroponen «= Licht. 

ac sturn im Plasma 
Schema: 

Ihres aIIgemeinen Charakters wegen kann man dieses Grund
p r in zip der BREMEKAMPschen Theorie auch jetzt noch als HiIfs
mittel bei der Erklarung der Summationsvorgange gebrauchen (vgL 
S. 467 ff.), wenngleich 
man dabei die An - 15 
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von BAKHUYZEN (II, 
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Abb. 45. Theoretische ,\\Tacbstumsverzogerungskurve (= Reaktions
kurve) und Kurve der maximalen Kriimmung in Abhangigkeit von 
der Energie (MKS). --- ~ Wachslumsverzogerung der Lichl
seite; ----- = Wachstumsverzogerung der Schattenseite (Ener-
gie = 1/4 der Lichtseite); ........... = Maximale Kriimmung. Die 
doppelt gezogenen Kurvenstucke interpolieren den wahrscheinlich 
durch Beobachtungsfehler bedingten unregelmaBigen Verlauf der 
Hauptkurven. Zwischen 300 und 800 MKS 1st der Verlauf der 

Kurve der Lichtseite angenahert logarithmisch. 
(Nach BAKHUYZEN II, Ig20.) 

HElM, CLARK, ARISZ, VOGT und SIERP tiber Krtimmung und Licht
wachstums-Reaktionen. Aus diesen Daten rechnet er nach der 
BLAAuwschen Theorie s. str. aus, welche Krtimmungen man ftir einen 
gegebenen Werte der Lichtabsorption (er nimmt den LichtabfaII 
4: I an!) bei bestirnmten Lichtmengen erwarten muD. 

Die Krtimmung istnach ihm nicht cine Funktion des Licht
unterschiedes der Vorder- und Hinterseite, sondern resultiert aus der 
Differenz der Wachstumsverringerungen von Licht- und Schatten
seite. Darum untersucht BAKHUYZEN in erster Linie auch diese 
Wachstumsverringerungen und bringt sic in Kurvenform (Abb. 45,46). 
Die Wachstumsverzogerungskurve in Abhangigkeit von der Licht
rnenge hat anfangs eine steil aufsteigende Tendenz, dann biegt sie 
nach und nach urn und wird zum Teil sogar wieder absteigend, d. h. 
das Wachstum nimmt bei hoheren Energiernengen sogar zu; schlief31ich 

28* 
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steigt sie wieder an. Die Differenz der Wachstumsverzogerung 
ftir die beiden Seiten kann dementsprechend auch zeitweilig negativ 
werden: negative Krtimmung. 

Aus diesen Wachstumskurven lassen sich nun verschiedene Folge
rungen ziehen, welche wir aber erst auf S. 470ff. besprechen wollen, 
wenn wir die phototropische Krilmmung als Funktion der Energie
inten.sitat oder Energiemenge und das WEBER-FECHNERsche Gesetz 
analytisch behandeln. 

..=t .. _ .. _ .. r=-"_."---; .. _".--
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Abb. 46. Theoretische \\'·achstumsverzogerungskurven (= Reaktionskurven), konstruiert von BAKHUYZEN 

(II, 1920). --- J ~ 62,5 MK (5/8 X 100) J ~ 4; ----- J ~ 15,6 MK (5/8 X 25) J ~ I; 
- .. - .. - .. - Krummung nach einseitiger Belichtung mit J ~ 4 (La ~ 4: I); ........... J ~ 7,5 MK 

(518 X 12,1); -'-.- J ~ 3.5 MK (5/8 X 5,5)'. 

Obwohl namlich die BAKHUYZENSche Theorie der Stimmungs
erscheinungen als Versuchsobjekt die Avena-Koleoptile riimmt, und 
gerade bei diesem Objekt das Wachstum von Licht- und Schatten
seite in anderer Weise zusammenhangt, als der von BAKHUYZEN als 
Grundlage genommenen BLAAuwschen Theorie s. str. (S. 426) ent
spricht, so bilden seine Gedankengange dennoch einen wertvollen 
Leitfaden ftir die allgemeine Erorterung der oben genannten Probleme. 

1 Der Bruch 5/8 = 1/2 X I + 1/2 X 1/4 [= ~ ( 1+ ~a)] ergibt sich beieinem 

Lichtabfall La = 4 : I derart aus allseitiger Belichtung (Rotation einer 
Pflanze vor einer Lichtquelle), daB wahrend der halben Umdrehung die 
volle Intensitat I, wahrend der anderen h'alben Umdrehung aber J/4 auf 
jede Flanke des Organs eingewirkt haben. 
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Wir gelangen nunmehr wieder zu einer Reihe von Arbeiten tiber 
die Lichtwachstumsreaktionen, von denen aber nur die Unter
suchungen von BLAAUW-VAN HEYNINGEN (1925) tiber die Radium
Wachstumsreaktion von Phycomyces-Sporangiophoren noch nicht be
sprochen worden sind. 

"Radium - W achstumsreaktion." Wie frtiher schon MOLIseR 
(siehe S. 461) stellen sic fest, daB Radiumstrahlen keine Krtim
mung bewirken, da weder Energiekonzentration noch erheblichere 
Strahlenabsorption stattfindet, und damit auch kein "Lichtabfall" 
vorhanden ist. Ferner konnten die Autoren durch geeignete Filter
versuche zeigen, daB im wesentlichen allein die y-Strahlen des Radium 
wirksam sind. {J- Strahl en haben keinen oder hochstens nur ge
ring en EinfluB. 

Sehr merkwtirdig verlauft nun die eigentliche Wachstumsreaktion, 
denn sic beginnt mit einer Wachstumsverlangsamung, der darauf 
ein Wachstumsmaximum folgt, wahrend schlieBlich auch bei shin
diger Bestrahlung ein Wachstumsgleichgewicht, das nahezu dem 
ursprtinglichen "Dunkelwert" entspricht, eintritt. Die Radium
Wachstumsreaktion verlauft also genau umgekehrt wie eine Licht
wachstumsreaktion (S. 376; Abb. 69). Analog tritt bei Entfernung des 
Radiumpraparates cine Dunkelwachstumsreaktion auf, weIche in 
einer vortibergehenden Wachstumsb eschleunigung besteht, wah
rend die nach langerer Beleuchtung bei LichtabschluB auftretende 
Dunkelwachstumsreaktion nach TOLLENAAR (II, 1923) gerade in 
einerWachstumsveriangsamung ihrenAusdruck findet (vgl. Abb. 69 D). 
Auch hier ist also das umgekehrte Verhalten festzustellen. 1m tibrigen 
betragt die Latenzzeit (Abb. 27) der Radium-Wachstumsreaktion nur 
etwa 2 Min., die der Lichtwachstumsreaktion aber etwa 31/2 Min. 
(vgl. aber S.509, 512). 

Bei Helianthus-Hypokotylen und Sinapis-Wurzeln konnten BLAAUW
VAN HEYNINGEN keine Radium-Wachstumsreaktion feststellen. Sie bringen 
das in Parallele mit der Tatsache, daB diese Organe auch viel weniger licht
empfindlich als der Phycomyces-Sporangiophor sind. 

Die Frage, auf welches sensible System die y-Strahlen bei der Radium
Wachstumsreaktion wirken, werden wir erst auf S. 512 behandeln. Hier sei 
nur noch kurz der folgende wichtige Unterschied zwischen dem EinfluB des 
sichtbaren Lichtes und der Wirkung der y-Strahlen erwahnt: Wahrend bei 
Dauerbeleuchtung bald ein neues Gleichgewichtsstadium erreicht wird, und 
ein Sporangiophor, der in dunkeladaptiertem Zustand etwa 0,01 MKS notig 
hat, urn eben eine Lichtwachstumsreaktion zu machen, nach mehrstiindiger 
Beleuchtung mit 8 MK einen Schwellenwert von 200-400 MKS zum Aus
fiihren einer Wachstumsreaktion aufweist (vgl. S. 376), macht derselbe 
Sporangientrager, wenn man ihn nachher anstatt mit sichtbarem Licht mit 
y-Strahlen bestrahlt, praktisch die gleiche Radium-Wachstumsreaktion, als 
wenn er iiberhaupt vorher nicht beleuchtet worden ware. 

Urn diese Zeit wird nach praktisch 7 Jahren Ruhe wieder die 
Frage nach der Leitung des phototropischen Reizes neu aufgenommen, 
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wobei jedoch die Konsequenzen aus der Arbeit PAALS (I, 1918), 
welche eine Erweiterung seiner Versuchsresultate von (I, 1914) er
brachten, zunachst nicht richtig berticksichtigt werden (vgl. dazu I, 
S·373)· 

SO miBt PURDY (1921) das AusmaB der phototropischen und geotropi
schen Kriimmung oberhalb und unterhalb eines Einschnittes. Der Einwand 
gegen ihre Resultate beruht vor aHem darauf, daB sie die Reaktion erst nach 

a ~ .,-

2 
A b b, 47, VergroBenmg des 
Lichtabfallsim Panic1lm-Meso
kotyl durch schrage Beleuch
tung (Lichtrichtung ~ Pfeil). 

a = bescha tteter J b = be
leuchteter Teil des Mesokotyls. 
1. Die Koleoptile mit der 
Kappe k bedeckt und daher 
ohne EinfluB auf die GroBe 
der Kriimmung. 2. Die Koleo
ptile unhedeckt. Die von ihr 
begonnene Kriimmung pflanzt 
sich nach und nach tangs des 
Mesokotyls . bis zur Basis des 
ietzteren fort, da der ge
kriimmte Teil des Organs wie 
ein Schirm znr'VergroBerung 
des Lichtabfalls im noch un-

gekriimmten Tell beitragt. 
(Nach BUCH I, 1930.) 

24 Stunden miBt. Dann ist aber inzwischen schon 
eine Regeneration der Auxinproduktion eingetreten. 

In der Arbeit von STARK-DRECHSEL (1922) wird 
eingehend bewiesen, daB die (phototropischen) Reiz
stoffe nicht artspezifisch sind. SNOW (1924) leitet 
aus seinen Versuchen ab, daB bei der Belichtung 
einer Koleoptile phototropische Reizstoffe entstehen, 
die nicht ohne weiteres mit den normalen Wuchs-
stoffen zu vergleichen sind. Auch STARK (vgl. II, 
1927) neigt dazu, diese Annahme als die am meisten 
wahrscheinliche zu akzeptieren. 

Mit dem Problem der Reizleitung hangt fer
ner die von F. A. F. C. WENT (1924) publizierte 
Arbeit BAKKERs zusammen. Es wird hier in 
gezeigt, daB man bei den Paniceen-Keimlingen 
nicht zwischen Perzeptions- und Reaktionsorgan 
unterscheiden darf, denn die phototropische 
Krtimmung beginnt auch hier immer in der sich 
allerdings bald geradestreckenden Koleoptilc, 
urn erst spaterhin in dem Mesokotyl fixiert 
zu werden. Ferner laBt sich auch durch Allein
belichtung des Mesokotyls eine Krtimmung 
erzielen, doch ist die Lichtempfindlichkeit des
selben nur sehr gering. Dieses liegt, wie spater 
BUCH (I, 1930) gezeigt hat, daran, daB der 

Lichtabfall im Mesokotyl bei achsennormaler Beleuchtung zu gering 
ist (vgl. dazu auch NUERNBERGK I, 1927). Beleuchtet man nun die 
Mesokotyle schrag von oben, wahrenddem die Koleoptilen lichtdicht 
eingehtillt sind (Abb. 47), so erhalt man einen sbirkeren Lichtabfall 
im Mesokotyl, und infolgedessen ist auch die Krtimmung deutlicher 
und tritt auch viel eher auf. 

~ach den vielen Untersuchungen tiber Lichtwachstumsreaktion, 
Phototropismus und tiber die Art der Lichtwirkung erscheinen jetzt 
erst wieder einige Arbeiten tiber die direkte Ursache der Kriimmung. 

BRAUNER (I, 1924) beobachtet, daB in den Blattgelenken von 
Phaseolus multi/lorus nach der Belichtung Permeabilibitsanderungen 
auftreten. Den Arbeiten LEPESCHKINs (1908) und SUESSENGUTHs 
(1922) ist schon zu entnehmen, daB eine Permeabilitats-Erhohung an 
der belichteten Seite des Gelenkes und eine Permeabilitats-Erniedri
gung an der Dunkelseite festzustellen ist (vgl. S. 417, 454). 
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~ach BRAUNER werden diese Erscheinungen noch dadurch kom
plizierter, weil die Oberseite schon an sich eine hohere Permeabilihit 
hat und daher auf dieselbe Lichtmenge anders reagieren wird als die 
Unterseite. 

Auch bei Avena miBt nun BRAUNER (II, 1924) nach der Methode 
SMALLS (1919) die Permeabilitatsanderung, indem er die Leitfahigkeit 
fur elektrischen Strom untersucht. 

BRAUNER stellt dann fest, daB bei Belichtung eine Turgorver
ringerung eintritt, und bei allseitiger Belichtung eine Verkurzung der 
ganzen Koleoptilen. Hierbei wird Wasser in die Interzellularen gepreBt. 

Auch gehen die Krummungen in Plasmolytici zuruck. Der Turgor 
andert sich also primar. 

W h T Permeabilitatsanderung 
T7 .. ac s- urgor- d P I L' h 1\.rummung +- +- .. d ~ es rotop asmas «= 1C t. tum an erung 

und des Tonoplasten 
1925 (I) erscheint noch eine Arbeit BRAUNERS, in welcher er an der Hand 

seiner Untersuchung der Lichtturgorbewegungen von Primiirblatt-Gelenken 
von Phaseolus theoretische Betrachtungen iiber die Grenzen der J . t-Regel 
anstellt. 

Hier muB auch noch die Stu die OVERBECKs (I, 1926) erwiihnt werden, 
die zwar nicht direkt den Phototropismus betrifft, aber doch bemerkenswert 
ist, weil der Autor hinsichtlich der direkten Ursache der Kriimmung wieder 
zu der alten Turgorauffassung kommt (siehe S. 400, 403, 407,416). 

Es folgen nunmchr wieder eine Reihe von Untersuchungen uber 
das Problem "Lichtwachstumsreaktion und Phototropismus", von 
denen zunachst die Arbeit BEYERS (II, 1926) besprochen sei. Nach 
dicsem Autor hebt die Dekapitation die "phototropische Empfind
lichkeit" der Koleoptile auf. Nichtsdestoweniger verringert eine 
Beleuchtung das Wachstum der dekapitierten Pflanzc. 

Die Lichtwachstumsrcaktionen sind also noch nicht aufgehoben, 
wenn der Phototropismus schon unterbundcn ist. Es bestehe also 
kein Zusammenhang zwischen Lichtwachstumsreaktion und Photo
tropismus, und folglich ist die BLAAuwsche Theorie unrichtig. 

Nach den neueren Ergebnissen sind BEYERs Resultate so zu er
klaren, daB der Auxin- Quertransport nach Dekapitation in der Tat 
vermindcrt ist (denn cr beruht ja auf der Anderung der labilsten 
Elementc in der Zelle), d. h. der Phototropismus ist also aufgehoben. 
Dabei ist aber weiter noch das Reaktionsvermogen auf Auxin bei der 
totalcn Beleuchtung, welche BEYER anwendet, durch das Licht 
herabgesetzt, so daB die durch die Dekapitation verringerte Auxin
menge weniger Effekt auf die Zellstreckung ausubt (Lichtwachstums
reaktion). 

DaB BEYER auch in seinen spiiteren Arbeiten (II, 1927, 1928) die BLAAUW
sche Theorie bekiimpft, haben wir schon in II, S. 229 erwiihnt. Ferner 
haben wir in III, S. 430 darauf hingewiesen, daB eine aus seinen Beobach
tungen gezogene Konsequenz lautet, man miisse einen Unterschied zwischen 
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dem phototropischen und dem photoblastischen Einflu/3 des Lichtes machen. 
Diese Hypothese kann aber heutzutage ebensowenig als richtig angesehen 
werden, wie seine in der Arbeit (1928) verteidigte, ursprunglich von STARK und 
SNOW (siehe S. 438) herruhrende These von der Existenz spezifischer Tropo
hormone neben den Wuchsstoffen. Wir verweisen diesbezuglich besonders 
auf die Kritik von CHOLODNY (1929) an den BEYERschen Versuchen (1928). 

1m Gegensatz zu BEYER setzt sich dagegen VAN DILLEWIJN fur BLAAUW 
ein. Die Daten seiner kurzeren Publikationen (II, 1925, 1926; Naheres siehe 
II, S. 254) werden mit in der Hauptarbeit (II, 1927) verarbeitet, die \Vir im 
II. Teil auf S. 229ff. immer wieder erwahnt haben. 

1m Rahmen unserer historischen Ubersicht sei hier nur darauf hingewiesen, 
da/3 der Einwand gegen die VAN DILLEWIJNschen Folgerungen hauptsachlich 
der ist, da/3 er niemals das Ausma/3 der Krummungen mit der Lichtwachs
tumsreaktion verglichen hat, obwohl alle Gegner der BLAAuwschen Theorie 
gerade auf diesen Punkt besonders aufmerksam machen. 

A.hnlich wie VAN DILLEWI]N neigt auch BRAUNER (II, 1927) dazu, 
die BLAAuwsche Thcorie zu akzeptieren. 1ndessen ist er noch nicht 
in der Lage, das ganze, hiermit und mit der Frage nack den Wucks
stollen zusammenhangende Problem vollig zu tibersehen, da erst am 
Ende desselben Jahres die Arbeit von F. W. WENT (I, 1928) tiber 
Wuchsstoff und Wachstum erscheint (siehe I, S. 375 u. a. 0., sowie 
Teil II), in der mit Hilfe einer verbesserten quantitativen Technik 
neue AufschlUsse dartiber gegeben werden. 

Es durfte sich erubrigen, hier nochmals die WENTsche Arbeit zu refe
rieren, dagegen wollen wir kurz auf einige der davor und bald danach erschie
nenen Publikationen uber "Reizleitung" hinweisen. 

BOYSEN JENSEN-~IELSEN (II, 1925) machten weitere Versuche zur 
Erhartung der Theorie von BOYSEN JENSEN (I, 19II), da/3 die phototropische 
Kriimmung der Koleoptile mit einer Stoffwanderung an der Schattenseite 
verbunden sei, und da/3 die Krummung durch deren verstarktes Wachstum 
entstehe. 

RAMAER (II, 1926) ist der Ansicht, da/3 die Theorie BOYSEN JENSENs 
nur fUr die 2. positive Kriimmung der Koleoptile gilt, denn er selbst findet 
wie PAAL (I, 1918), da/3 eine I. positive Krummung durch Verringerung des 
Wachstums der L i c h t s e i t e zustande kommt. 

DOLK (I, 1926) beschreibt seine in I, S. 494 erwahnten Unter
suchungen tiber die Regeneration der Auxinabgabe nach Dekapi
tation und findet gleichzeitig, daB nach der Regeneration die unter
halb der Dekapitationsstelle liegende Koleoptilzone phototropisch 
empfindlicher ist als die in gleicher Hohe befindliche Zone von in
takten Koleoptilen. Neuerdings hat DU Buy (1934, vgl. auch REIN
DERS 1934) diese Frage genauer untersucht und festgestellt, daB 
regenerierte Koleoptilen fast auf die gleiche Lichtmenge wie apikal 
belichtete, intakte Pflanzen reagieren, jedoch eine kleinere Krtimmung 
ergeben, weil bei ihnen I. der Auxin- Quertransport erschwert, 2. die 
zur Verftigung stehende Auxinmenge kleiner, 3. das Reaktionsver
mogen verringert ist. 

Die inzwischen erschienenen Arbeiten CHOLODNYS (I, 1924, 1926) 
betreffen hauptsachlich die Hormonwirkung beim Geotropismus; tiber 
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Phototropismus macht er nur in der Arbeit (I, 1925) einige Versuche, 
aus denen sich ergibt, daB dekapitierte und spater mit Wurzelspitzen 
von Zea Mays versehene Koleoptilen anfangs eine sbirkere Kriimmung 
ausfiihren als Koleoptilstumpfe ohne Wurzelspitzen 1. Spater wird 
die Sache umgekehrt, wei I bei den Stumpfen ohne Spitze besser die 
Regeneration der Hormonbildung auftritt als bei denen mit Wurzel
spitz en. Als Ursache der Kriimmung nimmt CHOLODNY hier ebenfalls 
die ungleiche Verteilung der Wuchshormone an. 

Seiner Hauptarbeit (I, 1928) laBt dann F. W. \VENT (II, I928) noch eine 
kurze Publikation folgen, in welcher mit Hilfe von Wachstums- und Kriim
mungsmessungen gezeigt werden soIl, daB das Wachstum einer sich photo
tropisch kriimmenden Koleoptile tatsachlich entsprechend der Theorie der 
ungleichen Wuchsstoffverteilung geschieht. Seine Kurven sind aber wenig 
iibersichtlich und haben eine wichtige Erganzung durch die spater von 
DU BuY-NuERNBERGK (I, 1929, 1929 a, 1930) mit Hilfe der kinematographi
schen Markenmethode (siehe I, S.484) erlangten Kurvehbilder (siehe II, 
S. 261, 287) bekommen. 

Ferner hat sich noch BOYSEN JENSEN (II, 1928, 1933) experimentell 
mit dem durch einseitiges Licht in der Koleoptile hervorgerufenen Wuchs
stoff-Quertransport beschaftigt und die Versuche F. W. WENTs und DU Buys 
(II, 1933) bestatigen konnen. 

Der Ubersichtlichkeit halber bringen wir nachfolgend einen kurzen 
Vberblick uber die Entwicklung der "Reizleitungsjorschung" bei der 
Koleoptile. 

DARWIN (I, ISSo/IS81; siehe I, S.373) entdeckt die Reizleitung; 
ROTHERT (I, IS96; siehe I, S. 373) bestatigt dieses und entdeckt 

die Regeneration; 
BOYSEN JENSEN (I, 191 I) nimmt Stoffwanderung auf der Schat

ten sci t e und verstarktes Wachs tum derselben an; 
PAAL (I, 1914, I9IS) stellt eine Stoffwanderung durch mit Gelatine 

(siehe I, S. 374) getrankte Calamusscheibchen, die zwischen Spitze 
und Stumpf eingefiigt waren, fest, und nimmt an, daB auf det L i c h t ~ 
sei te wen iger wachs t u msf 0 rdern d e St off e und geringeres 
Wachstum vorhanden ist; die Stoffe werden auf der Lichtseite ent
weder durch das Licht vernichtet, oder ihr Transport wird gehemmt; 

PURDY (192 I) bestatigt die Ansicht von BOYSEN JENSEN; 
STARK (1,1921; siehe I, S. 374) fiihrte die Agarwiirfelchen-Methode 

ein und nimmt Photo·Tropohormone an; 
STARK' DRECHSEL (1921) finden, daB die von der Spitze diffun

dierenden Stoffe nicht artspezifisch sind; 
SODING (I, 1923, 1925) beweist, daB von der Spitze wachstums

fordernde Stoffe abgegeben werden; 
NIELSEN (II, 1924) beweist dasselbe auf anderem, mehr indirektem 

Wege; 
SNOW (1924) nimmt wie STARK Photo-Tropohormone an; 

1 Nach BOYSEN-JENSEN (I933. I934) enthalten Wurzeln von Zea, insbe
sondere die Wurzelspitzen, groBere Mengen Wuchshormon. 
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BOYSEN JENSEN-NIELSEN (I, 1925) bestatigen die Ansicht BOYSEN 
jENSENs (I, 1911); 

RAMAER (II, 1926) bestatigt die Ansicht PilLS filr die I. positive 
Krummung und glaubt, daB die Ansicht BOYSEN jENSENs filr die 
2. positive Krummung gultig ist; 

F. W. WENT (I, 1928) filhrt die quantitative Testmethode ein 
und stellt bei Belichtung Verringerung der Wuchsstoffabgabe und 
bei einseitiger Bestrahlung ungleiche Wuchsstoffverteilung fest. 

F. W. WENT (II, 1928) und CHOLODNY (I, 1927) nehmen an, daB 
die phototropische Krummung nur durch ungleiche Wuchsstoffver
teilung in der Spitze zustande kommt. 

BOYSEN JENSEN (II, 1928, 1933), DU BuY-NuERNBERGK (I, 1929, 
1929a, 1930) und DU Buy (II, 1933) bestatigen diese Theorie, jedoch 
nur fur die I. positive Krummung der Koleoptile. 

Es ist nicht unsere Absicht, hier noch die weitere Entwicklung 
der Wuchsstoff-Forschung in den darauffolgenden jahren zu be
sprechen, da diese spaterhin weniger speziell phototropische, als 
vielmehr allgemeinere Wachstumsprobleme betrifft, wobei insbe
sondere Vorkommen und chemische Natur der Hormone, sowie die 
Art ihrer Wirkung in zahlreichen Untersuchungen behandelt wird. 

Nur einige von den zu dieser Kategorie gehorenden Arbeiten 
aus der neuesten Zeit, darunter besonders diejenigen, welche von 
CZAJA (1935, 1935 a) veroffentlicht worden sind, sollen noch kurz 
referiert werden, weil hier zum Teil Anschauungen vertreten werden, 
die in verschiedener Hinsicht nicht mit dem Bilde ubereinstimmen, 
welches wir uns auf Grund der bisherigen Ergebnisse der me is ten 
Autoren von der Wirkung des Wuchsstoffes haben machen konnen. 

CZAJA basiert seine diesbezugliche Theorie auf Versuchen, bei 
denen als Wuchsstoffquelle nicht etwa reines Auxin (a oder b), oder 
auch reines Heteroauxin (= p-1ndolyl-essigsaure; vgl. KOGL 1935) in 
Verbindung mit Agarblockchen verwendet wurde, sondern er benutzte 
lediglich Wuchsstoffpaste (LAIBACH 1933) mit Harnwuchsstoff, der 
nach dem Verfahren von THIMANN (1934) gewonnen worden war. 
Seine Wuchsstoffpraparate hatten die Konzentration 1/1,1/2, Ih und 1/8, 

Es ergab sich alsdann, daB nur mittlere oder geringe W uchs
stoffkonzentrationen (1/8-1/4 Konzentration) das Langenwachstum 
begunstigten, hohe dasselbe aber hemmten, und daB ferner das 
Dickenwachstum der als Versuchsobjekte verwandten Stengel (Heli
anthus-, Lupinus-Hypokotyle, Pisum-Epikotyle) durch Wuchsstoff 
gefordert wurde. 

Unseres Erachtens ist es nun aber wenig wahrscheinlich, daB dieses 
Ergebnis die primare Wirkung von reinem Auxin ist, vielmehr ist 
wohl anzunehmen, daB irgendwelche Verunreinigungen des CZAJA
schen Wuchsstoffpraparates oder sekundare Prozesse, die nur 
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mittelbar mit der Wuchsstoffzufuhr zusammenhangen (s. unten), 
dirse Resultate hervorgebracht haben. Zwar erwahnten wir schon 
in I, S. 513, Anm., daB sehr hohe Auxinkonzentrationen eine ver
ringerte Wirkung auf die Dehnbarkeit von Koleoptilen haben, dorh 
meinten wir damit nicht Konzentrationen, die ctwa 8mal so groB 
\vie die in natura vorhandenen sind, sondern solche, welche etliche 
Zehnerpotenzen hoher liegen, und wie man sie nur nach sehr starker 
Anreicherung von Auxinpraparaten erhalt. Konzentrationen, die 
im Verhaltnis I: 8 stehen, haben, wenn die niedrigste Konzentration 
cine stark fordernde Wirkung ausubt, nach den Erfahrungen anderer 
Au toren i m mer nur einen das Langenwachstum beg u n s t i g end e n 
EinfluB. 

Im iibrigen verweisen wir hier noch auf unsere Ausfiihrungen auf S. 346, 
352, nach denen unreines Auxin nur weitergehende Folgerungen gestattet, 
wenn man Wachstum findet, jedoch dafiir unbrauchbar ist, wenn, wie z. B. 
auch bei AgNOa usw., Hemmungen auftreten (vgl. dazu F. W. WENT 1934, 
S. 553). Auch J OST (1935) spricht sich in ahnlichem Sinne aus und befiir· 
wortet in so1chen Fallen die Verwendung von reinem Auxin. 

Ferner haben wir bereits in I, S. 5 16 genauer erlautert, daB das 
Auxin primar mit dem Dickerwerden von Koleoptilen n i c h t s zu tun 
hat. Dieses durfte auch fur andere Stengelorgane gelten, wie man aus 
den Versuchen von VAN DER LAAN (1934) und KNIGHT,CROCKER (1913) 
schlieBen mochte. Nach VAN DER LAAN bewirkt namlich Athylen 
bei Avena-Koleoptilen und Vicia-Epikotylen eine Verringerung der 
Wuchsstoffproduktion bzw. -abgabe (S. 524). Trotzdem verursacht 
aber dasselbe Gas nach· KNIGHT-CROCKER ein erhohtes Dickenwachs
tum bei Pisum (vgl. aueh die Versuche von RICHTER [II, 1906], 
von VON GUTTENBERG [1910] mit Vicia sativa, sowie das auf S. 416 
und weiter unten Gesagte). . 

Wenn CZAJA ferner findet, daB hauptsachlich nur der seitlich epidermal 
zugefiigte Wuchsstoff verdickend wirkt, weniger aber der mittels einer 
Schnittflache applizierte, so scheint das darauf hinzuweisen, daB die Hemm
stoffe in dem CZAJ Aschen Praparat besser als das eigentliche Auxin die Kuti
kula der Epidermis passieren konnen. 

1m ubrigen kann man bereits aus den weiteren, von CZAJA (1935 a) 
angestellten Versuchen ersehen, welche Rolle die oben schon er
wahnten sekundaren Prozesse spielen. Er beobaehtet namlich 
bei dekapitierten Epikotyien hypogaischer Keimpflanzen, daB die 
Anschwellungen und die Hemmung des Langenwachstums dureh 
Aufsetzen starker Pastenkonzentrationen nur dann eintreten, wenn 
die Kotyledonen, d. h. die Reservestoffbehaiter, an der Pflanze 
verblieben sind. Leider denkt er bei der Erkiarung dieser Erschei
nung nun uberhaupt nicht an eine Nahrstoffzufuhr (siehe I, S. 519 
und die unten besprochenen Versuche von LAIBACH-FISCHNISCH) 
aus den Kotyledonen, sondern stellt die Hypothese auf, daB von den 
Kotyledonen apikaiwarts (!) ein starker Wuchsstoffstrom verlauft, 
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der mit dem Pastenwuchsstoff zusammenstoBen soli und dann 
im Sinne seiner unten besprochenen Theorie die Verdickung ver
ursacht. ~ur insofern stimmt CZAJA mit unserer Ansicht uberein, 
daB auch er die in Verbindung mit dem Dickerwerden oftmals auf
tretenden kambialen Ze11teilungen (S.445) auf eine sekundare, 
zeitlich spater eintretende Wirkung der Wuchsstoffzufuhr zuruck
f uhrt. 

Was nun die theoretischen Folgerungen betrifft, die CZAJA aus 
seinen Versuehen zieht, so ist nieht recht einzusehen, warum seitlich 
epidermal mittels Paste zugefugter Wuehsstoff nur quer-transportiert 
werden soli, wahrend oben auf die Sehnittflaehe gebrachter Wuchsstoff 
hauptsaehlieh langs-transportiert wird. Einen exakten Beweis mittels 
der Auxinanalyse fUr die Existenz dieses Wuehsstoff- Quertransportes 
hat CZAJA dann auch nicht gebracht. 

Ebenso unwahrseheinlich wie der von CZAJA angenommene physio
logische Unterschied zwischen quer-transportiertem und langs-trans
portiertem Wuchsstoff ist die von ihm fUr die Wurzel aufgeste11te 
Theorie der entgegengesetzten Wuehsstoffstrome. Naeh CZAJA 

soli namlich ein von der SproBspitze wurzelwarts gehender Wuchs
stoffstrom mit einem von der Wurzelspitze umgekehrt akrofugal ver
laufendem Wuehsstoffstrom (vgl. S. 343, 347, 349) zusammentreffen. 
Infolgedessen tritt in der Wurzel eine Konzentrationserhohung des 
Wuchsstoffes auf, weIche aber eben noeh fordernd auf das Langs
wachs tum wirkt. Erst dann, wenn beim Horizontalliegen unter dem 
EinfluB der Schwerkraft eine nadirwi;irts erfolgende Verschiebung 
des Wuchsstoffes stattfindet, soli die Konzentration in der unteren 
Organpartie so groB werden, daB sie nunmehr das Waehstum hemmt. 

1m ubrigen ist der EinfluB jedes der beiden Wuchsstoffstrome fur sich 
allein nach CZAJA immer fordernd, denn sowohl dekapitierte als auch mit 
Erythrosin behandelte Wurzeln (S. 525), die beide einen geringeren \Vuchs
stoffgehalt aufweisen, wachsen fort und reagieren nach CZAJA anfanglich 
sogar schwach negativ geotropisch, desgleichen wachsen ja auch isolierte 
Wurzeln weiter (siehe S.341). 

Es ist uns nicht moglich, ohne weiteres eine befriedigende Erklarung 
fur die Tatsache zu geben, daB sich dekapitierte Wurzeln negativ geotf0pisch 
kriimmen, zumal andere Autoren bislangnoch keine derartigenBeobachtungen 
erwahnt haben. Wo aber die Wurzel ein auf zahlreiche auBere Faktoren sehr 
empfindlich reagierendes Organ ist (vgl. S. 346, 35off.), kann man sich immer
hin denken, daB der ja nur schwach sichtbare negative Geotropismus nur 
schein bar ist und vielleicht durch einen anderen auBeren Faktor als die 
Schwerkraft induziert worden ist. 

CZAJA gibt leider nieht an, was mit dem von dem Stengel her
ruhrenden Wuehsstoff gesehieht, sobald derselbe mit dem Wuchs
stoff der Wurzelspitze zusammengetroffen ist. DaB dabei uberhaupt 
eine Konzentrationserhohung auf tritt, erscheint uns ohne besondere 
HilfsmaBnahmen (Fallungsreaktionen usw.) unverstandlich, gleich
gultig, ob der Wuchsstoff in ionisierter Form oder als ganzes Molekul 
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elektroosmotisch (vgl. I, S. 505) transportiert wird. Eine Konzen
trationserhohung tritt z. B. doch auch nicht auf, wenn man zu 
100 ccm 1/2 norm. HCl nochmals 100 cern 1/2 norm. HCl hinzufugt; 
man hat dann lediglich 200 cern 1/2 norm. HCl! 

Zusammenfassend laJ3t sich sagen, daB die CZAJAschen Anschau
ungen noch wesentlich besser mit den - vielfach gar nicht be ruck
sichtigten - Ergebnissen anderer Autoren in Ubereinstimmung 
gebracht werden muss en, ehe sie als zutreffendes Fundament fur eine 
neue Theorie der Wuchsstoffwirkung angesehen werden konnen. 

\Vas wir oben tiber die Beziehungen zwischen Wuchsstoff und Dicken
wachstum bei der Besprechung der CZAJAschen Versuche gesagt haben, gilt 
mehr oder weniger auch fUr die Versuchsresultate einiger anderer Autoren. 
So hat z. B. MAl (I934) bei entspreiteten Blattstielen von Coleus und Phaseolus 
ein Dickenwachstum unter der Einwirkung von Wuchsstoff festgestellt. Hier 
ist es aber deutlich, daB seine Wuchsstoffquelle - Orchideenpollinien - nicht 
allein Auxin, sondern auch andere, speziell die Zellteilung fordernde Stoffe 
abgibt. MAl beobachtete namlich auBer einem verstarkten Langenwachstum 
auch noch in der Nahe der Pollinien rege Zellteilung, verbunden mit starker 
Kallusbildung, also Erscheinungen, die bestimmt nichts mit der primaren 
Wirkung des Auxins zu tun haben (vgl. S. 33 Iff .) 1. 

Ahnliche Beobachtungen machte MULLER (I935) tiber den EinfluB von 
Pollinien-Wuchsstoff auf SproBsttimpfe von Vicia Faba und Tradescantia. 
ferner LAIBACH (I935) bzw. LAIBACH-FISCHNISCH (1935, 1935a) tiber die 
Einwirkung von Wuchsstoff von verschiedener Herkunft (hauptsachlich 
Hetero-Auxin) auf dekapitierte Epikotyle von Vicia Faba und intakte 
Coleus- und Solanum lycopersicum-Pflanzen. Von diesen Versuchen sind 
besonders diejenigen von LAIBACH-FISCHNISCH (1935) interessant, wo Epi
kotylsttickchen von Vicia durch Eintauchen in Glukoselosung die "notigen 
Nahrstoffe" erhalten, urn auf Applikation von Wuchstoffpaste mit Dicken
wachstum zu reagieren (vgl. dazu S.443 und I, S. 5I7, Abb.52). 

1m tibrigen erwahnen die beiden Autoren, daB ihre stark konzentrierten 
Pasten bei Koleoptilen eine schadigende Wirkung auf die Zellen austiben, 
welche direkt unter der Paste liegen, eine Tatsache, die sicherlich auch bei 
diesem Organ Kalluswucherungen ergeben hatte, wenn nicht seine Zellen 
zu Zellteilungen unfahig waren. 

SchlieBlich sei noch die Arbeit von F. W. WENT (1934) tiber die Ver
dickung von Pisum-Internodien, welche in reine Losungen von Auxin-b 
oder Hetero-Auxin getaucht waren, referiert. Die Verdickung tritt hier 
nur dann auf, wenn man die Internodien zur AusfUhrung des "Pisum-Testes" 

1 KOGL (1935), LAIBACH-FISCHNISCH (I935) und THIMANN-WENT (I934) 
stellten z. B. auch fest, daB Auxin-a und -b sowie Heteroauxin, sowohl 
kristallisiert als auch unrein, bei Tradescantia-Stecklingen, Epikotylsttick
chen von Pisum und Vicia Faba. intakten Coleus- und Solanum lycopersicum
Pflanzen Adventivwurzel-Bildung hervoITufen. 

In bezug auf die Erklarung dieser Erscheinung sprechen sich KOGL und 
LAIBACH-FISCH!'IISCH mehr fUr eine indirekte, sekundare Wirkung des 
\Vuchsstoffes aus, wahrend THIMANN-WENT eher an Spuren von Verun
reinigungen denken, bzw. die Vermutung auBern, daB Rhizocalin und Auxin 
zwar nahe miteinander verwandte Stoffe, aber doch nicht diesel ben Stoffe 
sind. 

Vgl. im tibrigen zu den oben genannten Tatsachen die auf S. 522 beschrie
benen Beobachtungen von VAN OVERBEEK und KOR!'IMANN. 
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auf Wucbsstoff teilweise spaltet bzw. bei ungespaltenen ein Stuck der Epi
dermis abziebt. Dergleichen lnternodien verHingern sich unter dem EinfluB 
von Auxin oder Hetero-Auxin noch erheblich, wobei sie etwas dicker werden 
(10-20%). WENT fiihrt dieses geringe Dickerwerden, welcbes nicbt mit der 
starken, von CZA] A u. a. beobachteten Dickenzunahme verglicben werden 
kann, darauf zUrUck, daB bei den in der Niihe der Wundstellen gelegenen 
Zellagen infolge des Wegfallens der Gewebespannung die Moglichkeit besteht, 
sich unter dem EinfluB des Turgordruckes auch in radialer, d. h. Querrichtung 
auszudehnen, zumal die Zellwiinde unter der Einwirkung des Wuchsstoffes pla
stischer geworden sind. Die von der Gewebespannung befreiten Zellen suchen 
sich gewissermaBen abzurunden, wobei sie sogar etwas kfirzer werden, was 
die als Test verwendete Krfimmung (bei gespaltenen lnternodien verursacht. 

Es ist deutlich, daB diese Abrundung kein eigentliches Dickenwachstum 
darstellt und wohl auch ebensogut stattfindet, wenn sich lediglich die Plasti
zitiit bzw. Ausdehnungsfiihigkeit der Zelliingswiinde erhoht hat. 

Wir verlassen jetzt die Wuchsstoffe und wenden uns noch kurz 
einigen Publikationen tiber die Art der LicJ{twirku,ng und die direkte 
Ursache der Krtimmung zu. . 

Versuche fiber die Art der Lichtwirkung machte u. a. in letzter Zeit 
FILZER (II, 1929, 1930). 

Dessen Daten sind, soweit sie die Lichtwachstumsreaktionen und das 
"photoblastische" Wachstum betreffen, bereits in II, S. 230, 239 und III, 
S. 430 besprochen worden. Die Deutung seiner weiteren Experimente, 
in denen er mit Hilfe verschiedenartiger Belichtungsmodi die "Abstump
fungs" -Erscheinungen (d. h. Adaptation) zu analysieren versucht, ergibt 
sich aus unseren Ausfiihrungen fiber die primiiren Prozesse auf S. 468ff. 1m 
fibrigen erhebt FILZER gegen die ausschlieBliche Gfiltigkeit der LichtabfaHs· 
theorie verschiedene Bedenken und sucht eine vermittelnde SteHung zwischen 
dieser und der Lichtrichtungstheorie einzunehmen. 

Von den Untersuchungen tiber die direkte Ursache der Krtim· 
mung nennen wir nur die Arbeiten WARNERS (I, 1928), METZNERs 
(1934) und BEYERs (1932). AIle 3 Autoren beschiiftigen sich mit 
geotropischen Krtimmungen, daher sind ihre Resultate nur bedingt 
auf den Phototropismus anwendbar. 

WARNER konnte an horizontal gelegten Sprossen nach stunden· 
langem Verweilen in Zwangslage eine Verschiebung des Zucker
gehaltes zugunsten der Unterseite konstatieren (vgl. I, S. 516). 
METZNER bestiitigte bei ebenso behandelten Hypokotylen von Heli· 
an thus WARNERs Befunde. AuBerdem stellte er Anderungen des 
spezifischen Gewichtes, des osmotischen Wertes, der Leitfiihigkeit 
und der Aziditiit fest, die aber allesamt nur sehr geringe Betrage 
erreichen. Die plastische Dehnung der Unterseite ist - offenbar 
unter dem WuchsstoffeinfluB an der Unterseite - groBer, solange die 
Hypokotyle noch nicht nach dem Befreien aus der Zwangslage die 
Schnellkrtimmung ausgefiihrt haben. 1st dieses aber schon geschehen, 
so verwischen sich die Unterschiede. 

