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Vergleichende Betrachtungen tiber
den Zuckergehalt des menschlichen
und tierischen Blutes.

Von RUTH BEUTLER, Miinchen.

Mit 14 Abbildungen.
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A. Allgemeines.

1913 hat BANG (1) sein bekanntes Buch iiber den Blutzucker ver-
offentlicht. Er hat darin einen Teil der von den Tieren bekannten Werte
zusammengestellt. 1922 wurde das Insulin entdeckt, und damit erhielt
die vergleichende Forschung einen AnstoB, viele verschiedene Lebe-
wesen auf den Gehalt ihres Blutes an Zucker zu untersuchen. BARREN-
SCHEEN hat in neuerer Zeit eine Zusammenstellung von Blutzucker-
werten gegeben. Ich habe im Verlauf einer Arbeit {iber den Blutzucker
der Bienen die Werte von moglichst vielen Tieren gesammelt. Sie sind
in der Tabelle 5 zusammengestellt. Da die Angaben zum Teil an wenig
zuginglicher Stelle stehen, sie sich auch im medizinischen, veterinir-
medizinischen und biologischen Schrifttum zerstreut finden, ist der ver-
gleichenden Forschung vielleicht mit einer Ubersicht gedient. Voll-
standigkeit ist nicht zu erzielen. Ich habe Untersuchungen, die den

Ergebnisse der Biologie XVII. 1



2 RutH BEUTLER:

Zuckergehalt von Organbreien solcher Tiere, die kein Blut haben oder
von denen es der Autor nicht gewinnen konnte, nicht mit aufgenommen.
Zuckerwerte von den niedersten in der Tabelle aufgefithrten Tieren —
Wiirmer und Echinodermen — beziehen sich auch nicht immer auf
den Inhalt von Blutgefifien, sondern zuweilen auf jenen der sekunddiren
Letbeshohle. Da dieser zum Teil die Funktion des Blutes iibernommen
hat — z. B. bei Sipunculus, wo er respiratorische Farbstoffe fithrt —
glaube ich diesen beriicksichtigen zu diirfen.

B. Methodik.

Eine methodische Schwierigkeit bei vergleichenden Untersuchungen
liegt hiufig in der Beschaffung von wildlebenden Tieren — etwa Fischen,
Krebsen oder Insekten in ,,normalem Zustand‘“ — worunter zudem
jeder Forscher etwas anderes versteht. Untersucht man die Tiere ,,sofort
nach dem Fang'‘, was vielen Autoren wiinschenswert erscheint, hat man
es mit asphyktischen oder abgezappelten Tieren zu tun [ScoTT (2),
SiMpsoN (1), McCormick und MAcrLEoD, FLORKIN (1), ANDREEN-
SVEDBERG, WHITE]. Auch ist der Erndhrungszustand solcher Tiere sehr
verschieden: einige werden seit lingerer Zeit niichtern sein, andere
werden eben Nahrung verdauen [MENTEN, FLORKIN (2)]. Es ist schwierig,
alle Versuchstiere vor der Blutentnahme in einen mnormalen Niichtern-
zustand zu versetzen. Sowohl der durch kiirzliche Nahrungszufuhr ge-
steigerte wie der durch iibermiBiges Hungern oft labile Zuckergehalt
des Blutes mufl vermieden werden. Nicht alle Tiere sind nach 12 oder
24 Stunden aber gleich ,niichtern (s. S.19). Bringt man die Tiere
kurz vor der Untersuchung ins Laboratorium, so kann der Transpori
von EinfluB auf die Héhe des Blutzuckerspiegels sein [BEUTLER (2),
LAssLEBEN, KIERMAIR]. Von manchen Autoren wird angegeben, daB
der Laboratoriumsaufenthalt als ,,neue Umgebung‘‘ die Tiere psychisch
so erregt, daB sie hyperglykdmische Werte zeigen, deshalb sei ein lingerer
Aufenthalt der Tiere vor der Blutentnahme notwendig [Banc (2)]. Uber
den EinfluB plotzlicher Temperaturinderungen s. S.11/12.

Es ist deshalb zweckmiBig, die duBeren Umstinde, unter denen die
Versuche stattgefunden haben, eingehend zu schildern und nach Még-
lichkeit zu variieren. Es muB bei Versuchen mit Wirbellosen auBerdem
beriicksichtigt werden, daB sie.abhingiger von ihrer Umgebung sind
als die hoheren Tiere, und daB man nur solche vergleichen darf, die
unter den gleichen Bedingungen gepriift worden sind. Es haben sich
erbliche Veranlagung, Alter, Geschlecht, physiologischer Zustand, Temperatur,
Luftfeuchtigkeit, Atmung, Tageszeit, Jahreszeit, Klima, Nahrungsangebot,
Titigkeitszustand, psychische Erregung und hormonale Versorgung der
Gewebe als von ganz wechselndem EinfluB auf die Hohe des Zucker-
spiegels verschiedener Organismen erwiesen. Es soll im folgenden ver-
sucht werden, das, was man iiber die Bedeutung dieser Faktoren bis
jetzt wei, zusammenzustellen. Es wird sich zeigen, daB wir in vielen
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Punkten noch ganz unzureichend unterrichtet sind und viele Gelegen-
heitsbeobachtungen eingehender Forschung nicht standhalten kénnen.

Fiir die in der Tabelle 5 (S. 46) zusammengefaten Werte sind die
meisten dlteren und neueren Methoden zur Bestimmung des Blutzuckers zur
Anwendung gekommen. Untereinander vergleichbar sind eigentlich nur
solche Werte, die mit derselben Methode gewonnen sind. Der Wert
einer vergleichenden Ubersicht wird auBerdem stark dadurch gemindert,
daB die Restreduktion — jener reduzierende Blutanteil, der aus nicht
vergirbaren Stoffen, also aus Nichtzuckern besteht — nur in den selten-
sten Fillen bestimmt worden ist.

Man hat die verschiedenen Methoden zur Bestimmung des Blutzuckers
gelegentlich verglichen [GREVENSTUK; BANG (1); FoLIiN, HERBERT und
GROEN; PucHER und FincH]. Es sind meist solche, die alle reduzierenden
Bestandteile des Blutes ermitteln. Es sollte die Methode gefunden
werden, die die zuverlissigsten und absolut richtigsten Werte fiir den
Blutzucker gibt. Gebriuchliche moderne Mikromethoden, z. B. HAGE-
DORN- JENSEN, FoLIN-WU, BENEDICT-MYERS, geben, muit reinen Zucker-
losungen gepriift, ibereinstimmende und befriedigend genaue Werte. Im
Blut findet man dagegen Abweichungen, die nach Ansicht mehrerer
Autoren durch reduzierende Nichtzucker-Bestandteile des Blutes, be-
sonders der Blutkoérperchen, zustande kommen. Da diese bei der Ent-
eiweiBung des Blutes in verschiedenem MaBe erfaBt werden, spielt nicht
nur die angewandte Reduktions- sondern auch die EnteiweiBungsmethode
eine Rolle. So soll bei der neuerdings von SomoGYI (1, 2) beschriebenen
Modifikation der SHAFFER-HARTMANN-Methode der gesamte reduzierende
Nichtzucker schon bei der EnteiweiBung entfernt, spiter demnach nur
der ,,wahre Blutzucker‘ bestimmt werden. Die viel verwandte Methode
von EGE (3, 6) ermittelt dagegen die reduzierende Substanz im Blut
einmal vor und einmal nach der Vergirung mit Hefe. Aus der Differenz
der beiden Bestimmungen wird der vergorene Zuckeranteil berechnet.

Im groBen betrachtet, sind — wenn man die mit vielen verschiedenen
Methoden von vielen verschiedenen Autoren gefundenen Werte vergleicht,
trotz alledem die Unterschiede z. B. im XKrebs-, im Frosch-, im
Hiihner- und im Pferdeblut — um nur einige hiufig untersuchte Tiere
herauszugreifen — konstant, so daB man annehmen kann, daB sie auf
tatsichlichen Unterschieden in der Zusammensetzung des Blutes der
verwandten Tierarten und nicht auf zufilligen Verschiedenheiten der
Methodik beruhen (Tabelle 1), und es diirfte auch heute noch die Be-
hauptung BANGs (1) gelten, daf diejenige Methode, die der Experimen-
tator am sichersten beherrscht, die besten Evgebnisse gibt, und daf die
individuellen Schwankungen, zumal wnier den hiufig sehr verschiedenen
Versuchsbedingungen, grofer sind als die durch die verschiedene Methodik
hervorgerufenen.

Es ist aber dringend notwendig, daB bei wvergleichenden Unter-
suchungen an verschiedenen Tierarten die Restreduktion stets bestimmt

1%
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Tabelle 1.
Die Bestimmung des Blutzuckergehaltes mit verschiedenen Methoden
ergab:

Flufkrebs 0,002—0,04 HAGEDORN- JENSEN
0,020—0,097 s
0,010—0,060 BanNG
0,016—0,020 FonNTEs-THIVOLLE

Frosch (0,240—0,840) Athernarkose!
0,040—0,050 Banc
0,020—0,030 vy
0,030—0,040 BERTRAND modif.
0,040—0,070 Banc
0,030—0,050 vy
0,090—0,100 -
0,020—0,030 FontEs und THIVOLLE
0,020—0,050 HAGEDORN- JENSEN

Pferd . 0,100 BanNG
0,093—0,124 Pavy-SumacAaTa-Suta modif.
0,077—0,098 FoLIN
0,077—0,200 FoLIN-WU
0,058—0,062 »
0,0900—0,150 HAGEDORN-JENSEN
0,080—0,140 '
0,060—0,120 ’
0,070—0,106 ’s
0,070—0,096 s

Huhn 0,188—0,250 FEHLING-ABELES
0,202—0,247  BERTRAND
0,175—0,190 MOHR-BERTRAND
0,118—0,192 FoLiNn-Wu
0,062—0,170 ”
0,148—0,198 HAGEDORN-JENSEN modif.
0,125—0,230 » i
0,212—0,309 dieselben
0,170—0,273 .
0,207—0,222 ys
0,150—0,290 »
0,143—0,220 -
0,185—0,191 vy
0,230—0,324 BanG (Mikro)
0,175—0,225 BaupoinN

0,150 v

FluBkrebs . 0,002—0,097

Frosch 0,020—0,100

Pferd . 0,060—0,200

Huhn . 0,062—0,324

wird. Sie ist bei solchen, auch in verschiedenen Zustinden ein und des-
selben Tieres, nicht gleich hoch und kann deshalb nicht vernachlidssigt
werden, allerdings stimmen die Methoden nicht iiberein. Fiir den
Menschen gibt BaJE Restreduktionswerte an, die von anderen Autoren
bestimmt worden sind: sie betrigt nach HEMMINGSEN 0,008%, nach
HAGEDORN 0,005%, nach EGE-ROCHE 0,005—0,015%, SOMOGYI (1)
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0,023 %, HILLER, LINDNER und v. SLYKE 0,010--0,035%, STEINER
0,020—0,030%, das sind 5—30% der Gesamtreduktion. BEsT gibt
0,02—0,03% an. BeJE meint, daB die hoheren Werte richtig sind
und man fiir den Menschen mit 25% der normalen Gesamtreduktion
rechnen miisse. Nach EGE (3) betrigt sie fiir das Rind 0,003—0,009%,
nach BEsT fiir Rind und Pferd etwa 30% der Gesamtreduktion. Végel
haben25—30% (ERLENBACH, GULLAND und PETERS). (OKAMURA findet bei
der Ente nur etwa 1mg% !). Sie kannalso nicht, wie z. B. HEMMINGSEN (2)
vermutet, die alleinige Ursache der im Verhéltnis zu den Siugern hohen
Blutzuckerwerte der Vogel sein. Bei Fischen macht sie nach ANDREEN-
SVEDBERG 2 mg %, nach WHITE mit der Methode von FoLiN bei Knochen-
fischen 7—14 mg %, bei Haien 2—6 mg %, nach FLORKIN (1) bei letzteren
30% der Gesamtreduktion nach KIERMAIR bei SiiBwasserfischen 20—30%
der Gesamtreduktion aus. Besonders hoch scheint sie gelegentlich bei
den Arthropoden zu sein. HEMMINGSEN (2) vermutet, daB sie bei dem
FluBkrebs betrichtlich ist, bei dem Krebs Cancer pagurus soll sie nach
RocHE und DuMAZERT 50% der Gesamtreduktion betragen, doch
liegen weder seine Werte fiir die ,,wahre Glukose* des Krebsblutes
noch jene von FLORKIN, der sie mit der Methode von SOMOGYI ermittelt
hat, wesentlich unter den Werten, die andere Autoren fiir die Gesamt-
reduktion angeben. Besonders hohe Werte findet man bei den Schmetter-
lingen. Der frischgeschliipfte Seidenspinner (Bombyx mori) soll nach
FLORKIN (4, 5) nur etwa 10% der Gesamtreduktion als wahre Glukose
im Blute haben. Andere Autoren (DEMIANOWSKY und PROKOFJEWA;
VENEROZO) glauben, daB nichts oder nur ein sehr geringer Prozentsatz
der Gesamtreduktion in den verschiedenen Entwicklungsstadien dieser
Schmetterlinge Glukose ist. HELLER und MAKLOWSKA nehmen dasselbe
von Deilephila euphorbiae an. HEMMINGSEN findet bei Phalera bucephala
und Bombyx mori bis zu 50% Restreduktion. Bei der Biene kann man
dagegen nach BEUTLER (2) die Restreduktion gegeniiber der hohen
Zuckerkonzentration des Blutes vernachldssigen. FLORKIN und Bosson
sahen bei der Teichmuschel (Anodonta) im langdauernden Hunger das
Unvergirbare ansteigen, wihrend der Zucker schwand, so daB es an-
scheinend sogar zu einer Hyperglykimie kam. Bei Fischen war die
Restreduktion dagegen von dem Hungerzustand unberiihrt (KIERMAIR).
Diese wenigen Beispiele beweisen die Nviwendigkeit, das Unvergirbare
neben dem wahren Zucker zu bestimmen. Es wiirde hiaufiger der Ver-
such dazu unternommen werden, wenn die Methodik einfacher und
zuverldssiger wire. Oft ist es bei Tieren mit niederem Zucker-
gehalt oder geringer Blutmenge schwierig, die Gesamtreduktion zu
bestimmen, wieviel mehr die Prozent, die die Restreduktion von
jener ausmacht.

Man hat haufig erértert, ob man das Blut fiir eine Zuckerbestimmung
aus der Arterie, der Vene oder aus Kapillaren des Tieres entnehmen soll.
Fir die Entnahme aus der Vene oder den Kapillaren spricht, daB sie
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einfach und schmerzlos durchzufiihren ist, und daB sie zu keiner starken
Blutung fiihrt. Die von RoseNow (2) angewandte Arterienpunktion,
die eine solche auch bei der Arterie ausschlieBt, hat sich bisher nicht
durchgesetzt. Mehrere Autoren [BeJE (1); Corr und Cori (1); FOSTER]
sind der Ansicht, daB Arterienblut und Kapillarblut aus der Fingerbeere
oder der Zehe den gleichen Zuckergehalt haben, und daB es deshalb
gestattet ist, Kapillarblut anstatt Arterienblut mit Venenblut zu ver-
gleichen. RoseNow (1) ist entgegengesetzter Ansicht. Bei vielen Tieren
kann man der raschen Gerinnung wegen nur aus groferen Gefillen
Blut in geniigender Menge nehmen, z. B. bei Végeln und bei Fischen.
Man entscheidet sich bei ihnen meist fir die Vene, um iibermiBigen
Blutverlust zu verhiiten, zumal Fische und kleine Végel im ganzen nur
wenig Blut haben. Bei dem Menschen bevorzugt man die Entnahme
aus den Kapillaren, weil hierfiir der geringste Eingriff nétig ist, eine
Erregung vermieden wird, und die Entnahme z. B. auch im Schlaf oder
bei angestrengter Titigkeit der Versuchsperson méglich ist.

Nimmt man an, daB der Stoffwechsel der Gewebe zum Teil auf Kosten
des Blutzuckers verliuft, so muB man erwarten, daB das Venenblut
einen geringeren Gehalt an Zucker hat als das Arterienblut. Das ist
von einigen Autoren auch beschrieben worden. CHAUVEAU und KAUF-
MANN haben es zuerst fiir die arbeitenden Muskeln des Pferdes be-
schrieben. Es enthielt z. B. die Arterie eines beim Kauen tiatigen Muskels
wihrend der Arbeit um etwa 0,017 % mehr Zucker als das der Vene, doch
errechne ich aus den Ruhewerten denselben Unterschied. Es soll auch
das Venenblut faradisierter Muskeln bei dem Hund viel zuckerirmer
sein als das der entsprechenden ruhenden (Unterschied 40—50 mg%,
QuiNnguauD). BgJE (1) leugnet fiir den Menschen einen wesentlichen
Zuckerschwund im tdtigen Muskel, findet vielmehr den Unterschied
zwischen Arterie und Vene héchstens 0,010%. Das stimmt mit den
meisten Angaben der anderen Autoren iiberein (Tabelle 2).

Tabelle 2.
HEeNRrRIQUES und EGE . . . 0,004% Mensch
Cori und Cor1 (1) . . . . . 0,005% "
RoseNow (1) . . . . . . . 0,030% Stoffwechselgesunder Mensch
0,003 % Diabetiker
Beye (1) . . . . . . . .. 0,010% Mensch
BARRENSCHEEN, DOLESCHALL
und PopPER . . . . . . 0,010% . (maximal).

GroBere Unterschiede (10—20 mg-%) sollen bestehen wihrend der
Zuckerresorption (BLECH; FOSTER; BARRENSCHEEN, DOLESCHALL und
PorpeR). Geringerer Unterschied soll auftreten, wenn das Blut sehr
glykogenreiche Muskeln durchstrémt (HENRIQUES und EGE). Die fiir
Tiere gefundenen Werte sind aus der Tabelle 3 ersichtlich.
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Deutlich miiBte der Unterschied im Zuckergehalt der Vene und
Arterie der arbeitenden Milchdriise sein, da diese den Milchzucker auf
Kosten des Blutzuckers bildet und dann ausscheidet (PORCHER;
PorCHER und COMMANDEUR).

Tabelle 3. Unterschied im Zuckergehalt von Vene und Arterie
bei Tieren in %

Pferd

Hund

Kaninchen

Ente .

