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DIE PERMEABILITAT VON BEGGIATOA MIRABILIS.
EIN BEITRAG ZUR ULTRAFILTERTHEORIE DES PLASMAS.

Von
W. RusLAND und C. HOFFMANN.
Mit 10 Textabbildungen.
(Eingegangen am 15. November 1924.)

I. Einleitung.

In der physiologischen Literatur der letzten Jahrzehnte ist ein immer
lebhafter werdender FluB der Arbeiten iiber die Permeabilitit lebender
Zellen und damit zusammenhingende Fragen zu beobachten, was in
Anbetracht der grundlegenden Bedeutung des Problems nicht nur fiir
die Stoffwechselphysiologie. sondern auch fiir die Pharmakologie, Pa-
thologie und Toxikologie nicht verwundern kann. Aber auch auf ganz
anderen Gebieten, so z. B. im Zusammenhang mit der pflanzlichen
Reizleitung ist man gerade in letzter Zeit wiederholt auf Permeabilitats-
fragen gestoBen.

Die meisten Forscher auf dem Gebiete der Permeabilitit gingen
wohl von der Voraussetzung aus, es miisse eine allgemeine, mehr oder
minder einfache GesetzmiBigkeit die Aufnehmbarkeit der verschieden-
sten Stoffe beherrschen, welche aufzudecken eben das Ziel ihrer Unter-
suchungen war. Es ist wohl zum mindesten zweifelhaft, ob die friihe
Voranstellung des letzten Ziels, die in mehreren Hypothesen und Theo-
rien ihren Ausdruck fand, noch bevor befriedigendes Erfahrungsmaterial
vorlag, zum Vorteil fiir die Entwicklung unserer Kenntnisse gewesen
ist. Einseitige Betrachtungsweise und Parteistreit sind jedenfalls oft
an Stelle eines soliden, ruhigen Fortschreitens gesicherten Wissens ge-
treten. Wie gering dies letztere im Larm der Meinungen geblieben ist,
muB jedem auffallen, der ein einschligiges Handbuch zu Rate zieht.

Insbesondere tritt z. B. bei einer Durchsicht der verdienstvollen
und kritischen Zusammenfassung bei HOBER (1922/24) oder derjenigen
von W. STILES (1921/23) hervor, daB gegen alle bisher zur Erklirung
der Permeabilitit lebender Zellen entwickelten Vorstellungen gewich-
tige Einwande erhoben worden sind, und daf wir von einer einheitlichen
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2 W. Ruhland und C. Hoffmann: Die Permeabilitit von

Erklarung heute weiter denn je entfernt sind. Mancher wird aus den
vielen einschlagigen Diskussionen und wenigen Beobachtungen den
Eindruck haben, daB das Suchen nach einer solchen aussichtslos ist,
daB sich mit anderen Worten in verschiedenen Stoffgruppen verschiedene
Gesetzmi Bigkeiten, vielleicht aber auerdem noch spezifische Besonder-
heiten der Objekte geltend machen. In der Tat kann neuerdings z. B.
an der Sonderstellung der Elektrolyte, die mit Wirkungen auf den
Quellungszustand des Plasmas zusammenhingen diirften, kein Zweifel
mehr sein.

Weit ausfiihrlicher aber werden uns im folgenden die Nichtelektro-
lyte beschaftigen. Gerade ihr diosmotisches Verhalten war es, an dem
sich so grundverschiedene Theorien und Hypothesen wie die Lipoid-,
die Haftdruck-, Adsorptions-, Ultrafiltertheorie usw. versuchten. Bald
schien sich ein Stoff besser in diege, bald in jene zu fiigen, so dafl das
Bild recht verworren, die Skepsis (z. B. STILES 1. ¢.) immer groBer wurde.

Wir sind geneigt, die Schuld hieran weniger den Tatsachen als ihrer
unzuldnglichen Erforschung zuzuschreiben. Da wir auf manche Einzel-
heiten spiter einzugehen haben werden, geniige hier der Hinweis, da8
die zur Theoriebildung verwendeten Beobachtungen sich meist nur auf
eine oder wenige Stoffgruppen (Farbstoffe, Narkotica, Alkaloide usw.)
stiitzten.

Man darf wohl sagen, da8 es eigentlich nur OVERTON gewesen ist,
welcher alle moglichen ihm erreichbaren und fiir derartige Studien
verwendbaren organischen Stoffe genauer gepriift hat. Das hat zum
nicht unerheblichen Teil wohl auch seiner daraufhin aufgestellten
Lipoidtheorie zu ihrem grofen Erfolge verholfen.

Leider hat OvErTON die diosmotischen Versuche, welche seiner
Theorie zur Grundlage gedient haben, nur in héchst summarischer
Weise, in Form knapper Vortrige veroffentlicht (Literatur weiter unten).
Angaben iiber das benutzte Objekt finden sich nur beim ersten Ver-
suche (1895, S.21) mit Athylalkohol (Spirogyra); ob bei den iibrigen
dieses selbe Objekt und eventuell ob nur dieses oder noch weitere be-
nutzt wurden, wird nicht mitgeteilt.

Die angewandte Methode bestand offenbar meist in der Feststellung
des plasmolytischen Grenzwertes, wobei die plasmolysierenden Stoffe
teils unvermischt, teils — bei groflerer Giftigkeit oder geringer Los-
lichkeit — in Kombination mit Rohrzucker gelost worden. Zahlen-
miBige Angaben iiber die Resultate finden sich nur ganz vereinzelt,
das Verhalten der Stoffe. wird vielmehr fast durchgehends nur durch
Worte wie ,auBlerst schnell‘, ,recht schnell®, , maBig*, ,langsam®,
,;auBerst langsam‘ und ,,nicht oder kaum merklich in die Zellen ein-
dringend gekennzeichnet.

Es ist also kaum méglich, zu diesen Versuchen ohne Nachpriifung
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im einzelnen Stellung zu nehmen. Wir legen aber im Hinblick auf
unsere eigenen Untersuchungen besonderen Nachdruck noch auf
folgende zwei Mingel der zu so iiberragender Bedeutung gelangten Ver-
suche OVERTONS, namlich erstens die von ihm nur ganz kurz und ge-
legentlich gestreifte und deshalb ungeklirte Frage der zweifellosen
Schéidlichkeit einer sehr groBen Zahl der von ihm untersuchten Stoffe,
wihrend der zweite Einwand an den Umstand, daB nicht alle Stoffe
auf ihr Eindringen in die Zelle nach einer und derselben Methode unter-
sucht worden sind, ankniipft.

Betreffs des ersten Punktes bedarf es kaum weiterer Ausfiihrungen;
es wurde ja vielfach festgestellt, da8 eine Schidigung der Zelle durch
den permeierenden Stoff nicht ohne weiteres sichtbar zu werden braucht,
sondern sich zunéichst nur in einer zu hohen Permeabilitat zeigt, die fiir
die intakte Zelle nicht besteht. Es hiitte also einer ganz besonders sorg-
faltigen Kontrolle daraufhin durch Weiterbeobachtung der Versuchs-
objekte, Wiederholung der Versuche an den gleichen Zellen usw. be-
durft, um schwerwiegende Irrtiimer auszuschlieBen, und eine groBe Zahl
der aufgefithrten Stoffe hitte aus den Versuchen wohl ganz ausscheiden
miissen.

Was den zweiten Punkt anbelangt, so handelt es sich vor allem
darum, daB8 das Ergebnis derjenigen Versuche, bei denen an gewissen
Reaktionen, Speicherungen usw. im Zellinnern die Durchtrittsgeschwin-
digkeit namentlich sehr schwer l6slicher und deshalb zu plasmolytischen
Versuchen ungeeigneter Stoffe erkannt wurde, mit den nach letzterer
Methode gewonnenen Resultaten nicht ohne weiteres verglichen werden
darf. Denn bei derartigen Reaktionen usw. kénnen Geschwindigkeit
und Empfindlichkeit derselben und andere sekundire Momente das
Urteil iiber den Grad der Permeierfahigkeit ginzlich filschen. Wenn
z. B. OVERTON selbst (1897) feststellt, daB Strychnin noch in einer Ver-
diinnung von 1g auf 10 000—20 0001 Wasser in Spirogyravacuolen
einen mikroskopisch deutlich sichtbaren Niederschlag erzeugt, so ist
klar, daB bei Versuchen mit diesem Alkaloid eben wegen der auBer-
ordentlichen Empfindlichkeit der Reaktion schon der Eintritt geringster
Mengen angezeigt wird, und die Eintrittsgeschwindigkeit infolgedessen
iiberschitzt werden muB. Ein Vergleich solcher ,,optischer Messungen*
(HOBER 1922) mit plasmolytischen entbehrt jeder Grundlage und ist
unstatthaft. Nicht einmal die verschiedenen Alkaloide untereinander
diirfen, wie dies immer geschehen ist, auf Grund derartiger Versuche
hinsichtlich der Permeierfahigkeit verglichen werden, da. Empfindlich-
keit ihrer Fillung mit Tannin (ebenso mit J, HgCl, usw.) sehr ver-
schieden ist. Und was hier iiber die Alkaloide ausgefithrt wurde, gilt
mutatis mutandis auch von anderen im Zellinnern chemische Reaktion.a
hervorrufenden und speicherbaren Kérpern wie Farbstoffen usw., deren

1%
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diosmotisches Verhalten geit OVERTON gerade besonders hiufig als
Grundlage fiir Theorien der Permeabilitét herangezogen worden ist.

Das Objekt (Beggiatoa mirabilis), an welchem die nachfolgenden
Untersuchungen angestellt worden sind, gestattete, alle diese verhingnis-
vollen Fehlerquellen zu vermeiden. Schidigungen durch die gepriiften
Stoffe wurden in weiter unten angegebener Weige stets aufs sorgfiltigste
beriicksichtigt und konnten am Objekt unschwer erkannt werden. Ein
weit groBerer Vorzug desselben aber bestand darin, daB es gestattete,
samtliche Stoffe, auch die soeben behandelten, auf ihre Eintritts-
geschwindigkeit nach einer und derselben (plasmolytischen) Methode zu
priifen, und jene zahlenmdfig zu bestimmen. So war zum ersten Male
ein einwandfreier Vergleich der chemisch verschiedenartigsten Ver-
bindungen untereinander ermdglicht, die nach ihrer Durchtritts-
geschwindigkeit ¢n eine einfache Reithe geordnet werden konnten.
Diege bildete die Grundlage fir die Diskussion des Permeabilitits-
problems.

Wie weiter unten zu zeigen sein wird, fielen die Resultate mit Ein-
deutigkeit im Sinne der vor 12 Jahren von einer von uns (RUHLAND 1912)
aufgestellten sogenannten Ultrafiltertheorie aus. Diese Theorie war
seinerzeit nachdriicklich und wiederholt (RUHLAND 1912, S. 431; 1914,
S. 391, 438 usw.) als fiir kolloide Stoffe giiltig bezeichnet worden. Ihre
Giiltigkeit fiir molekular geloste war dagegen damals (vgl. besonders
RunraND 1914, S.438ff.) ohne besonders daraufhin gerichtete Ver-
suche als sehr unwahrscheinlich bezeichnet worden. Wenn wir nunmehr,
also eigentlich gegen unsere Erwartung, auch fiir echt geléste Stoffe
die Giiltigkeit der Ultrafiltertheorie feststellten, so wird man darin
Voreingenommenheit kaum zu suchen haben. Es soll allerdings nicht
verschwiegen werden, dal uns auch die Untersuchungen von BicELow
(1911) und BARTELL und RoBINsSON (1918), die bei Rohrzuckerversuchen
den EinfluB der Porenweite anorganischer ,,Membranen® festgestellt
hatten!), za den Versuchen mit anregten. Die Messungen wurden durch-
gingig von HOFFMANN ausgefiihrt, dem auch 6fter ihm unbekannte
Losungen zur Messung mit bestem Erfolg iibergeben wurden. Auch
dritte Personen wurden gelegentlich zur Wahrung voller Unbefangenheit
dazu herangezogen. Deshalb, vielmehr aber, weil es gich iiberall, wie
schon hervorgehoben, um leicht wiederholbare, zahlenmiBige Messungen
handelte, glauben wir prinzipielle Irrtiimer ausgeschlossen zu haben,
die iiberall da, wo es sich nur um Schétzungen nach dem AugenmaBe
handelt, eine verhingnisvolle Rolle spielen konnen und gerade bei
unserem Problem zu dessen Schaden so oft gespielt haben.

1) Die Untersuchungen CoLLANDERs (1924) iiber Ferrocyankupfermembranen
erschienen erst, als unsere Ergebnisse an Beggiatoa mirabilis bereits feststanden.
Vgl. auch RUELAND und HoprMaNN (1924).
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II. Das Objekt (Beggiatoa mirabilis).
a. Allgemeines.

Den duBleren Ansto8 zu diesen Studien gaben in erster Linie weniger
allgemeinere Erwigungen im Sinne der Einleitung als ein besonderes
Objekt: Die sonst aus den Kiistengebieten im Meerwasser bekannte
B. mirabilis, welche von KoLgwrrz (1918) im Solgraben der Saline von
Artern a. d. Unstrut festgestellt worden war.

Nach den Untersuchungen von A. FISCcHER (1895) konnte man ver-
muten, daB manche, wenn nicht alle Bacterien sich durch eine héhere
Permeabilitiit im Vergleich zu dea Zellen anderer Pflanzen auszeichnen,
wenngleich die Befunde von SHEARER (1919) damit nicht ohne weiteres
zu vereinbaren waren. Klarheit dariiber muBten die Riesenzellen des
genannten Organismus am ehesten ermoglichen, und wenn die dios-
motischen Verhiltnigse bei ihm den Untersuchungen FISCHERS ent-
sprachen, so bot sich vielleicht ein Weg, vor allem Permeabilitits-
messungen mit einer Reihe indifferenter Stoffe auszufiihren, die weder
schidigend wirken noch Speicherungsreaktionen veranlassen konnten,
als zelleigene Stoffe aber besondere Bedeutung beanspruchten: mit den
Kohlenhydraten, fiir welche die Permeabilitit gewshnlicher Pflanzen-
zellen zu gering ist.

Gleich die ersten Versuche mit dem Objekt ergaben, da8 diese Vor-
aussetzungen zutrafen, ja, dariiber hinaus, daB einige besondere Ver-
haltnisse vorlagen, welche die Beggiatoa noch geeigneter fiir solche
Studien machten als selbst bei weitgehenden Erwartungen angenommen
werden konnte. Deshalb wurde der Bereich der in die Untersuchung
einzubeziehenden Stoffe bald so erweitert, wie es die Festhaltung der
in der Einleitung betonten Grundsitze gestattete.

Einige Worte iiber das Auftreten des Organismus in Artern diirften
gerechtfertigt sein: GemiB der vom Salzamt in Artern ausgegebenen
Analyse der Sole und auch nach den Angaben von KoLKWITZ enthilt
das Wasser an sich keinen Schwefelwasserstoff, dieser wird vielmehr
erst durch Zersetzung faulender Tier- und Pflanzenreste — vor allem
Diatomeen — an bestimmten Stellen des Solgrabens frei, wo durch
Stauungen die sonst starke Stromung des Wassers gemindert wird.
Dort findet sich dann eine iippige Vegetation von Schwefelbacterien,
meist B. mirabilis, B. alba var. marina, B. minima, Thiophysa volutans,
C’kramatmmarten, Spirillum und anderen Formen, auch Purpurbacterien.
Dié Flora zeigt je nach der Uppigkeit der einzelnen Arten einen jahres-
zeitlichen Wechsel. So wurde von B. mirabilis stets vom Herbst bis
Frithjahr das reichste und beste Material gefunden, ja Thiophysa volu-
tans war fast ausschlieBlich in diesen Monafen zu beobachten.

B. mirabilis iiberzieht, oft vermischt mit anderen Species, in weiten
prachtvollen, spinnwebeartigen Netzen den meist geschwirzten
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Schlamm. Es gind vielfach grofle bis 1,5 cm lange und 40—50 y breite
Fiaden, die sich oft aus tausenden von Zellen zusammensetzen. Jede
Zelle ist etwa halb so lang als breit. Der ganze Faden wird von einer
deutlich sichtbaren Membran umgeben, wihrend die einzelnen Zellen
durch diinne, oft schwer sichtbare Quermembranen getrennt sind. Im
iibrigen sei auf die ausfiihrliche Darstellung bei Hinze (1902) verwiesen.

Nur ein Punkt sei hier noch beriihrt, den wir noch nirgends erwihnt
fanden, dal nimlich der ganze Faden von einem #uBlerst diinnen und
feinen Schlesmmantel umgeben ist. Diese Schleimschicht ist direkt nicht
nachweisbar. Man kann sich nur von ihrer Existenz iiberzeugen, wenn
man kriechende Beggiatoa-Fiaden in einer feinen Suspension beobachtet.
Dann haften die Partikel an dieser Schicht und werden vom nach-
wandernden Fadenende langsam abgestreift. Sie bilden so eine anfangs
deutlich sichtbare Kriechspur, die durch allmihliches Verquellen des
Schleimes verwischt wird. Die Schicht ist viel feiner als die Schleim-
hiille der Oscillarien. Fiir diese ist bereits von G. Scamip (1918, 1919)
die Fechnersche Theorie, wonach in dieser Schleimabsonderung die
Bewegungsursache zu suchen sei, abgelehnt worden. ScHMID sucht
diese vielmehr in osmotisch bewirkten Kontraktionswellen und der
Quellung des ausgeschiedenen Schleims. Bei B. mirabilis scheint uns
infolge der Geringfiigigkeit der Schleimabscheidung eine Anwendung
der Fechnerschen Theorie von vornherein unméglich. Hingegen lassen
die Befunde an den Membranen eher die Schmidsche Annahme zu. In-
wieweit dabei osmotische Druckdifferenzen von Wirkung sind, sei fiir
dieses Objekt noch dahingestellt.

Der von B.mirabilis iiberzogene Schlamm wurde fiir den Bahn-
transport in etwa 1—21 fassende GlasgefiBle gebracht und noch am
gleichen Tage im Laboratorium in flache, etwa 5cm hohe Krystallisier-
schalen gegossen. Mit natiirlichem Arterner Salzwasser — im folgenden
stets als Arternwasser bezeichnet — wurde die 0,5—1 cm dicke Schlamm-
schicht 3—4 cm hoch iiberschichtet, und dann die Schalen durch einen
Glasdeckel gegen rasches Verdunsten geschiitzt. Diese KulturgefiBe
diirfen, vor allem im Sommer, nicht zu warm stehen, da sonst die
duBerst empfindliche B. mirabilis binnen kurzem zugrunde geht.
Unter solchen Umstinden treten besonders sulfatzersetzende Bacterien
auf und geben zu reichlicher HS-Entwicklung und Entstehung
eines starken Schwefelniederschlag Veranlassung, der das Kultur-
wasser triibt.

Ob die Kulturen ins Licht gestellt oder verdunkelt wurden, richtete
sich nach der jeweiligen H,S-Entwicklung. Nahm die H,-S-Entwick-
lung ab, was sich sofort an der Abnahme der Schlammschwirzung
zeigte, so wurden die Kulturen verdunkelt, um dadurch den Einfluf$3
des durch die Assimilation der zahlreichen Diatomeen gelieferten Sauer-
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stoffes auszuschalten. Im umgekehrten Falle, bei zu starker H,-S-
Entwicklung, wurden die Kulturen dem Licht (jedoch nicht dem direkten
Sonnenlicht) ausgesetzt. An und fiir sich ist es bei B. mirabilis gleich-
giiltig, ob sie im Licht oder Dunkeln kultiviert wird. Das Kulturwasser
wurde etwa alle 10—14 Tage abgehebert und durch frisches Artern-
wasser ersetzt. Dieses wurde in gréferer Menge aus dem Arterner Sol-
graben geholt und im Keller des Instituts unter LichtabschluB kiihl
aufbewahrt. Dag so aufbewahrte Wasser zeigte keinerlei Verinderung.
Seine Gefrierpunktserniedrigung hatte sich auch nach Jahresfrist nicht
geindert, und aus dem Solgraben frisch geholtes Material gedieh in
solchem iiber ein Jahr im Keller aufbewahrtem Wasser ausgezeichnet

In derartigen Kulturen hielt sich Beggiatoa im Durchschnitt etwa
2 Monate sehr frisch und lebenskriftig. Dann nahm jedoch die iippige
Beggiatoa-Vegetation meist rasch ab, und die Fiden zeigten ein krank-
haft verindertes Aussehen. Im Sommer trat diese Erscheinung oft
schon nach 4 Wochen ein, wihrend im Winter im giinstigsten Falle
Kulturen bis zu 6 Monaten normal erhalten werden konnten. Es wurde
deshalb alle 2—3 Monate, im Sommer noch ofter, aus dem Solgraben
frisches Material geholt, um eine Beeinflussung der Resultate durch
Material kranker Kulturen zuverlissig auszuschlieBen.

Versuche, B. mirabilis nach der von KeiL (1912) angegebenen Me-
thode in Glocken mit Schwefelwasserstoff-, Sauerstoff- und Kohlen-
siureatmosphire in Reinkultur zu ziichten, miBlangen. Vermutlich
sind die Partidrdrucke der einzelnen Gage fiir B. mirabilis andere als
die, die KEIL fiir seine Arten fand1). Da fiir unsere Zwecke Reinkulturen
nicht erforderlich waren, wurden weitere Versuche in dieser Richtung
nicht angestellt. Es sei nur noch bemerkt, daB Objekttrigerkulturen
nach den Angaben von WINOGRADSKY (1887) ohne weiteres gelingen.

b. Die Membran.

Wihrend es -auBerhalb unseres Untersuchungsplanes lag, etwa die
schon erwihnten Studien von HINZE nach der Seite der allgemeinen
Organisation der Beggiatoa-Zelle fortsetzen und vervollstindigen zu
wollen, muBten doch einzelne wichtige Strukturfragen noch weiter auf-
geklirt werden, deren volles Verstindnis die Verwendung des Objektes
fiir unsere Zwecke zur Voraussetzung hatte.

Es wird aus dem Folgenden verstindlich werden, aus welchen Griin-
den hierzu in erster Linie die feinere Struktur der Membran der Zelle
gehorte. Es muBl auf sie zunichst niher eingegangen werden, da sich
auf die — auch an sich sehr bemerkenswerten — Membranverhaltnisse
unsere Versuchsmethodik griindet. Der Ausgangspunkt zu diesen Stu-
dien waren Plasmolyseversuche.

1) KEIL gibt keine Species an. B. mirabilis war aber sicher nicht dabei.
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Angaben iiber Plasmolyse an B.mirabilis finden sich nur in der
groBen Arbeit von HiNzE: ,,Untersuchungen iiber den Bau von Beggia-
toa mirabilis Cohn* (1902). Die von ihm verwendeten Plasmolytica
waren 20proz. Rohrzuckerlésung, Glycerin und 21/; und 5proz. KNO,-
Loésung. Jedoch 16ste sich nirgends das Plasma von der Membran,
sondern es trat eine mehr oder weniger ausgeprigte Schrumpfung des
ganzen Fadens ein. HINZE kommt daher zu dem Resultat, daB Plasmo-
lyse bei diesem Organismus nicht mdoglich ist, da nach seiner Meinung
,-die Zellwand fiir die angewandten Substanzen einen hohen Filtrations-
widerstand* besitzen soll. Jede nihere Angabe fehlt, und auch die
iibrige Literatur iiber B. mirabilis, meist dlteren Datums (F. Conn 1865,
1867; WarMiNG 1875; ENGLER 1884 ; KoLrwiTz 1897; BtiTscHLI 1890;
MassarT 1902), weist keine Angaben iiber Plasmolyse auf.

Auch bei Durchsicht der hauptsichlichsten Literatur iiber andere
Beggiatoa-Species (ConN 1865, 1867; ENGLER 1885; WINOGRADSKY
1883, 1887, 1888; KeiL 1911; MoLiscH 1912 u. a.) finden sich weitere
Mitteilungen dariiber nicht vor. Nur eine Arbeit von A.FISCHER:
»»Die Plasmolyse der Bakterien‘ (1891) weist eine Stelle auf, an der von
der Plasmolyse einer Beggiatoa die Rede ist. Es betrifft dies aber
B. alba, eine Form, welche bedeutend kleiner ist als B. mirabilis. Jiingere,
schwefelarme oder schwefelfreie Fiden dieser Species werden nach
FscHER von einer 3/, proz. und stirkeren NaCl-Losung plasmoly-
siert. Sehr schwefelreiche Fiden dagegen eignen sich fiir den Versuch
nicht.

Die ersten eigenen Plasmolyseversuche an B. mirabilis zeigten tat-
séchlich die von HINzE erwihnten Schrumpfungen, in deren Verlauf
eine Plasmolyse nie auftrat. Eine kleine Anderung in den Versuchs-
bedingungen fiihrte aber zu iiberraschenden Resultaten und ermog-
lichte es, im weiteren Verlaufe auch zu einem vollen Verstindnis
der merkwiirdigen, diosmotischen Verhiltnisse bei B. mirabilis zu ge-
langen.

Nachdem die soeben erwihnten Vorversuche die Unmoglichkeit,
B. mirabilis in gewohnlicher Weise zu plasmolysieren, ergeben hatten,
wurden Losungen, in denen als Ldsungsmittel Arternwasser diente,
verwendet, doch konnte eine Plasmolyse auch auf diesem Wege nicht
erzielt werden. Wurden némlich stark hypertonische Losungen benutzt,
so trat fast momentan ein vollstindiges Schrumpfen der untersuchten
Fiden ein, wihrend bei schwack hypertonischen Losungen unter Ver-
kiirzung des ganzen Fadens an einzelnen Zellen infolge Wasserentzugs
zarte Einkerbungen auftraten ((Abb.1b). Oder die Fiaden begannen
an einzelnen Stellen leicht einzuknicken (Abb.1a). Haufig traten bei
geringem Wasserentzug auch Einkerbungen am Ansatz der Quermem-
branen auf (Abb. 1b). Ihnen folgten meist an anderen Zellen Einker-
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bungen der Langswand zwischen je zwei Quermembranen. Nie aber
wurde ein Loslésen des Plasmas von der Membran beobachtet, obwohl
innerhalb der Zellen groBe Vacuolen vorhanden sind, die eine Plasmo-
lyse im weitesten MaBe erwarten lassen, und trotz der deutlich aus-
gebildeten Zellmembran.

Als die Ursache des eigenartigen Verhaltens ist, wie weiter zu zeigen
sein wird, offenbar ein fester Verband von Plasma und Membran an-
zusehen, aber nicht nur dies, sondern auch die besondere Beschaffenheit
der Membran ist dabei noch von EinfluB. Ihr kommen, wie die nach-
folgende Untersuchung zeigte, Eigenschaften zu, welche die Schrnmp-
fungserscheinungen ohne weiteres erkliren. Wir beschrinkten uns bei
diesen Membranstudien auf das, was zum Verstindnis der die dios-
motischen Untersuchungen erméglichenden Fundamentalerscheinung
der Schrumpfung notwendig war, strebten also keine erschépfende Be-
handlung der Membranfrage an.

Schon bei HinzE finden sich einige interessante Beobachtungen tiber
die Membran. Nach ihm besteht die Langswand aus zwei verschieden

a b
Abb.1. ,Knicken* der Fiden in schwach hypertonischen Losungen. a schwach, b stark ver-
groBert. (Vgl. Text.)

quellbaren Schichten, die sich unter Einwirkung verschiedener Reagen-
zien voneinander 16sen. HINZE verwandte dazu Chlorzinkjodlésung, in
welcher eine Spaltung in jene beiden, normal nicht als getrennt wahr-
nehmbare Schichten nach etwa einer halben Stunde eintrat, ferner
60 proz. Chloralhydrat-, konz. Hs8O.-, KNO;-Lésung und kochende
Kalilauge. Bei Verwendung von KNO; trat die Spaltung nur voriiber-
gehend auf. Die bei HINze abgebildete Chlorzinkjodspaltung (Tafel 4,
Abb. 4) zeigt deutlich, doppelt konturiert, eine abgehobene #uBere und
eine ebenfalls doppelt konturierte innere Membranschicht. An den
Quermembranen tritt die Spaltung nicht auf. Hinsichtlich der chemi-
schen Beschaffenheit der Membran fand Hinze, daB die iiblichen Cellu-
losereagenzien wie Chlorzinkjod, Jod und Schwefelsiure versagten, auch
eine Auflésung in Kupferoxydammoniak trat nicht ein. Desgleichen
verlief die Chitinprobe nach vAN WISSELINGH negativ. Doch wurde
durch Rutheniumrot eine starke Rotfirbung der Lings- und Querwinde
erzielt, mit Safranin eine Orangefirbung. ,,Die Winde geben also die
Reaktionen der sogenannten Pektinstoffe, allerdings 1iBt sich damit
noch nicht behaupten, daB sie lediglich aus denselben bestehen, was
indes nicht unwahrscheinlich wire.
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Was die chemische Natur der Membran anlangt, so kénnen die An-
gaben fiir den Cellulose- und Pektinnachweis bestitigt werden. Gegen
die Cellulosenatur der Membran spricht auch, daB sie von konz. Chrom-
sdure nicht angegriffen wird. Es kann noch hinzugefiigt werden, da8
in Methylenblaulésung die Membranen einen violetten Farbton an-
nehmen, wihrend das tote Plasma rein blau gefirbt erscheint, eine
Tatsache, die gleichfalls auf das Vorhandensein von Pektinen hinweist.
Die Chitinprobe nach vaN WisseLiNgH wurde nicht wiederholt.

Betrachten wir aber nun die eigenartige Spaltung der Lingsmembran.
Hier gelang es, bei einer Wiederholung der Hinzeschen Spaltungs-
versuche, nie, mit Chlorzinkjod eine Spaltung zu erzielen. Erst bei Ver-
wendung anderer Spaltungsmittel wurden #hnliche Bilder, wie sie
Hmvze gibt, zum Teil sogar noch weit deutlichere, erhalten. Bringt
man nimlich eine Anzahl Fiden in eine 10 proz. KNO;-Lésung in aqu.
dest. und untersucht die Fiden nach etwa 15 Minuten, so ist allgemein
eine Spaltung der Membran eingetreten. Anfangs erstreckt sich die

Abb. 2. Fadenspaltung in 10 pros. Kalisalpeterldsung. a abgehobene &uBere Membranschicht,
b innere Membranschicht. Durch eine Verletzung der beiden ist Plasma, ¢, aus dem Faden
herausgetreten.

Spaltung meist nur iiber 3—5 Zellen. Solche Spaltungszellen finden sich
aber in groBer Zahl an einem und demselben Faden. Erst nach lingerer
Wirkungsdauer breitet sich die Spaltung iiber groBere Fadenstrecken
aus, aber nie iiber den gesamten Faden. Die Angabe Hinzes, daB die
Spaltung in KNO; spiter wieder zuriickgehe, auch da8 KNO; momen-
tan spalte, konnte nicht bestitigt werden. Abb. 2 zeigh einen Faden
in 10 proz. KNO;-Lisung, an dem der Spaltungsproze8 unter dem
Mikroskop verfolgt wurde. Da infolge einer Zellverletzung gerade an
der Spaltungsstelle das Protoplasma (c) ausgetreten war, sicht man
hier mit voller Deutlichkeit eine duBerst diinne und feine innere Membran-
schicht (b) neben einer ebenso deutlich sichtbaren, abgehobenen #uBeren
(a). Soweit die Innenschicht am Plasma anlag, war sie nur sehr schwer
erkennbar. Abb. 3 zeigt die gleiche Stelle im Anfangsstadium bei hoher
Einstellung.

Man sieht dabei, wie die Spaltung in blasenartigen Abhebungen
ihren Anfang nimmt.
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Ganz dhnliche Spaltungsbilder wie in Abb. 2 ergaben sich nun ferner
bei Behandlung mit folgenden Siuren: Schwefelsiure, Salzsdure, Sal-
petersiure, Essigsiure und Ameisensiure. Hier treten die Spaltungen
momentan auf, aber nur, wenn die Siuren geniigend konzentriert sind.
In verdiinnten Sduren (etwa unter 7—8 vH. Siuregehalt) unterbleibt die
Spaltung ganz, auch bei lingerer Einwirkung. In den konzentrierten
Siéuren konnen die Protoplasten stark schrumpfen und sich dabei von
der Innenmembran lsen, wobei es bisweilen auch zur Verquellung der

Abb, 8. Beginnende Spaltung in 10 proz. Kalisalpeterlésung. a—c wie in Abb. 2, bei d beginnt
die AuSenmembran sich in Form von Blasen abzuheben.

Quermembranen kommen kann. So zeigt Abb. 4 einen in konzentrierter
Salpetersiure gespaltenen Faden, an dem die Protoplasten stark ge-
schrumpft sind und sich von der Innenmembran gelést haben.
Neben diesen eben amgefiihrten Spaltungsmitteln fanden sich nun
noch eine Reihe anderer, die bei fliichtiger Betrachtung ganz die gleiche
Wirkung auf die Membran hatten wie die konzentrierten Siuren. Es
sind dies Kalilauge, Natronlauge, Chloralhydrat und Ammoniak. Ab-
gesehen von letzterem, der wie die Sduren nur in konzentrierteren

Abb. 4. Spaltung in konzentrierter Salpetersiiure. Bezeichnungen wie in Abb, 2.

Losungen spaltet, sind die iibrigen drei Stoffe auch in verdiinnten
Lésungen wirksam. Bringt man Beggiatoa-Faden in n oder 0,5 n KOH,
so hebt sich momentan lings des ganzen Fadens die AuBenmembran
ab, wihrend der innere ,,Protoplastenfaden‘* —so mége der im Inneren
der abgehobenen Membran liegende Zellfaden bezeichnet werden —
sich auffillig kontrahiert. Dabei loste er sich an den Apicalzellen von
der AuBlenmembran und lieB diese besonders an den Fadenenden als
weit abgehobenen Membranschlauch zuriick (Abb. 5).
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Mitunter platzte auch solch ein Membranschlauch, wohl infolge
weitgehender Quellungen im Innenraume (vgl. weiter unten). Dann
wurde der gesamte Protoplastenfaden rasch aus der abgehobenen Hiille
herausbeférdert, so da8 der Faden scheinbar aus seiner Haut kroch,
und schlieBlich Membran und Protoplastenfaden, ohne zu zerfallen,
nebeneinander lagen.