Abgesehen von den Dehnbarkeitsbefunden ist es aber wohl nicht 
sicher, ob die tibrigen Faktoren stoffwechselphysiologischer Natur 
primiir als U r sac h e der Krtimmung in Betracht kommen konnen. 
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BEYER (1932) stellt fest, daB verschiedene Versuchsobjekte 
(Hypo- und Epikotyle von Helianthus, Hypokotyle von Impatiens 
und Cucurbita, Schafte von Taraxacum) imstande sind, auch noch 
nach Erloschen des Wachstums geotropische Krummungen auszu
fuhren. 

Wir mochten annehmen, daB sich das folgendermaBen erkHiren HiBt: 
I. Das normale Wachstum erlischt, sobald die Konzentration des gleich

maBig im Organ pro Zelle oder allgemein vorhandenen Wuchshormons 
nicht mehr ausreichend ist, eine genugende Dehnbarkeitserhohung der 
Zellwande zustande zu bringen. Wird aber die Wuchshormonkonzentration 
durch den infolge des Geotropismus stattfindenden Quertransport erhoht, 
so vermag wohl noch eine gewisse Erh6hung der Dehnbarkeit und damit ein 
Kriimmungswachstum erfolgen. 

2. Eine zweite Erklarung, die auf S.5I5 genauer behandelt wird, geht 
davon aus, daB unter der Einwirkung des Geotropismus neuer Wuchsstoff 
erzeugt bzw. aus der inaktiven in die aktive Form uberfiihrt wird. Vielleicht 
war vorher uberhaupt kein Wuchsstoff mehr anwesend, und der neu auf
tretende kann weiter, wie unter I, beschrieben, das Wachstum veranlassen. 

1m ubrigen scheint bei der geotropischen Krummung auch eine 
gewisse Anderung des Turgordruckes zwischen Ober- und Unter
flanke aufzutreten, obwohl diese Annahme in letzter Zeit, weil niemals 
richtig bewiesen, wenig Anhanger hat. Es ist aber sonst schwer zu 
erklaren, daB bei den Hypo- und Epikotylen von Helianthus die 
nach Erloschen des normalen Wachstums auftretende Krummung 
mit einer Verkurzung der Oberseite verbunden ist. Diese Verkurzung 
tritt jedoch nicht auf, wenn man das Organ sich wi e d e r krummen 
laBt, wobei dann aber die ursprungliche Unterflanke als Oberflanke 
fungiert. Man muB daraus schlieBen, daB vorher das Gewebe noch 
unter einer gewissen elastischen Spannung gestanden hat, die ver
schwindet, sob aid die Zellwande im Verlauf der Krummung schon 
einmal plastisch gedehnt worden waren. 

Hier ist es angebracht, noch drei phototropische Theorien zu beriick
sichtigen, welche von den ublichen Anschauungen mehr oder weniger ab
weichen. 

SMALL (I920a) stellt in Anlehnung an seine Theorie des Geotropismus 
(siehe S. 356) auch eine Wasserstoff-Ionentheorie des Phototropismus auf. 
Das Licht soIl in den starker beleuchteten Zellen die Respiration verstarken, 
was seinerseits eine Vermehrung des CO2-Gehaltes und infolge der Zunahme 
an H'-Ionen eine erhohte Aziditat mit sich bringt. Da nun nach SMALL das 
Protoplasma der Wurzel sauer, das des Stengels aber alkalisch reagiert, so 
wird bei der Wurzel die schon vorhandene Aziditat noch mehr erh6ht, beim 
Stengel aber die Alkalitat vermindert und naher an den isoelektrischen 
Punkt gebracht. Je weiter sich nun die Reaktion von dem isoelektrischen 
Punkt entfernt, urn so groBer ist die Plasmaviskositat und -quellung. (vgl. 
S.453). Daher finden wir bei der Wurzel erh6hte Turgeszenz an der Licht
seite und eine negative Kriimmung, beim Stengel aber hier eine verniinderte 
Turgeszenz und daher eine positive Kriimmung. 

Gegen die Richtigkeit dieser Theorie sprechen vor aHem die schon auf 
S. 356 gebrachten Einwande, daB der von SMALL vorausgesetzte Unterschied 
in der Reaktion des Wurzel- und Stengelplasmas unwahrscheinlich und bisher 
auch nicht experimentell bewiesen worden ist. 
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PRIESTLEY (1,1926) glaubt, daB bei der etiolierten Pflanze das Gesamt
wachstum unter dem EinfluB des Lichtes nicht verandert wird, sondern nur 
eine andere anatomisch-ortliche Verteilung erfahrt. Von den langs 
der GefaBbiindel sich hinziehenden Meristemen, die das Langenwachstum 
des etiolierten Sprosses bedingen, verlagert sich das Wachstum auf die Ober
flachenmeristeme, aus denen die Blatter usw. entstehen. Dieses ist eine Folge 
von Permeabilitatsveranderungen, die darin bestehen, daB Fett- und Protein
substanzen photochemisch aus den Ze11wanden zwischen GefaBbiindel und 
Oberflachenmeristem herausgelost werden, wodurch dann wiederum den 
Kohlehydraten und Salzen der Zugang zu diesen Meristemen ermoglicht 
wird. 1nfolgedessen wird das oberflachliche Spitzenmeristem zu lebhaftem 
Wachstum angeregt (Blattausbildung!), wahrend das Meristem langs der 
GefaBbiindel infolge teilweisen Nahrungsentzuges schwacher wachst. Bei 
einseitigem Lichteinfa11 finden diese Vorgange einseitig statt, und es resul
tiert die Kriimmung. 

1st ein SproB nicht etioliert aufgewachsen, so sind die Ze11wande 
schon langst von den Fett- und Proteinsubstanzen frei. Hier nimmt daher 
PRIESTLEY eine geringe Verschiedenheit in der Starke des Saftstromes, viel
leicht beeinfluBt durch etwas erhohte Transpiration, als Ursache der Kriim
mung an. Letzteres diirfte auch fUr den Phototropismus der Phycomyces
Sporangiophoren - wo sich PRIESTLEY sonst vollig den Ansichten BLAAUWs 
anschlieBt - gelten. 

Dagegen haben Wurzeln und Koleoptilen keine 2 Arten von Meristemen, 
letztere iiberhaupt keines. Bei der Wurzel wird nur die Streckung durch 
das Licht beeinfluBt, und zwar wird diese zeitweilig - wie auch bei Phyco
myces - gefOrdert. Die Sinapis-Wurzel kriimmt sich daher nach PRIESTLEY 
entgegen der Ansicht BLAAUWs (S.364) infolge erhohten Wachstums 
der Lichtseite negativ. Die Endlange der Ze11en ist aber - wie auch bei 
Phycomyces - bei langerer Beleuchtung immer geringer (vgl. S. 365). 

Bei der Koleoptile ist die Hauptursache der Kriimmung der durch Gut
tation bzw. Belichtung hervorgerufene Wasserverlust der Lichtseite, denn 
dieser vermindert das Wachstum. Daher konnen auch dekapitierte Koleoptilen 
mit anfanglich besonders starker Guttation nicht wachsen. 

Zusammenfassend laBt sich sagen, daB PRIESTLEY im a11gemeinen ein 
Anhanger der DE CANDOLLE ~WIESNER - BLAAuwschen Theorie ist (siehe 
S·424 ff .). 

Ganz abweichende Anschauungen findet man in der Arbeit von H. E. G. 
GOEBEL (1929). Diese Autorin sucht den Phototropismus im Sinne der 
folgenden Hypothese von JANSE (1928/1929) zu erklaren: 

Eine Pflanze ist gegeniiber dem EinfluB verschiedener auBerer Umstande 
im Gleichgewicht, wenn das reizbare Protoplasma durch die StatolithEm am 
starksten gereizt wird; der Ort der starksten Reizung wird .. Mittelfeld" 
genannt. Versuchsmaterial ist: Raphanus, Helianthus, Sinapis, Lupinus und 
A vena. Lichtque11e ist ein N ordfenster. 

Folgende Versuchsreihen werden durchgefUhrt: 
I. Klinostatenrotation sol1 das Mittelfeld abschwachen; die Pflanzen 

reagieren nach Rotation wirklich 2-3mallangsamer auf das Licht als norm ale 
Pflanzen. 

2. Einseitige Beleuchtung verschiebt das Mittelfeld. Nicht vorbelichtete 
Pflanzen, in der Richtung des Endstandes einseitig belichteter Pflanzen 
aufgeste11t, kriimmen sich yom Lichte weg; dasselbe zeigen einseitig be
lichtete Pflanzen, welche 1800 urn ihre gekriimmte Spitze als Achse gedreht 
worden sind. 

3. Eine Kriimmung von Pflanzen, die wahrend des Rotierens beleuchtet 
wurden, setzt sich noch einige Zeit fort, wenn die Pflanzen nach der Rotation 
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so im Dunkeln aufgestellt worden sind, daB sich die gekrtimmten Spitzen 
in vertikaler Lage befinden. Erst spater krtimmen sich die Pflanzen wieder 
zurtick. 

N ach diesen Ergebnissen wird die J ANSEsche Hypothese als bewiesen 
betrachtet. 

Die Verfasserin gibt diesen an sich belangreichen Versuchen eine Deutung, 
an deren Stelle andere und be r e c h t i g t ere Deutungen treten ki:innen. 

Endlich seien noch einige, bisher noch nicht genannte zusammenfas
sende Darstellungen erwahnt, welche mehr oder weniger ausfiihrlich die 
Probleme der Theorie des Phototropismus berticksichtigen, z. B.: 

FITTING (1929), der hier ahnlich wie BEYER (siehe S.430) noch einen 
Unterschied zwischen phototropischer und photischer Perzeption macht 
und seine auf S.414 besprochene Polarisationstheorie verteidigt; 

NUERNBERGK (1929/1932; vgl. S. 464, 469); 
F. A. F. C. WENT (1929, 1932, 1933, 1933 a. 1935); 
GRADMANN (1930); 
VON GUTTENBERG (1932-1935); 
HEIN (1932), der eine Ubersicht tiber die bisher bekannten FaIle von 

Phototropismus bei Bltitenorganen und Frtichten bringt; 
SNOW (1932); 
SODING (1932, 1934); 
BARTON WRIGHT (1933); 
BABIcKA (1934) mit zahlreichen, allerdings nicht immer zuverlassigen 

Literaturangaben; 
J OST (1935); 
und BOYSEN JENSEN (1935). 

Die umfangreichste dieser Arbeiten ist die Monographie von 
BOYSEN JENSEN (1. C.), in welcher der Autor im groBen und ganzen 
ebenfalls die von uns in unserer Zusammenfassung ausgesprochenen 
Ansichten vertritt. In einigen Beziehungen ist BOYSEN JENSEN etwas 
ausftihrlicher als wir, in anderen weniger speziell, so daB sich seine 
und unsere Arbeit gegenseitig erganzen. 

Ohne im tibrigen in Einzelheiten naher einzutreten, sei nur darauf 
hingewiesen, daB BOYSEN JENSEN nach wie vor am Reizbegriff fest
halt und unsere Anschauungen (siehe I, S. 361) tiber die Uberfltissig
keit dieses Begriffes ablehnt. 

Leider zeigt aber der Autor in seiner Abhandlung an keiner ein
zigen Stelle, daB durch die Anwendung des Reizbegriffes ein bes
seres Verstandnis der zur Diskussion stehenden V organge, geschweige 
denn neue Tatsachen oder neue Methoden, sei es auf technisch-prak
tischem Gebiet, sei es in erkenntnistheoretisch-logischer Beziehung 
aufgedeckt werden (siehe dazu auch das auf S. 427 gebrachte Zitat 
WIESNERS). Auch 'eine einwandfreie Definition dessen, was ein Reiz 
ist, und was nicht mehr als Reiz aufzufassen ist, bringt der Autor 
nicht, da er wieder auf die von PFEFFER gegebene Auslosungsdefinition 
zurtickgreift. 

Nur insofern weicht BOYSEN JENSEN von den bisherigen Charakteri
sierungen des Reizbegriffes ab, daB er besonders die finale und zweckmaBige 
Bedeutung betont, die den Reizbewegungen zu eigen sein 5011. 

Ergebnisse der Biologie X II. 29 
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Hierauf laBt sich erwidern, daB erstens der Unterschied zwischen causa 
und finis vom logischen Standpunkt nichts anderes bedeutet, als bei der 
Betrachtung eines durch die Faktoren A und B zu kennzeichnenden Prozesses 
einmal den Akzent auf B (kausal), das andere Mal auf A (final) zu legen, 
wobei beide Betrachtungsweisen einander vollig gleichwertig sind, da ihnen 
derselbe DenkprozeB zugrunde liegP. 

Zweitens ist die - jedoch niemals in trivialer Weise aufzufassende -
ZweckmaBigkeit keineswegs auf die "Reizkriimmungen" allein, sondern 
iiberhaupt mehr oder weniger auf alle Vorgange eines Organismus an
zuwenden. 

Was ferner die Auslosung betrifft, die BOYSEN JENSEN ebenfalls noch 
heranzieht, SO ist das von uns schon in I, S. 367 erwahnte Beispiel der Samen
keimung unter TemperatureinfluB, wie iiberhaupt der TemperatureinfluB 
im allgemeinen ein Beweis dafiir, daB die "Ausli:isung" von dem Organismus 
eigentiimlichen Energien auch bei solchen Vorgangen geschieht, die man 
gewohnlich nicht als Reizerscheinungen betrachtet. 

SchlieBlich - wir wollen keine Prinzipienreiter sein und stoBen uns 
weniger an dem Worte "Reiz", als vielmehr an der ihm zugeschriebenen 
Bedeutung -, wenn man also den Reiz wirklich gelten lassen will, so muB 
man immer beriicksichtigen, daB es sehr wohl ein (allseitiges) Wachstum 
ohne Reizkriimmung, niemals aber eine Reizkriimmung ohne Wachstum 
gibP. Fraglos ist also das Wachstum der iibergeordnete Begriff. Wenn nun 
das Wachstum im allgemeinen keine Reizerscheinung ist, warum dann 
einen besonderen Terminus fiir einen dem Wachstum untergeordneten Begriff, 
namlich das ungleichseitige Wachstum oder die Kriimmung einfiihren bzw. 
beibehalten ? 

Gerade weil der "Laie" allzu leicht die "Reizkriimmung" mit dem Wachs
tum koordiniert anstatt subordiniert, ist es wiinschenswert, den Reizbegriff 
zu vermeiden. Wir hoffen dann auch, daB unsere Darstellung von Phototropis
mus und' Wachstum nicht an Klarheit und Deutlichkeit dadurch verloren 
hat, daB wir uns dieses unnotigen Begriffes nicht bedient haben. 

Indem wir hiermit unsere historische Ubersicht schliei3en, weisen 
wir nochmals auf das auf S. 429 gebrachte Schema der wichtig
sten phototropischen Theorien und den auf S. 44I stehenden Uberblick 
tiber die Entwicklung des "Reizleitungsproblems" bei der Koleo
ptile hin. 

·1 Unseres Erachtens wird aber bei der praktischen Anwendung der 
beiden Begriffe gewohnlich stillschweigend folgender Unterschied gemacht: 

Geht man von A aus, so wird bei finaler Betrachtungsweise stets das 
Eintreten von B allein gefordert, und andere Moglichkeiten existieren nicht. 
Geht man jedoch von B aus, so sieht man zwar im speziellen Fall A auch als 
allein bestimmende Ursache an, doch wird dabei noch stillschweigend an die 
Moglichkeit gedacht, daB unter anderen Umstanden ein 2. Faktor C usw. 
die gleiche Wirkung B hervorbringen kann. Ein final gekennzeichneter 
ProzeB ist also gewissermaBen enger umschrieben. 

Oftmals liegt der Unterschied auch darin, daB die finale Betrachtungs
weise mit einer axiologischen verbunden wird (zweckmaBig, gut, schon, bose 
usw.), wahrend das bei der kausalen Betrachtungsweise nicht der Fall ist. 

Es ist indessen wohl deutlich, daB beide Unterscheidungen durchaus 
subjektiver Natur sind. 

2 Von dem Spezialfall der Turgorkriimmung natiirlich abgesehen! 
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II. Die primaren Prozesse. 
a) Einleitung. 

Aus der historischen Ubersicht geht hervor, daD die Antwort auf 
die Frage: 

"Was ist die direkte Ursache der Krummung?" in der 
Frage gipfelt: In welchen Fallen ist die direkte Ursache der Krum· 
mung zuruckzufuhren auf: 

I. eine Anderung der Zellwandeigenschaften? 
2., 3. eine Anderung der Protoplasmaeigenschaften (Viskositat 

und osmotische Anderungen)? 
Diese Frage kann mit Permeabilitatsanderungen des Proto

plasmas, welche IX) durch Anderung der Protoplasmapermeabilitat 
seIber, (J) auf dem Wege uber die photochemische Anderung des 
Vakuoleninhaltes zustande kommen, verknupft sein. 

Die Frage: "Was ist die primare Wirkung des Lichtes, 
d. h. die Art de r Li c h tw irk u ng?" hat sich so entwickelt, daD man 
die Eigenschaften des photosensiblen Systems naher untersucht hat. 

Die Beantwortung dieser Frage hat die Maglichkeit geboten, aus
zusagen: welche von den Faktoren des ersten Fragenkomplexes wohl 
durch die Lichtwirkung so geandert werden, daD sich daraus Licht
wachs tum und Phototropismus als End g lie d e r der Reaktionskette 
ableiten lassen. 

Die Frage (4.): "Wie sind die Beziehungen zur Wuchs
h 0 r m 0 n b i I dun g?" ist hierbei so beantwortet, daD es von dem 
Wachstumstypus der Pflanze abhangt, ob sich alle Prozesse in jed e r 
Zelle des reagierenden Systems abspielen, oder ob eine bestimmte 
Funktionsteilung auftritt. 

Nur dann, wenn eine Funktionsteilung besteht, ist zu der Frage: 
"Wie ist die Art der Lichtwirkung?" noch ein folgendes Teilproblcm 
zuzufugen, namlich: 

Welches ist der primare ProzeD, der auf Hormon
produktion und -transport EinfluD hat? 

Wir kannen nunmehr zu der Behandlung des ersten Fragen
komplexes ubergehen, damit der Leser versteht, wie dieselben 
primaren Prozesse nur durch Variation der System-Typen, auf die 
sie wirken, zu sehr verschiedenartigen Reaktionen AniaD geben. 

Zur Lasung der ersten Hauptfrage versuchte man den Faktoren
komplex, welch en wir "Wachstum" nennen, auf die Weise zu analy
sieren, daD man sich uberlegte, welche Faktoren bei der Zellstreckung 
eine Rolle spielen kannen. Diese Frage faDt Anderungen durch Appo
sition, Intussuszeption und enzymatische Wirkungl, Anderungen der 

1 Fur enzymatische Wirkung sei nur folgendes Beispiel aus der Literatur 
angefuhrt: nach BURGE-BuRGE (1924) soIl das Licht bei Spirogyra die 
Quantitat der in den Zellen enthaltenen Katalase vergr6Bern. Da fur diese 

29* 
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Quellbarkeit und der Viskositat, Potential- und Sauregrad-Ande
rungen (PH) als AuBerungen verschiedener Einfltisse zusammen. 

I. Die direkte Ursache der Krtimmung ist auf eine 
Anderung der Zellwandeigenschaften durch das Licht 

z u rti c kz uf tihre n. 
Von den primaren chemischen und physikalischen Prozessen, die zur 

Zellwandformung und zum Zellwandwachstum Anla13 geben, wei13 man noch 
sehr wenig. Man kann daher iiber den besonderen Einflu13 des photosensiblen 
Systems auf diese Prozesse kaum etwas aussagen, obwohl iiber den Zusam
menhang einige Daten existieren. Die meisten diesbeziiglichen Tatsachen 
sind noch rein deskriptiv. tiber die molekulare, kristalline, micellare usw. 
Struktur, die Anatomie usw. ist vieles bekannt. tiber die Entwicklung und 
Eigenschaften der Zellwand sagt jedoch SEIFRITZ (1934, S. 136): "One of 
the most important and interesting phases of the general problem of the 
origin and nature of the plant cell wall, is the change in chemical consti
tution which the wall undergoes during growth, but it is unfortunately also 
one of the least understood and least investigated of cytological problems. 
It is a problem fraught with difficulties and uncertainties, but it is susceptible 
of far more productive investigation than has been applied to it." 

Wir wollen an dieser Stelle nicht in Einzelheiten des Problems 
eingehen, da das infolge des Mangels an groBen Hauptlinien in physio
logischer Hinsicht zuviel Raum erfordern wtirde. Wir begntigen uns 
daher damit, auf die ktirzlich erschienenen Arbeiten von BUNGEN
BERG DE JONG (1932) und FREy-WYSSLING (1935) hinzuweisen, soweit 
es sich urn Fragen handelt, die nicht unmittelbar mit dem Verhalten 
der Zellwande in Abhangigkeit vom Lichtfaktor in Beziehung stehen. 

In bezug auf diese zuletzt genannten Fragen sei aber kurz rekapi
tuliert, was wir im Verlaufe unserer Untersuchung bei den verschie
denen Pflanzentypen wohl berticksichtigt haben, namlich: 

1. die Dehnbarkeit von alten und jungen Pflanzen (I, S.518ff.; 
III, S. 368, 373, 375); 

2. die Anderung dieser Dehnbarkeit durch Belichtung (II, S. 272 ff.; 
III, S. 338, 492, 513 u. a. 0.); 

3. der EinfluB des Auxins auf die Dehnbarkeit in Abhangigkeit 
von Dunkelheit und Licht (I, S. 508, 5 I I; II, S. 272); 

4. die Faktoren, welche die Verlangerung der Zellwand durch 
Apposition bzw. Intussuszeption ermoglichen (I, S. 5 I 5 ff.; III, S. 366, 
443, 445 u. a. 0.); 

5. einige Beziehungen der Teilchenanordnung zur Protoplasma
stromung (S. 375, 492ff., 510); 

6. der Zusammenhang der Zellwandeigenschaften mit den anderen 
Faktoren, welche Wachstum und Krtimmung bedingen (I, S.515ff., 
III, S_ 350, 372, 453-455). 
Autoren die Katalase das essentielle Stoffwechselenzym ist - eine im iibrigen 
recht anfechtbare These -, so wiirde sich daraus gleichzeitig auch ein Ein
flu13 des Lichtes auf das Wachstum ergeben. tiber eine andere mogliche 
Wirkung der Katalase auf das Wachstum, speziell das Auxin, siehe S. 522. 
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2. Die direkte U rsache der Kriimmung ist auf eine 
Anderung des Protoplasmas durch das Licht 

z u rii ck z uf iihren. 

In diese Frage sind auch Anderungen der Permeabilitat in bezug 
auf den Stoff transport usw. eingeschlossen. 

I. Das Licht andert den plasmatischen Gradienten. Zu 
dieser Auffassung kommt z. B. STRUGGER (1934), den wir deshalb 
nennen, weil er zuletzt Betrachtungen in dieser Richtung angestellt 
hat; natiirlich hat im einzelnen jeder andere Forscher seine eigenen, 
mehr oder weniger abweichenden Anschauungen iiber die primaren 
Anderungen (vgl. z. B. PEKAREK 1933). 

STRUGGER versucht mit seiner Hypothese die von ihm erhaltenen 
Verlangerungen von Pflanzenteilen (besonders Helianthus-Hypo
kotylen) in Losungen verschiedenen PH'S zu deuten. Kleinere oder 
groBere PH-Werte, als dem isoelektrischen Punkt entsprechen, haben 
maximale Verlangerung zur Folge. i'rach BONNER (1934) ist dieses 
auf groBere oder geringere Aktivation des noch anwesenden Auxins 
in Abhangigkeit von der PH-Konzentration zuriickzufiihren. 

Das mag teilweise wohl richtig sein, doch gibt es sicher auch 
viele FaIle, wo die Anderung des Sauregrades direkt groBen EinfluB 
auf die Wasseraufnahme durch das Protoplasma hat. Da wir es 
nun hier nicht allein mit den primaren Prozessen bei dem Wachstums
typus der Koleoptile zu tun haben, so wollen wir sofort darauf 
weisen, daB z. B. das Streckungswachstum von Pilzen und von 
Organen mit vorwiegend protoplasmatischem Zellinhalt (z. B. jungen 
Koleoptilen) sehr wohl im Sinne der Auffassung von STRUGGER ver
laufen konnte, und letztere daher eine groBe Bedeutung haben kann 
(vgl. S. 355, 369, 373, SIS). 

II. Das Licht erbOht die negative Ladung der Zellwandmicellen 
(VAN OVERBECK II, 1933, S. 613; vgl. auch S. 513, Anm. I). 

III. Das Licht andert die kapillar-elektrischen Krafte (BRAUNER 
1927, S.397; BOTTELIER 1933, S. 55; vgl. spater S.506, 516). 

Insbesondere meint F. W. WENT (I, 1932), daB das Licht die 
Kataphorese von Wuchsstoff andert (vgl. I, S. 505). 

RAMSHORN (1934) dagegen halt alle diese lichtelektrischen Theorien 
fUr noch nicht geniigend erwiesen; seinen Versuchen nach konnen die 
bisher beobachteten elektrischen Potentialdifferenzen an der Pflanze 
(vgl. auch WALLER 1903, BOSE 1907) anstatt primar, ebensogut 
auch sekundare Begleiterscheinungen der primaren Wachstums- und 
Lebensvorgange sein, cine Ansicht, die auch ROSE (I, 1929 S. 63) 
vertritt. Das ist natiirlich insoweit richtig, als speziell die hier vor
handenen kolloidchemischen Vorgange und Grenzflachenerscheinungen 
stets mit Potentialanderungen verbunden sind. 
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Da sich aber anderseits nach den Ergebnissen der modernen 
Physik die primare Wirkung eines Lichtquants auf die Elektronen, 
besonders die Valenzelektronen eines Atoms, erstreckt (siehe S. 462), 
so halten wir es doch fur berechtigt, den ersten Vorgang bei der Licht· 
einwirkung auf ein Pflanzenorgan als von lichtelektrischer Natur 
seiend anzusehen (vgl. NODDACK 1926, S.612; 1933, S. 330; PLOT
NIKOW 1928; PINCUSSEN 1930, S.87ff., 123 u. a. 0.). 

Es ist dabei nicht notwendig, daB das Licht unmittelbar Photoelektronen 
frei macht (auBerer Photoeffekt), die dann eine direkte Potentialanderung 
ergeben wtirden, sondern ofters wird wohl der Fall des inneren Photoeffektes 
auftreten, daB das mit aktivierten Valenzelektronen versehene Atom sofort 
mit anderen Atomen eine Bindung eingeht, oder anderseits eine schon in 
einem MolekUl vorhandene Bindung von Elektronen wieder ge16st wird, in
dem die Elektronen nach den ursprunglichen Atomen zuriickgehen. In diesen 
Fallen ist wohl das Auftreten einer nach auBen hin sich bemerkbar machen
den Potentialanderung nicht immer vorhanden. 

3. Die direkte Ursache der Krummung ist auf eine 
Anderung des osmotischen Druckes zuruckzufuhren. 

a) Letztere erfolgt durch Anderung der Protoplasmapermeabilitat_ 
In diesem FaIle ist zeitlich primar zwar der EinfluB des Lichtes auf 
das Plasma, jedoch liegt die direkte Ursache der Krummung in der 
Anderung des osmotischen Druckes. Der Fall gilt besonders fur Turgor
bewegungen (siehe II, S. 289), wie die Arbeiten PFEFFERs (1907), 
BRAUNERS (II, 1932), WEIDLICHS (I, 1930), LEPESCHKINS (19°9, 1934) 
u. a. uber Gelenke gezeigt haben (S.417, 438). 

Da es nun zwischen den Turgorbewegungen und dem Kriimmungstypus 
mit nur irreversibler Dehnung und Intussuszeption alle moglichen Uber
gange gibt, so lohnt es sicherlich der Miihe, einen dieser Zwischentypen zu 
untersuchen. Eine Andeutung fiir die verschiedenen Moglichkeiten besitzen 
wir schon in den anscheinend auseinanderlaufenden Mitteilungen tiber das 
Zuriickgehen der Kriimmung bei Plasmolyse. Diese werden aber tibersicht
lich, wenn man n urn i c h t die bei dem einen Objekt erhaltenen Resultate 
auch gleich fUr andere Objekte gelten lassen will (z. B. Avena-Koleoptilen, 
Pellia-Setae, Ranken, kontraktile Wurzeln usw. als gleichartig reagierend 
ansieht). 

{J) .Die Anderung des osmotischen Druckes erfolgt durch Ande
rung der osmotisch wirksamen Stoffe in der Vakuole selbst. Fur 
Licht liegen hieruber keine Daten vor, doch mag man aus Versuchen 
von KOK (1, 1933) und in vitro erhaltenen Resultaten PINCUSSENS (II, 
1930) schlieBen, daB eine derartige Einwirkung des Lichtes wohl be
stehen kanne. Dabei kannte die Druckanderung entweder direkt eine 
Folge der chemischen Anderung sein, oder indirekt eine Folge davon, 
daB fur den geanderten Vakuoleninhalt erne veranderte Protoplasma
permeabilitat besteht. 
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4. Die direkte U rs ache der Krumm u ng is t auf eine 
ungleiche Auxinverteilung durch das Licht 

zuruckzufuhren 
und ist deshalb cine ungleiche Auxinwirkung auf die Zellen. 

Nach WENT (I, 1928) entsteht die phototropische Krummung 
durch eine ungleiche Auxinverteilung, wobei bei bestimmten Belich
tungen auch eine Verringerung der Produktion resultiert. Damit 
hat aber das Licht eigentlich nichts mehr mit der direkten Ursache 
der Krummung zu tun, und es wird dieser Fragenkomplex aus
geschaltet. Das Problem des Phototropismus wurde dann einfach 
ein Problem des Auxin- Quertransportes sein. 

Wie wir schon gesehen haben (II, S. 263ff.) hat das Licht beim Avena
Wachstumstypus unter anderen auch die erwahnten Wirkungen. Wir 
werden diese \Virkungen auf S. 492 ff., 501 naher besprechen. 

b) Die Eigenschaften des photosensiblen Systems. 

Die Grundlage der Photochemie ist das photochemische Ab
sorptionsgesetz von GROTTHUS-DRAPER. Es besagt, daB nur das 
von einem Korper absorbierte Licht eine chemische Wirkung aus
uben kann. Weder das reflektierte noch das durchgehende Licht 
kann photochemisch wirken. Dieses qualitative Gesetz wurde spater 
von VAN'T HOFF zu einem quantitativen umformuliert, indem er 
statuiert, daB die photochemisch umgesetzten Stoffmengen der 
absorbierten Lichtmenge proportional sein mussen (vgl. PLOTNIKOW 
1928, S·5 1). 

I. Die Ausgedehntheit der photochemischen A.nderung und 
ihr Gradient (Lichtabfall). 

Jede Absorption, auch die in der Pflanze, ist mit einem Inten
sitatsabfall verbunden. Mit der Dicke des Korpers wachst die Ab
sorption. Bekannt ist das LAMBERTsche Gesetz, welches hierfur 
Gultigkeit hat: J x = J o • e- ax , wobei J", = die im Abstande x von 
dem ortlichen Beginn der Absorption entfernte Intensitat, J o = Inten
sitat des noch nicht absorbierten, also auffallenden Lichtes, e = 2,71828 
und a = ein spczifischer "Absorptionskoeffizient", d. h. eine Konstante 
des betreffendcn Korpers ist. In einem homogenen Korper nimmt also 
der Intensitatsabfall oder "Lichtabfall" yom Eintrittspunkt der Strah
lung aus logarithmisch bzw. exponentiell abo In der Pflanze besteht 
fur die GroBe des Lichtabfalls keine so einfachc Beziehung, weil sie 
keinen homogenen Aufbau besitzt (vgl. NUERNBERGK I, 1927). Sie 
muB daher von Fall zu Fall experimentell ermittelt werden (siehe 
z. B. II, S.253). 

Unter L i c h tab fall wird das bei einseitiger Bestrahlung 
vorhandene Licht- Intensitatsverhaltnis zwischen beleuchteter und 
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unbeleuchteter Organflanke verstanden, also: La = y = I; mit "wirk
sam er Li c h tab f all" bezeichnen wir dasjenige Licht- Intensibits
verhaltnis, das infolge der photochemischen Anderungen zu einem 
Auxin- Quertransport oder zu einer sonst fur die Krummung belang
reichen Reaktion AnlaB gibt. (Hierin finden die speziellen mor
phologisch-anatomischen Verhaltnisse der Pflanze ihren Ausdruck1.) 

Der Lichtabfall in der Pflanze ist unter gewissen Umstanden (vgl. 
S. 385) die U rsache fur eine ortlich ungleichartige photochemische 
Lichtwirkung in dersclben (siehe II, S.253). 

Die diesen Punkt betreffende L i c h tab fall s the 0 r i e ist schon 
immer von der Hypothese ausgegangen, daB sich der Anfang der 
phototropischen Reaktionen auf die Ausgedehntheit der photo
chemischen Anderungen zuruckfuhren laBt. 

Es seien zunachst die Beziehungen zwischen "Ausgedehntheit der 
photochemischen Anderung und Lichtabfall" klargelegt. Bei ober
flachlicher Betrachtung konnte man meinen, daB beides dasselbe 
sei. Dieses aber ist nicht der Fall. Die photochemischen Anderungen 
in einer Pflanze konnen sehr ausgedehnt sein, wie z. B. beim Wachs
tum in starkem, allseitigem Licht, und doch tritt kein Phototropismus 
auf, eben weil diese Anderungen keine ausreichenden G r a die n ten 
aufweisen. Anderseits kann dieser Gradient wohl vorhanden sein, 
aber nur verbunden mit einer minimal en photochemischen Anderung, 
wie z. B. bei sehr schwachem, einseitigem Licht. Auch dann besteht 
Phototropismus nicht oder nur in sehr kleinem AusmaB. Selbst bei 
sehr starkem, einseitigem Licht kommen Faile vor, wo der photo
chemische Gradient = 0 ist: das bekannte Indifferenzstadium. 

Wir sehen also, daB es nicht nur auf die Ausgestrecktheit 
der photochemischen Reaktion, sondern auch gleichzeitig 
auf deren Gradienten ankommt. Beide Faktoren konnen sich 
aber in gewissem Grade erganzen. Bei Ausschaltung der morpho
logisch-anatomischen Faktoren kann man wenigstens theoretisch die
selbe Krummung erzielcn, wenn man bei kleinem Gradienten eine 
groBe Flache der Pflanze einseitig beleuchtet, oder umgekehrt bei 
hohem Gradienten einen kleinen Teil bestrahlt. Der erste Fall ist 
vorhanden z. B. fur Avena bei der 2. positiven Krummung bei 
totaler Belichtung (Bogenkrummung nach II, S. 283) der zweite bci 
der durch alleinige Spitzenbestrahlung verursachten I. positiven und 
3. positiven Krummung der Koleoptile. 

1m iibrigen muB darauf hingewiesen werden, daB der Gradient der photo
chemischen Anderung und der ihn verursachende Lichtabfall keineswegs 
miteinander parallel laufen. Sehr wohl kann ein hoher photochemischer 
Gradient mit einem sehr kleinen Lichtabfall verbunden sein und vice versa, 

1 Die Unterscheidung steht in Analogie zur Unterscheidung zwischen 
"photochemischer und thermischer Absorption" beim Studium photo
chemischer Reaktionen in vitro. 
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ein Umstand, auf den manche unerwartete Versuchsresultate diverser Autoren 
zuriickgefiihrt werden konnen. In jedem Fall ist aber natiirlich immer ein 
gewisser Lichtabfall notwendig, urn iiberhaupt einen photochemischen 
Gradienten hervorrufen zu konnen. 

Die Beweisfiihrung dafiir, daB das AusmaB der Ausgestrecktheit 
der photochemischen Anderungen das Essentielle der phototropischen 
Reaktionen ist, hat man bisher auf dreierlei Weise angestellt: 

el) Man hat versucht, die GroBe der einseitig bestrahlten Flache 
zu andern, indem man mehr oder weniger groBe Zonen des Organs 
beleuchtete. 

f3) Man hat, besonders bei der 
6000 Koleoptile, auch den Lichtabfall 

variiert: 
5000 

I. indem man die Spitze unter 
verschiedenem Winkel beleuchtete, 

II. indem man den Lichtabfall 
im Organ ktinstlich anderte. 

III. indem man Strahlen ver
schiedener Spektralgebiete benutzte. 

Zu el) Variation der beleuch
teten Flache. Bier sind zunachst 
die Versuche VON GUTTENBERGS (I, 
1922) zu nennen. Bei halbseitig der 
Lange nach beschatteten Koleoptilen 
von Avena ist der Schwellenwert 
doppelt so hoch als bei unbeschatte
ten (siehe weiter unten). 

Ebenso krtimmen sie sich bei 
antagonistischer Dauerbeleuchtung 
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Abb. 48. Verteilung der pbototropischen Emp
findlichkeit (E) im obersten Millimeter der 
A vena-Koleoptile, gemessen in Querzonen von 

je 100 p Hohe. E = Konst~te (10') 
Schwellenlichtmenge 

(Nach LANGE I, 1927.) 

im Sinne der groBeren der beiden beleuchteten Flachen. 
Es ergibt sich also, daB die phototropische Kriimmung und der 

ihr zugrunde liegende photochemische ProzefJ der GrofJe des beleuch
teten Flachenstiickes proportional sind, sofern dasselbe tiberall die 
gleiche spezifische Empfindlichkeit aufweistl. 

Bei den Versuchen VON GUTTENBERGs war das der Fall, weil er 
halbseitig der Lange nach beleuchtet hatte. Beleuchtet man Quer
zonen der Koleoptile, so findet man, daB jede Querzone eine andere 
spezifische Empfindlichkeit aufweist. ROTHERT (I, 1894) hat das zuerst 
beobachtet, genau untersucht wurde die Tatsache aber erst von 
WILSCHKE (1913), SIERP-SEYBOLD (I, 1926) und besonders LANGE 
(I, 1927). Diese Autoren konstatierten, daB, auf die Einheit der 
beleuchteten Flache bezogen, die obersten 50 f-t der Spitze, die prak
tisch nur aus Epidermiszellen gebildet werden (vgl. I, S. 492, Abb. 45), 

1 Diese Regel ist nach DENECKE (1924) auch fiir die phototropische Ein
stellung von M alva-Blattem giiltig. 
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am lichtempfindlichsten sind. Weiter basalwarts nimmt die Empfind
lichkeit bedeutend ab, wie aus Abb. 48 und der folgenden Tabelle 
von LANGE (1. c., S.27) ersichtlich ist: 

Tabelle I. Energiezahlenwerte (Reizschwellen) ES einzelner 
Zonen der Avena-Koleoptile, von der Spitze aus gerechnet, 

ausgedruckt in MKS. (Nach LANGE I, 1927.) 

Zone in f-l I ES Zone in f-l ES Zone in It I ES Zone in fJ ES 

0- 50 124 0- 100 471 0- 500 8 0-1000 5,3 
5 0 - 100 7 0 

100- 200 3 1 
200- 3 00 35 
3 00- 4 00 42 
4 00- 5 00 68 

5 00- 600 150 500-1000 7 0 
600- 7 00 275 
700- 800 559 
800- 900 81 7 
90G-IOOO lI80 

I 
1000-1 5 00 680 1000-2000 I 570 
1500-2000 629 0 

2000-3000 5590 

Man sieht aus den LANGESchen Daten, daB, sofem man die GroBe der 
beleuchteten Projektion nich t in Betracht zieht (was fUr unsere Uber
legungen hier richtiger ist), nicht einmal die obersten 50 oder 100 p, den 
niedrigsten Schwellenwert aufweisen, sondern vielmehr die Zonen von 100 

bis 200 p,. ja, im Vergleich zur Zone 1-100 p, zeigen selbst die Zonen 200 

bis 300 und 300-400 p, noch kleinere ES-Werte. Erst in der Zone 500 bis 
600 p, steigt der Schwellenwert erheblich an. 

Beleuchtet man nicht eine Zone (Z), etwa die von 100-20011, sondern 
gleichzeitig aIle 5 Zonen von 0-500 p" so sinkt der Schwellenwert weiterhin 
ganz bedeutend; im ersten Fall betrug er 31 MKS, im letzteren aber nur 
8 MKS. Bei gleichzeitiger Bestrahlung des ganzen obersten Millimeters, 
also derZonen 0-1000p" fandLANGE sogar nur den Wert 5,3 MKS fUr die ES. 
Dieses Kleinerwerden des Schwellenwertes erfolgt ganz systematisch und 
HiBt sich angenahert durch die Formel ausdrucken: 

Zu fJ 1. Beleuchtung unter verschiedenen Winkeln. Be
leuchtet man ein orthotropes Organ, welches gleiche spezifische 
Flachenempfindlichkeit aufweist (siehe S.457), unter verschiedenen 
Winkeln, so ist zunachst das LAMBERTsche Cosinus-Gesetz der Optik 
maBgebend, nach welchem die Bestrahlungsintensitat eines Flachen
clements proportional dem Cosinus des Einfallswinkels der Strahlen 
ist. Nun ist der Einfallswinkel = dem Winkel zwischen der Rich
tung der Strahlen und der Flachennormalen. Er ist also bei senk
rechtem Lichteinfall = o. In der Botanik ist es aber gebrauchlich, den 
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N e i gun g s win k e 1 zur Flache anzugeben, welcher bei achsennormaler 
Beleuchtung = 90° ist, und welcher = dem Komplementwinkel des 
Einfallswinkels ist. Aus dem Cosinus-Gesetz wird dann ein Sinus
Gesetz, da sin 90° = cos 0° = 1 ist. Dieses Sinus-Gesetz entspricht 
vollig dem gleichnamigen Gesetz ftir den Geotropismus (FITTING 1905). 
1m allgemeinen kann man daher mit VON GUTTENBERG (I, 1922) 
sagen, daB die Wirkung des Lichtes direkt proportional ist dem Sinus 
des N eigungswinkels der einfallenden Strahlen. 