Huhn

. BIERRY u. FANDARD (2)

CHAUVEAU

CHAUVEAU u. KAUFMANN

. J.C.Or10

BIERRY u. FANDARD (2)

HENRIQUES u. EGE

TurBAN

HEPBURN, LATCHFORD,
McCorMick und
MACLEOD

Frank, NoTHMANN und
‘WAGNER

BrUNE

Taja
Cori, CorI u. GoLTz
FrANK, NOTHMANN

und WAGNER
Cori u. Corr

. OxkAaMURA (1)

. BLECH

0,010

0,005—0,021

0,017
0,016

etwa 0,010
0,020
bis etwa
0,030
0,004
0,022
0,020
0,004—0,006

0,013

0,004—0,008
0,008
0,004

0,007
0,028—0,035

0,002—0,009

0,004—0,021

Plasma unbetdubter
Tiere

Arterie und Vene, , rele-
veur propre de la
lévre supérieure’

desgl. in der Ruhe

desgl. wahrend der Arbeit

Art. femoralis, Vena fem.
betiubte Tiere, Art. ca-
rotis, Vena jugularis

Art. crural., Vena crural.

In Athernarkose. Art.
femoralis, Vena femo-
ralis

Art. femoralis, Vena fe-
moral.

Vena saphena, Ramus
dorsalis der Art. sa-
phena

Art. carotis, Vena auri-
cularis

Art. femoralis, Vena fe-
moralis

Schwimmbhautvene, Flii-
gelarterie.

Vena axillaris, Art. axil-
laris, niichtern.

Vena axillaris, Art. axil-
laris und Zucker-
belastung.

Es wdre dringend erwiinscht, daf die noch bestehenden Widerspriiche,
sowohl hinsichtlich der Restreduktion, als in bezug auf die Unterschiede
in den verschiedenen Gefifgebieten aufgeklirt wiirden.
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C. Einflisse auf den Zuckergehalt des Blutes.
1. Veranlagung und Erblichkeit.

RiDDLE und HONEYWELL (1, 3) haben bei Tauben eine erbliche Ver-
anlagung fiir hohen oder niederen Blutzuckergehalt festgestellt. Ver-
schiedene untersuchte Taubenrassen, die in der Kreuzung fruchtbar
waren, haben einen verschiedenen ,,normalen‘ Blutzuckerspiegel (s. Ta-
belle bei RIpDLE und HONEYWELL (1, 6)]. Die Turteltaube (Twurtur
orientalis) hat z. B. einen hohen — 0,190% — andere Streptopeliaarten
(Streptopelia alba) einen niederen — 0,150%. — Die Restreduktion
wurde in diesen Versuchen nicht beriicksichtigt. Die Blutzuckerwerte
der Bastarde aus beiden Rassen liegen zwischen denen der beiden Eltern;
das Merkmal spaltet in den weiteren Generationen auf. CAMMIDGE und
HowARD haben dhnliche Versuche mit Miusen angestellt. Sie weisen
nach, daB bei diesen hoher Blutzuckergehalt durch ein rezessives Gen
verursacht ist, das unabhingig von dem Gen, das die Haarfirbung
beeinfluBt, sich nach den MENDELschen Gesetzen vererbt. Leider muBten
die Verfasser die Miuse fiir die Blutentnahme téten, um geniigend Blut
fiir eine Analyse zu gewinnen. Das vorgelegte Zahlenmaterial ist nicht
groB, aber die Zahlenverhiltnisse sind so giinstig, daB an der Richtigkeit
nicht zu zweifeln ist. Bei verschiedenen Haustieren (Hithnerrassen)
[RoGEMONT (2)] und Rindviehrassen (HoDGsoN) sowie Rassen von
Bombyx mori (DEMIANOWSKY und PROKOFJEWA) hat man keine deut-
lichen Unterschiede gefunden. Bei dem Menschen ist die Veranlagung
zum Diabetes erblich (s. v. NOORDEN; BAUR-FisCHER-LENz). Ob der
bei einigen Tierstimmen regelmiBig auftretende hohere Zuckergehalt
auf einer schwicheren Titigkeit des Inselgewebes beruht wie bei
manchen Formen des Diabetes, ist nicht bekannt.

2, Alter.

Der Gehalt an Blutzucker schwankt auBerdem mit dem Alter des
Menschen und der Tiere. Je jiinger ein Mensch, um so weniger Zucker
soll er nach Rumpf haben. ScuMAL fand bei Frithgeburten, die 4%/, bis
6 Stunden niichtern waren, im Alter von 2—51 Tagen 0,051—0,081, im
Mittel 0,07%, wihrend RuMPpF fiir normale Siuglinge 0,076%, fir Er-
wachsene 0,096% angibt. PuNscHEL findet Anstieg im hoheren Lebens-
alter: es haben Jugendliche 0,094, 58—70jihrige 0,106% und ilter als
70jahrige 0,410% im Mittel. Andere Autoren [BANG (1); BENTHIN]
leugnen einen gesetzmiBigen EinfluB des Alters oder finden keinen
Unterschied zwischen Siugling und Erwachsenem (LINDBERG; MOGWITZ).

Tierfeten regulieren den Zuckergehalt ihres Blutes anscheinend un-
abhangig vom miitterlichen Organismus (ARON). Bei dem Meerschwein-
chen liegt er im 2. Trachtigkeitsmonat viel tiefer als bei der Mutter; er
steigt wihrend des intrauterinen Lebens allmihlich an [s. Tabelle
bei AroN (1)]. Kalbsfeten sollen nach ARON und UHRIN héhere Werte
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haben als die Kuh. Sie wurden von ARON allerdings erst 1/, Stunde
nach dem Tod der Mutter untersucht. Schweinefeten sollen sich ebenso
verhalten (D£N; DiepricH), Hithner- und Taubenembryonen haben
etwas niederere Werte als ausgewachsene Vogel [VLADIMIROV; VLADI-
MIrROV und ScHMIDT; RIDDLE und HoNEYwELL (6)]. Nur HaNAN fand
bei 14—16 Tage alten Hithnerembryonen hohe Werte.

Bei den neugeborenen Tieren scheint der Gehalt des Blutes an Zucker
davon abzuhingen, ob die Tiere von Anfang an ,aktiv" sind, d.h.
laufen und sehen konnen oder nicht (MouTaux; KALABUCHOV und
Rop1oNOV; ANDREEN-SVEDBERG). Das Lamm, das 2 Stunden alte
Fohlen, das Kilbchen haben hohere Werte als ihre Eltern. Sie stehen
und sehen sofort, das Hiindchen nicht. Die weiBe Maus, das junge Eich-
horn, die nicht fligge Méve und der Sperling haben bis zu den Tagen,
da sie ,,aktiv’‘ werden, niederere Werte als die Erwachsenen:

Tabelle nach KarLaBucHov und Robionov.

Mus Citellus pygmaeus Passer domesticus
(WeiBe Maus) (Eichhornchen) (Sperling)
Tage Zucli(:rg/nehalt Tage Zuc};:rg/fhalt Tage Zuc]in;sr%zhalt
|
1—3 0,048 1—3 0,011 1—5  blind | 0,066
6—10 0,042 10—15 . 0,027 10—15 » 0,035
21—30 : 0,056 18—22 } 0,037 16—20 sieht 0,089
31—50 | 0,086 23—25 i 0,059 21-—30erwachs. 0,203
51—380 0,096 30—40 0,060 Larus ridibundus
100—130 0,106 60—70 ‘ 0,069 (Lachmbve)
(erwachsen) ' L 1 Tag 0,101
' 5—14 Tage 0,121
\ 20—30 ,, 0,127

Kilber und Fohlen behalten hohe Zuckerwerte, bis sie erwachsen
sind (HopesoN, Luy und K6sER), wie Luy und K6SER annehmen, infolge
des hoheren Bau- und Betriebsstoffwechsels des jungen Tieres. Im
weiteren Verlauf des Lebens soll bei Rind und Pferd nach denselben
Autoren sowie BRUNE das zunehmende Alter ohne EinfluB auf die Hohe
des Blutzuckerspiegels sein. Bei der Biene [BEUTLER (2)] haben die
jiingsten Imaginalstadien die niedersten Werte, das hingt mit dem
hohen Wassergehalt des Blutes zusammen. Dieser bewirkt die groBe
Blutmenge, die das Insekt wihrend des Schliipfens zur Entfaltung der
Fliigel braucht. Frischgeschliipfte Bienen hatten 0,24% anstatt 2% bei
den Erwachsenen. Der Normalwert wird schon am 2. Imaginaltag
erreicht und ist vom Alter dann weiterhin unabhingig. Nach FLORKIN
(4, 5) steigt der wahre Zuckergehalt des Seidenspinnerblutes bis zur
5. Hiutung an, um wihrend der Puppenruhe wieder zu sinken. Das
frischgeschliipfte Imagoweibchen hat nur 0,016% Zucker. Altere
Imaginalstadien wurden leider nicht untersucht.



10 RutH BEUTLER:

3. Geschlecht.

Das Geschlecht ist ohne EinfluB3 auf den Gehalt des Blutes an Zucker
bei dem Menschen [BanG (1), DIONNE und ARENSTAM]| wie bei dem
Schwein (DIEDRICH), dem Kaninchen (TsuBURA), dem Saugfohlen
(Luy und KO6seRr), dem Rind (ScHwaRz), der Katze [ScorT (1)], den
Fischen (LassLEBEN), Schildkroten (McCay) und dem FluBkrebs
[MEDWEDEW (2)]. Nur bei dem Haushuhn hat der Hahn regelmiBig
niederere Werte als die Henne (ROGEMONT; ERLENBACH). Dement-
sprechend fiihrt die Kastration bei dem Kaninchen zu keiner Anderung
des Blutzuckerwertes (TsuBURA; WERNER), scheint auch bei anderen
Siaugern danach zu fehlen (WERNER). Der Hahn liBt dagegen, wenn
er im geschlechtsreifen Zustand kastriert wird, nach Versuchen von
RoGEMONT seinen Blutzucker bis zu dem Wert der Henne ansteigen.
Im noch nicht geschlechtsreifen Tier bleibt der Eingriff ohne Wirkung.
KuBgessa fand bei ,,jungen Hihnen‘ (ob sie geschlechtsreif waren, wird
nicht angegeben) demgegeniiber eine Senkung der Werte. Bei der Biene
[BEUTLER (1, 2)] hat die Drohne den konstantesten, relativ niederen Blut-
zuckerwert, die Arbeitsbiene hat den hochsten. Die Koénigin hat vor
der Begattung, zur Zeit ihrer Flugtiichtigkeit, wesentlich mehr Zucker
im Blut als spiter, da sie den Stock nicht mehr verlift, sondern nur
noch Eier legt.

4. Physiologischer Zustand.

Graviditit, Laktation und Menstruation sollen bei dem Menschen
den Blutzuckerspiegel nicht beeinflussen [BENTHIN; Banc (1)]. Bei
Kiihen hat man den Blutzucker wihrend der Milchabsonderung unter-
sucht. Einige (RICHTER; WIDMARK und CARLENS; SCHWARZ und MEZLER,
Hewirt) fanden bei milchenden Kiithen weniger Zucker im Blut als bei
trockenstehenden. Wihrend des Melkens sollen sich hypoglykamische
Werte einstellen, um so ausgeprigter, je groBer die gelieferte Milchmenge
und je weniger nahrhaft das Futter ist (WIDMARK und CARLENS ; CARLENS
und KRESTOWNIKOFF): 0,036% Zucker bei einer Kuh, die bei einem
Melken 12,5 kg Milch gab! Es traten keine krankhaften Erscheinungen
auf, da die Hyperglykdmie sehr rasch wieder verschwand. Bei Ziegen
wurde die starke Senkung nicht beobachtet (CARLENS und KRESTOWNI-
KOFF; Moutaux). HopGsoN, AvoDEJEVA und Mitarbeiter sowie MouUssU
und Moussu finden auch bei Kiihen keinen Unterschied zwischen Milch-
kithen und trockenstehenden. Die Brunst soll nach Hobgson, Moussu
und Moussu den Zuckergehalt des Blutes bei der Kuh deutlich steigern.
Bei der Taube [RiDDLE und HONEYWELL (2, 3, 6), HONEYWELL und
RipDLE (1)] fiihrt jede Ovulation zu einer Hebung des Blutzuckerspiegels
um etwa 20%, es ist deshalb fiir viele Versuche mit Tauben besser, nur
33 zu nehmen. Ein EinfluB der Ovulation fehlt bei dem Alligator
(HoPPING).
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Ein Vorgang, der den Gehalt des Krebsblutes an reduzierender Sub-
stanz stark beeinfluBt, ist die Hiutung. Kurz vor jeder Hiutung steigt
nach DRILHON der Blutzuckerspiegel der Seespinne, Maja squinado, stark
an. Kurz danach sinkt er zur Norm ab. Die Ursache fiir diese Erscheinung
ist nicht ganz klar. Es kann der groBe Bedarf des Koérpers an Kohle-
hydrat fiir die Chitinbildung zu einer Mobilisation von Zucker fiithren,
doch ist auch die Blutmenge zu dieser Zeit vermindert, das kénnte Zucker-
zunahme bedeuten, wenn die Mengenverminderung eine Folge von
Wasserverlust ist. Stort, der bei dem Hummer wihrend der Hiutung
auch sehr hohe Werte fand, fithrt diese auf Behinderung der Atmung
in diesem Zustand zuriick: die Kiemen sind eine Zeitlang mit einer
doppelten Chitinmembran bedeckt. Da auch die Raupe des Seiden-
spinners starke Vermehrung der reduzierenden Substanz wihrend jeder
Hautung zeigt (DEMIANOWSKY und PROKOFJEWA), die russischen Autoren
aber den Hauptanteil der Gesamtreduktion fiir Nicht-Glukose halten,
wire eine Nachuntersuchung mit gleichzeitiger Bestimmung der Rest-
reduktion angezeigt. Erst danach wiirde sich entscheiden lassen, ob
der Anstieg eine Folge vermehrten Zuckergehaltes im Blut ist.

5. Temperatur.

Die ersten Versuche iiber den EinfluB der AuBentemperatur auf die
Hoéhe des Blutzuckerspiegels wurden von EMBDEN, LUTHJE und LIEF-
MANN am Hund ausgefithrt. Die Autoren gingen von der Uberlegung
aus, daB Sinken der AuBentemperatur im Warmbliiter zur Steigerung
des Stoffwechsels fiihrt, und daB dieser verstirkten Transport von
Brennstoff — Zucker — zum Muskel bewirken muB. Die chemische
Wirmeregulation des Warmbliiters miite demnach zu einem Anstieg
des Blutzuckergehaltes fithren, wenn das Tier der Kilte, zu einem
Sinken, wenn es der Wirme ausgesetzt wiirde. Das Ergebnis dieses
ersten Versuches war voéllig eindeutig: die H6he des Zuckerspiegels war
der Temperatur, unter der das Tier lebte, umgekehrt proportional. Die
Beobachtung von LtTHJE, daB der pankreaslose Hund den in der
Kilte stirker mobilisierten Zucker in erhéhtem MaBe ausschied (Kilte-
diabetes), stiitzte die Ansicht. Der Befund ist am Hund von keinem
anderen Autor in diesem AusmaB bestitigt worden [LEPINE und BoULUD;
Fuji (3), FLINN und Scort; WEYL]. Die Werte lagen innerhalb des
normalen Schwankungsbereiches. Nur gelegentlich (SCHWARZund KASPAR;
Kisca, WEYL und SimMoN) wurden bei den Hunden, wenn sie in die Kilte
verbracht worden waren, eine geringe Zunahme des Zuckergehaltes fest-
gestellt. Ein deutliches Absinken fehlte aber, nachdem die Hunde
wieder in das Warme zuriickgebracht worden waren. UbermaBige
Erwirmung, die sogar zu Steigerung der Korpertemperatur — also zum
Versagen der Wirmeregulation — fiihrte, brachte sogar einen Anstieg
des Zuckerspiegels hervor (FLINN und Scort). Diese soll nach FLINN
eine Folge der allgemeinen Bluteindickung sein, und sie soll fehlen,
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wenn die Tiere nach Belieben Wasser trinken diirfen. Auch kiinstlich
erzeugtes Fieber fiihrt in der Regel zum Austeigen des Zuckergehaltes.
AuBer dem Hund ist das Kaninchen in einigen Versuchen gepriift worden
[Asakawa; WEYL; GEIGER (2); HoriucHi]. Diese ergaben iiberein-
stimmend, daB jede plotzliche Temperaturinderung — also das Ver-
bringen des Tieres vom Kalten ins Warme und vom Warmen ins Kalte —
zu einer kurzdauernden Hyperglykamie fithrt (Abb. 1 und 2). Dann sinkt
der Wert rasch auf das Normale. Deshalb zeigen Tiere, die sich mehrere
Tage unter verschiedenem TemperatureinfluB befanden, keinen Unter-
schied (K1scH, WEYL und SimMox). Auch bei dem Kaninchen fiihrt Uber-
hitzung genau wie Unterkiihlung (FREUND
und MARCHAND) sowie infektioses Fieber
(FREUND und MARCHAND; GEIGER) — alles
Zustinde, in denen die gesamten Regulations-
einrichtungen des tierischen Korpers stark
beansprucht werden — gelegentlich zur Blut-
zuckersteigerung (FREUND und MARCHAND;
WEYL; FLINN; GEIGER; HORIUCHI).

Mit anderen Tieren wurden nur wenige
Abb 1. Dutzucker- und Korper- yergyche ausgefiithrt. Junge Katzen hatten
emperaturkurve eines normalen .
Kaninchens, das vor Beginn des mnach stundenlanger starker Unterkiihlung,
Versuches 24 Stunden bei 27°C im . - .
Warmekasten war, bei 4 ins kalte du.rch die die Kérpertemperatur sank, ver-
Zimme[rN(Z"hC)Gverbra(cht1wurde- minderte Zuckerwerte (0,063 statt 0,093).
ac EIGER (2).
- (SILVETTE und BritTON.) Das Pferd hat
nach SAkaGucHI und Mitarb. fast den gleichen Wert, ob es im Kalten

oder im Warmen sich aufhilt:

Winter . . . . . 3— 7°C 0,103%
Frihling . . . . 12—16°C 0,090 %
Sommer . . . . 22—28°C 0,100%

Das Schwein hat bei 4° wie bei 18° und bei 35° — trotz Ansteigen der
Koérpertemperatur im letzten Temperaturbereich — unverinderte Blut-
zuckerwerte (DIEDRICH). Rinder hatten nach HopGsoN an sehr heiflen
Tagen im Juli und August gelegentlich héhere Werte als sonst, doch
sind die Verhiltnisse nicht niher untersucht worden. Die Ratte, deren
Stoffwechsel durch die Kilte stark gesteigert wird (CoLLIP und BILLINGS-
LEY) hat nach ScHEAR bei 2 wéchentlichem Aufenthalt im Kalten héhere
Werte als bei derselben Aufenthaltszeit im Warmen. Es soll das eine
Folge der im Kalten gesteigerten Nahrungsaufnahme sein.