Untersucht man aber die durch die Laugen hervorgerufenen Spal-
tungen genauer, so findet sich ein iiberraschender Unterschied gegen-
iiber denen in Sduren. Es gelingt ndmlich bei solchen in Laugen gespal-
tenen wre auch aus der Haut geschliipften Fédden nie, eine innere dem
Plasma noch anliegende Membranschicht nachzuweisen, weder im Hell-
noch im Dunkelfeld 1), noch durch geeignete Membranfirbungen. Auch
beim Einbringen eines herausgeschliipften Protoplastenfadens — er 148t
sich ohne weiteres von einer Losung in die andere iibertragen — in
einen Tropfen verdiinnter ,,Burritusche‘‘ lieB sich eine Membran auch
spurenweise nicht mehr nachweisen. Die Tuschepartikel gelangten un-
mittelbar an das Plasma heran, so daB der innere Faden also offenbar
einen nackten Protoplastenfaden darstellt. Auch an Mikrotomschnitten

S

Abb. . Faden bei Behandlung mit starker Kalilauge, schematisch. (Vgl. Text.)

solcher in Kalilauge gespaltenen Fiden war nie eine innere dem Plasma
anliegende Membranschicht nachweisbar, weder an Quer- noch an
Léngsschnitten.

Wenn aber hier die innere Membranschicht fehlt, so wird es iiber-
haupt fraglich, ob die Laugen eine der in Siuren analoge Spaltung her-
vorrufen. Man konnte auf den Gedanken kommen, daB sich in den
Laugen die Membran in ihrer Gesamtheit abgehoben habe, eine Tren-
nung beider Schichten also nicht erfolgt sei. Diese Erklirung diirfte
aber aus folgenden Griinden abzulehnen sein: Nach ihr bliebe unver-
stindlich, wie plotzlich eine Trennung der Langs- von den Querwinden
eintreten sollte und zwar so akkurat und sauber, daB nie an der Langs-
wand ein Rest von Querwinden haften bleibt, wie es bei einem Zer-
reilen doch ohne Zweifel zu erwarten wire. Etwas Derartiges wiire
vielmehr nur unter der Annahme verstindlich, daB eine Auflosung der
Quermembran erfolgte, was jedoch der Beobachtung widerspricht, daB
auch in den kontrahierten Protoplastenfiden Quermembranen vor-

1) Hierbei wurde ein Paraboloidkondensor von Zeiss mit Apochromaten und
Kompensationsokularen verschiedener Stirke verwendet. Als Lichtquelle diente
eine kleine Bogenlampe.
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handen sind. Ganz ungeklirt bleibt aber bei dieser Annahme ferner
die Contraction des Protoplastenfadens (vgl. die Messungen S. 14 u. 15).

Wenn sich aber die Gesamtmembran nicht abheben kann, dann bleibt
zur Erklirung der Laugenwirkung nur noch die eine Méglichkeit, daB
die innere Membranschicht dabei verquillt oder aufgelést wird. Man
konnte sogar versucht sein, mit einem derartigen Verquellen der inneren
Membranschicht das Abheben der duleren Schicht und die Contraction
des inneren Protoplastenfadens zu erkliren, indem beides durch den
Quellungsdruck bewirkt wiirde. Vergleicht man aber einmal die iiber-
aus geringe Dicke der aus der KNO;-Spaltung bekannten zarten Innen-
membran mit dem gesamten enormen Hohlraum zwischen kontra-
hiertem Protoplastenfaden und abgehobener AuBenmembran, so wirkt
es von vornherein unwahrscheinlich, daB die gequollene Membran noch
ein Gel darstellen soll von gallertiger Konsistenz, dessen Quellungs-
druck die ganze Spaltung bewirken konnte.

Gegen die Annahme der Entstehung eines solchen dichteren Quel-
lungsgels sprechen auch die folgenden Versuche: Es wurde versucht,
in einer Tuschesuspension durch Zerquetschen die Membranschliuche
zu verletzen und ein Eindringen von Tuschepartikeln in den fraglichen
Raum zu beobachten. Es gelang dies einwandfrei nur wenige Male.
Viel haufiger jedoch wurde die folgende Erscheinung beobachtet: Bei
dem Versuch, die Membranschliuche zu zerquetschen, kommt es ofter
dazu, daB der kontrahierte Protoplastenfaden stellenweise zerfillt,
ohne daB aber der Membranschlauch zerreift. Dann flieen Plasma-
teilchen und Schwefeltropfen leicht zwischen der abgehobenen Membran
und unzerstorten Teilen des Protoplastenfadens entlang. Aus beiden
Beobachtungen muB man auf einen leichtflissigen Zustand des ver-
meintlichen Quellungsgels der inneren Membranschicht schliefen, in
dem kaum noch ein merklicher Quellungsdruck zu erwarten ist.

Noch deutlicher wird das Verhalten der inneren Membranschicht
aus folgender Tatsache : Fiir das in KOH beobachtete Herausschliipfen
der Protoplastenfiden 148t sich die Ursache nur im Quellungsdruck der
verquellenden inneren Membranschicht suchen. Dabei braucht das
Quellungsgel durchaus nicht den gesamten Hohlraum (der Linge nach)
zwischen Membranschlauch und Protoplastenfaden auszufiillen. Es
geniigt, wenn das Gel den verhiltnismaBig diinnen Hohlzylinder, der
sich nur in Linge des Protoplastenfadens zwischen diesem und der
AuBenmembran befindet, im Querdurchmesser ausfiillt, um im ge-
gebenen Fall ein Herauspressen zu bewirken. Nun zeigt es sich, daB
dieses Herauspressen nur kurz nach Beginn der KOH-Wirkung eintritt,
auch bei kiinstlichen Verletzungen. Nach kurzer Zeit jedoch, beispiels-
weise schon etwa 4—6 Minuten nach Beginn der KOH-Wirkung lieB
sich meist kein Herauspressen mehr beobachten, auch bei kiinstlichen
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Verletzungen nicht. Dies wiirde sich so erkldren, daB die anfdnglich
gequollene Innenmembran aus dem Gel- in den Solzustand iibergegangen
und chemisch (hydrolytisch) verindert ist.

So ergibt sich aus diesen Versuchen, dal be: der Einwirkung der
Laugen die tnnere Membranschicht eine Verquellung erfihrt, die schlief3-
lich zu einer Auflosung fihrt. Der vorangehende ProzeB der Spaltung,
d. h. das Abheben der duleren Membranschicht und die Contraction
des Protoplastenfadens kann aber mit dieser Lésung nicht erklirt
werden. Dieser wird vielmehr ganz analog der Saurespaltung verlaufen,
nur mit dem Unterschied, daB nach Eintritt der Spaltung die innere
Membranschicht, die bei der Saurewirkung erhalten bleibt, unter dem
EinfluB der Laugen verquillt.

Was nun das Zustandekommen der Spaltung anlangt, so hatte die
Beobachtung des Vorganges schon gezeigt, da8 er mit einer Ausdehnung
der auBeren Membranschicht und einer deutlichen Contraction des
inneren Protoplastenfadens verbunden war. Diese Beobachtung muBte
aber noch durch Messungen erginzt werden. Obwohl infolge der auBer-
ordentlichen Liange der Fiden und ihrer hiufigen Schlingen und Bie-
gungen wegen Lingsmessungen nur sehr ungenau sind, wurde eine
Anzahl derselben an Fiaden, die in KOH gespalten waren, ausgefiihrt.

Aus einer gréBeren Anzahl Messungen seien die zuverligsigsten aus-
gewdhlt. Sie ergaben folgende Werte:

Tabelle 1.

Linge der Fiden.

Nach der Spaltung
Vor der Spaltung Protoplastenfaden AuBSenmembran
Linge vH. Abnahme Linge vH. Zunahme
1. 106y 92 13,2 108 1,9
2. 77 65 15,58 78 1,3
3. 215 183 14,9 220 2,32
4. 116 96,5 16,81 119 2,6

Die Zahlen zeigen fiir den inneren Protoplastenfaden eine deutliche
Contraction, im Durchschnitt um 15,12 vH. Fiir die Aufenmembran 1aBt
sich, da die geringen Langenunterschiede innerhalb der Fehlergrenzen
der Messungen liegen, nur sagen, daB die Lingenzunakme, wenn sie
iiberhaupt stattfindet, im Vergleich zur Contraction des Protoplasten-
fadens nur gering sein kann.

Die Breiteninderung der Faden ist dagegen ganz exakt meBbar.
Hier wurden die folgenden Werte festgestellt:

1) Die bei MaBangaben gebrauchten Zahlen bedeuten iiberall Teilstriche des
MeBokulars. Ein Teilstrich = 3,2 u.



Beggiatoa mirabilis. Ein Beitrag zur Ultrafiltertheorie des Plasmas. 15

Tabelle 2.

Breite der Fiden.

Nach der Spaltung
Vor der Sprltung Protoplastenfaden AuBSenmembran
. vH. Quer- vH. Breiten-
Breite contraction Breite zunahme

1. 155 12 22,568 17 9,67
2. 13 13 0 17 30,8

3. 11 9 18,18 14 27,27
4 13 12,5 3,84 17 30,77
5. 15 12 20,0 17,2 14,67
6. 12 10,5 12,6 15,8 31,67
7. 14 12 14,28 18,6 32,14

Der Protoplastenfaden hat also im Durchschnitt um 13,5 vH. der
Breite des Normalfadens abgenommen, die duBere‘ Membran dagegen
um 25,28 vH. im Durchschnitt zugenommen. Messungen der Breiten-
zunahme und Quercontractionen der Fiden bei Spaltungen in KNOs
und HNO; ergaben ganz #hnliche Werte. Fiir KNO; fand sich eine
Breitenzunahme von durchschnittlich 24,3 vH., eine Quercontraction von
durchschnittlich 12,8 vH. Bei HNO; wurde nur die Quercontraction
gemessen, sie ergab im Durchschnitt 13,8 vH. Lingsmessungen sind bei
KNO; wegen der nur partiell auftretenden Abhebung nicht moglich,
bei HNO; ebensowenig, und zwar hier wegen der auftretenden Gagent-
wicklung beim Zugatz der Siure, wodurch die Fiden stark deformiert
werden.

Der ganze Spaltungsvorgang geht also unter einer deutlichen Ldngen-
und Breitenabnakme des Protoplastenfadens vor sich, wihrend fiir die
AuBenmembran eine Breitenzunahme eindeutig festgestellt werden
konnte, eine gleichzeitige Ldngenzunahme derselben ist fraglich oder
jedenfalls nur geringfiigig.

Dazu sei noch bemerkt, daB die Spaltung in KOH sowohl bei Ver-
wendung hypertonischer Losungen, wie auch hypotonischer eintritt.
Nur ist bei letzteren die Contraction durch den groBeren Wasgergehalt
der Zellen etwas gehemmt. Es kann daher die Contraction des Proto-
plastenfadens, ganz gleich, ob die innere Membranschicht aufgelost ist
oder nicht, durch einen Wasserentzug nicht erklirt werden. Vergleicht
man ferner die oben gemessenen prozentualen Lingen- und Breiten-
abnahmen des Protoplastenfadens mit Werten, die sich fiir die Lingen-
und Breitenabnahme von Faden infolge der Abtétung im schwachen
Flemmingschen Fixierungsgemisch !) ergeben, wobei eine Spaltung nicht
erfolgt, so zeigt sich, daB die bei der Spaltung gemessene Abnahme in

1) Hierbei wurde das zur Herstellung benttigte Aqua dest. durch Artern-
wasser ersetzt.
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Lange und Breite iiberwiegt. Fiir abgetotete Fiden ergab sich eine
Lingenabnahme im Durchschnitt von etwa 10vH., eine Quercontraction
von meist 0 vH, im Hochstfall 3 vH. Das bedeutet aber gegeniiber den
gespaltenen Fiden fiir die Lingenabnahme eine Differenz von etwa
5 vH., fiir die Breitenabnahme von 10vH.

Aus allen diesen Tatsachen ergibt sich nun aber eine sehr einfache
und einleuchtende Erklirung des normalen Membranzustandes:

Die beiden Schichien der Membran besitzen antagonistische
Spannungsverhilinisse. Die dufere Schicht (Abb. 6 a), am
| mormalen Faden elastisch verkiirzt, besitzt ein Ausdehnungs-
[1i..i|| Dbestreben, hawptsichlich in der Querrichtung des Fadens.
|| Die innere Schicht (Abb. 6b), am normalen Faden in
Liings- und Querrichtung elastisch gedehnt, zeigt ein starkes

|| Contractionsbestreben. Am normalen ungespaltenen Faden
71 halten sich beide Schichten im Gleichgewicht. Durch die
»»Spaltung* wird der Zdsammenhang beider Schichten auf-
gehoben, so daB sich beide Spannungskrifte auswirken
konnen. Bei der Contraction der Innenmembranschicht
sind auch noch die Querwdnde mit wirksam, also im
Normalzustand ebenfalls elastisch gedehnt. Denn wiirden
||| diese nur passiv durch die Contraction der Innenmem-
||| bran zusammengedriickt, so miiBte wegen ihrer Zartheit
|77 ein mehr oder weniger deutliches Falten oder Einbiegen
‘ erwartet werden. An kontrahierten Fiden liegen sie aber
|| immer vollig glatt zwischen den einzelnen Zellen.
| = Abb. 6 zeigt diese Verhiltnisse in schematischer Dar-
) stellung.
Bei der Spaltung in KOH und anderen Laugen tritt

Abb. 6. Sch . N .
tbran. Dach derselben eine Auflssung der inneren Membran-

der Membran-
spaltung. a &u-

Bere,abgehobene
Membranschicht
b innere, kontra-
hierte Membran-
schicht (,,Proto-
plastenfaden‘‘),

gestrichelt,- Um-
ri des ungespal-
tenen, normalen

Fadens.

schicht auf.

Anfinglich bleibt hiufig der Zusammenhang beider
Membranschichten bei Einwirkung des Spaltungsmittels
(KNO;) partiell gewahrt, und es tritt nur ein blasen-
artiges Abheben der #uBeren Membranschicht ein.
Bei langerer Einwirkung geht die Trennung etwas weiter,
doch bleibt immer in einigen mehr oder weniger breiten

Falten der Zusammenhang beider Schichten erhalten.
Auch die in hypotonischen Losungen auftretende Verkiirzung der
Protoplastenfiden findet in dem Contractionsbestreben der inneren
Membranschicht ihre Erklirung. Und daB schlieBlich beim einfachen
Abtdten (z. B. durch Flemmings Lésung) eine bedeutend geringere Con-
traction des ganzen Fadens eintritt, als der Protoplastenfaden bei der
Spaltung zeigt, beruht nur darauf, daB hier eine weitere Verkiirzung
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des Fadens durch die fest anliegende Aufenmembran verhindert wird.
Diese wirkt einerseits wegen ihrer nach auBlen gerichteten Spannungs-
tendenz hemmend, anderseits kann sie sich iiberkaupt nur bis zu einem
bestimmten Punkt elastisch verkiirzen, wie der folgende Versuch zeigt:

Es wurde ein in Kalilauge gespaltener Faden in eine 20 proz. Rohr-
zuckerlsung gebracht. Dabei stiilpte sich die dullere Membran voriiber-
gehend in vielen Falten nach innen ein und war nach einiger Zeit wieder
in die urspriingliche glatte Lage (d. h. weit vom inneren Faden ab-
gehoben) zuriickgegangen. Infolge des hohen Filtrationswiderstandes
der Membran gegen den Rohrzucker entsteht anfinglich ein osmotischer
Potentialsprung, der sich aber infolge der Permeabilitit der Membran
fiir Rohrzucker (vgl. iiber diese Vorginge die Versuche auf S. 53) wieder
ausgleicht. Daraus geht aber hervor, daf eine stirkere durch Wasser-
entzug bedingte Volumabnahme der Zellen nicht durch Verkiirzung der
suBeren Membran, sondern nur durch Einfaltung erzielt werden kann.

SchlieBlich sei hier auch auf die Moglichkeit einer gewissen mecha-
nischen Bedeutung dieser beiden antagonistisch wirkenden Spannungs-
krafte der Membran hingewiesen. Wie im folgenden Teil dieser Arbeit
gezeigt werden wird, ist der in den Zellen herrschende Turgordruck
(der osmotische Uberwert der Zelle gegen das Arternwasser) ganz
erstaunlich geringfiigig, so daf er fiir eine Festigung des ganzen
Fadens nicht wesentlich in Frage kommt. Das oben nachgewie-
sene Ausdehnungsbestreben der duBleren Membran wird gleichsinnig
mit dem iiberaus bescheidenen Turgordruck zu einer gewissen Straffung
der Innenmembran beitragen und damit dem ganzen so zarten Faden
eine etwas grioBere Festigkeit (Aussteifung) verleihen. Bezeichnen wir
die Quercontractionskraft der letzteren im Normalzustand der Faden
mit ¢, die, wie gezeigt, fast nur quer gerichtete Dilatationskraft der
AuBenmembran mit d und den Turgordruck mit ¢, so wiirden wir im
natiirlichen Zustande der nicht-apicalen Zellen haben:

c=t+d

und im turgorlosen Zustande befinden sich beide Membranen im
Spannungsgleichgewicht. Tatsichlich kontrahiert sich der Faden schon
bei Nachlassen des minimalen Turgordrucks deutlich. (Bei so kleinen
Zustandsinderungen des Fadens werden die fraglichen Krifte praktisch
als konstant betrachtet werden diirfen.)

Ungeklirt bleibt nur der spezifische Mechanismus bei der Wirkung
der Spaltungsmittel, die den Zusammenhang beider Membranschichten
aufheben. Siuren und Laugen konnten dabei hydrolytisch auf eine
Kittsubstanz wirken, die letzteren auBerdem auf diese wie auf die
Innenmembran verquellend. Darauf wiirde dann die Wirkung der
Laugen auch bei schwicheren Konzentrationen zuriickzufithren sein.

Archiv f. wissenschaftl. Botanik Bd. 1. 2
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Fraglich bleibt aber die Ursache der Wirkung von KNO;, KNO,, KSCN
und NH,NO;. DaNO,; und SCN’ gemi 8 der Hofmeisterschen lyotropen
Reihe als besonders quellungsférdernd gelten, konnte man auch hier
an eine quellungsfordernde Wirkung auf die Kittsubstanz denken. Da
sich aber auf Grund der Spaltung der beiden Salze nicht feststellen
1a8t, ob das Rhodanid wirksamer ist als das Nitrat und sich ebenso-
wenig fiir die iibrigen Neutralsalze, die keine Spaltung bewirken, eine
bestimmte Anordnung ergibt, liegt zunichst kein zwingender Grund
fiir diese Annahme einer quellungsférdernden Wirkung dieser Salze vor.

Die Wirkung des Kalisalpeters und auch der konzentrierten Sauren
koénnte auch auf ihrer Eigenschaft als Oxydationsmittel beruhen. Da
aber andere Oxydationsmittel wie Kaliumchlorat, Kaliumpermanganat
und Wasserstoffsuperoxyd keine Spaltung bewirken, wird in einer
Oxydationswirkung die Ursache nicht zu suchen sein.

Sehr auffillig ist nun die Tatsache, daB weder an natirlich abgestor-
benen Fiden noch an solchen, die auf die verschiedenste Art und Weise
abgetotet waren, sich durch die genannten Mettel noch eine Spaltung er-
zielen lipt. Zur Abtétung wurden Flemmingsches schwaches Fixierungs-
gemisch, Sublimat, Chromssure, Alkohol, Chloroform, Joddampfe, Hitze
und schlieflich linger anhaltendes Einfrieren der Fiaden beniitzt.
Man muB daraus schlieBen, da8 beim Tode auch in der Membran, zum
mindesten in der inneren Schicht oder der Kittsubstanz tiefgreifende
Veranderungen stattfinden, so daf sich, zumal schon natiirliches Ab-
sterben die fragliche Wirkung hat, von selbst der Gedanke an die Be-
teiligung lebender Substanz an der Membranstruktur, wie sie z. B.
HANSTEEN-CRANNER (1914 und 1922) und Mac Doucan (1923) bei
anderen Pflanzen annehmen, aufdringt.

Da unsere Vermutungen sogar soweit gingen, daB der inneren
Membranschicht ein ganz vorwiegend plasmaartiger Charakter zukomme,
wurden Verdauungsversuche mit einem hervorragend wirksamen Tryp-
sinpriparat angestellt: Zur Verwendung gelangten Faden, deren Mem-
bran in einer 10proz. KNO;-Losung zur Spaltung gebracht worden war.
Die so gespaltenen Fiaden wurden zunichst in eine gréBere Menge der
Verdauungslosung gebracht, um die anhaftende KNO;-Losung ganz
auszuwaschen. Erst dann wurden sie in einen Tropfen frischer Ver-
dauungslésung auf einen Objekttriger iibertragen. Die aufgelegten
Deckgliser wurden mit Paraffin abgedichtet, und die fertigen Praparate
im Thermostaten bei 37° C aufbewahrt.

Die Verdauungslosung bestand in einer Losung, die etwa 0,3proz.
Trypsin (Trypsin sicc. von Dr. G. Griibler & Co., Leipzig) und 5proz.
Na,CO; enthielt. Neben einem Kontrollpraparat mit Fibrin wurden
noch zwei weitere Kontrollpriparate hergestellt, in deren einem das
Ferment durch Hitze unwirksam gemacht worden war, wihrend sich
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im zweiten nur reine Na,CO;-Losung befand. In diesen beiden Pripa-
raten blieben die Fiaden unverdaut. Dagegen war in der wirksamen
Trypsinlosung nach 24 Stunden — zum Teil auch schon frither — ein
Teil der Plasmakorper mitsamt der anliegenden inneren Membran ver-
schwunden. DaB} auch die innere Membranschicht verdaut war, zeigten
besonders deutlich einige genau aufgezeichnete Fadenstellen, bei denen
nach der Spaltung die innere Membranschicht vom Plasma losgeldst
sichtbar gewesen war: Hier war nach dem Versuch von der inneren
Membranschicht nichts mehr zu sehen, wihrend die duflere Schicht noch
vollstindig erhalten war.

Betreffs der verdauenden Wirkung des Trypsins auf Plasma, welche
hier und auch bei anderen Pflanzen direkt, d. h. ohne Vorbehandlung
desselben mit Ather, Chloroform und dergleichen hervortritt, und also
alteren Feststellungen sowie den darauf aufgebauten weitgehenden
Schliissen iiber die chemische Struktur des Plasmas widerspricht, ver-
weisen wir auf die nachfolgende Arbeit von A. WEis (1925). Hier
inleressiert uns vor allem die gleichzeitige Verdawung der Innenmembran.

Wir halten uns demnach fir berechtigt, auf ihren eiweif- oder plasma-
artigen Charakter zu schlieflen, der auch den festen, jede Plasmolyse
ausschlieBenden innigen Verband von Plasma und Gesamtmembran
verstindlich macht. Vielleicht 1aBt sich die eigenartige Natur der
Innenmembran am besten mit der sogenannten ,,Pellicula‘ gewisser
Protozoen vergleichen. Dem widerspricht auch nicht ihre elastische
Dehnbarkeit ; moglicherweise ist sie nur ein noch ausgesprochener mem-
branartiges Gebilde als das genannte Protozoenorganoid.

c) Die Schrumpfung.

Die Kenntnis der eigenartigen Membranverhéltnisse erméoglicht nun-
mehr ein Verstéindnis der eingangs beschriebenen Schrumpfungserschei-
nungen. Wie aus S. 17 hervorgeht, befinden sich am turgorlosen Faden
beide Membranschichten im Spannungsgleichgewicht. Am voll turges-
zenten Faden ist dieses Gleichgewicht durch den nach auBen gerichteten
Turgor im Sinne des Ausdehnungsbestrebens der AuBenmembran ver-
schoben. Der ganze Faden ist also stirker gedehnt als im turgorlosen
Zustand. Tritt durch Wasserentzug eine Turgorverminderung ein, so
wird der Faden eine Verkiirzung erleiden, bis beide Membranschichten
wieder im Spannungsgleichgewicht stehen. Bei weiterem Wasserentzug
kann aber, da die #uBere Membran sich nur innerhalb der Turgor-
dehnung elastisch verkiirzen kann (vgl. S.17) und, wie gezeigt, wegen
des innigen Zusammenhanges von Plasma und Membran eine Plasmo-
lyse unmoglich ist, eine Volumverminderung der Vacuole nur unter
Einfaltungen und Knickungen, wie sie eingangs (S.9, Abb. 1) be-
schrieben wurden, erfolgen, und zwar an solohen Zellen zuerst, die

ok
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wegen ihres etwas geringeren osmotischen Wertes den Grenzzustand am
raschesten erreichen.

Damit gelangen wir in den Bereich der Méglichkeit, diese tn dem
Spannungsantagonismus der beiden Membranschichten und dem festen
Verband von Plasma und Innenmembran begriindete Schrumpfungser-
scheinungen als rein osmotische Vorginge an der lebenden Zelle zu
Messungen zu benuizen, zu denen bei gewéhnlichen Objekten die
typische Plasmolyse dient. Dies wird im folgenden niher zu begriinden
sein.

III. Diosmotische Versuche.
A. Allgemeines.

Will man den osmotischen Wert des Zellsaftes der Beggiatoa-Zellen
bestimmen, so ist von vornherein zu erwarten, daB dieser ein recht
erheblicher sein muB, da der Faden in einem Medium von hohem os-
motischen Wert lebt und sich aus diesem Medium mit Wasser versorgen
mufl. Der gesamte osmotische Wert des Zellsaftes wird sich nun zu-
sammensetzen aus einer Grofle, die dem osmotischen Wert des um-
gebenden Mediums entspricht, und einem gewissen Uberwert iiber dieses.

Der osmotische Wert des umgebenden Mediums 148t sich aber aus
der Gefrierpunktserniedrigung des Arternwassers ohne Schwierigkeit
berechnen. Diese ergab sich aus einer Anzahl von Messungen als

4 = 2,196°C,

das wiirde nach der Formel

273 4t

273 — 4

(RENNER, 1912), wobei P: den osmotischen Druck der Losung bei i°
bedeutet, fiir eine Temperatur von 18° C einen dem Druck von 28,4
Atmosphiiren entsprechenden osmotischen Wert fiir das Arternwasser
ergeben.

Zur Bestimmung des osmotischen Uberwertes der Zellen wiirde nun
die ,,plasmolytische!)* Grenzkonzentration zu bestimmen sein. Die
Differenz zwischen dem osmotischen Wert dieser Grenzlésung und dem
des Arternwassers ergibe dann den osmotischen Uberwert der Faden.
Anstatt nun das reine Plasmolyticum in den fiir diese Bestimmungen
nétigen, verhdltnismiBig hohen Konzentrationen auf die Fiden wirken
zu lassen, was schon deshalb, weil die Faden in solchen reinen Losungen
sogleich geschidigt werden, unstatthaft ist, werden wir zweckmiBig
das Plasmolyticum im Arternwasser 15sen und mit dieser Losung die
»-plasmolytische Grenzkonzentration bestimmen. Dann ergibt der

Py = 12,05 - A4 -

1) Es wird zunichst von der Besonderheit von Beggiatoa, daB an Stelle einer
Plasmolyse nur Schrumpfungen auftreten, abgesehen.
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osmotische Wert des zugesetzten Plasmolytikums direkt den osmotischen
Uberwert des Zellsaftes.

Das fiir eine solche Bestimmung verwendete Plasmolyticum muf
nun aber ein ganz unschadlicher, moglichst wenig permeierender, che-
misch indifferenter Stoff sein, am besten ein Nichtelektrolyt. Weiter
unten (Abschnitt IIID) wird genauer zu zeigen sein, dafl in die lebende
ungeschidigte Beggiatoa-Zelle fast alle Stoffe, zum Teil sogar erstaun-
lich leicht permeteren, in noch weit hoherem Mafle als es A. FISCHER
(1891, 1894) bei seinen Bacterien fand, und JANSE (1887), DREwS
(1895), KorTE (1914) an Meeresalgen beobachteten.

VerhiltnismiBig sehr langsam unter den brauchbaren (d. h. geniigend
16slichen und unschadlichen) Stoffen permeiert Raffinose. Der speziellen
Darstellung der angewendeten Methodik vorgreifend seien gleich die
Resultate dieser grenzplasmolytischen Bestimmung mit Raffinose an-
gefiihrt. Die Raffinose wurde in Arternwasser gel6st, und die Messung
ergab darauf eine plasmolytische Grenzkonzentration von 0,00 015 G.M.
Das bedeutet also den erstaunlich geringen osmotischen Uberwert iiber
dem Arternwasser von 0,00 336 Atmosphdren. Mit einigen anderen ahn-
lich brauchbaren Stoffen wurde genau derselbe Wert gemessen, welcher
somit trotz seiner Kleinheit als zuverlissig bezeichnet werden muB.

Nun wird hochstwahrscheinlich nur dieser minimale Uberwert des
Zellsaftes durch zelleigene Stoffe aufgebracht, wihrend die Hauptmenge
des Zellsaftes, dessen osmotischer Wert den des auflen umgebenden
Mediums kompensiert, im wesentlichen die gleiche Zusammensetzung
haben diirfte wie das Arternwasser. Dies schlieBen wir aus der iiberaus
hohen Permeabilitiat der Faden fiir die einzélnen Bestandteile des Artern-
wagsers, speziell auch fiir das NaCl (siehe Tab. 6, S. 32), wie sie unseres
Wissens von keinem anderen daraufhin gepriiften Organismus auch nur
annihernd erreicht wird. DaB sich Beggiatoa dauernd auch nur partiell,
gegen das Eindringen dieser Stoffe wehren kénnte, ist danach nicht
anzunehmen. Vielmehr wird bei Differenzen im Binnen- und AuBlen-
gehalt rascher Ausgleich eintreten. Demgemi wird auch bei Ande-
rungen im Salzgehalt des AuBenmediums, die im Binnenlande (Artern
in Thiir.) durch Regengiisse oder Trockenheit leicht eintreten konnen,
das osmotische Gleichgewicht sich rasch und einfach ohne Neubildung
oder Abbau zelleigener, osmotisch wirksamer Substanzen neu einstellen

konnen.
B. Methodisches.

a. Das Verhalten des Objekts.

Richten wir aber nun einmal unsere Aufmerksamkeit auf die prak-
tische Durchfiihrung solcher Messungen in Riicksicht auf die eigenartigen,
oben dargestellten Verhiltnisse bei Beggiatoa, vor allem auf das an Stelle
einer Plasmolyse auftretende Schrumpfen und ,,Knicken der Faden.
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Wir erinnern uns (S. 19), daB diese Knickungen sogleich auf einen
Wasserentzug hin eintreten, der itber den Zustand der Membran-
entspannung hinausfithrt. Somit sind diese Knickungen mit dem be-
ginnenden Abheben des Plasmas von der Membran bei der Grenzplasmo-
lyse direkt vergleichbar. Das beweisen oft wiederholte Parallelversuche
mit den gleichen osmotisch wirksamen AuBenstoffen, die immer wieder
dieselben Grenzwerte ergaben und nicht zum letzten die fiir die Permeier-
fahigkeit der Nichtelektrolyte gefundene wichtige Gesetzmi Bigkeit.

Will man nun diese Erscheinung an Stelle der Plasmolyse zu osmo-
tischen Messungen verwenden, so hat man nur auf folgendes Riicksicht
zu nehmen:

Beim Durchsaugen von Losungen durch die Priparate (ein Uber-
tragen von Fliissigkeit zu Fliissigkeit kommt natiirlich nicht in Frage)
reiBBen sich einzelne Fadenteile leicht von der Unterlage los und werden
dann in Richtung der Strémung mehr oder weniger gebogen und ge-
kriimmt. Wegen der verhiltnismiBig geringen mechanischen Festig-
keit der Faden kann es dabei leicht zu Knickungen an der Konkav-
seite kommen, die nicht osmotischer Natur sind. Diese werden daher
beim Nachlassen der Stromung sofort ausgeglichen, wihrend die typisch
osmotischen Knickungen auch dann noch erhalten bleiben. AuBerdem
treten diese in ganz charakteristischer Weise, anscheinend in bestimmter
Entfernung voneinander, meist abwechselnd auf beiden Seiten des
Fadens auf und sind dadurch schon von den Knickungen durch Stro-
mung zu unterscheiden. Stets ist eine Knickung von osmotischer Natur,
sobald sie gegen die Stréomung gerichtet auftritt.

Auf alle Falle einwandfrei bleibt aber das andere Merkmal, die Ein-
kerbungen zwischen zwei Quermembranen, und da meist beide Er-
scheinungen zugleich an demselben Faden auftreten, ist die osmotischen
Wirkung einer zugefiigten Losung eindeutig zu erkennen.

Fiir eine vollig genaue Messung des Turgordruckes der Faden miiBte
natiirlich theoretisch die den Einkerbungen vorhergehende vollige
Membranentspannung in Rechnung gestellt werden, die wegen der
auBerordentlichen Elastizitit und Zartheit der Membranen trotz des
geringen Turgors (vgl. S.21) etwa 10 vH. betrigt. Fir Permeabilitits-
studien aber handelt es sich nur darum, ob der Beginn des Knickens
einen eben so scharf definierten und konstanten Grenzwert kennzeichnet,
wie es bei der sogenannten ,,Grenz‘‘plasmolyse gewdhnlicher Zellen der
Fall ist. DaB die Knickungen dieser Forderung tatsichlich Geniige
leisten, wurde bereits (S.21) hervorgehoben.