Nun werden die Verhaltnisse dadurch komplizierter, daB ein 
schief auf ein Organ auffallender Strahl in demselben einen groBeren 
Weg zurticklegen muB, d. h. einer groBeren Absorption unterliegt. 
Zudem sind orthotrope Organe mit allseits gleicher Flachenempfind
lichkeit eine Ausnahmeerscheinung. Man kann also erwarten, daB 
mindestens zum Teil bei schief auffallendem Licht die geringere 
Flachenhelligkeit durch eine groBere Absorption im Innern kompen
siert wird1 . 

Die verschiedenen Autoren, die tiber das Sinus-Gesetz beim 
Phototropismus gearbeitet haben, haben daher gewisse Abweichungen 
von der Regel festgestellt. Bestatigt wird das Gesetz nach BOSE 
(1919) bei schrager Beleuchtung der Flache der Endblattchen von 
Desmodium gyrans hinsichtlich der Ausschlage des Gelenkpolsters 
vom Blatt und bei Beleuchtung der Infloreszenzachsen von Crinum. 

Bei Phycomyces-Sporangientragern beobachtete NOACK (1914), 
daB schrag von unten einfallendes Licht eine groBere Wirkung als 
horizontal einfallendes Licht hat 2. Umgekehrt fanden er sowie 
VON GUTTENBERG (1. c.), daB bei Sinapis- und Brassica-Hypokoptylen 
schrag von oben einfallendes Licht einen groBeren phototropischen 
Effekt ergab. 

1 An sich ergibt sich aus der graphischen Darstellung der Funktion Sinus, 
daB die WegHinge der Lichtstrahlen im Organ proportional zum Sinus des 
Neigungswinkels wachst, d. h. = dem Cosecans ist. Dennoch wiirde eine Ver
ringerung der Flachenhelligkeit durch Abnahme des Sinus nur dann vollig 
durch vermehrte Absorption im Organ kompensiert werden, wenn der Licht
abfall genau linear mit der VergroBerung der Weglange des Lichtes im 
Organ zunehmen wiirde (vgl. II, S. 262). Nimmt dagegen der LichtabfaU 
nach dem BEERschen Gesetz exponentiell zu, so wiirde bei doppelter 
Weglange der 4fache Lichtabfall bestehen. Einem Neigungswinkel von 300 
(sin = 0,5; cosec = 2) wiirde also die doppelte Weglange mit dem 4fachen 
Lichtabfall entsprechen. Da dann in die Pflanze J/2 eintritt (ohne Beriick
sichtigung der Reflexion), so wiirde also ein doppelt so groBer Lichtabfall als 
bei 900 Neigungswinkel herrschen. Da die Versuche aber zeigen, daB die 
Reaktion keineswegs doppelt so stark ausHillt, so deutet das darauf hin, daB 
1. das BEERsche Gesetz nicht zutrifft, 2. die Adaptation und andere, hier 
nicht naher zu erorternde Faktoren die Wirkung der erhohten Absorption auf 
die Reaktion im negativen Sinne beeinflussen. 

2 Der erste Autor, der mit schrag auffallendem Licht gearbeitet hat, 
war MULLER (Thurgau, I876). 
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Schlief31ich arbeiteten NOACK (1. C.), ARISZ (II, 1915, S. 108) und 
VON GUTTENBERG (1. C.) auch noch mit der Avena·Koleoptile. Wie 
bei den eben genannten Objekten wurden Schwellenwertsversuche 
angestellt, doch machte VON GUTTENBERG auBerdem noch Versuche 
mit Kompensationsbeleuchtung. Alle Autoren finden, daB schrag 
von oben kommendes Licht am wirksamsten ist. 

Aus den Angaben von VON GUTTENBERG (1. c.) ergibt sich, daB die 
groBte Wirkung von solchem Lichte ausgeiibt wird, das im Winkel 
von 80° zur Organlangsachse die Koleoptile breitseitig trifft. Ein 
solcher Strahl fallt auf den breitseitigen Teil der Oberflache des 
Spitzenparaboloides in ungefahr 0,8 mm Entfernung von der Spitze 
gerade senkrecht auf, da die Neigung der Oberflache hier 10° betragt 
(vgl. I, S. 493, Abb. 46), und auf diesen Umstand (die groBte Flachen
helligkeit) fiihrt VON GUTTENBERG sein Ergebnis zuriick. 

DU Buy (1933, S. 907), der auch Versuche dieser Art angestellt 
hat, die Pflanzen aber nicht nur breitseitig, sondern auch schmal
seitig achsennormal und schrag von oben belichtete und die asym
metrische Form der Spitze beriicksichtigtel, zeigte, daB weniger die 
groBte Flachenhelligkeit als vielmehr der groBte wirksame Licht
abfall maBgeblich sind. Allerdings ist dieser, der ja von dem in der 
Spitze zuriickgelegten Weg abhangig ist, in der Regel am groBten, 
wenn das Licht senkrecht auf die Oberflache des Spitzenparaboloids 
auffallt. 

In dieser Richtung sind auch die Versuche von DU Buy-NuERNBERGK 
(I, 1930) zu deuten, nach denen der Schwellenwert von Avena-Koleoptilen 
sich wie 1.8-2.0 : I verhalt, je nachdem schmal- oder breitseitig horizontal 
belichtet wird. Ahnliche Resultate fand auch schon LANGE (II, 1925). 

Schlief31ich mochten wir auch noch an die Untersuchungen von 
FILZER (II, 1929, 1930) erinnern. Dieser stellte fest, daB man auch 
bei einseitiger achsenparalleler Belichtung der Koleoptile (d. h. nur 
eine Halfte der Spitze wurde von oben beleuchtet) Kriimmungen 
erzielen kann, doch ist dann die benotigte Energiemenge ungefahr 
I somal so groB wie bei achsennormaler Beleuchtung. Die Erklarung 
dieser Tatsache ergibt sich vollig aus dem oben Gesagten, ist doch 
die halbseitige achsenparallele Beleuchtung nur der Extremfall 
einer schrag seitlichen Beleuchtung von oben. Bei totaler achsen
paralleler Belichtung erhalt man nattirlich keine Kriimmung mehr. 

1m iibrigen sprechen alle eben beschriebenen Resultate sehr 
dafiir, daB bei der Koleoptile die Epidermiszellen der auBersten Spitze, 
evt1. zusammen mit den gleich darunter liegenden Zellen mit relativ 
vielen Interzellularen (vg1. NUERNBERGK 1, 1927, S. 95; METZNER 

1 Der mediane Langsschnitt der Spitze hat, senkrecht auf die Schmalseite 
gesehen, ungefahr die Form eines rechtwinkligen, auf der Kathete ruhenden 
Dreiecks, senkrecht auf die Breitseite gesehen aber die Form einer halben 
Ellipse. 
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1928; DU Buy II, 1933) das Auxin abgeben, und daB dort auch die 
Auxinablenkung erfolgt (vgl. II, S. 263). 

Zu fJ II. Kiinstliche Anderung des Lichtabfalls im Organ. Hier 
sei zuerst der Lichtsondenversuch BUDERs (1920) erwahnt (Abb. 44), bei 
dem die eine Halfte der Koleoptile von innen beleuchtet wird, wahrend die 
andere im Dunkeln verbleibt. Der Wert dieses Versuchs ist indessen nur 
relativ, weil der Lichtabfall in der belichteten Halfte von innen nach auEen 
gerichtet ist, wobei die Kriimmung gleichsinnig zu dem Lichtabfall dieser 
Halfte verlauft, wahrend sonst die Kriimmung entgegengesetzt zur Licht
abfallsrichtung erfolgt. 

BERGANN (I, 1930) und CHOLODNY (II, 1933) haben Versuche 
angestellt, in denen sie durch Fullen des Hohlraumes der Koleoptile 
mit Wasser oder Farbstofflosungen veranderte Lichtabfalle erzielten 
und dann die Krummungen beobachteten. Aus verschiedenen Grunden 
erhielten sie aber keine brauchbaren Ergebnisse. Erst DU Buy (1934) 
bekam solche Daten, aus denen sich deutlich ergibt, welche Be
deutung der Lichtabfall auch bei der Koleoptile fUr die GroBe der 
Krummung besitzt. Variierte er den Lichtabfall durch Ausfiillen der 
dekapitierten und dann regenerierten Koleoptile mit Wasser oder 
Luft, so waren die Krummungen im ersten Fall wegen des geringeren 
Lichtabfalls kleiner als im zweiten. 

Zu {3 III. Variation des Lichtabfalls durch Anwendung 
von Strahlen verschiedener Spektralgebiete. WIESNER (I, 
1878, S. 192; 1880, S. 12) war der erste, welcher darauf hinwies, daB 
jeder Spektralbezirk, der photochemisch auf das Langenwachstum 
einwirkt, bei Vorhandensein eines geniigenden Lichtabfalls eine 
phototropische Wirkung ergibt. 

So muBten z. B. Stengel von genu gender Dicke, deren Langen
wachstum durch gelbes Licht beeinfluBt wird, dann auch im Gelb 
eine phototropische Krummung ergeben, obwohl Gelb sonst nicht 
als ein phototropisch wirksamer Spektralbezirk angesehen wird. 

Ein Beispiel, fUr das diese Vorstellung zutrifft, haben wir schon 
in I, S. 393, 394 angefUhrt (Rhizoiden von Marchantia-Brutknospen). 
Einen negativen Beweis hat ferner MOLISCH (19II) gegeben. Dieser 
wies nach, daB die von Radiumpraparaten ausgehenden dunklen (1.-, 

{3- und y-Strahlen das Langenwachstum verschiedener Keimlinge 
(z. B. Vicia sativa) stark hemmten, trotzdem aber keinen Photo
tropismus hervorriefen. Zweifellos ist die Ursache davon, daB die 
besagten Strahlen keinen Intensitatsabfall in dem Organ aufwiesen 
(vgl. dazu GESSNER 1934a; SKOOG 1934). 

1m iibrigen stehen noch die Versuche aus, in denen unter Variation der 
Wellenlangen und Messung deren verschiedenartiger Absorption gleichzeitig 
Wachstum und Kriimmung beobachtet werden. 

2. Die J. t-Regel. 
1m Beginn dieses Abschnittes erwahnten wir, daB nach v AN'T 

HOFF die photochemisch umgesetzten Stoffmengen der absorbierten 
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Lichtmenge proportional sein mussen. Dieser Ansicht wurde von EIN
STEIN nach Aufstellung der Quantentheorie durch PLANCK eine 
genauere Fassung gegeben. Die Emission und Absorption von 
Strahlung geschieht namlich nach der Quantentheorie diskontinuier
lich, und zwar allein in Ein- oder Viclfachen des sog. Elementar
quantums C. 

c ist nach PLANCK = h v, wobei heine Konstante, das sog. PLANCK
sche Wirkungsquantum von der GroBe h = 6,55 . 10-27 Erg.sec ist, 
wahrend v = der Frequenz der Strahlung ist, d. h. sich aus der 
Wellenlange A und der Lichtgeschwindigkeit c (= 2,998' 1010 em/sec) 
nach der Gleichung v = ciA ergibt. 

Nun wird nach dem EINSTEINschen photochemischen Aquivalent
gesetz von jedem Molekul ein Lichtquant h v vollstandig absorbiert 
und vollstandig in chemische Energie umgesetzt. 1st dann Z. B. die 
GroBe der absorbierten Gesamtenergie = E und die Anzahl Molekeln, 
die E absorbieren = N, so besteht die Beziehung: 

N = E/hv. 
Bezeichnet man mit Z die Zahl der absorbierten Quanten, so 

kommt man zu einem neuen Verhaltnis y = N/Z. Den Quotienten y 
nennt man das photochemische Guteverhaltnis oder die 
Quantenausbeute. Er muB = I sein, wenn fur eine bestimmte 
photochemische Reaktion in der Tat allein das EINSTEINsche Aqui
valentgesetz gultig ist. 

Experimentell hat sich ergeben, daB ein photochemisches Gute
verhaltnis von der GroBe I nur in Ausnahmefallen vorkommt. Bei 
den meisten photochemischen Reaktionen ist es groBer oder kleiner, 
oft in sehr erheblichem MaBe. Fur die erste Halfte der zweiteiligen 
Reaktion 2 HBr + I h '1'= H2 + Br2 ist das Aquivalentgesetz Z. B. 
gultig, denn die Quantenausbeute ist = I. Bei der bekannten Chlor
knallgasreaktion C12 + H2 = 2 HC1, mit der sich zuerst BUNSEN-RosCOE 
beschaftigt haben, ist dagegen die Quantenausbeute sehr viel groBer 
als I, da im AnschluB an die eigentliche photochemische Reaktion 
zahlreiche Folgereaktionen ablaufen (vgl. dazu NODDACK 1926; 1933). 
Da beim Phototropismus die primare photochemische Reaktion auch 
nur der Anfang einer ganzen Kette von Reaktionen ist, so ist hier 
die Bedingung fur die Gultigkeit des EINSTEINschen Aquivalent
gesetzes ebenfalls nicht erfullt. 

Von der Gleichung N = Elh v hat ubrigens E. WARBURG noch eine andere 
Beziehung p, das sog. indizierte photochemische Aquivalent, ab-

geleitet: p ~~ll = N ~h;;' wobei E auf den Betrag einer absorbierten g-Kalorie 

(= 4, I 86 . 107 erg), N auf die Zahl der Molekiile pro g-Mol (LOSCHMIDTsche 
Zahl = 6,06 . 1023) und v auf den korrespondierenden Wert ciA (= 2,998' IOl0jJ.) 
bezogen werden. Man erhalt so 
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4,186, 107. A mol 
p = 6=-,0-'6=-'-1-0"2'3-;-6,55 27. 2,998 . 1010 - cal ' 

4,186· 107. A 4,186· A A mol * 
p = 3,97' 10-3· 2,998. 1010. = II,9 2,847 cal 

p ergibt also die theoretische Anzahl g-Mole, welche pro absorbierte 
g-Ka1. primar zerfallen miiBten; es nimmt proportional zu A zu (vg1. NODDACK 
1926, S. 598; 1933, S, 326; PINCUSSEN 1930, S.193). Ijp, die sog. Valenz
strahlung, ergibt die Strahlungsenergie in cal, durch deren Absorption I mol 
der reagierenden Substanz beansprucht wird. 

Die experimentell zerfallenden g-Molejg-Ka1. werden cp = effektives 
photochemisches A.quivalent genannt. 

y (siehe oben) ist dann = cpjp. 
Von der Quantenausbeute y ist weiter noch zu unterscheiden die photo-

chemische Ausbeute s = ~~:: . s ist gleich dem Bruchteil der absor

bierten Strahlungsenergie E, welcher in chemische Energie U verwandelt 
wird. 

UjE ist immer erheblich kleiner als I, den hochsten bekannten Wert 
ergibt noch die CO2-Assimilation im Rot (6100-6900 A), namlich ~ 0,59, 
wahrend z. B. die Reaktion 2 HBr = H2 + Br2 nur eine photochemische 
Ausbeute von ~ 0,18 aufweist (vg1. KOSTYTSCHEW I, 1926, S.87, 127). 
. Es werden also nie aIle auffallenden Quanten vollig ausgenutzt. Das 
hat verschiedene Griinde, auf die wir hier nicht naher eiI1gehen konnen 
(vg1. dazu N ODDACK, 1. C. ; PINCUSSEN, 1. C. ; PLOTNIKOW II, 1930, S. 1729 u. a.). 
Nur so viel sei gesagt, daB das EINSTEINsche Gesetz allein eine Mindest
bedingung darstellt, wie ja auch zur Umsetzung eines Molekiils oftmals 
nicht ein Quantum, sondern mehrere erforderlich sind (bei der Assimilation 
z. B. 4-5 Quanta) 1. 

Es braucht nicht noch besonders erlautert werden, daD es nach 
dem EINSTEINschen Gesetz gleichgultig ist, ob die zu einer photo
chemischen Umsetzung erforderliche Lichtquantenzahl gleichzeitig in 
einem kurzen Moment oder nacheinander wahrend langerer Zeit dem 
absorbierenden und reagierenden System zugefuhrt wird. BUNSEN
ROSCOE haben das experimentell schon 1857 festgestellt und das 
nach ihnen benannte Gesetz formuliert: 

1st das Produkt zwischen Lichtintensitat J und Zeitdauer der 
Belichtung t konstant, so ist auch die umgesetzte Stoffmenge R 
konstant. 

1ndessen kann dieses Gesetz nur fur ganz einfache photo chemise he 
Reaktionen, die n i c h t von weiteren chemischen Reaktionen gefolgt 

* Die WellenHinge A ist hierbei ausgedriickt in Zentimetern. 
lIst Z. B. der Energiegehalt eines Quantums nicht groB genug, weil das 

Licht etwa zu langwellig ist, so vermag das Quantum keine photochemische 
Wirkung mehr hervorzubringen, sondern nur noch Warmewirkung. Eine 
andere von den vielen Moglichkeiten ist, daB ein photochemisch durch ein 
Quantum affiziertes Molekiil seine Energie infolge gerade vorhandenen 
Mangels an einem Akzeptor nicht weiter chemisch abgeben kann, so daB 
die aufgenommene Energie wieder in Warme oder Strahlung verwandelt wird. 
In jedem Fane werden von einer bestimmten Anzahl Molekiile immer nur ein 
Teil derartig aktiviert, daB eine photochemische Wirkung von ihnen aus
gehen kann (NODDACK 1933, S.332). 
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werden, s t r eng e Gultigkeit haben, etwa fur solche Reaktionen, wo 
auch das Aquivalentgesetz gultig ist. Denn jede sekundare nich t 
photochemische Reaktion z. B. hat entsprechend dem Massenwir
kungsgesetz ihre eigene Geschwindigkeit, und diese Geschwindigkeit 
ist natilrlich davon abhangig, ob die durch das Licht erzeugte Anfangs
komponente sofort in einer bestimmten Menge vorhanden ist, oder 
etwa durch sehr schwaches Licht erst sehr langsam gebildet wird. So 
hat sich denn auch bei vielen photochemischen Prozessen ergeben, 
daB geringere Lichtintensitaten bei konstantem Produkt J . t schwa
cher wirken als groBere. Ferner zeigen nahezu aIle zusammengesetzten 
photoehemisehen Reaktionen ein Zuruekbleiben hinter der Proportio
nalitat mit der Strahlenmenge, wenn eine Verminderung der Menge 
des bestrahlten Korpers oder des Akzeptors oder eine Absehirmung 
des wirksamen Liehtes dureh die Reaktionsprodukte eintritt (vgl. 
NUERNBERGK 1929, S.51, 52). 

Aus dem eben Gesagten ergibt sieh, daB das BUNSEN-RoscoEsehe 
Gesetz, von uns weiterhiri J . t-Regel genannt (andere Bezeiehnungen 
sind: Hyperbelgesetz, Produktregel, Reizmengengesetz, Reziprozi
tatsgesetz), our einen Grenzfall darstellt. Am meisten Wahrsehein
liehkeit hat seine Bestatigung immer dort, wo entweder die Variation 
des Produktes J . t nur innerhalb enger Grenzen geschieht, oder dort, 
wo auch der Ablauf der Folgereaktionen mogliehst proportional zur 
photoehemisehen Primarreaktion erfolgt. 

Alles das hat aueh Gilltigkeit fUr Lebensprozesse, in unserem 
Fall fur den Phototropismus. Hier kommt es vielfaeh sehr auf die 
Zusammensetzung des Produktes J . tan, wie die Endreaktionen sind. 

Fur eine Reihe von Fallen ist es aber versehiedenen Autoren 
gelungen, eine Gultigkeit der J. t-Regel (natilrlieh in besehranktem 
Rahmen) zu beweisen, so z. B. 

von BLAAUW (II, 1909) fur Phycomyces-Sporangiophoren und 
Avena-Koleoptilen (Sehwellenwerte), 

von FROSCHEL (1908; II, 19°9) fur Sehwellenwerte von Koleoptilen 
und Lepidium-Keimlingen, 

von VOUK (1912) fur den negativen Phototropismus (Sehwellen
wert) der Sinapis-Wurzel, 

von ARISZ (II, 1915) fur den Sehwellenwert der I. negativen 1 

Krummung der Koleoptile, 
von PRINGSHEIM (II, 1909) fur das I. Indifferenzstadium der 

Koleoptile, 

1 Nach BREMEKAMP (II, 1918) ist auch schon fiir die I. negative Kriim
mung die J . t-Regel ungiiltig. Dieses bezieht sich aber wohl mehr auf Falle, 
wo das Produkt starker variiert worden ist. Eine gewisse Mindest-Licht
intensitat ist, wie wir in II, S. 279 sahen, immer notig, urn iiberhaupt eine 
I. negative Kriimmung zu erzielen. 



Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. III. 465 

von WE EVERS (1921) fur phototropische Krummungen von Pellia
Setae, 

von CASTLE-HoNEYMAN (1935) fur Lichtwachstumsreaktionen 
von Phycomyces-Sporangiophoren bzw. deren Reaktionszeiten u. a. m. 

a) Der Schwellenwert oder die Energiegrenze (Reizschwelle). 
Ein besonders charakteristischer Grenzfall, der sich fur die Bestati
gung der J. t-Regel eignet, ist der Schwellenwert (Reizschwelle, 
Energieschwelle). Es ist das diejenige Energiemenge, welche notig 
ist, um eine eben mit bloDem Auge sichtbare phototropische Krum
mung hervorzurufen. Es ist wohl selbstverstandlich, daD das bei 
der Koleoptile stets nur eine I. positive Krummung sein kann. 

Die eben angegebene, am meisten gebrauchliche Definition ist 
analog zu der, die fur den Schwellenwert der photographischen Platte 
gilt (vgl. EGGERT-RAHTS 1928, S.6ro). Beide Definitionen ver
wenden als Kriterium einen sinnesphysiologischen ProzeD, namlich 
die raumliche Unterscheidungsfahigkeit unseres Auges (vgl. GUILLERY 
1931, S·75 2). 

Auf keinen Fall darf man annehmen, daD die Energieschwelle 
etwa erst den Beginn der Lichtwirkung angibt, wie das z. B. bei dem 
Alles -oder - Nichts - Gesetz der Fall ist, wo erst in dem Augenblick, 
wo die Schwelle erreicht ist, ein wirklicher EinfluD des Lichtes beginnt, 
wahrend dieser vorher noch vollig unwirksam gewesen ist. Wenn 
man namlich die bei "unterschwelligen" Belichtungen sowohl bei der 
phototropischen Krummung als auch der photographischen Platte 
vorhandenen verschiedenen Vorgange mit moglichst empfindlichen 
Methoden (mikroskopischer Beobachtung bzw. Kornzahlung usw.) 
beobachtet, so findet man bereits bei weit schwacheren Lichtmengen, 
als dem Schwellenwert entspricht, gewisse, vorlaufig jedoch noch 
nicht gut zahlenmaDig definierbare Lichteinwirkungen 1. Da nun 
aber in diesen Fallen die Empfindlichkeit der verschiedenen MeD
method en ein groDen Veranderungen unterliegender Faktor ist, wah
rend das raumliche Unterscheidungsvermogen unseres Auges relativ 
konstant ist, so ist es angebracht, wenn man, um vergleichbare Werte 
fur die "Empfindlichkeit" zu erzielen, bei deren experimenteller Be
stimmung von optischen Beobachtungshilfsmitteln absieht. 

Nachfolgend bringen wir eine Tabelle (2) uber die von den ver
schiedenen Autoren fur weiDes Licht bei der Avena-Koleoptile gefun
denen Schwellenwerte (vgl. II, S. 256). Fur andere Objekte sind der
gleichen Angaben sparlich, einige haben wir in Tabelle 3 ubernommen. 

Es hat seinen Grund, daD dem so ist. Ein Umstand ist natiirlich, 
daD die Koleoptile das Versuchsobjekt "par excellence" beim Photo
tropismus ist. 

1 In vielen Fallen liegt der Sachverhalt so, daB die Reaktionsprodukte 
der primaren photochemischen Reaktion erst einen bestimmten Betrag 
erreicht haben miissen, damit die weiteren Folgereaktionen beginnen konnen. 

Ergebmsse der Biologie XII. 
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Tabelle 2. Die von verschiedenen Autoren gefundenen Schwellen
werte der Avena-Koleoptile fur weiBes Licht. 

Autor 

BLAAUW (II, 1909) 
RICHTER (1912, S. 1208) . 
CLARK (II, 1913, S. 742). 

Belichtungsmodus 

WILSCHKE (1913, S.75) Schmalseite2mmSpitze 

Schwellenwert in MRS 

klino· I nieht 
statiert klinostatiert 

20 
601 

20 

ARISZ (II, 1915, S. 62, 63) 12 
12,5-25 

R:'- 7,6 
2,28 
6,3 

24 
12,2 
15 

VON GUTTENBERG (I, 1922) Breitseite 
KOCH (1934, S. 191) . 
PRINGSHEIM (II, 1926, S. 225) 
K. L. NOACK (1914, S. 15) Schmalseite 
NYBERGH (1912) 
LANGE (I, 1927) 3,7 
SIERP-SEYBOLD (1926, S. 600) 
PISEK (I, 1926, S. 473) . Schmalseite 5 

--~~--~------
Mittlerer Wert ohne Klinostatieren = 

mit 

Uberblicken wir weiter die phototropischen Reaktionen verschie
dener Stengelwachstumstypen, so HiBt sich sagen, daD sich die Organe, 
von denen in der Literatur eine schnelle Reaktion erwiihnt wird, 
durch eine oder mehrere der folgenden Eigenschaften auszeichnen: 

I. Dunne des Organs, 
2. groDe Wachstumsgeschwindigkeit, 
3. Beweglichkeit des Auxins ("Reizleitung"), 
4. groDer Lichtabfall. 
Avena-Koleoptilen, Hypokotyle von Linum usitatissimum rea

gieren schon auf sehr kleine Lichtmengen. 
Hypokotyle von Raphanus (dicker; groDer AuxineinfluD), Stengel 

von Vicia (dunn; wenig AuxineinfluD) usw. reagieren schon weniger gut. 
Hypokotyle von Helianthus, Lupinus usw., weiche groD und dick 

sind, reagieren nur langsam und krummen sich nicht auf kurze 
Belichtungen. 

Bei der Avena-Koleoptile bewirken vor allem Punkt 2 und 3, 
daD die Krummung gewissermaDen "plotzlich" und relativ wenig 
"in die Liinge gezogen" auf tritt, daher ihr Beginn deutlich erkennbar 
ist. Auch Nutationen kommen nur in geringem MaDe vor. Die Koleo
ptile ist somit ein besonders geeignetes Organ fur Schwellenwerts
untersuchungen. 

1 Diese Angabe wurde bei Berechnung des Mittelwertes unberucksichtigt 
gelassen. 

2 LANGES diesbezugliche Angabe (II, 1933, S. 193) beruht auf einem 
Irrtum, denn ARlSZ hat die meisten seiner Versuche klinostatiert. 

3 Der Wert von R:'- I gilt fur kurze, 0,8-1,5 cm groBe Keimlinge. 
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Tabelle 3. 
Schwellenwerte einiger anderer Objekte fur weiBes Licht. 

Keimlinge 
(Koleo
ptilen) 

Panicum miliaceum 
Phalaris canariensis 
Lolium perenne 
Phleum pratense 
Hordeum 

{ 
Vicia sativa 

Keimlinge Lepidium sativum 
Sinapis alba 

Setae 
Wurzel 

1 
Phycomyces-Spor

angiophoren 
Phycomyces-Spor

angiophoren 
Pellia 

Sinapis alba (nega-

405 MKS 
9 0 

R:::; go 
400 

239 

60 

110 

tiver Phototropismus) = ~ II 5000 

(WILSCHKE I9I3) 
(WILSCHKE I9I3) 
(WILSCHKE I9I3) 
(WILSCHKE I9I3) 
(klinostatiert: vgl. 

RICHTER I9I2) 

Desgl. 
(Siehe II, S. 306) 
(NOACK I914) 

(NOACK I914) 

(BLAAUW II, I909) 

(WE EVERS I92I) 

(VOUK 1912) 

P) Das TALBOTsche Gesetz. Ein weiterer Grenzfall fur die Be
statigung der J . t-Regel ist die Gultigkeit des TALBoTschen Gesetzes. 
Auf S. 420 haben wir dieses schon genauer besprochen. Hier sei nur 
folgendes bemerkt: Wird eine bestimmte Reaktion R durch das 
Produkt J. t induziert, so ist das TALBoTsche Gesetz gultig, wenn 
die gleiche Reaktion Rauch hervorgerufen wird durch das Pro
dukt J . I t' + t" + tIff .... , wobei aber die Summe I der einzelnen 
Belichtungszeiten t', t" usw. = der Zeit t ist. 

Die Prufung erfolgt gewi::ihnlich so, daB t , t" usw. gleich lang genommen 
werden, und zwischen jede Belichtung eine Dunkelpause von ebenfalls 
konstanter Dauer gelegt wird, was z. B. mit Hilfe eines rotierenden Sektors 
erfolgen kann. 

Es ist verstandlich, daB das TALBoTsche Gesetz nur dann gultig 
sein kann, wenn wir Reaktionen vor uns haben, bei denen die photo
chemische Komponente praktisch keine Dunkel-Nachwirkungen auf
weist, bzw. wenn die prim are photochemische Reaktion nicht von 
solchen Dunkelreaktionen begleitet wird, die ihr gegeniiber wesentlich 
ins Gewicht fallen. Darum darf die Dunkelpause auch nicht zu lange 
gegenuber der einzelnen Belichtungszeit ausgedehnt werden. 

y) Die Summation. Zwischen TALBoTschem Gesetz und Sum
mation besteht prinzipiell kein Unterschied. Man spricht aber von 
T ALBoTschem Gesetz gewi::ihnlich nur dann, wenn die intermittierende 
Beleuchtung aus zahlreichen, gleich lang en Licht- und Dunkel
pausen besteht. 1st dieses nicht der Fall, so redet man von Summation. 
Wie beim T ALBoTschen Gesetz, so ist die Summation ~ allein dann 
vorhanden, wenn die J. t-Regel Gultigkeit hat (vgl. NATHANSOHN
PRINGSHEIM 1908). 
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lm Momente diskutieren wir nur die Summation im Rahmen der 
photoehemisehen Primarreaktion. Ofters kann aber aueh eine Sum
mation der Endreaktionen auftreten, ohne daD gleiehzeitig auf Sum
mation des photoehemisehen Primarprozesses gesehlossen werden 
kann. Wir wollen das etwas genauer erlautern: 

Eine Koleoptile wird mit einer Lichtmenge von etwa 3-4 Ergjcm2 Sek. 
(4360 A) belichtet, die nach Abb. 65, S. 503 oder Abb. 14 in II, S. 261 eine 
mittelstarke phototropische Kriimmung hervorruft. Aus Abb. 14 (1. c.) 
ersieht man gleichzeitig, daB die durch das Licht hervorgerufene Auxin
ablenkung in der Spitze noch etwa 5 Stunden auf dem Klinostaten anhiiltl, 
da das Wachstum dann erst wieder auf beiden Seiten gleichmiiBig zu werden 
beginnt. Bis dahin ist die Kriimmung stiindig groBer geworden. Beleuchtet 
man nun urn diesen Zeitpunkt die Pflanze nochmals mit 4 Erg/cm2 sec, 
so beginnt ein erneuter Auxin-Quertransport, der auf dem Klinostateil 
wiederum mehrere Stunden wiihrt und die Kriimmung nochmals vergroBert, 
soweit das infolge der abnehmenden Verliingerungspotenz der Zellen auf 
der Schattenseite (vg1. S. 518) noch moglich ist. Es tritt also eine Summation 
ein, doch ist das keine Summation der photochemischen Primiirreaktion, 
sondern lediglich eine Summation der Endreaktion. 

Naeh S. 496 erfolgt die Summation der Protoplasmastromung 
bei der Koleoptile nur bis zu lntervaBen von ISO Sek. Dauer. Naeh 
S. 503 ist bei lntervallen von 300 Sek. noeh eine Summation der 
Kriimmung zu beobaehten, bei lntervallen von 900 Sek. aber kaum 
mehr. Dieses sind alles Summationen der photoehemisehen Primar
reaktion. 

Wartet man aber 120 Min. und langer, so tritt naeh und naeh 
erneut Summation auf (vgl. DU Buy II, 1933, S. 916). Das sind dann 
Summationen der Reaktionen der waehsenden ZeBen, die niehts 
mehr mit der Summation der Primarreaktion zu tun haben. lm Ein
klang dam it steht die in II, S. 294 erwahnte Beobaehtung von ARISZ, 
daD sieh nieht zu stark beliehtete Koleoptilen naeh etwas mehr als 
60 Min. praktiseh wieder wie unbeliehtete Pflanzen verhalten. 

1m iibrigen gehort zu der Summation der Endreaktionen auch die auf 
S. 514 noch zu besprechende Summation von Phototropismus und Geotropis
mus. Sie ist fast bei jeder phototropischen Kriimmung vorhanden, die sich 
nicht auf dem Klinostaten vollzieht, jedoch im umgekehrten Sinne, gewisser
maBen als "Abstraktion", denn die Wirkung des Geotropismus auf die 
Kriimmung ist ja von der Wirkung des Phototropismus abzuziehen (vg1. unten 
die Anmerkung I). 

3. Die Adaptation. 
Wir haben uns nun mit dem Fall zu besehaftigen, wo die J . t

Regel nieht gilt, also aueh keine Summation der primaren photo-

1 Diese einseitige Auxinablenkung dauert bei nicht klinostatierten 
Pflanzen liingst nicht so lange, da ihr durch den umgekehrt verlaufenden 
Quertransport infolge der Wirkung des Geotropismus entgegengearbeitet 
wird. Man braucht hier nur 2-3 Stunden mit der 2. Belichtung zu warten, 
urn eine Summation der Reaktion zu bekommen (siehe weiter unten). 
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chemischen Prozesse eintritt, und femer auch nicht das T ALBoTsche 
Gesetz gultig ist. 

Man bezeichnet diesen Fall mit dem Worte A d apt a t ion. Auf S. 503 
werden wir noch sehen, daB die A d apt a t ion ein komplexer Begriff 
ist, der in der gebrauchlichen Anwendung sowohl die photochemi
schen Primarprozesse als auch die Endreaktionen umfaBt. 

Es ist wohl sicher, daB es auch eine Adaptation gibt, die sich aus
schlieBlich auf das photosensible System beschrankt. Man kann sich 
diese so vorstellen (vgl. NUERNBERGK 1929, S.5I), daB ein durch 
die Bclichtung verschobener stationarer Zustand trotz der Wirkung 
von antagonistisch verlaufenden, dem Massenwirkungsgesetz folgen
den Dunkelreaktionen mehr oder weniger konstant zugunsten der 
neuen "Lichtkomponente" verschoben bleibt, etwa nach dem Schema 1 : 

Licht 
A+B~AB. 

Dunkel 

Je mehr A B gebildet ist und bestehen bleibt, urn so starker ist die 
Pflanze an eine bestimmte Lichtmenge bzw. -intensitat "adaptiert". 
Dieses an sich hypothetische und dementsprechend zu bewertende 
Schema ist immerhin geeignet, urn einige Tatsachen zu erklaren, bei 
denen wir die Mitberucksichtigung der weiteren Glieder der Reaktions
kette (z. B. Auxin- Quertransport usw.) noch nicht notig haben. 

Besonders ist da die Abhangigkeit der Krummung von der Zeit, 
in der eine bestimmte Lichtmenge zugefuhrt wird, zu nennen. Dieser 
Fall ist haufiger als der Grenzfall der J. t-Regel (vgl. S. 461). Man 
benutzt fur ihn meistens die Formulierung: J. tP = konst., die dem 
ursprunglich von SCHWARZSCHILD fUr die photographische Platte auf
gestellten Gesetz fUr die Beziehung zwischen Energiemenge und 
Schwarzung entspricht. Der Exponent p wird in phototropischen 
Arbeiten haufig als "Zeitfaktor" bezeichnet. 

Diese "verallgemeinerte" J . t-Regel ist aber auch nicht etwa allge
meiner gultig, dap keine konstante GroBe ist (vgl. NUERNBERGK I, 1927, 
S. 27), sondem ebenfalls seinerseits eine Funktion der Lichtmenge ist. 

Nimmt man nun an, daB die Dunkelreaktion trotz Zunahme von 
A Beine gewisse Geschwindigkeit nicht ubersteigen kann, so wurde 
dieselbe Lichtmenge, in kurzer Zeit zugefuhrt, eine groBere Anhau
fung von A B, d. h. eine groBere Reaktion ergeben, als wenn sie in 
langer Zeit zugefuhrt wird. 

Hier ist der Exponent p kleiner als I. 
Umgekehrt kann man annehmen, daB die Lichtreaktion eine 

bestimmte Geschwindigkeit nicht ubersteigen kann, etwa weil A und 

1 Vgl. dazu auch die Theorie von BREMEKAMP (siehe S.434), das von 
ROSE (I, 1929, S. 100, 410) gegebene Schema und die den Phycomyces-Spor
angiophoren betreffenden Ansichten CASTLE-HoNEYMANS (1935, S. 395; siehe 
S. 508 ff.). Der Ausdruck "stationarer Zustand" ist iibrigens zutreffender 
als "photochemisches Gleichgewicht". 
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B nicht schnell genug gebildet werden. Die Dunkelreaktion verIauft 
dagegen konstant. Jetzt wirkt die gleiche Lichtmenge, wahrend 
langerer Zeit zugeftihrt, starker ein als umgekehrt. p ist jetzt groBer 
als I. 

Beide Faile kommen beim Phototropismus vor, doch ist der 
I. Fall, wo der Effekt auf die Krtimmung kleiner wird, wenn man die 
Energiemenge in langerer Zeit zuftihrt, der haufigere. 

Wir erinnern z. B. an das Auftreten der I. negativen Kriimmung bei der 
Koleoptile (siehe II, S. 259, 279), we1che noch als ausschlieBliche Funktion 
des Auxin-Quertransportes in der Spitze zu betrachten ist (S.471, 501). 
Wird hier die erforderliche Lichtmenge nicht in einer bestimmten Zeit 
gegeben, d. h. hat das Licht nicht eine bestimmte Mindestintensitat, so 
bekommt man nie die negative Kriimmung. 

Weitere Beispiele wollen wir nicht anfiihren, weil bei derartigen Erschei
nungen, wo der "Zeitfaktor" von Belang ist, meistens noch nicht untersucht 
ist, ob allein die Anderung des photosensiblen Systems, oder auch schon die 
Anderung weiterer Glieder der Reaktionskette in Frage kommen. 

Vielleicht hat sich aus diesem Grunde auch BAKHUYZEN (II, 1920) bei 
der Besprechung der Adaptation nur mit den Endreaktionen beschaftigt 
und das Erreichen eines stationaren Zustandes bei Dauerbelichtung sogar 
geleugnet (1. c., S. !I4). Wir haben bereits in II, S. 293 diese Ansicht als 
unzu treffend bezeichnetl. 

DaB BAKHUYZEN allein die Endreaktionen betrachtet, ist gewiB oftmals 
berechtigt, und wir werden dies en Weg auch selbst folgen, aber trotzdem ist 
nicht aus dem Auge zu verlieren, daB die Endreaktionen nur die Folgen der 
photochemischen Primarprozesse sind. Daher sehen wir nicht ein, warum die 
im Dunkeln nach Belichtung sich abspielenden reversiblen Prozesse, von 
denen BAKHUYZEN (1. c., S. 1327) spricht, lediglich ein Unterteil der End
reaktionen sind, und nicht vielmehr als Unterteil der photochemischen Primar
reaktionen aufgefaBt werden konnen. 

4. Die KrUmm u ng als Funktion der Energi ei n tensi ta t 0 der 
Energiemenge (WEBER-FEcHNERsches Gesetz). 

Bei unseren vorhergehenden Betrachtungen hatten wir es vor
wiegend mit einer konstanten Reaktion zu tun, und wir unter
suchten, inwieweit eine Belichtung samt deren Variation diese kon
stante Reaktion zu erzeugen vermag. Wir wollen uns jetzt mit der 
Frage nach der Anderung der Reaktion in Abhangigkeit von der 
Anderung des Belichtungsmodus beschaftigen,. und zwar !Verden wir 
uns dabei im wesentlichen an die Ausftihrungen BAKHUYZENS (1. c.) 

1 Hier sei darauf hingewiesen, daB es sehr wohl moglich, ja sogar wahr
scheinlich ist, daB die "Wachstumsverzogerungskurve" (siehe Abb. 45, 46) 
BAKHUYZENs nach Erreichen der Adaptation nicht nur eine gerade Linie 
(1. c., S. 62), sondern obendrein eine Parallele zur Absziss.~ ist. (BAKHUYZEN 
meint ja, die Wachstumsverzogerungskurve steige an.) Uberdies ergibt sich 
aus unseren Ausfiihrungen in II, S.294 deutlich genug, daB auch bei kon
stantem Wachstum in allseitigem Licht sehr gut eine Kriimmung erklarbar 
ist, gleichgiiltig, ob diese durch Erhohung von J auf der einen Flanke oder 
durch Verminderung von J auf der anderen Flanke des Organs zustande 
kommt. 
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halten. 1m ubrigen haben wir es hier, wo wir speziell die Endreak
tionen betrachten, mit komplexen Erscheinungen zu tun (S. 489, 503), 
bei denen bezuglich der Krummungen der Koleoptile besonders die 
Rolle der Protoplasmastromung (S. 491 ff.) nicht vernachHissigt werden 
darf. 

Wie schon in II, S. 258 erortert wurde, findet man bei Anwendung 
verschiedener Lichtmengen nacheinander verschiedene Reaktionen; I. den 
Schwellenwert, 2. die I. positive Kriimmung, 3. die Abnahme der I. positiven 
Kriimmung, 4. die I. negative Krummung usw. Man kann nun die jedesmal 
gefundenen Krummungen in Abhangigkeit von der Lichtmenge auf einer 
Ordinate eintragen und findet dann eine Kurve, wie sie etwa in Abb. 65, 
S. 503 wiedergegeben ist. Ebenso brauchbar ist aber auch die Darstellungs
art BAKHUYZENs (Abb. 45, 46, S. 435), der nicht von den Krummungen ausgeht, 
sondern von den Wachstumsverzogerungen, die diese Krummungen ver
ursachen. Es ist nur notig, daB man jedesmal eine vergleich bare Reaktion 
eintragt, z. B. maximale Kriimmung oder maximale Wachstumsverzogerung 
usw., wobei es im Rahmen dieser theoretischen Betrachtung gleichgiiltig 
ist, weIche Faktoren an der Reaktion beteiligt sind, etwa Protoplasma
stromung, Auxinverteilung, Auxinreaktion usw. 