Vogel zeigen im allgemeinen in der Kilte weniger Blutzucker als
in der Wiarme [RIDDLE und HoNEYWELL (5); ERLENBACH]. RIDDLE
und HoNEYWELL fanden das z. B. bei schlechtbefiederten Taubenrassen,
wenn kaltes Herbstwetter einsetzte. Sie schlieBen: weil in der Kilte
die blutzuckersteigernden Ovulationen unterbleiben. Nur KuBEssa fand
bei kurzdauernder — 4stiindiger — Abkiihlung junger Hihne, eine sehr
geringe Steigerung (4%).
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Winterfrésche haben nach ScEwarTz und BrickA in Wasser von
10—15° weniger Zucker im Blut als bei 30°. LOEWIT konnte bei Rana
esculenta — nur im Winter (Januar und Februar) — Kiltediabetes aus-
lésen. Die Zuckerausscheidung war
nur schwach und konnte durch den-
selben Reiz im Mirz und April nicht
hervorgebracht werden. Man hat
das Auftreten des Kiltediabetes
bei einem wechselwarmen Tier, das
keine Temperaturregulation besitzt,
als Beweis dafiir angefiihrt, daB3
der Kiltediabetes des Warmbliiters
auch nicht als Folge vermehrter
Zuckerausschiittung zur Aufrecht-
erhaltung der Koérpertemperatur auf-
zufassen sei. Um diese Frage zu
entscheiden, miiten mehr Versuche
mit Warm- und Kaltbliitern unter
gleichen Versuchsbedingungen an-
gestellt werden.

Haifische hatten nach Uber-
fiihrung inwarmes Wasser schonnach
40 Minuten deutliche Hyperglykdmie
[Kisca (1)]. Daran kann Sauer-
stoffmangel schuld sein. Forellen be-
hielten bei dauernd guter Sauerstoff-
versorgung bei3—22°C Normalwerte.

Sie sind bei den tiefsten Tempe-
raturen am lebhaftesten, und der
Zuckergehalt nihert sich dann dem
oberen Schwankungsbereich (KIER-
MAIR). )

Auch die Biene hat die h3chSten e omaien Kaninéhons, dos et 1. v dem.
Werte bei den Temperaturen, da  kalten Zirroxmer (2—4° F) in den Wirmekasten
sie sich am lebhaftesten bewegt, d. h. (317 kam. (Nach Grrom (2)]
in diesem Fall bei hoher Temperatur, wihrend sie bei 10° bereits in
winterschlafihnliche Starrezustinde verfillt (BEUTLER).

Der Mensch soll an heiBen Tagen weniger Zucker im Blut haben als
sonst [STROUSE (2), doch findet GEIGER (1) Temperaturen von 3—20°
ohne EinfluB]. Steigerung des Stoffwechsels durch Kilte ist ebenso
wirkungslos wie eine Erwirmung, die nicht zur Uberhitzung fiihrt.
Eine solche fithrt aber — besonders wenn das Ansteigen der Korper-
temperatur ein Versagen der Temperaturregulierung anzeigt — genau
wie bei anderen Warmbliitern und ebenso wie Unterkithlung zu
deutlichem Blutzuckeranstieg [RoLLy und OPPERMANN; GEIGER (1)].
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Infektionskrankheiten mit starkem Fieber (Lungenentziindung) gehen
hiufig mit gesteigertem Stoffwechsel und mit Hyperglykdmie einher.

Es ust nicht moglich, sich aus diesen zahlreichen Evgebnissen ein Rlares
Bild zu machen, in welcher Weise die Blutzuckerregulation auf Temperatur-
ewnfliisse anspricht. Es scheint, daf bei allen Organismen die Umgebungs-
temperatur so lange ohne Einfluf ist, als die Einrichtungen zur Wirme-
regulation - funktionieren und eine starke Verschiebung der wormalen
Korpertemperatur verhindern.

Besonderes Interesse hat der Blutzuckergehalt jener Organismen
erregt, die als Wainterschiifer bekannt sind. Bei ihnen geht, wie DuBoIs
schon 1894 gezeigt hat, in der Regel das Sinken der AuBentemperatur
im Herbst mit Schlafen und dieses mit einer Senkung der Korper-
temperatur und des Blutzuckerspiegels einher. Wenn auch durch neuere
Untersuchungen gezeigt worden ist, daB3 nicht allein die sinkende Aufen-
temperatur das den Winterschlaf auslésende Moment ist — es spielt z. B.
im Herbst auch die verminderte Ultraviolettstrahlung und der Riickgang
der Vitamine C und D in der Nahrung und im Kérper der Winterschliafer
eine Rolle [NITSCHKE; SUOMALAINEN (2); Fomin], und man kann
z. B. durch Verfitterung von Vitamin D an Igel das Einschlafen der
Tiere trotz niederer AuBentemperatur im Winter verhindern, Ziesel
schlafen nach HorRvATH trotz Kilte im Friihjahr nicht ein, Wintertiere
dagegen manchmal auch bei héherer Temperatur (Dusols; BERTHOLD;
MERZBACHER) — so haben doch alle Nachuntersuchungen die Tatsache
bestdtigt, daB im Winterschlaf der Gehalt des Blutes an Zucker sinkt.
Es sind allerdings in neuerer Zeit nicht mehr so niedere Werte gefunden
worden wie die von DuBOIS angegebenen.

Tabelle 4. Blutzucker im Winterschlafer.

wach schlafend
Dusors (1894) Marmota wmarmota, 0,174—0,200 Spur bis 0,009
Murmeltier
BIERRY u. FANDARD Marmota marmota, 0,117 0,009
(1) (1912) Murmeltier
‘BIERRY u. KOLLMANN  Avctomys marmota, 0,220 0,070
(2) (1928) Murmeltier
ENDRES (1930) Murmeltier 0,134—0,162 0,071—0,096
DiscHE, FLEISCHMANN Citellus citellus, 0,139—0,152  0,104—0,127
u. TREVANI (1931) Ziesel
Myoxus glis, Sieben-  0,192—0,240  0,060—0,100
schlafer
FEINSCHMIDT u. Spermophilus citellus, 0,130—0,209  0,034—0,089
FERDMANN (1932) Zieselmaus
Marmota marmota, 0,115—0,157  0,044—0,075
Murmeltier

SUOMALAINEN (1935)  Evinaceus europaeus, 0,105—0,172  0,050—0,057
Igel
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Es scheint im Winterschlaf zu einer starken Verdnderung der inner-
sekretorischen Driisen zu kommen. Der Inselzellenapparat des Pankreas
ist stirker entwickelt und aktiver, damit sinkt bei vélliger Enthaltung
von Nahrung der Gehalt des Blutes an Zucker. Das gleiche ist iibrigens
auch bei Tieren beobachtet, die man nicht zu den Winterschlifern
rechnet, wie die Frésche [BiErry und KorLLMANN (1)]. Das Gewebs-
und Leberglykogen bleibt dann auch im Hunger gut erhalten (Dusois;
FEiNnscHMID und FERDMANN). Schilddriise, Nebenschilddriise, Hypo-
physe und Nebennieren sind zuriickgebildet. Der Abfall der Kirper-
temperatur ist eine Folge dieser Verinderungen und des durch sie bewirkten
Blutzuckerschwundes — mnicht aber die Ursache des Winterschlafs!

6. Luftfeuchtigkeit.

Bei Bienen besteht kein sehr deutlicher EinfluB der Luftfeuchtigkeit
auf die Hohe des Blutzuckerspiegels, solange die Tiere geniigend Nahrung
zur Verfiigung haben, um das Wasser, das ihnen durch Aufenthalt in
trockener Luft entzogen wurde, wieder zu ersetzen (BEUTLER). Ob der
Blutzucker bei anderen Wirbellosen steigt, wenn sie an trockene Luft
oder salzreiches Wasser Korperwasser verlieren, ist nicht niher unter-
sucht. RocHE und DUMAZERT berichten vom Krebs Cancer pagurus
daB der Blutzucker steigt, wenn er auBerhalb des Wassers aufbewahrt
wird. Leider ist nicht niher untersucht worden, ob ein Wasserverlust
des Kérpers die Ursache der Erscheinung war. Bei Hunden steigt in
trockener und heiBer Luft der Zuckergehalt mit der Gesamttrocken-
substanz des Blutes an. Er kann nach FLINN verhindert werden, wenn
die Tiere geniigend Wasser zum Trinken erhalten. Hohe Luftfeuchtigkeit
bei hoher Temperatur fiihrt bei dem arbeitenden Menschen vermutlich
infolge Versagen der physikalischen Warmeregulation leicht zu Hypo-
glykdmie [JokL (2)].

7. Atmung.

Atemnot bewirkt Hyperglykdmie bei Wirbeltieren und bei Wirbel-
losen. Die Autoren stimmen in ihren Beobachtungen im groBen iiberein.
Es soll sowohl die Anhdufung von CO, im Blut als auch die iibermiBige
Ausschwemmung des Gases durch vermehrte Lungenventilation Blut-
zuckersteigerungen hervorbringen [RorLy und OPPERMANN (2); HENDER-
soN und UNDERHILL]. Der verminderte Sauerstoffdruck an hoch-
gelegenen Orten [ Johannesburg, 2000 m, JoxkL (2)] soll am raschen Ver-
sagen der Blutzuckerregulation wihrend sportlicher Leistungen mit
Schuld tragen. Bei Tieren konnte durch Herabsetzung des Sauerstoff-
druckes im Atemgas (Beimischung von Wasserstoff oder Stickstoff)
sowie durch Verminderung des Sauerstoffbindungsvermégens vom
Hamoglobin (CO-Beimischung [BANG und STENSTROM]), Asphyxie und
Hyperglykdmie hervorgebracht werden. Hund [ARrak1 (1)], Kaninchen
[ARAKI (1, 2)], Huhn [ARAKI (1)], Katze (KELLAVAY) und Frosch (LESSER)
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verhalten sich in diesem Zustand gleich. Besonders hiufig wurde die
asphyktische Hyperglykdmie bei Fischen studiert, die besonders emp-
findlich sein sollen [FANDARD und RaNnc (2)]. Sie bietet hier deshalb
besonderes Interesse, weil bei diesen wasserlebenden Tieren die Blut-
entnahme auBerhalb des Wassers vorgenommen werden muB, hierdurch
wird die Sauerstoffversorgung unterbunden, und es besteht die Gefahr,
daB alle Werte sich auf Tiere mit Atemnot beziehen. Es sind sowohl
Haie als auch Knochenfische gepriift worden. Langdauernde Atemnot,
die durch den Transport der Tiere in ungeniigend durchliiftetem Wasser
(LassLEBEN, KIERMAIR) oder Aufenthalt der Fische in verhiltnismiBig
kleinen GefiBen ohne Durchliiftung (McCormMICK und MACLEOD zustande
kommt, steigert den Gehalt des Blutes an reduzierender Substanz.
KIERMAIR fand in einer soeben erstickten Forelle nicht nur den Zucker,
sondern auch die Restreduktion gestiegen. Der Anstieg kann sehr be-
trachtlich sein, und die Riickkehr zur Norm beansprucht bei manchen
Fischen mehrere Tage (LASSLEBEN; KIERMAIR; OR1As; McCORMICK und
MAcLEOD), bei sehr trigen Fischen (Goldorfe) nach KIERMAIR selbst
Wochen. Der Dorsch (Gadus callarias) war empfindlicher als Myoxoce-
Phalus decimspinosus (MENTEN), Sauerstoffmangel bei hoher Tempe-
ratur fithrt besonders rasch zu hohen Werten (McCorRMICK und
MAcLEOD). Der Blutzucker von Myoxocephalus steigt z. B. bei 16—20°
von dem Normalwert 0,030—0,060 innerhalb kurzer Zeit bis auf
0,232%, bei 10° nur auf 0,400%. Bei Scyllium canicula stieg der Wert
von 0,030—0,093 % auf 0,100% 40 Minuten nach Verbringen in erwirmtes
Wasser (KiscH). Brevoortia tyrannus soll nach Harr, GrRAy und
LErKOWwSKY dagegen einen Anstieg nicht regelmifig zeigen, selbst wenn
der Sauerstoffmangel bis zur Erstickung fithrt. Der Anstieg der Zucker-
konzentration im Blut soll nach Ansicht der einen eine Folge davon
sein, daB die Gewebe dem Blut Wasser entziehen und 6dematds an-
schwellen, andere sehen in einer Reizung des Gehirns und vermehrter
Adrenalinausschiittung die Ursache. Fir die letztere Ansicht spricht
die Tatsache, daB entleberte Frosche (LESSER) und Fische (DENIS) sowie
Fische mit glykogenfreier Leber (McCorMICK und MACLEOD) den Anstieg
nicht zeigen. Ophiodon elongatus, 4 Tage nach dem Fang, hatte als normalen
Blutzuckerwert 0,025%. Entlebert und 50—120 Minuten asphyktisch
hatte er 0,027%, nicht entlebert und 50—73 Minuten asphyktisch hat
er 0,067—0,165%. Wichtig ist die Beobachtung von DENIs, daB bei
Mustelus canis ein Anstieg des Blutzuckers innerhalb der Zeit, die zur
Blutentnahme nétig ist, nicht auftritt:

Direkt aus dem Wasser 0,5 Min. 4,5 Min. 6,5 Min.
0,125 % 0,125 % 0,125 % 0,125 %

Auch Ophiodon elongatus (Ling cod) zeigte erst mach 50—73 Minuten
Atemnot oder 20—30 Minuten nach dem Fang Steigerungen. Dem
stehen aber andere Beobachtungen gegeniiber, nach denen schon in den
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zwei ersten Minuten des Sauerstoffmangels (Liegen an der Luft) der
Anstieg bei Mustelus canis und Carcharias littoralis erfolgt [Scotr (2)].
Auch bei dem Aal soll die Hyperglykimie schon wihrend der kurzen
Zeit der Blutentnahme auftreten (BoucHERr-FIrLY). Es wire wichtig,
zu wissen, ob verschiedene Fischarten sich gegeniiber dem kurzdauernden
Sauerstoffmangel wihrend der Blutentnahme grundsitzlich verschieden
verhalten, oder ob nur die Versuchsanordnungen das uneinheitliche Er-
gebnis, z. B. fiir Mustelus canis, hervorbringen. Fiir diesen Fisch hat
WHITE sogar ein Sinken des Blutzuckers wihrend der Atemnot be-
schrieben, da er aber innerhalb von einigen Stunden dem Fisch dreimal
durch Herzpunktion Blut entnommen hat und die 3. Punktion stets
die der Atemnot folgende war, mag dies die Ursache des abweichenden
Ergebnisses sein.

Bei Wirbellosen sind Versuche mit Krebsen (Cancer pagurus, Por-

tunus puber, Carcinus maenas) von STOTT ausgefiihrt worden. Die Tiere
blieben in Wasser, das bis zu 10,5 Stunden vom Sauerstoff abgeschnitten
war. Der Blutzucker stieg bei allen Tieren betrichtlich und sank, sowie
wieder genug Sauerstoff
zur Verfiigung stand.
Vielleicht war die Hy-
perglykimie der von
RocHE und DuMAZERT
im Trockenen gehalte-
nen Krebse auch eine
Folge von mangelhafter
Sauerstoffversorgung.

8. Tageszeit.

DaBestageszeitliche
Rhythmen des Blut-

zuckergehaltes  gibt

: Abb. 3. Tageskurven von 3 verschiedenen Versuchspersonen. Sie
wird von fast allen Au- zeigen den EinfluB der Mahlzeiten auf die Hohe des Blutzucker-
toren abge]ehnt_ Weder spiegels. (Nach KRASNJANSKY.)

bei dem  Menschen

(SWEENY; NIELSEN; TRIMBLE und MADDOCK ; LOEwy; KRASNJANSKY;
LANGE und Scuross) noch bei Kiihen (RicHTER), Kaninchen (ScHWARZ
und LuBETz), dem Hund [Fujir (3)], noch der Ratte (HrUBETZ) lieBen
sie sich feststellen, wenn diese sich den ganzen Tag iiber in gleichmaBig
gutem Ernidhrungszustand befanden. Nur Hiihner (KrASNJANSKY und
Dsixowsky, Tsurv) sollen im Hunger wie im guten Erndhrungszustand
gesetzmiBige Schwankungen zeigen. RegelmiaBige Fiitterung zu einer
bestimmten Tagesstunde kann auch bei den zuerst genannten Organismen
ohne tageszeitlichen Rhythmus durch die der Nahrungsaufnahme
folgende alimentire Hyperglykimie einen tageszeitlichen Rhythmus
- vortiuschen (Abb. 3). Bei Tieren mit Vorratsmigen wie bei den Wieder-
Ergebnisse der Biologie XVII. 2
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kduern besteht diese Moglichkeit kaum, sie zeigen sehr gleichmiBige
Tageskurven. Jores vertritt die Ansicht, daB Rhythmen, die sich bei
gesunden Menschen im Blutzuckergehalt zeigen, stets durch exogene
Einfliisse ausgelost werden und nicht auf einem zentralnervésen Rhyth-
mus beruhen. Dagegen hilt MOLLERSTROM endogene Vorginge — z. B.
rhythmische Speicherung von Zucker in der Leber, die zu gewissen
Tagesstunden alimentire Hyperglykimie verhindert oder den normalen
Blutzuckerwert senkt — fiir wahrscheinlich. Andere hormonal gesteuerte
Erscheinungen wie der Blutdruck oder die Koérpertemperatur zeigen
ganz entsprechende Schwankungen, deren wahre Ursache man auch
nicht kennt (JacoBl und BAUMANN).

9. Jahreszeit.

Einen EinfluB der Jahreszeit auf die Hohe des Blutzuckerspiegels
fand HoprPING bei dem Alligator. Dieser hat im Januar-Februar 0,097 %,
im Juli-August 0,092% und im November-Dezember nur 0,038—0,059 %
Zucker im Blut. Da die Eiablage bei diesen Tieren vorwiegend im Juni
stattfindet, konnten die niederen Winterwerte wie bei der Taube eine
Folge des um diese Zeit ruhenden Ovars sein; dagegen spricht aber,
daB auch junge, noch nicht geschlechtsreife Tiere diese Schwankungen
zeigen. Der Verfasser glaubt, daB3 der niedere Zuckergehalt im Herbst
damit zusammenhingt, daB die Alligatoren wie die echten Winter-
schlidfer (Murmeltier) oder wie Tiere, die den Winter in volliger Ruhe
verbringen (Frosch), in diesen Monaten starke Glykogenreserven an-
legen. Wie schon erwihnt, sinkt bei der Taube mit Einsetzen von
kaltem Herbstwetter der Blutzuckerspiegel. Das hingt mit der Ver-
hinderung der Ovulationen zusammen [RIDDLE und HONEYWELL (6)].
Saugetiere (z. B. das Pferd [SakacucHl und Mitarbeiter], das Kanin-
chen [Fujir (4), Asakawa (1), Taja; Scort (4)], der Hund [Fuji (3)]
und der Mensch [Asakawa (1)] zeigen keine deutlichen jahreszeitlichen
Unterschiede. Das ist auch bei der Biene nicht der Fall (BEUTLER) trotz
der grundlegend anderen Lebensweise von Sommer- und Winterbiene.