Das Prinzip dieser Permeabilititsmessungen war nun folgendes: Es
wurde die Zeit gemessen, innerhalb der sich die in der hypertonischen
Losung eines Stoffes an einem Faden auftretenden Knickungen und
Einkerbungen vollstandig ausgeglichen hatten. Da die Schrumpfungen,
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ganz gleich ob stark oder schwach hypertonische Losungen zur An-
wendung kamen, fast iiberall momentan, d. h. sobald die Losung an
den Faden herantrat, erscheinen, so wird einfach die Zeit vom Beginn
des Einwirkens des Plasmolytikums bis zum Ausgleich der Schrump-
fungen bestimmt. Beide Punkte sind bei geeigneter Versuchsanord-
nung genau bestimmbar, und so ist auch ein genaues Messen dieses
Zeitintervalls méglich. Innerhalb dieser Zeit wird aber, da in der Aulen-
losung die zu untersuchenden Stoffe im Arternwasser gelost geboten
werden, und daher, wie wir schon oben sahen, nur diese osmotisch wirk-
sam sind, die Menge der von aulen gebotenen Gramm-Molekiile des zu
untersuchenden Stoffes eingedrungen sein, wobei sich selbstverstindlich
diese Mengen auf das Volum der Zellfliissigkeit beziehen (FIrTiNeg 1917).
Durch Berechnung der in der Zeiteinheit aufgenommenen Gramm-Mole-
kiile erhilt mandann Durchschnittswerte, die einen Vergleich der einzelnen
Stoffe untereinander gestatten. Bei der Berechnung dieser Werte konnte
der auBerst winzige Turgordruck der Faden unberiicksichtigt bleiben.

Da in manchen Fillen die Wasserléslichkeit der Stoffe zu gering
war, oder diese in den erforderlichen Konzentrationen bereits schid-
lich wirkten, um, wie es sonst meist geschah, diejenige AuBen-
konzentration zu ermitteln, in welcher gerade nach fiinf Minuten ein
Riickgang der Erscheinung eingetreten war, muBten unter solchen Um-
standen die ,,Momentanwerte‘‘ fiir den Vergleich der Durchtrittstihig-
keit der Stoffe gentigen, d. h. diejenigen Minimalkonzentrationen, in
denen ein sofortiger Riickgang des , Knickens erfolgte. Diese Werte
konnten dann zur Berechnung der Permeabilitdtskoeffizienten (LE-
PESCHKIN 1909, TRONDLE 1910) benutzt werden, wobei nur wegen des
Fehlens eines im strengsten Sinne importunfahigen Stoffes der diesen
am niichsten kommende, also als Vergleichsstoff die am langsamsten
permeierenden Raffinose verwendet wurde, welche praktisch dieseiben
Dienste leistet.

Permeabilititsmessungen nach der plasmolytischen Methode, wie sie
Frrrive (1915, 1917, 1919) weitgehend ausgearbeitet hat, kamen da-
gegen hier nicht in Betracht, denn es war ein MaBstab fiir den jeweiligen
Schrumpfungsgrad nicht gegeben.

Nun erhebt sich aber die Frage, ob wirklich der Riickgang und schliep-
liche Ausgleich einer Schrumpfung durch das Eindringen des auflen ge-
botenen Stoffes bedingt sein muB. So konnte — vorausgesetzt, da
nicht gar Schidigungen der Zelle im Spiele sind — ein Ausgleich auch
dadurch zustande kommen, daB nicht das auBen gebotene Plasmo-
lytikum permeiert, sendern daf8 ein Bestandteil des mit der AuBen-
16sung gebotenen Arternwassers in die Zelle eindringt und den Ausgleich
bedingt, und schlieBlich konnte ein solcher auch durch Anatonose be-
wirkt werden.
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Beide Einwinde lassen sich leicht widerlegen. Im ersten Falle,
einigermafen angendhert aber wohl auch im zweiten, kénnte man er-
warten, daB bei Darbietung osmotisch gleichwertiger Losungen ganz
verschiedener Stoffe und vélliger Impermeabilitit der Faden fiir diese
Stoffe, der Ausgleich im gleichen Zeitintervall erfolgen miiBte, was aber
den Tatsachen nicht im entferntesten entspricht. Oder man miifite
umgekehrt erwarten, daB Losungen, in denen die anfinglich durch sie
bewirkten Schrumpfungen auf eine dieser beiden Arten in gleichen
Zeiten ausgeglichen werden, auch osmotisch gleichwertig sind. Damit
stimmen aber die Befunde an Beggiatoa ebensowenig iiberein. So waren
folgende Konzentrationen von Harnstoff und Rohrzucker nétig um
einen Ausgleich der momentan eingetretenen Schrumpfungen binnen
5 Minuten zu erzielen:

Rohrzucker 0,00 033 G.M.
Harnstoff 1,48 G.M.

Die Differenz in den osmotischen Werten dieser beiden Losungen
ist so auffallend (sie betrigt etwa das 8200fache), daB an beide Er-
klarungsmoglichkeiten gar nicht gedacht werden kann. Eine Anatonose
wird auBerdem schon durch die kurzen Zeiten, innerhalb derer ein Aus-
gleich anfinglicher Schrumpfungen erfolgt, ausgeschlossen. Wir kénnen
daher den Riickgang der Schrumpfungen nur auf die Permeabilitit der
Zellen fiir die jeweiligen Stoffe zuriickfiihren, falls die Permeabilitit
der Faden, und insbesondere, wenn sie so hoch ist wie im Falle des
Harnstoffes, nicht nur durch eine Schidigung (pathologische Durch-
ligsigkeitserhohung, Exosmose) seitens der von aullen gebotenen Lo-
sungen vorgetduscht wurde. Wie schon in der Einleitung betont, wurde
diesem Punkte ganz besonders sorgfiltige Beachtung gewidmet. Die
Fiden von B. mirabilis bieten in ihrer Beweglichkeit ein sicheres Kri-
terium dafiir, daB sie sich vollstindig im normalen Zustand befinden.
Die Faden wurden daher nach den Versuch n, d. h. nach erfolgtem
Ausgleich, weiter beobachtet, und es zeigte sich, da sie im Falle der
Unschidlichkeit der angewandten Stoffe und Konzentrationen immer
beweglich waren. Erst einige Zeit spiter, je nach der spezifischen
Wirkung der Stoffe, stellten dann die Fiden die Bewegung ein und
begannen mehr oder minder rasch zu zerfallen. Von den im folgenden
untersuchten Salzen wirkten verhdltnism#Big rasch schadlich die
Magnesiumsalze und NaCl. Bei diesen wurde die Bewegung durch-
schnittlich 1—2 Stunden nach Beendigung des Versuches eingestellt.
Im allgemeinen trat jedoch in Salzlésungen ein Stillstand der Bewegung
erst nach 2—4 Stunden ein, bei organischen Stoffen (siehe S. 38) blieben
die Fiden sogar oft bis zum nichsten Tage beweglich.

SchlieBlich spricht auch die folgende Tatsache gegen eine durch
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Schiadigung gesteigerte Permeabilitat der Faden: Man kann innerhalb
der gleichen Zeit, in der ein Stoff in den Faden eindringt, ihn durch
Zufiigen einer groBen Menge reinen Arternwasgers auch wieder ,,aus-
waschen“. An solchen ,,ausgewaschenen‘ Faden kann man die Messung
der gleichen Losung auch ein zweites und drittes Mal vornehmen.
Dies wurde haufig und in allen zweifelhaften Fillen durchgefithrt. Da
bei der zweiten und dritten Messung die Faden bereits dem Einflusse
der zu untersuchenden Ldsung ausgesetzt waren, hiatte man erwarten
miissen, daB bei einer Schidigung des Plasmas durch die Losung in
den letzten beiden Messungen die Ausgleichszeiten etwas kleiner seien
oder die Grenzkonzentrationen héher ausfielen als beim ersten Versuch.
Dies war tatsichlich schon bei wenig schidlichen Stoffen zu beobachten,
welche alsdann fiir die weiteren Studien unberiicksichtigt blieben. Die
Resultate aller drei Messungen mit den Stoffen, die unseren allgemeinen
SchluBfolgerungen zugrunde liegen, waren aber gleich. Im einzelnen
sei hier auch auf die einschligigen Bemerkungen auf S.40 bei der
Behandlung der organischen Stoffe hingewiesen. Wir miissen also die
an den Fiden gemessenen Permeabilititen als den normalen Verhdiltnissen
entsprechend ansehen, sie sind nicht durch einen schidigenden Einfluf
der gebotenen Stoffe abnorm erhdht, und beim Riickgang des ,,Knickens
der Faden ist auch keine pathologische Exosmose im Spiele.

Fiir die Konzentration der zu den Permeabilititsmessungen ver-
wendeten Losungen gaben die fiir jeden Stoff vorher ausgefiihrten Be-
stimmungen der Grenzkonzentrationen!) Anhaltspunkte. Zur Be-
stimmung der Grenzlosungen sei hier noch ganz allgemein gesagt, daf
diejenige Mindestkonzentration als Grenzkonzentration angesehen
wurde, bei der an etwa 50 vH.der untersuchten Fiden die Knickungen
und Einkerbungen auftraten. Die nichst tiefere. Konzentration laft
dann entweder bei keinem Faden oder nur bei vereinzelten die Knik-
kungen in Erscheinung treten, die nichst hohere dagegen bei allen
oder wenigstens bei mehr als 50 VH. der Faden.

b. Die Lésungen.

Die bei den Versuchen verwendeten Losungen wurden alle volumnormal in
Arternwasser (vgl. S.20) hergestellt. Fiir Permeabilititsmessungen besteht
bekanntlich eine gewisse Schwierigkeit, ob die Losungen gewichts- oder volum-
normal hergestellt werden sollen. RENNER (1912, S.498) macht darauf auf-
merksam, daB eine Verwendung volumnormaler Losungen bei geringen Per-
meabilititen irrefiihrend wirken kann. Dsa aber anderseits gewichtsnormale
Lésungen sich in einfachen Volumverhéltnissen nicht verdiinnen lassen, emp-

1) Der Ausdruck ist hier und im folgenden auf die zum Eintreten des ,,Knik-
kens* notwendige Minimalkonzentration zu beziehen und vertritt infolge des
Fehlens einer eigentlichen Plasmolyse die ,,plasmolytische” Grenzkonzen-
tration der anderen Objekte.
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fiehlt er doch volumnormale Stammlésungen zu verwenden, und die riumlichen
Konzentrationen in numerische umzurechnen (S.494). FrIrriNg (1915) ver-
wendet gewichtsnormale Stammlosungen, verdiinnt sie aber volumnormal. In
seiner Arbeit 1919 wird eine ,,volummolare* Stammlésung volumnormal ver-
diinnt. Der Ausdruck ,,volummolar* ist nicht ganz klar.

Da fiir die folgenden Versuche gleich die Stammlésungen der hochmoleku-
laren Stoffe meist schon 1/,9¢ n oder zum Teil sogar 1/,490 n hergestellt wurden,
kénnen die Konzentrationsunterschiede zwischen volum- und gewichtsnormalen
Werten als ganz unerheblich bezeichnet werden. Die Grenzlésungskonzentration
fiir Saccharose wurde mit 0,00025 vn bestimmt, das entspricht einer 0,0002500625
gn-Konzentration, eine Differenz, die ohne weiteres vernachlissigt werden kann.
Bei Stoffen mit geringerem Molekulargewicht wurden meist n oder héchstens
1/,0 n Stammlésungen hergestellt, doch wird der bei ihnen an sich gréBere
Unterschied zwischen volum- und gewichtsnormal in den Versuchen wegen der
meist iiberaus hohen Permeabilitit der Fiden fiir diese Stoffe ganz bedeutungs-
los. Esist daher von einer Umrechnung der gefundenen volumnormalen Grenz-
konzentration Abstand genommen worden; die jeweiligen Konzentrationen
werden unten als grammolekulare bezeichnet.

Die volumnormal hergestellte Stammlosung wurde zunédchst auf eine Zwi-
schenkonzentration verdiinnt, aus der die Grenzlosungen hergestellt wurden.
Es wurde dabei eine Biirette mit Schellbachstreifen benutzt, die eine Ablesung
bis auf 1/, Teilstrich = 0,025 ccm zulie, und eine MaB8pipette, die ein sicheres
Ablesen bis auf 1/, Teilstrich = 0,05 ccm erméglichte. Doch lieB sich durch
Herstellung verschieden groBer Mengen der Grenzlosungen leicht erreichen, daB
hochstens zehntel, meist sogar nur ganze oder halbe Kubikzentimeter abzu-
messen waren.

c. Apparatur und Ausfihrung der Messungen.

Fiir die Bestimmung der Grenzkonzentrationen wurden kleine
Kammern verwendet, die auf folgende Weise hergestellt waren: Hal-
bierte Deckgliser (Abb. 7 a) wurden mit einer sehr feinen Paraffinschicht
auf einen Objekttriger so gegeneinander aufgekittet, daf sie eine etwa

3—4 mm breite Rinne {Abb. 7b) in der Langsrichtung des Objekt-

———— tragers freilieBen. Uber diese schmale Rinne

wurde ein ganzes Deckglas gelegt und auf den

| halben Deckglagstiicken mit Paraffin festgekit-

| tet. Dabei war darauf zu achten, daB die Paraf-

Abb. 7. Objekttrager k;;m;r finschicht so diinn wie nur méglich war und

zuc Bostimmung der Grenzkon- VOllstindig bis an die Rinne heranging, diese
“‘:‘;:"ei:“s Stromoae mock- selbst aber vollig paraffinfrei blieb.

Mittels eines schmalen FlieBpapierstreifens
und einer kleinen Saugpipette wurden gréBere aus zahlreichen Beggiatoa-
Fiaden bestehende Flocken in diese Kammer eingesaugt, und die so fertig
gemachten Priparate im feuchten Raum bei Tageslicht fiir etwa 1 Stunde
stehen gelassen. Wahrend dieser Zeit 16sten sich die Flocken meist zu einer
groBeren Anzahl einzeln kriechender Fiaden auf, die schlieSlich fest am
Substrat salen. Bei Beginn eines Versuches wurde zunichst mit einem
FlieBpapierstreifen in ziemlich starkem Strom reines Arternwasser
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durchgesaugt. Dadurch wurden aufler den Schmutzpartikeln auch alle
lose ‘arhaftenden Faden weggespiilt, so da man dann beim Durch-
saugen der Versuchslosung einigermaBen sicher war, da der einmal
eingestellte Faden nicht mehr fortgespiilt wurde. Die Verwendung dieser
Kammern ermoglichte und gewihrleistete ein wirkliches Durchsaugen
der Versuchglésung wnd verhinderte, daB diese, wie es bei lose auf-
liegenden Deckglisern leicht der Fall ist, nur aulen um das Deckglas
herum flieBt wnd nur langsam in das Priaparat eindringt. Fiir eine
ganze Gruppe von Untersuchungen wurde stets Material gleicher Kul-
turen verwendet.

Fiir die Ausfilhrung der Permeabilitdtsmessungen aber geniigten
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Abb.8. Stromungskammer filr Permeabilititsmessungen. 4—¢ vgl. Text, J Lingsschnitt durch

die Mitte der Kammer: o Objektirkger, b aufgekittete Glasstiicke, ¢ aufgekitteter Deckglasring,

d Zuflufrohren, e (Ventil-)Gummi, g AbfluBrohr, ¢ abgeschragte Stellen am mittelsten aufge-
Kkitteten Glasstiick (As), & Festigungsrohrehen.

auch diese Kammern nicht, da fiir diese Messungen folgendes zu be-
riicksichtigen war: Das Plasmolyticum muBte moglickst rasch und voll-
stindig (ohne anfangliche Verdiinnung oder Vermischung mit der ur-
spriinglichen Fliissigkeit) an den Faden herangebracht werden, wahrend
die Fiden dauernd beobachtbar bleiben muBten. Dazu wurde die
folgende Apparatur notwendig:

Auf einen breiten Objekttriger wurden fiinf aus einem dicken
Objekttriger geschnittene Glasstiicke mit Canadabalsam aufgekittet.
Form und Anordnung dieser Stiicke zeigt Abb. 8 A. Das grofie Mittel-
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stiick war an den mit ¢ bezeichneten Stellen schrig eingefeilt. In der
Rinne f (Abb.8 4) wurde eine capillar ausgezogene Glasrohre mit
Paraffin und Siegellack so befestigt, dal die Miindung genau an die
mit ¢ bezeichnete abgeschrigte Stelle des Mittelstiickes zu liegen kam.
Die Capillare darf nicht zu fein sein, darf aber anderseits nicht iiber
die aufgekitteten Glasstiicke herausragen. AuBerhalb der Rinne ging
die Capillare rasch in die Dicke der Glasréhre iiber, die etwa 1—11/, cm
iiber den ganzen Objekttriger herausragte. Dieses Rohrchen diente
als AbfluBrohr der Kammer. In der gegeniiberliegenden Rinne f’
wurde nun in ganz dhnlicher Weise als Zuflufiréhrchen eine Capillare
eingelegt, die aber nach auflen zu héchstens zu 2—3 mm Dicke zunahm
und etwa 3—4 mm iiber den Objekttragerrand herausragte. Uber dieses
herausragende Ende wurde ein ganz diinner Gummischlauch gezogen
— e8 wurde der fiir Fahrrider verwendete Ventilgummi benutzt —
von etwa 7—8 mm Linge. Um der ganzen Zuflufrohre mitsamt der
Gummiverbindung groBeren Halt zu geben wurde ein kleines Stiick
Glasrohr von der Linge des Gummis, iiber diesen bis an den Objekt-
trager herangeschoben und mit diesem durch Siegellack fest verbunden
(Abb. 8 Dk). Die Capillaren miissen in den Rinnen ganz in Paraffin
eingebettet liegen, so daB keine Hohlriume vorhanden sind. Auf dem
so vorbereiteten Objekttriger (Abb. 8 B) wird nun mit Paraffin ein
Deckglas befestigt, in das die in Abb. 8C angegebene Offnung durch
FluBsiure eingeitzt war. Das Deckglas muB so aufgelegt sein, daB die
Miindungen der Capillaren genau unter die Spitzen der ausgedtzten
Deckglasoffnungen zu liegen kommen. Mit einem vollen Deckglas
konnte dann diese Kammer mit Hilfe von chemisch reiner Vaseline
vollstindig geschlossen werden.

Diese so hergestellten Stromungskammern hatten den Vorteil, daf
der Kammerraum vor allem in seiner Hohe auf ein Minimum beschrinkt
war, und man so auch mit stirkeren Objektiven an die Objekte
herangelangte. AuBerdem war bei geeigneter Versuchsanordnung ein
dauerndes Durchstrémen méglich. Die Versuchsanordnung war folgende :
Die ganze Kammer ist mit Objektklammern auf dem Objekttisch des
Mikrogkops so befestigt, daB das AbfluBirohr iiber den Rand des Objekt-
tisches herausragt und abtropfen kann, wihrend die eigentliche Kammer
im Zentrum des Tisches liegt. Links vom Mikroskop befinden sich an
einem Stativ zwei Tropftrichter, der eine mit gewohnlichem Artern-
wasger, der andere mit der Versuchslosung gefiillt. Die Trichter fiihren
durch je eine Gummiverbindung in je eine Glasrohre mit Glaghahn, die
in Hohe des Mikroskoptisches an einem zweiten Stativ horizontal be-
festigt sind. Jede dieser Réhren trigt am anderen Ende einen etwa
3—6 cm langen Gummischlauch, der in ein spitz ausgezogenes Glas-
rohrchen miindet. Dessen Spitze. kann fest in die Gummiverbindung
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des ZufluBrohrchens an der Kammer eingeschoben werden, wodurch
ein rasches Wechseln der Losungen moglich wird. Die Strémungs-
geschwindigkeit wurde fiir eine ganze Versuchsreihe durch die Stellung
der Trichterhdhne reguliert. Das Unterbrechen der Stromung geschah
durch die Hahne an den Glasrohren. Die Schlauchstiicke zwischen
diesen Réhren und der Kammer ermoglichen ein leichtes Wechseln der
Losungen und Verschieben des Objekttisches.

Das Fiillen der Kammer geschah meist durch Einsaugen des Materials
durch die ZufluB6ffnung; nur wenn das Deckglas der Kammer abge-
hoben war, wurde letztere vereinzelt direkt gefiillt und dann erst mit
dem Deckglas geschlossen. Die fertig gemachten Praparate wurden aus
den gleichen Griinden wie auf S. 26 erwahnt, fir etwa eine Stunde im
feuchten Raum gehalten und kamen erst dann zur Verwendung. Zu
Beginn eines Versuches wurde stets unter starker Stromung Artern-
wasser durch die Kammer geschickt, um die lose sitzenden Faden
wegzuspiilen. Noch wihrend dieses Darchstromeans der Kammer wurden
geeignete Fiadén im Mikroskop eingestellt und auf ihre Beschaffenheit
und Verhalten beobachtet. Waren die Fiaden normal, d. h. waren keine
auffallenden kranken oder zerfallene Zellen an ihnen, so wurden sie
zur Untersuchung verwendet. Bei gutem Material gliickt es 6fter, die
Permeabilitatszeit mehrerer Faden gleichzeitig zu mesgen.

Die Losungen'wurden méglichst rasch, aber sehr vorsichtig gewechselt,
wobei jede Stromung abgestellt war. Erst nach dem Wechseln wurde
die Strémung wieder angestellt. Die durchschnittliche Stromungsdauer
betrug, sofern ein Versuch nicht schon vorher beendet war, mindestens
11/,, meist sogar 2 Minuten. Damit ergab sich volle Garantie, daB die
erste Losung vollstindig entfernt war. Denn aus Versuchen, Artern-
wasser, das ungefihr einen Chloridgehalt von 3 vH. hat, durch destilliertes
Wasser zu verdrangen, hatte sich ergeben, da das aus der AbfluBrohre
tropfende Wasser bei nicht zu starker Strémung — etwa alle 2—3 Se-
kunden ein Tropfen — schon nach 45 Sekunden fast keine Reaktion
mit Silbernitrat mehr gab. Wenn man bedenkt, da8 der gesamte Hohl-
raum der Kammer, also mit Zu- und AbfluBrohr in dieser Zeit fast
chlorfrei war, daB das AbfluBrohr aber mindestens 3/, dieses gesamten
Hohlraums ausmacht, so mu8 die eigentliche Kammer spatestens im
Viertel dieser Zeit von der neuen Losung vollstindig durchspiilt sein,
also etwa in 10 Sekunden. Da sich aber zeigt, daB bei den Versuchen
meist schon nach 3—5 Sekunden die Schrumpfung erfolgt, so wird das
Verdringen der ersten Losung in noch kiirzerer Zeit als 10 Sekunden
vor sich gehen. Infolgedessen wurde als Beginn eines Versuches stets
das Einschalten der Strédmung angesehen, und zu diesem Zeitpunkt
eine Stoppuhr eingeschaltet.

Ganz kurz sei hier schlieBlich noch ein Wort iiber die Brauchbarkeit
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der Methodik und die Wahrung der Objektivitit der Messungen gesagt:
Es gelang bei der Verwendung dieser Methode mit Hilfe der Permeabili-
tatsmessungen auf einen bei der Herstellung der untersuchten Lésungen
gemachten kleinen Rechenfehler aufmerksam zu werden, auch wurde
auf eine zunichst tibersehene, schwache bacterielle Zersetzung bei einer
der untersuchten Losungen durch eine derartige Permeabilititsbestim-
mung bemerkt. Dabei sei hier gleich bemerkt, daB die Untersuchungen
der organischen Stoffe, um ein Einwirken von Bacterien auszuschlie8en,
alle am Tage der Herstellung der Stammlosungen vorgenommen wurden.
Um die Objektivitit der Messungen zu priifen, wurden dem Versuchs-
ansteller (HOFFMANN) numerierte Losungen unbekannter Konzentra-
tionen von Stoffen, die teils schon untersucht waren, teils zum ersten
Male bestimmt wurden, gegeben. Bei den Wiederholungsversuchen
fiihrten auch diese Bestimmungen stets zu den frither gefundenen
Resultaten.

C. Permeabilitiitsbestimmungen an. Salzen.
a) Lebende Fiden.

In der Wahl der zu untersuchenden Salze war eine gewisse Be-
schrinkung durch das als Losungsmittel notwendig zu verwendende
Arternwasser geboten. So schieden won vornherein alle Sulfate aus, da
diese mit dem Ca-Ion des Losungsmittels unlésliche Niederschlige
bildeten, desgleichen alle Oxalate und Tartrate; ferner alle Barium-,
Calcium- und Strontiumsalze, da diese mit dem SO4-Ion des Artern-.
wassers reagierten.

Als Beispiel sei hier der Kiirze halber nur die Messung an einem Salze
(KCl1) genauer ausgefiihrt. In der Tabelle 3 bedeutet ,,+ = Reaktion®
das Rintreten, ,,— = Reaktion‘ das Ausbleiben der Schrumpfung. Da
nun diejenige Konzentration als Grenzlosung gelten soll, in der rund

Tabelle 3. KCL

1. 2. 3. 4.
Konseant " | “machton Faden | + =Reaktion | — = Reaktion
0,2 14 100 vH. 0 vH.
0,156 11 82 ,, 18 ,,
0,1 19 37 , 63 ,,
0,05 18 6 , 9 ,

50 vH., der Faden die Schrumpfung zeigen, die anderen 50 vH. noch nicht
so ergibt sich, daB fiir KCl die Grenzlésung zwischen 0,1 G.M. und
0,16 G.M. liegt, und zwar etwas naher an 0,1 G.M. heran. Da. es bei
sehr stark permejerenden Stoffen — wie gie die Salze meist. darstellen —
die Schrumpfung in der 0,2 G.M. KCl-Losung wurde durchschnittlich
schon in 20 Sekunden ausgeglichen — keinen Zweck hat, feiner ab-
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gestufte Losungen zu verwenden, so bleibt nur durch Interpolation die
Grenzlésung noch etwas genauer zu bestimmen. Fir KCl wiirde sich
dann rund 0,12 G.M. als Grenzlosung ergeben.

Auf gleiche Art wurden noch einige andere Salze untersucht, deren

Grenzwerte in Tabelle 4 zusammengestellt sind.
Vergleicht man die Kon-

Tabelle 4.
zentrationen der Grenzlosun-
1. ) . .

Salze Konzentration der Grenzlésung gen untereinander, so ist man
in G.M iiberrascht, wie auBerordent-
KCl1 0,12 lich verschieden sie sind.
NaCl 0,15 7 fii i
NH.Cl 0175 Woll@e man dar.a,us iir die
MgCl, 0,055 Faden den osmotischen Uber-
KNO, 0,25 druck iiber dem reinen Artern-
NaNO, 0,25 wasser berechnen, so kime

NH,NO, 0,20 e
Mg(NO,), 0,095 man zu Resultaten, die mit-
SCN 0,40 einander ginzlich unverein-
K-Acetat 0,035 bar wiren. Fir KNO; z. B.
K-Citrat 0,0003 wiirde sich ohne Beriicksich-

tigung der den Knickungen vorhergehenden Volumabnahme der Fiaden
durch Contraction (S.22) und.ohne Beriicksichtigung irgendwelcher
durch das Arternwasser bedingter Dissoziationsinderung der Salz-
l6sung ein osmotischer Uberwert von etwa 8,5 Atmosphéren ergeben,
fiir Kaliumeitrat dagegen nur ein solcher von 0,018 Atmosphéren.
Es liegt auf der Hand, dal diese auBerordentlichen Differenzen in der
verschiedenen Permeabilitit des Plasmas fir die einzelnen Stoffe be-
griindet sein miissen.

Ordnet man nun die oben gefundenen Werte der K-Salze nach fal-
lenden Konzentrationen der Grenzlsungen, so wie es in Tabelle 5 ge-
schehen ist, so ergibt sich die bekannte lyotrope Reihe der Anionen.

Diese lyotrope Reihe lautet

Tabelle 5. (nach HOBER 1922):
) SCN > J > Br > NO; > ClO,
S;l'ze Grenzliisun.g in G.M. > Cl > Acetat > Citrat > Tar-
trat >SS0,

II&S‘%I;I 8:;(5) . Dfa,s Verhalten der Katit.)nen;
KCl 0,12 die sich nach der Hofmeister-

K-Acetat 0,035 schen Reihe wie folgt ordnen:
K-Citrat 0,0003 NH, >K > Na > Li > Mg >

Ca>Sr > Ba

zeigt sich dagegen, wie dies auch sonst haufig beobachtet ist, vielfach
durch das zugehérige Anion beeinflufit.

Die gleiche Anordnung der Salze tritt nun aber auch bei den folgen-
den Permeabilititsmessungen entgegen: E¢ wurden fiir jede Losung
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die Permeabilititen von durchschnittlich 15—20 Fiden gemessen und
aus den dabei erhaltenen Ausgleichszeiten die Durchschnittswerte be-
rechnet. Da sich die zum Ausgleich der Schrumpfungen nétige Zeit
meist bis auf 5—10 Sekunden genau feststellen 1aBt, sind die Zeitwerte
auf 5 Sekunden abgerundet. Die Resultate der Messungen an Salzen
sind in Tabelle 6 zusammengestellt:

Tabelle 6.
1- 2. 3. A 5. 6.
Konzentration | Konzentration
Anzahl d 5 iner Minut
Salze | unbetsnchten | O°f plasmolyt. | dor Versuchs- | Ausgleichs- | 15,0t mch®
Faden in G.M. G.M. G.M.
KNO, 19 0,25 0,4 1’ 45" 0,226
NaNO, 16 0,25 0,4 1’ 40 0,247
NH,NO, 17 0,2 0,4 1’ 30" 0,264
Mg(NO,), 22 0,095 0,4 4 25" 0,091
KC1 21 0,12 0,4 3 5 0,13
NaCl 17 0,15 0,4 3 50" 0,104
NH,C1 14 0,175 0,4 3 — 0,131
MgCl, 13 0,055 0,4 16 10" 0,025
K-Acetat 23 0,035 0,285 11/ 35" 0,024

Vergleicht man die Werte in der Spalte 6 untereinander, so zeigt
sich auch hier, daB die Nitrate viel leichter permeieren als die Chloride,
fast doppelt so leicht und um ein Vielfaches leichter als das Acetat.
Des bestitigt aber das mit den Grenzlésungen gewonnene Resultat,
daB die Durchtrittsgeschwindigkeit im Sinne der lyotropen Reihe
beeinfluBt ist, und darin liegt ein erneuter Hinweis dafiir, daB die
auBerordentlich verschiedenen Grenzkonzentrationen dieser Salze tat-
sichlich durch die verschiedene Permeabilitat der Faden fiir sie bedingt
sind.

Ob bei den Versuchen zu Beginn die Permeabilitat groBer ist als
am Ende oder wihrend ihrer Dauer unverinderlich gleich bleibt, lie8
sich mit derartigen Versuchen nicht entscheiden, da ein brauchbarer
MaBstab fiir den jeweiligen Schrumpfungsgrad fehlt. Es lieB sich
jedoch feststellen, dafB mit steigendem Konzentrationsgefdlle die in der
Zeiteinheit aufgenommenen Salzmengen abnahmen. Das Permeieren
kann also nicht in einer einfachen Diosmose bestehen. Fiir diese gilt
das Ficksche Diffusionsgesetz, welches gerade umgekehrt besagt, daB
die Aufnahmegeschwindigkeit der AuBenkonzentration proportional
geht. Dem widersprechen die Werte der Tabelle 7, welche folgender-
maBen gewonnen wurden: Es wurden die Ausgleichszeiten von neun
Losungen einer Konzentrationsreihe von MgCl, gemessen und fiir jede
Konzentration die in 1 Minute aufgenommenen G.M. berechnet. Dabei
ergab sich:
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Tabelle 7.
1. 2. 3. 4.
G.M.-Gehalt Zahl der Ausgleichs- | Gramm-Molekiile
der AuBenlésung Messungen zeiten Minuten
0,56 18 18’ 30" 0,0270
0,4 13 16’ 10” 0,0247
0,3 19 11’ 10” 0,0269
0,2 20 6’ 10" 0,0324
0,1 14 2 50" 0,0353
0,09 17 2 407 0,0342
0,08 20 17 40" 0,0480
0,07 17 | L 0,0656
0,06 19 1107 0,0533

Deutlich tritt hier mit steigendem Konzentrationsgefille eine Ab-
nahme der in 1 Minute aufgenommenen Salzmengen hervor. Man wird
hieraus mit Wahrscheinlichkeit vermuten diirfen, daB auch zu
Beginn eines Versuches mehr G.M. permeieren als am Ende, obwohl
wie erwihnt, mehrere sukzessive Messungen an einem Objekt wahrend
des Verlaufs eines einzigen Schrumpfungsausgleiches nicht durchfiihr-
bar sind. Die obigen Messungen zeigen aber fernerhin, daf man bei
Salzen die Bestimmung der Ausgleichszeiten bei angenéhert gleichen Kon-
zentrationsgefdllen vornehmen mufl, wenn die Resultate vergleichbar sein
sollen. Fiir die Werte in Tabelle 6 ist dies beriicksichtigt, mit Aus-
nahme der Bestimmung des Acetates.

Bei all diesen und auch spiteren Versuchen mit organischen Stoffen
wurde auch ein eventueller EinfluB von Licht und Temperatur (TRONDLE
1910, 1916/18, 1922) auf die Permeabilitit im Auge behalten. Der Ein-
fluB der Temperatur wurde nur innerhalb der Grenzen untersucht, die
tatsichlichen Temperaturschwankungen bei den einzelnen Messungen
entsprachen, also etwa zwischen 15° und 20°C. Es zeigte sich dabei
jedoch keimr Unterschied in den Ausgleichszeiten. Auch ein Einfluf
des Lichtes auf die Permeabilitit konnte bei B. mirabilis nicht fest-
gestellt werden.

b) Tote Fiden.