Aus Bequemlichkeit nehmen wir nachfolgend mit BAKHUYZEN 
die Wachstumsverzogerung als Ordinate, nennen die resultierende 
Kurve aber einfach Reaktionskurve, da ja in manchen Fallen die 
Krummung entweder durch Wachstumsbeschleunigung (Phycomyces) , 
oder durch Anderung der Auxinverteilung (I. positive Krummung 
der Koleoptile) zustande kommt. 

Dann lassen sich nachstehende Folgerungen ziehen: 

I. Tragt man auf der Abszisse die Energiemengen auf, und 
findet man, daB fur verschieden zusammengesetzte Produkte von 
J . t dieselbe Reaktion vorhanden ist, so ist die J. t-Regel gultig1. 

Bei Nichtgultigkeit der J . t-Regel erhalt man fur jeden Wert von J eine 
andere Reaktionskurve, wenn t auf der Abszisse eingetragen wird. 

2. Die Gultigkeit der J. t-Regel besagt nicht, daB die Krum
mung linear proportional der Lichtmenge zunimmt; dieses ist nur 
solange der Fall, als die Reaktionskurve eine gerade Linie darstellt. 

(Daher die Forderung, die Gultigkeit der J. t-Regel an konstanten 
Reaktionen zu messen.) 

Andererseits kann die Krummung auch im Bereiche der Ungultig
keit der J. t-Regel linear zunehmen, wenn man bei konstantem J 
nur t variiert bzw. vice versa, und die Reaktionskurven fUr Licht
und Schattenseite beide einen geraden Verlauf aufweisen. 

Der Verlauf darf nicht parallel sein, sonst wurde die Krummung fiir 
verschiedene J . t bzw. J und t konstant sein. J e nachdem die Reaktions
kurven fur Licht- und Schattenseite starker oder schwacher divergieren, 
verandert sich der Proportionalitatsfaktor der linearen Funktion von Krum
mung und J. t oder J und t (siehe auf S.475 Gradation). 

1 BAKHUYZEN nimmt als Grenzwert flir die Gultigkeit der J. t-Regel 
t = 5 Min. bei der Avena-Koleoptile an. 
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3. 1st die Krummung cine Iineare Funktion von J. t oder J 
und t, so ist das WEBER-FECHNERsche Gesetz ungultig. 

Dieses Gesetz besagt: Die Starke der Belichtung muB in 
geometrischem Verhaltnis wachsen, wenn die Starke der 
Reaktion in arithmetischem Verhaltnis zunehmen solI. 
Betragt also die Zunahme der Reaktion r = dr, so muB die Belich
tung i nicht um den Wert di zunehmen, sondern um den Wert diji, 

so daB wir bekommen dr = c ~i oder r = clog i, wobei c einfach eine 

Proportionalitatskonstante ist. 

Eine andere Schreibweise ist: r2 - rl = c i2 . i 1 , wobei r2 und r) 
21 

zwei Reaktionen von geringem GroBenunterschied sind, welche durch 
die Belichtungen .i2 und il verursacht werden. Beleuchtet man z. B. 
antagonistisch mit den Lichtmengen i2 und iI, so bekommt man 
nur dann eine Krummung der GroBe r2 - rl , wenn die Differenz i 2-il 

in einem bestimmten, durch die Konstante c ausgedruckten Verhaltnis 
zu i l steht. 

(Wurde r2 - rl einfach proportional sein zu i2 - iI, also einer 
gleichen Zunahme der Lichtmenge die gleiche Zunahme der Reaktion 
entsprechen, so ist die Krummung eine lineare Funktion von J . t, 
d. h. der unter 2 und anfangs unter 3 beschriebene Fall.) 

In dem Bereich der Giiltigkeit des \VEBER-FEcHNERschen Gesetzes muB 
feruer - entsprechend dessen logarithmischem Charakter - bei einseitiger 
Belichtung die Wachstumsdifferenz zwischen Licht- und Schattenseite standig 
gleich groB bleiben, da ja das Verhaltnis der Lichtintensitaten (an Licht
und Schattenseite) konstant bleibt. Hieraus ergibt sich weiter, daB man 
nach einer bestimmten Reaktionszeit stets eine gleich groBe Kriimmung 
erhaltl. 

4 . .Ahnlich wie die Schwarzungskurve der photographischen Platte 
hat die phototropische Reaktionskurve nur teilweise einen geraden 
Verlauf, in welchem nach dem oben Gesagten lineare Proportionalitat 
zwischen Reaktion und J . t bzw. J und t besteht. 

1 Unseres Erachtens darf man nicht daraus schlieBen, daB die Kriim
mungsgroBe konstant bleibt, wie man bei BAKHUYZEN (1. c., S.I35, 136) 
lesen kann. Das wiirde nur dann der Fall sein, wenn beide Organflanken 
gleich schnell wachsen wiirden, r 2-r1 also 0 ware (vg1. II, S. 287, Abb. 18). 
1m Giiltigkeitsbereich des WEBER-FEcHNERschen Gesetzes ist diese Moglich
keit nur dann gegeben, wenn sich das Organ im Ubergange von der positiven 
zur negativen Kriimmung befindet. 

Es ist auch nicht zulassig, anzunehmen, daB die Zunahme der Krum
mung pro Zeiteinheit linear konstant bleibt. Die logarithmische Wachstums
bzw. Kriimmungskurve bedingt ja gerade eine A.nderung der Wachstums
geschwindigkeit, sei es im positiven oder sei es im negativen Sinn. So 
kann daher bei Dauerbeleuchtung von 4 Stunden (vg1. das Beispiel von 
MASSART [S.473, 475J) die Wachstumsgeschwindigkeit anfangs groB, spater 
aber klein sein. Dementsprechend nimmt die Kriimmung zuerst mehr, 
spater weniger zu. Konstant ist in diesem Fall lediglich die Zunahme der 
Kriimmung im Vergleich zur Wachstumsgeschwindigkeit. 
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Ein Teil der Kurve ist gekrummt, und von diesem gekrummten 
StUck verEiuft wieder ein Unterteil logarithmisch (Abb. 45). Dieses 
ist der einzige Bereich der Reaktionskurve, in dem das WEBER
FEcHNERsche Gesetz GUltigkeit hat, wie sich aus obiger F ormulierung 
des Gesetzes ableiten liifit. 

Der Gultigkeitsbereich des Gesetzes ist also im allgemeinen klein; 
in den Versuchen von MASSART (1888) mit Phycomyces (S. 379, 472) 
war es aber noch bis zu einer Beleuchtungsdauer von 4 Stunden zu
treffend. :Xachher galt das Gesetz nicht mehr, denn die zwischen den 
beiden Lichtquellen stehenden Sporangientrager krummten sich alle 
auBer denen, die von beiden Sci ten genau gleich viel Licht empfingen. 

Dieses hat nichts mit irgendwelchen Fehlern der MASSARTschen 
Versuchsmethodik zu tun, sondern ist so zu erklaren, daB die Reak
tionskurve der Pflanzen nicht standig logarithmisch verlauft. Sobald 
sich die Pflanzen vollig an die Beleuchtung adaptiert haben, wird 
das Wachstum fur ein bestimmtes J nahezu konstant, und die Reak
tionskurve verlauft praktisch parallel zur Abszisse. 

Eine sehr geringe Verringerung bzw. Vermehrung von J auf der 
einen Flanke genugt dann schon, um bald cine Wachstumsdifferenz zu 
erzielen (vgl. II, S. 293; III, S. 475), und es ist unnotig, daB J 2 -J1 

in einem gewissen Minimalverhaltnis c zu J 1 steht. 
So fand daher auch PRINGSHEIM (II, 1926)1, wenn er an ver

schiedene J v 0 11 ig a d apt i e rte Koleoptilen einseitig belichtete, 
stets die gleiche Prasentationszeit. Fur Schwellenwerte von irgend
wie adaptierten Keimlingen ist also das WEBER-FECHNERsche Gesetz 
niemals gultig. 

1m ubrigen ist PRINGSHEIM (l. c., S. 251) ein lrrtum unterlaufen, wenn 
er fUr dies en Versuch die Gultigkeit des WEBER-FECHNERschen Gesetzes 
annimmt. Die konstante Prasentationszeit fUr ein gegebenes J, d. h. die 
konstante Lichtmenge zum Erzielen der Schwelle, ist zwar abhangig von dem 
J, welches die Adaptation verursacht hat, aber weitgehend unabhangig von 
der Zeit t, wahrend welcher mit J die Vorbelichtung ausgefUhrt worden ist. 
Hatte PRINGSHEIM anstatt I Stunde 2 Stunden oder 30 Min. lang vorbelichtet, 
so ware die Prasentationszeit doch dieselbe geblieben, d. h. das fur die 
Schwelle nach Adaptation erforderliche J. t ist uberhaupt nicht abhangig 
von dem fUr die Adaptation notwendigen J . t. 

Wir sehen aus dieser ganzen Betrachtung, daB das WEBER-FECH
NERsche Gesetz eine Funktion der sich vo11ziehenden Adaptation 
ist, jedoch nur dann, wenn diese log a r i t h m i s c h verlauft. Nach 
vollzogener Adaptation, wenn die Reaktionskurve eine Gerade ge
worden ist, ist das Gesetz ungultig. 

5. Die phototropische Empfindlichkeit. 
a) Lichtempfindlichkeit (Schwellenwert) und Gradation (Unter

schiedsempfindlichkeit). In enger Abhangigkeit von dem soeben 

1 Hiermit sind auch PRINGSHEIMs (II, 1909, S. 438, Tab. 4,5) friihere Ver
suche zum Teil zu vergleichen. 
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Erorterten uber die Krummung als Funktion von J. t oder t bei 
konstantem J steht auch die phototropische Empfindlichkeit. 

Wir verstehen unter phototropischer Empfindlichkeit im all
gemeinen das (reziproke) Verhaltnis einer konstanten Reak
tion zu der GroBe der wirksamen Beleuch tung (J. t oder J 
bei Dauerbeleuchtung). 

Auch BREMEKAMP (II, 1918) definiert ahnlich: Gibt J. t bei einer 
etiolierten Pflanze die Reaktion r, so ist die Empfindliehkeit 

Er = /.t. 
Betrachten wir jetzt nochmal die auf S. 471 genauer besprochene 

Reaktionskurve in Abhangigkeit von J . t oder t bei konstantem J, 
so laBt sich konstatieren: 

Die Empfindlichkeit der Pflanze ergibt sich aus dem Neigungs-

unterschied (:: = t [i] = tg (X), den die Reaktionskurven von Licht

und Sehattenseite fUr ein gegebenes J . t oder t bei J = const. einer
seits untereinander, anderseits zur Abszisse haben. 

Je mehr die beiden Kurven auseinandergehen, und je steiler der 
Winkel (X der Medi;ome von beiden Kurven zur Abszisse ist, um so 
groBer ist die Krummungszunahme pro Zeiteinheit. 

Weiter ergibt sich, daB bei geradlinigem Verlauf der beiden 
Kurven die Empfindlichkeit fur verschiedene J. t und t konstant 
wird. 

Es gibt nun 2 Hauptarten von Empfindlichkeit: 
1. die Empfindlichkeit fur absolute Werte, 
2. die Empfindlichkeit fur Unterschiede (Gradation). 
Zu I. Die Empfindlichkeit fur absolute Werte ist der Schwellen

wert. Man kann sie auch die Lichtempfindlichkeit der Pflanze 
nennen. Sie wird auf den Reaktionskurven durch den Punkt definiert, 
in dem ein Auseinanderweichen der r-Kurven von Licht- und Sehatten
seite beginnt, wenn J. t bzw. t bei konstantem J einen un teren 
Grenzwert aufweisen. 

J e lichtempfindlicher ein Organ ist, urn so mehr liegt dieser Punkt auf 
der Abszisse nach links verschoben. 1m iibrigen ist der Schwellenwert, der 
fUr jede Pflanzenart charakteristisch ist, davon unabhangig, ob das Aus
einanderweichen der r-Kurven plotzlich oder weniger plotzlich geschieht. 
Dieses hat nur insofern Bedeutung, als man ihn bei pli:itzlichem Auseinander
weichen experimentell besser bestimmen kann. Auf S. 465 haben wir bereits 
diese und die damit zusammenhangenden Fragen genauer behandelt. 

Der eben besprochene Schwellenwert gilt fur vollig etiolierte 
Organe. Es gibt nun aueh einen Schwellenwert fur an bestimmte J 
adaptierte Pflanzenteile, wie wir ihn z. B. auf S.473 kcnnengelernt 
habcn. Dieser Schwellenwert druckt nun nicht mehr die Empfindlich
keit fur absolute Werte aus, sondern betrifft: 



Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. III. 475 

Zu 2. die Empfindlichkeit fur Unterschiede oder .die Unter
schiedsempfindlichkeit = Gradation. Die Unterschiedsemp
findlichkeit kann man fUr alle Punkte der allgemeinen Reaktions
kurve (welche fUr eine allseits beleuchtete P£lanze gilt), feststellen. 
Sie ist es, welche konstant ist, wenn die Kurve eine Gerade ist. AuBer
dem ~st sie direkt proportional dem tg des Neigungswinkels (oc) der 
Kurve. Steigt die Kurve steil an, so ist daher auch die Unterschieds
empfindlichkeit groBer. 

Im ubrigen ergibt sich bereits aus dem auf S.473 Gesagten, daB das 
WEBER-FECHNERsche Gesetz an sich nichts mit der Unterschiedsempfindlich
keit zu tun hat. 

Beleuchtet man z. B. wie MASSART (I888) seine Pflanzen antagonistisch, 
urn das Gesetz zu prufen, so wurde man mit einer Versuchsserie, wo die J 
auf beiden Seiten konstant bleiben, nur eine Unterschiedsempfindlichkeit 
feststellen (vgl. S. 386). Erst wenn man den Versuch mit anderen J wieder
holt und dann die verschiedenen U nterschiedsempfindlichkeiten untereinander 
vergleicht, ob sie alle das gleiche Verhaltnis aufweisen, kann man eine Aus
sage tiber die Giiltigkeit oder Nichtgiiltigkeit des Gesetzes machen. 

Esist nicht uninteressant, die eben beschriebenen Verhaltnisse 
mit den analogen zu vergleichen, welche man hei der photographischen 
Platte vorfindet. Tragt man hier als Abszisse die verschiedenen J . t, 
als Ordinate die zugehorigen photochemischen Reaktionsprodukte 
auf, so erhalt man cine Kurve, die z. B. = einer Geraden mit dem 
Neigungswinkel oc = 45 ° ist, wenn der gleichen Zunahme der Licht
menge eine gleiche Zunahme des Reaktionsproduktes entspricht. 
Man nennt hier den tg des Neigungswinkels Gradation, so daB 
bei oc = 45° die Gradation = I (tg 45° = I) ist. Nimmt die Licht
menge mehr zu als das zugehorige Reaktionsprodukt, so ist der Ver
lauf der Kurve £lacher, der Winkel oc kleiner und die Gradation 
kleiner als I. Umgekehrt ist die Gradation> I, wenn die Kurve 
steiler ansteigt, also einer geringen Zunahme von J . t eine groBe Zu
nahme des Reaktionsproduktes entspricht (vgl. WEIGERT II, 1927; 
NUERNBERGK I, 1933). 1m letzten Fall sagt man auch, daB die 
Platte "harter" arbeitet, im ersten Fall "weicher". 

Im ubrigen hat auch die photographische Platte einen Schwellenwert, 
der durch den Anfang der Proportionalitatskurve dargestellt wird. Dieser 
Schwellenwert ist fur jede Plattensorte individuell, wie wir es ja auch bei 
dem phototropischen Schwellenwert kennengelernt haben. 

Fassen \vir nochmals zusammen, wie sich die phototropische 
Empfindlichkeit am besten charakterisieren laBt, so kann man sagen, 
daB dazu. 2 Reaktionskonstanten notwendig sind: 

I. der Schwellenwert, der die absolute Lichtempfindlichkeit angibt, 
2. die Unterschiedsempfindlichkeit oder Gradation!, welche die 

relative Lichtempfindlichkeit und in gewissem MaBe die mogliche 
KrummungsgroBe in Abhangigkeit von einer Lichtmenge angibt. 

1 Gegen die Dbernahme dieses passenden Ausdruckes aus der Photo
graphie besteht unserer Meinung nach kein Hinderungsgrund. 
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Allein die gleichzeitige Angabe beider GroBen gibt hinreichende Schliisse 
auf das phototropische Verhalten. So stellte z. B. DU Buy (1934) fest, daB 
dekapitierte und regenerierte Avena-Koleoptilen zwar annahernd die gleiche 
Lichtempfindlichkeit haben wie intakte, apikal belichtete Pflanzen, jedoch 
annahernd die gleiche Gradation wie intakte, entsprechend sub a p i kal 
bestrahlte Koleoptilen. 

Neben den eben beschriebenen ~IaDsbiben der Empfindlichkeit, 
dem Schwellenwert und der Gradation, kommt nun noch cine 3. GroDe 
hinzu, die wir ebenfalls bei der photographischen Platte vorfinden, 
wo sic vielfach als "Farbenempfindlichkeit" bezeichnet wird. 

Mit dieser spektralen Empfindlichkeit wollen wir uns im folgenden 
Abschnitt genauer beschiiftigen. 

P) Spektrale Empfindlichkeit. Eines der wichtigsten Hilfsmittel 
zur Untersuchung der beim Phototropismus wirksamen photoche
mischen Systeme ist die Bestimmung der spektralen Empfindlichkeit 
des betreffenden Organs, zumal wenn sie gleichzeitig mit Absorptions
untersuchungen verbunden wird. Es ist dann nicht nur moglich, 
den "wirksamen Lichtabfall" (siehe S. 456) genauer zu dcfinieren oder 
die photochemische von der thermischen Absorption zu trennen, 
sondern man kann evtl. auch weitere Aussagen tiber das photo
chemische GUteverhiiltnis der phototropischen Reaktion mach en (siehe 
S.462), wie das z. B. WARBURG (1928) in seinen bekannten Unter
suchungen tiber die Assimilation der Kohlensaure getan hat. 

Beim Phototropismus ist man indessen bisher nur soweit ge
kommen, daD man die Reaktion in Abhangigkeit von der Wellen
lange untersucht hat. 

Als ReaktionsmaBstab hat man dabei entweder den Schwellenwert oder 
die Unterschiedsempfindlichkeit bei antagonistischer Dauerbeleuchtung an
gewandt. Beide MaBstabe haben ihre Vor- und Nachteile. Der Schwellen
wert ist weniger genau festzustellen als die Unterschiedsempfindlichkeit, 
erfordert aber viel geringere Lichtmengen und ergibt a bsol u te Werte £tir 
die Empfindlichkeit. Bei Bestimmung der Unterschiedsempfindlichkeit ist 
unter Umstanden damit zu rechnen, daB durch starkere und langere Beleuch
tung eine qualitative Anderung des photochemischen Systems bzw. sonstige 
ungewunschte Anderungen (z. B. Chlorophyllbildung) auftreten, auch ergibt 
diese Methode nur relative Werte. 

Immer ist jedenfalls erforderlich, daD die als MaDstab angenom
mene Reaktion bei den einzelnen Bestimmungen die g 1 e i c h e GroDe 
aufweist. 

Die alteren Autoren haben nur relative Werte der spektralen Empfind
lichkeit erhalten, wei 1 sie allein die Wellenlange bestimmten, nicht aber die 
gleichzeitig einwirkende Energiemenge. Diese variiert aber je nach der Art 
und Weise, wie man das monochromatische Licht erzeugt, in hohem MaBe. 
Untersuchungen, in denen auch die auf die Pflanzen fallende Energiemenge ge
nau definiert wurde, sind bisher nur vereinzelt durchge£tihrt worden (z. B. von 
PARR II, 1918; KON1NGSBERGER II, 1922; SONNE II, 1929 und NUERNBERGK
DU Buy II, 1930)1, obwohl man nur mittels dieser Methode zu absoluten 

1 HAIG (1934) und JOHNSTON (1934) haben wohl auch Energiemessungen 
ausge£tihrt, beziehen diese aber auf den relativen MaBstab von Vergleichs
lichtquellen (S. 484, 485). 
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Wert en der spektralen Empfindlichkeit gelangen kann. Wegen der Schwie
rigkeit, die mit spektralen Energiemessungen verbunden ist, haben sich 
verschiedene Autoren, z. B. BLAAUW (II, 1909) und CASTLE (II, 1931 a) damit 
geholfen, die wirksame Energiemenge moglichst genau rechnerisch zu er
mitteln. Diese Methode ist zwar nicht einwandfrei, kann aber doch bei 
geschickter Anwendung brauchbare Ergebnisse zeitigen. 1m iibrigen ver
weisen wir in bezug auf das eben Gesagte auf unsere Ausfiihrungen in II, 
S.212ff. 

Einige Daten tiber spektrale Empfindlichkeit haben wir schon in 
I, S.393; II, S. 221; III, S. 374, 376, 380 gebracht. Diese wollen 
wir jetzt durch eine kurze historische Ubersicht und an der Hand 
einiger Kurven erganzen. Dabei seien diejenigen Angaben, welche uns 
weniger wahrscheinlich vorkommen, und die vielleicht auf metho
dische Fehler zurtickgeftihrt werden konnen, klein gedruckt. 

Der erste Autor, welcher Versuche im farbigen Licht ,angestellt 
hat, ist POGGIOLI (1817). Er beobachtete, daD sich Brassica-und 
Raphanus-Keimlinge sowohl im Rot als auch Violett krtimmten, 
im letzteren jedoch etwa 3ma1 so stark. 

Dann kommt PAYER (1842, 1843), welcher mit Glasfiltern und dem 
prismatischen Spektrum bei Lepidium-Samlingen und Sinapis
Wurzeln (hier negativer Phototropismus!) arbeitete. Er fand dabei. 
daD nur die Strahlen zwischen 4861 und 3968 A phototropisch wirk
sam seien, die blauen jedoch mehr als die violetten. 

DUTROCHET (1843 a) konstatierte, daB Samlinge mit groBerem Durch
messer, wie Lepidium, Medicago, Trifolium pratense auf Rot nicht reagierten, 
wohl aber Keimlinge mit kleinem Durchmesser, z. B. Arenaria, Trifolium 
agrarium, Mercurialis, Papaver, Sedum acre, Senecio und besonders Stellaria. 
Seine weiteren Versuche fiihrten zu dem SchluB, daB die Reaktion nicht 
abhangig i.st von der Brechbarkeit, sondern von der He lli g k e i t des be
nutzten Lichtes. 

DUTROCHET-POUILLET (1844) stellten darauf fest, daB die maximale 
Lichtwirkung fUr Wurzeln und Stengel immer im Violett lage, obwohl in 
einem geniigend lichtstarken Sonnenspektrum nicht nur aIle sichtbaren, 
sondern auch die UV- und UR-Strahlen wirksam seien. 

Nach ZANTEDESCHI (1843) reagieren Impatiens und Oxalis nur auf 
violettes, blaues und grunes Licht. 

GARDENER (1844) arbeitete mit dem prismatischen Sonnenspektrum und 
konstatierte, daB aIle Strahlen Phototropismus ergaben, 1ndigo-Strahlen 
jedoch am meisten. Zu dieser Angabe bemerkt WIESNER (I, 1878, S. ISS; 
vg1. auch DUTROCHET-POUILLET, 1. C., S. 1173) daB das von GARDNER benutzte 
Spektrum nicht rein gewesen sei. 1m iibrigen meint GARDNER, daB die Licht
intensitat nur einen untergeordneten EinfluB hat, da bei Verstarkung der 
Intensitat die tropistische Reaktion nur schwach zunimmt. 

GUILLEMIN (1857) gebrauchte Sonnenlicht, Prismen von Flintglas, Stein
salz und Quarz. und als Versuchsobjekte Lepidium- und Sinapis-Keimlinge. 
Er fand wie DUTROCHET-POUILLET (1. c.), daB aIle Spektralbezirke, auch 
UV und UR, phototropische Kriimmungen induzierten, wobei sich 2 Maxima 
ergaben, eines in dem Bezirk zwischen Violett und UV, ein anderes zwischen 
UR und Griin (5180 A). Die Lage dieser Maxima anderte sich aber mit 
Anderung der Prismen oder Anderung der Sonnenstellung oder Anderung des 
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Wasserdampfgehaltes der Luft. Je niedriger der Sonnenstand und je hoher 
die Luftfeuchtigkeit, urn so mehr riickte das 2. Maximum in die sicht
baren Spektralbezirke nach dem Griin zu. Das Minimum der phototropischen 
Wirkung beobachtete er stets bei R:: 4860 A. Die starkere Reaktion im 
Violett, die DUTROCHET-POUILLET fanden, fiihrte er auf Absorption des UV 
durch die Linsen, die vor dem Prisma standen, zuriick. 

SACHS (1864) benutzte Losungen von Kaliumbichromat (Durch
lassigkeit etwa 8000 - 5250 A) und Kupferoxydammoniak (R:: 5400 
bis 3730 A). Seine Versuchspflanzen waren Carthamus, Linum, Lu
pinus, Pisum, Sinapis, Triticum und Zea. Er nahm nur hinter der 
Cu-oxydammoniaklosung, d. h. in dem kilrzerwelligen Teil des Spek
trums, Phototropismus wahr. 

HOFMEISTER (1867) bestatigte im allgemeinen die Daten von 
SACHS, beobachtete jedoch bei Erysimum Perofskianum, daB sich 
dieses auch hinter der K 2Cr20 7-Losung krilmmte, wahrend z. B. 
Lupinus alb us hier aufrecht blieb. 

N. J. C. MULLER (1872) fand im prismatischen Spektrum das Maximum 
der Kriimmung von Lepidium bei 4860 A liegen. Sinapis kriimmte aber am 
starksten zwischen 5890 und 5270 A. Der Unterschied sei auf die verschiedene 
mechanische 1ntensitat (= thermische Kraft) des Lichtes zuriickzufUhren, 
welehe sich sogar in ein und derselben Lichtfarbe andern konne. Das kurz
wellige Licht miisse eine starkere mechanische 1ntensitat haben als das lang
wellige, weil es sonst nicht geniigend thermische Kraft habe, urn auf der 
Lichtseite das Wachstum zu hemmen. Anderseits wirken die langwelligen 
Strahlen, welehe im Gewebe weniger als die kurzwelligen Strahlen absorbiert 
werden, bei zu starker thermischer Kraft auf der Schattenseite beinahe 
ebenso stark wie auf der Lichtseite, so daB keine Kriimmung eintritt. Erst 
wenn ihre mechanische 1ntensitat schwach genug ist, so daB ihre Absorption 
inn e r hal b des Organs erfolgt, konnen sie Phototropismus erzeugen. 

FISCHER v. WALDHEIM (1872) fand, daB sich die Sporangio
phoren von Pilobolus nur im blauen Lichte (stark) krilmmten. 
Als Lichtfilter benutzte er K 2Cr20 7 - und Cu-oxydammoniaklosung. 

SOROKIN (1873) gebrauchte dieselben Filter. Er will beobachtet haben, 
daB die Fruchttrager von Mucor Mucedo, Coprinus und Pilobolus im gelb
roten Lichte negativ, im blauen Lichte dagegen positiv phototropisch sind. 

BARANETZKI (1876) konstatierte, daB der negative Phototropismus 
(bzw. Phototaxis) von Myxomyceten (z. B. Aethalium septicum) nur 
im kurzwelligen Anteil des Spektrums zustande kommt. 

Nach KRAUS (I, 1876) kriimmen sich die Stiele der Perithecienkopfe von 
Claviceps microcephala nach durch Filter erzeugtem roten Lichte fast ebenso 
schnell wie nach blauem Lichte hin. 

Auch BREFELD (I, 1877-1889) fand, wie spater eben falls GRANTZ (1898) " 
daB sich Pilobolus-Sporangiophoren sowohl hinter einer Cu-oxydammoniak
als auch einer K 2Cr20 7-Losung, hinter letzterer sogar noch starker, kriimmten. 

WIESNER (I, 1878, 1880) arbeitete sowohl mit Filter10sungen als 
auch dem prismatischen Sonnenspektrum. Wie sich aus Abb. 49 
ergibt, fand er 2 Maxima und ein Minimum, welches im Gelb liegt. 

1 WAKEFIELD (1909) gibt Entsprechendes fUr die Agaricacee Schizo
phyllum commune an. 
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Gelbes Licht wirke sogar hem mend auf das Zustandekommen des 
Phototropismus. Die Maxima und Minima liegen fix und nicht, Wle 
GUILLEMIN (1. c.) angibt, variabel. 

Ahnlich wie die Stengelorgane verhalten sich nach WIESNER auch 
die Pilobolus·Sporangiophoren und Fruchttrager von Coprinus, sowie 
auch negativ-phototropische Organe, wie Wurzeln von Sinapis und 
Chlorophytum und das hypokotyle Glied von Viscum album. AIle diese 
Organe weisen die starkste Kriimmung immer im Blau- Violett auf, 
ergeben im (Orange) Gelb niemals cine Kriimmung und zeigen zum 
Teil im auBersten Rot-UR noch ein zweites, jedoch schwacheres 
Kriimmungsmaximum 1. 
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Abb. 49. SpektraJe phototropische Empfindlichkeit verschiedener Pflanzen nach WIESNER 
Abszisse = WellenJangen in A; Ordinate = reziproke Werte der Reaktionszeiten. 

(I, 1878). 

WIESNER fiihrte in den verschiedenen Spektralfarben auch Wachs
tumsversuche aus, deren Ergebnis ihn zu der Ansicht brachte, daB 
"die Lichtfarbe in dem MaBe, als sie positiven Heliotropismus hervor
ruft, das Langenwachstum hemmt". Da weiterhin auch gelbes Licht 
das Wachstum etwas hemmt, hier aber kein Phototropismus vor
handen ist, so ist das nach ihm nur so zu erklaren, daB das Gelb im 
Organ zu wenig absorbiert wird, so daB an Licht- und Schattenseite 
gleich starke Retardation des Wachstums eintritt. Ein Stengel von 
geniigender Dicke miiBte sich auch im Gelb kriimmen. 

DANDENO (1903) bekam mit Glasfiltern Ergebnisse, welche weitgehend 
von den Resultaten der bisher genannten Autoren abweichen. Er fand ein 
I. Maximum im Gelb und ein 2. im Blau, ein Minimum im Griin. Jedoch 
waren seine Filter nicht einwandfrei monochromatisch. 

WAGER (1909) fand, daB die phototropische Empfindlichkeit nicht 
von der Lichtintensitat, sondern nur von der Lichtfarbe abhinge, je 
kiirzer die Wellenlangen seien, um so energischer wirkten sie. 

BLAAUW (II, 1909) arbeitete mit dem prismatischen Spektrum des 
Sonnen- oder Bogenlichtes. Bei Gebrauch des ersteren suchte er fiir 
die verschiedenen Spektralbezirke die Energie nach den von LANGLEY 

1 LAKON (1907) beobachtete bei Fruchttragern von Coprinus plicatilis 
ebenfalls im Rot positiven Phototropismus. 
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fur die Energieverteilung im Sonnenlicht gegebenen Daten zu be
rechnen. Seine Resultate ergeben sich aus Abb. 50. Zur besseren 
Beurteilung des unbezifferten OrdinatenmaBstabes 1 fuhren wir auBer
dem noch einige Vergleichswerte fur die Empfindlichkeit in verschie
denen Spektralregionen an. 

Die Avena-Koleoptile hat bei etwa 4650 .A ihre maximale Empfindlich
keit. Bei 5340 A ist die Empfindlichkeit ungefahr z600mal geringer, bei 
3900 A halb so graB, und bei 3.05.0 A 1/4 s.o groB wie bei 465.0 A. 

Der Phycomyces-Sporangiophor hat das Maximum bei 495.0 A. Bei 
615.0 A betragt die Empfindlichkeit etwa 1/15 des Maximalwertes. 
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A bb. 50. Spektrale pbototropiscbe Empfindlicbkeit von A vena· Koleoptilen und Phycomyces-Sporangiopboren 

nacb BLAAUW (II, 1909). Abszisse = Wellenlangen in 1'1'. Ordinate = relative Empfindlicbkeit. 
-- = Avena. __ - _ = Phycomyces . ..... = Empfindlicbkeit des menscblichen Auges zum Vergleicb '. 

(Aus PRINGSHEIM I, 1912.) 

Fur Lepidium, Brassica und Sinapis gibt v. HESS (II, 1919) als 
Maximum 4650-4750 A an. Bei 5000 A war die Wirkung schon auf 
1/10 oder noch weniger gesunken, und bei 5250-5350 A hatten die 
Strahlen nur noch "auBerst geringe Wirkung. Eine solche des spek
tralen Rot, wie sie GUILLEMIN und WIESNER beschrieben, habe ich 
nicht gefunden". Die Versuche wurden im prismatischen Spektrum 
vorgenommen. 

Ebenso wie Lepidium durfte sich nach VAN OVERBEEK (II, 1933, 
S. 593) auch Raphanus verhalten, dessen Hypokotyl erst fur Wellen
langen < 5460 A phototropisch empfindlich ist. 

PARR (II, 1918) gibt eine ubersichtliche Tabelle fur die Mehrzahl 
der von den alteren Autoren gefundenen Versuchsresultate (siehe 
Tabelle 4). Sie selbst untersucht mit modernen Methoden, wobei die 
Energie thermoelektrisch gem essen wird, diespektrale Empfindlich
keit von Pilobolus-Sporangiophoren. Wie wohl alle anderen Autoren, 
die mit dies em Objekte spektral-analytisch arbeiteten beobachtete 
sie die Sporangiophoren stets in der 1. Wachstumsphase, wo diese 

1 Nach v. HESS (II, 1919) ist iibrigens der OrdinatenmaBstab fUr die 
Kurve der Augenempfindlichkeit in Abb. 5.0 nicht mit dem entsprechenden, 
fUr die beiden pflanzlichen Objekte genommenen vergleichbar. 
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Tabelle 4. Spektrale phototropische Empfindlichkeit von 
mehreren Pflanzenarten nach Angaben verschiedener Autoren. 

(Aus PARR II, 19I8.) 
Spektralregionen. (Wellenlangen angenahert in A.). 

Autor Spezies UR I Rot Orange Gelb I Griin I Blau I Indigo V I UV --------
A. > 7600 7600 6450 5900 5500 4950 4550 4200 < 3950 

-6450 -5900 -5500 -4950 -4550 -4200 -3950 

PAYER {I842} Lepidium 0 0 0 0 0 ++ + + 
ZANTEDESCHI 

(I843) Oxalis 0 0 0 0 + + + + 
DUTROCHET (I843) Lepidium 0 0 0 0 + + ++ 

U. D.-POUILLET Andere 
(I844) Keimlinge 0 + + + + + ++ 

GARDNER {I844} Brassica 0 + + + + + ++ + 
GUILLEMIN {I857} Lepidi:Um + ++ + + + + + + 
SACHS (I864) Sinapis 0 0 0 0 + + + + 
MULLER (I872) Lepidium + + + + + + + 
SOROKIN (I873) Pilobolus - - - 0 0 0 
FISCHER V. WALD-

HElM {I872} Pilobolus 0 0 0 + + + 
BREFELD (1, I88I) Pilobolus + + + + + + + 
WIESNER (I, 1878) Vicia sat. + + + 0 + + + ++ 
GRANTZ (I898) Pilobolus + + + + + + + 
DANDENO {I903} Keimlinge + + + ++ { +} (++) + + 
BLAAUW (II, 1909) Phycomyces 0 0 0 + + + ++ + 

o Keine Reaktion; + positive, + + starke positive Reaktion, - negative 
Reaktion. 

noch blasenlos sind. Trager mit Blasen sind phototropisch bedeutend 
unempfindlicher, scheinen sich aber hinsichtlich ihrer spektralen 
Empfindlichkeit nicht wesentlich anders als die noch blasenlosen 
Sporangiophoren zu verhalten. Wenigstens gibt JOLIVETTE (I9I4, 
S. I19) an, daB Pilobolus bei Beleuchtung mit mehreren Licht
quellen mit verschiedenartiger spektraler Energieverteilung seine 
Sporangien in groBerer Anzahl nach der Lichtquelle abschieBt, deren 
Spektrum im kurzwelligen Teil am intensivsten ist. 

Die Resultate PARRS ergeben sich aus der Kurve in Abb. 5 I. Sie 
stimmen mit den Angaben von BREFELD und GRANTZ uberein und 
stehen im Gegens~tz zu den Daten von SOROKIN und FISCHER v. WALD
HElM (S.478). Maxima und Minima sind nicht vorhanden, vielmehr 
nimmt die spektrale Empfindlichkeit gleichmaBig vom Rot zum 
Violett zu, auch wenn man sie auf ein Spektrum von gleicher Energie 
fur jede Wellenlange bezieht. Diese Zunahme verlauft angenahert 
direkt proportional zu der Quadratwurzel der Schwingungszahl (v). 

HURD (I9I9) gibt an, daB junge Rhizoiden von Fucus-Sporen 
bei niedrigeren Intensitaten nur auf 4000-5200 A negativ photo
tropisch reagieren. Bei hoheren Intensitaten fuhren die Rhizoiden 
aber ebensogut auch in Wellenlangen von 5200-5600 A photo
tropische Krummungen aus. 

Ergebnisse der Biologie XII. 31 
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Inwieweit sich mit diesen Angaben die in I, S.393 referierten Daten 
iiber die alleinige Rot-Griin-Empfindlichkeit der Lebermoos-Rhizoiden 
vereinigen lassen, ki:innen wir zur Zeit nicht sagen. Es ist ja sehr wohl mi:ig
lich, daB sich die Rhizoiden verschiedener Organe und Spezies phototropisch 
verschieden verhalten. 
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Abb.5I. Spektrale phototropische Empfindlichkeit (100 = Maximum) von Phycomyces und Pilobol"s. 
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e-e-e Phycomyces nitens nach BLAAUW (II, 1909). 
0-0-0 Pilobolus nach PARR (II, 1918). 

(Zusammenstellung nach CASTLE II, 1931 a.) 
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Abb. 52. Spektrale phototropische Empfindliohkeit der Avena·Koleoptile nach SONNE (II, 1929). 

Ordinate = Lichtmenge filr den Schwellenwert in willkurlicher Einheit. Fur die punktierte Kurve ist 
diese Einheit 500mal so groB. 

Uber die spektrale Empfindlichkeit von Pellia berichtet WEEVERS 

(I92I). Nur die blauen Strahlen (hinter einer Cu-oxydammoniak
losung) sind wirksam. Aus von uns erhaltenen Daten geht hervor, 
daB die Empfindlichkeitskurve von Pellia weitgehend mit der der 
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Avena-Koleoptile ubereinstimmt. Genauere Zahlenangaben konnen 
wir leider noch nicht bringen, da sehr viel Material fur solche Versuche 
erforderlich ist und die Krummungen auch immer erst nach liingerer 
Beleuchtung auftreten. 

POPP (1926) stellte fest, daB das Fehlen von Strahlen < 5290 A mehr 
oder weniger Etiolement hervorruft bei Nicotiana, Daucus, Petunia, Heli
anthus, Soja, Mirabilis, Coleus, Fagopyrum, Solanum, Lycopersicum, Holcus 
und Sorghum. 
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Abb.53. Spektrale Empfindlicbkeitskurve der Avena-Koleoptile nacb BACHMANN-BERGANN (II, 1930) = 
ausgezogene Kurve, BLAAUW (II, 1909) = x, KONINGSBERGER (II, 1922) = -, SONNE (II, 1929) = o. 
Abszisse = WelJenJange in ""; Ordinate = relative Empfindlicbkeit. Von 450---350 "" sind die Werte 
BLAAUWS auf der Ordinate mit einem 2,5mal gr613eren MaBstab a1s von 550--450 fJ,fJ, einw~tragen worden. 
Der gestricbelte Kurventeil berilcksicbtigt den von SONNE fiir 405 "" gefundenen Empfindlicbkeitswert. 

(Nacb BACHMANN-BERGANN II, 1930.) 

KONINGSBERGER (II, 1922) ermittelt aus einigen Kriimmungsversuchen 
und weiter aus seinen Wachstumsmessungen Empfindlichkeitsdaten, we1che 
gut mit der BLAAuwschen Kurve der spektralen Empfindlichkeit der A vena
Koleoptile iibereinstimmen (Abb. 53; vgl. II, S.221). 

SONNE (II, 1929) arbeitet ebenfalls mit der Avena-Koleoptile_ 
Ais Lichtquelle benutzt er das prismatisch zerlegte Spektrum der 
Hg-Lampe, dessen Energie er thermoelektrisch milk Insofern ist 
also seine Methode, und sind seine Resultate noch besser als die 
BLAAUWS. Da aber die Hg-Lampe in einigen Spektralbezirken keine 
fur physiologische Versuche brauchbaren Linien aufweist, so zeigt 
die von SONNE gegebene Kurve (siehe Abb. 52) einige Lucken, die es 
unmoglich machen, genau den Punkt der maximalen Empfindlichkeit 
und den Verlauf des Abfalls der Empfindlichkeit nach dem Rot zu 
festzulegen. . 

1m groBen und ganzen erhiilt SONNE iihnliche Ergebnisse wie 
BLAAUW, jedoch findet er, daB die Empfindlichkeitskurve nach dem 

31 * 
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Rot hin erheblich steiler abHillt. So ist die 
5460 A nur = 1/100000 derjenigen bei 4360 A, und 
jenigen bei 4360 A. 

Empfindlichkeit bei 
bei 4050 A = 1/2 der-

BACHMANN-BERGANN (II, 1930) ermitteln rechnerisch aus den 
Daten von BERGANN (I, 1930) und BLAAUW (1. c_), daB die spektrale 
Empfindlichkeitskurve der Koleoptile zwei Empfindlichkeitsmaxima 
habe, welche bei etwa 4360 A (shirkeres Maximum) und 4650 A 
gelegen seien (Abb. 53). 