10. Klima und Wetter.

Wenn man bedenkt, wie schwer es ist, den EinfluB eines einzigen
Faktors, etwa der Temperatur, auf die Héhe des Blutzuckerspiegels zu
ermitteln, wird man nicht erwarten, von so komplexen Erscheinungen
wie Klima oder Wetter rasch eindeutige Ergebnisse zu bekommen. Die
Beobachtungen von STROUSE (2) am Menschen und von AVODEJEVA und
Mitarbeitern an Kithen, daB an manchen Tagen alle Individuen hohe,
an anderen niedere Werte zeigten, legte die Vermutung nahe, daB3 das
Wetter von EinfluB ist. Es fehlen aber genauere Untersuchungen, ob
nicht Fehler in der Methodik die Ursache waren. Diir fand das
Wetter ohne EinfluB auf die Arbeitsfreude der von ihm untersuchten
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Athleten. Das Héhenklima — 1300 m anstatt 400 m — fiihrt beim
Menschen nach MESSERLE zu sehr geringen Blutzuckersteigerungen.

11. Erndhrungszustand.

@) Hunger. Bei den Wirbeltieren ist die Hohe des Blutzuckerspiegels
weitgehend unabhingig von dem Zustand des Hungerns. Dies gilt fiir
den gesunden Menschen (NIELSEN), das Pferd (CHAUVEAU), den Hund
(Cuauveavu; J.C. Orro; KiscH, WEYL und SiMoN), das Kaninchen
[Scort (4)]; UxpeEr"iLL und Hocan; KiscH, WEYL und SiMox; die
Gans (Abb. 4) und die Ente (ERLENBACH). In héherem MaB ist es fiir

Abb. 4. Blutzuckerkurven von zwe ‘hungernden Hausginsen. (Nach ERLENBACH.)

Kaltbliiter der Fall, z. B. fiir Fische (LASSLEBEN; KIERMAIR). Der Korper
aller dieser Tiere speichert so viel Kohlenhydrat und Fett in Leber und
Muskulatur, vielfach auch unverdautes Futter in besonderen Darm-
abschnitten (Kropf der Vogel, Vormigen der Wiederkiuer), daB selbst
in unphysiologisch langdauernden Hungerperioden das Blut nicht an
Zucker verarmt. Das Kaninchen gibt noch nach 140 Stunden — also
fast Gtigigem Nahrungsentzug — normale Werte (KiscH, WEYL und
SIMON), 10—24 Stunden nach Entfernung der Nahrung werden bei
Kaninchen und Katze die gleichmiBigsten Zuckerwerte gefunden [Scort
(1, 4)]. 3—8 Tage hungernde Katzen hatten nach B6EM und HOFFMANN
noch 0,11—0,18% Blutzucker, nur das Blut verhungerter Tiere war
zuckerfrei. Fiir einen Hund, der nur Wasser zur Verfiigung hatte, ergab
sich folgende Kurve:

Nach der Nahrungsaufnahme
16 Stunden 1 Tag 2Tage 3 Tage 4 Tage 7 Tage 8 Tage 9 Tage 10 Tage 11 Tage
0,082 0,082 0,083 0,080 0,085 0,093 0,086 0,083 0,085 0,066
Hawmp beobachtete allerdings ein Sinken schon am zweiten Hungertag.
Der Ernihrungszustand wird von groBem EinfluB sein, auch fanden
STRACK und BALZER, daB in den ersten Hungertagen leichte Senkungen
2%
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vorkommen, wihrend vom 5.——10. Hungertag konstante Normalwerte
zu beobachten sind.

Die Beobachtungen an Wiederkduern sind widersprechend. MAGEE
findet in der hungernden Ziege folgende Werte:

Normal 40 Stunden hungrig 80 Stunden 160 Stunden
0,080 0,052 0,065 0,080

ALLCROFT und STRAND sahen bei dem Schaf in 7 Tagen keine Ande-
rung, wihrend Hopgsox bei Kalben, denen nur Wasser zur Verfiigung
stand, eine merkwiirdig rasch abfallende Kurve erhielt. Am 7. Hungertag
ist der Wert von 0,061 schon auf 0,029 gesunken. Eine Erklirung fiir
diesen Unterschied 148t sich vorliufig

ﬂ'::gu nicht geben.

qzz0 N Unter den Vogeln treten bei der
0210 / \ S]] Ganserst am 8. Hungertag Unregel-
' \ Ty mibBigkeiten auf. Der Zuckergehalt
9200 N § steigt erst, dann fillt er (ERLENBACH).
0190 % 3| Die Ente hat nach KauscH noch am
' J5 & 3., das Huhn nach Macowax und
a180 R MAGEE noch nach 7 Tagen Normal-
a0 werte, trotzdem bei letzterem der
7 4 4 7Tage Kropfschon nach 24 Stunden leer ist,

Abb. 5. Blutzuckerkurve von hungernden Klein- die Tiere im Versuch auch keinen
vogeln (Wellensittich). (Nach ERLENBACH.) Kot fressen konnten. Je kleiner die
Végel sind, um so geringer scheint
ihre Fihigkeit zum Hungern. Die Taube zeigt schon nach 28 Stunden
UnregelmiaBigkeiten (HONEYwWELL). Kleinvégel sind, wenn ihnen die
Nahrung fehlt, sehr unruhig, und ihr Zuckergehalt dndert sich schon
nach 24 Stunden (ERLENBACH) (Abb.5). Da sie nur wenig Nahrung
und Reservestoffe speichern koénnen, viele Kalorien zur chemischen
Wirmeregulation verbrauchen, kann wohl der Bedarf an Kohlenhydrat
schon frith nicht mehr gedeckt werden.

Kaltbliiter, die sich oft wenig bewegen, bei niederer Temperatur
geringen Stoffwechsel haben, verbrauchen ihre Reserven langsamer,
konnen auch den Bedarf aus anderen als Kohlenhydrat- und Fettquellen
decken. Das gilt z. B. fiir Fische. Die Forelle hatte in LASSLEBENs
Versuchen noch nach 130 Hungertagen — das sind iiber 4 Monate! —
Normalwerte, die Schleie nach KIERMAIR noch nach 5 Monaten, die
Rotfeder noch nach 130 Tagen. Trotzdem ist der Stoffwechsel dieser
Tiere nach so langem Nahrungsentzug gestort. Sie reduzieren das Insel-
gewebe und konnen, wenn die Fiitterung wieder einsetzt, die Nahrung
nicht mehr ausniitzen.

Unter den Wirbellosen wurden besonders Schnecken und Krebse,
auch einige Insekten untersucht. Die Weinbergschnecke hat nach
Scuwarz am 7. Hungertag Normalwerte, wihrend ihn die Meeres-
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schnecke Aplysia nach KiscH (2) im ,langdauernden Hunger voéllig
einbiiBen soll. Die Teichmuschel, Anodonta, zeichnet sich, entsprechend
ihrem hohen Glykogengehalt und ihrer geringen Beweglichkeit, dadurch
aus, lange Hungerperioden ohne Verminderung des Zuckergehaltes er-
tragen zu koénnen. FLORKIN und BossonN fanden die Werte noch nach
einem Jahr Hungern unverindert! Das Unvergirbare war stark ge-
stiegen, so daB es, wie erwihnt, anscheinend sogar zu einer Steigerung
des Zuckergehaltes gekommen war. Ob es tatsichlich gelungen ist,
den Muscheln, die ja Bakterien und andere mikroskopisch kleine Partikel
aus dem Wasser filtrieren, 1 Jahr lang vollig jede Nahrung vorzuenthalten,
steht dahin. Unter den Krebsen hatte Cancer pagurus noch nach

Abb. 6. Blutzuckerkurve der Honigbiene im Hunger und nach Fitterung mit Saccharose bei | .
[Nach BeutLer (2).]

4 Wochen Hunger unveranderte Werte (RocHE und DumazErt). Car-
cinus maenas biiBte nach KiscH (2) und FLorkIN (2) im Hunger den
Zucker mehr oder minder rasch ein.

Der Zuckergehalt des Heuschreckenblutes sinkt im Hunger. Bei
Locusta viridissima, der groBen Laubheuschrecke, z. B. in 24 Stunden
von im Mittel 0,118 auf 0,082%, der von Dixippus morosus, der Stab-
heuschrecke, von 0,166 auf 0,090% (MAY), Fleisch- und Pflanzenfresser
verhalten sich demnach gleich. Die Honigbienen, denen wie den Heu-
schrecken ein leberartiges Speicherorgan fehlt, kénnen den hohen Gehalt
ihres Blutes an Zucker erhalten, solange sie die Honigblase, den vordersten
Darmabschnitt, mit Zuckerwasser gefiillt haben. Ist dieser Vorrat ver-
siegt, dann sinkt der Blutzucker rasch ab, und die Tiere verhungern
schnell infolge ihres lebhaften Stoffwechsels — der auch der Temperatur-
regulation im Stock dienen muB — und der Unfihigkeit der Bienen,
Fett oder Eiweill an Stelle von Kohlenhydrat zu verwerten (BEUTLER)
(Abb. 6). Im Stock vermdégen sie lange Zeiten ohne Nahrungszufuhr
zu iberstehen — z. B. die Wintermonate —, ohne daB sie ihren Stoff-
wechsel wie die Winterschlafer einschrinken miissen. Sie speichern
groBe Zuckervorriate in ihrem Nest und fiillen aus diesem Vorrat ihre
Honigblase auf, sowie deren Inhalt verbraucht ist. Aus diesem Grund
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kénnen sie groBere Kohlenhydratvorrite in ihrem Korper entbehren,
sie sind aber dem Untergang geweiht, sowie ihnen Zucker, die sie im
Stoffwechsel verwerten koénnen, fehlen (VoGeEL; KELLER-KITZINGER).
Die Intensitit des Stoffwechsels, die Fihigkeit eines Organismus, Nahrung
und Reservestoffe im Korper zu speichern, die Notwendigkeit, Wirme zu
entwickeln, die Fahigkeit, Eiweifl und Fett in Zucker umzubauen oder an
seiner Stelle zu verbrennen, sind demnach von mafigebendem Einflufl darauf,
ob und wie lange ein Tier im Hunger seinen Blutzucker erhalien kann.
) Nahrungsaufnahme. Von groBem EinfluB auf die Héhe des Blut-
zuckerspiegels ist die Aufnahme von natiirlicher Nahrung, Zucker, ja
Wasser in den Verdauungs-

apparat. Bei dem niichter-

nen Menschen steigt der Ge-

halt an Blutzucker kurz

nach einer kohlenhydrat-

reichen Mahlzeit [PETREN;

JACOBSEN (2); SWEENEY;

KRraAsNJANSKY], nach Brot

(HorsTERS; WELZ; JACOB-

Abb. 7. Waagerechter Verlauf der Blutzuckerkurven von A
3 Versuchspersonen (die gleichen wie in Abb. 3) im Hunger. SEN)’ Mehl (WELZ)’ Starke
(Nach KRASNJANSKY.) (WELZ), Kartoffeln (WELZ),

Zucker [PETREN; STAUB (2),
OkEY und RoBB; NIELSEN], Zuckerwasser (STROUSE; RUMPF), Wasser
(HorsTERs). Die Mahlzeiten bewirken nach NIELSEN und nach KRras-
NJANSKY die téglichen Schwankungen des Zuckerspiegels (Abb. 3 u. 7). Die
alimentire Hyperglykidmie geht rasch voriiber. Der resorbierte Zucker
wird nach Ansicht vieler Autoren [HORSTERS; STAUB (2, 3), Banc (1);
Hortz] nicht nur reguliert, sondern er reguliert selbst, indem er den
gesamten Apparat, der die Zuckerversorgung der Gewebe und die
Speicherung von iiberfliissigem Material besorgt, in Bewegung setzt. So
soll der Gipfel der Kurve weniger hoch sein, wenn durch kohlenhydrat-
reiche Vordiit die Fermente, die den Zucker verarbeiten miissen, in
ihrer Bildung gefordert worden sind (STAUB) — haufige kleine Zucker-
gaben steigern bei dem Siuger die Fihigkeit, Zucker zu verarbeiten
(HoLtz) — oder wenn durch vermehrten Anspruch der Gewebe
(Korperarbeit) der ins Blut gelangende Zucker gleich verbraucht wird
(STAUB).

Eine alimentdre Hyperglykdmie ist auch bei vielen Wirbeltieren be-
obachtet worden. So bei dem Pferd (WAENTIG) nach Zuckerfiitterung,
beim Kaninchen nach Verabreichung von Glukose [BANG (1); HoRr1UcHI;
ScorT und Forp (2); Boi; JoNEs; GENEss und KoMISSARENKO], Saccha-
rose (HoriucHr), kohlenhydratreicher Kost [BANG (1), JACOBSEN (2)],
Dextrin (Horrucui). Nur zwei Autoren leugnen sie fiir das Kaninchen:
doch hat Rost die Tiere 15—21 Stunden nach der Verabreichung von
Zucker untersucht und CorLrLazo und SUPNIEWSKI 1/, Stunden danach.
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Das Kaninchen soll aber schon 1 Stunde nach der Fiitterung den maxi-
malen Anstieg zeigen (GENESs und KoMISSARENKO). Im ersteren Fall
war der Anstieg also sicher, im zweiten vielleicht schon voriiber. Auch
fir den Hund lauten die Angaben bis auf zwei Ausnahmen [RoLLY
und OPPERMANN (3), BRUNE] positiv. Bei ihm trat nach Verab-
reichung gewdéhnlichen Futters (WisHART), Fleisch (ScHWARZ und Hawmp;
RotH), Keks (Scawarz und Hamp), Reis und Kartoffeln (TURBAN),
Zucker (HorrucHi; FiscHER und WisHART; HorTz; BLEILE; TURBAN;
HOBER), Dextrin (HoriucHI; BLEILE) alimentire Hyperglykdmie auf.

Schwan und Gans (HoLtz; KauscH) zeigen sie nach Glukose-, die
Gans auch nach Kleie- und Kartoffelfiitterung (ERLENBACH), das Huhn
ausgepragter nach Maismehl und Stirke als nach gewdhnlicher Nahrung
(MacowaN und MAGEE). Bei dem Hahn trat sie nach gewdhnlicher
Kost wie nach Stirke auf (HENRY, MACDONALD und MAGEE), bei Kiicken
nach Zucker (Tsuru). Die Ente (ERLENBACH; LING und SHEN) lieB
sie nach Kleie und Kartoffeln, auch nach natiirlichem Futter beobachten,
der Wellensittich und der Kanarienvogel, wenn sie nach lingerer Fasten-
zeit Komer erhielten. Bei Nebelkrihe, Waldohreule, Méwe, Waldkauz,
Hithnerhabicht und Turmfalke trat sie nach Fleischfiitterung, bei der
Dohle nach Fleisch und Kartoffeln auf (ERLENBACH). Die erwachsene
Taube zeigt sie nur nach Glukose (KERKMANN; HONEYWELL) oder
Kartoffeln (ERLENBACH), wenn sie vorher gefastet hat, die junge Taube
[RipDLE und HONEYWELL (6)] auch nach Kérnernahrung.

Mit Fischen waren eigentliche Fiitterungsversuche bis vor kurzem
nicht durchgefithrt. Steigen des Blutzuckerspiegels durch Nahrung solite
nach MENTEN tagelang anhalten, nach KiscH nicht vorkommen. In
neueren Versuchen wurde durch Fiitterung mit Pferdefleisch bei Forellen
und Elritzen innerhalb von 5 Stunden nach der Fiitterung ein Anstieg
erzielt, der rasch einem Absinken wich und kaum iiber die normale
Schwankungsbreite nach oben und unten hinausging. Der Hecht lieB
ihn nach Aufnahme kleiner Futterfische vermissen (KIERMAIR).