Es ist nun sehr bemerkenswert, daB es an unserem Objekt gelingt,
ganz analoge Grenzlsungsbestimmungen, wie am lebenden Faden, auch
am abgetoteten Objekt auszufilhren. Die Membranen der Faden sind
also semipermeabel. Solche semipermeable Zellhaute sind von A.
J. Brown (1907, 1909), ScHRODER (1910, 1911, 1922), REICHARD (1910),
SHULL (1913), RippEL (1918, 1919), CoLLins (1918), PraT (1923), CzAJa
(1922), an verschiedenen Objekten (Gramineen, Leguminosen, Utricu-
laria und anderen)!) gefunden und niher untersucht worden.

1) Hierhin diirften wohl auch die eigenartigen Samenhaare der Loasaceen zu
rechnen sein. Vgl. RuHLAND, Ztschr. f. Bot. XIV (1922). S. 80.

Archiv f. wissenschaftl. Botanik Bd. 1. 3
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Die erhebliche Bedeutung des Umstandes, daB auch an den toten
Fiden Schrumpfungserscheinungen auftreten, erblicken wir darin, da
wir dadurch in den Stand gesetzt waren, zugleich auch den Einflul der
Membran auf die Stoffaufnahme durch die lebende Zelle zu untersuchen
und wenigstens in ganz roher Anniherung zahlenma8ig festzulegen, wie
es bisher noch bei keinem anderen Objekte gegliickt ist.

Leider war es nicht moglich, hierzu natiirlich abgestorbene Fiden
zu verwenden, da die Faden nach dem Absterben sehr rasch zerfallen
oder deformiert werden. Die Fiden muBten daher kiinstlich, und zwar
durch schwaches Flemmingsches Fixierungsgemisch, Joddampfe, 80 proz.
Alkohol, 2 proz. Chromssure oder miBige Hitze abgetotet werden. Im
letztgenannten Falle wurden die Féiden in einem Fliissigkeitstropfen auf
dem Objekttrager fir kurze Zeit auf etwa 60°, nie aber bis zur Siede-
hitze erwirmt. Gerade bei diesem letzteren Verfahren, dem Abtéten
durch maBige Erwirmung, konnte man eine geringere Verinderung
der zarten Membran gegen den natiirlichen, lebenden Zustand erwarten
als bei den iibrigen Abtoétungsmitteln, welche sie chemisch oder physi-
kalisch wohl tiefgreifender beeinflussen werden.

Dieser EinfluB des T6tungsmittels auf die Membrandurchlissigkeit
wurde an einigen Salzen gepriift und zeigte sich zum Teil als ganz auBer-
ordentlich gro8. Indem wir der Kiirze halber auf eine tabellarische
Wiedergabe der Versuche verzichten, sei nur soviel erwdahnt, dal die
nach den verschiedenen Methoden mit demselben Salz erhaltenen Grenz-
werte im Extrem um iiber 300 vH. differierten. Dabei fielen ingbesondere
die in Alkohol getéteten Fiaden durch hohe Grenzlosungen auf, eine
Tatsache, die vielleicht in der hirtenden Wirkung des Alkohols auf
Plasma und Membran (gréBere mechanische Widerstandsfihigkeit gegen
die infolgedessen erst bei erhohtem Wasserentzug eintretenden Ein-
knickungen und Einkerbungen) ihre Ursache hat.

Ganz gut entsprechen den durch Erwirmung getoteten Zellen,
soweit die wenigen mit jhnen gegliickten Versuche ein Urteil gestatten,
in ihrem Verhalten bei der Grenzwertsbestimmung die im Flemming-
schen Gemigch fixierten. Deshalb und weil weiter die ersteren nur in
besonderen Gliicksfallen sich fiir unsere Zwecke verwendbar erwiesen,
insofern sie auch bei vorsichtiger Warmezufuhr meist deformiert wur-
den, die Querwinde leicht verquollen usw., wurden fiir die weiteren
Bestimmungen am toten Objekt nur solche Faden verwendet, die im
Flemmingschen Gemisch getétet waren, da hierbei meist tadellose Faden
erhalten wurden und nur selten kleine Deformationen auftraten. Gegen-
iiber den durch Erwarmen getoteten Fiden zeigen sie eine etwas groBere
Durchléassigkeit.

Die abgetéteten Fiden konnen entweder in destilliertes Wasser iiber-
gefiihrt, und zur Bestimmung gleichfalls Losungen in Aqua destillata
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verwendet werden, oder die Faden gelangen nach dem Abtéten in
Arternwagser zuriick, wobei eine zunichst auftretende Schrumpfung
ausgeglichen wird, und die zu untersuchenden Stoffe werden dann gleich-
falls in Arternwasser gelost verwendet. Ein Unterschied in der Hohe der
Grenzlosungen auf Grund dieger verschiedenen Methode ergab sich nie.

Da man stets darauf gefaBt sein muB, daB tote Faden in den Stro-
mungskammern weggespiilt werden, muBite hier eine andere Versuchs-
art gesucht werden. Es wurde dafiir die von ScuMID (1923) fiir die
Plasmolyse von Oscillarien gebrauchte, leider recht primitive ,,Tropfen‘‘-
methode!) benutzt. Die Fiden wurden in einem moglichst kleinen
offenen Tropfen unter dem Mikroskop beobachtet und die Versuchs-
16sung aus einer kleinen Pipette rasch aufgetropft. Um bei dauernder
Beobachtung das Zufiithren der Lésungen zu erleichtern, wurde mit
schwachem Objektiv und méglichst starkem Okular gearbeitet. Die
bei dieser Methode auftretende Verdiinnung der Losungen lieB sich nicht
vermeiden. Sie wurde aber durch Auftropfen von regelmi8ig 3 Tropfen
Losung moglichst konstant gehalten.

Diese an sich wenig befriedigende Methodik lie8 immerhin eine
leidlich sichere Bestimmung der Grenzwerte an toten Fiden zu. Feinere
Konzentrationsunterschiede, wie sie am lebenden Faden deutlich me8-
bar sind, kénnen hierbei freilich nicht ebenso deutlich werden, zumal
da ein Ausgleich der eintretenden Schrumpfungen an den toten Faden
meist sehr rasch erfolgt: Entsprechend der bei dem Auftropfen auftreten-
den Verdiinnung der untersuchten Losungen um etwa 1/, der Anfangs-
konzentration, wurden auch die gefundenen Grenzwerte um 1/, redu-
ziert. In den Tabellen sind iiberall diese korrigierten Werte angegeben.

Die Wahl der untersuchten Salzlosungen an toten Fiden war ganz
auf die Frage der Giiltigkeit der lyotropen Reihen gerichtet. Fir die
Anionen wurden die in Tabelle 8 in fallender Reihenfolge ihrer Kon-
zentrationen geordneten Grenzwerte gefunden.

Es sind mit Augnahme des

Tat:elle 5 Rhodanids alles Na-Salze,
Grenzldsung fir | Grenzioeung 1r  Jeren Anordnung der auf S.31
in G.M. Faden In G.M.  zitierten lyotropen Reihe der
KSCN 0,9 0,4 Anionen entspricht, nur die

NaBr 0,3 — 1 -I ist ab-
NaNO, o3 025 Stej llllmgddes SO4-Ions is
NaCl 0,15 0,15 weicnend.

Na, S0, 0,03 — Interessantist ein Vergleich
Ns,8,0 0,045 — . .
NaThrteat 0,0019 - (Tab. 8) der Grenzwerte glei

cher Salze fiir tote und lebende

1) ScaMID bestimmte die bei der Plasmolyse von Oscillarien auftretende
Lingscontraction der Fiden, indem er die Fiaden im offenen Tropfen beob-
achtete und das Plasmolytikum aus einer kleinen Pipette auftropfen lieB.

3*
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Fiden. Es ist dabei besonders auffillig, daB fiir NaCl beide Werte
zusammenfallen, wenn man fiir die toten Fiden den reduzierten Wert
nimmt. Es scheint also dem Plasma fiir die Regulation der Aufnahme
dieses Salzes in den fraglichen Konzentrationen, wenn diberhaupt, nur
etn ganz geringfiigiger Anteil zuzukommen. Dies gewinnt an Bedeutung,
wenn man bedenkt, da8 Beggiatoa in einem Medium von besonders
hohem NaCl-Gehalt lebt.

Die Kationenwirkung wurde fiir die toten Fiden auBer an den
Alkalisalzen auch noch an einigen Erdalkali- und Schwermetallsalzen
untersucht. Zur Verwendung kamen iiberall Nitrate. Die Resultate
gind in Tabelle 9 wieder nach abnehmendem Grenzwert geordnet.

Tabelle 9.

Nitrate Grenzlosung Nitrate Grenzlosung
NH, 0,3 Ba 0,071
Na 0,3 Ca 0,068
K 0,26 Co 0,068
Li 0,15 Pb 0,045
Mg 015 Cu 0,0068
Sr 0,075 Al 0,006

Fiir die Alkali- und Erdalkalisalze ist die Ubereinstimmung mit der
Hofmeisterschen Kationenreihe unverkennbar (siehe S.31). Die Zahl
der untersuchten Schwermetallsalze ist jedoch zu klein, um auf irgend-
einen Zusammenhang mit Reihen schliefen zu konnen, wie sie sich in
der physikalischen Chemie z. B. in der Abnahme des elektrolytischen
Losungsdruckes auch fiir diese Kationen finden.

c) Ergebnis.

Vergleicht man nun die an lebenden wie auch an toten Faden ge-
wonnenen Regultate mit dem, was in der Literatur iiber das Eindringen
der Salze in die Zellen anderer Pflanzen bekannt ist, so muf3 vor allem
auffallen, daB die lebenden Zellen von Beggiatoa fiir die Salze ganz
iiberraschend stark permeabel sind. Trotz dieses sehr starken Gegen-
satzes in quantitativer Hinsicht aber herrscht in qualitativer eine véllige
Ubereinstimmung, die sehr bemerkenswert ist. Ordnet man ndmlich
die Kationen bzw. Anionen der Salze entsprechend ihrer Fihigkeit,
zu permeieren, in steigender oder fallender Reihe, so fallen diese Reihen
mit Ionenreihen, wie sie in der Literatur iiber das Eindringen von
Salzen in gewohnliche Zellen wiederholt angegeben werden, vollig zu-
sammer. Da gich in einer Arbeit von Kauno (1924) eine Zusammen-
stellung der Literatur findet, welche die Beeinflussung des Permeierens
der Salze im Sinne der lyotropen Reihen betrifft, sei hier von einer
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Aufzahlung dieser Arbeiten abgesehen. Kanno kommt in dieser Arbeit
auf Grund eigener Versuche zu dem Resultat, da8 ,,das Eindringen der
Neutralsalze in das Pflanzenplasma‘ abhingig ist ,,von ihrem Vermogen
den kolloidalen Zustand der Plasmaoberflichenkolioide zu veriandern,
wobei die Wirkung eines jeden Salzes sich additiv aus den entgegen-
gesetzten Wirkungen seiner Tonen ergibt‘. Den Kationen wiirde dabei
eine entquellende Wirkung auf die Kolloide des Plasmas zuzuschreiben
sein, die dessen Permeabilitit fiir die Salze herabsetzt. Diese Wirkung
nimmt nach KAHHO ab nach der Reihenfolge:

Ca > Ba > Mg > Li > Na > K > NH,.

Die Anionen wirken entgegengesetzt, also ,,peptisierend (l6send) auf
die Plasmakolloide’‘, was zu einer Steigerung der Permeabilitit des
Plasmas fiihre. Diese Anionenwirkung nimmt ab in der Reihenfolge:

J > Br > NO; > C1 > Tartrat > SO,.

Die Salzaufnahme wird also auf eine rein physikalisch-chemische
Wirkung der Salze auf die Plasmakolloide zuriickgefilhrt, und das
Gleiche wiirde auch fiir unser Objekt anzunehmen sein. Diese prinzi-
pielle  Ubereinstimmung des Beggiatoenplasmas mit dem gewohnlicher
Pflanzenzellen sei hier im Hinblick auf die allgemeinere Bedeutung unserer
abeiter unten zu besprechenden Ergebnisse mit Nichtelekirolyten besonders
hervorgehoben.

Eine solche rein physikalisch-chemische Natur der Salzwirkung wird
auch durch die Tatsache wahrscheinlich, daB es bei Beggiatoa gelingt,
analoge Permeabilitatsverhaltnisse fiir Salze auch an toten Faden nach-
zuweisen. Wihrend sich die von BROWN und anderen untersuchten
semipermeablen Zellhiute fiir Salze als mehr oder weniger impermeabel
erwiesen, die permeierenden Salze aber kein ausgeprigtes Verhalten
ihrer Ionen etwa im Sinne lyotroper Reihen zeigten, ist hier die Membran
ganz im Sinne dieser Reihen beeinfluft. Von Prat (1923) wurde eine
dhnliche Semipermeabilitat fiir die Zellwinde von Utricularia-Blattern
beobachtet, doch lassen die dort mitgeteilten Versuche nur den Schluf
zu, daB die Permeabilitit der Zellwinde fiir einwertige Elemente ge-
ringer ist alg fiir zweiwertige.

Aus dem gleichsinnigen Durchlissigkeitsverhalten lebender und toter
Zellen gegen Salze konnte man versucht sein, fiir die ganze Membran
eine eiweiBhaltige Zusammensetzung anzunehmen, da Polysaccharide
ein abweichendes Quellungsverhalten zeigen (vgl. besonders WALTER
1923). Wir wiirden also auf diesem Wege zu Folgerungen gelangen, wie
sie ahnlich frither (vgl. S. 18) aus ganz andersartigen Beobachtungen be-
ziiglich der (pelliculaartigen) Natur der Innenmembran gezogen wurden.
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D. Permeabilitiitsbestimmungen mit organischen Stoffen.
a) Lebende Fiden.

Als viel interessanter und bedeutungsvoller erwiesen sich nun die
diosmotischen Verhiltnisse hinsichtlich organischer Stoffe. Die Be-
stimmung der Grenzlésungen wie auch die Permeabilitdtsmessungen
wurden nach der gleichen Methode wie bei den Salzen vorgenommen.

Wie aus den weiter unten gegebenen Tabellen ersichtlich, ist der
Durchlissigkeitsgrad der Beggiatoa-Faden je nach der Natur der orga-
nischen Stoffe ganz auBlerordentlich verschieden. Das war von OVERTON
und anderen auch bereits an anderen Pflanzenzellen festgestellt worden.
Vergleicht man letztere mit den Beggiatoa-Fiden daraufhin, so fallt
vor allem auf, daB diese ¢n weit hoherem Mafe permeabel sind als
jene. Dasselbe haben ja bereits oben unsere Mitteilungen iiber Salze
gezeigt.

Diese erstaunlich hohe Durchlissigkeit erwies sich nun gerade bei
den organischen Stoffen als eine weitere fiir unsere Zwecke iiberaus
wertvolle Eigenschaft des Untersuchungsobjektes. Sie erstreckte sich
vor allem auch auf eine ganze Reihe chemisch indifferenter, physiologisch
wichtiger Stoffe, wie z. B. der Kohlenhydrate und mancher anderen,
deren Importfahigkeit in gewohnlichen Pflanzenzellen zu gering ist,
um plasmolytisch gemessen werden zu koénnen. Als nicht minder be-
deutungsvoll erwies sich gerade fiir die Untersuchung der organischen
Stoffe die bereits frither (vgl. S.21) hervorgehobene besondere Eigen-
tiimlichkeit der B. mirabilis, daf} der osmotische Wert threr Zellen nur
auferordentlich knapp iiber dem des Mediums liegt, so daB die als Kri-
terium fiir die Durchlassigkeit benutzte Erscheinung des ,,Knickens‘
bereits in ganz niedrigen Konzentrationen der im Solwasser zu 16senden
Stoffe hervorgerufen wird.

Dieser Umstand ermoglichte uns — sofern die Durchlissigkeit keine
zu hohe war — eine Reihe besonders interessanter, schwach wasserlos-
licher oder in hoheren Konzentrationen bereits schidlich wirkender Stoffe
in den Bereich der Untersuchungen einzubeziehen, welche an anderen
Objekten entweder iiberhaupt nicht oder doch nur nach besonderen,
einen Vergleich mit den iibrigen Stoffen nicht zulassenden Methoden
(Farbungen und andere Speicherungen) gepriift werden konnten.

So war es denn auch méglich, die Versuche alle nach einer und der-
selben. Methode anzustellen und iiberall zahlenmdifige Ergebnisse zu er-
halten, die einen unmittelbaren Vergleich iiber die Plasmadurchlissig-
keit fiir chemisch sehr verschiedene Stoffe gestatteten.

Bei den weniger leicht permeierenden Stoffen, so z. B. bei den
Kohlenhydraten, mehrwertigen Alkoholen usw. lieSen sich die Werte
mit bedeutend groBerer Schirfe bestimmen als bei rascher permeieren-
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den organischen Stoffen oder gar den Salzen, da hier selbst in den Grenz-
lésungen die Schrumpfungen verhdltnismiBig langsam ausgeglichen
werden, wihrend dies bei so rasch permeierenden Stoffen wie Glykol,
Harnstoff usw. augenblicklich erfolgt.

Es erscheint wichtig, hier hervorzuheben, daB #hnlich wie dies
oben (S. 33) schon fiir Salze nachgewiesen wurde, auch bei den orga-
nischen Stoffen mit zunehmender AuBenkonzentration eine Abnahme
der pro Zeiteinheit aufgenommenen Mengen erfolgt. Dies lehrt z. B.
die Tabelle 10, wo die Zahlen der Spalte 3 Mittelwerte darstellen, die
aus der zum Riickgang der Schrumpfung in den unter 2 mitgeteilten
Konzentrationen notwendigen Zeit berechnet wurden. Die Unter-
schiede sind sehr bedeutend.

Tabelle 10.
1. 2. 8.
Konzentration der Die pro Minute aunf-
Stoffe untersuchten Ldsung | genommenen Gramm-
in G.M. Molekitle
Rhamnose a. 0,0006 a. 0,000171
b. 0,00075 b. 0,000111
Arabinose a. 0,00156 a. 0,00030
b. 0,0025 b. 0,00020
Harnstoff a. 0,6 a. 0,420
b. 2,0 b. 0,279

Fiir organische Stoffe sind derartige Beobachtungen neu!). Von
anorganischen Salzen wissen wir (vgl. z. B. Frrrine 1915), daB ihre
Aufnahme mit der Zeit abnimmt, offenbar unter der Wirkung der Salze
selbst. Es ist sehr wahrscheinlich, daB die héheren Konzentrationen
diese Erscheinung, d. h. die allmihliche Aufnahmeverringerung, im
Laufe eines Versuchs steigern, wenngleich ein zeitlicher Verfolg des
Vorganges, etwa von Minute zu Minute, bei unseren Versuchen nicht
moglich war. Eine genaue Analyse derartiger Vorginge, z. B. gerade
fiir die Zuckerarten wire hichst wiinschenswert gewegen. Sie lieB sich
aber ohne weiteres nicht durchfithren und wurde, als nicht zum engeren
Rahmen unserer Ziele gehorig, beiseite gelassen.

Es wire sicherlich nicht gerechtfertigt, aus solchen Versuchen wie
den in Tabelle 10 zusammengestellten zu folgern, daB alle Stoffe in
der gleichen AuBenkonzentration zu verwenden seien. Denn abgesehen,

1) FrrriNg (1919) teilt jedoch bereits mit, da8 einige seiner Versuche mit
Tradescantia discolor ,,vielleicht zugunsten der Annahme, da8 die Glycerin-
l6sungen als solche die Permeabilitit fiir Glycerin sehr schnell herabsetzen,
und zwar um so stiirker, je konzentrierter sie sind*, sprechen. Vgl im iibrigen
die Zusammenfassung dieses Autors a.a.O., S. 167 £
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daB schon die Loslichkeitsverhiltnisse, Giftwirkungen und die #uBerst
verschiedene Permeierfihigkeit das unausfithrbar machen, wiirde wohl
auch bei gleicher oder anndhernd gleicher Konzentration eine sehr
verschieden weitgehende und spezifische Alterierung der Aufnahme-
fahigkeit angesichts der so weit differenten chemischen Natur der
einzelnen Stoffe anzunehmen sein. Wir haben die Vergleichbarkeit auf
einem anderen Wege zu erreichen gesucht, und die Eindeutigkeit der
Versuchsergebnisse scheint uns ein starkes Argument dafiir zu sein, daf
sie wenigstens in der Annaherung erreicht worden ist, auf die es uns hier
ankam, d. h. bis zum Hervortreten der grundlegenden Gesetzlichkeit
des Aufnahmevermogens der Zellen. Diese ergab sich, wie sogleich zu
zeigen sein wird, so klar, dal man viel eher in den von ihr mehr oder
weniger abweichenden Einzelfillen hier und da u. a. an golche stérenden
Konzentrationseinfliisse zu denken geneigt sein kionnte.

Eine Reihe der Versuche (a) mit organischen Stoffen wurde so an-
gestellt, daBl diejenige Schrumpfung hervorrufende Konzentration be-
stimmt wurde, in welcher jene gerade nach 5 Minuten ausgeglichen wurde.
Fiir das Auffinden dieser Konzentration geben bereits die Grenzlésungen
einen Anhaltspunkt, so daB es bei einer Anzahl Stoffe gliickte, sogleich
die richtige Konzentration zu treffen. Fiir die anderen Stoffe muBten
jeweils mehrfache Versuche angestellt werden, und die fraglichen Kon-
zentrationen konnten schlieSlich durch Interpolation aus den Kon-
zentrationswerten zweier Losungen errechnet werden, von denen die
eine in etwas mehr, die andere in etwas weniger als 5 Minuten permeierte.
Fiir einige wenige Stoffe, so z. B. fiir Raffinose war diese Bestimmung
nicht méglich, da hier in der Grenzlosung selbst sogar in mehr als
5 Minuten noch kein Ausgleich erfolgt. DaB sie fiir Stoffe unterblieben
sind, die zu wenig wasgerloslich waren, um mit ihnen Grenzkonzentra-
tionen zu bestimmen (z. B. Tyrosin, ameisensaures Athyl und Isobutyl,
Acetonitril, Butyro- und Valeronitril, Propylen- und Butylenglykol,
Phlorrhizin, Acet- und Formanilid, Sulfonal, Saligenin, hohere ein-
wertige Alkohole usw.) oder, wie Thioharnstoff, Acet- und Propyl-
aldehyd, Methyl- und Athylacetat, Propionitril, Formamid, ein- und
mehrwertige Phenole, einwertige Alkohole der Fettreihe, Aldehyde,
Aceton usw. (mindestens in den nétigen Konzentrationen) schadlich
oder stark giftig wirkten, bedarf keiner weiteren Ausfithrung. Letztere
Wirkung trat in schwiicherem MaBe auch bei einzelnen der unten ver-
wendeten Stoffe hervor und wurde immer hervorgehoben?), so daB
derartige Versuche dann nur einen sehr bedingten roh orientierenden
Wert haben. So sind Monoacetin und Propionamid in hoheren Kon-

1) In den Tabellen dadurch, daB die auf sie beziiglichen Zahlen in
Klammern gesetzt wurden.
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zentrationen schadlich. Dies letztere gilt auch fiir die Urethane, die
aber zum Teil in den zur Bestimmung der Grenzlosungen ausreichenden
Konzentrationen noch verwendbar waren. In Athyl- und Propyl-
urethan waren z. B. die Fiaden bereits lange vor Ablauf der 5 Minuten
abgestorben und deformiert. Mit Methylurethan waren Messungen
zwar moglich. Diese zeigten aber sehr deutlich, daB die Faden geschadigt
waren. Denn die in der Zeiteinheit aufgenommene Stoffmenge stieg
ganz auffallend mit steigender AuBenkonzentration, wihrend bei den
iibrigen Stoffen, wie erwithnt, das Umgekehrte der Fall war. Im Gegen-
satz dazu ergab sich z. B. bei den Messungen mit Methylurethan, da8
eine 0,1 G.M.-Lésung in 1'50"" aufgenommen wurde, d. h. es permeieren
pro Minute 0,055 G.M. Eine 1 G.M.-Losung permeierte in 7'35”, hier
wurde also pro Minute 0,13 G.M. aufgenommen, so da8 also die Auf-
nahme des Stoffes etwa annihernd nach dem Fickschen Diffusionsgesetz
erfolgt.

Die iibrigen unten angefiihrten organischen Stoffe iibten keinerlei
merklich schidigenden Einfluf auf die Faden aus. Auch in den sehr
starken Losungen der am raschesten permeierenden und deshalb auf
ihre Schiidlichkeit besonders sorgfiltig zu priifenden Stoffe, wie z. B.
Glykol und Harnstoff blieben die Fiden fast noch 3 Stunden beweg-
lich, in den viel schwicheren Zuckerlésungen sogar iiber 24 Stunden.
Dig ' Versuchsresultate dnderten sich auch nicht, wenn am gleichen Faden
eine Bestimmung wiederholt wurde. Dies war sehr leicht moglich, wie
schon bei den Salzen ausgefiihrt wurde. Hierbei wurde auch einmal
der zu untersuchende Stoff gewechselt. Zuerst wurde die Ausgleichs-
zeit fiir Glycerin bestimmt und dann nach dem Auswaschen fiir Trauben-
zucker. Der fiir letzteren gefundene Ausgleichswert entsprach vollig
den iibrigen an nicht vorbehandelten Fiden bestimmten Werten.
Ubrigens gibt ja neben anderen Beobachtungen (S. 24£.) auch die Tat-
sache, daB mit steigendem Konzentrationsgefille die pro Minute auf-
genommenen Gramm-Molekiile abnehmen, einen Hinweis darauf, daB
eine Schidigung der Fiden wihrend des Versuches nicht stattge-
funden hat.

Bei der anderen — umfangreicheren — Versuchsreihe dienten die
gemessenen Grenzkonzentrationen selbst als Unterlage fiir die Berech-
nung der Permeabilitit. Diese Methode (b) gestattete deshalb eine
weiter reichende Anwendung, weil hier die die Benutzung der Methode a
einschrinkenden Grenzen — Lislichkeit und Schidlichkeit — wegen der
in Frage kommenden niedrigeren Konzentrationen wesentlich erweitert
wurden. Diese Grenzkonzentrationen, in G.M. ausgedriickt, fielen fiir
die verschiedenen Stoffe ungemein verschieden hoch aus, und zwar
natiirlich um so héher, je groBer die Zelldurchlissigkeit fiir sie war.
Diese Relation gilt in vollem MaBe, da die mehrfach hervorgehobenen
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weitgehenden Cautelen andere Beziehungen ausschliefen. Es kommen
also, da, wie im Kapitel iiber die Methodik hervorgehoben, mit den
Durchstrémungskammern weitgehend und gleichmiig rasch gearbeitet
werden konnte, in diesen Grenzkonzentrationen sozusagen ,,Momentan-
werte’ der Permeabilitit zum Ausdruck.

Fast gleichzeitig von LEPESCHEIN (1909) und TRONDLE (1910) ist
bekanntlich schon vor lingerer Zeit aus derartigen Grenzkonzentrations-
bestimmungen an anderen Objekten nach bekannten physikalischen
Vorbildern ein Permeabilititskoeffizient durch Vergleichung mit dem
theoretisch berechneten Grenzwert abgeleitet worden. Wir haben danach

c=¢c (l—ﬂ)a

wo ¢’ die faktisch beobachtete Grenzkonzentration, ¢ dieselbe im Falle
der Undurchlissigkeit des Plasmas fiir den Stoff und x4 den Permeabili-
tatsfaktor bedeutet, welcher der Permeabilitit (seiner Diffusionskon-
stante beim Membrandurchtritt) proportional ist.

Die Methode ist von Frrring (1915, 1916, 1919) einer ablehnenden
Kritik unterzogen worden, mit der sich TRONDLE (1916, 1918 und-1922)
und insbesondere vor kurzem LEPESCHKIN (1923) auseinander gesetzt
haben. Die phystkalisch-chemischen Bedenken FITTINGs scheinen uns
durch LEPESCHKIN hinreichend zerstreut zu sein. Sie spielen auch in
unserem Falle kaum eine Rolle, da es sich bei B. mirabilis allgemein
um eine weit groBere Permeabilitit handelt als wir sie bei gewShnlichen
Pflanzenzellen finden, und auch die Unterschiede in bezug auf erstere
zwischen den einzelnen Stoffen sehr grof sind. Die Annahme, die der
Methode mangels genauer physikalisch-osmometrischer Bestimmungen
zugrunde liegt, da8 nimlich die osmotischen Drucke den Konzentrationen
proportional sind, diirfte fiir unsere physiologischen Zwecke und bei
organischen Stoffen, wie wir sie verwandten, kaum Bedenken erwecken.
Natiirlich driickt, wie LEPESCHKIN (1923) betont, unsere Gleichung die
Abhiingigkeit der Permeabilitit auch deshalb nur angenéahert aus, weil
die Voraussetzung, daB die Diffusionsgeschwindigkeit der theoretischen,
isosmotischen Konzentration (d. h. eines praktisch nicht permeierenden
Stoffes) der Lésung proportional ist, streng genommen nur fiir ver-
diinnte Losungen gilt. Es wird also die Vergleichbarkeit deg mit hoheren
Konzentrationen ermittelten Permeabilititskoeffizienten (leichter per-
meierender Stoffe) ein wenig, aber fiir unsere speziellen physiologischen
Zwecke kaum merklich und keinesfalls grundsitzlich ins Gewicht
fallend, gemindert (vgl. die Bemerkungen 8. 51) —. Von den physio-
logischen Einwanden FIrTiNGgs, auf die hier der Kiirze halber im ein-
zelnen nicht eingegangen werden soll, scheinen uns die wichtigsten
durch die bereits erwihnte Feststellung, daB auch bei Wiederholung
der Versuche, an den gleichen Fiden die gleichen isosmotischen Kon-
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zentrationen gemessen wurden und wegen der sehr kurzen Dauer der
Versuche beseitigt zu sein. Im iibrigen diirften die erhaltenen Werte
beim Uberblick iiber das Ganze fiir sich selbst sprechen.

Nach diesen Vorbemerkungen seien nun die Ergebnisse der ersten
Versuche mit organischen Stoffen in der folgenden Tabelle 11 zu-
sammengestellt.

Tabelle 11.
1. 2. 3. 4.
Grenzkonzentrationen (in G.M.) Durchschnittl.
Stoffe Molekular- a. b. Anstieg der Innen-
gewichte in Momentan- in 5-Minuten- |[konzentration pro
versuchen versuchen Minute in G.M.

Raffinose 594,4 0,00015 —_ —
Saccharose 342,1 0,00025 0,00033 0,000066
Rhamnose 182,1 0,00050 0,00087 0,000134
Duleit 182,1 0,00055 0,00075 0,00015
Mannit 182,1 0,00055 0,00075 0,00015
Mannose 180,1 0,00050 — —_
Glucose 180,1 0,00055 0,0008 0,00016
Galactose 180,1 0,00050 0,0008 0,00016
Fructose 180,1 0,00050 0,0008 0,00016
Sorbose 180,1 0,00045 0,00075 0,00015
Arabinose 150,1 0,00080 0,0015 0,0003
Erythrit 122,1 0,003 0,02 0,004
Monochlorhydrin 110,56 0,02 0,08 0,016
Propylurethan 103,1 0,0045 — —
Glycerin 92,1 0,009 0,07 0,014
Athylurethan 891 (0,01) — —
Dimethylharnstoff 88,1 0,005 0,02 0,004
Methylurethan 75,1 (0,08) (0,6) (0,12)
Methylharnstoff 74,1 0,01 0,14 0,028
Glycol 62 0,09 0,6 0,1
Harnstoff 60,1 0,356 1,48 0,296

Spalte 1 enthilt die Stoffe, mit denen diese ersten Messungen
angestellt worden waren. Sie sind nach fallendem Molekulargewicht
geordnet. In Raffinose zeigt sich auch nach lingerem Verweilen kein
Riickgang der Schrumpfung, fiir Mannose wurde nur die Grenzkon-
zentration festgestellt, ein 5-Minutenversuch unterblieb. Letzteres eben-
falls mit Propyl- und Athylurethan, in diesem Falle weil die dazu notigen
Losungen schon stark schidigend wirkten. Das zeigte sich auch schon
bei den schwicheren Losungen der ,,Momentanversuche* (Spalte 3), deren
Ergebnisse deshalb in Klammern gesetzt wurden.

Wie man sieht, springt fast iiberall in den Zahlen ein Anstieg der
Permeabilitit (steigende Werte der Grenzkonzentrationen in Momentan-
und 5-Minutenversuchen, sowie der in 1 Minute aufgenommenen Stoff-
mengen) mit fallendem Molekulargewicht gofort in die Augen, so daB
mit steigendem Molekulargewicht der Stoffe ihre Durchtrittsfihigkeit
abnimmt. Lassen wir hierbei die Urethane (etwa abgesehen vom Propyl-
urethan) auBer Betracht, deren zu hohe Grenzkonzentrationen, wie
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oben erwiahnt, auf eine pathologische Permeabilitdtserhchung zuriick-
zufilhren ist, so bleibt als bedeutende Ausnahme von der Regel
vor allem das Monochlorhydrin (Glycerinchlorwasserstoffester) bestehen,
bei dem die Grenzkonzentrationen fast das vierfache des mach dem
Molekulargewicht zu erwartenden Wertes betragen, obwohl hier bei
den kurzen Versuchen eine Schidigung wie bei den Urethanen nicht
im Spiele ist. Von dieser, wie wir sehen werden, nur scheinbar so groSen
Ausnahme und dem auch stark abweichenden Dimethylharnstoff wird
weiter unten (S. 52, 56) noch die Rede sein.

Da eine allgemeine Diskussion der Versuchsergebnisse einem be-
sonderen Kapitel vorbehalten bleiben goll, sei hier nur der weitere Gang
der Untersuchungen kurz besprochen.