HAIG (1934, 1934a) und JOHNSTON (1934) lei ten aus ihren dies
bezliglichen Versuchen ebenfalls die Existenz zweier Maxima im sicht
baren Lichte abo Nach HAIG liegt das Hauptmaximum bei 4800 A, 
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Abb_ 54. Spektrale Empfindlichkeitskurve der A vena- Koleoptile nach HAIG (1934) . 
• = Empfindlkhkeitskurve der Spitze, 
o ~ Emplindlichkeitsknrve der Basis. 

das sekundare, "very problematic one", bei etwa 4300 A. JOHNSTON 
findet dagegen das Hauptmaximum bei 4400 A, ein kleines Minimum 
bei ~ 4575 A, und ein sekundares Maximum zwischen 4700 und 
4800 A (siehe Abb. 54, 55). 

Diese Daten laufen ziemlich auseinander, und es fragt sich, wie das zu 
erkHi.ren ist. Die Angaben von BAcHMANN-BERGANN sind deshalb weniger 
beweiskraftig, weil sie nur rechnerisch erhalten worden sind. 

HAIG benutzt als Reaktionskriterium die minimale Reaktionszeit (siehe 
S.509). Man kann diesen MaBstab mit dem Maximum der 1. positiv photo
tropischen Kriimmung der Avena-Koleoptile gleich setzen. Seine Lichtquelle 
war ein relativ geeichter Monochromator (S. 476). Ferner fiihrte er getrennte 
Belichtungen von Basis und Spitze aus, wobei er feststellt, daB in beiden 
Organpartien verschiedene Photorezeptoren vorhanden seien. Die spektrale 
Empfindlichkeitskurve der Basis verHi.uft nach dem langwelligen Teil zu 
fast ebenso wie die der Spitze, dagegen steigt sie nach dem UV weiterhin 
standig an, so daB die Basis im sichtbaren Licht iiberhaupt kein Maximum 
besitzt. 

Diese .. komplizierten" Verhaltnisse sind aus den komplizierten Be6b
achtungsbedingungen zu erklaren. Wenn allein die Basis belichtet wird, so 
tritt infolge der Lichtdiffusion (siehe II, S. 262, 263, 286) immer auch noch 
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Licht nach der Spitze, so daB HAIG bei den fiir die Basisreaktion erforder
lichen groBeren Intensitaten wohl niemals ganz reine Reaktionen dieser 
Organpartie beobachtet hat. AuBerdem befindet sich in der Basis das 
carotinoidreiche Primiirblatt, so daB es verstiindlich ist, daB infolge der 
starken Blauabsorption desselben (vgl. NUERNBERGK I, 1927, S. 67, 68) 
die Basis anscheinend eine andere spektrale Empfindlichkeit aufweist als 
die Spitze. 

JOHNSTON benutzt Kompensations-Spitzenbeleuchtung (vgl. S. 476); eine 
Lichtquelle ist ein Monochromator in Verbindung mit Glasfiltern, die andere 
Lichtquelle eine gefilterte "Standardlampe", welche die Spektralbezirke 
~ 4400-5800 und 7000-12800 A minus Durchliissigkeit eines Wasserfilters 
emittiert. 
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Abb.55. Spektrale Emplindlicbkeitskurve der Avena-Koleoptile nach JOHNSTON (1934). 
--- ~ Breite des vom Monochromator + Hillsfilter durchgelassenen Spektralbezirkes, 

o ~ Projektionsgluhlampe als Lichtquelle, 
X ~ Hg-Lampe als Lichtquelle. 

Nun wurde nur fiir die in Abb. 55 mit Kreisen angegebenen Werte der 
Monochromator + Glasfilter benutzt, fiir die Punktwerte (4100-4500 A) 
aber der Monochromator allein. Diese Werte ergeben dann auch das Haupt
maximum bei 4400 A. Die Kreuzwerte, we1che sich auf die Wellenliingen 
4047 und 4358 A der Hg-Lampe als Lichtquelle beziehen, fallen im iibrigen 
etwas aus dem Rahmen der Kurve heraus. Es erscheint uns fraglich, ob 
JOHNSTON die auf so verschiedene Weise erlangten und zum Teil unter
einander abweichenden Daten direkt zu ei~er Kurve vereinigen darf. 

In jedem Fall kann die Existenz eines doppelten Maximums im 
sichtbaren Licht bei der Koleoptile, das von jedem Autor auf eine 
andere Wellenlange gelegt wird, noch nicht als hinreichend bewiesen 
angesehen werden (vgl. das we iter unten Gesagte). 

NUERNBERGK-DU Buy (II, 1930) untersuchten aus methodischen 
Grunden - um eine physiologisch unwirksame Dunkelkammer
beleuchtung zu erzielen -, ob sich Avena-Koleoptilen noch im Licht 
der Wellenlangen 5460 und 5780 A der Hg-Lampe krummen. Fruher 
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schon hatten sie den Schwellenwert derselben bei 4360 A bestimmt 
(II, S. 256). Sie fanden, daB die Koleoptile fur 5460 A einen Schwel
lenwert von 26-27000 Erg/cm2 sec hat, also etwa 1/50000 so empfindlich 
ist wie fur 4360 AI. Dieser Empfindlichkeitsunterschied ist noch hoher 
als der von SONNE ermittelte (vgl. auch JOHNSTON, 1. C. S. 9), was sie 
auf die bessere Reinheit der von Ihnen benutzten Strahlung zuruck
fuhren. Bei 5780 A erhielten sie niemals Krummungen, 
SONNE aber wohl. 

Auch VAN OVERBEEK (II, 1933, S.552) fand, wenn er Koleoptilen mit 
rotem Lichte hinter einem Schottfilter RG 2 wahrend zweier Stunden be
leuchtete, eine Krtimmung von etwa 3°, und schlieBt daraus, daB Avena
Koleoptilen vielleicht doch fUr gelbes und rotes Licht empfindlich sind. 

Abgesehen davon, daB eine Krtimmung von 3° ebensogut nur eine Nuta
tionskrtimmung sein kann, besteht die Moglichkeit, daB das Filter RG 2, 
dessen Absorption nach dem Grtin-Blau hin weniger steil zunimmt, als z. B. 
die des Filters RG 1 oder RG 5 von SCHOTT, sehr geringe Mengen Licht 
der WellenHingen um 5400 A herum durchgelassen hat, welche wahrend 
2sttindiger Beleuchtung immerhin noch Phototropismus erzeugen konnen. 

BOTTELIER (1934) bestatigt die Angaben von uns. Wir haben, 
abgesehen von dem bei DU Buy (II, 1933, S. 881) Erwahnten, ferner 
zahlreiche, noch unveroffentlichte und kaum ausgewertete. Versuche 
gemacht, aus denen zu schlie Ben ist: 

Licht von> 5600 A ergibt auch bei noch so starken Intensitaten 
niemals Krummungen. 

Das Empfindlichkeitsmaximum liegt etwa dort, wo es schon 
BLAAUW gefunden hat, also bei 4650 A. Der Abfall der Kurve nach 
dem Grun-Gelb zu erfolgt ab 5000 A auBerordentlich steil, noch 
steiler als SONNE angibt, und etwa in der Weise, wie die Kurve bei 
DU Buy (1. c.) zeigt. Nach dem UV zu ist der Abfall flach, ahnlich 

1 Wahrscheinlich mtissen diese und die in II, S. 256ff. wiedergegebenen 
und von uns herrtihrenden Erg-Werte ungefahr verdoppelt werden, um der 
Wirklichkeit moglichst nahezukommen. Aus unseren, weiter unten zitierten 
Versuchen, welche unter standiger Kontrolle der EnergiemeBeinrichtung 
an Hand einer geeichten HEFNER-Lampe erfolgten, ergab sich namlich, 
daB unsere MeBapparatur bei den frtiheren Messungen weniger empfindlich 
gewesen ist, als wir angenommen hatten. Hiervon wird zwar das Ver
haltnis der einzelnen Daten untereinander nicht bertihrt, wohl aber werden 
die absoluten Erg-Werte betroffen. Diese wtirden demnach fUr den Schwellen
wert der Koleoptile bei 5460 A, wenn verdoppelt, rund 55000 Erg/cm2 sec 
betragen. 

Auch das in II, S. 220, 256 erwahnte Aquivalent von 1 Erg(cm2 sec 4360 A 
ftir weiBes Licht ist zu revidieren, da der in II, S. 220 erwahnte ursprtingliche 
Wert von 1 Erg(cm2 sec 4360 A = 10 MKS doch am zutreffendsten zu sein 
scheint. 

Da indessen die diesbeztiglichen Untersuchungen noch nicht abgeschlossen 
sind, so haben wir, um auch Verwechslungen zu vermeiden, davon abgesehen, 
im III. Teil die sich auf eigene Untersuchungen beziehenden Erg-Werte 
entsprechend der neuen Grundlage umzurechnen, und haben vielmehr die 
alten Originaldaten aus den Arbeiten iibernommen. 
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wiebei SONNE. 1m siehtbaren Spektrum konnten wir keine 2 Emp
findliehkeitsmaxima finden, wohl aber besteht groBe Wahrseheinlieh
keit daftir, daB dieses im UV der Fall ist, wo in der Gegend von 
~ 3300-3600 A ein zweites, jedoeh viel sehwaeheres Maximum zu 
liegen seheint. 

Ftir Phycomyces hat neuerdings noeh CASTLE (II, 1931 a) cine 
spektrale Empfindliehkeitskurve gegeben (siehe Abb. 51). Er findet 
das Maximum bei etwa 4250 A, wahrend es naeh den Daten von 
BLAAUW bei etwa 4950 A liegt. Aueh stellt CASTLE fest, daB bei 
etwa 5800 A die Empfindliehkeit fast = 0 ist, wahrend naeh BLAAUW 
der Sporangiophor ftir Rot noeh ziemlieh empfindlieh sein solI. 

Da BUDER (1932) auf reehnerisehem Wege aus den Daten WIE
CHULLAs (II, 1932) tiber Liehtwaehstumsreaktionen eine Empfindlieh
keitskurve ermittelt, die ganz mit der von CASTLE gegebenen tiberein
stimmt, so. dtirfte diese gegentiber der BLAAuwsehen Kurve ais ein
wandfreier gelter).. 

SehlieBlieh seien noehmals die schon auf S. 374 mitgeteilten 
Daten von BORRIS (I 934a) tiber die spektrale Empfindliehkeit von 
Coprinus-Fruehtkorpern erwahnt. Das Maximum liegt hier bei etwa 
4400-4500 A, Wellenlangen > 5900 A sind praktiseh wirkungslos. 
Hiernaeh sind also die alteren Angaben von SOROKIN und Lakon 
(S. 478, 479) unzutreffend. 

Uberblieken wir kurz das in diesem Absehnitt Gesagte, so laBt 
sieh feststellen, daB weitaus die Mehrzahl der untersuehten Pflanzen
art en ihre maximale phototropisehe Empfindliehkeit in dem Spek
tralbereieh von ~ 4200-4700 A (Blau-Indigo) haben, gleiehwie wir 
das schon in II, S. 220 erwahnten. 

Ferner ergab sieh, daB in der Regel die Empfindliehkeitskurve 
naeh dem Grtin-Gelb zu einen sehr steilen Abfall, naeh dem Violett 
dagegen einen nur flaeh geneigten Abfall hat. 

Diese Tatsaehe weist darauf hin, daB die 1nduktion des Photo
tropismus an das Vorhandensein cines Stoffes gebunden ist, der cine 
eharakteristisehe photoehemisehe Absorption besitzt. Die langwel
ligen Strahlen sind im allgemeinen nieht deshalb unwirksam, weil 
der photoehemisehe Gradient in der Pflanze ungentigend groB ist 
(vgl. die Ansehauungen MULLERS und WIESNERS auf S. 478, 479), 
sondern hauptsaehlieh deshalb, weil ihre photoehemisehe Wirkung 
zu klein ist und ihre Absorption daher nur noeh eine thermisehe 
Wirkung hervorbringt. 

Indessen sei hier noehmals vor Generalisierung gewarnt, wobei 
wir an das in I, S. 393, 394 Gesagte erinnern. Eine exakte Neu
untersuehung kann vielleieht manehe der von den alteren Autoren 
mitgeteilten Versuehsergebnisse bestatigen, die wir zunaehst einfaeh 
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auf methodische Fehler zurilckfilhren mochten. Wir denken beson
ders an die ofters auftretenden Angaben ilber phototropische Reak
tionen im roten Licht, z. B. diejenigen von WIESNER (siehe S.479). 

Wir erwahnten schon vorhin (S.482), daB die Rhizoiden von Leber
moosen anscheinend nur auf rates Licht phototropisch reagieren. Auch die 
Assimilation ist ein Vorgang, der besonders durch rote Strahlen unterhalten. 
wird. Da wir nun in dem Kapitel tiber die primaren Prozesse auf S. 451 ff. 
gesehen haben, auf wie verschiedene Weise das Licht primar wirken kann, urn 
sekundar imrrier nur denselben Reaktionstypus, die Krtimmung, zu ver
ursachen, so scheint es uns durchaus moglich zu sein, daB es auch gewisse, 
speziell fUr rotes Licht empfindliche Primarprazesse gibt. Diese geben zwar 
normalerweise nur selten AniaB zu einer Krtimmung, sind aber in besonderen 
Fallen wohl dazu in der Lage, so daB dann auch im Rot eine Krtimmung 
entsteht. 

Anhang: Die Wirkung von polarisiertem Licht. 
1m AnschluB an das ilber die spektrale Empfindlichkcit Gesagte 

wollen wir noch kurz erwahnen, was tiber die Wirkung von polari
siertem Lichte bekannt ist. 

Schon GUILLEMIN (1857) fand, daB durch Nikols polarisiertes Licht 
genau dieselbe Wirkung wie unpolarisiertes Licht ausilbt. ASKENASY 
(1874) beobachtete, daB sich fruktifizierende Pellia- und Lepidium
Keimlinge auch im polarisierten Lichte kriimmen. 

Wir selbst untersuchten 1932 (nicht publiziert), ob der Schwellen
wert der Avena-Koleoptile im polarisierten Lichte ein anderer sci 
als im unpolarisierten, fanden aber keinerlci Unterschied. 

MACHT (1927) gibt dagegen an, daB die Samlinge bzw. Wurzeln ver
schiedener Pflanzen (Helianthus, Lupinus, Triticum) im polarisierten Lichte 
schneller wachsen als im unpolarisierten. 

SUESSENGUTH (1930), welcher mit geringeren Lichtintensitaten als 
MACHT - dieser verwendete 700 MK - arbeitete, konnte bei Lepidium
Keimsprossen bzw. -Wurzeln jedoch nur eine minimale und daher fragliche 
Forderung des Langenwachstums durch polarisiertes Licht feststellen. 
Ebensowenig lieBen sich anatomische Unterschiede zwischen den mit polari
siertem und den mit unpolarisiertem Licht bestrahlten Lepidium-Pflanzen 
nachweisen. 

Dann hat noch CASTLE (1934) gezeigt, daB die Versuche von MACHT 
nicht einwandfrei sind. Die Unterschiede sind weniger als doppelt so graB 
wie die wahrscheinlichen Fehler derselben. AuBerdem ist es nach CASTLE 
moglich, daB das von MACHT benutzte polarisierte Licht eine etwas andere 
spektrale Zusammensetzung als das unpolarisierte gehabt hat. 

1m tibrigen konnten auch DASTUR-AsANA (1932) keinerlei EinfluB von 
polarisiertem Licht auf die Photosynthese von Helianthus und Raphanus 
wahrnehmen. 

CASTLE (1934) untersuchte speziell die Wirkung von polarisiertcm 
Licht auf Phycomyces-Sporangiophoren, um festzustellen, ob die von 
ihm gegebene Erklarung des Phototropismus (S_ 382 ff.) richtig ist_ 
Da diese namlich verlangt, daB das Licht hauptsachlich infolge seiner 
Absorption im Protoplasma und nicht in der Zellwand wirksam 
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ist, so kommt es darauf an, daB die Lichtwege, auf denen Absorption 
eintritt, einerseits in der SchattenhaJfte der Zelle Hinger sind, anderer
seits auf ihnen cine moglichst hohe Intensibit herrscht. FaJlt nun ein 
horizontales Lichtbtindel auf eine senkrecht stehende Zelle (Abb. 30, 
S. 382), so wird nach der FRESNELschen Formel (S. 384) von den 
unter groBem Einfallswinkel auffallenden Randstrahlen mehr reflek
tiert, wenn die Strahlen vertikal polarisiert sind, als wenn sie hori
zontal, d. h. senkrecht zur Einfallsebene polarisiert sind. Infolge
dessen ist bei vertikal polarisierten Randstrahlen die Intensitat des 
gebrochen in die Zellen eindringenden Lichtes geringer als bei hori
zontal polarisierten Strahlen. Da weiter gerade die Randstrahlen 
den langsten Weg in der Zelle zurticklegen, so mui3 der positive 
Phototropismus bei vertikal polarisiertem Lichte geringer ausfallen 
als bei horizontal polarisiertem. 

In der Tat ist das der Fall; CASTLE fand, daB das vertikal polari
sierte Licht 10-15 % starker sein muBte als das horizontal polari
sierte, um denselben Effekt zu bewirken. Aus rechnerischen Uber
legungen konnte er schlieBen, daB man es hier wirklich nur mit der 
verschiedenartigen Reflexion beim Eintritt der Strahlen in die Zelle 
zu tun hat, und nicht etwa mit einer spezifischen Wirkung von polari
siertem Lichte auf die Wachstumsprozesse im allgemeinen. 

y) Analytisches tiber die phototropische Empfindlichkeit. Wir 
wollen die Frage der phototropischen Empfindli~hkeit nicht ver
lassen,.ohne zuvor noch auf ihren komplexen Charakter hingewiesen 
zu haben. Derselbe ergibt sich eigentlich schon daraus, daB wir 
zur praktischen Definition der Empfindlichkeit Endreaktionen ver
wendet haben und nicht Primarreaktionen des photosensiblen 
Systems. 

Dieses liegt daran (S. 463ff., 468f£.), daB in den me is ten Fallen 
die Reaktion des photochemischen Primarprozesses niemals d ire k t 
gemessen, sondern nur in d ire k taus dem Betrage der Endreaktion 
erschlossen werden kann. So ist sowohl der Schwellenwert als auch 
die Gradation (Unterschiedsempfindlichkeit) einer phototropischen 
Krtimmung nicht nur eine Funktion des photosensiblen Systems, 
sondern auch der Endreaktion oder "Reaktionsempfindlichkeit", 
wie ROTHERT (siehe weiter unten) sagt. 

Allein bei Untersuchung der spektralen Empfindlichkeit kann man 
die Art des Zustandekommens der Endreaktion, welche hierbei stets als 
Konstante genommen wird, mehr oder weniger vernachHissigen (vgl. S. 476) 
und die ermittelte Empfindlichkeitskurve als lineare, nur mit einer Kon
stanten versehene Funktion des photochemischen Primarsystems ansehen. 

1m tibrigen hat bereits ROTHERT (I, 1894, S. 161 ff.) eine genauere 
Analyse derjenigen Faktoren zu geben versucht, weIche zusammen 
den Begriff der phototropischen Empfindlichkeit, oder wie er sagt 
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"Krummungsfahigkeit" (K) ergeben. So unterscheidet er zunachst 
zwischen: 

I. Perzeptionsempfindlichkeit (Ep) , 
2. Reaktionsempfindlichkeit. 
Die Reaktionsempfindlichkeit ist auBerdem noch abhangig bzw. 

laBt sich unterteilen in: 
a) Wachstumsintensitat (V). 
b) Dicke des Organs l (D), 
c) anatomischer Bau des Organs, also Krummungsfahigkeit 1m 

engeren Sinn. 
Weiter stellt ROTHERT (1. c., S. 173) folgende Formel auf: 

K =~. V·Ep 
n D ' 

d. h. "die Krummungsfahigkeit cines Organteils ist umgekehrt pro
portional seiner Dicke, direkt proportional seiner Wachstumsinten
sitat und seiner Reizbarkeit (= Ep)". 

Ferner erortert er auch schon, daB eine Pflanze noch sehr wohl 
eine Perzeptionsempfindlichkeit haben kann, wahrend die Reaktions
empfindlichkeit bereits erloschen ist. 

Obwohl die ROTHERTsche Definition und Einteilung durchaus 
zutreffend und theoretisch auch befriedigend ist, so hat sie aus 
den eingangs schon erwahnten Grunden flir die praktische Defini· 
tion der phototropischen Empfindlichkeit nur beschrankten Nutzen. 
GroBer durfte derselbe in den Fallen sein, wo sich z. B. die Reaktions
empfindlichkeit genau zahlenmaBig angeben laBt, sei es auf Grund 
einer Berechnung, oder sei es bei auxinanalytischen Versuchen, und 
wo dann eine gewisse Moglichkeit besteht, indirekte Schlusse tiber 
den Grad der "Perzeptionsempfindlichkeit", d. h. Empfindlichkeit 
des photosensiblen Systems, zu ziehen. 

Speziell in Hinsicht auf etwaige auxinanalytische Berechnungen, wovon 
wir in II, S. 308 ff. ein Beispiel gegeben haben, sei noch kurz erortert, we1chen 
Betrag man fUr den Organdurchmesser 2 r (= Dicke D in der ROTHERTschen 
Formel) einzusetzen hat, wenn man dabei die in I, S. 484 angegebene Gleichung 
verwerten will (vgl. II, S. 316, Anm.). 

Anhang: Zur Berechnung von Kriimmungen aus 
auxinanalytischen Daten nach der in I, S. 484 stehenden Formel. 

Bei einer phototropischen Kriimmung, deren Endreaktion unter dem 
EinfluB des Auxinfaktors zustande kommt, wirken die beiden, das Dunkel
wachstum verandernden Faktoren, die ungleiche Auxinverteilung und das 
ungleiche Reaktionsvermogen wahrscheinlich nicht nur auf die Epidermis 
des Organs, sondern auch auf das darunterliegende Parenchymgewebe ein. 
Wiirde man es mit einem an Licht- und Schattenseite gleichmaBigen EinfluB 
zu tun haben, so macht es nichts aus, ob man diese Einwirkung auf die 

1 Hierauf haben wir schon in II, S. 209 aufmerksam gemacht. 
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AuBenwand oder eine weiter zentral gelegene Langsschnittlinie bezieht. Wo 
aber eine Kriimmung vorhanden ist, wachsen nicht nur die antagonistischen 
Epidermiszellen, sondern auch die mehr zentral gelegenen Gewebe ungleich. 

)l'ehmen wir nun an, daB ein gleichmaBiger Abfall der Auxinkonzen
tration und des Reaktionsvermogens von der Schatten- nach der Lichtseite 
zu besteht, so befinden sich diejenigen Punkte, wo man annahernd das Mittel 
der in einer Halfte des Organs vorhandenen Auxinkonzentration bzw. das 
mittlere Reaktionsvermogen zu erwarten hat, keineswegs an den beiden 
Endpunkten der Abfallgeraden, sondern sind mehr zentral gelegen. Unter 
der weiteren Annahme, daB das ganze Organ gleichmaBig am Wachstum 
beteiligt ist (also kein zentrales Mark wie bei Hypokotylen eine Besonderheit 
schafft), wiirde sich der Mittelpunkt der beiden Organhalften in einem Ab
stan de von VZ - I = 0,{14 von der Organmittellinie entfernt befinden, da 
die in diesem Punkte gezogene Sehne von der Gesamtflache des Querschnitts
kreises 1/4 abschneidet. 

Man miiBte somit das mittlere Reaktionsvermogen bzw. die mittlere 
Auxinkonzentration von Licht- und Schattenseite auf z Punkte beziehen, 
die im Abstande z (V2 - 1) = 0,818 voneinander entfernt liegen, und von 
diesen beiden Punkten aus ware dann auch die Wachstumsdifferenz zwischen 
Schattenseite (Ss) und Lichtseite (Ls) zu messen. Die ganzen, nach der 
Gleichung 

ex. d· 3600 
211:' Z r -6 0 = d = Ss - Ls bzw. ex. = (siehe I, S.484) 

30 z1l:'zr 

festgestellten Kriimmungswerte ex. waren dann durch VZ - I = 0,414 zu 
dividieren, weil in der Gleichung nicht mehr z r fiir den Organdurchmesser, 
sondern z r (vz - 1) eingesetzt werden miiBte. 

Indessen ist bei dieser Umformung der Gleichung noch zu beriicksichtigen, 
daB dann ebenfalls der Lichtabfall nicht in der Weise, als ob er fUr die Strecke 
(Epidermis-Ss)-(Epidermis-Ls) gilt, zur Ermittlung des Wachstums von Ss 
und Ls eingesetzt werden darf, sondern sich vielmehr auch nur auf den Ab
stand 2 r (liz - 1) beziehen solI. Es ist daher ein etwas kleinerer als der 
maximale Lichtabfall zur Berechnung zu verwenden, und dadurch wird 
die durch die modifizierte Gleichung ermittelte hohere KriimmungsgroBe 
wieder erniedrigt. 

\\' enngleich dann schlieBlich in vielen Fallen keine wesentlichen Ande
rungen der auf die einfachere Weise berechneten Kriimmungsbetrage zu 
erwarten sind, so muB doch eine exaktere Kriimmungsanalyse und -syn
these auf die eben erwahnten Umstande Riicksicht nehmen. 

Ubrigens fiihrte eine ahnliche Berechnung bereits DIJKMAN (II, 1934, 
S.426) fUr die geotropische Kriimmung des Lupinus-Hypokotyls aus. Er 
stellte bei diesem Organ, das ein zentrales Mark besitzt, als "wirksamen" 
Durchmesser (in bezug auf Auxinverteilung usw.) die GroBe 0'{5 r fest, 
also etwas mehr, als wie wir oben angegeben haben. 

c) Die Lichtreaktionen del' Pl'otoplasmastl'omung und ihl' 
Zusammenhang mit den Wuchshormonen. 

Es bleibt fur die Organe mit Wuchshormonwirkung die Frage 
(siehe S.451): 

Wie ist der Zusammenhang der primaren Prozesse mit 
den Wuchshormonen unter EinfluB des Lichtes? 
zu beantworten. 
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Die Analyse hat uns gezeigt, daD sich diese Frage wieder in Teil
fragen auflost: 

Der EinfluD des Lichtes auf die Auxinproduktion (II, S.245ff., 
30 3). 

Der EinfluD des Lichtes auf die Reaktion (II, S. 251, 272, 3°4, 307; 
III, S. 337 ff., 343: Behandlung der Auxinwirkung). 

Der EinfluD des Llchtes auf den Lings- und Quertransport (II, 
S.248ff., 263, 269, 304, 306). 

Es ist nun noch die primare Wirkung des Lichtes auf den Quer_ 
transport zu untersuchen. Hierzu wiederholen wir kurz, daD fur die 
Avena-Koleoptile bisher das Folgende bekannt geworden ist: 

In der Spitze, dem Auxin-Produktionszentrum, wird bei allseitiger 
Beleuchtung der Lingstransport herabgesetzt, und daher indirekt 
die Produktion verringert: lange Lichtwachstumsreaktion bei alleiniger 
Spitzenbeleuchtung. Wird total belichtet, so hat man auch noch mit 
einer Anderung der Dehnbarkeit der reagierenden Zellen zu rechnen. 

VAN DILLEWIJN (II, 1927) hat schon fUr jede Lichtwachstumsreaktion 
angegeben, wie man sich von Fall zu Fall den Zusammenhang mit den 
,Auximonen" denken kann (vgl. II, S. 246). 

Bei einseitiger Beleuchtung tritt obendrein noch ein Quertransport 
des Wuchsstoffes auf: abhangig von der Lichtmenge entweder nur 
in der Spitze, oder in der Spitze und den basaleren Partien. 

Die Wuchsstoffmenge, gleich oder ungleich verteilt, erhoht dann, 
direkt oder indirekt, die Dehnbarkeit der Zellwande. Abhangig von 
den anderen Umstanden, wird die Dehnbarkeit in Dehnung umgesetzt. 
Wachstum und Krummung sind das Endglied der Kette. 

Wir haben auch schon kurz erwahnt, daD sich die Protoplasma
stromung in ahnlicher Weise wie das Wachstum andert, und daD die 
Reaktionen der Pflanzen auf einseitige Belichtung, welche nach 
DU Buy (II, 1933) in dem Auftreten eines Widerstandes bestehen, 
in hohem MaD parallel laufen mit den Lichtplasmareaktionen, wie 
sie BOTTELIER (1934) gefunden hat. Daher wollen wir hier kurz 
einige Daten dieser Arbeit bringen. 

I. Allgemeines. 
Die Protoplasmastramung wird an der Bewegung kleiner Teilchen 

gemessen. "Es muD immer ein kleiner Unterschied zwischen der 
Geschwindigkeit des Plasmas und der Geschwindigkeit der mit
geschleppten Teilchen bestehen nach dem STOKEsschen Gesetze. 
Hieraus kann gefolgert werden, daD bei abnehmender Viskositat 
der Unterschied der Geschwindigkeiten immer graDer wird" (BOT
TELlER,1. c.). Wenn man nun annimmt, daD die Temperaturabhangig
keit der Stramungsgeschwindigkeit des Plflsmas einer Exponential-
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kurve entspricht, so muBte die Temperaturabhangigkeit der Teil
chengeschwindigkeit erheblich von dieser Kurve abweichen, und zwar 
urn so mehr, je groBer das Teilchen ist. Bei genugend groBen Teil
chen wurde man dann annahernd cine Gerade erhalten. 

Es ist aber auch moglich, daB die Messung der Protoplasma
stromung bei Temperaturerhohung cine gerade Linie ergibt, ohne 
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Abb.56. Gescbwindigkeit (v) der Protoplasmastromung bei 90 Stunden alten Avena-Koleoptilen in Ab_ 
hangigkeit von der Temperatur. • und 0 = 2 Versuchsreihen. Die gestricbelte Kurve ist eine Ver

Ia.ngerung der "logarithmiscben" Kurve mit QIO = 1,8. (Nach BOTTELIER 1934.) 

daB dies etwas mit Viskositatsanderungen zu tun hat. Man kann 
sich namlich nach BOTTELIER (1. c., s. 504) vorstellen, "daB bei 
niederer Temperatur ein stark von der Temperatur beeinfluBter 
ProzeB (z. B. ein chemischer) die Geschwindigkeit der Protoplasma
stromung bestimmt, wahrend bei ansteigender Temperatur all
mahlich ein weniger von der Temperatur beeinfluBter ProzeB (z. B. 
Diffusion) auf die Geschwindigkeit mitbestimmend wirkt". In der Tat 
hat BOTTELIER (1935) festgestellt, daB eine erhOhte 02-Zufuhr zu 
jungeren Pflanzen (also die Erleichterung cines limitierend wirkenden 
Diffusionsvorganges) die nach Abb. 56 gerade verlaufende Linie in 
eine exponentielle andert. 

Da die Geschwindigkeit der Protoplasmastromung ungefahr das 
Vierfache der Geschwindigkeit des Wuchsstofftransportes betragt, so 
genugt die Protoplasmastromung, wie WENT hervorhebt, vollkommen, 
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um dadurch cinen Wuchshormontransport zu erklaren (siehe I, 
S. 504). 

2. EinfluB verschiedener Spektralbezirke und 
L i c h t men gen. 

Die spektrale Empfindlichkeit der Lichtstromungsreaktion 
stimmt nach BOTTELtER (1. c., S. 554f.) weitgehend uberein mit 
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Abb. 57. Reaktionsgr611e (siebe S. 504) der Protoplasmastr6mung bei der Avetla-Koleoptile in Abbangigkeit 
von der zugefiihrten Lichtmenge (4360 A) . 

............ J = 2 Erg!croz sec; -.-.- J = 5 Erg/cm2 sec; - - - - - J = II Erg/croll sec; ----- J = 
23,6 Erg/em2 sec; gleichmafiige gezogene Kurve=Lichtwachstumsreaktionen nach VAN DILLEWIJN (II, 1927) 

unter Zugrundelegung des Aquivalents I Erg/em' see4360 A = 10 MK. (Nach BOTTELIER 1934·) 

derjenigen der Krummungsreaktion, wie sic z. B. BLAAUW (II, 1909; 
siehe Abb. 50 auf S_ 480) gefunden hat. Wir fuhren dazu folgende 
Daten an: 

Betragt die Empfindlichkeitl 
so ist sie 

fUr 4360 A (Elau) 
3660 A (UV) 
4050 A (Violett) 

" 5460 A (Griin) 
" 5780 A (Gelb) 
" 6200 A (Rot) 

100, 
12, 
50, 

= 2-3, 
= < I, 

= < I. 

Die GroBe der Lichtstromungsreaktion in Abhangigkeit 
von verschiedenen Lichtmengen gleicher Wellcnlangcn ergibt sich 
aud Abb. 57. 

1 Die Empfindlichkeit (vgf. S. 474) ist hier definiert durch die Gleichung: 

E J·t436oA b' E . L·htt·· kt' b t' t r = --J-t--, wo el ',elne IC s romungsrea IOn von es Imm er 
. xA 

GroBe ist, welche einerseits durch die Belichtung mit J . t von 4360 A, anderer
seits durch Belichtung mit J. t der variierteh Wellenlange x erhalten wird. 
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Zusammenhang mit der Lichtwachstumsreaktion. 
Die gleichmaBig gezogene Linie in der Abb. 57 gilt fur die Licht

wachstumsreaktionen nach VAN DILLEWI]N (II, 1927). 
Wenn man nun das auf S.492, 493 Erwahnte (verringerte Stro

mung -'> verringerter Auxintransport -'> verringertes Wachstum) beruck
sichtigt, so ist die Verlangsamungder Protoplasmastromung dem durch 
Belichtung hervorgerufenen Widerstand in der Auxintransportbahn, 
der seinerseits zu der Wachstumsverringerung der Lichtwachstums
reaktion fuhrt, gleichzusetzen, wie dies auch BOTTELIER schreibt. 
Es handelt sich hier urn die "lange Lichtwachstumsreaktion". Der 
zeitliche Unterschied zwischen Stromungsreaktion und Wachstums
reaktion ist auf die Transportzeit des Auxins zu den reagierenden 
Zellen zuruckzufuhren (vgl. II, S. 237 ff., 276, 277). 

Uber die darauffolgende Beschleunigung der Lichtwachstums
reaktion sagt BOTTELIER nichts aus. Die Stromungsreaktion zeigt 
dies nie. Auch dieses ist aber leicht verstandlich, wenn man bedenkt, 
daB die Auxinproduktion in der Spitze durch das Schema "Vor
stadium ~ Auxin" vorgestellt werden kann. Da sich die Protoplasm a
stromung der transportierenden Zellen erst in d ire k t auf die Pro
duktion bemerkbar macht, wird wahrend der etwa 3-9 Min. dauern
den Stromungsreaktion die normale Auxinmenge im Anfange wohl 
produziert, aber nicht total transportiert werden. Erst nach einigen 
Minuten wird die Produktion nur kurz herabgesetzt werden. Dieses 
anfangliche Mehr wird nach Ablauf der Stromungsverzogerung extra 
transportiert werden, und zu einer Extra-Wachstumsbeschleunigung 
fuhren, welche wegen der kurz dauernden Produktionsverringerung nie 
denselben Wert wie die vorhergehende Verzogerung bekommen wird. 

Eine Stromungshemmung fuhrt also automatisch zu 
einer Wachstumshemmung, gefolgt von einer kleineren 
Wachstumsbeschleunigung. Dieses letztere stellten KONINGS
BERGER (II, 1923) und VAN DILLEWI]N (1. c.) auch fur Dauerbeleuch
tung fest (vgl. II, S. 238, Abb. 9 V). 

3. Einfl uB der Lich tin tensi ta t. 
Abb. 57 gibt die verschiedenen Lichtstromungsreaktionen auf 

bestimmte Lichtmengen auch in Abhangigkeit von der Variation der 
Intensitat (vgl. S. 499). 

Obwohl die Gesamtoberflache der Kurven dieselbe bleibt: d. h. 
die J . t-Regel hat Gtiltigkeit, wird bei Erhohung der Intensitat die 
Reaktion tiefer, aber weniger ausgedehnt, wie folgende Tabelle zeigt: 

sec Erg/cm2 sec 
J. .J-

10 X (J = 2) 
4 X (J = 5) 
2 X (J = II) 

ReaktionsgroBe 
.J

-49 
-67 
-74 
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Zusammenhang mit der Lichtwachstumsreaktion. 
Die Lichtwachstumsreaktion zeigt dasselbe Bild. Eine kurzere. 

heftigere Verringerung des Auxintransportes wird auch zu einer 
'100#./(8. ahnlichen Wachstumsreaktion, 

Mli7u/efl 
Abb. 58. Zwei Lichtwachstumsreaktionen der Avena

Koleoptile auf 3 X 400 MKS. 
a: J ·1= 25 MK X 16 Sek.; 
b: J ·1= roo MK X 4 Sek. 

(N ach KONINGSBERGER II, rQ23.) 

mit schnellerer Aufeinanderfolge 
der Wachstumsbeschleunigung, 
fuhren (Abb. 58). 

4. Summation. 

Abb. 59, 60 geben diesbezug
liche Daten. Man sieht ohne 
wei teres, daB eine Summation 
der photischen Prozesse nur bis 
zu Intervallen von etwa 3 Min. 
auftritt. 

Zwischen 3 und 9 Min. wird 
nicht mehr der Effekt der zugefuhrten Lichtmengen addiert. 

Uber Su mma tion der Lich twachstumsreaktionen wisscn 
wir von OORT (II, 1932) fUr Phycomyces-Sporangiophoren etwas. Wir 
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Abb. 59. Hemrnung der Protoplasmastromung bei der A vena-Koleoptile dur(1h 2, in verschiedenem Zeit
abstand aufeinanderfolgendeBelichtungen (f) mit jeJ ./ = z3,6Erg/cm' sec' 8 Sek. = 190 Erg/cm'4360 A 

("Summation "). 0 = ReaktionsgroBe in Dunkelheit. (Nach BOTTHIER 1934.) 

konnen hier ahnliche Erscheinungen fur die Lichtwachstumsreaktion 
feststellen, namlich eine zeitliche Unempfindlichkeit, die sich darin 
auBert, daB keine VergroBerung der Lichtwachstumsreaktion auf eine 
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2. Beleuchtung eintritt (vgl. S. 510). DaB ahnliehe Verhaltnisse aueh 
fur die Liehtwaehstumsreaktion von Avena-Koleoptilen wahrsehein· 
lieh sind, geht aus der 
Summation der K rum -
mungen (DU Buy II, 
1933) hervor, worauf 
Wlr spater (S. 501) 
zu sprechen kommen. 
Aueh hier hat bei 
bestimmten Zeitinter-
vallen zwischen zwei Be
leuehtungen die zweite 
Beleuchtung keinen 

sichtbaren Effekt auf die 
Krummungsgroi3e. 

5. Dauerbeleuchtung. 
Fur Dauerbeleuch

tung gibt BOTTELIER 
Daten, welche aus 

Abb. 61 ersichtlich sind. 

!o 
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Abb. 60. ReaktionsgroBe (siebe S. 504) der Protoplasmastromung bei 
der A vena-Koleoptile bei der Summation zweier, in verschiedenem 
Abstand aufeinanderfolgenden Belichtungen mit 4360 A. J . t bei 

jeder Belichtung = 23,6 Erg/em' sec' 0.5 Sek. = 12 Erg/em'. 
Abszisse: Zeitabstand zwisohen beiden Belichtungen. 

Gestrichelte Kurve: Z e i t 1 i 0 her Verlauf einer einzigen Lichl
stromungsreaktion, aus dem ersichtlich ist, in welchem Stadium 

der ersten Reaktion zum zweitenmal belichtet wurde. 
0_ ...... -0: Reaktionsgr6fie bei einmaliger Belichtung. 

(N'ach BOTTELIER 1934.) 

+mr-~~----r.-~--------~~~-------r--~~~--~---. 
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Abb. 61. Verlanf der Protoplasma·Lichtstromungsreaktion bei der Avena-Koleoptile wahrend Dauer· 
beleuehtung mit weWem Licht (100-500 W Philips·Arga-Lampe. mattiert, gasgefiillt.) 

I: J = 3,5 Eg/em'see4360 A; II: J = 4,5 Erg/om' sec4360 A; Ill: J = 15 Erg/em'sec4360 A· 
(Narh BOTTELIER 1934.) 

Aus seincn fruheren Versuchen ist zu ersehen, daB das Licht, 
welches wahrend 4-5 Min. nach einer erstcn Belichtung gegeben 

Ergebnisse der Biologie XII. 
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wird, keinen EinfluB hat (siehe die Summationskurve). "Auch bei 
Dauerbeleuchtung muB ein solches Stadium passiert werden." 

n----r.----,--n-----------,~ 

. 
: 

~i 

Wenige Sekunden, nach
dem dieses Stadium passiert 
ist, kann cine Beleuchtung 
wiederum das stromende 
Protoplasma beeinflussen, 
und so eine kleine Reaktion 
hervorrufen, wobei auch 
wieder ein "unempfindli
ches" Stadium erzeugt wird. 
Wenn man nun annimmt, 
daB eine bestimmte Hem
mung der Protoplasmastro
mung mit einer bestimmten 
Verringerung der BeeinfluB
barkeit durch die zweite 
Lichteinwirkung parallel 

geht, so wird sich dann 
allmahlich ein Gleichgewicht 
einstellen. 

Zusammenhang mit dem 
Wachs tum wahrend 
D a uerb eleu ch tung. 
Diesbezugliche Versuche 

findet man bei KONINGSBER
GER (II, I923). In Abb. 62 
sieht man eine Wachstums
reaktion, die den von BOT
TELlER gefundenen Stro
mungsreaktionen ahnlich ist. 
NachBoTTELlER(l.C., S.573) 
"besteht eine sehr schone 
Parallelitat zwischen Licht-

stromungsreaktion und 
Lichtwachstumsreaktion im 
Dauerlicht". Man muB aber 
auch hier das auf S. 495 
Gesagte beachten. Das An
steigen des Wachstums u be r 
den Normalwert, wozu 

es bei der Stromungsreaktion nur ausnahmsweise eine Analogie gibt, 
laBt sich demnach hier ebenfalls so erklaren, daB der Auxintransport 
nach einer kurzen Hemmung verstarkt wird, weil die Auxinproduktion 
stets dieselbe geblieben ist (vgl. I, S. 49 I). 
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Auch andere Versuchc KONINGSBERGERs (II, 1923) lassen sich nun 
verstehen. Wir wollen diese kurz erwahnen: 

1. stellt er fest, daB bei Dauerbeleuchtung auf cine Wachstums
verringerung immer die gerade erwahnte Beschleunigung folgt (vgl. II, 
S. 238, Abb. 9 V). 