Die Zusammensetzung der Nahrung ist nach vielen Beobachtungen
von EinfluB darauf, ob eine Steigerung des Blutzuckers zustande kommt.
Nach Ansicht der meisten Autoren fehlt sie dem Menschen nach Ver-
abreichung von Fleisch [WELZ, MoSENTHAL, HiLLER und KLAUSEN;
SAKAGUCHI (2); RoLLY und OPPERMANN (3)], reinem Hiihnereiwei und
Gelatine (FoLiN und BERGLUND) sowie nach Fett: Olivensl [PETREN;
FoLiN und BERGLUND; JACOBSEN (2), ADLER (1)], Butterfett [ADLER (1)],
fettem Schinken (KRASNJANSKY). PETREN ist der einzige, der nach
FleischgenuB (geschabtes Fleisch mit Gurke oder Lauch) Blutzucker-
anstieg bei dem Menschen beobachtet hat. Da der Hund, die fleisch-
fressenden Vogel und die Fische iibereinstimmend eine Erhéhung der
Zuckerwerte nach Fleischfiitterung zeigten — nur RorLy und OPPER-
MANN (3) konnten sie beim Hund nicht beobachten — scheint der
Mensch hier eine Sonderstellung einzunehmen.
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Ubereinstimmend vermiBt wurde die alimentire Hyperglykiamie bei
Tieren, die schwer verdauliche Nahrung — Korner, Rauhfutter — in
Kropf oder Vormagen aufnehmen und von da erst allmihlich in den
Darm iibertreten lassen. Dies gilt fiir Wiederkduer, Schaf und Ziege
(WISHART; SCHUHECKER), die Kuh (HopGsoN; RICHTER) nach Ver-
abreichung normaler Nahrung, sowie fiir die erwachsene Taube [ERLEN-
BAcH; RiDDLE und HONEYWELL (6)], die Korner erhielt. DaB die Vor-
migen, dhnlich wie die Leber, an der Regelung des Blutzuckerspiegels
mitwirken — sie verhiiten eine Uberschwemmung des Korpers mit Zucker
nach der Nahrungsauf-

* - nahme —, ergibt sich

. deutlich aus den Zucker-
fiitterungsversuchen

A\ mit Tauben (KERk-

&5 /, MANN; HONEYWELL),

/\\ 205 - Ziegen (MAGEE) und

o ( R . Hiihnern (BLECH). Wird

9// ’ T\>§ 80|  bei der Taube durch 48-

775) o stiindiges Fasten Kropf

164] und Darm entleert, und

750 werden dann 1—3 g

(3 s Glukose in F(irm von

287 - 5 5 = = 7 Tabletten ve}:rfut?ert —

Abb. 8. Steile Hyperglykamiekurven bei der Taube. Verfiitterung Zucker enthilt die nor-

von Glukose nach 48 Stunden Hunger. (Nach HONEYWELL.) male Nahrung der Tau-

be kaum — dann ergibt
sich auch fiir sie eine steile Hyperglykdmiekurve (Abb. 8). Diese Beob-
achtung stimmt zu fritheren von KERKMANN. Ebenso findet man einen
Blutzuckeranstieg bei hungernden Ziegen nach Verabreichung reiner
Stiarke, Saccharose oder Glukose (MAGEE). Das 24 Stunden hungernde
Schaf (ALLCROFT und STRAND), das dann 100 g Rohrzucker und 250 g
Maisstirke in 500 cm® Wasser verabreicht erhilt, zeigt auch dann nur
geringen Anstieg. Eine Steigerung des Milchsduregehaltes im Blut der
Wiederkduer findet im AnschluB an kohlenhydratreiche Fiitterung nach
KRrzywANEK und BRUGGEMANN aber nicht statt. Das ist wichtig, weil man
den Mangel einer alimentiren Hyperglykamie bei den Wiederkduern damit
erkliaren wollte, daB die Kohlenhydrate im Pansen zu Milchsiure und zu
anderen organischen Sauren vergoren und dann alssolche resorbiert wiirden.
Wie der Mensch ist ein lingere Zeit hungerndes Tier anscheinend
weniger rasch fahig, Zucker in der Leber zu speichern. Tiere mit Speicher-
migen sind aber wohl nie in dem MaBe hungrig bei Versuchsbeginn
wie die rasch verdauenden Fleischfesser. Fiittert man Vogel, z. B.
Kanarienvogel, dauernd mit Kornern, dann fehlt der Anstieg, der nach
vorausgegangener Hungerperiode zu erzielen war, man erhilt ziemlich
horizontale Kurven (ERLENBACH).
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DaB die Schnelligkeit, mit der resorbierbarer Zucker dem Darm-
epithel zur Verfilgung steht, auf den Verlauf der Hyperglykimiekurve
von groBem EinfluB ist, ergibt sich aus mehreren Beobachtungen: schwer
verdauliche Nahrung bringt keinen oder einen weniger ausgeprigten
Gipfel hervor als leichter angreifbare. Das Pferd soll auf Hacksel und
Hafer (BrRUNE) keinen, auf Zucker (WAENTIG) aber deutliche Steigerung
zeigen. Bei dem Menschen tritt sie verspitet auf, wenn er polymere

Abb. 9. Der EinfluB verschiedenartiger Nahrung auf die Blutzuckerkurve der Dohle. (Nach ERLENBACH.)

Kohlenhydrate anstatt von Zucker zu sich nimmt (FOLIN und BERGLUND),
die Zuckerhyperglykdmie ist voriiber, wenn die Starkehyperglykdmie
beginnt (WELz). Schon Dextrin bewirkt einen weniger stiirmischen An-
stieg als Trauben- oder Rohrzucker (HortucHI). Nach roker Stirke tritt
er nicht auf [WELz; JacoBseN (2)]. Besonders deutlich ergibt sich die
Abhingigkeit des Kurvenverlaufs von der Angreifbarkeit der Nahrung
aus Versuchen mit Voégeln. Wihrend diese auf Zuckergaben besonders
deutliche Steigerungen erkennen lassen (HoLTZz ; KERKMANN ; HONEYWELL;
BrEcH) — wie HOLTZ vermutet, weil bei ihnen ein Teil des Darmblutes
ohne Passage durch die Leber in den Kreislauf gelangt — liel sich bei
der Lachméve, der Dohle und dem Waldkauz die Stirke des Anstieges
durch die Zubereitung der Nahrung steigern (ERLENBACH). Move, Dohle
und Waldkauz zeigen, wie erwihnt, auf Verfiitterung von rohem Fleisch,
das leicht verdaulich ist, Hyperglykdmie. Erhilt aber die erstere einen
unzerkleinerten Fisch im Schuppenkleid, der Kauz eine Maus im Fell,
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die Dohle Mehlkiferlarven in der Chitinhiille, dann kommt infolge
allmdhlicher Verdauung dieser Kost ein Gipfel gar nicht zur Beobachtung,
oder er erscheint verspitet und ganz flach (Abb. 9). Dasselbe beweisen
die schon erwihnten Versuche mit Tauben [ERLENBACH; KERKMANN;
HonEYWELL, RIDDLE und HONEYWELL (6)], denen bei der gewéhnlichen
Kornernahrung jede Hyperglykimie fehlt, wihrend bei ihnen nach Ver-
abreichung gekochter Kartoffeln und von Traubenzucker ein deutlicher
Anstieg zu beobachten ist. Die Restreduktion war an dem Anstieg des
Blutzuckers nach der Fiitterung bei Vogeln unbeteiligt, es handelt sich
um eine tatsichliche Hyperglykdmie. DaBl der Hecht nach KIERMAIR
keine Hyperglykimie zeigt, wenn er einen ganzen Fisch verschluckt,
hat wohl denselben Grund.

Auch bei Wirbellosen ist die alimentire Hyperglykimie leicht und
in ihrer Abhingigkeit vom Ernihrungszustand des Tieres sowie von der
Natur der Nahrung zu beobachten. Fiir die Weinbergschnecke ergaben
sich z. B. folgende Zahlen (ScEwaARrz, KATHE):

Zahl der Tiere  Blutzucker

Vor der Fiitterung, 7 Tage hungernd . 28 0,013 %
Salat gefiittert (natiirliche Kost) . . . 30 0,015%
Makkaroni gefiittert (fast reines poly-

meres KH.) . . . . . . . . ... 7 0,020 %
Glukosesalat (viel Monosaccharid). . . 20 0,031 %

Der FluBkrebs zeigt nach HEMMINGSEN (3), kurz nachdem er einen
glykogenreichen Regenwurm verspeist hat, eine starke Steigerung seines
Blutzuckers. Bei Carcinus maenas und Cancer pagurus (STOTT) wurde
nach der Mahlzeit dasselbe festgestellt.

v) Mast. Gemistete Wirbeltiere scheinen allgemein einen héheren
Blutzuckerspiegel zu haben als normal ernihrte. Das gilt fiir Sduger:
Mastrinder (KARL ScuwaRrz), Mastschafe (OT10, G.), libererndhrte Hunde
(ScEwARz und SMUTNY) wie auch fiir Vogel: Mastgefliigel (ScCHWARz und
HEINRICH).

d) Unzureichende Nahrung. Fiittert man Tiere, z. B. Tauben, mit
einer Vitamin B-freien Nahrung, dann sinkt der Blutzucker rasch, wie
CorLrazo schon 1922 festgestellt hat. Fiijhrt man das Vitamin nicht
rechtzeitig wieder zu, so kommt es vor dem Tod der Tiere zu einer
starken Hyperglykamie (KINNERSLEY und PETERS; REDENBAUGH; FUNK
und ScHONBORN; RaNDOIN und LEsLEsz). Corrazo fand dasselbe auch
bei Meerschweinchen und Hunden:

B-Mangel — Hypoglykdmie = B-Mangel — Hyperglykamie
Tauben . . . . 0,06—0,120 0,300—0,580
Meerschweinchen —0,05 —0,22

Nur KoN und DRUMMOND vermiB3ten bei Tauben einen EinfluB von
Hefebeifiitterung.
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12, Tatigkeitszustand.

Nach Ansicht vieler Autoren wird bei dem Menschen die kérperliche
Arbeit am wirtschaftlichsten und miihelosesten auf Kosten der Kérper-
kohlenhydrate geleistet [MACLEOD (2); D1LL; STAUB (3); GEELMUYDEN].
Nach Ansicht anderer (BgjE) ist Mangel an Kohlenhydrat im Kérper
ein arbeitsbegrenzender Faktor, obwohl andere Nihrstoffe — Fett —
als energieliefernde Stoffe fiir die Arbeit dienen. Deshalb hat man
hiufig nach einem Zusammenhang zwischen Arbeitsintensitit und Blut-
zuckergehalt gesucht. Die Ergebnisse sind, wenn ein groBerer Kreis
von Personen untersucht wurde, nicht immer ganz iibereinstimmend.
Fest steht, daf Korperarbeit den Blutzuckergehalt des Menschen stark
verdndern kann: in welcher Richtung und in welchem MaBe, hingt ganz
von den Versuchsbedingungen ab. Es ist deshalb nicht mdéglich, in einem
kurzen Satz etwas dariiber auszusagen, wie die Arbeit auf den Blut-
zuckergehalt wirkt.

Man hat versucht, Standardbedingungen fiir die Arbeitsversuche zu
schaffen. Das hat Vor- und Nachteile. Arbeitet man z. B. mit niichternen
Personen, dann sind die Bedingungen unnatiirlich: kein Sportsmann
unternimmt eine gréBere Leistung morgens, ehe er Nahrung zu sich
genommen hat. LiBt man aber die Versuchspersonen vor oder wihrend
der Arbeit essen, so wird die alimentire Hyperglykimie den Kurven-
verlauf beeinflussen. Vieles, was als Folge , kérperlicher Anstrengung*
gedeutet wird, kann bei niherem Zusehen nicht als solche allein gewertet
werden. So wird z. B. die Blutzuckersteigerung wihrend der Geburt
von BENTHIN und von RYSER als Folge vermehrter Muskelanstrengung
betrachtet. Daneben spielt hier aber Blutverlust und psychische Erregung
eine Rolle. Auch bei sportlichen Leistungen wirken neben der kérper-
lichen Anstrengung z. B. die psychische Erregung, Hitze auf den
Kérper ein.  JokL weist daraufhin, daB starke Senkungen des Zucker-
spiegels, die zu Schwichezustinden von Wettliufern fithren (Sport-
krankheit) in Siidafrika bei hoher Temperatur und hoher Wasserdampf-
sittigung der Luft viel hiufiger auftreten als in Europa, und daB die
Krankheit wihrend des Trainings, da die psychische Erregung des Kampf-
spiels wegfallt, viel seltener zu beobachten ist. Auch DiLr, EDWARDS
und MEAD geben der Hitze Schuld am raschen Versagen der Regulationen,
EpwaArps, RicHARDS und DILL der psychischen Erregung, z. B. bei FuB-
ballspielern. Man fand auch, daB beim Fechten, das geringe kérper-
liche Anstrengung, aber starke psychische Erregung bewirkt, der Zucker-
spiegel sich leichter verdnderte als bei anderen Sportarten, z. B. Laufen
oder schwedischer Gymnastik (BURGER und MARTENS).

Man hat deshalb auch versucht, die Arbeitsleistung zu standardisieren,
z. B. nicht Sportleute zu priifen, sondern ausgewihlte stoffwechselgesunde
Versuchspersonen am Ergostaten arbeiten zu lassen oder ihre Muskeln
zu faradisieren. Diese Art der kérperlichen Betitigung kann man mit
der sportlichen Arbeit (Laufen, Bergsteigen, Schwimmen, Rudern) nicht
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einfach vergleichen. Sie bietet aber die Moglichkeit, wikhrend der Arbeit
Blutproben zu entnehmen, was nach Ansicht von BgJE und CHRISTENSEN
notwendig ist, da sofort nach Beendigung der Arbeit sich der Blut-
zuckergehalt stark verindern kann. Am besten ist es, Kurven anzulegen,
die vom Ruhewert iiber den Arbeitswert zum Erholungswert Aufschluf3
geben. Das ist bei der sportlichen Betitigung des Menschen wie bei der
natiirlichen kérperlichen Leistung vieler Tiere nicht méglich. Man mul
dann wenigstens den Ruhewert und jenen im Moment des Aufhdrens
der Korperarbeit zu gewinnen suchen.

BURGER sowie GROTE haben mit Faradisation niichterner Versuchs-
personen ziemlich iibereinstimmende Ergebnisse erhalten. Bei dem Auf-
héren und kurz nach dieser ,nicht erschopfenden Arbeit” verdndert
sich der Ruhewert kaum. GROTE fand am SchluB3, BGRGER 1—3 Stunden
nach der Arbeit wenig gesunkene Werte.

Mit diesen Versuchen vergleichbar ist nicht-erschépfende Arbeit
niichterner Personen am Ergostaten. Es wurde wihrend oder kurz
nach der Arbeit fast der Ruhewert gefunden. Dasselbe ergab sich bei
Arbeit bis zur Ermiidung am Ergostaten (LICHTWITZ; BROSAMLEN und
STERKEL), bei Treppensteigen bis zur Ermiidung, nach langer Radfahrt
(BROSAMLEN und STERKEL, MATTHIES), bei maBiger Arbeit in der Tret-
miihle (DiLr, EDWARDS und MEAD), bei nicht érschépfendem Schwimmen
und Rudern (Knorr und LtERs). Nur LiLLIE hat mit kurzdauernden
geringen Arbeitsleistungen (Ergostat, Hanteln, Kniebeugen) bei einer
sehr groBen Anzahl niichterner Personen ganz uneinheitliche Ergebnisse
erzielt. 29 Fille blieben innerhalb 10% des Ruhewertes, 36 Fille zeigten
Sinken unter 10%, 22 Steigen iiber 10%. Ein und dieselbe Person
reagierte nicht immer gleich. Die kurze Dauer der Leistung kann aber
nicht die Ursache sein, da z. B. bei MEYTHALER und DROSTE eine ein-
malige, nur wenige Sekunden dauernde maximale Leistung den Blut-
zucker bei Trainierten und Untrainierten nur wenig erhohte. Die Versuche
von STAUB (2, 3) sind nicht mit den bisher geschilderten zu vergleichen,
da seine Vergleichspersonen vor der Arbeit Traubenzucker erhielten.

Demnach scheint der menschliche Kérper bei langdauernder, nicht
erschopfender, wenn auch ermiidender Arbeit seinen Blutzucker auf
normaler Héhe halten zu kénnen. Ob dies durch den raschen Ersatz
der im Muskel verbrannten Kohlenhydrate durch Blutzucker und Ersatz
von diesem durch mobilisiertes Leberglykogen oder Umbau von Eiweil3
und Fett in der Leber zu Kohlenhydrat erméglicht wird, oder ob der
Kérper bei miaBiger Arbeit der Muskeln andere Stoffe als Zucker als
Energielieferanten verwenden kann und der Blutzucker den gesteigerten
Anspriichen gar nicht zu geniigen braucht, wissen wir nicht sicher. Die
Tatsache, daBl der Gehalt des Blutes an Zucker nach der Arbeit meist
sofort ansteigt, also im Augenblick, da der Energiebedarf des Muskels
plotzlich-sinkt, wird als Beweis dafiir angesehen, daB die Depots wdhrend
der Arbeit mehr Zucker ausschiitten. DaB er spiter hiufig sinkt, wird
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von den meisten Autoren so gedeutet, daB die wdkhrend der Arbeit ge-
leerten Kohlenhydratdepots jetzt wieder aufgefiillt werden. Da neue
Nahrung nicht zugefithrt wird, geschieht das ausschlieBlich auf Kosten
des im Blut kreisenden Zuckers,
der vermindert wird. Das Kor-
perglykogen kann beim Tier
durch Muskelarbeit relativ leicht
zum Schwinden gebracht werden
[JokL (1), v. BRAND und KROGH,
FERRARI], und die alimentire
Hyperglykamie ist wihrend der
Muskelarbeit verkiirzt und weni-

er a Ti .
g . usgep agt [STAUB (3)] Das Abb.10. Der EinfluB verschieden schwerer Arbeit
spricht dafiir, daB der Zucker auf den Blutzuckergehalt einer trainierten Versuchs-
- : _ person. 1080 kg/min (I) vermindert den Wert kaum,
rasch fiir Muskelarbeit ver-  PE®% "0 0 L ko kgfmin (IIT) baben
braucht werden kann. etwas mehr EinfluB. Blutentnahme wihrend der Arbeit.
. « Nach Bgjk).
Wesentlich anders verlauft (Nach Boyz)
die Kurve, wenn sehr grofe Ar-
beitsleistungen vom Menschen verlangt werden, die fast oder véllig zur
Erschépfung filhren. Die Regulation des Blutzuckerspiegels kann dann

versagen, um so leichter, je weniger der arbeitende Mensch an derartige

Abb. 11. Der EinfluB sehr starker Arbeit (1620 kg/min) auf den Blutzuckergehalt der in Abb. 10 ge-

schilderten Versuchspersonenzeigtsich in starkem Ansteigen der Arbeitswerte. Die Kurven I, II, 111 stellen

drei Versuche dar. Mit fortschreitendem Training vermindert sich die Hyperglykiamie. [Die punktierte Linie
verbindet den letzten Arbeitswert mit dem ersten Erholungswert.] (Nach Bgjk.)

Leistungen gewohnt, d. h. ,trainiert’ ist (DiLr, BAINBRIDGE), d. h. je
weniger die Zusammensetzung seiner Muskeln, sein Kreislauf, seine Atmnug
und Wirmeregulation, die Arbeit seiner innersekretorischen Driisen, seine
psychischen Leistungen an eine starke Beanspruchung sich angepafit haben.

Das Versagen der Regulation zeigt sich entweder in einem plstzlichen
starken Anstieg oder im starken Abfallen des Normalblutzuckergehaltes
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wihrend oder direkt nach der Arbeit. Der Trainierte kehrt nach der
Arbeit rascher zur Norm zuriick als der Untrainierte (MEYTHALER und
DrosTE). Wenn BgjE seine Versuchspersonen am Fahrradergometer
starke Arbeit leisten lieB (1620—1800 kg/min anstatt 1080—1260 kg/min),
so bewirkte das fast immer eine deutliche Steigerung des Blutzuckers
wihrend der Arbeit. Sie wurde

bei zunehmendem Training im-

mer geringer (Abb. 11, 12). Ganz

untrainierte zeigten fallenden

Blutzuckergehalt biszu schwerer

Hypoglykamie (Abb. 12). Lie8

BojE die mittelschwere Arbeit

Abb. 12. EinfluB des Trainings auf den Verlauf der (1100 kg/ mln) sehr lange dauern
Ar.beitskurve. I Durchvschxfittskurve von 10 Versuchen — etwa 3 Stunden — dann sank
i o, ancaiein Feron e Blutzucker auch (Abb. 13),
Person 6 Monate spater. (Nach BgjE.) und es traten hypoglykidmische
Symptome auf. BeJE berechnet,

daB der wahre Blutzucker — nach Abzug des Unvergiarbaren — bis auf
0,015% absinken kann! Untrainierte Arbeiter am Ergometer (BoJE;
WEILAND), Radfahrer (MATTHIES) und Bergsteiger (KESTNER, JOHNSON
und LAUBMANN) zeigten hiufig Blutzuckerwerte um 0,040% Gesamt-

Abb. 13, Drei Blutzuckerkurven, die den EinfluB nicht zu schwerer Arbeit (1080 kg/min) auf trainierte

Versuchspersonen zeigt. Die ,,gewohnte‘‘ Arbeit verindert den Ruhewert etwa 2 Stunden lang kaum.