Die vollige Ubereinstimmung dieser Resultate mit den Anschauungen,
welche der von einem von uns frither aufgestellten Ultrafiltertheorie
(RurLaAND 1912 usw.) der Plasmahaut zugrunde lagen, war die Ver-
anlagsung, da nunmehr noch weitere geeignete Stoffe in den Bereich
der Untersuchungen einbezogen wurden. Ingbegondere war uns die
schone GesetzmaBigkeit, mit der sich der der Kohlenhydrate in das
Schema der Ultrafiltertheorie einfiigten, bedeutungsvoll erschienen.
Wir haben hier nicht nur eine in der Reihenfolge: Tri-, Di-, Mono-
saccharide, sondern die Werte fiir die Grenzlssungen (Tabelle 11, Spalte 3a
und die pro Minute erfolgenden Anstiege der Innenkonzentration
(Spalte 4) verhalten sich hier sogar anndhernd umgekehrt proportional
dem Molekulargewicht der Stoffe, wihrend vom Molekulargewicht 180
an nach abwirts, also mit steigender Permeierfahigkeit, die Verhilt-
nigge der Grenzwerte viel rascher als diejenigen der Molekulargewichte
zunehmen.

In der folgenden Tabelle 12 sind diese Verhiltnisse aus den Werten
von Tabelle 11 berechnet. Die Zahlen in Spalte 2 bezeichnen das Ver-
haltnis Molekularvolumen Raffinose zum Molekularvolumen der in
Spalte 1 angegebenen Stoffe. Spalte 3 bringt die Verhéltnisse der
,.Momentanwerte‘ der Grenzkonzentrationen derselben Stoffe zu dem
der Raffinoge, wihrend 4 und 5 den Spalten 2 und 3 korrespondieren,
und zwar die Verhaltniswerte auf Saccharose statt Raffinose bezogen.
Die letzte Spalte (6) endlich enthéalt das Verhiltnis der ,,Minutenwerte‘
zu demjenigen von Saccharose!).

Wir werden auf diese Verhiltnisse in erweitertem Zusammenhange

1) Es fillt auf, daB die in Spalte 6 berechneten Verhiltniszahlen etwas hoher
liegen als die von Reihe 4 und 5. Dies beruht wohl darauf, daB der Wert fiir
die pro Minute erfolgende Zunahme der Innenkonzentration fiir Saccharose
ein wenig zu niedrig gefunden ist. Dieser Wert wurde nimlich aus den Zeit-
werten, die sich fiir Losungen von 0,0003 und 0,00035 G.M. ergaben, durch Inter-
polation gefunden, womit die Annahme verbunden ist, daB in gleicher Zeit
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nochmals spiter (S. 49) zuriickzukommen haben. Hier wollen wir uns
noch einmal der Tabelle 11 zuwenden. In ihr fillt auBer der bereits
oben als besonders bedeutend (aber als nur scheinbar) bezeichneten
Ausnahme im Verhalten des Monochlorhydring bei niherem Zusehen
noch auf, daB der Dimethylharnstoff nach den auf ihn beziiglichen
Werten der Spalten 3a und 4 eine zu geringe Permeierfahigkeit (Glycerin
mit etwas hoherem Molekulargewicht permeiert rascher) zeigt und
ferner, daBB Monomethylharnstoff insofern eine umgekehrte Ausnahme

Tabelle 12.
1. 2. 3. 4. 5. 6.
GM.
Stofte M.V. Raff. |Gr.Lsg. Stoff | M.V. Sacch. | Gr.Lsg. Stott | ¥z, St
M.V. Stoff | Gr.Leg. Raff.| M.V. Stoft |Gr.Leg. Sacch.| G.M.
i Sacch

Raffinose — — —_— —_ —

Saccharose 1,44 1,67 — — —_
Rhamnose 3,33 2,0 2,03
Duloit } 2,64 3,66 } 1,83 2,2 2,27
Mannit 3,66 2,2 2,27

Mannose 3,33 2,0 —
Glucose 3,66 2,2 2,42
- Galactose 2,72 3,33 1,89 2,0 2,42
Fructose 3,30 2,0 2,42
Sorbose 3,00 1,8 2,27
Arabinose 3,25 5,33 2,25 3,2 4,566
Erythrit 4,09 20,33 2,66 12,0 60,60
Monochlorhydrin 4,54 133,33 3,16 80,0 242,42
Dimethylharnstoff 4,83 32,68 3,35 20,0 60,60
Glyocerin 5,68 60,00 3,98 36,0 202,12
Methylharnstoff 6,14 66,67 426 40,0 424,24
Glyeol 8,056 600,00 5,28 360,0 1516,15
Harnstoff 8,43 2333,50 5,84 1400,0 4484 84

darstellt, als er in Spalte 3a mit einem etwas hoheren Grenzwert als das
niedriger molekulare Glycol erscheint, also demnach, wenigstens zu
Versuchsbeginn, ein wenig rascher als dieses permeiert als zu erwarten.

Sehen wir nun vom Monochlorhydrin und auch von den wegen ihrer
Schidlichkeit unsicheren Urethanen (wenigstens dem Methylurethan)
ab, so 1iBt sich die eben erwihnte, auf die Harnstoffderivate beziigliche
Unstimmigkeit beseitigen, wenn man der Anordnung der Stoffe nicht
wie bisher geschehen, die Molekulargewichte, sondern die Molekular-

gleiche G.M. aufgenommen werden. Dies ist aber nun nicht nachgewiesen,
sondern es wird vermutlich dhnlich wie von anorganischen Salzen (8. 33) zu
Anfang mehr aufgenommen werden als am SchluB; es wird also wohl tatsichlich
dieser Wert etwas hoher als der berechnete anzusetzen sein. Die Werte fiir
die Hexosen hingegen werden genauer den wirklich aufgenommenen Gramm-
Molekiilmengen enteprechen, da es hier gegliickt war, die richtige Konzentration
von vornherein zu treffen und eine Interpolation deshalb wegfiel.
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volumina zugrunde legt, die hiernach allerdings nur fiir die Stoffe mit
kleineren Molekiilen eine bedeutsame Anderung erfahrt, fiir die mit
hoherem aber gleich ausfillt.

Fiir die Ultrafiltertheorie miissen natiirlich rein riumliche Verhalt-
nisse ausschlaggebend sein. Sofern sie also micht nur fiir Kolloide,
sondern auch fiir molekular geloste Stoffe giiltig ist, werden nicht so
sehr die Molekulargewichte (M.G.), sondern vielmehr die Molekular-
volumina (M.V.) iiber die Fahigkeit einzudringen und die Geschwindig-
keit des Eindringens in die Zelle entscheiden miissen. Fiir das M.V.
(spezif. Vol. x Molekulargewicht) lehrt bekanntlich die alte Koppsche
Regel, daB es sich aus der Summe der Atomvolumina und bestimmter
Addenden fiir doppelte Bindungen usw. additiv berechnen lat. Die
beim Siedepunkt der verschiedensten fliissigen organischen Verbin-
bindungen tatsichlich ermittelten Molekularvolumina stimmen so gut
zur Koppschen Regel, daB fiir die Anwendung derselben auf die iibrigen
Fille, wo eine solche Bestimmung nicht moglich ist, kein Bedenken
besteht. Es spricht also vieles dafiir, da8 die wirkliche GréBe der Mole-
kiile unserer Stoffe der fiir sie nach Kopp errechneten sehr nahe liegt.
DaB Polymerisationen und Hydratationen, die auf die Permeierfihig-
keit natiirlich von EinfluB sein miiBten, und in der Berechnung auf
Grund der Molekularformen natiirlich nicht zum Ausdruck kidmen, bei
den hier untersuchten Stoffen nicht anzunehmen sind, wurde aus der iiber-
raschend schénen Ubereinstimmung der in den Versuchen an Beggiatoa
gefundenen Werte mit der Ultrafiltertheorie geschlossen. Die Berech-
nung des M.V. erfolgte meist nach der Koppschen Formel, wie sie sich
bei NERNST (1921) vorfindet. Bevor wir nun die nach dem M.V.
der erweiterten Reihe der organischen Versuchsstoffe geordneten Er-
gebnisse tabellarisch vorlegen, diirfte es angezeigt sein, mit einigen
Worten auf das Verhalten von Farbstoffen und Alkaloiden einzugehen,
die das Verstindnis der Versuchsergebnisse und ihre Auswahl fiir die
Gesamttabellen erleichtern werden.

Es hatten niamlich bisher zu den Permeabilititsmessungen als Bei-
spiele fiir Stoffe mit groBerem M.G. nur Kohlenhydrate gedient oder
entsprechende Alkohole. Es erhob sich daher die Frage, ob nicht etwa
die oben dargestellte Gesetzm#Bigkeit nur eine besondere Eigenschaft
dieser Gruppe sei. Daher wurde noch die Durchtrittsfihigkeit einiger
anderer hochmolekularer Stoffe untersucht, und zwar kamen zunéchst
nur eine Anzahl Farbstoffe und einige Alkaloide zur Verwendung.

Die gepriiften Farbstoffe waren folgende:

a) bastsch.
Chrysoidin, Chrysoidin R, Viktoriablau R, Nachtblau, Viktoriablau 4 R,
Viktoriablau B, Rhodamin G, Prune pure, Neublau R, Gentianin, Methylenblau,
Thioninblau, Neutralrot, Basler Blau, Ketonblau 4 B N.
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b) sauer.

Echtsulfonschwarz, Diaminreinblau, Erioglaucin, Cyanol extra, Rotviolett
5 RS, Sidureviolett 6 B, Eryocyanin A, Anilinblau, Rose bengale, Dinitroanthra-
chrysondisulfosdure.

Die sauren Farbstoffe, welche natiirlich wie alle Versuchsstoffe im natiir-
lichen Solwasser der Arternsaline gelést dargeboten werden mufBten, wurden,
wie zu erwarten war, als elektronegativ durch die in jenem reichlich enthaltenen
Kationen zum groBen Teil gleich oder allmihlich ausgeflockt, obwohl weniger
elektrolytempfindliche Stoffe vonvornherein dafiir ausgewihlt worden waren.
Infolge der damit verbundenen unkontrollierbaren Konzentrationsabnahme
waren sie fiir unsere Zwecke nicht verwendbar. Auch als 0,1proz. Farbstoff-
losungen in destilliertem Wasser hergestellt und davon 0,5 ccm zur 15 ccm des
Solwassers zugesetzt wurden, flockten einige Farbstoffe noch stark aus. Da
ferner vielfach Giftwirkungen (insbesondere bei dem photodynamisch wirkenden
Rose bengale, in welchem die Fiden schon nach 3—4 Minuten bewegungslos
wurden und alsbald Zerfallserscheinungen zeigten) hervortraten, wurden die
Versuche mit diesen Stoffen aufgegeben.

Die basischen Farbstoffe sind bekanntlich im allgemeinen noch giftiger als
die sauren, insbesondere wirkten Viktoriablau B, Neublau R und Gentianin
sehr giftig. Die Fiden begannen in den 0,l1proz. Losungen schon nach etwa
15 Minuten abzusterben. In den anderen Losungen blieben die Fiden etwa
4 Stunden beweglich und starben dann rasch ab. Nur in den Loésungen von
Chrysoidin, Chrysoidin R, Basler Blau und Nachtblau hielten sie sich linger,
in den beiden Chrysoidinen etwa 8, in den beiden letztgenannten bis zu 17 Stun-
den. Speicherungen in den Vacuolen traten ebensowenig wie mit sauren Farb-
stoffen in Erscheinung, was zur Frage des Eindringens oder Nichteindringens
bekanntlich gar nichts besagt. Zu Grenzkonzentrationsbestimmungen lieBen
sich Basler Blau und Nachtblau wegen partieller Ausflockung nicht verwenden,
in beiden Chrysoidinen wurden dagegen sehr schone vitale Plasmafirbungen
erzielt, wie sie der eine von uns (RuHLAND 1912, vgl. auch R. ScHAEDE 1923)
mit Chrysoidin an Epidermiszellen der Zwiebelschuppen von Allium cepa und
anderen lebenden Objekten zuerst bekommen hatte. Da die Molekulargewichte
von Chrysoidin 268,5, von Chrysoidin R 276,56 betrugen, steht das Eindringen
der Farbstoffe in die Fiden mit den oben behandelten anderweitigen Resultaten
im Einklang.

Nach langwierigem Herumprobieren gelang es endlich, einen basischen
Triphenylmethanfarbstoff ausfindig zu machen, das Ketonblau 4 BN
(Pulver), der nach unseren Erfahrungen als einer der unschidlichsten
basischen Farbstoffe zu bezeichnen ist und welches die Feststellung der
Grenzkonzentration erméglichte. Man findet den Stoff in den folgenden
Tabellen deshalb mit aufgefiihrt. Auf die theoretische Bedeutung dieser
Versuche mit Ketonblau soll spiter (S. 70) eingegangen werden.

Unter den Alkaloiden sind viele zu wenig loslich oder wirken auch
giftig. Es wurden schlieBlich nur wenige dieser Stoffe zu Versuchen
herangezogen, bei denen Grenzpunktsbestimmungen sich mit aller
wiinschenswerten Schirfe ausfiihren lieBen. Verwandt wurden iiberall
die Hydrochloride der Basen, und zwar von Veratrin wegen seines
iiberaus hohen, von Coniin wegen seines relativ niedrigen M.G. (M.V.);
Cocain erschien wegen seiner kleinen Affinititskonstante und des
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eventuellen Einflusses der hydrolytischen Dissoziation (RUHLAND 1914)
interessant, wihrend die Untersuchung von Morphin, Codein und
Thebain wegen ihrer chemischen Konstitution, welche OVERTON zur
Erklirung des diosmotischen Verhaltens herangezogen hatte, erwiinscht
erschien: Morphin hat 2 alkoholische OH-Gruppen im Molekiil, von
denen im Codein eine durch eine Methoxylgruppe ersetzt ist, wihrend
dies beim Thebain von beiden gilt.

Tabelle 13.
1. 2. 8. 4. 5.
. Verhéltnis der
- - Verh&ltnis d.
Alkaloide Mol.-Vol. I Mol-Gew. Ko;m&:rt:::{on l;rv : z1111‘?1 By %ﬁ"ﬂ‘,‘;’;ﬁgg'
der Hydrochloride 18sungen von Raftinose | ‘vo Ratfinose
Veratrin 723,65 627,9 0,00015 — —
Thebain 382,1 347,7 0,000225 1.31 1,60
Cocain 372,3 339,8 0,000226 1,34 1,50
Codein 365,6 353,7 0,00025 1.37 1,66
Morphin 349,1 339,7 0,00025 1,43 1,66
Coniin 211,3 163,6 0,00045 2,37 3,00

Man sieht (Tabelle 13), daB sich auch bei den Alkaloiden die Zahlen
der gleichen GesetzmiBigkeit fiigen. (Ferner sehen wir auch hier in
ganz roher Anndherung die Grenzkonzentrationen sich etwa um-
gekehrt proportional zu den M.V. der Stoffe verhalten. [Spalte 4
und 5.])

Einen Anhaltspunkt dafiir, daB die hydrolytische Spaltung der Salze
einen Einflul auf die Durchtrittsfihigkeit dieser Salze ausiibt, findet
sich nicht. Die Konzentrationen der Grenzlésungen liegen vielmehr so,
wie sie aus den vorhin aufgestellten Beziehungen zu den Molekular-
volumina zu erwarten waren.

Sehr interessant ist, daB fiir das diosmotische Verhalten von Thebain,
Cocain, Codein und Morphin nicht das M.G., sondern das M.V. aus-
schlaggebend ist (Tabelle 13).

Auf das Thebain, Codein und Morphin wird im allgemeinen Kapitel
zuriickzukommen sein, wie auch das ganze diosmotische Verhalten der
Alkaloide mit Riicksicht auf unsere Ergebnisse dort nochmals zusammen-
fassend kurz zu diskutieren sein wird. Die nach dem Verhalten des
Veratrins nahe liegende Vermutung, daB Stoffe mit hoherem oder dhn-
lichem M.G.(M.V.) als Raffinose unabhingig von ihrer chemischen
Natur fiir unsere Methode nicht mehr meBbar d. h. also nur noch sehr
langsam permeieren, fand in der spiteren Untersuchung des Amygdalins
und des Ketonblaus ihre Bestitigung.

Wir gehen nunmehr zu einer tabellarischen Ubersicht (14) iiber die
mit organischen Stoffen der verschiedensten Art an lebenden Fiden
ausgefiihrten Messungen iiber.
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Tabelle 14.1)
1. 2. 3. 4. 5.
Stoff Mol.-Vol. | Mol.-Gew. Grenzkonz.
a ta
1. Veratrin . . . . . . .. 723,56 627,9 0,00015 0
2. Ketonblau . . . . . . . 5778 507,0 0,00015 0
3. Raffinose. . . . . . . . 498,8 594,4 0,00015 0
4. Amygdalin . . . . . . . 461,3 457,2 0,00015 0
5. Thebain . . . . . . . . 382,1 347,7 0,00023 0,33
6. Cocain. . . . . . . .. 372,3 339,8 0,00023 0,33
7. Codein. . . . . . . .. 365,6 353,7 0,00025 0,40
8. Morphin . . . . . . . . 349,1 339,7 0,00025 0,40
9. Saccharose . . . . . . . 345,6 342,1 0,00025 0,40
10. Salicin. . . . . . . . . 296,0 286,2 0,00035 0,57
11. Antipyrin . . . . . . . 213,2 188,2 0,0025 0,94
12. Coniin . . . . . . . . . 211,3 163,6 0,00045 0,67
13. Rhamnose . . . . . . . 189,2 182,1 0,0005 0,70
14. Mannit. . . . . . . . . 189,2 182,1 0,00055 0,73
15. Duleit . . . . . . . .. 189,2 182,1 0,00055 0,73
16. Mannose . . . . . . . . 183,2 180,1 0,00050 0,70
17. Glucose . . . . . . . . 183,2 180,1 0,00055 0,73
18. Galactose . . . . . . . 183,2 180,1 0,00050 0,70
19. Fructose . . . . . . . . 183,2 180,1 0,00050 0,70
20. Sorbose . . . . . . . . 183,2 180,1 0,00045 0,67
21. Imosit . . . . . . . .. 173,2 180,1 0,00045 0,67
22. Paraldehyd. . . . . . . 169,5 1322 [0,0085] [0,992]
23. Leucin . . . . . . . . . 164,5 131,2 0,00025 0,40
24. Arabit . , . . . . . .. 160,0 152,1 0,00080 0,81
25. Adomit. . . . . . . .. 160,0 152,1 0,00085 0,82
26. Armabinose . . . . . . . 153,4 150,1 0,00080 0,81
27. Mono-Acetin . . . . . . 145,6 134,1 [0,002] [0,93]
28. Asparagin . . . . . . . 134,2 132,2 0,00085 0,82
29. Erythrit . . . . . . . . 130,2 122,1 0,001 0,85
30. Asparaginsiure . . . . . 129,56 133,1 — —
3L Orcin . .. ... ... 128,8 129,1 0,0035 0,957
32. Phloroglucin . . . . . . 1224 90,1 0,0045 0,967
33. Propylurethan . . . . . 120,5 103,1 0,0045 0,967
34. Methyllactat . . . . . . 115,8 104,1 0,0040 0,963
35. Resorein . . . . . . . . 114,6 110,1 0,0045 0,967
36. Anilin . . . .. . . .. 111,56 93,1 0,004 0,963
37. Monochlorhydrin. . . . . 109,9 110,5 0,02 0,993
38. Dimethylharnstoff as. . . 103,2 88,1 0,0050 0,970
» sym.. . 103,2 88,1 0,0045 0,967
39. Succinimid. . . . . . . 102,9 99,1 0,0050 0,970
40. dlanin . . . . . . . . . 98,56 89,1 0,0015 0,90
4). Athylurethan . . . . . . 98,5 89,1 [0,01] [0,985]
42. Methylal . . . . . . . . 97,0 76,1 0,009 0,983
43. Furfurol . . . . . . . . 97,0 96,0 0,009 0,983
44. Propionamid . . . . . . 90,7 73,1 0,01 0,985
45. Glycerin . . . . . . . . 87,8 92,1 0,009 0,983
46. Methylharnstoff . . . . . 81,2 74,1 0,01 0,985
47. GQlycocoll . . . . . . . . 76,5 75,1 0,002 0,925
48. Methylurethan . . . . . 76,5 76,1 0,06 0,998
49. Acetamid. . . . . . . . 68,7 59,1 [0,225] [0,9993]
50. Glycol . . . . . .. .. 65,5 62,0 0,09 0,998
51. Harnstoff. . . . . . . . 59,2 60,1 0,35 0,9996

) Von Nr. 1, 5—8 und 12 wurden die Hydrochloride untersucht. Die mit
mehr oder weniger schidlich wirkenden Stoffen erhaltenen (zu hohen)Zahlen
sind in eckige Klammern gesetzt.

Archiv £. wissenschaftl. Botanik Bd. 1.
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Tabelle 15.
1. 2. 3. 4. 5. 6.
Grenzkonz. u Ii:gré’:"l‘:‘rz‘
Stoff Mol.-Vol. | Mol.-Gew. (in G.M.) b (ﬁf"é'fﬁf.)

1. Veratrin . . . . . . 723,56 627,9 — — —_

2. Ketonblau . . . . . 577,8 507,0 — —_

3. Raffinose . . .. 498,8 5944 — —

4. Amygdalin . . . . . 461,3 457,2 — —_

5. Thebain . . . . . . 382,1 347,7 — — —_

6. Cocain. . . . . . . 372,3 339,8 — — —

7. Codein. . . . . . . 365,6 353,7 — — —

8. Morphin . . . . . . 349,1 339,7 —_ —_ —_

9. Saccharose . . . . . 345,6 342,1 0,00033 | 0,55 0,000066
10. Salicin. . . . . . . 296,0 286,2 — — —
11. Antipyrin . . . . . 213,2 188,2 — — —
12. Coniin . . . . . . . 211,3 163,6 — — —_
13. Rhamnose . . . . . 189,2 182,1 0,00067 | 0,78 0,000134
14. Mannit. . . . . . . 189,2 182,1 0,00075 | 0,80 0,000150
15. Duleit . . . . . . . 189,2 182,1 0,00075 | 0,80 0,000150
16. Mannose . . . . . . 183,2 180,1 — — _
17. Glucose . . . . . . 183,2 180,1 0,00080 | 0,81 0,000160
18. Galactose. . . . . . 183,2 180,1 0,00080 [ 0,81 0,000160
19. Fructose . . . . . . 183,2 180,1 0,00080 | 0,81 0,000160
20. Sorbose . . . . . . 183,2 180,1 0,00075 | 0,80 0,000150
21. Imosit . . . . . . . 173,2 180,1 0,00070 | 0,79 0,000140
22. Paraldehyd . . . . . 169,5 132,2 — — —
23. Leucin . . . . . . . 164,5 131,2 0,00050 0,70 0,000100
24, Arabit . . . . . . . 160,0 152,1 0,0012 0,86 0,00024
25. Adomit. . . . . . . 160,0 152,1 — — —_
26. Arabinose . . . . . 1534 150,1 0,0015 0,90 0,00030
27. Monoacetin 145,6 134,1 | [0,02] [0,9925] {[0,004]
28, Asparagin . . . . . 134,2 132,2 0,002 0,925 X
29. Erythrit . . . . . . 130,2 122,1 0,02 0,993 0,004
30. Asparaginsiure . . . 129,56 133,1 — — —
31. Orein . . . . ... 128,8 129,1 — — —
32. Phloroglucin . . . . 122,4 90,1 0,033 0,9955 10,0066
33. Propylurethan - 120,56 103,1 — —_ —_
34. Methyllaktat . . . . 115,8 104,1 — — —
35. Resorein . . . . . . 1146 110;1 — — —
36. Anilin . . . . . . . 111,5 93,1 — — —
37. Monochlorhydrin. . . 109,9 110,56 0,08 0,998 0,016
38. Dimethylharnst. as. . 103,2 88,1 0,020 0,9925 | 0,004

. sym.. 103,2 88,1 0,023 0,9935 | 0,0046

39. Succinimid . . . . . 102,9 99,1 0,055 0,9973 | 0,01)
40. Alanin . . . . . . . 98,56 89,1 0,005 0,970 0,001
41. Athylurethan - 98,5 89,1 — — —
42, Methylal . . . . . . 97,0 76,1 — — —
43. Furfurol . . . . . . 97,0 96,0 —_ — —
44. Propionamid . . . . 90,7 73,1 | [0,37] [0,9996] [[0,074]
45. Glycerin . . . . . . 87,8 92,1 0,07 0,998 0,014
46. Methylharnstoff . . . 81,2 74,1 0,14 0,999 | 0,028
47. Qlycocoll . . . . . . 76,5 75,1 0,01 0,985 0,002
48. Methylurethan 76,5 75,1 | [0,60] [0,9997] 1[0,12]
49. Acetamid. . . . . . 68,7 59,1 | [1,0] [0,9999] [[0,2]

50. Glycol . . . . . . . 65,5 62,0 0,50 0,9997 | 0,10
51. Harnstoff. . . . . . 59,2 60,1 1,48 0,9999 | 0,296
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In der Tabelle 14 bedeutet ,,Grenzkonz. a‘‘ bzw. u, die betreffenden
Werte aus ,,Momentanversuchen‘ (S.42), in Tabelle 15 ,,Grenzkonz. b*
bzw. py, dieselben fiir 5-Minutenversuche.

Diese Werte fiir ug bzw. yp aber sind die fir die Ultrafiltertheorie
entscheidenden, da nur sie, nicht aber die Grenzkonzentrationen (S. 22)
der Durchlassigkeit proportional sind. Fiir diese Permeabilitatskoeffi-
zienten ergibt sich aus der Formel S. 42

c
u = 1— ‘67
wo C den mit Raffinose oder Stoffen hoheren Molekulargewichts (-volums)
ermittelten Grenzkonzentrationswert, C' denselben fiir den jeweiligen
Stoff bedeutet (Spalte 4).

Mit kleiner werdendem Wert fiir g—', nihert sich 4 dem Grenzfall der
freien Diffusion, welche fiir jeden Stoff gleich 1 gesetzt wird. Die Werte
fiir 4 sind nicht nur der Permeabilitit, sondern auch den Diffusions-
konstanten (fiir die Diffusion durch das Plasma) proportional. Man
findet in den physikalisch-chemischen Handbiichern meist den Hinweis
darauf, daB die Diffusionskonstanten (fiir freie Diffusion) bei hoéheren
Konzentrationen sich im allgemeinen mehr oder minder &ndern (z. B.
NErNST 1921). Bei den niedrigen Konzentrationen, mit denen unsere
Messungen erfolgten, wird dies also keine Rolle spielen. Nur da, wo jene
héher werden, also fiir die Endglieder unserer Tabelle (z. B. Tabelle 14
bis 17) konnte dies der Fall sein. Unterlagen dafiir haben wir aber nicht
gefunden. Fiir Glycerin und Harnstoff z. B., die zu diesen Stoffen ge-
horen, zeigen die Tabellen von LANDOLT-BORNSTEIN (1923, Band I, S. 68)
sogar, daB die Diffusionskonstanten bis zu 1,75 G.M. hinauf, also bis
zu weit hoheren Konzentrationen als wir sie verwandt haben, gleich
bleiben, wenn wir von einer auffilligen, und mit von anderer Seite an-
gestellten Messungen unvereinbaren Angabe von THOVERT fiir 0,25 proz.
Glycerin absehen.

Ein Vergleich der Spalten 2 und 5 zeigt die schine Ubereinstimmung
mit den Voraussetzungen der Ultrafiltertheorie, wobes die sehr verschiedene
chemische Konstitution der Stoffe keine Rolle spiell.

Man sieht ferner, daB die Permeabilititskoeffizienten von Cocain,
Codein, Coniin, Inosit, Phloroglucin, Propylurethan, Anilin, Methylal,
Propionamid, Glycerin und Monomethylharnstoff besser zum Molekular-
volum als zum Molekulargewicht stimmen (Tab. 14, 15), daf8 also mat
andern Worten dierdiumlichen Verhdltnissetatsichlich ausschlaggebend sind.

Bei den Isomeren haben die molekularen Besonderheiten fiir die
Permeabilitst keinen oder keinen erheblichen EinfluB auf die Perme-
abilitit. Die Ketohexose Sorbose permeiert allerdings etwas schwerer

4%
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als die sterecisomere Fructose, diese stimmt aber wieder mit den Aldosen
iiberein. Ferner verhalt sich Inosit mit der isomeren Sorbose iiberein-
stimmend. Es fallt auch auf, daB der asymmetrische Dimethylharnstoff
sowohl in lebende (Tabelle 14) wie in tote Zellen (Tabelle 17) etwas
schwerer eindringt als der symmetrische. Die Verschiedenheiten sind
aber so gering, dafl man wohl sagen darf, daB die rdumlichen Besonder-
heiten der gelosten Molekiile deren Gesamtform (z. B. Kugel) nicht
wesentlich modifizieren diirften.

Beim Uberblicken der Tabellen machen sich nun aber doch einige,
zum Teil nur scheinbare, zum Teil aber wirkliche Abweichungen (kursiv
gedruckt) von der allgemeinen Regel bemerkbar, iiber welche in der
allgemeinen Diskussion (S. 56) mehr zu sagen sein wird.

b. Tote Fiden.

Ebe wir zu dieser iibergehen, wollen wir noch das Verhalten toter
Fiiden priifen. Die Methodik des Arbeitens mit solchen wurde bereits
frisher (vgl. S.33) bei Gelegenheit der Versuche mit anorganischen
Salzen besprochen. Auch die geeignetste Abtétungsart wurde bei dieser
Gelegenheit, besprochen. Die Messungen iiber die Aufnahme organischer
Verbindungen in tote Fiden sind in der gleichen Weise angestellt worden.
Die besondere Art der Abtotung der Faden beeinfluBte die Permeabilitat
fiir organische Stoffe weniger als es seinerzeit fiir anorganische Salze
festgestellt wurde. Dies ergibt sich aus einigen in Tabelle 16 zusammen-
gestellten vergleichenden Messungen. (Zahlen in GM.)

Tabelle 16.
Fiaden abgetotet durch
1. 2. 8. 4. 5.
Stoff Flemming Wiarme Alkohol Chr;?: ure
Saccharose 0,000680 0,0006 0,0013 0,000680
Glucose 0,00075 0,00064 0,0015 0,00075
Arabinose 0,015 0,013 0,03 0,015
Quotient:
Saccharose | g 0,94 0,86 0,9
Glucose
Saccharose | 5 0,046 0,043 0,045
Arabinose

Man sieht immerhin (Tabelle 16), daB der Durchtritt auch der orga-

nischen Stoffe durch die Membran bei Verwendung von Alkokol ver-
zogert wird, falls nicht (S.34) die durch ihn bedingte Hartung das
,, Knicken* nur mechanisch erschwert, so dal es erst bei hoheren Kon-

zentrationen erfolgt.
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Tabelle 17 (Tote Faden).

1. 2. 3. 4.
Stoft Mol.-Vol. Mol.-Gew. Grenzkonz.
1. Veratrin . . . . . . . . . .. 723,5 627,9 0,0015
2. Raffinose . . . . . . . . . ... 498,8 594,4 0,0052
3. Amygdalin . . . . . . . ... 461,3 457,2 0,0050
4. Thebain . . . . . . . . . .. 382,1 347,7 0,0057
5.Cocain . . . . . . . . . . .. 372,3 339,8 0,0068
6. Codein . . . . . . . . . . .. 365,6 353,7 0,0075
7. Morphin . . . . . . . . . .. 349,1 339,7 0,0068
8. Saccharose . . . . . . . . . . 345,6 342,1 0,0068
9. Salicin . . . . ... .. ... 296,0 286,2 0,0068
10. Antipyrin. . . . . . . . . .. 213,2 188,2 0,0068
11. Coniin . . . . . . . . . . . . 211,3 163,6 0,0075
12. Rhamnose . . . . . . . . . . 189,2 182,2 0,0071
13. Mannit . . . . . . . . . . . . 189,2 182,2 0,0076
14. Hexosen . . . . . . . . . . . 183,2 180,1 0,0075
15. Imosit . . . . . . . . . . .. 173,2 180,1 0,0075
16. Paraldehyd . . . . . . . . . . 169,5 132,2 0,010
17. Leuein . . . . . . . . . . .. 164,5 131,2 0,011
18. Adomit . . . . . . . . . . .. 160,0 152,1 0,015
19. Arabit . . . . . . . . . . .. 160,0 152,1 0,019
20. Arabinose. . . . . . . . . . . 153,4 150,1 0,015
21, Monoacetin . . . . . . . . . . 145,6 134,1 0,019
22. Asparagin. . . . . . . . . . . 134,2 132,2 0,015
23. Erythrit, . . . . . . . . . .. 130,2 122,1 0,019
24, Asparaginsdure . . . . . . . . 129,6 133,1 0,015
25.0rcin. . . « . . . ... .. 128,8 129,1 0,060
26. Phloroglucin . . . . . . . .. 122,4 90,1 0,068
27. Propylurethan. . . . . . . . . 120,5 103,1 0,071
28. Methyllaktat ... . . . . . . . 115,8 104,1 0,060
29. Resorcin.. . . . . . . . . . . 114,6 110,1 0,075
30. Anilin = . . . . . . . . ... 111,5 93,1 0,057
31. Monochlorhydrin . . . . . . . 109,9 110,5 0,071
32. Dimethylharnstoff sym. . . . . 103,2 88,1 0,068
33. » assym.. . . . 103,2 88,1 0,072
34. Succinimid . . . . . . . . .. 102,9 99,1 0,075
3. Alanén . . . . . . . . . ... 98,5 89,1 0,04
36. Athylurethan . . . . . . . . . 98,5 89,1 0,068
37. Propionamid. . . . . . . . . . 90,7 73,1 0,19
38. Glyoerin . . . . . . . . ... 87,8 92,1 0,15
39. Methylharnstoff . . . . . . . . 81,2 74,1 0,156
40. Qlycocoll . . . . . . . . . .. 76,6 75,1 0,095
41. Methylurethan . . . . . . . . 76,5 75,1 0,26
42, Acetamid . . . . . . . . . .. 68,7 59,1 0,34
43. Glyecol . . . . . . . ... .. 65,5 62,0 0,34
44, Harnstoff . . . . . . . . . . . 59,2 60,1 0,60
fir tote

Eine Berechnung des Permeabilititskoeffizienten ist

Fiden unméglich, da kein Stoff von geniigend groflem, sicher bekanntem
M.V. gefunden werden konnte, fiir den sie auch bei kiirzester Versuchs-
zeit impermeabel gewesen waren. Es ist einleuchtend, daf in letzterem
Fall dieser Stoff bereits bei einer Konzentration unter 0,0015 G.M.
Schrumpfung (,,Knickung*) erzeugen miifite. Wollte man aber, um eine
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rohe Vorstellung vom Permeabilititsgrade der toten Zellen zu erhalten,
diesen Wert einmal mit allem Vorbehalt auch fiir letzteren zugrunde legen,
so ergibe sich bereits fiir das Veratrin mit dem gréB8ten Molekularvolum
(-gewicht) unter allen untersuchten Stoffen ein Wert von u," = 0,90, der
aber sicherlich gegeniiber dem wahren Wert noch zu niedrig liegt. Da,
wie die Grenzkonzentrationen der Tabelle 17 zeigen (Spalte 4), die
iibrigen Stoffe noch leichter permeieren, so springt der sehr bedeutende
Unterschied zum diosmotischen Verhalten lebender Zellen, d. h. die
hemmende Wirkung des lebenden Plasmas (Tabelle 14) deutlich in die
Augen. '

Als Anhalt zur Beurteilung der Permeabilitit toter Zellen kénnen
aber die Grenzkonzentrationswerte dienen, die, wie bereits ausgefiihrt
der Permeabilitit nicht proportional sind, aber selbstverstandlich mit
dieser fallen und steigen. Man sieht beim Uberblicken der Werte
(Spalte 4) deutlich die gleiche prinzipielle Gesetzmifigkeit wie bei den
fiir die lebende Zelle geltenden: sie fallen und steigen mit dem M.V.,
folglich auch die Permeabilitit mit diesem. Der eben erwihnte in den
Werten der Tabellen 14 (lebende) und 17 (tote Zellen) zum Ausdruck
gelangende Unterschied ist — so groB er auch ist — nur von quantita-
tever, nicht aber grundsdtzlicher und qualitativer Natur. Von einigen —
bei den toten Fiden nur kleineren — Abweichungen von der Regel
soll im allgemeinen Teil noch die Rede sein.