Dieses Resultat ergibt sich entsprechend dem oben Gesagten wahr
scheinlich daraus, daB eine Stauung des Auxins in der Spitze auftritt, 
welche in einem bestimmten Augenblick zu einer zeitlichen Erh6hung der 
transportierten Auxinmenge fiihren muB. 

2. gehort zu jeder Intensitat eine bestimmte ReaktionsgroBe. 
Dieses liiBt sich ebenfalls, wie wir sahen, mit der Str6mungsreaktion 

vergleichen. 

3. beobachtet er, daB die normaliter bei einer Lichtwachstums
reaktion erfolgende Beschleunigung auch folgt, wenn man inzwischen 
die Intensitat erhoht. Wenn die Beschleunigung cine Folge der 
Verdunklung ware, wtirde dies nicht eintreten dtirfen 1. 1m tibrigen 
wird in diescm Falle die Beschleunigung (und auch die Verzogerung) 
zwar zeitlich weiter verschoben, jedoch bleibt sic niemals langer als 
± 12 Min. aus. 

Auch das konnen wir verstehen, wenn wir bedenken, daB die 
Auxinproduktion erst indirekt verringert wird. Nur dann und wann 
wird der "Auxin-Produktionsdruck" so stark werden, daB der Wider
stand zeitweilig tiberwunden wird. (Zum Vergleich denke man an 
einen Damm tiber den ganzen FluB, welcher immer etwas erhoht wird. 
Es wird dann aber doch in einem bestimmten Augenblick das Wasser 
tiber den ganzen Damm hinwegstromen.) 

6. De rEi n f1 u B de r D a u e r bel e u c h tun g is tau s Sum mat ion s -
reaktionen abzuleiten. Adaptation. 

4. gibt KONINGSBERGER Daten, welche sehr gut den Ubergang 
von der Summation zu der Dauerbeleuchtung formen. Denn eine 
anfangliche schwache Dauerbeleuchtung, gefolgt von einer starkeren, 
bedeutet in gewissem Sinne cine neue Belichtung nach einer vorher
gehenden. Wir geben hierzu Abb. 63. 

Nicht ohne weiteres ist dies mit Versuchen BOTTELIERS zu ana
logisieren, denn hier wird der Effekt einer schon wahrend der sicht
baren Stromungsreaktion (von 3-9 Min.) erfolgenden neuen Be
lichtung vcr r i n g crt, und zwar abhangig von der vorgehenden 
Belichtung. 1m Versuch von KONINGSBERGER wird dagegen, wenn 

1 Diese Beschleunigung ist nicht mit der in II, S. 239, 240 beschriebenen 
Dunkelwachstumsreaktion zu verwechseln. Letztere ist eine Reaktion des 
subapikalen Teiles der Koleoptile und beruht wohl darauf, daB infolge 
Verringerung des Transportwiderstandes durch die Verdunklung das in der 
Spitze gestaute Auxin zeitweilig in gr6Berer Menge zur Wachstumszone 
gelangt. 
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immer nach 6 Min., also noch wahrend der sichtbaren Stromungs
reaktion, die Intensitat des Lichtes erhoht wird, ebenfalls auch die 
Wachstumsreaktion wenigstens zeitweisev e r s tar k t (s. weiter unten). 

Aus einem uns von BOTTELIER freundlichst zur Verfligung gestell
ten Versuchsergebnis (Abb.64) geht indessen hervor. daB selbst bei 
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Abb.63. Lichtwachstumsreaktionen der AVClta-Koleoptile bei aufeinanderfolgenden zunehmenden 
Lichtin tensita ten. 

Dreiseitige Belichtung. Weitere Erklarungen siehe Abb.62. 
A: 6 Min. x 25 MK, 6 Min. X roo MK, dana 400 MK Dauerbeleuchtung; 
B: 12 Min. X 25 MK, 12 Min. X 100 MK, dann 400 MK Dauerbeleuchtung; 
C: 18 Min. x 25 MK, 18 Min. x roo MK, dann 400 MK Dauerbeleuchtung; 
D: Jedesmal 6 Min. mit 25, 50, 75, 100, ISO, 200, 300 u~d schlieBlich dauernd mit 400 MI\.. 

belichtet. (Nach KONINGSBERGER II, 1923.) 

mehrfachen kurzen Belichtungen (J = R::; 500 Ergjcm 2 sec, t = 1/2 Sck., 
Intervall = 41/2 Min.) die jeweils zugehOrigen Stromungsreaktionen 
nicht ganz ausbleiben; auch nicht, wenn wahrend der sichtbaren 
Stromungsreaktion beleuchtet wird. 

Zusammenfassend gilt demnach bei Dauerbeleuchtung: 
Die transportierte Auxinmenge ist das Resultat der 

jed esmal verringerten Transp ortmoglichkei t als Folge der 
durch Plasmastromungsverringerung und der hierdurch indirekt nach 
dem Schema: "Vorstadium ~ Auxin" herabgesetzten Produktions
moglichkeit. Die unter anderem hierdurch eintretende Verringerung 
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der Endreaktion 1 nennen wir A d apt a t ion. Die Wachstumsbe
schleunigungen, deren Maxima erst ± 22 Min. nach den Minima 
eintreten, sind Folgeerscheinungen (nach I. und 3.). 

Aus den soeben erwahnten Daten uber den EinfluB der Intensitat 
bei kurzer Beleuchtung und der bei Summation aufgefundenen 
zeitlichen "Unempfindlichkeit" kann man auch eine Vorstellung von 
dem EinfluB der Dauerwirkung von Licht verschiedener Inten
sitat bekommen. So wird eine schwache Dauerbelichtung mit einer, 
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Abb. 64. Hemmung der Protoplasmastromung bei der Avena-Koleoptile dureh intennittierende 
Beleuchtung (!). 

J = ;::::::: 500 Erg/em' seeR::; 4360 A (KohlenbogenJieht + CuSO, 6% [1 em] + Schottfilter BG 4 [2 mm]). 

t = II, Sek. 4 X = 2 Sek. total. Intennittenzzeit=41/,Min. Totale Liehtmenge = R::; 1000 Erg/em'R::;4360 A. 
(Naeh BOTTELIER.) 

zu der innerhalb 3 Min. gegebenen Lichtmenge gehorenden Stro
mungsreaktion antworten, und ein niederes Stromungsgleichgewicht 
crgeben. 

An der Hand dieser Erklarungen laBt es sich verstehen, wi e 
die Prozesse, fur die vorubergehend die J. t-Regel 
Gultigkeit hat, allmahlich in ihrem Verlauf nur noch 
von der Intensitat des Lichtes abhangig werden. 

7. Zusammenhang der Stromungsreaktionen mit der 
Summation der Krummungen. 

Wir haben schon gesehen, wie man aus den Krummungen auf die 
Summation der photischen Prozesse schlieBen kann, und wie bei 
Verlangerung der In tervalle kein T ALBOTsches Gesetz mehr gilt. 
Wenn man nun bedenkt: I. daB die Krummungen durch Quertrans
port des Auxins, und dieser wiederum durch einen durch die Licht
wirkung hervorgerufenen einseitig groBeren Widerstand zustande 

1 Es sei hier darauf hingewiesen, daB die oben unter 4. beschriebene 
"Extraverzogerung", we1che im KONINGSBERGER-Versuch durch Intensitats
erhohung hervorgerufen wird, nicht das AusmaB erreicht, das sie haben 
muBte, wenn Intensitat und Wachstumsreaktion in linearem Verhaltnis 
zueinander standen. 1m Gegenteil bleibt der Betrag der Extraverzogerung 
urn so mehr hinter dem der Intensitat zuruck, je groBer die Zunahme der 
letzteren ist. Erst nach vollzogener Adaptation, also etwa 30 Min nach der 
letzten starkeren Belichtung (siehe z. B. Abb. 63 C) ruft eine neue, noch 
starkere Belichtung wieder eine Extraverzogerung in der ursprunglichen 
Hohe hervor (vg1. dazu S. 473,510, sowie KONINGSBERGER, 1. c., S.279ff.). 
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kommt; 2. daB, wenn man einseitig beleuchtet, die Protoplasma
stromungsreaktion bei denselben Intensitaten, bei denen positive 
Krummungen auftreten, an der belichteten Seite groBer ist als an der 
lichtabgewandten Beite, so liegt es auf der Hand, gleich wie es DU Buy 
(II, 1933) und BOTTELIER (1934) getan haben, auch hier eine Be
ziehung zwischen Plasmastromungsreaktion und Krummung anzu
nehmen, ahnlich wie wir das schon hinsichtlich der Stromungs- und 
der Lichtwachstumsreaktion gesehen haben. Die Beziehung ist nur 
fur die Krummung wieder verwickelter als fUr die Lichtwachstums
reaktion, weil fur die Lichtwachstumsreaktion die Stromungsver
ringerung, und deshalb der Widerstand an allen Seiten gleich ist, 
und daher einfach allseitig der Auxin-Langstransport zeitweise 
geandert wird. 

Die GroBe der Lich twachstumsreaktion ist daher direkt 
proportional der GroBe der beiden Stromungsreaktionen 
(an Licht- und "Licht"-Seite). 

Die Kriimmung ist aber eine Folge der un g lei c hen Stromungs
reaktionen an belichteter und lichtabgewandter Seite, wobei das 
Auxin dem Weg des kleinsten Widerstandes folgt. 

Hieraus geht hervor: die GroBe der Kriimmung ist propor
tion al der GroBe des Plasmas trom ungsunterschiedes zwischen 
der belichteten und der lichtabgewandten Seite. 

Das Interesse, daB auch innerhalb dieser Anschauung die Messungen 
des Lichtabfalles bei A vena haben, ist deutlich, weil man aus den Licht
intensitaten an der belichteten und der lichtabgewandten Seite etwas iiber 
die GroBe des Stromungsunterschiedes sagen kann (vgl. II, S. 254). 

Hg-Lampe, 4360 A, 
Tabelle 5. 

J = R=: 16,8 Erg/cm2 sec. 3-5 Pflanzen/ Serie. 
Kriimmung photographiert go Min. nach der 1. Belichtung. 

J·t 
Intervall 

J. t Krummung der \ Krummung der 
Erg/em' sec Ergjcm2 sec Pflanzen in Graden Pflanzen in Graden 

1. Belichtung 
in Sekunden 

2. Belichtung Lange: I5-20 mm Lange: 25-40 mm 

0,12 3,0 
0,12 120 0,24 13,6+-: 
0,24 8,6 ! 
0,34 I4,5-E-: 2,2 
0,34 I 0,34 15,2 
0,34 15 0,34 21,2 
0,34 60 0,34 20,5 
0,34 3°0 0,34 Ig,O 
0,68 23,5 31,8 
0,68 0,68 34,3 

16,8 Ig,6 27,2 
16,8 16,8 17,6 
16,8 5 16,8 13,0 14,3 
16,8 300 16,8 12,5 
16,8 goo 16,8 Ig,2 
33,6 11,0 14,6 
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Wenn man nun dabei berucksichtigt, wie die KrummungsgroBe 
weiter die Resultante ist von der Menge des zur Verfugung stehenden 
Auxins und der Reaktionsfahigkeit der Zellen, und alle diese Prozesse 
fur jede Belichtung neue Gleichgewichte schaffen, so laBt sich auch 
der Begriff Ada pta ti on als ein z us ammengesetzter Begriff 
erkennen. 

Betrachten wir jetzt die bei der Krummungssummation erhaltenen 
Daten, so werden die Unterschiede mit der Summation der Licht
stromungsreaktion verstandlich. '/{/ 
Wir fiigen hier cine Tabelle (5) bei, 
wie sie aus 2 Versuchsserien, 35 

weiche am selben Tag angestellt .YO 

wurden, zusammengestellt worden 

/ 
v '\ ist. (Da die ReaktionsgroBe an 25 

verschiedenen Tagen variiert, 
wird kein Mittelwert aus Ver- ZIJ 

suchen an verschiedenen Tagen, 
weiche jedoch immer ein ahn
liches Bild ergeben, gegeben.) 

Zum Beurteilen der Summa
tiongeben wireine Kurve (Abb.65) 
der KrummungsgroBe nach Ein
zelbelichtungen (an einem anderen 
Tag vorgenommen). Ebenfalls 
sind in der Tabelle die Krum
mungsgroBen zu den zu diesem 
Versuch gehorigen Einzelbelich
tungen gegeben. 

f/ \ 
1\ 

Wenn das Intervall r20 Sek. 
nicht ubersteigt, ist cine totale 
Summation festzustellen. Auch 
bei 300 Sek. Intervall (unterer 
Teil der Tabelle) tritt noch Sum

o 
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log [nergiemenge in Erg/(cmEsekJ 
Abb.6S. A vena-Koleoptile. Kriimmungsgr5IJe go Min. 
nach Belichtungsanfang im Bereich der I. positiven 
und 1. negativen Kriimmung (ohne Klinostatieren) 
in Abhlingigkeit von der Energiemenge (J . t) bei 

konstantem J ~ ~ 17 Erg/em'see4360 A. 

mation ein, z. B. die Reaktion auf r6,8 + r6,8 Erg ist = der Re
aktion auf 33,6 Erg. Bei 900 Sek. Intervall ist die Summation 
schon nicht mehr bemerkbar; die Reaktion auf r6,8 + r6,8 Erg ist 
= der Reaktion auf r6,8 Erg. Fur Intervalle zwischen 5 Min. und 
r 5 Min. liegen leider noch keine Daten vor. 

Da nun nach BOTTELIER nur wahrend der sichtbaren Plasma
stromungsreaktion eine 2. Beleuchtung keinen EinfluB hat, so muss en, 
wenn man auch cine Parallele mit der Summation der Krum
mungen ziehen will, die Daten ubereinstimmen. Nach BOTTELIER 
(r934) fangt die sichtbare Reaktion 3-5 Min. (r80-300 Sek.) nach 
der Belichtung an. Beleuchtet man innerhalb dieser Zeit, so tritt 
Summation auf, sci es auch, daB man schon nach 3 Min. keine 



H. G. DU Buy und E. L. NUERNBERGK: 

vollstandige Summation mehr feststellen kann. Dieses stimmt mit 
der Krtimmungssummation tiberein: die Summation des Transport
widerstandes (Unterschied zwischen Stromungsreaktion ,an der be
lichteten und der lichtabgewandten Seite) ftihrt zu einem verstarkten 
Quertransport des Auxins. Bei 15 Min. Intervall ist nach BOTTELIER 
die ursprtingliche Stromung gerade wiederhergestellt. 

Weniger gut stimmt es, daB nach der Kriimmungssummationstabelle 
nach 15 Min. die 2. Belichtung noch keinen Effekt hat (die Kriimmung ist 
der auf einmalige Belichtung folgenden Reaktion ahnlich). Da aber auch 
aus den Angaben BOTTELIERs zu ersehen ist (1. C., S.535, unter 3 und 4), 
daB der Ablauf der Stromungsreaktion starker variiert als der Anfang, 
kann es hier sehr gut moglich. sein, daB in unserem Fall zufallig eine lange 
dauernde Kriimmungsreaktion vorgelegen hat. 

Jedenfalls sind noch mehrere Daten iiber Kriimmungssummation mit 
Intervallen langer als 5 Min. notig. Dasselbe gilt fUr Versuche mit inter
mittierender Beleuchtung mit variierender Intensitat. 

Wir wollen noch auf einen Nachteil der BOTTELIERschen Kurvendarstel
lung weisen. Aus keiner seiner Tabellen und Kurven laBt' sich iiber die 
Beziehung zwischen Dauer und Tiefe der Strornungshemmung bei verschie
denen Belichtungsintensitaten etwas entnehmen. Er gibt nur "Reak
tionsgroBen"-Oberflachen der Gesamtreaktion [J. t] (vg1. Abb. 57,60). Nur 
aus den Summationsfiguren ist der eigentliche' V.erlauf zu sehen. Diese 
Kurven betreffen aber nicht die obige Frage. Dieser Punkt ist aber von 
groBem Interesse fiir die Kriimmungssummation, weil es z. B. fiir eine be
stimmte Intensitat moglich ist, daB eine Beleuchtung mit kurzem Intervall 
eine Reaktion mit groBerer Verzogerung und kiirzerer Dauer verursacht, 
eine Beleuchtung mit dem Intervall> 15 Min. aber zwei Reaktionen mit 
kleiner Verzogerung und langerer Dauer hervorruft, wobei beide Reaktionen 
dieselbe Oberflache haben. DaB dies fUr das MaB des Auxin-Quertransportes 
von Bedeutung sein kann, liegt auf der Hand. Auch hat man mit dem Um
stand zu rechnen, daB sich, wie KONINGSBERGER (1923) fUr die Lichtwachs
tumsreaktion fand (siehe S.499), der Ablauf der Verzogerung nicht mehr 
als 12 Min. verspatet. Dieses kann auch fUr den Quertransport belangreich 
sein; in unserem Beispiel mit dem einseitigen FluBdamm bedeutet dies: 
das Wasser kann wohl auf einer Seite passieren; wenn die Wasserzufuhr zu 
groB wild, wird aber das Wasser teilweise auch ii ber den Damm laufen, 
d. h. die Kriimmung nimmt nicht soviel zu, wie man erwarten mochte. 

Hier ist es auch noch angebracht, einen interessanten Versuch 
von MEYLAN (1929) zu beschreiben. 

Diese Schtilerin von MAILLEFER hat eine Avena-Koleoptile zwischen 
zwei Lichtqucllen derselben Intensitat gesetzt, wobei sich das Ver
suchsobjekt einer der Lichtquellen allmahlich nahert, von der anderen 
aber entfernt. Nun macht MEYLAN 3 Versuchsreihen: 

1. Eine Lampe brcnnt, wobei die Pflanze nach der Lampe zu 
bewegt wird. 

2. Eine Lampe brennt, wobei die Koleoptile von der Lampe weg 
bewegt wird. 

3. Beide Lampen brennen; wenn man nun die Pflanze bewegt, 
nimmt die Beleuchtung der einen Seite im selben Verhaltnis ab, wie 
die der anderen Seite zunimmt. Die totale Energiemenge, welche 
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dann die Koleoptile an jeder der beiden Seiten empfangt, bleibt dieselbe, 
sofern die Beleuchtung n u rwahrend der Bewegung der Pflanze andauert. 

Bei zunehmendem J (1.) ist die totale Krummung starker als bei 
abnehmendem J (2.); die Krummungsgeschwindigkeit ist aber lang
samer, dauert langer an, und nimmt plotzlicher ab (etwa wie in Abb. 66) 
als bei abnehmender Intensitat. Bei zweiseitiger Beleuchtung verlauft 
die Krummung in der Richtung der zunehmenden Intensitat, wobei 

'die KrummungsgroBe und auch die Krummungsgeschwindigkeit 
zwischen denen der Versuche I. 

und 2. liegt. 
Stellen wir uns nun vor, 

welche Protoplasmastromungs
reaktion man nach Abb. 59, 
60 (Summationsstromung) und 
Abb. 57 bzw. 58 (Stromung in 
Abhangigkeit von J. t) erwarten 
kann. Fur zunehmende Intensitat 
wird die Reaktion ungefahr nach 
der gestrichelten Linie verlaufen: 
einer anfanglichen schwachen In
tensitat entspricht das I. Mini

Zeit 
Abb. 66. WahrscheinlicherVerlauf der Protoplasma
stromung in Avena-Koleoptilen bei Anderungen der 

Lichtintensitat (siehe "MEYLAN"-Versucb). 

-- ~ = Intensitat nimmt ab, 

---- 1 = Intensitat nimmt zu. 

mum bei A. Da die ganze Exposition nur 118 Sek. dauert, wird 
die zum SchluB erreichte hochste Intensitat dem Minimum B ent
sprechen. Bei abnehmender Intensitat wird nach der gezogenen 
Linie, wobei die hochste Intensitat im Anfang gegeben wird, das 
).1inimum sofort erreicht. Die schwachere Intensitat am SchluB wird 
dann kaum noch einen EinfluB haben. 

:Nach BOTTELIER wird, bevor die Plasmastromungsreaktion eintritt 
(1-3 Min.), die Reaktion nur von der totalen Lichtmenge bestimmt; 
die Form der Reaktion andert sich aber wohl in Abhangigkeit von 
der Zusammensetzung von J. t (Abb. 57,58). Und die Form der Reak
tion kann EinfluB auf den Auxintransport haben. Wenn das Minimum 
schnell erreicht wird, wird sich auch der Transport schneller wieder 
hergestellt haben: schwache Krummung. Wenn das Minimum spater 
erreicht wird, wird auch der Transport sich etwas langer verringern: 
groBere Krummung. 

Die Resultate der 3. Versuchsreihe verstehen sich nach dem oben 
Gesagten ohne weiteres. 

Die Meinung verschiedener Autoren (LUNDEG.A.RDH II, 1922; 
BEYER II, 1927, 1928; CHOLODNY II, 1931, 1932, 1933 u. a.), daB die 
Lichtwachstumsreaktionen in keiner Beziehung zu den Krummungen 
stehen, laBt sich auch noch durch Abb. 67 (Beschleunigung der 
Protoplasmastromung)l widerlegen. Auf J. t = ~ 750 Ergjcm2 (oder 

1 Auch dieser Versuch wurde uns freundlichst von Rerrn BOTTELIER 

zur Verfiigung gestellt. 
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2 . ~ 472 Erg/cm l in 4 Min. Abstand) heben sich die Verlangsamung 
und die Beschleunigung der Stromungsreaktion auf ~ keine Licht
wachstumsreaktion (vgl. auch VAN DILLEWI]N, 1. c., S.476, 520. 
" Invariantlichtmenge"). Wenn diese Energie einseitig gegeben wird, 
wird aber die Hinterseite meistens eine Reaktion anderer Form 
geben: es gibt einen Unterschied in der Reaktion der belichteten und 
der lichtabgewandten Seite ~ eine Krummung tritt wohl auf. 

Auch das Umgekehrte kann eintreten: fur eine der Erklarungen 
siehe S. 385 (Lichtabfall bei Basidiobolus /). 
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1l 80 
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Abb.67. Besehleunigung bzw. Hemmung der Protoplasmastromung bei der Avena-Koleoptile durch 2, in 
versehiedenem Zeitabstand aufeinanderfolgende Belicbtungen (-I-) mit je J . t = 23,6 Erg/em' sec' 20 Sek = 

472 Ergfcm'4360 A, (i) = beide Belichtungen unmittelbar nacheinander. (Nach BOTTELIER.) 

Nachdem wir gezeigt haben, wie sich die Erscheinungen der Licht
wirkung auf die Protoplasmastromung als Erklarungsprinzip fur 
viele anscheinend gegensatzliche Versuche benutzen lassen, kommen 
wir zuruck auf die auf S. 451 (vgl. auch S. 493) dieses Abschnittes 
gestellte Frage: Was ist die Ursache der Protoplasmastromungsande
rungen? Weil wir es beim Protoplasma mit Kolloiden zu tun haben, 
liegt es auf der Hand, an adsorptive oder kapiIHir-elektrische Krafte
anderungen zu denken. Insbesondere erwahnen wir hier das photo
und geoclektrische Phanomen BRAUNERs (1927, 1928, 1930) und die 
Untersuchungen der Prager Schule ("Elektrostatik usw.", I, 1929). 

Auch F. W. WENT schlieBt sich (I, 1932) hierbei an, besonders an der 
Hand von Versuchen mit Eindringen basischer und saurer Farbstoffe. 

Weiter erinnern wir an die Versuche METZNERs (1930), AMLONGs (1934) 
und BONNERs (1934), die die BRAUNERschen Versuche ausdehnen bzw. 
erganzen. 

Allerdings bringt uns dieses alles vorlaufig nicht we iter, weil es 
keinen chemischen oder physiko-chemischen Vorgang an Grenz
£lachen gibt, bei dem keine Anderungen von elektrischen Erschei-
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nungen auftreten (vg1. RAMSHORN 1934). Man kann aber hieraus 
gute Arbeitshypothesen aufbauen, urn zum Teil an kilnstlichen 
Modellen zu untersuchen, inwieweit chemische, ad· oder absorptive 
Prozesse, elektro·kapillare Vorgange (Kataphorese, Elektro·Endos
mose usw.) oder einige dieser zusammen den experimentell bei 
Pflanzen auftretenden Erscheinungen analog sind (S. 453, 516). 

Filr die Avena-Koleoptile ist das Zusammenwirken der verschie
denen Moglichkeiten bei Belichtung auf verschiedene Teilprozesse 
nachgewiesen, so daD wir hierfilr das folgende Schema 1 nochmals 
bringen: . 

Krummung +-- W achstum ~ Dehnung- Dehnbarkeit 
t t '\. ~ 

I Auxin ............... «= Licht. 
'\. ,/ 

Protoplasma (junge Zellen) I 
Turgor'+<---

1m ilbrigen konnen wir filr die Frage, wie sich nun die Ergebnisse 
BRAUNERS (1. c.) zu denen ilber die Protoplasmastromung verhalten, 
und wie diese wieder zusammenhangt mit dem Auxintransport, am 
besten BOTTELIER zitieren (1934, S. 574): "Der Transport des Wuchs
stoffes muD dann auf der Grenze zwischen dem stromenden Ento
und dem ruhenden Ektoplasma stattfinden. Der Wuchsstoff muD an 
der anderen Seite wieder abgegeben werden. Das ist aber nur moglich, 
wenn der Wuchsstoff durch elektrische KraJte festgehalten bzw. wieder 
losgerissen wird. Solche kapillar-elektrischen Krafte mils sen auch 
beim Zustandekommen der Protoplasmastromung eine Rolle spielen. 
Wenn dem aber so ist, dann wird die Frage, ob die Protoplasma
stromung den Wuchsstoff transportiert, oder nur Begleiterscheinung 
ist, nur von geringem Interesse, und somit verschwindet der Gegen
satz zwischen den Auffassungen von BRAUNER-WENT und VAN DER 
WEY ilber den Wuchsstofftransport." 

Anhang. 
Der Standard der Auxinkrilmmung der Koleoptile und 

seine Beziehung zur Protoplasmastromung.· 
Wir erwahnten schon in I, S.483, daD eine bestimmte Menge 

Auxin an verschiedenen Tagen bei normal gezilchteten Avena-Koleo
ptilen sehr verschieden groDe Krilmmungen zuwege bringt. KOGL
HAAGEN SMIT (KOGL 1933) stellten Unterschiede bis zu 600% inner
halb von 24 Stunden fest, auch konnten sie wahrnehmen, daD eine an 
die Koleoptile gelegte Potentialdifferenz den "Auxinstandard" anderte: 

1 Man ersieht aus dem Schema, daB das Auxin bei der eigentlichen 
Kriirnmung wie ein regulierender Faktor wirkt, denn eine ungleiche Auxin
verteilung ist zu deren Zustandekommen nicht unbedingt ni:itig (vgl. den 
Faktor Pin dem Phycomyces-Schema von CASTLE-HoNEYMAN auf S. 5IOff.). 
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er wurde groBer, wenn der negative Pol an die Spitze gelegt wurde. 
Ebenso nimmt nach BOTTELIER (1. c., S. 565) die Intensitat der 
Protoplasmastromung zu, wenn eine Potentialdifferenz zwischen 
Spitze und Basis der Pflanze gelegt wird. 

Wenn auch die eigentliche Ursache fur die Verschiedenartigkeit 
des "Auxinstandards" an verschiedenen Tagen noch ratselhaft ist, 
so ist es doch interessant genug, daB zwischen der GroBe des Auxin
standards und der Intensitat der Protoplasmastromung nach den 
Beobachtungen der eben genannten Autoren (siehe BOTTELIER, 1. c.) 
eine deutliche Parallelitat besteht. 

Eine groBere Stromungsintensitat bedeutet nun: schnellerer 
Auxintransport. 

Geht also von der Spitze der Koleoptile eine ungleiche Auxinmenge 
basalwarts (die entweder durch einseitiges Auxinaufsetzen oder eine 
einseitige Wirkung von Licht oder Schwerkraft erzeugt worden ist), 
so erreicht diese ungleiche Menge bei groBerer Stromungsintensitat 
die reagierenden Zonen relativ schnell, ohne daB inzwischen ein 
wesentlicher Ausgleich zwischen den auf beiden Seiten des Organs 
transportierten ungleichen Mengen stattgefunden hat. Stromt aber 
das Protoplasma langsamer, so wird das Auxin auch langsamer 
transportiert, und der basalwarts wandernde Auxin-Konzentrations
unterschied hat mehr Zeit, um sich durch Quertransport auszu
gleichen, bevor die ungleichen Mengen bei den reagierenden Zellen 
ankommen. Daher ist dann der Auxinstandard niedriger. 

Im ubrigen ist es ohne wei teres deutlich, daB Koleoptilen mit 
hohem oder niedrigem Standard sehr wohl dieselbe Auxinproduktion 
und dasselbe Wachstum aufweisen. 

Anfangs muBte sich allerdings beim Ubergang von hOherer Stro
mungsgeschwindigkeit zu niederer Geschwindigkeit wohl noch eine 
Wachstumsverzogerung zelgen. Indessen ist experimentell daruber 
noch nichts bekannt. 

d) Der Zusammenhang zwischen photosensiblem System und 
Endreaktion beim Phycomyces-Sporangientrager_ 

In dem vorhergehenden Abschnitt haben wir gesehen, daB bei 
der Koleoptile enge Beziehungen zwischen photosensiblem System 
einerseits und Protoplasmastromung und Endreaktion andererseits 
bestehen. Die Art dieser Beziehungen laBt darauf schlieBen, daB die 
Protoplasmastromung ein Z w i s c hen g lie d zwischen photosensiblem 
System und dem die Endreaktion bestimmenden Wuchshormon
mechanismus ist. Die Stromungsreaktion ist entweder als aktiver 
Faktor an dem Wuchsstofftransport beteiligt oder eine damit eng 
verbundene Parallelerscheinung. 

Bei den Phototropismen anderer Pflanzen sind uns derartige 
Zwischenglieder zwischen photosensiblem System und Endreaktion 
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noch nicht bekannt, doch ist ihre Existenz in vielen Fallen sehr 
wahrscheinlich. Ein schemes Beispiel dafur geben CASTLE-HoNEYMAN 

(.1935) in bezug auf den Phycomyces-Sporangiophor, uber das jetzt 
kurz berichtet sei. 

Die beiden Autoren untersuchten die Reaktionszeit genauer, 
d. h. die Zeit vom Beginn der Beleuchtung bis zur ersten bemerk
baren Anderung des Wachstums (vgl. Abb. 27, S. 378). Sic fanden, 
daD die Reaktionszeit einen Minimalwert von 2 Min. hat, der aber 
nur bei schr intensiver Beleuchtung erreicht wird. 
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Abb. 68. Mittlere Reaktionszeiten des Pltycomyces·Sporangiophoren !iir verschiedene variierte Lichtmengen. 
(Nach CASTLE-HoNEYMAN I935.) 

BLAAUW-VAN HEYNINGEN (siehe S.437) stellten dieselbe Reaktionszeit 
flir die Radium-Wachstumsreaktion fest, wahrend sie flir Lichtwachstums
reaktionen eine Minimalzeit von 31/2 Min. ermittelten. Dieser hahere Wert 
mag daher riihren, daB sie mit geringeren Lichtintensitaten belichteten, 
denn die Reaktionszeit variiert sowohl mit dem Produkt J . t als auch mit 
J und kann bei kleinem J . t selbst bis zu 10 Min. ansteigen (siehe Abb. 68). 
1m iibrigen ist hier fiir eine bestimmte Reaktionszeit R in beschranktem 
Rabmen die J. t-Regel giiltig (siebe S.465). 

Nun ist die Reaktionszcit auDer von dem Beleuchtungsmodus 
auch noch von dem Zelldurchmesser des Sporangiophoren abhangig 
und bei dicken Zellen etwas graDer. Aus dieser Tatsache sowie dem 
Umstande, daD fur die Erklarung der phototropischen Krummung 
cine photochemische Wirkung nicht nur auf die Zellwand, sondern 
auch auf den gesamten Zellinhalt der wachsenden Zone erforder
lich ist (siehe S. 488), kann geschlossen werden, daD die Reaktionszeit 
der meDbare Ausdruck irgendeines S t 0 ff t ran s p 0 r t e s in der Zelle ist. 

CASTLE-HONEYMAN glauben, daB dieser Transport von dem Zellinnern 
zentrifugal zur Zellwand stattfindet, wobei die Mitwirkung der im Zellinnern 
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in der wachsenden Zone kaum deutlich orientierten Protoplasmastri::imung 
(vgl. OORT-RoELOFSEN 1932) wenig wahrscheinlich ist. 

Welcher Art indessen der transportierte Stoff ist, ist noch unbekannt, 
wie tiberhaupt noch nichts Naheres tiber den ganzen TransportprozeB aus
gesagt werden kann. 

Der ganze Erscheinungskomplex wird am besten an der Hand 
des folgenden Schemas weiter betrachtet: 

Photosensibles} Photosensible ~ Licht, P + .... 
System Substanz Dunkelheit I 

Transport 
.j, 

Wachstumssystem -7 A -7 B -7 C -7 Wachstum 

I Latente 
Periode. 

Wir haben zunachst oben ein photosensibles System, das 
sich CASTLE-HoNEYMAN ahnlich aufgebaut denken, wie wir es auf 
S. 469 beschrieben haben. Je nach der Intensitat des Lichtes wird 
ein Stoff P gebildet; im Dunkeln verlauft diese Reaktion umgekehrt. 

Bei Verschiebung des stationaren Zustandes zugunsten der Kom
ponente P gibt es eine Lichtwachstums-, im entgegengesetzten Fall 
eine Dunkelwachstumsreaktion (vgl. CASTLE 1932). Hiermit hangt 
auch die Licht- und Dunkeladaptation zusammen, alles das sind Vor
gange, die sich nur auf das reversible photosensible System beziehen. 

Der Stoff P wird weiterhin zu dem mehr oder weniger yom photo
sensiblen System unabhangigen Wac h stu m s s y s tern transportiert 
(siehe we iter unten). Die Zeit, welche daflir notig ist, entspricht der 
latenten Periode bzw. bei langerer Belichtungsdauer der allein 
meBbaren Reaktionszei t. 

Das Wachstumssystem besteht seinerseits aus einer Reihe irrever
sibel verlaufender Einzelvorgange A, B, C usw. Auf einen von diesen 
libt P nach Art eines Katalysators einen kontinuierlichen EinfluB aus, 
indem je nach der Menge von P der Ablauf des betreffenden Prozesses 
mehr oder weniger beschleunigt wird. Indessen hat dabei P nicht 
den Charakter eines "limiting factor". 

Flir die Annahme, daB der eigentliche Wachstumsvorgang nur 
locker mit dem photosensiblen System des Tragers verbunden ist, 
sprechen verschiedene Tatsachen. So ist 1. die Reaktionszeit un
abhangig von der jeweiligen Wachstumsgeschwindigkeit des Spor-
angiophoren. . 

Ferner fand OORT (II, 1932), daB erst ~ 140 Min. nach einer 
ersten Belichtung eine neue Belichtung wieder eine gleich groBe Licht
wachstumsreaktion hervorruft wie die erste Belichtung. Anderer
seits zeigen aber seine Daten, daB die Minimum-R eak t ions z e i t der 
ersten Belichtung schon wieder eintritt, wenn man die zweite Belich
tung nur 40 Min. nach der ersten vornimmt. 
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Hieraus schlieBen CASTLE-HoNEYMAN, daB das photosensible 
System des Sporangiophors bereits nach 40 Min. wieder sein ursprting
liches Dunkelgleichgewicht erreicht hat, daB dagegen das Wachstums
system noch etwa 11/2 Stunden mehr zur Wiederherstellung des an
fanglichen Gleichgewichtes benotigt 1. 

Abb. 69 A, B, C. Typische Lkbtwachstumsreaktionen des Phycomyces-Sporangiopboren nach intensiver 
Belichtung (-I-) von 3 Sek. Dauer. - - - (theoretiscbes) Dunkelwacbstum. D = Dunkelwacbstumsreaktion 
fiir die Dunkelperiode (t-{-). Ordinate und Abszisse hier 2mal so groB wie bei A, B, C. - - - (theo
retisches) Wachstum bei konstanter Beleucbtung nach Adaptation. (Nach CASTLE-HoNEYMAN 1935.) 

Schlief31ich ist .noch folgender Umstand zu berticksichtigen: Die 
Verlangerung des Sporangiophoren erreicht bei kurzer Belichtung, 
auch wenn sie mit hoher Intensitat geschieht, doch innerhalb von 

1 Bei der Koleoptile liegen die VerhiHtnisse wohl ahnlich, wie ja uberhaupt 
das von CASTLE-HoNEYMAN aufgestellte Phycomyces-Schema viele Parallelen 
mit dem fUr die Koleoptile geltenden aufweist. So tritt z. B. bei Avena die 
Ruckadaptation an Dunkelheit ebenfalls innerhalb I Stunde auf (II, S. 294), 
und die Unterschiede zwischen der Summation der Primarreaktion bzw. 
Plasmastromung und der Endreaktion (Krummung) bilden eine gute Analogie 
zu den oben fUr Phycomyces beschriebenen Tatsachen (vgl. S. 467 ff., 496, 503). 
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1-2 Stunden praktisch den gleichen Betrag, den sie gehabt hatte, 
wenn der Trager uberhaupt nicht belichtet worden ware. Umgekehrt 
zeigt ein vorubergehend verdunkelter und sonst an Dauerlicht adap
tierter Sporangiophor innerhalb 1-2 Stunden dieselbe Gesamt
lange, wie wenn er nicht verdunkelt worden ware (siehe Abb.69). 

Auch diese Tatsache weist darauf hin, daB P (oder ein Derivat 
von P) im wesentlichen nur eine katalytische Wirkung entfaltet und 
wohl kaum als eigentlicher Unterteil der Wachstums-Reaktionskettc 
angesehcn werden dar£. 

Es ist angebracht, hier auch noch kurz auf die Frage zuruckzukommen, 
wie man sich die Wirkung der y-Strahlen bei der Radium-Wachstumsreaktion 
vorstellen kann (siehe S.437). BLAAUW-VAN HEYNINGEN (I925) stellten ja 
fest, daB diese Reaktion genau so wie eine Dunkelwachstumsreaktion ab
Hiuft, daB jedoch mit ersterer keine Adaptation verb un den ist. 1m Rahmen 
der Anschauungen von CASTLE-HoNEYMAN HiBt sich das wohl so deuten, 
daB die y-Strahlen vornehmlich eine Zerstorung des auch im Dunkeln in 
geringerer Menge vorhandenen Stoffes P bzw. eine Desorganisation des 
photosensiblen Systems bewirken. Die Reaktionszeit von 2 Min. ware dann 
diejenige Zeit, in welcher die noch auf dem Wege zum Wachstumssystem 
befindlichen Mengen von P dieses System erreichen. 

Eine derartige "negative" Wirkung der y-Strahlen macht es jedenfaUs 
am leichtesten verstandlich, daB eine vorhergehende Belichtung mit sicht
barem Licht keinen EinfluB auf eine nachfolgende Radiumbestrahlung ausubt. 

Mag auch das CASTLE-HoNEYMANSche Schema in vieler Beziehung 
noch rein hypothetisch sein, so gibt es doch ohne Zweifel eine 
brauchbare Grundlage fur die Erklarung der verschiedenen Reak
tionswcisen, die das Wachstum des Sporangientragers in Abhangig
keit vom Lichte bietet. 

F. Phototropismus und Geotropismus. 
1. Allgemeines. 

Wie sich aus S.489 ergeben hat, war ROTHERT (I, 1894, S. 180) 
der Ansicht, daB bei allen Tropismen die verschiedenen Glieder der 
Reaktionskette des Schemas immer dieselben sind, und daB ledig
lich die primare Veranderung des Protoplasmas je nach dem auBeren 
Faktor (Licht usw.) verschieden erfolgt. 

Wir wurden gegenwartig fur Organe mit deutlichem Auxin
einfluB sagen: Transport und Wirkung des Auxins sind immer die
selben (abgesehen bei hoher Lichtintensitat), nur der den Quertrans
port verursachende Faktor wird geandert. 

Die ROTHERTschen Ansichten sind anscheinend spater wieder 
vergessen worden, denn auch die Autoren der neueren Zeit, die doch 
selbst eingehende analytische Daten liefern, reden noch von: "geo
tropischer Empfindlichkeit der verschiedenen Zonen (DoLK I, 1929), 
phototropischer Empfindlichkeit (VAN OVERBEEK II, 1935) usw.", 
statt den EinfluB der Schwerkraft usw. auf die T e i I prozesse zu 
untersuchen. 
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Auch DIJKMAN (1934) tut Ahnliches. Immerhin beweist er, daB, 
unabhangig von der Konzentration, die prozentuale Auxinverteilung 
zwischen Zenith- und Nadirhalfte in allen Zonen eines horizontal 
liegenden Lupinus-Hypokotyls dieselbe ist\ so daB "Anderungen der 
geotropischen Empfindlichkeit" nur auf ein verringertes Reaktions
vermogen von verschiedenen Zonen zuruckzufuhren ist. Die Krum
mung ist eben, als Endglied der Kette, ein sehr unzuverlassigcs 
Kennzcichen. 