Wird die an sich nicht erschépfende Arbeit gentigend lange fortgesetzt, kann sie wie bei den Versuchspersonen

+ und o doch zu deutlicher Hypoglykamie fiihren. (Das Arbeitsende liegt bei dem senkrechten Strich.)
(Nach BgjE.)

reduktion, wihrend Trainierte bei dieser Leistung ganz normale Werte
und erst bei Uberbeanspruchung ihrerseits Hypoglykimie hatten. Eine
Beziehung der Dauer und der Intensitit der Arbeitsleistung zu der
Hohe des Blutzuckerspiegels lieB sich auch in anderen Versuchen er-
mitteln (DEuTscH und WEiss). Liufer zeigten bei sehr starker kurz
dauernder Anstrengung (1500 m Lauf) stirkere Steigerung (der Sieger
die geringste!) als Marathonlidufer, die nach 42,2 km nicht erschépft
ankamen, unterwegs zeitweise langsamer liefen und wihrend dieser Er-
holungspausen — auf Kosten des Leberglykogens, das sich dabei all-
mihlich erschopft? — den Blutzuckergehalt regeln. Die drei zuletzt
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eintreffenden zeigen die stirksten Verinderungen des normalen Blut-
zuckergehaltes: zwei eine Senkung, einer einen starken Anstieg. Ebenso
konnten BEST und PARTRIDGE an sehr erschopften Marathonldufern
5—20 Minuten nach dem Lauf eine starke Senkung des Zuckergehaltes
beobachten (niederster Wert 0,052%). Daneben traten andere Sym-
ptome auf, die ein allgemeines Versagen der Regulationseinrichtungen
des Korpers bewiesen: Cyanose, Muskelinkoordination. Auch nach
einem 25 Meilen-Lauf (GorponN und Mitarbeiter), 400 Meter-Rennen,
Gewichteheben, Treppensteigen bei Sandsackbelastung (BURGER,
BURGER und KRAMER) wurden 5—20 Minuten nach der Arbeit Steige-
rungen oder Senkungen festgestellt. Abfallen des Blutzuckerspiegels
unter die Norm wihrend oder direkt nach sportlicher Leistung ist nach
BoJE sowie MEYTHALER und DROSTE stets ein Zeichen von Ermiidung
oder Leistungsunfihigkeit.

Nach diesen Versuchen kann man sagen, daf bei sehr starker Bean-
spruchung der Kiorpermuskulatur die Regulation des Blutzuckergehaltes beu
dem Menschen versagen kann. Darin liegt das Gemeinsame aller angefiihrien
Versuche. Besonders gefihrdet sind Untrainierte; Dauer und Stirke der
Avrbeitsleistung  sind von EinfluB. Ubereinstimmend wird angegeben
(BeJE, GorDON und Mitarbeiter), daB kohlenhydratreiche Nahrung vor
oder wihrend der Arbeit die Schiden verhiitet oder wieder zum Schwinden
bringt. Da diese gelegentlich auch bei sehr kurzdauernden Leistungen
auftreten, ist aber nicht immer eine Erschopfung, wohl aber mangelhafte
Ausniitzung der Kohlenhydratdepots eine Ursache hierfiir [JokL (2);
BURGER].

Der EinfluBl anderer als korperlicher Arbeit ist bisher wenig gepriift
worden. Laboratoriumsarbeit war in den Versuchen von TRIMBLE und
Mappock auf den Zuckerspiegel gesunder Studenten ohne EinfluB,
psychische Arbeit auf jenen von Kindern nach JoHNSON ohne deutliche
Wirkung. Nach Kopfrechnen bis zur Ermiidung fand SAKAGUCHI (1) —
allerdings bei Diabetikern — leicht gesunkene Werte. 4—35stiindige
Operationsdauer hatte bei Chirurgen nach KiNzeL eine deutliche Senkung
um 0,030—0,040% zur Folge. Das bei der Operation beschiftigte Per-
sonal zeigte die Erscheinung weniger deutlich.

Mit Tieren sind bisher nur wenige systematische Versuche iiber den
EinfluB koérperlicher Arbeit auf die Hohe des Blutzuckerspiegels durch-
gefilhrt worden. Gepriift wurden von SCHEUNERT und BARTSCH,
BARrTScH, MOUTAUX sowie Banaitris und OppeEL Pferde, die an starke
Arbeit gewdhnt waren. Leichte Wagenpferde zeigten nach normaler
Morgenmahlzeit und 5—6 Stunden Zugarbeit mit O6fterem Anfahren
und Wiederhalten keine Erschépfung und keine Verinderung des Zucker-
spiegels. Eine 9jihrige Ardennerstute hatte wihrend der Arbeit 0,100 %
Zucker im Blut anstatt 0,087% in der Ruhe. 6 Artilleriepferde hatten
nach einem Lauf von 4 Minuten, in dem sie 2,5 km zuriicklegten (!),
kaum, 10—20 Minuten danach deutlich erhohte Werte. Dagegen zeigte



32 RUTH BEU’ELER: o

eine normal ernihrte Ziege, die nach SCHUHECKER eine sehr gleichmiaBig
verlaufende Tageskurve hatte, aber nicht an koérperliche Dauerleistung
gewohnt war wie die Pferde, schon nach 1 Stunde Bewegung im Lauf-
schritt starke Ermiidung, so daB sie nur durch Zerren noch zur Fort-
bewegung gebracht werden konnte. Bei ihr war in zwei Versuchen der
Wert stark gestiegen:

Vor der Arbeit . . . . . . . . . . . . 0,055% 0,50%
sofort nach der Arbeit . . . . . . . . 0,117% 0,094 %

Schafe zeigen nach ALLCROFT und STRAND keinen Anstieg, wenn sie
15—30 Minuten herumgejagt wurden, wohl aber nach einem 2stiindigen
Marsch in langsamem Tempo. Langdauernde, zur Erschépfung fithrende
Korperarbeit (13/,—2Y/, Stunden Tretrad) fithrte auch bei dem gut ge-
nihrten Hund zu Hyperglykimie oder Hypoglykimie (DISCHE und
GOLDHAMMER; HARTMANN und GRIFFITH; EAGLE und BRITTON). Die
Hypoglykamie ist durch Rohrzucker oder Invertzucker, nicht durch
Glukose oder Fruktose allein zu beheben. Geiibte Hunde haben kon-
stantere Werte als ungeiibte (LANG). Hund und Katze leisten mehr, ihr
Gehalt an Blutzucker bleibt konstanter, wenn die Tiere nicht zum
Laufen durch suBeren Antrieb des Tretrades gezwungen werden, sondern
das Rad im selbstgewihlten Tempo bewegen. Geiibte Hunde sind
leistungsfahiger als ungeiibte. Junge Katzen, die SILVETTE und
BrITTON bis zur Ermiidung in warmem Wasser schwimmen lieBen,
hatten 0,142% Zucker anstatt 0,0903%. Ratten sind langdauernde
korperliche Arbeit meist nicht gewohnt, zumal wenn sie unter den
gewohnlichen Laboratoriumsbedingungen in engen Gefiflen gehalten
werden. Sie konnten aber von FERRARI durch Training im Tretrad
fast unermiidbar gemacht werden. Wurden untrainierte nach dem Laufen
im Rad bis zur Erschépfung untersucht (Abb. bei Jokr) [JokL (1),
v. BRaND und KROGH], so zeigten sie stark hypoglykdmische Werte:
0,087 anstatt 0,142 in JokLs Versuchen, 0,065 anstatt 0,092 in V. BRANDs
und KroGHs Versuchen. Die Werte sanken in JOKLs Versuchen wohl
deshalb weniger tief ab, weil die Tiere weniger lang gehungert hatten.
Die Ratten waren arbeitsfihig, solange der Blutzuckerwert hoch lag,
eine starke, wenn auch nicht véllige Erschépfung des Leberglykogens
war nach der Arbeit festzustellen, das Glykogen nahm in FERRARIs
Versuchen im isolierten Muskel trainierter Tiere viel weniger (um
38,5%) ab als in dem untrainierter (um 58,3%).

Zugvégel, die ohne vorherige Nahrungsaufnahme von GROEBBELS
wihrend der Rast auf Helgoland untersucht wurden, zeigen nach des
Autors Ansicht niederere Werte als solche, die im Fanggarten schon
gefressen hatten. Keinesfalls war aber der Blutzucker infolge der starken
Flugleistung auf hypoglykamische Werte abgesunken, die etwa mit jenen
der stark erschopften Wettliufer zu vergleichen wiren. Leider sind
Normalwerte nicht mit angegeben, es ist deshalb schwer zu entscheiden,
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ob die erstere Gruppe niederere Werte infolge der Leistung oder die
zweite alimentire Hyperglykimie zeigte. Sehr grof waren die Unter-
schiede zwischen beiden Gruppen nicht:

Am Leuchtturm Im Fanggarten
vor der Nahrungsaufnahme gefangen nach Nahrungsaufnahme
Steinschmétzer . . . 0,168—0,228 0,232
Gartenrotschwanz. . 0,200—0,214 0,186—0,350
Fitislaubsanger . . . 0,278 0,208—0,320

An Brieftauben, die 25 km in 20—30 Minuten — bei Gegenwind in
30—60 Minuten — zuriicklegten, konnte ERLENBACH keine Verinderung
des Ruhewertes (0,210%) feststellen. Die Leistung war im Verhaltnis zu
jener von Zugvogeln allerdings gering. Nimmt man Tauben jede Mog-
lichkeit zu korperlicher Bewegung, indem man sie dauernd in sehr engen
Kifigen hilt, so sinkt der Blutzuckerspiegel [RIDDLE und HONEY-
WELL (3, 4)]. Das ist eine Folge einer allgemeinen Koérperschiadigung.
Solche Tauben zeigen keine Ovulationen mehr, die, wie erwdhnt, zu
einem Ansteigen des Zuckerspiegels fithren. Das zeigt wie die Versuche
mit Ratten, daf nur Tiere, die unter natiirlichen Lebensbedingungen ge-
halten werden, fiir solche Versuche geeignet sind. Lachtauben, die in
einem Kifig gehalten wurden, wo sie sich unbehindert bewegen, aber
nicht umherfliegen konnten, hatten héhere Zuckerwerte, nachdem sie
umhergejagt wurden. Mit fortschreitendem Training in den spéteren
Versuchen fiel dieser Anstieg weg (ERLENBACH). Ginse, die im Tretrad
nicht bis zur Erschépfung — 1—2 Stunden — liefen, Enten, die herum-
gejagt wurden, behielten den Normalwert (KopPaNY1, Ivy und TATUM;
EriLEnBacH). Nur Hungertiere, deren Kohlenhydratdepots wohl nicht
genug gefiillt sind, hatten niederere Werte.

Fische (Myoxocephalus), die sich in SIMPSONs Versuchen ,,vielleicht*
dauernd bewegt hatten, zeigten Normalwerte, gleich ob sie gefiittert waren
oder nicht. Die Regenbogenforelle, die gewohnt ist, gegen starke Stro-
mungen anzuschwimmen — sie ist ,,biologisch trainiert* wie der Vogel —
wurde von KIERMAIRnach langdauernder starker Korperarbeit untersucht.
Wenn die Tiere nicht erschopft waren, hatten sie noch nach 24 Stunden
starken Schwimmens Normalwerte. Vorher ermiidete Tiere, die sich gegen
den Wasserstrom nicht mehr halten konnten, hatten erhéhten Zuckergehalt.

Gesamt- Rest- [ Wahrer

Regenbogenforelle, nach Krsrmamr reduktion | reduktion Zucker

Nach 24 Stunden Schwimmen noch voll
leistungsfahig. . . . . . . . . . . . . .| 0059 0,019 0,040
0,087 0,027 0,060
0,067 0,014 0,053
Ruhewert . . . . . . . . . . . . . . .. 0,070 0,023 0,048
Nach 16 Stunden Schwimmen erschopft. . . 0,166 0,032 0,134
0,122 0,021 0,101

0,234 0,019 | 0,215

Ergebnisse der Biologie XVII. 3
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Ein Hungertier (50 Tage!) schwamm noch besser als die anderen.
Auch der Lachs, der nach GREENE im Tag 52 Meilen, im ganzen bis zu
1500 Meilen innerhalb eines Monats gegen den Strom schwimmen kann,
nimmt wahrend dieser groBen Muskelleistung keine Nahrung auf. Weniger
schwimmtiichtige Fische wie der Hecht oder die Schleie waren in gleichen
Versuchen schon nach kurzer Zeit ermiidet. Sie zeigten dann hiufig
Anstieg des Zuckergehaltes, der aber nicht immer mit der duBerlich
wahrnehmbaren Ermiidung Hand in Hand ging.

Unter den Wirbellosen ist die Biene ein sehr geeignetes Objekt, den
EinfluB korperlicher Arbeit zu studieren. Da sie als erwachsenes Tier
im Betriebsstoffwechsel ausschlieBlich Zucker verwerten kann (KELLER-
Ki1TZINGER), ist sie allerdings mit anderen Organismen kaum zu ver-
gleichen. Geniigende Zuckerzufuhr vorausgesetzt, ist sie fast unermidbar,
und unter diesen Verhiltnissen bleibt ihr Blutzuckergehalt auch bei
stundenlanger sehr intensiver Muskelarbeit — 200 Fliigelschldge in der
Sekunde! — konstant (BEUTLER). Fehlt der Nachschub von Zucker
infolge Mangel an Nahrung, dann zeigen sich mit sinkendem Blutzucker-
spiegel rasch schwere Schwichezustinde bis zur volligen Unfihigkeit,
aufzufliegen oder selbst umherzukriechen. Der Zeitpunkt der Erschépfung
ist bei der Biene direkt abhingig von den verfiigharen Kohlenhydrat-
reserven des Korpers, die in Form von Zucker im vordersten Darm-
abschnitt (Honigblase) gespeichert werden. Wie erwidhnt ist auch in
dem Lebensabschnitt, da die Biene ihre Muskulatur besonders bean-
sprucht (Sammeltitigkeit der Arbeitsbiene, Hochzeitsflug der Konigin),
der Blutzuckerspiegel héher als zu anderer Zeit.

Diese Versuche zeigen, daf starke Korperarbeit an trainierten Tieren
keinen Einfluf auf den Gehalt des Blutes an Zucker hat wie bei dem
trainierten Menschen. Das gilt fiir das Arbeitspferd wie fiir die Brieftaube,
die Forelle wie die Biene unter natiirlichen Bedingungen. Erzwingt man
von Tieren Leistungen, an die sie nicht gewohnt sind, dann versagt, wie
bei dem Menschen, die Regulation. Das zeigt sich wm Ansteigen oder Ab-
fallen des Normalblutzuckerwertes beir Ziege, Hund, Ralte, Lachtaube,
Hecht und Schleie. Ubung und kohlenhydratreiche Kost vermidgen den
Schaden hintanzuhalten, wie die Versuche mit Hunden, Lachtauben,
Ratten und Enten zeigten. Doch ist die Erndhrung mit Kohlenhydraten
wicht fiir alle Tiere gleich wichtig, wie die Versuche mit lange hungernden
Forellen zeigen. Im grofen und ganzen ist das Gesamiergebnis ber Mensch
und ber Tier gleich.

Sieht man als Hauptenergiequelle des Muskels bei angestrengter
Arbeit den Zucker an, dann war die Vermutung naheliegend, daB lebhafte
Tiere mit regem Stoffwechsel zur Befriedigung des Bedarfs ihrer Mus-
kulatur einen hoheren Blutzuckergehalt haben miissen als trige. Da in
der Zeiteinheit der Zuckerbedarf bei ihnen groBer ist, kann aus dem
Blut mit hoéherer Zuckerkonzentration in der Zeiteinheit mehr Zucker
in das Gewebe diffundieren. Uberblickt man die Werte im ganzen
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Tierreich, so zeigt sich, daB dies im ganzen zutrifft (Tabelle §5). Die
héchsten bekannten Werte haben die Bienen, deren Aktivitit und
Kohlenhydratstoffwechsel (RQ. = 1) von allen untersuchten Tieren am
groBten ist. Nach ihr kommen die Kleinvogel, die beim Fliegen groBe
Muskelarbeit leisten miissen und die viel héhere Werte haben, als gleich-
groBe Nichtflieger, etwa Miuse. Die Amphibien haben wenig hohere
Werte als die tragen Schnecken, wihrend die viel lebhafteren Fische
hiufig Werte haben, die jenen der Siugetiere dhneln.

GRAY und HALL haben als erste versucht, innerhalb einer Tierklasse —
Fische — nachzuweisen, daB die lebhaften Gattungen, das sind die
guten Schwimmer, die zum Teil auch Wanderungen ausfiihren und von
denen einige vielleicht niemals ijhre Bewegungen einstellen (Bonito,
Makrele, Menhaden) die héchsten Blutzuckerwerte, die trigen Boden-
fische nur geringe Zuckermengen in ihrem Blut haben. Die unter-
suchten Makrelen (Pneumatophorus colias, Scomber scombrus, Sarda
sarda) haben 0,056—0,091 % Zucker, der zu den Heringsfischen gehorige
Menhaden (Brevoortia tyrannus) 0,075. Demgegeniiber haben die
trigsten Bodenfische, der Angler (Lophius piscatorius) 0,006%, der
Froschfisch (Opsanus tan) nur 0,015%. Diese Unterschiede sind so groB,
daB die von GrRAY und HALL vertretene Ansicht berechtigt erscheint,
auch wenn um einzelnen die GesetzmiBigkeit nicht zutrifft, der leb-
hafteste Fisch — Sarda sarda — z. B. nicht auch die héchsten Werte
hatte. Der Fisch ist aber, wegen der Lebhaftigkeit, nicht im Aquarium
oder Fangkifig zu halten; man muBte ihn frisch nach dem Fang priifen,
was die Werte beeinfluBt haben kann. AuBerdem koénnen andere Eigen-
heiten des Korperbaues oder der Funktionen erginzend eingreifen.
Gesteigerte Fihigkeit der Gewebe, EiweiB oder Fett an Stelle von
Kohlenhydrat zu verbrennen, leistungsfihiger Kreislauf, der in der Minute
die doppelte Blutmenge durch das arbeitende Gewebe schickt, vermégen
hohen Gehalt des Blutes an Zucker zu ersetzen. So mag vielleicht auch
die von ORiAs beschriebene Tatsache, daB unter den Haien Sgualus
sucklis, der ein Schnellschwimmer ist, nur 0,036% Zucker im Blut hat,
wihrend Mustelus canis, der mehr ein Bodenfisch ist, nach vielen Autoren
0,099% hat, zu erkliren sein. Bei den SiiBwasserfischen, unter denen
so extreme Temperamente wie unter den Seewasserfischen allerdings
nicht vorkommen, lieBen sich keine so groBen Unterschiede im Zucker-
gehalt feststellen: Forelle, Hecht, FluBbarsch haben nur geringe Unter-
schiede im wahren Zuckergehalt ihres Blutes (KIERMAIR).