IV. Kurzer Uberblick iiber die Ergebnisse der Messungen.

Wir beabsichtigen in diesem Kapitel keineswegs eine Zusammen-
fassung aller experimentellen Ergebnisse unserer Untersuchungen zu
geben. Wir vermeiden vielmehr alle Wiederholungen und verweisen
auf den Abschnitt III.

Es wird sich indessen empfehlen, vor einer Diskussion iiber die Be-
deutung der Versuchsergebnisse fiir das Problem der Permeabilitit, in
aller Kiirze wenigstens die in ihren Einzelheiten schon geniigend be-
sprochenen Ergebnisse unserer Messungen insgesamt zusammenzufassen.

A. Organische Stoffe.
a. Lebende Zellen.

Wir geben zunichst nach der Tabelle 14 eine graphische Darstellung
der Abhiingigkeit der Permeabilititskoeffizienten (Momentanwerte u,,
Spalte 5) vom M.V. (Abb. 9). Dabei mufiten aus technischen Griinden
einige Stoffe durch Zahlen bezeichnet, andere, welche auf der Kurve zu
dicht an Nachbarwerte gefallen wiren (Saccharose und viele andere)
ganz fortgelassen werden.

Wie man sieht, ist der Anstieg von y, mit abnehmendem M.V. ein
angendhert geradliniger. Beim Erythrit und Orcin befinden sich grioBere
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Knicke. Mit dem Harnstoff beriihrt die Linie nahezu die Ordinate 1,
d. h. den Wert fiir freie Diffusion. Nur zwei Stoffe (Antipyrin und
Leucin) liegen mit ihrem p,-Wert weit auBlerhalb der Linie. Bedenkt
man, daB den Methoden der Messung manche Mingel anhaften, und
daB auch die Molekularvolumina meist nur nach der Koppschen
Formel errechnet sind, so wird man nicht umhin kénnen, von der rela-
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Abb. 9. Abhdngigkest der Permeabslitit lebender Fiden (ug) tom M.V. Es bedeuten: 1. Harnstoff,
2. Glycol, 8. Glycerin, 4. Succinimid, 5. Methyllactat, 6. Arabinose.

tiven Strenge und Einfachheit der an eine lineare Funktion gemahnen-
den Abhdngigkeit der Permeabilititskoeffizienten vom M.V. iiberrascht
zu gein. Man wird auch vermuten diirfen, daB nach diesen Erfahrungen
die spezsellere, riéumliche Form der einzelnen Molekiile fiir die Permeabilitiit
keine ins Qewicht fallende Rolle spielen kann, bzw. daB diese Form
bei den untersuchten Stoffen, so verschieden ihre Konstitution auch ist,
recht Ghnlich sein diirfte. Auch folgt fiir uns daraus als sehr wahrschein-
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lich, da Hydratationen bei ihnen nicht vorkommen, und mit voller
Sicherheit, daB Doppelmolekil- oder gar Molekiilaggregathildung in ihren
Losungen ausgeschlossen sind. (Vergl. auch Collander 1924.)

Von besonderem, auch chemisch-physikalischem Interesse ist der die
hoehmolekularen Verbindungen betreffende Teil der Kurve. Er zeichnet
sich durch besondere Regelmifigkeit aus, obwohl auch hier chemisch
ganz verschiedene Stoffe, wie Kohlenhydrate, Alkaloide, ein Glykosid,
ein Triphenylmethanfarbstoff usw. vertreten sind. Letztere konnten
aus raumlichen Griinden nicht mehr mit gezeichnet werden. Es ist aber
die Richtung auf diese Punkte angedeutet worden. Also speziell auch
fiir die untersuchten Alkaloide und den genannten Farbstoff folgt daraus
ein molekularer Lisungszustand. Im Abschnitt V (S. 69) wird davon
noch ausfiihrlicher die Rede sein.

Vielleicht wird das diosmotische Verhalten der Alkaloide am
meisten iiberraschen. Man hat sie bisher wohl allgemein als besonders
rasch permeierende bezeichnet. Die Vermutung liegt nahe, dall dies
nur dadurch vorgetiuscht wurde, da8 diese Stoffe in so vielen Pflanzen-
zellen Speicherungen (Niederschlige) ergeben, und zwar dies weiter noch
durch chemische Reaktionen (so mit Gerbstoffen der Vacuolen usw.),
welche sich durch eine auferordentliche, zum Teil ungeheure Empfindlich-
keit auszeichnen, wenn z. B. OVERTON feststellt, daB Strychnin und
andere Alkaloide in einer Verdiinnung von 1 g auf 10 bis 20 Tausend
Liter Wasser in Spirogyravacuolen einen noch deutlich sichtbaren Nieder-
schlag erzeugen. So mulite die Permeierfahigkeit dieser Stoffe bedeutend
tiberschitzt werden (vgl. auch S.3), da wegen der Loslichkeits- und
Giftigkeitsverhsltnisse plasmolytische Messungen, die einen exakten
Vergleich mit andern Stoffen erméglicht hitten, an gewohnlichen Pflan-
zenzellen ausgeschlossen waren. Diese Schwierigkeiten fallen bei Beg-
giatoa fort, und da in ibr auch keine Speicherung dieser Stoffe erfolgt,
kénnen wir infolgedessen sehen, daB sich die Alkaloide ganz entsprechend
ihrem M.V. verhalten. Vom Ketonblau (S. 71) gilt mutatis mutandis
das gleiche.

Der Kiirze halber wollen wir hier aber nicht etwa alle Stoffe einzeln
betrachten, iiber welche ja schon in Kapitel III (z. B. S. 51) das Er-
forderliche gesagt wurde, sondern nur noch denjenigen einige Worte
widmen, welche in ihrem diosmotischen Verhalten von der Regel abzu-
weichen scheinen.

Schon in Tabelle 14, Spalte 5, machten sich in den u,-Werten einige
Spriinge (kursiv gedruckt) bemerkbar. Die grofiten sind die von Leucin
und Antipyrin, wesentlich kleiner die von Monachlorhydrin, Aspa-
ragin, Alanin und Glycocoll, wobei in der Kurve, Abb. 9, diese Amino-
sguren einen Seitenast bilden. Die geringen Abweichungen von Paralde-
hyd und Monoacetin beruhen, wie frither bewiesen (S.40), auf einer
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Tabelle 18.
1. 2. 3. 4.
Mol.-Vol.
Stoft Mol.-Vol. Ma 10 s
1. Veratrin . . . . . . . .. .. 723,5 0 o0
2. Ketonblau . . . . . . . . .. 577,8 0 oo
3. Raffinose. . . . . . . . . .. 498,8 0 o0
4. Amygdalin . . . . . . . . .. 461,3 0 oo
5. Thebain . . . . . . . . . .. 382,1 0,33 116
6. Cocain. . . . . . . . . . .. 372,3 0,33 113
7. Codein. . . . . . . . . ... 365,6 0,40 91,5
8. Morphin . . . . . . . . . .. 349,1 0,40 87,4
9. Saccharose . . . . . . .. 345,6 0,40 86,4
10. Salicin. . . . . .. . . . .. 296,0 0,57 51,9
11 Antipyrin. . . . . . . . . .. 213,2 0,94 27,0
12. Coniin. . . . . . . . . . .. 211,3 0,67 31,6
13. Rhamnose . . . . . . . . . . 189,2 0,70 274
14. Mapnit. . . . . . . . . . .. 189,2 0,72 26,4
15, Duleit . . . . . . . .. ... 189,2 0,72 26,4
16. Sorboge . . . . . . . . . .. 183,2 0,67 274
17. Mannose . . . . . . . . . .. 183,2 0,70 26,4
18. Galactose . . . . . . . . . . 183,2 0,70 26,4
19. Fructose . . . . . . . . . . . 183,2 0,70 26,4
20. Glucose . . . . . . . . . .. 183,2 0,72 25,56
2l. Inosit . . . . . .. .. L. 173,2 0,67 25,9
22. Paraldehyd. . . . . . . . . . 169,5 [0,98] 17,3}
23. Leuctn . . . . . . . . . . .. 164,56 0,40 41,3
24, Arabit . . . . . .. ... .. 160,0 0,824 194
26. Adonit. . . . . . . . . ... 160,0 0,813 19,7
26. Arabinose . . . . . . . . .. 153,4 0,813 18,9
27. Monoacetin. . . . . . . . . . 145,6 [0,925] [15,7]
28. Asparagin . . . . . . . . .. 134,2 0,824 16,3
29. Erythrit . . . . . . .. ... 130,2 0,850 15,3
30. Asparaginsgure . . . . . . . . 129,5 — —
3. Orein . . . . . . . ... .. 128,8 0,957 13,4
32. Phloroglucin . . . . . . . . . 122,4 0,966 12,7
33. Propylurethan . . . . . . . . 120,5 0,966 12,5
34. Methyllactat . . . . . . . . . 115,8 0,963 12,0
36. Resorein . . . . . . . . . .. 114,6 0,966 11,9
36. Anilin . . . . . ., . .. ... 111,5 0,963 11,6
37. Monochlorhydrin . . . . . . . 109,9 0,9925 11,1
38. Dimethylharnstoff sym. . . . . 103,2 0,967 10,68
» asym. 103,2 0,970 10,63
39. Suceinimid . . . . . . . . . . 102,9 0,997 10,32
40. Alanin. . . . . . . . . .. 98,5 0,900 10,94
41. Athylurethan . . . . . . . .. 98,5 0,985 10,00
42. Methylal . . . . . . . . . .. 97,0 0,9833 9,87
43. Furfarol . . . . . . . . . . . 97,0 0,9833 9,87
44. Propionamid . . . . . . . . . 90,7 0,985 11,6
45. Glycerin . . . . . . . . . . . 87,8 0,9833 8,93
46. Methylharnstoff. . . . . . . . 81,2 0,985 8,25
47. Qlycocoll . . . . . . . . . .. 76,5 0,925 8,27
48. Methylurethan . . . . . . . . 76,5 0,9975 7,67
49. Acetamid. . . . . . . . . . . 68,7 [0,9993] [6,88]
50. Glycol . . . . . .. . . ... 65,6 0,9983 6,56
51. Harnstoff. . . . . . . . . . . 59,2 0,9988 5.92
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(in ,,Momentan‘‘versuchen nur schwach) schidigenden Wirkung (Ta-
belle 14, Zahlen in Klammern). Die beiden Stoffe wurden tabellarisch
gleichwohl beriicksichtigt, um zu zeigen, daB ihre normale Permeier-
fahigkeit offenbar der Ultrafiltertheorie entspricht.

Das ein wenig zu rasche Permeieren 720
des Monochlorhydrins braucht auf keiner
vitalen Besonderheit zu beruhen (S. 68, .
Anm. 1), beim Antipyrin ist letzteres . [ |
nicht ausgeschlossen. Leider lieB es sich [
zu Messungen an toten Fiaden nicht ver- ™ I
wenden, da es nicht geniigend wasser- Codeb 3

loslich ist, um die dazu erforderlichen 4| __+
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Abb. 10. Abhdngigkeit der Werte %Z vom M.V, (lebende Zellen). Es bedeuten: 1. Glycol, 2. Me-
a

thylurethan, 8. Methylharnstoff, 4. Glycocoll, 5. Propionamid, 6. Alanin, 7. Succinimid, 8. Ani-
lin, 9. Methyllactat, 10. Orecin, 11. Asparagin, 13. Arabinose.

meabilititen (Permeabilititskoeffizienten) anordnet. In Tabelle 18,
wo, um kleinere Zahlen zu erhalten nicht die einfachen, sondern die
10fachen Werte von y, benutzt wurden, sicht man bis auf diein kursivem
Druck hervorgehobenen Ausnahmen einen regelmi8igen Abfall mit dem
M.V., der in Abb. 10 graphisch dargestellt ist.
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Als starke Abweichung tritt allein das Leucin hervor. Dazu kommt
noch die nicht mit verzeichnete Asparaginsiure. Sie hatte bereits in
Konzentrationen, die noch dreifach unter der Grenzkonzentration hoch-
molekularer Stoffe lag (Veratrin, Raffinose usw.) an den lebenden Fiaden
,,Knickungen'‘ hervorgerufen, die somit wohl gar nicht osmotischer Art
sein konnen. Sehr wenig, und in der Abb. 10 deshalb kaum hervor-
tretend (4, 5, 6, 11), aber doch noch eben merklich, fallen ferner noch
Glycocoll, Propionamid, Alanin und Asparagin neben die Kurve, d. h.
also simitliche daraufhin gepriiften Aminosduren und Sdureamide, mit
alleiniger Ausnahme des Acetamids, dessen Permeierfahigkeit aber bereits
so groB ist (4 ganz nahe = 1), daB die Messung etwas weniger genau
ausfallt.

Es ist aber wenig wahrscheinlich, dal in der etwas geringeren Per-
meierfahigkeit dieser Stoffgruppe eine vitale Eigentiimlichkeit des
Plasmas steckt; vergleicht man namlich daraufhin Tabelle 17, so findet
man auch fir die toten Fiden etwas, zum Teil sogar erheblicher ab-
weichende Grenzkonzentrationen, und wieder wunfer allen gepriiften
Stoffen nur fir diese. Allein das Leucin verhdlt sich hier normal.

Wir sind geneigt, zur Erklirung der Besonderheit der genannten
Stoffgruppe am ehesten an eine Wirkung der, wenn auch recht geringen,
elektrolytischen Dissoziation zu denken, welche diese zum Teil ampho-
lytischen Verbindungen in ihrem diosmotischen Verhalten den anorga-
nischen Sajzen annihern konnte, die ihrerseits ja auch bei den Ver-
suchen sowohl mit lebenden wie mit toten Faden eine Sonderstellung
gegeniiber den Nichtelektrolyten deutlich gezeigt hatten (vgl. S.30).
Ob aber auch hier, wie wir annehmen méchten, Beeinflussungen des
Quellungszustandes der Plasma- (inneren Membran-)kolloide im Spiel
sind, bleibe dahingestellt.

b. Tote Zellen.

Werfen wir schlieBlich noch einen Blick auf das diosmotische Ver-
halten der Stoffe gegen tote Faden, d. h. auf die Permeabilitat der Zell-
membranen. Da bereits auf S.52 (vgl. auch Tabelle 17) schon das
Wichtigste, insbesondere die Tatsache, daBl wir auch hier eine nach dem
M.V. abgestufte Permeabilitit vorfinden, betont wurde, kénnen wir uns
hier kiirzer fassen: Wir sind fiir tote Zellen, wie dort ebenfalls schon
ausgefiihrt, nicht in der Lage, die Permeabilitiatskoeffizienten und somit
auch nicht die fiir Ultrafiltertheorie maBgebenden Verhiltnisse des M.V.
zu diesen zu berechnen, so daB uns nur die experimentell bestimmten
Grenzkonzentrationen zur Beurteilung des diosmotischen Verhaltens
der Stoffe zur Verfiigung stehen. Das Ansteigen jener mit abnehmendem
M.V. ist, trotz der iiberaus hohen Durchlissigkeit der Membranen und
der gréBeren Ungenauigkeit der Messungen, wie ein Blick auf Tabelle 15
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zeigt, so augenfillig, daB auch hier an der Guiltigkeit des Ultrafilter-
prinzips kein Zweifel bestehen kann.

Auch hier sehen wir aber einige Abweichungen, die bei gré8erem M.V.
nur recht klein, bei kleinerem aber in einigen Fillen (Alanin, Propion-
amid, Glycocoll) groBer sind. Es ist, wie bereits S. 59 hervorgehaben,
sehr bemerkenswert, daf sich diese Aufnahmen wiederum, wie bei
lebenden Zeilen und im gleichen Sinne der Permeabilititsverringerung
auf Aminosduren und Sdureamide beschrinken, und wir schlossen dar-
aus, dafl deren Ausnahmestellung keine spezifisch vitale Eigentiimlich-
keit des Protoplasmas zugrunde liegt, sondern vielleicht die elektro-
lytische Dissoziation oder eine andere physikalisch-chemische Besonder-
heit. Auffallend ist nur, daB Propionamid, und dieses allein, in tote
Zellen rascher als zu erwarten, permeiert.

B. Salze.

Messungen an lebenden Zellen sowohl (die uns in erster Linie inter-
essieren) wie auch solche an toten Zellen, in diesem weniger wichtigen
Falie allerdings mit einem gewissen, durch die Abtétungsart (S. 34) und
die primitive Methode bedingten Unsicherheitskoeffizienten, hatten uns
das allgemeine Resultat ergeben, daf die Wirkung der anorganischen
Salze sich additiv aus denen der Ionen zusammensetzt. Die Kationen
wirken auf den Quellungszustand der Plasmakolloide vermindernd ein,
derart, daf mit dem Grade der Entquellung eine Herabsetzung der
Permeabilitat (HOFMEISTERs lyotrope Reihe) erfolgt. Die Anionen
wirken entgegengesetzt, also quellungsbeférdernd (16send, ,,peptisierend ‘)
und steigern die Permeabilitit, ebenfalls in bestimmter Stufenfolge der
Anionen. Wir konstatierten also im diosmotischen Verhalten der
Beggiatoa-Zellen gegen Salze dieselbe GesetzméBigkeit, wie sie von
KanHO und anderen allgemein fiir Zellen anderer Pflanzen gefunden
wurde — der Unterschied gegen diese ist nur quantitativer Natur; B.
mirabilis ist auch fiir sie wie fiir die organischen Stoffe viel leichter
permeabel. Wir schlossen hieraus und aus anderen Tatsachen auf eine
wesentliche Ubereinstimmung des Beggiatoenplasmas in seinen Grund-
eigenschaften mit dem der iibrigen Pflanzen (vgl. auch . 76). Da nach den
allerdings wesentlich weniger genauen und zuverligsigen, Messungen an
toten Zellen (S.34) bei diesen dieselbe GesetzmdBigkeit herrscht, und
die Beeinflussung der Quellung durch anorganische Salze nach der
chemischen Natur der Membranen verschieden zu sein scheint (WALTER
1924), so kénnen wir hierdurch den aus anderen Tatsachen (S. 18) ge-
zogenen SchluB auf die plasma- oder eiweiBartige Beschaffenheit, minde-
stens der inneren Zellwandschicht bei B. mirabilis bekraftigen.

Erklaren die Einwirkungen auf die Quellung die Reihenfolge im
Durchtritt der Salze untereinander, so fragt es sich nun, konnen wir das
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diosmotische Verhalten der letzteren auch mit dem der organischen
Stoffe vergleichen und wie steht es mit der Anwendung der Ulirafilter-
theorie auf die anorganischen Salze?

Nachdem in den dlteren Zeiten der Permeabilitatsforschung die an-
organischen Salze vielfach im Vordergrund der Diskussion iiber die Be-
schaffenheit der hypothetischen ,,Plasmahaut’ gestanden hatten, ist
spiter immer mehr ihre Sonderstellung gegeniiber den organischen
Stoffen betont worden. Jene sollten darnach auf Grund irgendwelcher
einfachen chemisch-physikalischen Eigenschaften (Loslichkeit, Ober-
flachenaktivitat usw.) ohne weiteres, diese aber ,unter aktivem Ein-
greifen des Plasmas‘‘ ins Zellinnere befordert werden. Letzteres hat
besonders HOBER (1922) durch die Aufstellung des auf ihr Verhalten
begriindeten Begriffs der ,physiologischen'’ Permeabilitit scharf heraus-
gestellt (vgl. auch NATHANSOHN 1910).

Unseres Erachtens ist diese Auffassung durch die neueren Arbeiten
insbesondere von KamuO (1921, 1924) widerlegt: Auch hier spielen
offenbar rein physikochemische Vorginge die Hauptrolle, die allerdings
von anderer Art sind als die iiber den Import organischer Stoffe ent-
scheidenden: Quellungsinderungen der Plasmakolloide, deren Bedeutung
gerade auch bei unseren Versuchen mit B. mirabilis wegen der leichten
Mepbarkest shrer Durchlissigkeit besonders klar und schon hervortrat. Die
Bedeutung unseres-Nachweises, dap dieser Satz auch fiir tote Zellen, also
fiir die Membrankolloide gilt, scheint uns darin zu liegen, daf er die
spezifisch physiologische Auffassung HOBERs eindeutig widerlegt, und ganz
fiir die Auffassung Kaunos spricht.

In die Ultrafiltertheorie fiigen sich die anorganischen Salze infolge-
dessen nur insowest ein, als thre Molekilgrofe wberhaupt shren Durchiritt
gestattet. Die Geschwindigkest des letzteren hingt aber von der erwihnten
Quellungswirkung ab!). Zu dem ersteren Punkt sei noch Folgendes
bemerkt: Man weiB, daB die Molekularvolumina analog aufgebauter,
krystallisierender Salze additiver Natur sind, und ganz neuerdings hat
BiLtz (1923, 1024) sogar gezeigt, daB das M.V. von krystallisierten Halo-
geniden vieler Metalle nahezu gleich der Summe der Atomvolumina der
letzteren und der von W. HERz errechneten Nullpunktsatomvolumina
der Halogene sind. AuBer der hierin liegenden schonen Bestitigung der
Koppschen Volumregel interessieren uns nun hier die Werte fiir das M.V,
wenn auch, gemi8 dem oben Gesagten, nur in ihrer allgemeinen GréBen-
ordnung. Die Atomvolumina betragen nach Brurz (1923, S. 124) z. B.
fiir Ca 26, Na 23,7, K 45,4. Der Herzsche Wert fiir das A.V. des Cl
aber betrigt 16,2. Wir sehen also, wiren die M.V. alletn mafgebend,

1) Auch beim diosmotischen Verhalten der von BRENNER (1918) niher
studierten Siuren und Basen diirften u. a. Quellungsinderungen eine wichtige
Rolle spielen.
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so miiten an sich leichtes Permeieren moglich sein. Da, wie unsere Ver-
suche (S. 35) ergaben, z. B. des NaCl in B. mirabilis fast ungehemmt
durch das lebende Plasma permeiert, diirfte hier, im Gegensatz zu andern
Pilanzenzellen, die dem Na sonst eigene Quellungserniedrigung nur
wenig wirksam werden. Daf eine solche aber gleichwohl, auch bei B.
mirabilis, nicht nur von NaCl, sondern auch von den iibrigen unter-
suchten, ebenfalls relativ recht leicht eindringenden anorganischen
Salzen ausgeht, ergibt sich deutlich aus der oben besprochenen reihen-
miSigen Abstufung der Importgeschwindigkeit.

V. Theoretisches.

Nach den mit B. mirabilis erhaltenen Versuchsergebnissen (Ab-
schnitt IIT) und ihrer allgemeinen Erérterung (Abschnitt IV) diirfen wir
davon ausgehen, dafl das M.V. in weitaus erster Linie diber das diosmo-
tische Verhalten der wentg oder nicht dissoziierten Stoffe entscheidet. Die
Ubereinstimmung dieser Tatsache mit den Forderungen der Ultrafilter-
theorie wurde hiufig hervorgehoben, bedarf aber noch einer grundsitz-
lichen Erorterung, wie auch die Frage der Bedeutung der Membran dabei
und die Giiltigkeit der Ergebnisse fiir andere Zellen. Bevor wir hierauf
eingehen, werden wir zweckm#Big einen kurzen Blick auf den gegen-
wirtigen Stand des Permeabilititsproblems zu werfen haben.

A. Die Permeabilitit.
a. Bemerkungen iber einige dltere Hypothesen.

Die bekannte ,,Lipoidtheorie®, welche von MEYER und OVERTON
begriindet wurde, stiitzt sich in der physikochemischen Grundlage auf
den unseres Wissens zuerst von LieBiac (1848, 1862) geiuBerten und
von L’HERMITE (1855), GRAHAM (1854) und NERNST (1890) weiter aus-
gebauten Gedanken der ,auswdhlenden Loslichkeit', wonach die Auf-
nehmbarkeit eines von auBen gelost dargebotenen Stoffes in das Zell-
innere durch die Léoslichkeitsverhiltnisse jenes in der semipermeablen
Membran bedingt sein miiBte. Eine ausfiihrliche Darstellung dieser
Theorie und ihrer Stiitzen findet sich bei einem ihrer langjihrigen
Anhinger, HOBER (1922).

Nachdem diese Theorie, namentlich auf Grund der eindrucksvollen,
einfachen pflanzenphysiologischen Versuche ihres Begriinders, OVERTON,
in tierphysiologischen Kreisen — in der Pflanzenphysiologie hat sie
nie eine dhnliche Rolle gespielt — die Anschauungen der Stoffwechsel-
physiologie, Pharmakologie und Toxikologie jahrzehntelang beherrscht
hat, ist die Stellungnahme zu ihr doch auch dort eine viel zuriickhal-
tendere oder gar skeptische geworden, bezeichnenderweise gerade auf
Grund eines eindringenderen Studiums ihrer scheinbaren Hauptstitzen.
So will z. B. WINTERSTEIN (1916) in ihrer Anwendung auf die Narkose
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1

sogar nur noch eine Art ,,Zwangsvorstellung’ mancher Autoren sehen.
Auch z. B. FUBNER (1921) lehnt sie in dhnlichem Zusammenhange ab,
und v. TSCHERMAK (1924) sieht in den Plasmalipoiden, im diametralen
Gegensatz zu OVERTON, Hindernisse fiir das Eindringen wasserléslicher
Stoffe1).

Ein vielleicht noch bestechenderes Hauptparadigma als die Narcotica
bildeten die von OVERTON (1900) genauer studierten Anilinfarbstoffe. Aber
gerade hier konnte RUHLAND (1908) nachweisen, daBl es basische Stoffe
gibt, die trotz sehr hoher Lipoidloslichkeit in lebende Pflanzenzellen
nie eindringen (Viktoriablau 4 R und B, Nachtblau, Basler Blau BB
und R, wihrend auf der anderen Seite von ihm eine Reihe weiterer
basischer Farbstoffe gefunden werden konnte, welche sehr leicht ein-
dringen, ohne lipoidlgslich zu sein (Methylengriin, Thionin, Neublau R,
Azophosphin QO, Malachitgriin, Bismarckbraun u. a.). Entsprechend
lagen die Dinge bei den sauren Farbstoffen.

Da wir hier keine erschopfende Kritik anstreben, geniige es, wenig-
stens noch eine schwerwiegende Unstimmigkeit gegen die Lipoidtheorie
ins Treffen zu fiithren, zumal sie einen Punkt von besonderer physio-
logischer Bedeutung betrifft, der in diesem Zusammenhange von anderer
Seite unseres Wissens noch nicht beriihrt worden ist: Es betrifft die
Wegsamkeit der lebenden Zelle fiir den freien Sauerstoff. HARVEY
(1922) hat an Jlebenden Tierzellen durch sehr einfache Versuche mit
Hilfe der Methylenblauleukobase gezeigt, mit wie auBerordentlicher
Geschwindigkeit derselbe jederzeit in das Zellinnere eindringt. Da8 der
Sauerstoff aber kaum lipoidléslich sein kann diirfte unseres Erachtens
aus der Tatsache hervorgehen, daB man mit Erfolg schon durch diinne
Uberschjchtung mit so extrem fettloslichen Stoffe, wie héheren Kohlen-
wasserstoffen, den Sauerstoffzutritt zu Wasser, in denen Wasserpflanzen
assimilieren und atmen, praktisch verhindern kann.

Wenn man sich einmal die Miihe macht, das Tatsachenmaterial zu
priifen, welches der Lipoidtheorie als Grundlage gedient hat, so wird
man nicht umhin kénnen, es als recht diirftig zu bezeichnen, ein Eindruck
der sehr im Gegensatz zu demjenigen steht, welchen man frither unwill-
kiirlich aus den Darstellungen der Hypothese in Lehr- und Hand-
biichern empfangen hatte. Wir kénnen es zunichst nicht als geeignete
Grundlage einer Permeabilitatstheorie anerkennen, wenn als Maf des
Permeierens irgendwelche physiologischen (Narkose) oder toxischen
Wirkungen (Hamolyse usw.) zugrunde gelegt werden. Denn bei dieser
Argumentation wird das Spezifische in der Wirkung der einzelnen
Stoffe und andere Momente, die immer im Spiel sein miissen, groblich
vernachlassigt. Wenn also z. B. nach FYHNER und NeUBAUER (1907)

1) Letzteren Hinweis verdanken wir einer freundlichen Mitteilung des Herrn
Prof. TISCHLER, Kiel.
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in der homologen Reihe der einwertigen gesittigten Alkohole die hiamo-
lytische Grenzkonzentration vom Methylalkohol mit 7,34 G.M. bis zum
Octylalkohol mit 0,004 G.M. regelméBig abnimmt, und ferner der Ver-
teilungsquotient dieser Stoffe fiir O1: Wasser in derselben Reihenfolge sehr
erheblich steigt, so schwebt ein SchluB daraus zugunsten der Lipoid-
theorie vollig in der Luft. Es kann ebensogut eine quantitative Ver-
schiedenheit der spezifischen Wirkung, der Adsorption, der Oberflichen-
aktivitit u. a. m. die Ursache der Erscheinung sein (vgl. auch die
kritische Darstellung bei HOBER 1922), wie denn iiberhaupt gerade inner-
halb der homologen Reihen offenbar verschiedene physikalische Kon-
stanten symbates Verhalten zeigen konnen. Schon daraus folgt die
Mehrdeutigkeit solcher Versuche. Klassische Beispiele wiren dafiir aus
der Narkoselehre, Toxikologie usw. leicht zu erbringen.

Wenn wir also von solchen unzulinglichen Versuchen und ihren
»Deutungen absehen, und nur das Augenmerk auf das eigentlich
diosmotische Verhalten mehr oder weniger indifferenter Stoffe richten,
soweit es wirklich messend verfolgt wurde und der Lipoidtheorie als
Stiitze dienen kénnte, so bleibt die Literaturausbeute ebenfalls iiberaus
kiimmerlich. Zwar hat OVERTON (wie er z. B. 1895, S.22 des S.-A.
erwahnt) im ganzen ,.einige 200, zum Teil anorganische, zum weitaus
groBten Teile aber organische Verbindungen® gepriift, er ist aber iber
einige, mehr vortragsartige zusammenfassende allgemein gehaltene
Darstellungen (1895, 1896, 1899) nicht hinausgekommen und ist die
mehrfach (z. B. 1899, S.88) versprochene ausfithrliche Arbeit mit
zahlenmiBigen Versuchsdaten unseres Wissens leider schuldig geblieben.

Das, was in jenen Vortrigen geboten wurde, beschrinkt sich auf
die Aufstellung von Stoffreihen nach der Aufnahmegeschwindigkeit tind
einer durch allgemeine Worte wie ,.rasch®, ,langsam®, ,duBerst lang-
sam‘ usw. versuchte Kennzeichnung derselben. Zahlen fehlen, wie
gesagt. Ebenso vermiBt man manche anderen durchaus unentbehr-
lichen Angaben (vgl. S.2). In zahlreichen Fillen werden Irrtiimer
wegen der zweifellosen Uneinheitlichkeit der (im einzelnen nicht ge-
nannten) Methoden und infolgedessen auch der Unvergleichbarkeit der
Resultate (vgl. oben S.3) vorliegen. Auf einige andere, besonders
wichtige Punkte werden wir am Schlusse dieser Arbeit noch einzugehen
haben. Systematische Megsungen von anderer Seite mit diesen Stoffen,
welche zur Stiitze der Lipoidtheorie geeignet wiren und sich zweck-
miBig auf Pflanzenzellen bezogen hitten, sind uns nicht bekannt
geworden.