Ais Unterschiede zwischen phototropischer und geotropischer 
Krummungen von Avena-Koleoptilen werden erwahnt: 

I. Die Reaktionszeit der gcotropischen Krummung ist 30 Min., 
die der phototropischcn Krummung 60 Min. 2. 

II. Die geotropische Krummung erreicht schneller ihr Maximum. 
III. Die geotropische Krummung wandert schneller basipetal. 
DU Buy-NuERNBERGK (I, 1930, S. 549) haben diese Verschiedenheiten 

genauer prazisiert und auf den Umstand zuriickgefiihrt, daB bei der geotro
pischen Kriimmung die "Minimum-DiJJerenz an WuchsstoJJ", die gerade 
eine Kriimmung hervorbringen kann, eher als bei der 1. + phototropischen 
Kriimmung erreicht wird, weil bei jener der Quertransport des Auxins 
nicht nur in der Spitze, sondern auch im wachsenden Organteil stattfindet. 
Bei der I. positiven Kriimmung erfolgt dagegen der Quertransport nur in 
der Spitze. Die Unterschiede zwischen geotropischer und 1. positiver Kriim
mung beruhen also nur auf einer ortlich verschiedenen Ausdehnung des 
Quertransportes des Auxins. 

Zwischen 3. + phototropischer und der geotropischen Kriimmung besteht 
aber dieser Unterschied nicht, denn wir sahen in II, S.288, daB bei der 
3. positiven Kriimmung auch in den wachs end en Zonen ein Auxin-Quer
transport stattfinden kann. Darum ahnelt eine 3. + phototropische Kriim
mung, sofern sie durch Totalbeleuchtung hervorgerufen worden ist, in 
ihrem Wachstumsbild auch viel mehr einer geotropischen Kriimmung. Der 
Unterschied zwischen diesen beiden Arten von Kriimmungen besteht haupt
sachlich darin, daB bei der 3. + phototropischen Kriimmung durch das 
Licht eine Verminderung des Reaktionsvermogens der wachsenden Zone 

1 Wenn wir die nach dem vorher Gesagten und S. 516 berechtigte An
nahme machen, daB die zur Kriimmung fiihrenden Folgereaktionen beim 
Geotropismus und Phototropismus dieselben sind, so weist die eben erwahnte 
Tatsache der prozentualen Auxinverteilung unseres Erachtens darauf hin, 
daB die VAN OVERBEEKsche Theorie der Anziehung des Auxins durch die 
elektrische Ladung der Schattenseite eines beleuchteten Raphanus-Hypo
kotyls (siehe II, S. 295) nicht ohne weiteres richtig ist. In diesem Falle 
miiBten namlich bei niedriger Konzentration alle Auxinmolekeln nach der 
Hinterseite gezogen werden, und erst bei hoherer Wuchsstoffkonzentration 
wiirde auch die Lichtseite etwas Auxin erhalten. Dann ware aber das ex
perimentell gefundene prozentuale Verhaltnis vollig unbegreiflich. 

1m iibrigen ist es wohl einleuchtend, daB gegen die von uns vertTetene 
"Widerstandstheorie" (II, S. 265 ff.) in dieser Beziehung keine Bedenken 
vorhanden sind. 

2 A.hnliche Angaben in Bezug auf H elianthus - H ypokotyle Hnden wir 
schon bei CZAPEK (I895 a), nach dessen Beobachtungen die geotropische 
Reaktionszeit hier sogar nur 1/3-1/4 der phototropischen betragt. 

Ergebnisse der Biologie XII. 33 
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und evtl. auch des Auxin-Uingstransportes bewirkt wird, beides Prozesse, 
die bei einer geotropischen Kriimmung nicht in Erscheinung treten. Es ist 
daher erkHirlich, daB auch bei der 3. positiven Kriimmung das maximale 
Kriimmungsstadium viel spater als bei der geotropischen Kriimmung er
reicht wird, obwohl die Bedingungen fiir die Entstehung der "Minimum
Differenz an Wuchsstoff" bei beiden Kriimmungsarten gleich giinstig liegen. 
Hier spielt also der Umstand eine Rolle, den wir in II, S. 288 schon angedeutet 
haben: bei Verminderung des Reaktionsvermogens (durch Alter oder Licht) 
steigt der absolute Betrag der fiir eine Kriimmung notwendigen "Minimum
Differenz an Wuchsstoff" an, oder auch: die Grenzwinkel-Auxinkonzentration 
(siehe I, S. 479) erhoht sich. 

II. Zusammenwirken von Phototropismus und Geotropismus 
bei der Kriimmung. 

Die Vcrsuche CZAPEKS, VON GUTTENBERGS, RICHTERS und SPER
LICHS tiber die Kompensation von einseitiger Belichtung und antago
nistisch wirkender Schwcrkraft haben wir schon auf S. 415, 416, 422 
gebracht. We iter ist noch zu erwahnen, daB nach RUTTEN-PEKEL
HARING (1910) keine Summation von geotropischer und photo
tropischer Krtimmung eintritt. 

Wie BREMEKAMP (II, 1915) aber zcigte, war das darauf zurtick
zuftihren, daB RUTTEN-PEKELHARING nicht mit dem Reaktionszeit· 
Unterschied gerechnct hatte. Tut man dies (indcm man die geotro
pische Krtimmung 20 Min. spater "induziert"), so tritt wohl Sum
mation bzw. bei antagonistischcr Exposition 1ntcrfercnz cin. 

III. Vergleichende Betrachtung der primaren Prozesse 
bei Phototropismus und Geotropismus 

(primare Veranderungen des Protoplasmas nach ROTHERT, 1. c). 

Hier gibt es ebenfalls gute Analoga zu den Protoplasmastro
mungsreaktionen, wie sie BOTTELIER (1934) beobachtcte. Nach S. 495 
mtiBte bei der Koleoptile eine geotropisch induzierte Stromungs
reaktion einer Geowachstumsreaktion entsprechen, wie sie von Ko
NINGSBERGER (II, 1922) gefunden wurde. Diese wurde jedoch von 
VAN DILLEWI]N (II, 1927) auf Nutationen zurtickgeftihrt. Nach den 
Ergebnisscn BOTTELIERS ist cs aber fraglich, ob sich nicht viclleicht 
doch bei sehr genauem Messen (z. B. starker FilmvergroBerung, vg1. 
I, S. 435) eine Geowachstumsreaktion feststellen laBt. 

DaB DOLK (I, 1930) und PFAELTZER (1934) mit Hilfe von Auxin· 
Produktionsbestimmungen kcine Anderung der Produktion finden 
konnten, besagt nichts, weil ftir dic zu erwartenden sehr gel ingen 
Auxindifferenzen die Auxin - Bestimmungsmethode nicht gentigend 
genau ist (vg1. die Ausftihrungen in II, S. 245, 264 tiber "AusmaB cler 
Lichtwachstumsreaktion und das ungleiche Wachstum bei photo
tropischen Krtimmungen"). 
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Es ist hier ubrigens angebracht, darauf zu weisen, was man sich 
eigentlich unter "tonischem und tropistischem EinfluB von Reizen" 
vorzustellen hat (vgl. dazu I, S.406f£.). 

Der "tonische" EinfluB kann sich bei Avena auf zwei Weisen 
auBern: 

I. Auf das Wachstum, 
a) durch A.nderung (indirekt) der Auxinproduktion. Hierdurch 

bekommt die Koleoptile mehr oder weniger Auxin zur Verfugung, 
und es andert sich das Wachstum. 

II. Auf die Krummung, 
a) wie bei I a; auch die Krummung wird 

sich andern, 
b) durch A.nderung des Auxin- Quertrans

portes. Dieses kann unabhangig von a) ein
treten. So gibt PFAELTZER (1934) eine ein
leuchtende Figur (Abb. 70) davon, wie die Kraft, 
die den normalen Auxintransport bestimmt, 
entweder von der Schwerkraft verstarkt wird, 
oder wie derselben von letzterer entgegengear
beitet wird. Tritt sowohl ein EinfluB auf das 
Wachstum als auch auf die Krummung ein, 
so sagt man: es ergeben sich Wachstumsreak
tionen, welche mit der Krummung zusammen
hangen. Tritt nur b) ein, so sagt man: der 
Reiz hat keinen tonischen EinfluB auf das 
Wachstum, sondern nur auf die Krummung. 

In Analogie zu der Behandlung der Lichtwachs
tumsreaktion und der Kriimmung (II, S.243ff.) 
durch uns ist es wohl deutlich genug, wie in jedem 
einzelnen Fall die ErkHi.rung gegeben werden muE. 

Abb.70. ErkHirung der "Laogs. 
kraftwirkung" beirn Geotro
pismus nach der Auxintheorie. 
Zuvor in horizon taler Lage 
befindliche A vena· Koleoptilen 
werden seokrecbt normal (A) 
oder invers (B) gestellt. Bei A 
besitzt der durch den Geotro-
pismus abgelenkte Wuchsstoff
strom eine Querkomponente. 
die den Strom in die Vertikale 
zuriicklenkt (Reaktion wird 
gehemmt); bei B bemrdert 
die Querkomponente die Ab-

len kung (Reaktion wird 
beschleunigt). 

(Nacb PFAELTZER 1934.) 

DaB im ubrigen abhangig vom Wachstumstypus fur 
andere Pflanzen die Sachlage etwas anders ist, Hif3t sich 
auch wohl verstehen. 

So erwahnt z. B. VON GUTTENBERG (II, 1907, S. 224), daB klino
statierte Brassica Napus-Pflanzen auf eine kleinere Lichtmenge 
phototropisch reagieren als normalstehende. 

Nach der Geotropismus-Literatur wachsen ahnliche Pflanzen auf 
den Klinostaten oder in Horizontallage schneller als in Normallage 
(vgl. dazu die Tabelle bei ZIMMERMANN I, 1927, S. 170), zeigen also 
im Gegensatz zu Avena-Koleoptilen eine de uti i c h e Geowachstums
reaktion. 

Man darf wohl ann ehmen, daB z. B. nach der STRUGGERSchen Auf
fassung (siehe S. 453) hier Sauregradsanderungen auftreten, oder daB 
neues Auxin aktiviert (BONNER 1934) oder gebildet wird. So stellte 

33* 
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SCHMITZ (1933) dieses letztere bei Grasknoten fest (vgl. dazu femer 
die auf S. 477 beschriebenen Versuche BEYERs [1932]). Die Brassica
Pflanzen krlimmen sich dann auch wohl deshalb eher, weil bei ihnen 
die Minimum-Auxindifferenz (siehe I, S.479; II, S.209, 275 u. a. 0.) 
schneller erreicht wird. Man sieht hier also, wie auch hinsichtlich des 
Geotropismus die "tonische" Wirkung auf das Wachstum und auf 
die Krlimmung beim einen Wachstumtypus (Avena) nicht, beim 
anderen Typus (Brassica) wohl untereinander parallellaufen konnen. 

Obwohl es verlockend ware, die vielen angenommenen Kontro
versen beim Geotropismus, wie sie von RAWITSCHER (1, 1932) ein
gehend behandelt worden sind, unter Berlicksichtigung des Oben
stehenden und der verschiedenen Wachstumstypen zu klaren, wollen 
wir darauf doch nicht naher eingehen. Unseres Erachtens ist aber 
fUr den Geotropismus ein einheitlicher Gesichtspunkt, wenn man nur 
die verschiedenen Glieder der Reaktionsketten analysiert, ebensogut 
moglich wie fur den Phototropismus. 

So haben wir schon gesehen, daB man sich, wenn auch in etwas 
anderer Form, der Ansicht ROTHERTS liber eine bestimmte Parallelitat 
zwischen der geotropischen und der phototropischen Reaktionskette 
anschlieBen kann. 

Wir sind jetzt imstande, einen weiteren Vergleich fur die energetische 
Wirkung des Lichtes und der Schwerkraft aufzustellen. 

Nehmen wir mit BOTTELIER an, daB beiden eine Plasmastromungs
anderung zugrunde liegt, oder lieber: daB das Verhalten der Stromungs
reaktion weitgehende Ahnlichkeit mit dem Verhalten der Wachstumsreak
tion zeigt, und daB deshalb eine bestimmte Zusammenwirkung besteht. 

N ehmen wir we iter an, daB Potentialanderungen eine AuBerung der
selben Prozesse sind (vg1. RAMSHORN 1934), dann wissen wir nach BRAUNER 
(1927, 1928) und AMLONG (1933), daB zu einer solchen Potentialanderung 
beim Geotropismus die Energie geliefert wird, indem man einen Pflanzenteil 
von dem senkrechten in den horizontalen Stand bringt. 

Nun haben wir in II, S. 262 gesehen, daB eine Energiemenge von 4 Ergjqcm 
4· 10-7 Watt 

= (siehe II, S.218) der Wellenlange 4360 A bei der Koleoptile qcm sec 
eine phototropische Kriimmung ergibt. 

4· 10-7 Wattjqcm entsprechen aber andererseits z. B. 
4.10-3 Volt .10-4 Ampjqcm = 4 Millivolt· 0,1 Milliamperejcm2. 

Ein Strom von 4 mV und 0,1 mAjqcm wiirde dann einen Widerstand 
von 40 Ohmjqcm bedingen. 

Weiter kann man den obert zitierten Literaturangaben (siehe dazu noch 
BRAUNER 1930a, KOCH 1934, STERN 1924, HOUWINK 1935) entnehmen, daB 
elektrische Strome und Widerstande der eben genannten GroBe durchaus 
im Rahmen der Erscheinungen des geoelektrischen Phanomens liegen 1. 

Wir sehen also, daB die G,oBenordnung der fUr Licht und Schwer kraft 
geltenden Werte nicht extrem verschieden ist, besonders wenn man bedenkt, 
auf welche Daten man sich vorlaufig noch stiitzen muB. 

1 KOCH (1. c.) konnte z. B. mit einer an die Wachstumszone von horizontal 
liegenden Helianthus-Hypokotylen antagonistisch angelegten Spannung von 
10 mV die geotropische Aufwartskriimmung wahrend fast 2 Stunden ver
hindern bzw. kompensieren. 
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Eine einheitliche Grundlage ist also auch hier moglich, wobei man im 
einzelnen . davon auszugehen hat, daB die Schwerkraft als soIche, d. h. n u r 
als Kraft gedacht, auf ein z. B. senkrechtes negativ geotropisches Organ 
zunachst keinen EinfluB ausiibt. Dieses geschieht wohl aber sofort, sobald 
durch Anderung der Angriffsrichtung der Kraft (Anderung des Vektors), 
etwa durch Horizontallegen des Organs, aus der potentiellen Energie, z. B. 
der in den Zellen befindlichen ProtoplasmapartikeIchen oder elektrischer 
Ladungen usw. durch deren Verlagerung entsprechend dem neuen Angriffs
punkt der Kraft kinetische Energie freigemacht wird (vgl. dazu auch 
STOPPEL [1923J). Diese letztere gibt, genau SO wie die kinetische Energie 
des Lichtes bei der photochemischen Reaktion in der Zelle, ihrerseits AniaB 
zu den Folgereaktionen, weIche durch Auxin-Quertransport usw. schlieBlich 
zur Kriimmung fiihren. 

Anhang: Der Autotropismus. 
1m AnschluB an die Besprechung der Beziehung.en zwischen 

Phototropismus und Geotropismus sei noch kurz der Autotropismus, 
auch wohl nach V6CHTING (I, 1882) Rektipetalitat genannt, erwahnt. 
Beim Phototropismus verstehen wir unter Autotropismus das Wieder
gradewerden von phototropisch gekrummten Organen, das gewohnlich 
erst nach, manchmal aber auch wahrend der Belichtung einsetzen 
kann. 

Damit Autotropismus eintreten kann, ist es erforderlich, daB die 
gekrummten Pflanzenteile noch wachstumsfahig sind, und daB nicht 
etwa schon auf der Lichtseite eine irreversible Fixierung der Zell
wanddehnbarkeit durch das Licht stattgefunden hat. So sahen wir 
in II, S. 286, daB bei der 3. positiven Krummung der Koleoptile oft
mals die Lichtwirkung auf den Auxintransport und das Reaktions
vermogen der Zellen so stark sein kann, daB die Krummung irrever
sibel ist. In diesem FaIle ist also kein Autotropismus vorhanden, 
trotzdem die K0leoptile noch sehr wohl einige Zeit weiterwachsen 
kann, wobei die Krummung noch zunimmt (siehe II, S. 287, Abb. 18). 

1m allgemeinen wird durch den Autotropismus das Gleich
gewich taller Prozesse, die sich auf Licht- und Schattenseite cines 
Organs abspielen, und das durch eine einseitige Belichtung reversibel 
aufgehoben worden ist, wiederhergestellt. Auf diese Weise erklart 
auch DOLK (I, 1930, S. 92) den Autotropismus. Angenommen, dunlh 
eine Belichtung ist Auxin nach der Schattenseite einer Koleoptile 
transportiert worden. Alsdann tritt dort ein starkeres Wachstum 
ein. In Verbindung damit wird aber dort auch mehr Baumaterial fur 
die Zellwande verbraucht (siehe I, S.5I6££.), und die Potenz der 
nunmehr bereits gedehnten Zellwande zu einer noch weiteren 
VerHingerung wird vermindert. 

An der Lichtseite ist aber, sofern kein zu starkes Licht angewandt 
worden ist, die ursprungliche Potenz zur Dehnung erhalten geblieben, 
weil kein Auxin vorhanden war, urn die Dehnung zu veranlassen. 
Auch ist das fur die Verlangerung notwendige Baumaterial fur die 
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Zellwande noch in der ursprtinglichen Menge vorhanden, sofern die 
Krtimmung nicht zu lange gedauert hat, und inzwischen Baumaterial 
zur Verdickung der Zellwande benutzt worden ist. 

Kommt daher auf einmal wieder Auxin in gentigender Menge 
zur Lichtseite, sei es durch einen geotropischen Quertransport, oder 
sei es weil die Lichtwirkung aufgehort hat, so konnen sich die Zellen 
hier erneut verlangern. Das geschieht so lange, bis auch hier die 
Potenz zur weiteren Verlangerung ungefahr denselben Betrag erreicht 
hat, wie er schon auf der Schattenseite vorhanden ist. Letztere ist 
inzwischen nur wenig gewachsen, einmal wegen der unterdessen 
eingetretenen verminderten Auxinzufuhr, zweitens wegen der schon 
vorher verminderten Verlangerungspotenz. 

Aus dem eben Gesagten ergibt sich, daB ftir die Ausftihrung der 
autotropischen Reaktion bei der Koleoptile die Spitze hochstens 
nur insofern direkt erforderlich ist, als sie den Ort der Wuchsstoff
produktion darstellt. Ein besonderer Auxin- Quertransport in ihr 
ist nicht notwendig. 1m Einklang dam it findet bei gekrtimmten 
Wurzeln nach CZAPEK (1895) der autotropische Ausgleich auch nach 
Dekapitation statt, denn hier ist ja in der Spitze kein ausgesprochener 
Wuchsstoff-Produktionsort nachweisbar (vgl. S. 358). 

Die Annahme, daB der Autotropismus eine spezifische Gegen
reaktion darstelle, die erst nach Beginn einer Krtimmung auf tritt, 
ist im allgemeinen unzutreffend. Auch bei der Wiederherstellung 
eines durch Belichtung gestorten photochemischen Gleichgewichtes 
treten nicht etwa neue Reaktionsmodi auf, sondern die immer schon 
vorhanden gewesenen Einzelreaktionen, deren quantitatives Ver
haltnis durch das Licht verandert worden war, nehmen lediglich 
wahrend oder nach Aufhoren der Belichtung wieder ihre ursprtingliche 
Geschwindigkeiten an bzw. erhohen dieselbe zeitweilig, sofern durch 
Anhaufung von Reaktionsprodukten ein Ubergewicht der einen 
Reaktionskomponente tiber die andere eingetreten ist. Man denke 
dabei z. B. an die Gleichgewichtsreaktion ,Vorstadium:;::: Auxin' 
(I, S.492, 522; III, S. 347,495,500), die sich gewissermaBen eben
falls "autotropisch" reguliert. 

1m tibrigen impliziert der Autotropismus nattirlich nicht, daB 
das wiederhergestellte Gleichgewicht vollig identisch mit demjenigen 
ist, welches vor der Krtimmung bestanden hat, ja in der Regel wird 
das selbst n i c h t der Fall sein, da zahlreiche Prozesse imOrganismus 
irreversibel verlaufen. Es kommt vielmehr nur darauf an, daB ort
lich tiberall wieder qualitativ und quantitativ gleich groBe Reaktions
systeme vorhanden sind, aIle Ungleichheiten irgendwelcher Art also 
ausgeglichen sind. 
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G. EinfluB aUBerer Umstande auf den Phototropismus. 
Wir wollen nunmehr die Einwirkung auBerer Faktoren behandeln, 

und es wird dem Leser ohnc wei teres einleuchten, daB sich dieser 
EinfluB auf verschiedene Unterteile des wachsendcn oder des photo
sensiblen Systems geltcnd machen kann. 

1. EinfluB der Temperatur. 
Der EinfluB der Temperatur auf das Wachstum ist allbekannt. 

Er druckt sich in der bekannten Optimumkurve aus, wobei zu be
mer ken ist, daB sich das Optimum bci langerer Einwirkung nach 
niedrigeren Temperaturgraden zu verschiebt. 

Nun geht aber aus vielen Versuchen deutlich hervor, wie der 
Faktorenkomplex ,Wachstum' von dem Verhaltnis verschiedener 
auBerer Umstande abhangig ist. Wir konnen z. B. die Arbeiten COSTERS 
(1927) und SMITHS (1906) nennen, die fUr das Bambus-Wachstum 
wahrend der Nacht die Temperatur, wahrcnd des Tages die Feuchtig
keit als begrenzenden Faktor erkannten. Auf diesem Gebiete liegen 
sehr viele Arbeiten vor, besonders auch in phytopathologischer 
Hinsicht. 

Wir brauchen ferner kaum zu erwahnen, daB die alleinige Be
schreibung der Tatsachen uns uber das Wescn der Wirkung noch 
nichts Naheres sagt. Der EinfluB der Temperatur auBert sich ja immer 
in der besonderen Wirkung auf einen oder mehrere der physikalisch· 
chemischen T e i 1 prozesse des Wachstums. 

Daher hangt er auch davon ab, welchen von den verschiedenen 
Wachstumstypen man gerade untersucht. Beim Fortschreiten der 
Wachstumsanalyse hat man sich dann auch immer mehr den Unter
suchungen zugewandt, welche sich auf die Beobachtung der eben 
genannten Teilprozesse beziehen, von denen als die bemerkens
wertesten die Endglieder der Reaktionskette, namlich Zellteilung und 
Zcllstreckung (Krummung), anzusehen sind. 

a) EinfluB auf die Zellteilung. 
Da uber die Reaktionskette, deren Endglied die Zellteilung ist, 

noch keine systematische Analyse vorliegt, so wollen wir hier nur auf 
einige wenige Daten weisen. 

So gibt LUYTEN (1927) an, daB die Temperatur von 35 0 C am 
gunstigsten fur die Zellteilung von H yacinthus-Blattern ist. 

Fur Kalteorganismen und fur die Organismen aus heiBen Qucllen 
wird dieses aber wohl nicht stimmen (vgl. JOST I, 1923, S. 35, und 
vor allem KOSTYTSCHEW-WENT I, 1931, S.319££.). Uberhaupt ver
halten sich die einze1nen Pflanzenarten und -organe gegenuber der 
Temperatur sehr verschiedenartig. Z. B. finden in Iris-Zwiebeln (Sorte 
Imperator) nach BLAAUW (1933) noch bci 2-5 0 C Zellteilungen 
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statt, wahrend andere Zwiebelgewachse bei dieser Temperatur nur 
noch Streckungswachstum aufweisen1 . 

b) EinfluB auf die Zellstreckung. 
Fur Organe, bei denen der Auxinfaktor eine Rolle spielt, liegen 

schon einige Daten vor, welche die Resultate fruherer Forscher etwas 
verstandlicher machen. Bezuglich des Einflusses der Temperatur auf 
die Auxinproduktion, -reaktion und den Auxintransport bei der 
Koleoptile sehe man unsere Ausfuhrungen im I. Teil auf S. 487, 512 
und 497 nacho 

Da im ubrigen der Auxintransport stark mit der Protoplasmastro
mung korreliert ist, so verweisen wir weiter auf S. 492 und die Aus
fuhrungen BOTTELIERS (1934; daselbst weitere Literatur) zu diesem 
Thema. Bier sei nur soviel erwahnt, daB nach BOTTELIER (1. c., 
S. 513) die Stromungsgeschwindigkeit von 90 Stunden, alten Koleo
ptilen zwischen 17° und 35° C aus Grunden, welche auf S. 523 be
sprochen werden, praktisch konstant ist, wahrend sie unterhalb von 
17° emit der Temperatur logarithmisch bzw. exponentiell (Qlo = 1,8) 
abnimmt 2. Nach VAN DER WEY (I, 1932) soll nun aber die Auxin
Transportgeschwindigkeit selbst zwischen 0-40° C konstant sein, 
doch haben wir in I, S. 505 einige Bedenken gegen diese Annahme 
geauBert. 

Unter Annahme eines Zusammenhanges zwischen Protoplasma
stromung und Auxintransport (vg1. BOTTELIER, 1. c.) erfahren unsere 
Einwande gegen VAN DER WEYs Ansicht also insofern eine Ein
schrankung, als in bestimmten Entwicklungsstadien nur bei nie
drigeren Temperaturen (0 - ~ 15° C) eine Temperaturabhangigkeit 
der Auxin Transportgeschwindigkeit vorhanden ist. Fur alte 
Pflanzen gilt dieses nicht, hier sind unsere fruheren Anschauungen 
w 0 h I zu treffend. 

Uber den Einfluf3 der Temperatur, welche durch Beleuchtung erhOht wird, 
haben wir schon in I, S. 489 und II, S. 214 das Wichtigste gesagt. 

c) EinfluB der Temperatuf auf die Kriimmung. 
RICHTER (1903) beobachtete bei ErhOhung der Temperatur keine 

erhOhte Nutation. Desgleichen findet NYBERG (1912), daB die Avena
Koleoptilen bei allen Temperaturen mit dem gleichen Schwellenwert 

1 Man sieht hieraus, daB die Angaben HEYNs (I, 1931, S. ISS, 192ff.) 
und anderer Autoren (vgl. I, S. 512) uber den EinfluB niedriger Temperaturen 
(0-20 C) auf die Wuchsstoffwirkung bei Avena-Koleoptilen bzw. die Fixierung 
einer stattgefundenen Zellwanddehnung bei diesem Objekt nicht ohne weiteres 
verallgemeinert werden durfen. 

2 QIO ist = x in der Formel y = aX, welcher die Temperaturkurve ent
spricht. 
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reagieren, unabhangig davon, ob die Beleuchtung unmittelbar auf 
eine lange Vorbehandlung mit - 30 Coder selbst + 44,80 C erfolgt. 

MARIE DE VRIES (1914) stellt im Gegensatz zu NYBERG fest, daB 
die Dauer der Vorerhitzung bei Temperaturen von> 25 0 C wohl 
einen EinfluB auf die GroBe und das AusmaB der Krummung hat. 

Man findet dann eine "Optimumkurve", welche bei etwa 300 C 
ihren Gipfel hat. 1st aber die Temperatur "unschadlich", so hat die 
Vorerhitzung keinen EinfluB. 

1m allgemeinen ist zu erwarten, daB die Temperatur die Krum
mungsgroBe ahnlich wie das Wachs tum beeinfluBt, daB sie aber auf 
den primaren photochemischen ProzeB keinen oder kaum einen Ein
fluB ausubt, da bekanntlich der Quotient QIO von rein photoche
mischen Reaktionen = 1 oder nur wenig graBer ist (bis I,4; vgl. 
NODDACK I926, S.608). 

Anhang: Das Auswachsen des Mesokotyls bei den 
Gramineen- Keimlingen. 

AnschlieBend wollen wir noch uber das Auswachsen des Meso
kotyls bei Keimlingen von Avena, besonders im Zusammenhang mit 
der Temperaturwirkung, einige Bemerkungen machen. 

Nach RICHTER (siehe S. 416) ware das Auswachsen besonde~'s die Wirkung 
der Laboratoriumsluft (Gase). Nach RUTGERS (1910) kommt es durch Mangel 
an frischer Luft und durch Laboratoriumsluft zustande. NOACK (1914) 
schreibt es dem Mangel an Feuchtigkeit zu. Auch ARISZ (II, 1915) fand, 
daB bei ungleicher Feuchtigkeit die dem Korn abgekehrte Seite am schnellsten 
wachst. M. DE VRIES (1917) fiihrt schlieJ3lich das Auswachsen auf uber
maBigen CO2-Gehalt der Luft zuruck. 

Unserem Erachten nach liegt die Sachlage folgendermaBen: 
Normalerweise im Dunkeln wachst das Mesokotyl aus. Erhitzt man 
bis 33 0 C, oder beleuchtet man in bestimmten Stadien, so wachst es 
nicht mehr aus (siehe II, S. 235). Es gibt nun 2 Moglichkeiten 
flir die Erklarung dieser Tatsache. 

1. Nach BOTTELIER (1934, S. 501) nimmt der Temperaturquotient 
QIO flir die Protoplasmastramung oberhalb 25 0 Cab, vielleicht im 
Vergleich mit anderen Prozessen relativ mehr. Auch die Belichtung 
hemmt die Stromung. Bei Erwarmung oder Beleuchtung werden 
daher die Koleoptilzellen etwas mehr Auxin bekommen als die Meso
kotylzellen und etwas starker wachsen; der Weg des Auxins zum 
Mesokotyl verlangert sich gewissermaBen; dieses empfangt deshalb 
wieder weniger: nur die Koleoptile wachst aus. So stellten dann 
auch DU BuY-NuERNBERGK (I, I930) und HAMADA (II, 193I) fest, 
daB die Mesokotylzellen beleuchteter Pflanzen kleiner sind. 

2. Die zweite Erklarungsmoglichkeit fuBt auf einer neuerdings 
von VAN OVERBEEK (I935) gemachten Beobachtung, daB durch 
zeitweilige Erhohung der Temperatur ein vergroBterer Auxinver
brauch in der Koleoptile stattfindet (siehe dazu I, S. 5I3), so daB 
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nur noch wenig Auxin bis zum Mesokotyl hineindringt. Dieser 
hohere Auxinverbrauch beruht augenscheinlich auf einer ver
shirkten Oxydation des Auxins durch Katalase (vgl. S. 45 I) und 
Peroxydase, Enzyme, deren Wirksamkeit mit Erhohung der Tempe
ratur zunimmt 1. 

Es laBt sich kaum sagen, weIche von den beiden Erklarungs
moglichkeiten am zutreffendsten ist. Vielleicht liegen die Ver
haltnisse selbst so, daB verringerte Protoplasmastromung un d 
vergroBerte Auxindestruktion zusammen das Nichtauswachsen des 
Mesokotyls verursachen. 

II. EinfluB des Sauerstoffes. 
PAYER (I 842) beobachtete, daB Keimpflanzen von Lepidium sati

vum auch unter Wasser, in N2- und H2-Atmosphare phototropische 
Krummungen zeigen. WIESNER (1878) hat die Keimpflanzen von Lepi
dium sativum, Phaseolus multi/lorus, Sinapis alba und Vicia sativa 
± 2 X 24 Stunden lang im Dunkeln in GefaBe mit 02-absorbierendem 
KOH gesetzt und dann beleuchtet. Es trat keine Krummung auf (vgl. 
S.405). WORTMANN (1880) und KRAUSS (I884) stellen Ahnliches fur 
den Geotropismus fest, WIELER (1883), WORTMANN (1884) und COR
RENS (1892) ebenfalls fur verringerten Luftdruck. CORRENS fand 
noch phototropische Krummungen, wenn ± I % des ursprunglichen 
02-Druckes anwesend war. Dann hat er untersucht, ob sich das 
photosensible System oder die direkte Ursache der Krummung 
anderten, ob eine "Perzeption" stattfindet, oder ob nur die Reaktion 
ausgeschaltet wird oder beides. 

In H2-Atmosphare wurde beleuchtet, dann wurde normale Luft 
zugefuhrt. Keine Krummung trat ein. 1m umgekehrten Fall stellte 
sich die angefangene Krummung wohl ein. KENKEL (I9I3) konnte 
diese Versuche bestatigen (siehe S. 4I8). CZAPEK (1895) hat die nach 
ihm bei der CORRENsschen Versuchsmethode eintretenden Beschadi
gungen eliminiert, indem er die Pflanzen in einer H2-Atmosphare 
24 Stunden lang bei 0-2° C Temperatur (weil die normale AuBen
temperatur von etwa 18° C einige Prozesse [intramolekulare Atmung!] 
beschleunigte, die der Krummungsmoglichkeit entgegenarbeiteten) 
horizontallegte. Nachher beobachtete er dann wirklich das Auftreten 
von geotropischen KJummungen. 

1 Es ist interessant, daB nach VAN OVERBEEK (l. c.) Avena-Koleoptil
spitzen, die kein Auxin mehr abgeben, ebenfalls die Fahigkeit haben, das 
in Agarplattchen befindliche Auxin und Heteroauxin (= ,B-Indolylessigsaure, 
ClOHP2N) physiologisch unwirksam zu machen. KORNMANN (1935) machte 
ahnliche Beobachtungen bei Avena-Spitzen, die anscheinend sogar noch 
produktiv waren, sofern es sich urn Wuchsstoff handelte, welcher der Avena
Pflanze nicht arteigen war. Er stellte dabei aber gleichzeitig fest, daB Zea
Koleoptilspitzen die Eigenschaft, das Auxin zu destruieren, nicht aufweisen. 
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P AAL (I 9 I I) konnte aus der KrummungsgroBe bei verschiedenen 
Luftdrucken schlieBen, daB sich sowohl das photosensible System 
als auch das die Endreaktion ausfuhrende System anderten. 

VAN AMEYDEN (I9I7) vermochte die Angabe PAALs zu bestatigen. 
Er hat nicht evakuiert, sondern die Luft allmahlich durch N2 ersetzt. 
Werden die ohne O2 gehaltenen Pflanzen der Wirkung des Lichtes 
oder der Schwerkraft ausgesetzt, so krummen sie sich nicht, wenn 
nach der Exposition normale Luft zugefugt wird. 

Eine Vorbehandlung hat keinen EinfluB. Wird die Pflanze an 
der Luft exponiert und dann in die N2-Atmosphare gebracht, so tritt 
ebenfalls keine Krummung ein. Auch er findet, daB die Verringerung 
der 02-Partialdruckes gleichfalls die Krummung verzogert 1. 

Nach unserer Analyse des Faktorenkomplexes, welcher zum SchluB 
zu einer Krummung fuhrt, wird man leicht einsehen, daB die vari
ablen Ergebnisse auf die Beeinflussung verschiedener Teilprozesse 
des Wachstums zuruckgefuhrt werden konnen, und daB die Unter
suchungen fur jeden TeilprozeB wiederholt werden mussen. 

Fur die Organe mit deutlicher Auxineinwirkung liegen obendrein 
noch verschiedene andere Moglichkeiten vor (vgl. z. B. die auf S. 524 
besprochene Arbeit VAN DER LAANS [I934J uber den EinfluB des 
Athylens). 

Besonders der EinfluB des O2 auf die Protoplasmastromung ist 
wegen ihres Zusammenhangs mit dem QUtirtransport, der ja fur das 
Zustandekommen der Krummung von Bedeutung ist, von Interesse. 

Aus Daten von BOTTELIER (I935, daselbst weitere Literatur) geht 
hervor, daB die auf S. 493 erwahnte Unabhangigkeit der Protoplasma
stromung von der Temperatur bei Pflanzen im Alter von 92 Stunden 
nur darauf zuruckzufuhren ist, daB der 02-Partialdruck limitierender 
Faktor ist. 

Eine 02-Erhohung fuhrt zur Zunahme der Protoplasmastromung, 
eine Verringerung zur Verlangsamung. 

Da nun bei alten Pflanzen der 02-Druck erst spater limitierend 
wirkt, betragt sich die Protoplasmastromung dementsprechend 2. 

III. EinfluB sonstiger chemischer Stoffe (Sensibilisation). 
Von sonstigen chemischen Stoffen, welche den Phototropismus 

beeinflussen, wollen wir hier nur die Wirkung des Leuchtgases bzw. 

1 Hierauf diirfte ferner auch noch die Beobachtung von CHAPMAN-COOK
THOMPSON (1924) zuriickzufiihren sein, daB hoher CO2-Gehalt der Luft jede 
phototropische, ja iiberhaupt jede tropistische Reaktion bei Helianthus 
verhindert. 

2 Vielleicht hangt es liiermit zusammen, daB Wurzeln unter Wasser keine 
Kriimmungen ausfiihren, sondern nur in feuchter Luft, wie sich aus zur Zeit in 
Cambridge (Mass.) laufenden Versuchen von ROBINSON ergibt. Man kann sich 
dabei vorstellen, daB 02-Mangel die Protoplasmastromung und den Auxin
Quertransport behindert. 
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Athylens und einiger organischer Farbstoffe (Eosin, Erythrosin usw.) 
besprechen. 

Beztiglich der Wirkung von Leuchtgas und "Laboratoriumsluft" 
tibergehen wir die schon auf S.416 besprochenen alteren Unter
suchungen von NELjUBOW und RICHTER und wenden uns gleich der 
neuesten Studie auf diesem Gebiete von VAN DER LAAN (1934) zu, 
zumal dieselbe auch eine gute Ubersicht tiber die inzwischen er
schienenen Arbeiten enthalt. 

VAN DER LAAN untersucht den EinfluB des Athylens, eines un
gesattigten Kohlenwasserstoffes der Formel CH2: CH2, welches in 
Mengen von einigen Prozent im Steinkohlenleuchtgas vorkommt, 
und das von den verschiedenen Bestandteilen des Leuchtgases die 
starkste narkotische Wirkung austibt, auf die Wuchsstoffbildung bei 
Avena und V icia. Er findet dabei, daB wir es hier, ebenso wie bei dem 
02-EinfluB auf den Phototropismus (S. 522) weniger mit einer spe
zifischen Wirkung auf das photosensible System, als vielmehr mit 
eincm allgcmeineren EinfluB auf das Reaktionssystem, d. h. das 
Wachstum, zu tun haben. So verringert bei der Koleoptile das Athylen 
die Wuchsstoffproduktion und auf die Dauer das Streckungswachs
tum, fordert jedoch vortibergehcnd das Vermogen, auf Wuchsstoff 
zu reagieren, und befordert ebenfalls das Dickenwachstum. Auf 
Wuchsstofftransport und .-verbrauch hat es keine Einwirkung. 

Auch bei den Epikotylen von Vicia Faba wird die Wuchsstoff
abgabe unter AthyleneinfluB sehr vermindert und das Wachstum 
stark in allen Zonen herabgesetzt. Gleichzeitig tritt unter der Ein
wirkung der Schwerkraft bei horizontalliegenden Epikotylen nicht wic 
im normalen Fall (vgl. DIjKMAN lIT 1934) eine prozentuale ErhOhung 
der vorhandenen Wuchsstoffmenge auf der Unterseite, sondern viel
mehr auf der Oberseite auf!. Hierauf und auf die Hcrabsetzung der 
Wuchsstoffproduktion laBt es sich zurtickftihren, daB die vergasten 
Pflanzen gegentiber der Schwerkraft unempfindlich sind. 

Der Umstand, daB zur Ausftihrung von geotropischen Reak
tionen bei den Epikotylen anscheinend viel Wuchsstoff notig ist, ftir 
das Wachstum als solches, wenn es nicht zu stark ist, der von irgend
welchen Produktionszentren (Endknospe) herrtihrende Wuchsstoff 
abcr im wesentlichen entbehrt werden kann (vgl. S. 355), erklart nach 
VAN DER LAAN ferner das Auftreten der horizontalen Nutation (vgl. 
WIESNER 1878, NELjUBOW 19II). 

Das Epikotyl ist namlich nicht v611ig orthotrop gebaut, sondern weist 
eine inharente Dorsiventralitat auf, welche normalerweise latent ist und durch 
den negativen Geotropismus kompensiert wird (vg;l. dazu die Ausfiihrungen 
in I, S. 53off. iiber die dorsalkonvexe Epinastie des Tradescantia-Inter
nodiums). Sowie daher kein Wuchsstoff und damit kein Geotropismus 

1 Bei diesen Versuchen wurden abgeschnittene Epikotylzylinder ohne 
kiinstliche Auxinzufuhr verwendet. 
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mehr vorhanden ist, macht sich diese Dorsiventralitat wieder bemerkbar 
und bewirkt die horizontale Nutation. VAN DER LAAN meint, daB sich in 
analoger Weise auch die von CROCKER-ZIMMERMANN-HITCHCOCK (1932) beob
achtete Epinastie von erwachsenen Blattern bei A.thyleneinwirkung er
klaren laBt. 

Versuche iiber die Wirkung von gewissen F arbstoffen auf die 
phototropische Krummung ruhren zuerst von METZNER (1923) her. 
Brachte er die normalerweise nicht phototropischen Wurzeln von 
Avena, Lens esculenta, Lepidium und Raphanus, in sehr verdunnte 
Losungen (I: 20000-1 : 500000) von Erythrosin und Rose bengale, 
und belichtete er einseitig, so traten Krummungen nach dem Lichte 
zu auf. 

SCHANZ (1923) beobachtete bei Wasserkulturen von Phaseolus 
vulgaris var. nana, wo der Nahrflussigkeit Eosin, Erythrosin, Fluores
ceinnatrium und Methylenblau zugesetzt worden war, daB sich die 
Pflanzen im Dunkeln gut entwickelten, ans Licht gebracht aber, 
abgesehen von den Pflanzen mit Fluoresceinnatrium und Methylen
blau abstarben. In ahnlichen Versuchen blieben die Eosinpflanzen 
gegenuber Methylenblaupflanzen viel kleiner. 

BOAS-MERKENSCHLAGER (1925) und BOAs (1927, 1933; hier auch 
weitere Literatur) stellten fest, daB das Baden von Wurzeln oder auch 
Samen (Hordeum, Lupinus, Sinapis, Vicia Faba, Zea Mays) in Eosin
farbstoffen wahrend einiger Stunden zwar nicht das nachherige 
Wachstum hemmt, wohl aber vollig den positiven Geotropismus 
aufhebtl. Die Versuche wurden unter LichtabschluB vorgenommen. 
Kam dann z. B. die ageotropische Wurzel von Zea Mays ans Licht, 
so krummte sic sich diesem zu. 