STOTT hat dhnliche Untersuchungen wie GRAY und HALL mit marinen
Krebsen angestellt und ist zu dhnlichen Ergebnissen gekommen. Die
Unterschiede im Zuckergehalt der Arten sind allerdings gering, und die
Zahl der untersuchten Tiere ist klein — 5 Poriunus depurator hatten
0,010—0,012%, 2 Portunus puber 0,006%. Diese sind lebhaft und
schwimmen. 5 Hyas araneus hatten 0,004—0,005% ; diese sind am
tragsten. Sichere Schliisse kann man daraus kaum ziehen.

3*
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Auch eine Beziehung zwischen der Fihigkeit, gut zu fliegen, und der
Hohe des Blutzuckerspiegels bei Vogeln ist vermutet worden (ZAGAMI,
ErLENBACH). Manches spricht dafiir, daB es der Fall ist. Wenn aber
BritroN, KLINE und SILVETTE behaupten, das Faultier, das 20 Stunden
am Tag schlift, und schon durch die geringe Ausbildung seiner Mus-
kulatur zu korperlicher Betitigung wenig fihig ist, habe aus diesem
Grund besonders niedere Serumwerte (0,088%), so ist das wohl ein
TrugschluB. Der Mensch miilte sonst etwa mit dem Faultier auf eine
Stufe gestellt werden! (0,090% Plasmazucker).

Es bedarf weiterer Untersuchungen an grofem, physiologisch und bio-
logisch gut bekanntem Tiermaterial, wum die Frage zu losen, warum manche
Tiere viel, andere wenig Zucker vm Blut haben.

13. Psychische Erregung.

DaB} der Blutzuckerspiegel bei Mensch und Tier infolge psychischer
Erregung ansteigt, ist eine Behauptung, die man in jeder zusammen-
fassenden Arbeit iiber den Blutzucker findet. Sie griindet sich auf die
Tatsache, daB der Zuckerstich (Verletzung des 4. Ventrikels) Diabetes
auslost, und auf die klinischen Beobachtungen am Menschen, dal
Erregungs- und Angstzustinde, wie sie bei psychisch Kranken auftreten,
manchmal mit Zuckerausscheidung im Harn einhergehen (LAUDENHEIMER;
ScHULTZE und KNAUER; GooDHART; WIGERT; BowMaN; FoLiN, DENIS
und SMmiLLIE; Kooy; WUTH — nur WHITEHORN und WiTTKOWER leugnen
das gehiufte Auftreten der Glykosurie bei psychisch Erregten) und daB
der Diabetes zuweilen in der Folge von heftigen Gemiitserregungen
oder Sorgen auftritt oder durch sie verschlimmert wird (NAUNYN;
v. NOORDEN).

Boum und HorFFMaNN haben 1874 den Fesselungsdiabetes der Katze
beschrieben. Sie fanden, daB Katzen, die auf ein Operationsbrett auf-
gebunden und die ohne Narkose tracheotomiert worden waren, Zucker aus-
schieden. Die Autoren selbst geben an, daB die Glykosurie eine Folge
der zahlreichen Schidigungen ist, die zu Zirkulationsstérungen sowie
starken Schmerzen und Blutverlust fiihren. In der Folge hat man diesen
Fesselungsdiabetes hiufig beobachtet, er beruht aber genau so wenig
wie der Zuckerstichdiabetes nur auf psychischer Erregung, worunter
man doch wohl in erster Linie eine Erregung des Grofhirns verstehen
muBl. Es erscheint mir deshalb anfechtbar, wenn man psychisch be-
dingte Hyperglykimie bzw. Glykosurie und Fesselungsdiabetes gleich-
setzt und jeden aus unbekannter Ursache vom Normalen nach oben
abweichenden Wert mit der ,,psychischen Erregung* der Versuchs-
person oder des Versuchstieres zu erkldren versucht. Auch wenn Fische
,,vor Todesangst‘‘ gesteigerte Blutzuckerwerte haben sollen oder Tauben
infolge Gegenwart einer fremden Versuchsperson oder infolge lauten
Sprechens wihrend der Blutentnahme psychisch so erregt sein sollen,
dafl der Blutzucker groBlen Anstieg zeigt, scheint mir Kritik am Platze.
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Erst in neuerer Zeit hat man gepriift, ob bei gesunden Menschen
und Tieren psychische Erregungen ohne Schmerz Fesselung, Narkose,
Blutverlust, Operation den Blutzucker steigen lassen. Erleichtert wurden
diese Versuche durch die modernen Mikromethoden, die eine Blut-
entnahme ohne derartige Reize ermoglichen.

Fiir den Menschen liegen eine Reihe positiver Angaben vor. Es
wurden z. B. untersucht: Chirurgen vor Beginn der Operation (KINZEL),
chirurgisch Kranke und deren gesunde Verwandten im Ambulatorium
(Morris), Diabetiker, denen nach der ersten Blutentnahme der Ernst
ihres Zustandes mitgeteilt wurde [SakacucHl (1)], Flieger vor dem
Aufstieg (MarRaNON), FuBballspieler und Zuschauer bei FuBballspielen
[(F1skE und CANNON, zitiert bei CANNON ; EDWARDS, RICHARDS und DILL),
leicht beeinfluBbare Personen in Hypnose (PoroviNsky und FINNE)].
Sie alle hatten zuweilen betrichtliche Hyperglykimie. Besonders deutlich
z. B. ein Mann, der seine Verwandte ins Spital einlieferte, nachdem er
zusehen mubBte, wie sie aus dem Fenster stiirzte, oder ein Patient, der
in ein Auto gelaufen war, bei dem sich aber nur geringe Verletzungen
feststellen lieBen. Auch bei den Zuschauern am FuBballspiel kénnen
andere als psychische Einfliisse kaum mitgewirkt haben, wihrend bei
den Spielern selbst, bei den von CASAR und ScHAAL; SCHENK und
KRAEMER sowie den schon vorn (S.30/31) erwihnten Sportsleuten kérper-
liche Anstrengung, Uberhitzung, Atemnot mitgewirkt haben konnen.

Ziemlich eindeutig sind die Ergebnisse mit Schiilern und Studenten
vor und nach schwierigen Priifungen. CANNON und SMILLIE; FoLIN,
DEeNIS und SMILLIE (zit. bei CANNON); TIGERSTEDT; MALMIWIRTA und
MIKKONEN; ERSET-KOKSAL fanden iibereinstimmend bei ihnen ge-
steigerte Zuckerwerte im Harn oder im Blut kurz vor und nach der
Pritffung. Da die Werte lingere Zeit vor und nachher normal waren,
steht das wohl mit der psychischen Erregung der Kandidaten im Zu-
sammenhang. Nach CanNoN und SMILLIE sowie MALMIWIRTA und
MIKKONEN sollen die Werte mit der Schwere der Priifung anwachsen
und bei guten, seelisch labileren Schiilern sollen sie nach den finnischen
Autoren héher sein als bei schlechten, seelisch stumpferen. Das letztere
kann ich an den mir bekannten Versuchspersonen ERSET-KOKSALs,
wenigstens wenn man die seelische Regsamkeit nach dem Ausfall der
Priifung beurteilen will, nicht bestitigen. Zwischen Studentinnen und
Studenten fanden die amerikanischen Autoren keinen Unterschied.
Der Anstieg betrug bei den von ERSET-KOKSAL untersuchten Studenten
im Mittel 35% des Normalwertes, maximal 79%. Bei dem Siugling
und Kleinkind soll nach FrRaNkK und MEHLHORN, MOGWITZ sowie
WHITEHORN bei psychischer Erregung, die sich durch Weinen,
Schreien und Zorn, Angst vor einer Einspritzung verriet, der Blutzucker
nicht steigen.

CANNON vertritt die Ansicht, daB die psychisch bedingte Hyper-
glykimie eine zweckmiBige Regulation sei, die den Organismus zu
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korperlicher Hochstleistung, z. B. Kampf und Flucht, fahig macht.
Die Ergebnisse des Tierversuchs bieten dieser Uberlegung bisher keine
Stiitze.

Unter den Tieren wurde hiufig das Kaninchen untersucht. Es bietet
als hiufig verwandtes Testobjekt besonderes Interesse. ECKHARDT,
JacoBsen (1), Banc (2), Rorry und OpPPERMANN (1), LoEwY und
ROSENBERG berichten {iber positive Ergebnisse mit Tieren, die infolge
Schreck, Angst, Schmerz groBe Erregung zeigten. Die Tiere waren auf
ein Operationsbrett aufgebunden worden. Nach BANG soll der positive
Ausfall fehlen, wenn die Tiere an das Laboratoriumsleben gewohnt sind.
OPPEL bestitigte 1929 diese Beobachtung. FiscHER konnte dagegen bei
Tieren, die aufgebunden, gelegentlich sogar operiert wurden, nie Glukos-
urie feststellen. EADIE leugnet das Vorkommen einer psychischen
Hyperglykidmie bei dem Kaninchen, das nach Morita die Hyperglykimie
noch nach Entfernung der GroB8hirnhemisphiren auf die gleichen Reize
wie vorher zeigt und nach seiner Ansicht psychisch auch viel zu stumpf
ist, um Empfindungen wie Angst oder Schreck zu zeigen: es 1Bt sich
nach des Verfassers Beobachtungen von Meerschweinchen, die im gleichen
Kifig gehalten werden, ohne mit der Wimper zu zucken, die halben
Ohren wegfressen. Wie weit sie schmerzempfindlich sind, ist mir un-
bekannt. Auch die Beobachtung Bangs, dal eine Gewohnung an das
Laboratoriumsleben eintritt, konnte neuerdings nicht bestdtigt werden.
HiravyaMa und ERSET-KOKsAL konnten die Hyperglykdmie durch lang-
dauernde Fesselungen stets erzwingen. Fujir (1, 2) ist der Ansicht, da3
der Glykogenvorrat der Leber dafiir von Ausschlag ist, ob eine deutliche
Reaktion auftritt, und daB entsprechend dem verschieden groBen Nahr-
stoffvorrat die Reaktion zu verschiedenen Jahreszeiten verschieden stark
ausfallt. Es scheint, daB wenige Versuche fiir das Vorkommen einer
rein psychisch bedingten Hyperglykdmie bei dem Kaninchen sprechen;
denn dauern die Aufbindeversuche stundenlang und ist auf besondere
Erwirmung des Tieres nicht geachtet worden, dann mufl man wohl
Zirkulationsstérungen, Atmungsbehinderung, Sinken der Korpertempe-
ratur fiir das Auftreten der Erscheinung verantwortlich machen.

ScHUH hat Versuche mit Hunden durchgefiihrt, die zu v6llig negativen
Ergebnissen gefithrt haben. Bei 3 Tieren fithrte weder Vorzeigen von
Speisen, Erscheinen des Wirters, der mit freudigem Bellen begrii3t
wurde, Verbellen einer Katze, sexuelle Erregung, Anblasen mit Rauch,
Einschiichterung, Fesselung, Zufiigen von Schmerzen, Auslésung eines
Schusses zu einem Ansteigen des Blutzuckerspiegels. Auch ERSET-
KoxksaL konnte keine Verinderung des Zuckergehaltes im Blut einer
Schiferhiindin feststellen, nachdem diese bei dem Anbellen eines Katers,
dem sie frei gegeniiberstand, stirkste Erregung gezeigt hatte. Der Hund
wurde schon frither als besonders widerstandsfihig gegen die Einfliisse
psychischer Erregung geschildert [SEELIG; RoLLY und OPPERMANN (3);
HirscH und REINBACH (2); ScorT (1)].
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Ebensowenig wie die Hiindin zeigte in ERSET-KOKsALs Versuchen
der angebellte Kater eine Hyperglykimie, trotz stirkster Erregung des
Tieres. Das stimmt zu den Versuchen von STEWART und RoGoFF, die
in sehr erregten Katzen weder vermehrte Adrenalinausschiittung durch
die Nebennieren noch Hyperglykdmie finden konnten. Zu entgegen-
gesetzten Ergebnissen kamen CANNON, SHOHL und WRIGHT, KELLAVAY,
SILVETTE und BRITTON und BriTTON. Sie alle erzeugten bei der Katze
Hyperglykimie, indem sie sie von Hunden anbellen lieBen, die Tiere
waren entweder festgebunden oder in einen kleinen Kifig eingesperrt.
Da Kater nach CANNON, SHOHL und WRIGHT besser reagieren als Katzen,
ist nicht anzunehmen, daB in KOksALs Versuchen, die mit einem Kater
ausgefiihrt wurden, dessen Geschlecht die Ursache des negativen Erfolges
war. Eher miilte man an individuelle Verschiedenheiten denken.
ERSET-KOKSAL versuchte auch noch durch andere biologische Reize
den Kater zu erregen. Aber weder der Anblick eines im Kifig gehaltenen
Vogels, den der Kater vergeblich zu fangen versuchte, noch das Jagen,
Fangen und Spielen mit einer Maus steigerten den Blutzucker bei dem
deutlich erregten Tier. Dagegen zeigten die Miduse, mit denen der Kater
gespielt hatte, h6here Werte als normale Kontrollmiuse, besonders dann,
wenn sie gut ernihrt waren, wihrend bei 5!/, Stunden hungernden die
Reaktion weniger deutlich war. Da die Werte fiir Ruhe und Erregung
nicht an ein und demselben Tier gewonnen werden konnten, kommt
ihnen keine sehr groBe Bedeutung zu. HopGson berichtet iiber einen
Zuckeranstieg im Blut der Kiithe, wenn diese von einem Hund gejagt
worden waren; bellte der Hund, dann waren die Werte noch viel héher.
Bei Schafen fanden ALLCROFT und STRAND nur wenig erhShte Werte,
nachdem die Tiere im Schlachtraum sich aufgehalten hatten und vor
dem Schlachten festgebunden worden waren.

Végel scheinen niemals psychische Hyperglykimie zu zeigen. Weder
Aufbinden, noch Jagen, Festhalten oder Elektrisieren, das den Blut-
zucker der Sduger regelmiBig steigen 148t (ERSET-KOKSAL ; KATZund NICE)
hatten eine Wirkung (SPRAGUE und Ivy ; Koppanyi, Ivy, TATuMund JUNG;
ERLENBACH; ERSET-KOKsAL). Auch derim Kifig gefangene, bei Anblick des
Katers erregt umherflatternde Vogel hatte ganz normale Werte. Die
wenigen, schon erwihnten Versuche von HONEYWELL, in denen Tauben
schon durch Gegenwart einer fremden Person im Laboratorium oder durch
lautes Sprechen so erschreckt wurden, daB sie deutliche Hyperglykdmie
zeigten, stehen vorliufig vereinzelt da. Unklar bleibt auch, was Kras-
NJANSKY und Dsikowsky unter dem EinfluBl von ,,Emotionen‘‘ verstehen.

Im ganzen betrachtet scheint sich das Vorkommen esner psychischen Hyper-
glykdmie auf den Menschen—vielleicht noch die Katze — zu beschrinken. Da
ber den untersuchten Tieven selbst die stirksten Reize kaum eine Verinderung
hervorbrachten, darf manin der Praxis, wennman die filr Mikromethoden not-
wendige geringe Blutmenge entnimmi, alle anderen vermeidbaren Reize aus-
schaltet, Raum mit dem Auftreten esner psychischen HyperglyRimaie rechnen.
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14. Hormonale Versorgung der Gewebe.

Es ist schwer, eine vergleichende Betrachtung der beiden Inkrete
Adrenalin und Insulin, die bei Mensch und Siugetier eine antagonistische
Wirkung auf den Blutzuckergehalt haben, anzuschlieBen. Gegeniiber
den vielen und gesicherten Versuchen am Menschen sind jene an Tieren
nicht zahlreich und hiufig einander widersprechend. Bei allen Wirbel-
tieren findet man Inselzellen und chromaffines Gewebe. Bei den Wirbel-
losen ist nur das letztere in einigen Tieren nachgewiesen. Das Vor-
kommen von Insulin und Adrenalin bei Wirbellosen ist von einigen
Autoren zu beweisen versucht worden. HEMMINGSEN vertritt die An-
sicht, daB wahrscheinlich alle Invertebraten Insulin enthalten, ebenso
Corrip, der aus der Muschel Mya arenaria einen Stoff ausgezogen hat,
der wie Insulin auf den Zuckergehalt des Kaninchenblutes wirkt (Hypo-
glykimie in 6 Stunden, Krimpfe, die durch Traubenzucker zu heilen
sind). Da die Inselzellen nicht wie das chromaffine Gewebe charakte-
ristische histologische Farbreaktionen geben, ist der Nachweis seines
Vorkommens wohl nur auf diesem chemischen Wege zu erbringen. Ein
Stoff, der wie das Adrenalin den Herzschlag des Frosches beschleunigt,
die Bewegungen des Kaninchendarmes hemmt, durch Sauerstoff leicht
zerstort wird und vor der Quarzlampe apfelgriine Fluoreszenz zeigt,
wurde selbst aus einzelligen Tieren (Paramdcium) von BAYER und WENSE
gewonnen. Aus den Ganglienzellen von Anneliden (Hirudo, Lumbricus)
zogen GASKELL sowie BIEDL einen Stoff aus, der wie Adrenalin auf den
Katzenuterus wirkte, die Vurpiansche Eisenchloridreaktion unsicher
gab, keine blutdrucksteigernde Wirkung im Siuger zeigte. Der adrenalin-
dhnliche Stoff soll in den chromaffinen Zellen der Wiirmer gebildet
werden und nur jenen Ringelwiirmern zukommen, die ein GefilBsystem
mit muskulésen Wianden haben. WENSE fand Adrenalin bei Hirudo
und Insektenlarven. Bei den Mollusken liegen chromaffine Zellen im
Mantelgewebe (TRENDELENBURG).