SchlieBlich soll besonders betont werden, daB, wenn die neueren
Angaben von HANSTEEN-CRANNER (1922) sich bestétigen, der Lipoid-
theorie und der gesamten Diskussion iiber sie der Boden enizogen wire,
beide also recht eigentlich gegenstandslos geworden wiren. Die voh ihm
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entdeckten, von allen gepriiften Pflanzengeweben an umgebendes
Wasser abgeschiedenen und nach ihm normal in der Zellhaut und den
duBeren Plasmaschichten angehduften Lipoide zeigten im genuinen Zu-
stand vollig andere Ldslichkeitsverhiltnisse als bisher allgemein an-
genommen wurde; der fettartige Loslichkeitscharakter trat vielmehr
erst nach erfolgter ,,Denaturierung‘‘ hervor. Wenn aber die ,,Lipoide*
selbst micht lipoidloslich sind, so wird von Loslichkeitseigenschaften
lediglich die in Wasser, und zwar nur als allgemeinste Voraussetzung
fiir das Permeieren der Stoffe in Frage kommen konnen?). Aus unseren
Resultaten an B. mirabilis geht unseres Erachtens eindeutig hervor,
daB letzteres auch zutrifft, wenn die von HANSTEEN-CRANNER erhaltenen
Ergebnisse und seine darauf aufgebauten Vorstellungen sich als nicht
zutreffend erweisen sollten.

Es erscheint danach nicht verwunderlich, da8 man vielfach das
Bediirfnis empfand, neue Vorstellungen iber die die Stoffaufnahme in
die lebende Zelle beherrschende Gesetzlichkeit zu entwickeln.

Wir kénnen hier nur einige der so entstandenen neuen Theorien
fliichtig beriihren. Hierhin gehért z. B. die vielfache Neigung, an die
Stelle der Lipoidloslichkeit oder auch neben sie die Adsorbierbarkeit der
gelosten Stoffe durch verschiedene Teile der Zelle zu setzen. Zusammen-
fassend hat sich dariiber z. B. HOBER geduBert (1922, vgl. besonders
S. 506ff.). Der Gedanke ist alt und u. a. schon von PrEFFER (1877)
ins Auge gefaBtworden. Es sei auch auf die Arbeiten von LoEWE (1912)
iiber Narcotica verwiesen. Viele Autoren, deren Versuche sich in dieser
Richtung bewegten, haben leider ohne weiteres wieder die physiologischen
Wirkungen oder die Aufspeicherung der fraglichen Stoffe in der Zelle
als Maf ikrer Eintrittsgeschwindigkeit genommen, und wenn jene dem
Adsorptionsgesetz entsprach, dies unberechtigterweise auf den Mecha-
nismus des Aufnahmevorganges zuriickgefithrt, obwohl natiirlich dieser
ganz anderen Gesetzen gehorchen konnte, zumal nicht festzustellen war,

1) KagHO hat in seiner neuen Darstellung (1924, 8. 152 {f.) diese Zusammen-
hiinge etwas verkannt, was keiner weiteren Ausfithrung bedarf. Erstiitzt sich auch
zugunsten der Lipoidtheorie u. a. auf die bekannten Arbeiten von BIEDERMANN
(1909) und H. WaLTER (1920, 1921), wonach Pflanzenplasma bei der kiinst-
lichen Verdauung erst nach Vorbehandlung mit Alkohol und Ather, and dadurch
bewirkter Entfernung einer angeblichen Lipoidhiille um die EiweiBteilchen an-
gegriffen wird. Im Gegensatz dazu hat Weis (1925) das Plasma verschiedener
Pflanzen, u. a. auch der von BIEDERMANN benutzten Elodea ohne jede Vor-
behandlung mit einem sehr wirksamen Trypsinpriparat zu sehr weitgehender
Verdauung bringen konnen. Wir haben seine Priparate gesehen und haben
(vgl. oben, S.18) auch das Beggiatoenplasmas in gleicher Weise, d. h. ohne jede
Vorbehandlung mit fettlésenden Mitteln zum Verschwinden bringen konnen.
Die von BIEDERMANN entwickelte Vorstellung kann also nicht richtig, min-
destens nicht allgemeingiiltig sein.

Archiv f. wissenschaftl. Botanik Bd. 1. 5
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welcher Bestandteil der Zelle das Adsorbens darstellt. Es bedarf keiner
weiteren Ausfithrung, daB Adsorptionen der permeierenden Stoffe an Be-
standteilen des Zellinneren ihre Anhéufung daselbst ebenso oder noch
mehr beschleunigen miissen, wie Speicherungen auf Grund von chemischen
Reaktionen. In beiden Fillen wird bei geniigenden absoluten Mengen
der AuBenstoffe das Konzentrationsgefille alsbald restituiert. Nach
PrerrERs klaren Ausfithrungen (1886) iiber Speicherungen sollte dieser
Hinweis eigentlich nicht mehr nétig sein. Aufnahmegeschwindigkeit,
die unter solchen Verhiltnissen erheblich werden, und Durchlissigkeits-
grad des Plasmas, welche gleichwohl recht gering sein kann, werden
selten mit der erforderlichen Schirfe auseinandergehalten. Sehr lehr-
reich ist dafiir das Verhalten der Alkaloide einerseits, z. B. gegen Spiro-
gyra, wo sofort Anhiaufung erfolgt, und gegen B.mirabilis anderseits,
wo sie unterbleibt (S. 56). Mit den Farbstoffen steht es nicht anders.
Wir haben keinen AnlaB, uns hier eingehender zu diesen Vorstellungen
zu dulern und bemerken nur noch, daB es natiirlich ginzlich ausge-
schlossen ist, unsere obigen Resultate durch die Adsorptionstheorie zu
erkliren, auch nicht die im wegentlichen auf Aminosiuren und Siure-
amide beschrinkten, meist kleinen Abweichungen von dem der Ultra-
filtertheorie entsprechenden Verhalten.

Im Zusammenhange mit der Adsorptionstheorie ist oft von der
Oberflichenaktivitit (dem sogenannten ,,Haftdruck') die Rede gewesen,
welche J. TRAUBE in zahlreichen Arbeiten als den fiir die Aufnehmbarkeit
und deren Geschwindigkeit entscheidenden Faktor angesprochen hatte.
Wir brauchen diese Theorie, welche das Verdienst fiir sich beanspruchen
kann, zu manchen kapillarchemischen Messungen und physiologischen
Versuchen angeregt zu haben, hier um so weniger zu besprechen, als
TRAUBE gelbst vor einigen Jahren (gemeinsam mit SoMoayr 1921)
seinen frilheren Standpunkt von der allgemeinen Bedeutung der Ober-
flichenaktivitit verlassen und sich zur Theorie der Adsorption, welche
mit jener nicht parallel geht, bekannt hat.

Anhangsweise sei mit wenigen Worten noch auf zwei Theorien eingegangen,
die sich mit der Aufnahme von Anilinfarben beschiftigen, von denen die eine
(NIRENSTEIN 1917) als eine Modifikation der Lipoidhypothegsa bezeichnet werden
kann, indem an Stelle der Lipoidléslichkeit diejenige in Olsédure-Diamylamin
gesetzt wird. Den hierauf beziiglichen kritischen Ausfithrungen COLLANDERS
(1921) und HoBERs (1922) haben wir nichts hinzuzufiigen.

Sodann sei noch einer von BETHE (1905) aufgestellten und von REODE (1917)
weiter ausgebauten Hypothese gedacht, nach welcher vor allem die mekr oder
weniger von der neutralen abweichende Reaktion des Zellsaftes fiir die ,,Farbung
(was sich mit Permeabilitit natiirlich nicht deckt) entscheidend ist: und zwar
sollte, der Pelet-Joliretschen Firbetheorie entsprechend, saure Reaktion die
Férbung durch saure, basische die durch basische Farbstoffe begiinstigen. Auch

diese Hypothese ist offenbar nicht richtig (vgl. auch Rurranp 1921). Die
sauersten Zellsifte, welche im Pflanzenreich bekannt sind, wurden von Rum-
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LAND (RUHLAND und HoFFMANN 1924) bei Begonia heracleifolia gefunden. Die
Sifte wurden mit der Gaskette elektrometrisch 6fter zu pp = 1,30 bestimmt, die
somit einer 0,07 n HCI entsprechen. Dem ungeachtet wird z. B. der basische
Azofarbstoff Chrysoidin ausgiebigst und fast momentan im Zellsaft gespeichert.
Auf der anderen Seite spricht nichts dafiir, daB8 etwa die relativ sehr leicht
saure Farbstoffe speichernden Zellen, z. B. diejenigen der Leitbiindelscheide,
der Blumenblitter oder des Laubblattmesophylls von Pflanzen, in deren Sten-
geln man die Farblésungen nach der Methode von GoPPELSROEDER (1901) und
KUsTER (1911) emporsteigen 1iBt, saureren Zellsaft besiBen als ihre ungefirbt
bleibenden Nachbarn.

b. Bemerkungen zur Ultrafiltertheorie.
1. Membranen als Ultrafilter.

Zu Unteruchungen iiber die TeilchengréBe in kolloiden Losungen
(BEcHHOLD 1920) kénnen rein qualitativ Dialysen, besser aber, und auch
zu quantitativen Zwecken, die Diffusion und die Ultrafiltration ver-
wendet werden. Uns interessiert hier nur die letztgenannte. Bei der
wichtigeren Hochdruckfiltration benutzt man Gallertfilter, zu denen
meist Eisessigkollodium, aber auch Gelatine u. a. empfohlen worden
ist. Die Eichung auf die Durchlissigkeit dieser Filter, d. h. ihre Poren-
weite, ist z. B. mit Hilfe der von BECHHOLD (1920, S. 108f.) gegebenen
Tabelle durchzufithren. Man hat nur darauf zu achten, da8 die Ultra-
filterfunktion der Membranen nicht durch Adsorptionen gestort wird.
Auf die gebriuchlichen Apparaturen brauchen wir nicht einzugehen,
auch Mikromethoden sind vorgeschlagen worden (z. B. THIESSEN 1923).
Die Erfolge mit diesen Apparaten sind sehr bemerkenswert und werden
in den Lehrbiichern genauer behandelt.

Im Zusammenhang mit unseren Versuchen an B.mirabilis ist aber
die Frage des GroBenbereiches der Losungsteilchen, iiber den sich die
Ultrafilterfunktion von Gelen erstreckt, von besonderer Bedeutung.
Unzweifelhaft deutet ja alles, was wir dariiber wissen, darauf hin,
daB die Eigenschaften der kolloiden ganz allmdhlich und stetig in
solche der echten Losungen iibergehen (vgl. z. B. FREUNDLICH 1924).
Seit vor allem ZsieMONDY und BacEMANN (1912) die Ergebnisse aus
ihren Studien am Kieselsiuregel zogen, hat die Vorstellung, daf die
Struktur der Qele in einem ,,fibrilliren Nelzwerk® bestehe, das ,zuerst
amikroskopisch, dann aber auch ultramikroskopisch ausgebildet sei,
allgemeine Anerkennung gefunden. Das ist z. B. noch auf der gemein-
samen Tagung der Faradaygesellschaft und der physikalischen Gesell-
schaft in London 1920 zum Ausdruck gelangt (J. O. WERKELIN BAr-
RATT, ANDERSON u. a., Faradayheft der Kolloidzeitschrift 1921), und
SVEDBERG betont noch besonders die mit der Gelstruktur zusammen-
hingende Filterwirkung, auch auf molekular geloste Substanzen.

In der Tat haben die Bemiihungen, ,,Membranen® herzustellen,

5*
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deren Porenweite gering genug ist, um auch Molekiilen aus echten Lé-
sungen den Durchiritt zu erschweren, schon vor mehr als einem Jahrzehnt
vollen Erfolg gehabt. Schon BARTELL (1911) zeigte, daB, wenn man
in einem mit Rohrzucker gefiillten Osmometer statt der Membran eine
Platte mit ziemlich grobkérnigem Porzellan anbringt, das Niveau im
Steigrohr sich zwar noch nicht dndert, daB man aber durch Einlagerung
eines Niederschlages von Baryumsulfat in das Porzellan, also bes fort-
schreitender Verdichtung, schlieBlich zu ,,Membranen gelangt, welche
in steigendem Mafe Osmose veranlassen. Die osmotische Wirksamkeit
begann schon bei einer Porenweite von ungefihr 0,4—0,6 u.

BiceLow und RoBinNsoN (1918) haben mit besonderen Apparaten
und Methoden ausgedehnte Studien iiber die osmotischen Phanomenc
mit Membranen aus gepulvertem Material angestellt und osmotische
Erscheinungen mit solchen aus Silikaten, amorpher Kohle, Graphit und
Metallen (Kupfer, Silber und Gold) erhalten, und zwar ebenfalls wie
BARTELL mit dem eindeutigen Ergebnis, daf die Grife des osmotischen
Effektes mit der Abnahme der (gemessenen) Porenweite der Membran
zunahm. Sie zeigten weiter, dafl der osmotische Druck durch die Wirk-
samkeit kapillarer Krifte allein, also ohne Hilfe von Lisungsvorgingen
oder chemischen Reaktionen hervorgerufen werden kann, worauf wir
hier nicht weiter einzugehen brauchen.

Wihrend auch diese wichtigen Studien nur mit Zuckerlosungen an-
gestellt wurden, hat kurz vor Erscheinen unserer ersten Mitteilung
(RuHLAND und HOFFMANN 1924) COLLANDER (1924) eine Arbeit ver-
offentlicht, in welcher die seit M, TRAUBE bekannten semipermeablen
Niederschlagsmembranen aus Kupferferrocyanid in ihrer Durchlissig-
keit fiir eine gréBere Zahl (25) von Nichtelektrolyten untersucht wurde.
Der Verfagser findet, daB sich die Membran ,,gegeniiber Nichtelektro-
lyten wie ein Ulirafilter oder ein Molekiilsieb tm Sinne M. TRAUBEs
verhdlt: Verbindungen, deren Molekiile eine gewisse (riumliche) Grofe
nicht iiberschreiten, diosmieren mehr oder weniger leicht durch die Mem-
bran, gréfere Molekiile werden dagegen zuriickgehalten. Bei den Mem-
branen war die obere Grenze der einigermafen leicht permeierenden
Molekiile bei einem M.V. von etwa 80—100 gelegen. Adsorptions- und
Lésungsvorgéinge in den Membranen treten also — wenn iiberhaupt
vorhanden — gegeniiber dem in diesem Falle gauz dominierenden
EinfluB der mechanischen Siebwirkung stark in den Hintergrund*?).

Die Wirkung der Ferrocyankupferhdute auf molekular geloste Stoffe

1) Es ist bemerkenswert, daB in CorLrLaNDERs Versuchen das Monochlor-
hydrin etwas zu rasch permeierte, wie wir dies auch an lebenden Beggiatoen
fanden, Antipyrin permeierte durch Ferrocyankupfermembranen schwer, so
daB der zu rasche Eintritt in Beggiatoa-Zellen eine vitale Besonderheit sein
konnte. Aminoséduren hat COLLANDER leider nicht gepriift.
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war also prinzipiell ganz dieselbe wie diejenige der Gelmembranen auf
Kolloide, und es bestiitigte sich somit sehr schén die von M. TRAUBE
vor langer Zeit (1867) aufgestellte Theorie. Wir méchten nur betonen,
daB uns das Bild eines Ultrafilters fiir die fragliche Rolle sowohl der
Niederschlags- und Gelmembranen wie des Plasmas bei B. mirabilis
trotz des Fehlens eines eigentlichen Filtrationsdruckes (LIESEGANG 1913)
bezeichnender zu sein scheint als der von M. TRAUBE gebrauchte Aus-
druck ,,Molekiilsieb*, gegen welchen nicht nur einzuwenden ist, daB er
die Kolloide nicht umfaBt, sondern namentlich auch, daB er den mit
der Molekiil-(Teilchen-)GroBe wachsenden Widerstand nicht bezeichnet,
da ein Sieb lediglich iiber Passieren oder Zuriickhalten entscheidet.

Auf eine weitere historische Betrachtung der Anschauungen iiber
die Natur der Wirkung semipermeabler Membranen auf geldste Stoffe
und beim Zustandekommen osmotischer Erscheinungen brauchen wir
hier um so weniger einzugehen, als eine solche bereits in der zitierten
Arbeit von BieeLow und RoBINsoN (1918) gegeben wurde, die uns
alles wesentliche zu enthalten scheint.

2. Kolloide und echte Losungen.

Fiir unsere Zwecke diirften diese allgemeinen Ausfiihrungen, die
sich leicht nach verschiedenen Seiten erweitern lieBen, geniigen. Das
Wichtigste fiir uné besteht in dem Schlusse, da, wenn auch beim
Passieren der ,, Teilchen* (Molekiile) durch die Poren von Gelmembranen
der Zusammenhang zwischen Widerstand und TeilchengréBe (MV.) im
einzelnen noch keineswegs restlos aufgeklirt ist und mit ihm die Wechsel-
beziehung zwischen den Losungsteilchen (gelosten Molekiilen) und den
Porenwinden des Gels zum mindesten in manchen Fillen noch nicht
erschopft sein wird, jedenfalls, wie die faktischen Ergebnisse der Ultra-
filtrationen von BECHHOLD u. a. zeigen und wie es z. B. SVEDBERG
(1921, S. 196) auch betont, der Filtrationswiderstand mit der Teslchen-
groPe (dem M.V.) wdichst.

Die Gelnatur des Protoplasmas, mindestens jedenfalls der duperen
Plasmabezirke kann keinem ernstlichen Zweifel mehr unterliegen (LE-
PESCHKIN 1924), und wir sind deshalb berechtigt, die, wie unsere Be-
trachtung gezeigt hat, wohlbegriindeten Vorstellungen von der Netz-
maschenstrukiur der Gele auch auf das Protoplasma zu vibertragen, wobei
es iibrigens ziemlich gleichgiiltig bleibt, ob wir dabei nur die sogenannte
,, Plasmahaut* (PFEFFER) oder, (WEIS 1925, LEPESCHKIN 1924) auch
den nach innen angrenzenden Plasmabereich ins Auge fassen. Tat-
sichlich haben ja unsere Versuche gezeigt, dap durch das Plasma von
B. mirabilis sehr schwache und Nichtelektrolyte ohne Riicksicht auf ihre
chemische Konstitution oder irgendwelche physikalischen Konstanten (Los-
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lichkeit, Adsorption usw.) nur gemif ihrem M.V., und zwar bei allmih
lich abnekmendem M.V. mit wachsender Geschwindigkeit eindringen.
Wo liegt nun aber die Grenze der Aufnehmbarkeit (kritische Teilchen-
groBe)? Noch auf echt gelostem oder bereits kolloidem Gebiet? Wir
konnten daraufhin z. B. die Alkaloide und Farbstoffe betrachten.
Simtliche Stoffe, mit denen messende Versuche an B. mirabilis aus-
gefithrt wurden, miiten nach den Messungen ihrer Grenzkonzentra-
tionen echt gelost sein, auch der Stoff mit gréStem M.V. unter allen
gepriiften, das Alkaloid Veratrin, das in etwas linger dauernden Ver-

suchen sich als permeierfihig erweist.

Da der eine von uns (RUHLAND 1914) das Problem des Losungszustandes
der Alkaloide im selben physiologischen Zusammenhang bereits friiher einmal
aufgerollt hat, so sei hier anhangsweise erneut Stellung dazu genommen: Er
glaubte damals, aus manchen Erscheinungen sich fiir die Annahme der Kolloiditit
entscheiden zu sollen: Das hiufige Schiumen der wisserigen Losungen, beim
Schiitteln, nach Art lyophiler Sole, die Ausfillung derselben beim Capillarisieren
mit FlieBpapier, entsprechend der positiven Ladung der Base, die mit der Kon-
zentration rasch steigende Viscositét usw. u. v. a. sprachen fiir diese Anschauung,
zu der auf anderem Wege auch J. TRAUBE (1914) gelangte. Allerdings wurde
von RUHLAND damals nachdriicklich betont (a. a. O., S. 445), daB ,,diese Stoffe
wohl ziemlich dem héchsten, noch als kolloid zu bezeichnenden Dispersionsgebiet
angehoren‘‘ und daB ,,einige Basen, wie Coniin, Nicotin und Pilocarpin beim
Capillarisieren iiberhaupt keine Phasentrennung mehr zeigen. Dies galt fiir
die freien Basen. Die Salze aber fast aller dieser Basen verhalten sich nun
anders. ,,Nur beim Bulbocapnin ist auch das Chlorhydrat ausgesprochen kolloid,
die Salze des Berberins und Brucins wandern nicht ganz vollstindig, die der
iibrigen gepriiften Basen aber bis zum Rand des Feldes mit. Im allgemeinen
enthalten also die wisserigen Losungen der Salze nur insoweit kolloide Teilchen,
als sie hydrolytisch aufgespalten sind*“ (RUHLAND 1914, S. 446). DaB tatsiich-
lich in den Losungen der Hydrochloride nur oder so gut wie ausschlieBlich
einfache Molekiile vorhanden sind, beweist die Ubereinstimmung der fiir Vera-
trin gemessenen Grenzkonzentration mit der z. B. fiir Raffinose. Hydro-
lytisch in ganz geringer Menge (vgl. die Berechnung fiir Cocain bei RUBLAND
a. a. 0., S.404) abgespaltene kolloidale Basenanteile konnten dabei wegen der
unvermeidlichen MeBfehler im Spiel gewesen sein. Indessen schiumen auch
die echten Loésungen der Veratrinsalze deutlich beim Schiitteln, so da8 wohl
auch in denen der freien Basen nur einfache Molekiile enthalten sein diirften.
Mit unseren heutigen allgemeinen kolloidchemischen Anschauungen wire das
auch insofern zu vereinbaren, als in der einschligigen Literatur (z. B. FREUND-
LicH 1924) immer wieder darauf hingewiesen wird, daB die Eigenschaften der
kolloiden Losungen ganz allméhlich und stetig in solche der echten iibergehen.
So wire es in der Tat nicht verwunderlich, wenn echte Losungen von Sioffen
mit so groBem Molekil, wie es die Alkaloide besitzen, bereits manche Erscheinungen
zeigen, welche wir typisch an kolloiden Solen ausgeprdgt finden. Ein erheblich
geringeres M.V. als Veratrin besitzen die iibrigen gepriiften Alkaloide: Thebain,
Cocain, Codein, Morphin und Coniin, und so ist die molekulardisperse Natur
ihrer Losungen, wie sie aus der schénen, dem M.V. entsprechenden Abstufung
ihrer u -Werte hervorgeht, weniger auffillig.

Das Gleiche, was soeben iiber das Veratrin gesagt wurde, gilt nun

auch fiir das (vgl. S. 47) Ketonblau 4 BN. Auch mit diesen ergab sich
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als Grenzkonzentration genau der gleiche G.M.-Wert wie fiir Veratrin,
Raffinose usw.; entsprechend unseren bisherigen physikochemischen
Anschauungen muB es also ebenfalls molekulardisperse Losungen bilden.
Wihrend wir mit dem Veratrin unter den Alkaloiden wohl ziemlich
die Grenze des M.V. erreicht haben, gibt es unter den Farbstoffen
nach allgemeiner Annahme auch ausgesprochen kolloidale.

Wie wir soeben bei den Alkaloiden (S. 70) die Frage nach der molekularen
oder kolloidalen Natur ihrer wisserigen Losungen aufwarfen und zu beantworten
versuchten, erfordert der Zusammenhang das gleiche auch fiir die Anilinfarbstoffe.
Statt der Hochdruckultrafiltration sind bei Untersuchungen iiber den Disper-
sionsgrad der Farbstoffe vielfach Diffusionsversuche in Gelatine verwendet
worden; 8o z. B. von OstwarLp, HErzog und Pororzry (1914) u. a. Der eine
von uns (RUHLAND 1912) hatte solche Versuche schon friihzeitig in einfachster
Weise derart ausgefiihrt, daB ein kleineres Farbstofftropfchen bestimmter GroBe
auf Gelatinflichen aufgesetzt und die Seitenranddiffusion gemessen wurde.
Bei basischen wie sauren Farbstoffen, die in groBer Zahl (30 basische und
89 saure untersucht wurden, stimmten alle nicht aufnehmbaren durch ihre sehr
geringe oder fehlende Geldiffusibilitit iiberein, wihrend die permeierfihigen in
héoherem MaBe diffusibel waren, so daB schon nach dem Ausfall der Gelatine-
versuche das Ergebnis der Vitalfdrbungsversuche vorausgesehen werden konnte.

Die Frage nun, ob und inwieweit hier Sole von verschiedenem Dispersions-
grade oder echte Losungen mit verschiedenem M.V. des gelosten Farbstoffes
vorliegen, wird durch derartige Geldiffusionsversuche nicht ohne weiteres ent-
schieden: In beiden Fillen wiire das vitale und diffusible Verhalten der Farbstoffe
erklirlich. DaB es ausgesprochen kolloidale Farbstoffe gibt, scheint uns fest-
zustehen. Wir erinnern nur an das Kongorubin als Beispiel fiir einen sauren
und Nachtblau als ein solches fiir einen basischen Farbstoff. Beide spielen in
der Kolloidchemie, in der sie als beliebte Beispiele fiir typische Sole immer
wieder zitiert werden, eine besondere Rolle. Indessen gilt letzteres z. B. auch
fir das bekannte Kongorot, wihrend Hanrtzscr (1914) die molekulare Natur
von dessen Losungen mit gewichtigen Argumenten belegt. Was speziell die
basischen Farbstofflésungen anbetrifft, so werden sie neuerdings (z. B. AUERBACH
1923) immer mehr in die Mitte zwischen molekular- und kolloidgeléste, also
in die sogenannten polydispersen Systeme eingereiht [so z. B. ScEWARZ und
HERRMANN (1922) fiir das Toluidinblau], die neben kolloid- gleichzeitig auch
molekulardisperse Teilchen enthalten. Auf der anderen Seite mochten wir unter
den basischen Farbstoffen als unseres Erachtens unzweifelhaft hochkolloidal
auf die merkwiirdige Triphenylmethanverbindung ,,Firnblau® hinweisen, da
dessen Losungen beim Erkalten gelatinieren.

In jingster Zeit hat ZsiaMoNDY (1924) festgestellt, daB beim Kongorot,
sowie den Benzopurpurinen 4 B und 10 B die Differenzen, die sich zwischen
Loitfahigkeitsmessungen und Messungen des osmotischen Druckes ihrer wiis-
serigen Losungen ergeben, nicht mit der ,,klassischen® Lésungstheorie in Ein-
klang zu bringen sind, Fiir den Dispersionsgrad, der auf Grund der Leitfihig-
keitsbestimmungen und osmotischen Messungen bei den drei Farbstoffen als
gleichgro8 anzunehmen wire, weist der genannte Autor aber durch Ultrafiltra-
tion eine weitgehende Verschiedenheit nach. Es hilt dagegen evtl. eine Anwen-
dung der Debye-Hiickelschen Elektrolyttheorie filr aussichtsreich, falls man sich
zur Annahme von Micellenbildung versteht.

Hieran wire evtl. also auch beziiglich der von uns benutzten basischen
Ketonblaus 4 BN zu denken. Der hervorragend ungiftige Farbstoff ist eine
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Triphenylmethanverbindung aus der Patentblaugruppe. Es gelangen osmotische
Messungen an B.mirabilis mit schoner Genauigkeit, der Grenzwert, in G.M.
ausgedriickt, stimmte vollig mit dem von Raffinose iiberein (Tab. 14). Nach
der klassischen Losungstheorie konnten also Molekiilkomplexe in der Losung
nicht vorhanden sein, denn sonst hiatte die Grenzkonzentration viel hoher aus-
fallen miissen. Sie sind auch schwerlich vorhanden, wenigstens nicht allein
vorhanden, da Zellen von Spirogyra crassa sich aus 0,01proz. Losung nach etwa
3 Stunden vital firben (Kerne vollig normal, gefirbte Niederschlige in der
Vacuole, keine Adsorption durch die Zellwand). Die Moglichkeit der poly-
dispersen Natur der Ketonblaulésung muBl nach den Ausfithrungen ZsieMONDYs
aber zugegeben werden. — Die Grenzkonzentration hitte niedriger ausfallen
miissen, wenn die Farblosung elektrolytisch dissoziiert gewesen wire. Ob nun
eine etwa vorhandene Neigung zur Dissoziation bei diesem Hydrochlorid nur
durch das NaCl des Solwassers von Artern (etwa 3 vH.) zuriickgedringt, oder
hier keine echte Ammoniumbase (HaNTZscH 1904), sondern nur eine schwache
tertidre Base vorliegt, bleibe dahingestellt.

Wiihrend bei anderen Stoffen mit groBen Molekiilen der Diffusionskoeffizient
sich so gut umgekehrt proportional zur Zahl der Molekiile pro Mol verhilt,
daB man aus ersteren angenihert das M.G. berechnen kann, also die Diffusions-
geschwindigkeit mit groBer werdendem Molekiil und vermehrter Reibung ab-
nimmt (NERNST 1921) und auch die Dialysierbarkeit diesen Gesetzen folgt
(z. B. BuxToN und TEAGUE 1907), hat die Regel bei den Farbstoffen sehr zahl-
reiche Ausnahmen. Auch die Anzahl der Benzolkerne im Molekiil, die nach
Vienox (1910) die Diffusibilitit bestimmen sollte, ist keineswegs immer aus-
schlaggebend. Eine ganze Reihe von auffilligen Ausnahmen ist von RUHLAND
(1912, S. 410f.) angegeben worden.

Wenn z. B. saure Farbstoffe mit so relativ kleinem M.G. wie Martiusgelb,
Curcumin S und Aurantia oder unter den basischen das Gallaminblau (mit je
nur zwei Benzolkernen) in Gelen schlecht diffundieren, und auch vital nicht
aufnehmbar sind, so wird man aus solchen und &hnlichen Beobachtungen
(z. B. Empfindlichkeit der genannten Nitro- und Azoxykorper gegen Elektrolyt-
fillang usw.) den SchluB zu ziehen haben, da8 die Neigung, im Kolloidzustand
geldst zu sein, in den einzelnen Farbstoffgruppen verschieden ausgeprigé ist und
durchaus nicht immer mit dem M.Q. wdchst.

Es ergibt sich daraus, daB, wie seinerzeit bereits von RURLAND (1912) aus-
gefithrt wurde, Molekulargewicht (M.G.) und Permeierfihigkeit bei den Farb-
stoffen keine durchgingige Beziehung zueinander haben konnen. Vielmehr
haben wir hier statt der ersteren die Teilchengrofe zu setzen, die nach der Gel-
diffusion, Elektrolytfillbarkeit usw. zu schiitzen ist. Nachdem fiir das sehr lang-
sam aufnehmbare Ketonblau (M.V. der Base = etwa 549,5) der molekulardisperse
bzw. polydisperse Losungszustand erwiesen ist, kénnte man evtl. vermuten,
daB nur derartige Farbstoffe, nicht aber kolloide aufnehmbar sind. Dafiir lieBe
sich geltend machen, daB die nicht aufnehmbaren basischen (Basler Blau R
und BB, Viktoriablau B und 4 R1), Nachtblau u. a.) und sauren Farbstoffe

1) Viktoriablau B und 4 R werden nach KLEBs (1919) noch in Farnprothal-
liumzellen aufgenommen. Nach ihm gilt dies auch fiir das ,, Gallein®, ein Pyro-
gallolphthalein, das RuHLAND (1912) als nicht aufnehmbar bezeichnet hatte.
Dieser Farbstoff kommt in ,,Teigform* als freie Siure oder Natriumsalz in den
Handel. Erneute Versuche mit letzterem bestitigten die Angaben von KLEBS.
Der Farbstoff erwies sich auch als gut geldiffusibel. Da si~h das alte Priiparat
nicht mehr vorfand, konnte das Verhalten dieses nicht mebr nachgepriift werden.
Unsere Wiederholung des Viktoriablau-Versuches verlief degegen negativ.
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sisher als fiir den hochkolloiden Zustand charakteristisch bezeichnete Eigentiim-
ichkeiten ausgesprochen zeigen. Wir miissen aber dahingestellt sein lassen, ob
“ie Grenze fir die Aufnehmbarkeit wirklich mit derjenigen zwischen molekular-
‘evtl. poly-) und kolloiddispersen (Molekiilaggregate) zusammenfillt.

Uber die Geschwindigkeit des Permeterens ist, wie schon an anderer Stelle
‘S. 56) hervorgehoben, aus der Aufnahmegeschwindigkeit!) nichts Sicheres zu
srschlieBen, sofern Speicherungen, Adsorptionen usw. im Spiel sind.

Es kann deshalb auch nichts iiber die ,,kritische Teilchen-(Mole-
kular-) GroPe’” angegeben werden, bei der die Grenze fiir die Aufnehm-
barkeit erreicht ist. Veratrin, das freilich molekular gel6st ist, mit
dem riesenhaften M.V. 723,5 wird jedenfalls sicherlich noch sowohl
in B. mirabilis wie in andere Objekte aufgenommen. Auch Enzyme
(RUuHLAND 1913) vermégen noch zu permeieren, von denen frither z. B.
OrrENHEIMER (1910, S.28) meinte, ihre Kolloidnatur sei das einzige,
was ilber die Natur der meisten von ihnen mit Sicherheit ausgesagt
werden koénne. Aber auch dies ist durch die neueren Arbeiten EULERs,
WILLSTATTERS u. a. erschiittert worden, so daB auch sie fiir die Ent-
scheidung unserer Frage nicht in Betracht kommen diirften.