Bei Keimlingen von Lolium perenne, deren Karyopsen 48 Stunden 
lang in Eosinlosung gebadet worden waren, waren die jungen Keim
pflanzen nicht nur ageotropisch, sondern auch aphototropisch ge
worden, obwohl das Wachstum nur etwas gehemmt war. 

A.hnliche Versuche machte neuerdings auch CZAJA (1935) mit Wurzeln 
von Pisum und Vicia Faba. Hierbei fand er, daB die mit Erythrosin behan
delten Wurzeln anfanglich nicht nur ageotropisch, sondern direkt negativ 
geotropisch reagierten. CZAJA sucht diese Erscheinung mit Hilfe seiner auf 
S.444 besprochenen Hypothese der antagonistischen Wuchsstoffstrome zu 
erklaren 1 . 

SchlieBlich seien noch die Versuche von NEUKIRCHEN (1929) erwahnt. 
Dieser Autor hat die Samen von Gramineen mit verschiedenen Samen
Beizmitteln (CuSO 4' Eosin, Formalin, Germisan usw.) behandelt und stellt 
dann fest, daB diepliot~tropische Reaktion der jungen Keimlinge nicht 
beeinfluBt wird, die geotropische dagegen verlangsamt wird, obwohl dabei 
in einigen Fallen, wie bei Vorbehandlung mit Formalin, das Wachstum sogar 
gesteigert wird. Umgekehrt konnte er beobachten, daB das gleichfalls den 

1 Liegt hier aber nicht vielleicht ein Analogon zu der oben erwahnten 
Feststellung VAN DER LAANs vor, daB durch A.thylen der Wuchsstoff in 
horizontal liegenden Vicia-Epikotylen zenithwarts transportiert wird? 
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Phototropismus unbeeinfluBt lassende Uspulun-Universal das Wachstum 
vermindert, trotzdem aber die Georeaktion beschleunigtl. 

Zur Erklarung aller dieser Erscheinungen sind groBtenteils noch 
eingehendere Untersuchungen erforderlich. Immerhin liegt sie wohl 
in derselben Richtung, wie sie hinsichtlich des Effektes von Athylen 
und der 02-Wirkung angedeutet worden war, d. h. es ist anzunehmen, 
daB sich die Wirkung der Farbstoffe und Chemikalien hauptsach
lich auf ganz bestimmte Teilprozesse des Wachstums bzw. der 
Krummung erstreckt. 

W 0 z. B. bei normalerweise phototropisch empfindlichen Organen der 
Phototropism us nicht, der Geotropismus durch die Vorbehandlung 
aber wohl beeinfluBt wird, kann man wahrscheinlich damit rechnen, 
daB letzteres mit irgendwelcher Einwirkung auf die Wuchsstoff
produktion bzw. den Wuchsstofftransport zusammenhangt. Eine 
Sttitze fur diese Annahme bildet der Befund BOYSEN JENSENS (I934), 
daB sich in Wurzeln, die durch Behandlung der Samen mit Eosin 
oder Erythrosin ageotropisch geworden sind, kaum mehr Wuchsstoff 
nachweis en laBt (vgl. S. 444, 524). 

Der Phototropismus ist dagegen den Einflussen der Vorbehand
lung mehr oder weniger entzogen, soweit er hauptsachlich durch 
Anderung des Reaktionsvermogens zustande kommt (vgl. S. 332f£., 
Helianthus-Lupinus-Typus). 

Was schlieBlich den "induzierten Phototropismus" bei aphoto
tropischen Wurzeln betrifft, so spricht METZNER(l. c.) hier von einem 
durch das Licht hervorgerufenen "inneren Chemotropismus". Es 
handelt sich dabei weniger darum, daB ein normales photosensibles 
System in der Wurzel neu geschaffen wird, als vielmehr darum, daB 
die einzelnen, mit den Farbstoffen impragnierten Zellen unterdem 
EinfluB des Lichtes durch andersartige photochemische Vorgange 
(Oxydationen usw.) im Wachstum gehemmt werden, so daB dann 
gemaB der BLAAuwschen Theorie s. str. allein in der wachsenden 
und belichteten Zone infolge des Lichtabfalls ungleiches Wachstum 
und dam it eine Krilmmung resultiert. 

H. Schluf3: Die Notwendigkeit einer vergleichenden 
Pflanzenphysiologie. 

Obwohl wir die letzten waren, welche gerp.e Termini technici aus 
der Zoologie einfilhren, besonders weil es sich bei der "Reiz" -Physio
logie gezeigt hat, daB "wo Begriffe fehlen, ein Wort zur rechten 
Zeit sich einstellt", und dadurch die analytische Untersuchung sehr 

1 Ahnliche Versuche machte FRIESEN (1925), der aber die Samen auf 
700 C erhitzte. Aueh dann wurde spater das phototropisehe Verhalten nieht 
beeinfluBt, die geotropisehe Reaktion dagegen verzi:igert. 
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gehemmt worden ist, so darf man dennoch vor dem Guten auf klassi
fizierendem Gebiet auch nicht blind sein. 

Da die Tiere eine deutliche Funktionsteilung aufweisen, so hat 
man dort niemals die Theorie der Atmung an der Hand eines gut 
untersuchten Objektes aufgestellt, sondern, weil es selbstverstandlich 
war, die Erscheinungsformen so gruppiert, daB bei einer bestimmten 
Gruppe die s e r, bei einer andcren aber jener Atmungstypus, oder 
jene Muskelwirkung aus bestimmten Kombinationen von primaren, 
chemischen oder physikalischen Erscheinungen zu verstehen ist. 

Diejenigen Leser, die uns bis hierher gefolgt sind, haben kon
statieren konnen, daB eine Ubersicht liber die bisherigen Wachs
tumserscheinungen besonders dadurch sehr erschwert, ja, kaum mog
lich wurde, weil 

1. fast jeder Autor die bei seinem Objekt gcfundenen Kombi
nationen als die allgemeingliltigen angesehen hat; 

2. oftmals die bei verschiedenen Organtypen beobachteten Tat
sachen ohne genligendc Rlicksichtnahme auf die spezifischen 
Eigenschaften der betreffenden Typen aneinandergereiht und auf 
Grund eines solchen "Konglomerates" "einheitliche" Theorien fornm
liert werden (siehe z. B. S. 342, 442 ff.). 

Es will uns vorkommen, daB sich die Ubersicht sehr erleichtert, 
wenn man auch eine vergleichende Pflanzenphysiologie be
treibt. Daflir bestehen bereits vielfach die Einteilungen, jedoch ist 
das bewuBte klassifikatorische Prinzip meistens noch nicht durch
geflihrt worden. 

Verschiedene Autoren haben indessen schon die Notwendigkeit hiervon 
gefiihlt, wie z. B. BLAAUW (1933), der bei der Entwicklung der Bliitenorgane 
lier monokotylen Zwiebelgewachse Periodizi ta tstypen unterscheidet, 
oder WIESNER, dessen Typen der Lichtlage von Laubblattern schon in I, 
S. 459ff. behandelt worden sind u. a. m. Auch sei darauf hingewiesen, daB 
bei dem Studium des Stoff- und. Energiewechsels der niederen Pflanzen 
bereits vielfach eine vergleichende Physiologie getrieben wird (siehe z. B. 
die Charakterisierung der autotrophen, heterotrophen, CH4-, Eisen-, H-, 
H 2S-, Nitrit- und Nitrat-Organismen usw.). 

Ohne es auszusprechen, haben auch wir auf eine vergleichende 
Wachstumsphysiologie hingezielt, indem wir die Langenwachstums
typen der bisher untersuchten hohcren Pflanzen nach dem Faktor 
Auxin eingeteilt haben und flir hohere und niedere Pflanzen die ver
schiedenen Moglichkeiten des Langenwachstums klassifikatorisch auf
gestellt haben. 

Man muB dann flir die Langenwachstumstypen unterscheiden: 
I. Pflanzenorgane mit n u r Intussuszeptionswachstum. 
II. Pflanzenorgane mit nur plastischem Wachstum, wobei der Tur

gor die Kraft liefert. 
III. a) Pflanzenorgane mit deutlich wachstumsregulatorischen 

Stoffen. 
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1. Organe mit ausgesprochenem Auxin-Produktionszentrum. 
2. Organe mit deutlichem Auxin-Produktionszentrum und dif-

fuser Auxinproduktion. 
3. Organe mit diffuser Auxinproduktion. 

b) Pflanzen ohne deutlich wachstumsregulierende Stoffe. 
Der Phototropismus bei der Gruppe III gibt dann z. B. an, welcher 

Art die prima,re Lichtwirkung ist und wie das Licht einwirkt auf: 
1. die Intussuszeption, 
2. den Turgor, 
3. die Dehnbarkeit, 
4. das Auxin, und zwar entweder direkt oder auf dessen Pro

duktion und Transport. 
Alle Theorien, z. B. die BLAAuwsche Theorie, konnen dann in 

ihrer Bedeutung fur die verschiedenen Typen sofort charakterisiert 
werden. 

Unseres Erachtens hat die bewuBte Einfuhrung des vergleichenden 
Prinzips auch fur andere Gebiete (abgesehen von den oben ge
nannten) einige Bedeutung. 

Wir erinnern auBer an die Permeabilitatserscheinungen und die 
Transpiration vor allem an die Assimilation, welche abhangig von dem 
Farbstoff ist, auBcrdem auch, im Falle daB dieser nur Chlorophyll 
ist, verschieden verlauft, je nachdem wir Schattenpflanzcn odcr 
Sonnenpflanzen vor uns habcq (vgl. z. B. GEIGER I, 1927), ja, selbst 
bei anscheincnd gleich gebauten und untcr mehr oder weniger gleichen 
Bcdingungen lebenden Organismen charakteristische Differenzen 
aufweist. 

Fiir letzteres sei hier nur summarisch ein Beispiel gegeben, namlich die 
Einwirkung von Blausaure auf Atmung und Assimilation der 3 Chloro
phyceen Chlorella, Hormidium und Stichococcus (siehe WARBURG 1928; 
VAN DER PAAUW 1932, 1935). 

Die Atmung wird durch HCN bei 
Chlorella, Stichococcus a11gemein 

H 'd' { (kleine Dosen HCN) 
ormt tum (groJ3e Dosen HCN) 

Die Assimilation wird durch HCN bei 

beschleunigt, 
beschleunigt, 
gehemmt. 

I ( 11 . ) {(bei hoher Lichtintensitat) gehemmt, 
Chlorella . a gemem (bei niedriger Lichtintensitat) nicht beeinfluJ3t, 

Imt.Kompenk-t } (groJ3e Dosen HCN) nicht gehindert, 
sa lOnspun 

H 'd' Sf' h {hohe u.niedrige{ (kleineDosenHCN) beschleunigt, 
ormt tum, zc ococcus Lichtintensitat (groJ3e DosenHCN) gehemmt, 

Hormidium unterhalb des Kompensationspunktes gehemmt, 
Stichococcus unterhalb des Kompensationspunktes kaum bzw. nicht 

(groJ3e Dosen HCN) beeinfluJ3t. 

Bci diesem Beispiel uber die Verschiedenartigkeit der Wirkung 
eines bestimmten Faktors ergibt sich ebenfalls erst durch die An-
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wendung der vergleichenden Methode, daB die betre£fenden Vorgange 
(Atmung und Assimilation) nur in allgemeinerer Hinsicht als ein
heitlich betrachtet werden konnen, daB aber im einzelnen die ver
schiedenen Unterreaktionen des Gesamtprozesses bei dem einen 
Typus auf diese, bei dem anderen aber auf jene Weise miteinander 
kombiniert werden. 
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Sachverzeichnis. 
Die kursiv gesetzten Zahlen beziehen sich auf die Seitenzahlen 

von A bbildungen. 

Acanthamoeba 188. 
- castellanii 187, 198, 

200, 201. 
Achyranthes 416. 
Actinophrys sol 165, 176, 

177· 
Actinosphaerium 168, 

177, 180. 
- Eichhorni 173, 182, 

203. 
Adaptation 434. 
Adelina dimidiata 185. 
Adoxa 410. 
Aethalium septicum 178, 

478. 
Agar-Agar 26, 100. 
Agar-Gallert 101. 
Agaricaceen 478. 
Agglutinationserschei-

nungen 271. 
Agglutinin 271,2 76f., 

285, 287. 
-Bind ungsfahigkeit 
der Blutkorperchen 
bei Ac und A2-Indi
viduen 276. 
-Titer in den ver
schiedenen Lebens
altern 286. 

Ajuga, reptans, Epider-
miszelle 413. 

Alanin 192, 196, 197. 
Albinismus 265. 
Albumin 178. 
Alkohol 171. 
Algen 161, 164. 
Allele 227f. 
Allele Gene 227. 

der Albinoserie des 
Kaninchens (Tab.) 
267. 

- mit dem Schwarz
haar-Faktor der 
menschlichen Haar
farbe (Tab.) 268. 

Allele mit dem Braun
haar - Faktor der 
menschlichen Haar
farbe (Tab.) 268. 

Allelomorphen 227. 
Alles-oder-N ich ts-Gesetz 

465. 
Allium Cepa 360. 
- sativum 360, 361. 
Amaryllpulver 413. 
Amaurotischeldiotie 3 I I. 

Amblyop 309. 
Aminosaure 196f. 
Ammoniak 199, 200, 201, 

208. 
Ammonsalz 194. 
Amobe 166f. 
Amoeba dubia 166, 173. 
- proteus 163, 165, 173, 

182, 203, 208. 
- verrucosa 164, 201. 
Amphidinium herdmani 

182. 
Amylodextrin 186. 
Amyloerythrin 186. 
Anisotonische Losungen 

80, 81. 
Anomaloskop 308. 
Anoxybiose 168, 188, 189. 
Antirrhinum 229. 
Apheliotropismus 404. 
Arbacia-Eier 81, 83, 84f. 
Arcella 209. 
Arenaria 477. 
Arginin 192, 193, 196, 

197· 
Armillaria 402. 
Arsenik 206. 
Ascaris 175. 
Asparaginsaure 192, 196, 

197· 
Asparagus 328, 329f., 

340, 355· 
- plumosus 329. 

Asparagus plumosus, 
tagliches Wachstum 
330. 

Aspergillus 380. 
Astasia ocellata 20r. 
Asthenop 309. 
Athyl 524, 525. 
Atmung spharischer Eier 

141. 
Atmungsproteinr33,134· 
- im Blut 134. 
- im Plasma 134. 
Aulacantha scolymantha 

176 . 
Australiden 266. 
Autotropismus 357. 
Auxin 329, 335, 337 f ., 

343, 347, 353, 354, 
366f., 414, 415, 424, 
428f., 452, 455, 456, 
461 , 471, 491, 499 f., 
51 7. 

Auxinproduktion 329f., 
349, 4II , 492. 

Auxin-Quertransport 
423, 439, 468, 469, 
470 . 

Auxinreaktion 350f. 
Auxin-Regeneration 341. 
Auxintransport 349,366, 

495· 
Auxinwirkung 354f.,492. 
Avena 333,339,345,346, 

351, 354, 367, 368, 
376, 415, 418, 422, 
423, 424, 439, 448, 
456, 457, 481 , 511 , 
512, 515, 516, 520f. 
-Koleoptile 328f.,336, 
346, 386, 409, 414, 
421, 428, 431, 432, 
433, 434, 436, 443, 
454, 455, 457, 458, 
460, 464, 476, 480, 
483, 488, 492. 



Avena-Koleoptile, Ener
giezahlenwerte (Tab.) 
458. 
- Geschwindigkeit 
der Protoplasmastro
mung 493, 494. 
- Lichtstromungs
reaktion 407. 
- Lichtwachstums
reaktion (Kurven) 
496, 498, 500, 501, 
502t, 50~ 50~ 515t 
- phototropische 
Empfindlichkeit 482. 

- - Schwellenwerte 
465, 466. 

- - spektrale Emp
findlichkeitskurve 
480, 482 , 483, 484, 
485, 486. 
- Summation 496. 

- sativa 362. 
Aximone 492. 

Bakterien 174, 209. 
Balantidium 164. 
- coli 208. 
Basidiobolus ranarum 

385, 506. 
Begonia discolor 413. 
- herac1eifolia 413. 
- Schmidtiana 413. 
- semperflorens 413. 
BENCE - J ONES Protein 

131. 
BESSELs Funktion II5f. 
Beta 361. 
BLAAuwsche Theorie339, 

341, 374, 424 f., 433f, 
439· 

Blaugelbsinn - StOrung 
290. 

Blepharisma 188. 
- undulans 203, 208. 
Blutgruppen 271 f. 

des Pferdes 287. 
- die Homozygoten und 

Heterozygoten, Kom
bina tionsmoglichkei
ten der Blutgruppen
Gene 277. 

Blutgruppen-Erbstruk
tur, chromo sales 
Schema 275. 
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Blutgruppen, Ergebnisse 
popula tionssta tisti
scher Prufung (Tab.) 
274· 

- Vererbung 280, 281, 
(Tab.) 282, 283. 

- - der Untergruppen 
Al und A2 (Tab.) 276. 

Blutparasiten 162. 
Bodo 188. 
BOYLEs Hauptsatz I I. 

Brassica 361, 4 18, 459, 
477, 481. 
-Hypokotyl 432. 
Napus 335, 419, 420, 
515, 516. 

BRowNsche Bewegung 3, 
87, lid. 

Bryophyllum 331. 
Bursaria truncatella 177. 
Buttersaure 184. 
Buxus sempervirens 417. 

Callitriche 361. 
DE CANDOLLsche Theo-

rie 395 f., 424. 
Cannabis 361. 
Capronsaure 185. 
Caprylsaure 184. 
Carthamus 478. 
Cellobiase 183. 
Cellulose 192. 
Cellulosefutterung 183. 
Chara 76. 
Cheiranthus 361. 
Chitin 192. 
Chilomonas paramae-

cium 195. 
Chlamydomonas agloe

formis 184, 194, 195, 
196, 197· 

Chlamydomyxa mon
tana 192. 

Chlorella 528. 
Chlorochromonas minuta 

180. 
Chlorogonium euchlo

rum 194, 195. 
Chloromyxum leydigi 

175· 
Chlorophytum 364, 365, 

479· 
- comosum 361, 399. 

Cholesterin 171. 
Chrysomonaden 180. 
Chrysomonadinen 176. 
Cichorium 361. 
Ciliaten 164, 169, 172, 

175, 181, 182, 189, 
191, 195, 199, 205, 
206. 

Circumnutation 404. 
Cissus gongyloides 350. 
Claviceps microcephala 

478. 
Coccidien 170, 177, 179, 

191, 193. 
Coccidiencysten 169, 

176 . 
Colacium vesiculosum 

198. 
Coleus 416,433,445,483. 
Collodimembranen 26, 

27· 
Collozoum 202. 
- inerine 162. 
Colpidiencysten 185. 
Colpidium 204, 205, 206. 

campylum 206, 208. 
- colpoda 195, 203, 206. 
- striatum 189, 195. 
Colpoda 170. 
- colpoda 203, 205. 
Copepoden 171. 
Coprinus 374, 478, 479, 

487. 
- Wachstum und Pho

totropismus der 
Fruchtkorper 370, 
371, 372. 
lagopus 370, 373. 
plicatilis 479. 

Crassula spathulata 416. 
Creatin 196. 
Crinum 459. 
Cruciferen 361. 
Cryptocerus 183. 
Crytochilum nigricans 

163, 167. 
Cucumis 418. 
Cucurbita 361, 4 16, 447. 
Cyan 206. 
Cyc1oposthium bipalma-

tum 192. 
Cyan 206. 
Cystein 196. 
Cystenbildung 169. 



Daucus 483. 
Dekapitation 373. 
Dekapitationsversuche 

35g· 
Dementia praecox 3 I I. 
Desmodium gyrans 45g. 
Deuteranomalie 28gf. 

Erbtafel 292,.295. 
in der gleichen Fa
milie (Tab.) 2g7, 
2g8f., 301. 
neb en Protanomie 
302. 

Deuteranopie 28gf., 295, 
309f., 2g7, 2g8. 
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Diffusion, Grundgesetze, 
BRowNsche Bewe
gung 3, 87, I02f. 
- BOYLEScher 
Hauptsatz I I. 

1-

Dextrose 7, 76. 
- - -Agar 347. 
- Dichtigkeit der 
Erdatmosphare 127. 
- "die away" -Kurve 
142 . 

- Echinodermen
Eier 81. 
- eindimensionale 
Diffusion in unbe
grenzten (infinite) 
und halbbegrenzten 

in der gleichen Fa
milie 301. I 
neben Protanopie in I 
der gleichen Sipp- _ 

Systemen 87f. 
~ EINSTEINsche 
Gleichung 12, 15. 
- Diffusion einer 
einzigen Fliissigkeit 
73 f . 

schaft 294. 
Diaheliotropismus 404. 
Dichromasie 308. 
Didinium 201. 
Diffusion, Grundgesetze, 

Absorption eines Ga
ses durch die Lungen, 
Kohlenmonoxyd 77. I 
- Absorptions- I 
mengen von Gasen: 
in tierischen Gewe-' 
ben 2g. 
- Agar-Agar, Dif
fusion zwischen Fliis
sigkeiten von kon
stanter Zusammen
setzung und Mengen 
von - - oder andern 
wassergesa ttigten 
Gelen 48. 
- anisotonische La
sungen 80, 81. 
- auBere Krafte 
I24f. 
- AvoGADRosche 
Zahl 127. 
- begrenzte Schich
ten 8gf. 

- - BESSEL'S Funk
tion II5f. 
- Beziehung zwi
schen Weglange und 
Diffusionskoeffizient 
106. 
- bimolekulare 
Reaktion 143. 

1-

- Gase, Diffusion 
von Gasen aus den 
Kapillaren in die Ge
webe und umgekehrt 
bei haheren Tieren 
134· 
- Diffusions
geschwindigkeit quer 
durch eine Ebene 38f. 

Diffusionsgesetze 
5· 

Diffusionsgleich -
gewicht 5. 
- Diffusionsglei
chung 2If. 
- - Lasung 30f. 
- Diffusionskoeffi-
zient von Hamo
globin 66. 

von Kochsalz 

Kohlendioxyd 
in Froschhaut 53, 67. 
- - physiologisch 
wichtiger Gase durch 
verschiedene Gewebe 
67· 
- - verschiedener 
Salze 64. 
- Diffusionskon
stante g. 
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Diffusion, Grundgesetze, 
Diffusionsstrame, Ge
setz der Unabhangig
keit 17. 
- gleichzeitige und 
chemische Kombina
tion von Sauerstoff 
in Erythrozyten 144. 
- Goldsol 127. 
- Gravitationsfeld 
I24f., 134. 
- halbbegrenzte 
Systeme g6f. 
- irriversibler Pro
zeB 5. 
- isosmotische La
sung 86. 
- Katalase 66. 
- Konvektions-
strom I34f. 
- Kugelraume 121. 
- Methoden zur 
Beobachtung des 
Konzen tra tions
wechsels 40f. 
- Methoden zur 
Beobachtung des 
Konzen tra tions
wechsels, Dichtig
keitswechsels 41. 
- Methoden zur 
Beobachtung des 
Konzentrations
wechsels, Mengen
messung 41. 
- Methoden zur 
Beobachtung des 
Konzentrations
wechsels, Schicht
methode 42. 
- mittlere Dauer 
eines zweiseitigen 
ersten Durchganges 
III. 

- mittlere quadra
tische Verschiebung 
I03f. 
- monomolekulare 
Reaktion 142. 

Neon 136. 
- Pepsin 66. 
- Permeabilitat 
von Arbacia-Eiern 
85· 



558 

Diffusion, Grundgesetze, 
Permeabilitat von 
Zellmembranen fUr 
Sauerstoff 51. 

- - Phosphate 20, IOI. 
- - Proteine 128. 
- - Proteinmolekiile 

66. 
- - Reflektionsgesetz 

17· 
- Prozesse, eindi
mensionale in ge
schlossenen Syste
men 39f. 

- - Prozesse, eindi
mensionale in Syste
men mit einer offenen 
Grenze 47f. 

- - Prozesse in Gelen 
26. 

- - Sauerstoff in 
Muskeln 5I. 

- - - in kleinen spha
rischen Zellen 142. 

- - Selensol 127. 
- - stationare Zu-

stande 6I. 
- - - - in Syste

men von verander
lichem Kreuzschnitt 
67· 
- - - quer durch 
ungleichartige 
Schichten 70. 
- - - Schnellig
keit der Annaherung 
daran 61. . 

- - - - und vari
able Diffusionskoeffi
zienten 71. 

- - SToKEs-ErN
STEINsche Gleichung 
12. 

- - STOKEsscher 
Hauptsatz 12. 
- Stomata der Blat
ter haherer Pflanzen 
66. 

- - Suspensionen, 
Gummigutt 109. 

- - - Mastix 109, 
II4· 

- - SUTHERLAND-E1N
STEINSche Gleichung 
12 f. 
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Diffusion, Grundgesetze, 
Trysin 66. 

- - unbegrenzte 
Saule 94f. 

- - VAN'T HOFFscher 
Hauptsatz I I f, 80. 

- - Verhalten einer 
begrenzten Anzahl 
von Teilchen IIof. 

- - Verteilung der 
Gase in der Erd
atmosphare 125. 
- Wahrscheinlich
keit 5. 

- - wassergesattigte 
Gele, Diffusion zwi
schen Fliissigkeit von 
konstanter Zusam
mensetzung undo ... 
48. 

- - \Vasserstoffsuper
oxyd 66. 

- - wechselnde Sub
stanzmengen I36f. 

- - zentrifugales Feld 
128f. 

- - II. thermodyna
mischer Hauptsatz 
2, 5. 
- Zylinderraume 
II4f. 

Dihybriditatshypothese 
276. 

Dileptus 178. 
Dinoflagellaten 180, 192. 
Drei -Allelen -Theorie 

171 f. 
Drosophyla 227, 229, 

231, 242, 243, 260, 
288, 304. 

- melanogaster 248, 
252, 253, 306, 307. 

- - Abhangigkeit der 
Fliigellange von der 
Entwicklungstempe
ratur 245, 246, 247. 

- - Chromosom 228. 
- - Ergebnis von 

Kreuzungen (Tab.) 
241. 

- - Flugel und Hal
teren 239, 240. 

- - fliigellos 238. 
- - knickfliigelig 238. 

Drosophyla melanoga
ster, morphologische 
Seriierung 253 (Tab.) 
254· 

- - riemenfliigelig 
237. 

- - stummelfliigelig 
236. 

- - WeiBaugigkeits
Allele (Tab.) 232. 

- - - -Serie 233, 
234, 235· 

- - Zusammenstel
lung von Fallen mit 
hahere Zahl multipler 
Allele 242. 

Duktilitat 395. 

EGGLETONs Gleichung2I. 
Eier-Albumin I3I. 
Eimeria Stiedae 176. 
Eineiige Zwillinge, Wir-

belsaule 261. 
E1NSTEINSche Gleichung 

12, 15. 
Entamoeba histolytica 

182, 195. 
Enzymmolekiile 66. 
Eosin 525. 
Epikotyle 335,· 406 f. 
Epinastie 525. 
Erepton 198. 
Erysimum Perofskianum 

478. 
Erythrocyten 81, 205. 
Erythrozyten, Aufnah

me von Sauerstoff 
durchintakte .... 52. 
Schwellen in einer 
hypotonischen La
sung 8I. 

Erythrosin 525. 
Ethylenglycol 83, 85· 
Euglena 162, 176, 179, 

191, 197, 20I. 
- anabena 194. 
- - var. minor 187. 

deres 194. 
- gracilis 182, 184, 185, 

193, 198. 
- klebsii 194. 
- patella 163. 
- pisiformis 194. 



Euglena rubida 177. 
- sanguinea 177, 181. 
- stellata 194. 
Essigsaure 178, 184, 196. 
Europiden 266. 

Fagopyrum 483. 
Farbblindheit 288 f. 
Farbensinngestarie Brii-

der (Tab.) 293. 
Farbensinnstufen 225. 
Faulschlammcilia ten 

175· 
FEHLINGSche Lasung 180. 
Fettsaure 171, 184, 185. 
Fibrillen 412. 
FICKs Gleichung 10, 21. 
FICKs 2. Gleichung 22. 
FICKs Hauptsatz 15, 17. 

20, 22, 102, 123. 
Ficus 418. 
Flagellaten 169,171,172, 

175, 176, 180, 181, 
182f., 192, 195, 207. 

Fluoresceinnatrium 525. 
Formalin 525. 
FRESNELsche Forme1488. 
Frosch 100, 140, 141. 
Fruktose 188. 
Fucus 481. 
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Glucose 188, 190, 404. i Helianthus, Phototropis-
GlucoselOsung 445. mus 336f. 
Glutaminsaure 193, 196, Heliotropismus 396. 

197. Helium 136. 
Glyceroammoniumphos- Herpetomonas culicida-

phat 195. rum 187. 
Glycerol 83. - lygaeorum 187. 
Glycocyamin 196. - media 187. 
Glykogen 16If., 178, 179. - muscidarum 187. 

180, 181. 183, 184, - oncopelti 187. 
186, 191. - parva 187. 

Glykogenmantel 175. Heteroauxin 337, 442, 
Glykogenspeicherung 445, 446. 

161. Heterozygot 227. 
Glykokoll 192, 193, 197. Hexamastix gryllotalpe 
Glykosamin 196. 193. 
Golgiapparat 172. Hieracium 361. 
Gorilla 264. Histamin 196. 
Goussia gadi 163, 170, Histidin 192, 193, 196, 

179, 192. 197. 
Gramineen 410,416,521. Holcus 483. 
Gregarinen 177.179,191, Homogene spharische 

193. Zellen 123. 
Guanin 196. Homozygot 227. 
Gummigutt- Teilchen Hordeum 467, 525. 

127. Hormidium 528. 

Elaematococcus 195 
- pluviatilis 184, 194, 

196, 197, 198. 
Hamatin 207. 

Hormone 343. 
Hund 141. 
HUNTINGTONSche Chorea 

265. 
Hyacinthus 519. 
- orientalis 361. 
Hydrophan 66, 70. Hamatoxylin 166. 

Hamoglobin 130. 
Gadus virens 170. Hamoiytische Volumen 
Galaktose 188. 86. 

H ydrowachstumsreak
tion 380. 

Galeopsis 416. Hamophilie 312, 313. 
Gastostyla Steinii 163, Hamsaure 202. 

164. Hamstoff 166. 
Gelatine-Gel 26, 100. Hamwuchsstoff 442. 
Gen vestigial 244· Hedera 402, 421. 
Geotropismus 337, 341, - Helix 398, 399. 

343, 348, 357, 402,' HEFNER-Lampe 485. 
413, 415, 416, 420, Helianthus 328,335,339, 
424, 434, 440, 444, 355, 416, 442, 446, 
447, 468, 512f. 447, 448, 483, 488, 

Germisan 525. 513, 516, 523, 526. 
Gesetz des Zufalls 6. - annuus 361, 422. 
Gibbon 264. -Hypokotyl 332, 333, 
Glaucoma 173, 177, 188, 334, 335, 336, 337, 

200. 33~ 341, 353, 369. 
- piriformis 184, 187, 417, 418, 422, 437. 

189, 195, 198, 199, 453, 466. 
202, 203, 206. - Lichtwachstums-

Glechoma 410, 418. reaktion 366f. 

H ypertonische Lasung 
83· 

Hyphen-Endzellen 385. 
Hypokotyle 328f., 4II f., 

415 f . 

Ichtyosis congenita 311. 
Impatiens 340. 416, 447. 

477· 
Indigostrahlen 477. 
Infusorien 178, 179, 199· 
Intussuszeption 373. 
Insussuszeptionswachs-

turn 369. 
Ipomoca 416. 
Iris Imperator 519. 
Isatis tinctoria 361. 
ISHIHARA-Tafeln298,308. 
Isoagglutinin 287. 



Juglans 361. 

Kaliumbichromat 478. 
Kaninchen 243, 285. 
Kapillarwande des 

Froscheingeweides 8 I. 
Kirgisen 267. 
Kohlehydrat 178f. 
Kohlendioxyd 64, 136. 
Kohlenmonoxyd 77. 
- .Hamoglobin 130. 
Kohlensaure 182. 
Kokken 110. 
Koleoptile 328 f., 355 f.. 

41Of. 
Kolloidale Gold-Partikel 

133· 
Kotyledonen 328f. 
Kreatin 20, 21. 
Kupferoxydammoniak 

478 . 

Laktat (MilchsauresSalz) 
100. 

Lakta te 101. 
LAMBERTsches 

455, 456. 
Gesetz 

Lamblia 183, 193. 
Lathyrus adoratus 361. 
Lebermoose 487. 
Leguminosen 403. 
Leishmania 200. 
- brasiliensis 187. 

Sachverzeichnis. 

Lichtwachstumsreaktion 
336,337, 360f., 362f., 
369 f ., 376, 437f-,495 f. 

- von Sinapis 363f. 
Limax-Amboen 165. 
Linum 363, 478. 
- usitatissimun 4II, 

466. 
Lipoidtheorie 172. 
Lolium perenne 467,525. 
Ludwigia 418. 
Lungenalveolen 77. 
Lupinus 328, 332, 335, 

355, 362 , 416, 442, 
448, 466, 478, 488, 
491, 513, 525, 526. 

- albus 345, 357, 359, 
478 . 

- -Hypokotyl 338, 341. 
- -Wurzeln 342. 
Lycopersicum 483. 
Lymantria 270,284,287. 
- dispar 355. 
- - Pigmentierungs-

kurve 258, 259. 
Lysima.chia 4 I 8. 
Lysin 192, 193, 196, 197. 

Makrogamenten 
Malva 457. 
Malvaceen 416. 
Malto~e 188. 

191. 

- donovani 190, 191, Mannose 188. 
194· 

- - var.infantumI87· 
- tropica 187, 190, 194, 

199, 202, 207, 208. 
Lembus pusillus 163. 
Lemna 361. 
Lens esculata 342, 343, 

52 5. 
Lepidium 361, 363, 421, 

464, 477, 478, 480, 
481, 488. 

- sativum361, 363, 405, 
467, 522 525. 

Leptocephalus ctenoce
phalus 203. 

Leptomonas ctenocepha
Ii 187, 189, 190, 207, 
208. 

- pyrrhocoris 198. 
Leucin 192, 196, 197. 
Leukossin 180, 181. 

Marantaceen 416. 
Marsiliaceen 416. 
Marchantia402, 421, 461. 
Medicago 477. 
- sativa 397. 
Meerschweinchen 141, 

285. 
Membran aus gesinter

tern Glas oder alun
dum 66. 

- porase 65, 66. 
- wassergetrankte 79. 
Mercurialis 416, 471. 
Meristem 330. 
- physiologisch ver-

schiedene Arten 33 If. 
Mesokotyl 4II, 52If. 
;Metabolismus 120. 
- der Nerven 139. 
Metazoenglykogen 178. 
Methylenblau 525. 

Mikrogametocyten 191. 
Milchfett 173. 
Milchsaure 19, 188, 190. 
Mineralstoffwechsel 161. 
Minulus 416. 
Mirabilis 483. 
- Jalapa 360. 
Monas 176, 177. 
Mongoliden 266. 
Monojodessigsaure 206. 
Monokotylen 357. 
Morganiden 227. 
Mucor Mucedo 478. 
Multiple Allelie 22 If. 
- - Nachweis beim 

Menschen 242. 
- - Schema 229, 230. 
- - Untersuchungen 

beim Menschen 260f. 
Myagrum satirum 361. 
Myosotis 361. 
Myxidium lieberkiihni 

175· 
Myxomyceten 162, 178, 

478. 
Myxoproteus ambiguus 

193· 

NAGELSches Anomalo
skop 291. 

NAGELISche Micellar-
theorie 400. 

Nahrstoff -Quertransport 
358. 

Napus 361. 
Natrium 173. 
Negriden 266. 
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Dr. Richard Goldschmidt, zweiter Direktor des Kaiser Wilhelm-Instituts fUr 
Biologie in Berlin-Dahlem. Mit 59 Abbildungen. VI, 247 Seiten. 1927. RM 15.-* 

EinfUhrung in die allgemeine und spezielle Ver
erbungspathologie des Menschen. Ein Lehrbum fUr 
Studierende und Arzte. Von Dr. Hermann Werner Siemens, Privatdozent 
fur Dermatologie an der Universitat Munmen. Z wei t e, umgearbeitete und 
stark vermehrte Auflage. Mit 94 Abbildungen und Stammbaumen im Text. 
IX, 286 Seiten. 1923. RM 12.-* 

EinfDhrung in die menschliche Erblichkeitslehre 
und Eugenik. Von Dr. phil. et med. K. Saller, Privatdozent der 
Anatomie, Assistent am Anatomismen Institut der Universitiit Gottingen. Mit 
82 Abbildungen. V, 307 Seiten. 1932. RM 24.-; gebunden RM 25.80 

Die Blutgruppen und ihre Anwendungsgebiete. 
Von Dr. Fritz Schiff, Abteilungsdirektor am Stadtismen Krankenhaus im 
Fricdrimshain, Berlin, Privatdozent an der Universitat. Mit einem Beitrag: 
I n d i kat ion e nun d T e c h n i k d e r B 1 u t t ran s f u s ion von Professor 
Dr. Ern stU n g e r, Dirig. Arzt am Rudolf Virmow # Krankenhaus, Berlin. 
Mit 96 Abbildungen. V, 267 Seiten. 1933. RM 18.60 

Lehrbuch der Pflanzen physiolog ie. Von Dr. S.Kostytschew, 
ord. Mit!died der Russ. Akademie der Wissensmaften, Professor der Univer
sitat Leningrad. 
R rs t e r Ban d: Chemische Physiologie. Mit 44 Textabbildungen. VII, 
567 Seiten. 1926. RM 27.-; gcbunden RM 28.50* 
Z wei t e r Ban d: Stoffaufnahme, Stoffwanderung, Wachstum und 
Bewegungen. Unter Mitwirkung von Dr. F. A. F. C. Wen t, Professor 
der Universitat Utremt. Mit 72 Textabbildungt'n. VI, 459 Seiten. 1931. 

RM 28.-; gebunden RM 29.80 

Die Stoffausscheidung der hGheren Pflanzen. 
Von Dr. A. Frey-Wyssllng, Privatdozent an der Eidgenossismen Tcmnismen 
Homsmule in Zurim. <Band 32 der "Monographien aus dem Gesamtgebiet 
der Physiologie der Pflanzen und der Tiere".> Mit 128 Abbildungen. XII, 
378 Seiten. 1935. RM 28.-; gebunden RM 29.40 

* abzuylich 10% Notnachlap. 
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Das PermeabilitAtsproblem. Seine physiologisme und all. 
gemein-pathologische Bedeutung. Von Dr. phil. et med. Ernst Gell
horn, a. o. Professor der Physiologie an der Universitat Halle a. S. <Band 16 
der "Monographien aus dem Gesamtgebiet der Physiologie der Pflanzen und der 
Tiere".) Mit 42 Abbildungen. X, 441 Seiten. 1929. 

RM 34.-, gebunden RM 35.40* 

Biochemische Hochspannungsversuche. Von Rudolf 
Keller. (Sonderdrud!. aus "Biomemisme Zeitsmrifi", Band 168 und 172.) 
40 Seiten. 1926. RM 2.70* 

Die Wasserstoffionenkonzentration. Ihre Bedeutung fur 
die Biologie und die Methoden ihrer Messung. Von Professor Dr. 
Leonor Michaelis, New York. Zweite, vollig umgearbeitete Auflage. 
Unveranderter Neudrudc mit einem die neuere Forsmung berudcsimtigenden 
Anhang. Mit 32 Textabbildungen. XII, 271 Seiten. 1922. Unveranderter 
Neudrudc 1927. Gebunden RM 16.50* 

Als zweiter Teil der Wasserstoffionenkonzentration ersmien: 

Oxydations-Reductions-Potentiale mit besonderer Be# 
rucksichtigung ihrer physiologischen Bedeutung. Zweite Auflage. 
Mit 35 Abbildungen. XI, 259 Seiten. 1933. RM 18.-, gebunden RM 19.60 
(Band 1 und 17 der "Monographien aus dem Gesamtgebiet der Physiologie der Pflanzen 
und der Tiere".) 

Anatomie und Physiologie der Capillaren. Von August 
Krogh, Professor der Zoophysiologie an der Universitat Kopenhagen. <Band 5 
der "Monographien aus dem Gesamtgebiet der Physiologie der Pflanzen und der 
Tiere".) Zweite Auflage. Ins Deutsme ubertragen von Dr. Wilhelm Feld. 
berg, Vol. Assistent am Physiologismen Institut der Universitat Berlin. Mit 
97 Abbildungen. IX, 353 Seiten. 1929. RM 26.-, gebunden RM 27.40 * 

Uber die katalytischen Wirkungen der lebendigen 
Substanz. Arbeiten aus dem Kaiser Wilhelm - Institut fur Biologie, 
Berlin - Dahlem. Herausgegeben von Otto Warburg. Mit 83 Abbildungen. 
VI, 528 Seiten. 1928. RM 36.-* 

Die organischen Katalysatoren und ihre Beziehungen zu 
den Fermenten. Von Dr. Wolfgang Langenbeck, Professor an der 
Universitat Greifswald. Mit 6 Abbildungen. V, 112 Seiten. 1935. RM 7.50 

Pflanzenthermodynamik. Von Dr. Kurt Stern, Frankfurt a. M. 
<Band 30 der "Monographien aus dem Gesamtgebiet der Physiologie der 
Pflanzen und der Tiere".) Mit 20 Abbildungen. XI, 412 Seiten. 1933. . 

RM 32.-, gebunden RM 33.20 

Elektrophysiologie der Pflanzen. Von Dr. Kurt Stern, 
Frankfurt a. M. (Band 4 der " Monographien aus dem Gesamtgebiet der Physio
logie der Pflanzen uod der Tiere".) Mit 32 Abbildungen. VII, 219 Seiten. 
1924. RM 11.-, gebunden RM 12.- * 

Das Leben des Weltmeeres. Von Professor Dr. Ernst Hent
schel, Hamburg. (Band 6 der "Verstandlimen Wissensmaft".> Mit 54 Ab~ 
bildungen. VIII, 153 Seiten. 1929. Gebunden RM 4.80* 

* nbzilglich 10% NotnachlafJ. 
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