Enzyme sowohl wie das oben genannte Veratrin sind gut geldiffu-
sibel. Letzteres z. B. wandert, bei 18° C, wenn man im Reagensrohr
eine 15 proz. Gelatine mit der m/250 Losung des Hydrochlorids iiber-
schichtet, in 24 Stunden etwa 0,7 cm weit in das Gel ein, wie an der
folgenden Reaktion mit nachdiffundierender Jodjodkaliumlésung erkannt
werden kann. Vergleichende Versuche iiber die Gelwanderungsge-
schwindigkeit etwa der Alkaloide untereinander oder der Kohlenhydrate
stoBen aber infolge der verschiedengradigen Schirfe der Reaktionen im
Gel zum Zwecke ihres Nachweises?) auf sehr erhebliche Schwierigkeiten.

1) Es erscheint uns deshalb beziiglich der Farbstoffe und anderer, friiher
(RUHLAND, a. a. 0. 0.) untersuchter hochmolekularer Stoffe richtiger, die er-
haltenen Ergebnisse so zu formulieren, da$ diejenigen Farbstoffe usw., seien sie
basischer oder saurer Natur, welche nirgends von lebenden Pflanzenzellen auj-
genommen werden, hochkolloidale wdsserige Liosungen bilden, und daB die auf-
nehmbaren sicherlich hoher disperse Systeme bilden. Diese Sitze bilden das Haupt-
argument beim diosmotischen Verhalten der Farbstoffe usw. zugunsten der Ultra-
filtertheorie, das bestehen bleibt, auch wenn man von der Qeschwindigkeit der
Aufnahme wegen deren enger Abhiingigkeit von Vorgingen sui generis (Speiche-
rungen durch chemische Reaktionen, Adsorptionen) ginzlich absieht. Diese
sekundéren Vorginge haben offenbar zu einer Uberschitzung der Permeier-
fahigkeit bei den sulfosauren Farbstoffen gefiihrt, wie COLLANDER (1921) iiber-
zeugend nachgewiesen hat. DaB sie nur schwer aufnehmbar sind, wiirde zum
hohen M.V. dieser Stoffe gut stimmen. Auf die Bedeutung des Kolloidzustandes
fiir die Aufnehmbarkeit der sulfosauren Farbstoffe in Pflanzenzellen, hat im An-
schluB an HOBERs Tierversuche, zuerst KiisTer (1911) hingewiesen.

2) Uber die Empfmdhchkelt der Alkaloidfillungsreagenzien und ihre Fil-
lungsgrenzen vgl. z. B. SPRINGER (1902).
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3. Die Diffusionsgeschwindigkeit.

Es liegt sehr nahe, angesichts der soeben (S.72) erwihnten engen
Beziehungen zwischen Diffusibilitit und M.V. (M.G.), welche wenigstens
bei Stoffen mit gréferem Molekiil besteht, die Frage aufzuwerfen, ob
man auch ohne die Annahme von ,,Poren (Micellarinterstitien) im
Plasma auskommt, und die Versuchsergebnisse allein auf Grund einer
mit dem wachsenden M.V. abnehmenden Diffusionsgeschwindigkeit er-
kliren kann. HERzoa (1910) hat mit einer sich fiir den Diffusions-
koeffizienten nach den Reibungsgesetzen bei Annahme der Kugelform
fiir die gelosten Molekiile ergebenden Formel, wobei der Kugelradius
durch das Molekulargewicht, das spezifische Volumen der gelosten Sub-
stanz im festen Zustand und die Zahl der Molekiile pro Mol substituiert
wurde, das M.G. aus allen diesen, der Messung zuginglichen GroBen
berechnet; es ergab sich eine ziemlich gute Ubereinstimmung des theo-
retischen und berechneten M.G., sofern es geniigend hoch war, (vgl.
auch NERNST 1921). Leider ist der Vergleich nur fiir eine sehr geringe
Zahl von Stoffen durchgefiihrt, die zum Teil wieder noch deshalb fiir
uns unbrauchbar sind, weil sie nicht oder zu wenig permeieren. Immer-
hin kénnen wir wenigstens zwei der dort behandelten Stoffe, Arabinose
und Rohrzucker, hinsichtlich ihrer ,,Diffusion® ins Zellinnere und in
Wasser genau vergleichen, da der ersteren die Permeabilititskoeffi-
zienten proportional sind.

Tabelle 19.

D
Stoff MG. Dyge u Arab. #Arab,
Dgacch, | # Sacch.

Arabinose 180,1 | 0,540 0,81
Saccharose 342,1 | 0,382 | 0,40 1,41 2,02

Der Quotient fiir x ist also um iiber 45 v. H. grofler als der der
Diffusionskoeffizienten fiir 20°. Und es kommt hier an einem bestimm-
ten Beispiel nur das zum exakten Ausdruck, was sich auch ergibt,
wenn man die Diffusionskonstanten anderer Stoffe mit den ermittelten
Werten fiir die Permeabilititskoeffizienten vergleicht: Letztere nehmen
mit steigender Molekiilgrofe viel schneller ab als die ersteren. Da nun
weiter die innere Reibung des Losungsmittels 1 in der Nernstschen
Formel

RT 1}
D=tz 1¢
wo N die Molekiilzahl pro Mol, und @ der Molekiilradius ist, als einfacher
Faktor auftritt, so diirfen wir schlieBen, daB beim Permeieren keine
freie Diffusion in der Membran und im Plasma stattfindet, sondern da3
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in dem bei steigendem M.V. rasch wachsenden Sinken von u in erster
Linie die behindernde Wirkung der Mucellarinterstitien zum Ausdruck
gelangt, wenn auch, wie wiederholt betont wurde, der Zusammenhang
zwischen diesem Widerstand und der TeilchengroBe (M.V.) noch keines-
wegs restlos aufgeklirt ist. Wir konnen uns daher nicht mit den Argu-
mentationen von H. FIScHER (1923) einverstanden erkliren, der die
mit den unseren iibereinstimmenden, zuerst von ZSIGMONDY begriin-
deten und in der Kolloidchemie allgemein angenommenen Vorstellungen
iber die Gelstruktur nicht beriicksichtigt und die in der Physiologie
bereits geklirte Sonderstellung der Elektrolyte (vgl. seine Bemerkungen
iiber KNO;) nicht zu kennen scheint. Die Sioffaufnahme kann eben-
sowenig ein Loslichkestsphinomen wie ein einfacher Vorgang freier Diffu-
sion sein.
4. Zellmembran und Plasma,

Unsere diosmotischen Messungen hatten das eigenartige Ergebnis
gehabt, daB nicht nur die lebenden Protoplasten, sondern auch die
Zellmembranen sich gegen die uatersuchten Stoffe wie Ultrafilter ver-
hielten. Indem wir beziiglich der Einzelheiten und auch allgemeiner
Bemerkungen auf die betreffenden Kapitel verweisen, wollen wir hier
nur noch einige prinzipielle Erorterungen nachtragen.

Wir hatten an toten Fiaden osmotische Grenzpunktsbestimmungen
durchgefiihrt, und gefunden, daB die Grenzkonzentrationen der Nicht-
_elektrolyte wie bei Versuchen mit lebenden Zellen mit abnehmendem
M.V. rasch ansteigen, aber allgemein sehr viel hoher liegen als fiir diese.
Es ergab sich daraus, daB die (toten) Membranen (wenigstens die innere)
deren EiweiB-(Plasma-)natur wir sicherstellen konnten, besonders weit-
porige Ultrafilter darstellen. Die Stoffe hatten danach unter normalen
Verhiltnissen bei ihrem Eintritt in das Zellinnere nacheinander zwei
verschiedene Ultrafilter zu passieren, zunichst ein weitporigeres, die
,»Membran‘‘, sodann das viel engporigere Plasma.

Beim ersten Blick auf diese Zusammenhinge konnten sich vielleicht
gewisse Zweifel ergeben, ob denn nicht vielleicht nur die Membran
und ob tatsichlich auBerdem auch das Plasma als Ultrafilter wirke,
und nicht vielmehr bei der Aufnahme der Stoffe nur noch die Rolle
eines einfachen Diffusionsweges in die Vacuole spiele, so daB, wie tat-
sichlich festgestellt, auch bei dieser Annahme das Eindringen in lebende
Zellen langsamer als in tote erfolgen miiBite.

Eine golche Auffassung kann aber der einfachsten Uberlegung nicht
standhalten. Es miiBten doch dann, da nach allem was wir wissen das
Plasma seine besonderen diosmotischen Qualititen hat und keineswegs
alle Stoffe gleichmiBig passieren 1aBt, diese Qualititen, etwa ent-
sprechend der Lipoid-, Haftdruck-, Adsorptions- oder einer andern
Theorie zweifellos eine tiefgreifende Modifizierung der Aufnahme-
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geschwindigkeit der zunéchst durch die Membran nach dem Ultrafilter-
prinzip eingedrungenen Stoffe bewirkt haben. Davon ist aber nicht
das Mindeste zu bemerken, vielmehr kommt die Ultrafilterwirkung in
der Reihenfolge der passierenden Stoffe gem#f ihrem M.V. rein und
klar zum Ausdruck.

Die Annahme aber, die man weiter nach dieser Richtung hin er-
sinnen konnte, daB das Plasma speziell von B. mirabilis fiir alle Stoffe
gleichmé Big vollig durchlissig sei, erscheint uns fast zu absurd, um eine
ernsthafte Widerlegung zu verdienen. So kénnen wir uns damit be-
gniigen, auf drei Punkte hinzuweisen, einmal, daB das Beggiatoen-
plasma gegen anorganische Salze dasselbe eigenartige Verhalten zeigt,
wie eg fiir andere lebende Zellen so charakteristisch ist, ferner daf3 es
in gleicher Weise wie diese Chrysoidin vital speichert und endlich, da8
es seine besonders geartete Mitwirkung bei der Stoffaufnahme schon
dadurch dokumentiert, da es sowohl anorganische wie organische Stoffe
nicht einfach gemaB dem bekannten Fickschen Diffusionsgesetz, d. h.
mit einer dem Konzentrationsgefille innen : aulen proportionalen Ge-
schwindigkeit passieren laft, sondern eg sind im Gegenteil, wie mehrfach
betont und &hnlich dem, was man auch an andern lebenden Zellen
mehrfach beobachtet hat, bei wachsendem Gefille starke Verzogerungen
in der Aufnahme zu beobachten, die auch auf eine zeitliche Ungleichheit
derselben wihrend des Versuchs schlieSen lassen.

Die Passierbarkeit toter Fiden ist so groB, daB kein Stoff mit sicher
bekanntem M.G. (M.V.), gefunden werden konnte, der nicht von ihnen
aufgenommen werden konnte. Aus diesem Grunde konnten fiir die
Membran die Werte der Permeabilititskoeffizienten nicht berechnet
werden. Vergleicht man aber die Grenzkonzentrationen (G) der Stoffe
fiir lebende und tote Fiden miteinander, indem man etwa den Quo-
tienten beider bildet, so sieht man, daB der Quotient Gleb- : Gtot mit
kleiner werdendem M.V. von 34,6 fiir Raffinose sehr rasch auf 1,71 fiir
Harnstoff sinkt. Der Durchlissigkeitsunterschied ist also fiir groBere
Molekiile weit erheblicher als fiir kleine, wie es beim Vergleich zweier
Ultrafilter mit verschiedener Porenweite erwartet werden muf.

Die Dinge konnten nun aber sehr wohl auch so liegen, da8 beim
natiirlichen Absterben bzw. der kiinstlichen T6tung eine Dispersions-
verminderung, also Vergroberung der Micellarinterstitien der Innen-
membran erfolgt. Auf Grund wichtiger Beobachtungen miissen wir
dieser eine der ,,Pellicula‘‘ der Protozoen ahnliche Beschaffenheit zu-
schreiben (S.19). Da sie nun aber fest mit der AuBenmembran
verbunden ist, so erklirt sich daraus die bei der Plasmolyse be-
obachtete mangelnde Ablésung des Protoplasmas von der Gesamt-
membran. In die an sich nicht plasmatische AuBenmembran hinein
aber muB sich wohl das Plasma der Innenmembran, in intimster Weise
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mit deren Bausteinen verkettet, hineinerstrecken. Zu dieser Folgerung
fithrte uns die Beobachtung, daB die merkwiirdige ,,Spaltung’‘ der Mem-
bran in ihre beiden Schichten an toten Fiden nicht mehr gelingt, daf
diese sich also beim Tode (auch dem natiirlichen) tiefgreifend veréindert
haben muB. Wir gelangen also dazu, der AuBenmembran prinzipiell
dieselbe Struktur zuzuerteilen, d. h. eine innige, dauernd erhalten
bleibende Beziehung zum lebenden Plasma, welche HANSTEEN-CRANNER
(1910, 1914, 1919, 1922) und manche anderen Forscher (z. B. MacDou-
GALL 1923) auf Grund ganz andersartiger Beobachtungen tibereinstim-
mend auch fiir die Zellhdute anderer Pflanzen neuerdings in Anspruch
nehmen. Mit der eigenartigen Semipermeabilitit, die gewisse, ganz be-
sondere (cutinisierte) Zellhaute von Samen usw. bei Versuchen mit
Salzlosungen zeigten [Literatur z. B. bei STiLes (1923)], hat natiirlich
diejenige der (plasmatischen) Innenmembran von B. mirabilis micht
das Mindeste zu tun.

B. Ausblick auf andere Objekte und die Frage der Porenweite.

Im Hinblick auf unsere mit B. mirabilis erhaltenen Versuchsergeb-
nisse dringt sich die Frage, wie sich denn nun andere Pflanzenzellen
gegen echt geldste Nichtelektrolyte verhalten mogen, mit solchem Nach-
druck hervor, daBB wir noch kurz auf sie eingehen méchten, obwohl wir
neue Beobachtungen und Messungen an solchen Objekten nicht mit-
zuteilen haben. Man muB sich unseres Erachtens davor hiiten, die Eigen-
art von B. mirabilis etwa gemiB ihrer bekannten ernihrungsphysiolo-
gischen Besonderheiten zu iiberschitzen. Wir sind geneigt, in ihr mit
andern Forschern nicht mehr als eine apochlorotisch gewordene Cyano-
phycee zu sehen, die nicht einmal ein besonders eigenartiges Medium
bewohnt.

Daraus folgt natiirlich noch nicht die Allgemeingiiltigkeit der an
ihr festgestellten diosmotischen GesetzmiBigkeit. Aber es scheint uns
doch manches dafiir zu sprechen. Es ist dies vor allem der Umstand,
daB der eine von uns (RuHLAND 1912, 1914) fiir eine Reihe hochmole-
kularer Stoffe an gewdhnlichen Pflanzenzellen verschiedener Art, und
an diesen zuerst, ganz entsprechende Durchlissigkeitserscheinungen be-
obachten konnte, welche ja ihrerseits zur Aufstellung der Ultrafilter-
theorie Veranlassung gaben. Die damals allein behandelten hochmole-
kularen Stoffe wurden, entsprechend dem seinerzeitigen Stande unseres
Wissens als mehr oder weniger typische Kolloide angesehen, wihrend
dies gerade nach unsern obigen Untersuchungen (vgl. S. 70—73)
nicht mehr unbedingt haltbar ist, sondern der groBere Teil von ihnen
wohl sich in Wasger molekular 16st.

Man méchte deshalb um so eher geneigt sein, eine allgemeine Giiltig-
keit der Ultrafiltertheorie auch fiir die iibrigen echt gelosten Nicht-
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elektrolyte, d. h. diejenigen mit kleinerem M.V. anzunehmen, wie wir
sie fiir B. mirabilis erwiesen haben. Indessen fehlt der Nachweis. Es
scheint gich auch niemals dafiir eine Andeutung gefunden zu haben, geit
M. TRAUBE (vor mehr als einem halben Jahrhundert) seine Molekiilsieb-
theorie aufgestellt hat. Es ist auch auffallenderweise kaum versucht
worden, daraufhin systematische Untersuchungen anzustellen. Die ein-
zigen, viele sehr verschiedenartige Stoffe umfassenden Versuche ver-
danken wir OVERTON, welche bereits auf S.2ff. kritisch betrachtet
wurden. Da er nicht dazu gelangt, exakte, genauere Angaben iiber seine
Versuche und ihre Resultate zu publizieren, sondern iiber einige, sehr
allgemein gehaltene vortragsartige Darstellungen nicht hinausgelangt
ist (am relativ eingehendsten sind seine Mitteilungen von 1895), so
konnen sie kaum eine befriedigende Grundlage fiir die Entscheidung der
aufgeworfenen Frage bieten. Vor allem auch deshalb, weil er, wie
mit Sicherheit aus seiner Darstellung hervorgeht, sehr verschiedenartige
Methoden anwendete, deren Resultate sich zweifellos nicht miteinander
vergleichen lassen (vgl. z. B. oben S. 64). Es ist deshalb nicht nur
moglich, sondern nach unseren Erfahrungen sogar sehr wahrscheinlich,
daB er dadurch vielfach zu schweren Trugschliissen gefithrt worden ist.
So kénnte hochstens etwa seine Tabelle V (1895) und zwar deren erster
Teil mit allem Vorbehalt zugunsten der Ultrafiltertheorie gedeutet wer-
den?). Daf man nur auf Grund der Messung der zur Permeabilitét pro-
portionalen Permeabilititskoeffizienten und seines Verhaltnisses zum
M.V. zu einer richtigen Bewertung der Aufnahmegeschwindigkeit im
Sinne unserer Zusammenhiinge gelangt, geht mit besonderer Deutlich-
keit bei B. mirabilis am Beispiel des Antipyrins hervor (S. 58), wihrend
ohne dies der Grad seiner Aufnehmbarkeit auch bei ihm bedeutend iiber-
schiatzt werden muf.

OVERTON hat — noch bevor er zur Aufstellung seiner Lipoidtheorie
gelangte — vor allem Besonderheiten in der chemischen Konstitution,
also die Wirkung gewisser Molekiilgruppen als entscheidend fiir die
vitale Aufnehmbarkeit angesehen und hat erst spiter den roten Faden
aller Einzelheiten in einem durch diese Konstitution gesetzmiBig beein-
fluBten Grade der Loslichkeit in Lipoiden gefunden zu haben geglaubt.

Bei spiteren Untersuchungen, besonders im Zusammenhang mit der

1) Es ist dies die Reihe: Methylalkohol (42,8) oder Athylalkohol (62,4) > Gly-
kol (65,5) > Glycerin (87,8) > Erythrit (130,2) > Arabinose (153,4) > Hexosen
(180,1) und Mannit (189,2). Die M.V. wurden in Klammern zugefiigt. Als
Vertreter der Alkohole Cp Hop41 OH wiirden nur Methyl- oder Athylalkohol
geeignet sein. Die Reihe Athylalkohol > Glycerin > Erythrit > Mannit >
Traubenzucker wurde auch fiir Tierzellen (Blutkérperchen, quergestreifte Mus-
keln, Darmepithel) 6fter gefunden (vgl. z. B. HOBER 1922, 8. 476), aber immer
im Sinne der Lipoidtheorie gedeutet (Zunahme der Zahl alkoholischer OH-

Gruppen).
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Narkose, ist man sogar vielfach dazu gelangt, innerhalb der homologen
Reihen, z. B. der Alkohole usw., eine mit steigendem M.G. wachsende
Aufnahmegeschwindigkeit anzunehmen. Es wurde im Laufe der vor-
liegenden Arbeit an mehreren Stellen betont, daB8 die Permeierfahigkeit
eine Sache fiir sich darstellt, die nur rein zum Ausdruck gelangt, wenn
sekundiare Vorginge der Speicherung, Adsorption usw. nicht im Spiele
sind. Nach den bekannten Arbeiten O. WARBURGS scheint uns aber
véllig festzustehen, daB bei der Narkose und gewiBl auch bei manchen
andern Aufnahmevorgingen Adsorptionen die weitaus ausschlaggebende
Rolle spielen. Wo es sich also um eine Erklirung der Plasmadurch-
lassigkeit handelt, miissen derartige Stoffe, die auch bei OVERTON in
auffallend groBer Zahl vertreten sind, zu fundamentalen Irrungen Ver-
anlassung geben.

Man wird diese Gesichtspunkte scharf im Auge behalten miissen,
wenn man die niedriger molekularen Stoffe auf ihre Permeierfahigkeit
an gewohnlichen Pflanzenzellen priift. Das erschwert die Losung des
Problems ungemein. Sie wird leider noch weiter dadurch erschwert,
daB die geeignetsten, d. h. unzweifelhaft indifferenten Stoffe, wie z. B.
die Zuckerarten wohl allgemein zu langsam permeieren, als daB dies
plasmolytisch einwandfrei gemessen werden konnte.

Als wir unsere Untersuchungen an B. mirabilis begannen, glaubten
wir auch bei diegen ungemein giinstigen Objekt uns aus den eben er-
wahnten Griinden vor allem auf solche ,,indifferenten‘ Stoffe stiitzen
zu gollen ; um so groBer war unsere Uberraschung, als sich herausstellte,
daB die Gunst des Objektes, viel groBer als unsere weitgehendste Er-
wartung, die Messungen auch an so vielen andersartigen Stoffen ge-
stattete. Waren bei B. mirabilis, die ihrem Artnamen auch hierbei
Ehre machte, die erwihnten sekundiren Erscheinungen im Spiel ge-
wesen, so hiitte sich niemals die schéne M.V.-Reihe ergeben konnen,
die tatsichlich gefunden wurde. Zeigten dies doch auch die zahlreich
gepriiften Farbstoffe, von denen kein einziger im Zellsaft gespeichert
oder adsorbiert wurde. Die M.V.-Reihe hitte sich ebensowenig ergeben
kénnen, wenn die konstitutiven Besonderheiten der Stoffe, die OVERTON
im Auge hatte, fiir die Geschwindigkeit des eigentlichen Permeierens
eine wesentliche Rolle gespielt hitten. Selbst unter chemisch nahe
verwandten Stoffen war nichts davon zu merken. So soll nach OVERTON
die Zahl der alkoholischen Hydroxylgruppen von erheblichem Einflu
sein, so daB einwertige Alkohole rasch eindringen, mit steigender Zahl
der genannten Gruppen aber die Importfihigkeit rasch abnimmt.
Das vom Morpholinkern abzuleitende Morphin hat zwei alkoholische
OH-Gruppen, im Codein ist eine derselben durch eine Methoxylgruppe
ersetzt, beim Thebain sogar beide. Trotzdem ‘permeiert Thebain,
und zwar ganz gemiB seinem hoheren M.V., in deutlich me@barer
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Weise langsamer als die beiden andern genannten Alkaloide?)
(Tabelle 13, 14).

Wenn man die Vorstellungen der Ultrafiltertheorie zugrunde legt,
wird man annehmen diirfen, daB mit enger werdenden Filterporen die
im einzelnen noch unbekannten iibrigen Wechselbeziehungen der per-
meierenden Stoffe zu diesen eine gréBere Rolle spielen werden, da8 auch
wohl Beeinflussungen der Aufnahmegeschwindigkeit, z. B. durch Tem-
peratur- und Beleuchtungsverhiltnisse (Jahreszeiten), wie sie durch
LEPESCHKIN (1909), TRONDLE (1910 usw.), FrrTinGg (1919) usw. sicher
bekannt geworden sind, mehr in den Vordergrund treten werden, und
also mehr oder weniger bedeutende Abweichungen von der Ultrafilter-
regel zu erwarten wiaren. So permeiert nach Firring (1919) Harnstoff
in Epidermiszellen von Tradescantia discolor langsamer als Glycerin.
Lige die Sache etwa so, daB nur fiir hochmolekulare Stoffe (Enzyme,
Gerbstoffe, Farbstoffe, Alkaloide, Glykoside, Saponine, Kohlenhydrate
usw.) und fiir solche mit kleinem M.V. (z. B. elementare Gase, soweit
sie wasserléslich sind, Kohlensidure, einwertige Alkohole usw.) Uberein-
stimmung mit den Forderungen der Ultrafiltertheorie bestiinde, withrend
etwa fiir den gesamten mittleren Bereich des M.V. andersartige, noch
unbekannte Beziehungen der Stoffe zu den Poren des Plasmagels oder
besondere, nach den AuBenbedingungen wechselnde physiologische Dis-
positionen die zugrunde liegende GesetzmiBigkeit verdeckten, so wire
der praktische Wert der Ultrafiltertheorie fiir diese Objekte nur gering
zu nennen. Und doch schiene uns wissenschaftlich auch dann etwas
gewonnen, wenn die Theorie, wie wir vermuten méchten, gleichsam nar
den groBen Grundrahmen abgeben wiirde, innerhalb dessen noch sehr
weiter Raum wire fiir das Spiel jener physiologischen Digpositionen und
moglicherweise auch noch mancher physikalischen und chemischen Be-
sonderheit des Plasmas sowohl wie der Stoffe.

Dafiir daBl quantitative Verschiedenheiten in den statischen Eigen-
schaften der Protoplasten bestehen, die in einer allgemein groBeren bzw.
geringeren Durchlissigkeit derselben zum Ausdruck kommen, kann, wenn
man auf diese hin etwa die (abnehmende) Reihe: B. mirabilis > Nieren-
epithelzellen > Bacterien (?) > gewohnliche Pflanzenzellen betrachtet,
kaum ein Zweifel sein. 1m Sinne der Ultrafiltertheorie hitten wir sie
durch eine mit der genannten Reihe symbate Abnahme der durchschnitt-
lichen Porenweite der Plasmagele zu erkliren. So wurde der Sachverhalt
bereits vor lingerer Zeit vom einen von uns (RUHLAND 1913, S. 429,
1914, S. 75) aufgefaBBt. Besonders wichtig erscheint, in diesem Zusam-

1) Bei den Alkaloiden mit groBeren Affinititskonstanten (starken tertiiiren
Basen oder gar quaterniren Ammoniumbasen) diirfte sich die Dissoziation (vgl
anorganische Salze) fiir das Permeieren sehr bemerkbar machen.
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menhange nochmals zu betonen, dafl HOBER, welcher als erster die hohe
Bedeutung des Dispersionsgrades der sauren Farbstoffe fiir ihre vitale
Aufnehmbarkeit in Nierenepithelzellen des Frosches erkannte, weiter
festgestellt hat, daB ausgesprochen kolloide basische Farbstoffe (wie
Basler Blau R und BB, Viktoriablau B und 4 R und Nachtblau), die in
Pflanzenzellen nicht mehr passieren, von jenen noch aufgenommen wer-
den (HOBER und NasT 1913) und das Gleiche fiir eine ganze Reihe saurer
Farbstoffe gefunden hat, (1919) von denen nur die grébst dispersen
nicht mehr aufnehmbar waren. Da aber Aufnehmbarkeit und ,,Far-
bung®, nicht streng auseinander gehalten wurden, wie auch in andern
derartigen tierphysiologischen Untersuchungen, so konnte die Gesetz-
miBigkeit nicht restlos klar hervortreten.

Botanisches Institut Leipzig, 15. Nov. 1924.
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UBER DEN EINFLUSS CHEMISCHER AGENZIEN AUF
STARKEGEHALT UND OSMOTISCHEN WERT DER
SPALTOFFNUNGSSCHLIESSZELLEN.

Von
JOHANNES ARENDS,

Chemnitz i. Sa.

(Eingegangen am 4. November 1924.)

Es ist bekannt, daB mit dem Offnen und SchlieBen der Stomata
betriachtliche Schwankungen des osmotischen Druckes in den SchlieB-
zellen Hand in Hand gehen. Die Erhohung des osmotischen Wertes ist
in vielen Fallen darauf zuriickzufiihren, da die in den Chromatophoren
der SchlieBzellen niedergelegte Stirke aufgelost, d. h. in osmotisch wirk-
same Substanz verwandelt wird, und entsprechend wird die Senkung
des osmotischen Druckes durch Regeneration der Stirke bewirkt.

Frau STEINBERGER hat (S. 409) darauf hingewiesen, da8 die Enzyme,
auf deren Tatigkeit wir ja die Auflosung der Stirke in den Schliefzellen
zurilickfithren miissen (HAGEN, S. 275, Iy, I, S. 711), durch die ver-
schiedenartigsten Reize aktiviert werden, und daB auch die Regene-
ration der Starke auf mannigfache Weise erzwungen werden kann. Nach
STEINBERGER (S.406) wird z. B. in den SchlieBzellen weit gecffneter
Spalten Stirke regeneriert, wenn man Flichenschnitte mit solchen
Spalten in Wasser cintragt. Die Stiarkebildung unterbleibt dagegen —
und entsprechend wird in stiarkefiihrenden SchlieBzellen die Stirke auf-
gelost —, wenn statt Wasser Salzlosungen verwendet werden. An ge-
wohnlichen Epidermiszellen von Tradescantia, die um den Kern herum
Leukoplasten fithren, hat bereits vAN RYSSELBERGHE (S. 90) diese Wir-
kung von Salzlésungen beobachtet. Es erschien wiinschenswert, diesen
Erscheinungen nachzugehen und zunichst das Verhalten von Schnitten
und ganzen Blittern in Wasser, spiter in anderen Medien zu unter-
suchen.

A. Versuche mit Amylophyllen.

Als Hauptversuchspflanze wihlte ich nach dem Vorgange der Frau
STEINBERGER Zebrina pendula (Tradescantia zebrina), da diese Pflanze
grofe, gut sichtbare und gut reagierende Spaltsffnungen besitzt. Wenn
im folgenden von Schnitten, Blittern oder Zweigen gesprochen wird, so
ist immer Zebrina gemcint, falls nicht eine andere Pflanze ausdriicklich
angefiihrt wird.
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Nicht zu diinne, mit einem Skalpell abgenommene Flichenschnitte
der Blattunterseite wurden in farblosen Weithalsglischen von etwa
25 cem Fassungsvermégen der Einwirkung der zu priifenden Flissig-
keiten iiberlassen. In ebensolchen GefiBen untersuchte ich spiterhin
auch ganze Blatter, die ich kréiftigen Pflanzen im Warmhause entnahm.
Zum Vergleich wurden stets dieselben Teile des Blattes herangezogen,
da auch ich beobachtet hatte, daB zwischen Blattspitze und -basis Ver-
schiedenheiten in der VerschluBfihigkeit der Spalten obwalteten (vgl.
NEGER, S. 184—185, LINSBAUER I, S. 107 und 117 und andere Autoren).
Zur Feststellung der Hohe der osmotischen Werte diente die plasmoly-
tische Methode; als Plagmolytikum wurden volummolare NaCl-Lésungen
verwandt, meist in Abstufungen von 0,06 GM. Die Feststellung der
Grenzkonzentration nahm ich nach 15—20 Minuten vor, da ich gewShn-
lich erst nach dieser Zeit volle Plasmolyse beobachten konnte. Frrrine
(8. 17) gibt die Zeit fiir andere Epidermiszellen von Rhoeo discolor mit
12—15 Minuten an, STEINBERGER (S.406) mit 5—10 Minuten. Nach
meinen Beobachtungen ist diese Zeit fiir SchlieBzellen von Zebrina
perndula zu kurz bemessen.

I Wirkung iibermiiiger Wasserzufuhr.
a) auf Schnitte.

Werden Schnitte, die vorher weit gedffnete Spalten fiihrten, in
Wagser!) eingelegt, so zeigen sie bei zerstreutem Tageslicht nach 20
bis 30 Minuten langem Liegen vollkommenen SpaltenschluB; eine deut-
liche Verschmilerung der Spalte trat schon nach 2—3 Minuten ein.
Dementsprechend stieg der Stéirkegehalt in den Chromatophoren der
SchlieBzellen, der vorher fast gleich Null gewesen war, so stark an, daBich
mit Jodjodkaliumlésung kriftige Stirkereaktion erhielt. Der urspriing-
liche osmotische Wert der SchlieBzellen, = 1,1 GM NaCl, sank dabei
bis auf 0,25 GM; nach einer weiteren halben Stunde sogar auf 0,1 GM
(vgl. STEINBERGER, S. 408). Setzte ich das Glaschen mit Wasser, das die
Schnitte aufnahm, der Einwirkung grellen Sonnenlichts aus, so bekam
ich schon nach 12—15 Minuten SpaltenschluB und entsprechende Starke-
bildung; am schnellsten (nach 10 Minuten) erfolgte die Reaktion im
Dunkeln. Léngeres Liegen im Wasser (1—2 Tage) erzeugte nicht mehr
Stirke als ein Einlegen von 20 Minuten, wenigstens soweit die Jod-
probe Schliisse zu ziehen gestattete. Die Versuche zeigen, daB der

1) GroBe Bedeutung kommt dem Wasser zu, in dem die Objekte beobachtet
und aus dem die Salzlésungen angefertigt werden. In gewdhnliches destilliertes
Wasser eingelegte Schnitte waren nach 24 Stunden nicht mehr am Leben. Auch
Regenwasser aus Dachrinnen war nicht zu brauchen, und das Leitungswasser
in Jena besitzt ziemlich hohen Chlorgehalt. Dagegen war das aus dem Teich
des Botanischen Gartens entnommene Wasser, in dem eine. reiche Algenflora
gedieh, gut zu verwenden, ebenso ein aus GlasgefiiBen frisch destilliertes Wasser.
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SchluB der Spalten nicht durch die Dampfung des Lichts, die im Wasser
auftritt, sondern vielleicht durch den Reiz iibermiBiger Wasserzufuhr,
vielleickt auch durch Wundreiz hervorgerufen wird. Die Intensitit des
Lichts spielt sogar in dem Sinne eine Rolle, daf grelles Licht den Spalten-
schluB unter Wasger begiinstigt.

b) Wirkung iibermdfiger Wasserzufuhr auf ganze Blitter.

Brachte ich ganze Blatter, die unter dem Mikrogkop weit gedffnete
Spalten zeigten, in die mit Wasser gefiillten Glischen und stellte je ein
Glischen in grelle Sonne, ins Dunkle und in zerstreutes Tageslicht, so
beobachtete ich an den in der Sonne und im Dunkeln stehenden Blittern
Spaltenschluf in derselben Zeit wie an Schnitten, dagegen blieben die
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