Man hat nicht nur nach dem Vorkommen der Inkrete in den ver-
schiedenen Tierstimmen gesucht, sondern man hat auch in Versuchen
feststellen wollen, wie der Blutzuckerspiegel der Tiere auf verminderten
oder vermehrten Gehalt an Insulin oder Adrenalin antwortet. Ver-
mindertes Insulinangebot konnte man durch operative Entfernung des
Pankreas hervorbringen, ehe man wuBte, daB das Inkret im Insel-
zellenapparat gebildet wird. Entfernung der Driise fithrte bei Hund,
Katze, Schwein schon in den ersten Versuchen MINKOWSKIs ausnahmslos
zur Zuckerausscheidung mit dem Harn. Schon damals wurden aber mit
anderen Tierstimmen (Végeln) abweichende Ergebnisse erzielt. Das ist
immer wieder bestitigt worden. Tauben (MiNkKowski), Enten (MIN-
xowski; KauscH; FLEMING; SPRAGUE und Ivy) und junge Hiihner
(SPRAGUE und Ivy) scheiden nach der Operation keinen Zucker aus,
oder es tritt nur eine geringe anfiangliche Hyperglykimie auf, die rasch
wieder verschwindet. Bei allen Vogeln treten allmahlich Verdauungs-
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stérungen wegen der fehlenden Darmfermente auf. Bei Froschen fand
ALDEHOFF eine Zuckerausscheidung erst am 5. Tag nach der Operation,
bei Schildkréten 1—2 Tage danach; bei Kréten sahen sie Houssay und
Biasorti nach 1 Tag. Besonders geeignet zur Operation sind einige
Fische, bei denen sich das Inselgewebe leicht allein entfernen laBt.
CAPPARELLI konnte als erster Pankreasdiabetes bei dem Aal erzeugen.
[DiaMARE (1) ist allerdings der Ansicht, daB er gar nicht das Pankreas
entfernt hat!]. Spitere Untersuchungen haben das Ergebnis fiir ver-
schiedene Fischarten bestatigt [DIAMARE (1, 2); StMPsON; Or1As; McCor-
MICK und MAcLEOD). SimpsoN fand bei Myoxocephalus 0,012—0,074
im Mittel 0,049% Zucker bei scheinoperierten Kontrollfischen, aber
0,070—0,3006, im Mittel 0,209% bei solchen, denen das Inselgewebe ent-
fernt worden war!

Nicht nur die einzelnen Tierstimme verhalten sich verschieden,
sondern auch innerhalb eines Tierstammes lassen sich Abweichungen
von der Norm feststellen. So hat sich z. B. gezeigt, daB die Raubvigel
im Gegensatz zu den bisher untersuchten Kérnerfressern nach Pankreas-
entfernung Zucker ausscheiden (WEINTRAUD). Ein Grund fiir dieses
verschiedene Verhalten ist bisher nicht gefunden worden. Unter den
Saugern soll das Schwein nach volliger Entfernung der Driise, die aller-
dings schwer gelingt, nur geringfiigigen Diabetes zeigen (FURTH und
MAYER; GouLDp und CARLSON), sich auch vor anderen Siugern durch
besonders groBes Zuckerassimilationsvermégen der Gewebe auszeichnen.
Da bei Wirbellosen insulinproduzierende Zellen nicht bekannt sind,
fehlen bei ihnen Ausschaltungsversuche.

Vermehrtes Insulinangebot. Seit das Insulin entdeckt wurde, hat man
versucht, durch Verabreichung des Inkretes dessen Wirkung auf den
Blutzuckerspiegel der Tiere festzustellen. Bei den Siugern zeigen sich
wieder charakteristische Unterschiede bei den verschiedenen Tierarten.
So sollen Schafe nach BODANSKY (2) niemals Krimpfe nach groBen
Insulindosen zeigen, auch sinkt der Zuckergehalt ihres Blutes verhiltnis-
miBig wenig — auf 0,030% (Normalwert der Schafe nach Tabelle 5
0,040—0,100, Mittel 0,058%). Dasselbe berichtet SCHUHECKER von der
Ziege. Besonders wichtig wiren weitere vergleichende Untersuchungen
wie jene von HoussAy, SorDELLI und Mazzocco. Diese verabreichten
ein und dasselbe Insulinpriparat verschiedenen gleich vorbehandelten
Tierarten. Hungrige Tiere erwiesen sich wie bei anderen Autoren und
unter anderen Einflissen als empfindlicher als normale, besonders
kohlenhydratreichernihrte (HONEYWELL). Leider wurde der artmiBig
verschiedene Anfangszuckerwert nicht mit beriicksichtigt, so daB die
Senkung auf 0,045% Blutzucker bei Kaninchen (Normalwert nach
Tabelle 1 0,070—0,139) und Schaf (0,040—0,100%) doch wieder etwas
Verschiedenes bedeutet. Es scheinen auch groBe individuelle oder sippen-
miBige Unterschiede vorzukommn, wie man aus der viel groBeren ge-
brauchten tédlichen Dosisder 2. Rattengruppe gegeniiber der ersten ersieht.
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Insulinversuche nach
Houssay, SorRDELLI, MAzzocco

Blutzucker Dazu notige Menge Tot mit

etwa % ccm/kg Insulin ccm/kg Insulin
Kaninchen . . . . . . 0,045 I 0,230 ] 0,88
Meerschweinchen . . . 0,045 0,140 | 0,82
Hund . . ... ... 0,045 0,036 | 1,70
Pferd . . . . . . . .. 0,045 0,023 |
Schaf. . . . . . - 0,045 0,080 |
Ziege . . . . . . . .. 0,045 0,200 !
Maus . . . . . . ‘ 0,5
Ratte, 1. Gruppe | 1,0

2 2. IR ! 5:8

Huhn . . o fUades ér‘ézfangs 0100
Canari . . . . . ... w 0,100 |
Taube . . . . . . .. 1,00 | 34,0
Xenodon sp. (Natter) . . 10,0 ‘

Deutlich sind die Unterschiede im Insulinverbrauch zur Senkung des
Blutzuckerspiegels wie auch zur Totung durch Insulin besonders
zwischen Siugern und Végeln. Es erweisen sich die letzteren als wider-
standsfihig gegen das Inkret. Das ist von allen Autoren beobachtet
worden. Von besonderer Widerstandskraft ist die Taube [HoussAy,
Mazzocco und SorperLrLl; HoNEYWELL und RIDDLE (2); ZAGAMI;
Hanan], die erst nach der 6—30fachen todlichen Kaninchendosis stirbt
und die 4—s5fache Kaninchendosis braucht, um den Blutzucker auf
0,050% zu senken. In den Versuchen von CORKILL muflte einem jungen
Huhn etwa 7mal soviel Insulin injiziert werden als einem Frettchen
und weit iiber 100mal soviel als einer Maus, damit der Wert gleich weit
gesenkt wurde. So groBe Unterschiede lassen sich nicht nur durch das
verschiedene Gewicht der Tiere erkliren, das bei Kiicken und Maus
(10—20 g) sicher verschieden war, leider nicht angegeben wurde. Die
hohe Korpertemperatur der Végel soll nach MARKOwWITZ nicht dafiir
verantwortlich sein, daB das Insulin im Korper der Vogel so anders
wirkt als im Kérper der Sauger. Er schlieBt das daraus, daB die Insulin-
wirkung im Kérper der Katze unveridndert bleibt, auch wenn man ihre
Korpertemperatur auf iiber 42° steigert. Im ganzen bestehen noch viele
Widerspriiche im Hinblick auf das Verhalten der Vogel unter Insulin-
wirkung. Wihrend Hithner nach Markowrtz schon hypoglykdmische
Symptome zeigen, wenn der Blutzucker auf 0,15% gesunken ist, und
GuLLAND und PETERS Tauben bei 0,070% Zucker in Krampfe verfallen
sahen (diese 0,070% sollen Restreduktion sein), fand ZAGaMI bei ver-
schiedenen Vogelarten ganz verschiedenes Verhalten: Weder Tauben
noch Hennen hatten bei 0,05 % Blutzucker (Normalwert 0,200) Krampfe,
wihrend Turteltauben mit 0,045% welche zeigten. Der Stieglitz und
die Wachtel verfielen in solche, letztere wenn der Zuckerwert auf 0,075 %
anstatt 0,200% gefallen war.
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Uber die Wirkung des Insulins auf wechselwarme Tiere liegen einige
Untersuchungen vor. Anfangs glaubte man, daB der Stoff z. B. bei
dem Frosch keine Senkung des Zuckerspiegels bewirke, doch hat KroGcu
(nach miindlicher Mitteilung an NoBLE und MACLEOD) als erster fest-
gestellt, daB bei ihm die Wirkung nur verzogert ist, sie tritt erst nach
Tagen in Erscheinung. Andere Autoren haben das bestitigt [NOBLE
und MacrLeoD; HEMMINGSEN (1); HUXLEY und FurtoN; OLMSTEDT;
ScawARTz und BRICKA; MANN, BOoLLMANN und MAGATH].

Huxiey und FurToN, OLMSTEDT sowie SCHWARTZ und BRICKA
konnten zeigen, daB die Geschwindigkeit, mit der das Insulin im Frosch
Kriampfe erzeugt, direkt abhingig ist von der

T
Temperatur des Korpers (Abb. 14), auch wird eine 5%
Abhingigkeit der Wirkung von der Jahreszeit von \
ScHwARTZ und Bricka vermutet. Die Stiarke der w
Dosis hatte weniger EinfluB als die Temperatur \
des Korpers (HuxiEy und Furton). HUXLEY 2
und FuLTON glauben, daB der Erfolg der Injektion \
von der Intensitit des Stoffwechsels abhidngt und
daB deshalb die Wirkung im kalten Frosch ver- W ae

i : : : : emperatur
mindert erscheint. Auch in enthirnten Tieren Temp
Abb. 14. Die Kurve zeigt, daBl

sind noch schwache Reaktionen zu erzielen. AuBer ;. katbliter das Insulin um
dem Frosch wurden noch Schildkréte und Fische so I;nge;?ei;ktériulﬁg die
in mehreren Versuchen gepriift. Schildkréten (Npach Otnstzpr)
wurden von NOBLE und MACLEOD und von OLM-

STEDT gegen hohe Insulindosen véllig, von v. IsSEKUTz und VEGH ziem-
lich immun gefunden. BoLDYREFF und STEWART konnten an sehr groem
Material (60 Tiere, 5 Arten) aber deutliche Erfolge erzielen. Jedenfalls
sind diese Reptilien sehr widerstandsfihig. Chelydra serpentina zeigtenach
7 bis 40 Einheiten Hypoglykdmie. Bei einem Tier wurde mit 40 Einheiten
in 36 Stunden der Blutzuckerwert 0,007 % erreicht (normal nach Tabelle 5
0,033—0,088), diese Tiere waren in einem , komatésen* Zustand. MANN,
BoriMaNN und MacaTH fanden die Wirkung bei Graptemys geographica
maximal erst nach 3—4 Tagen.

Auch bei den Fischen wirkt das Insulin erst nach lingerer Zeit.
OLMSTEDT sah bei dem Zwergwels 2 Tage nach der Injektion starke
hypoglykidmische Reaktionen: es traten Schwichezustinde auf, die es
dem Fisch unméglich machten, gegen einen schwachen Wasserstrom zu
schwimmen oder das Gleichgewicht zu halten. Goldfische waren kaum
zu beeinflussen. Die Wirksamkeit des Inkretes nahm wie bei den
Froschen mit steigender Temperatur zu (GRAY; OLMSTEDT). GRAY be-
stétigte auch die Beobachtung, daB verschiedene Arten ganz verschieden
reagieren. Die Forelle zeigt — bei 4° C — mit 0,025 % Blutzucker (normal
0,075 %) Krampfe, die durch Glukose zu beheben sind, bei der Heringsart
Brevoortia tyrannus (Menhaden) setzten die Krimpfe bei etwa 0,030%
ein (normaler Blutzucker 0,081). Spheroides macul. zeigt dagegen véllige
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Insulinresistenz (normaler Zucker 0,040), niemals Insulinkrampfe, obwohl
die Tiere im Verhiltnis zur Insulindosis klein waren. GRAY vermutet
wie HuxLEY und FurtoN, daf der Insulineffekt um so deutlicher ist, je
hoher der mormale Blutzuckerwert und die Stoffwechselintensitit sind.
Tatsichlich zeigt weder der Goldfisch (OLMSTEDT), noch Spheroides
macul. (GRAY) noch Myoxocephalus (McCorMICK und MACLEOD) (Normal-
wert etwa 0,035%) eine deutliche Insulinwirkung. Da aber auch die
Vigel, deven Blutzuckergehalt und Stoffwechselintensitit besonders hoch ist,
besonders grofe Widerstandskraft gegen Insulin zeigen, kann die Theorie
von GRAY wnicht allgemein gelten. Es bedarf weiterer Untersuchungen,
warum die verschiedenen Tiere verschieden auf das Insulin reagieren.

Mit Wirbellosen hat man nur wenige Versuche angestellt. Der FluB-
krebs (HEMMINGSEN) sowie Cancer pagurus (RoCHE und DUMAZERT),
der 30—50 Insulineinheiten pro Kilogramm Kérpergewicht bekam, ver-
inderten unter dem EinfluB des Inkretes ihren Zuckerspiegel nicht.
Die Beobachtungen an Schmetterlingsraupen sind einander wider-
sprechend. Wihrend HEMMINGSEN mit !/;0—'/5 Kaninchendosis nur
geringfiigige Verinderungen — gelegentlich sogar Steigerungen — bei
den Raupen von Sphynx ligustri, Deilephila euphorbiae, Smerinthus ocel-
lata und Bombyx mori sah, fanden WENIG und JoACHIM nach Injektion
von 1/, klinischer Einheit in Raupen von Bombyx mori den Blutzucker,
d. h. die vergirbare Substanz, innerhalb 1 Stunde verschwunden. Dafiir
trat aber eine neue, reduzierende, nicht vergirbare auf. Einspritzung
der gleichen Menge n/1000 HCI hatte diese Wirkung nicht.

Ubereinstimmend sind die Angaben {iiber die Weinbergschnecke
(ScuwaRz, KATHE; WOLF-HEIDEGGER; BENAZzzI und BENAZZI-LENTATI).
Es traten nach Insulin weder Anderungen des Blutzuckerspiegels noch
Krampfe auf. Leider wurden von beiden erstgenannten Autoren die
Tiere nur 1!/,—2 Stunden lang beobachtet, was fiir einen so trigen
Kaltbliiter zu kurz ist. BURGE und EsTEs haben Paramicien in 0,2 %ige
Glukoselosung gebracht und den Zuckergehalt der Losung einmal mit
und das andere Mal ohne Insulinzusatz gepriift. Die mit dem Inkret
behandelten Kulturen verbrauchten bei 20° und Durchlifftung viel
mehr Zucker aus der Lésung als die unbehandelten. Da der Stoff-
wechsel von Bakterien, die den Paramicienkulturen stets anhaften, nach
KEeNDALL sowie MCGUIRE und FALk durch Insulin nicht zu beeinflussen
ist, scheint der Paramicienkérper in Gegenwart von Insulin Zucker-
I6sungen stirker zu zersetzen als ohne das Inkret. Da aber die Para-
micien an sich von geformter Nahrung leben, miiite erst festgestellt
werden, ob die Tiere Zuckerlésungen im Stoffwechsel fiberhaupt ver-
brauchen kénnen, d. h. ob sie davon z. B. ohne Beigabe von Bakterien
zu leben imstande sind. Bisher sind derartige Versuche gescheitert.
Wenn die Tiere den Zucker aber gar nicht im Stoffwechsel verbrauchen,
ist es schwer verstiandlich, wie das Inkret auf die Verwertung des Zuckers
EinfluB haben koénnte.
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Nach diesen Versuchen erscheint es drvingend erwiinscht, daf ausgedehnte,
vergleichende Untersuchungen iiber den Einfluf des Insulins auf den Stoff-
wechsel der Tiere, besonders der Wairbellosen, ausgefiihrt werden.

Injektion von Adrenalin fithrt bei dem Menschen und dem Siugetier
zum Anstieg des Blutzuckerspiegels. Operative Entfernung der Neben-
nieren fithrt bei manchen Tieren zu starker Hypoglykimie, wihrend bei
anderen (Ratte, Katze) der Eingriff von geringem EinfluB sein soll,
da wohl anderes chromaffines Gewebe fiir das verlorene Nebennieren-
mark eintritt {Corr und Corr1 (2)]. Bei Winterschlifern wird im Herbst
das Mark riickgebildet, gleichzeitig geht der Zuckergehalt des Blutes
zuriick. Im Frihjahr wird das Gewebe wieder aufgebaut, der Zucker-
gehalt steigt und das Tier erwacht (s. S. 14/15). Bei Tauben vergréBern
sich die Driisen wihrend der Ovulation. Da gleichzeitig der Zucker-
gehalt um 20% steigt, schlieBen HoNEYWELL und RIDDLE (1) auf ver-
mehrte Adrenalinausschiittung aus den vergroBerten Driisen. Kiicken
und Enten muBten SPRAGUE und Ivy sehr hohe Adrenalindosen ein-
spritzen, damit sich der Zuckergehalt ihres Blutes dnderte. Hiihner-
embryonen reagieren erst vom 10.—20. Tag ab auf das injizierte Inkret
(VLADIMIROFF). Von den Wirbellosen wurden Helix und Krebse mit
ganz widersprechendem Erfolg gepriift. Wihrend MEDWEDEW bei
Helix, Astacus und Anneliden einen Anstieg des Blutzuckers sah, der
allerdings bei Helix nach der letzten Arbeit nur im Winter- nicht im
Sommertier auftritt, fanden andere Autoren bei Cancer pagurus (ROCHE
und DUMAZERT), Helix (SCHWARZ; WOLF-HEIDEGGER) keinen EinfluB.
Die Befunde bediirfen dringend der Nachunitersuchung an gréferem Tier-
material, mat lingerer Beobachtungsdauer und Kontrollversuchen! KALMUS
und WALDES konnten bei Astacus nicht nur durch Einspritzung von
Adrenalin eine miBige Steigerung des Blutzuckergehaltes im Krebs
hervorbringen, sondern auch mit anderen Substanzen (Hydrochinon,
Insulin, gesittigter NaCl-Losung), so daB vielleicht eine ganz unspezifische
Reaktion auch im Falle des Inkretes vorlag.

D. Schlu8.

Wenn man alles bedenkt, was durch die vielen Blutzuckerunter-
suchungen an Tieren erarbeitet worden ist, so kommt man zu der Uber-
zeugung, dafl die Versorgung des tierischen Gewebes mit Zucker in
allen Tierstimmen und in allen natiirlichen Lebenslagen gesichert ist.
Diese muB deshalb eine wichtige Voraussetzung fiir den normalen Zell-
stoffwechsel sein. DaB, wie ScotT (3) glaubt, der Regulationsmechanismus
fiir den Zuckergehalt des Blutes bei den hoheren Tieren vollkommener
ist als bei den niederen, davon bin ich nicht iiberzeugt. Die Streuung
der ermittelten Einzelwerte ist bei der Weinbergschnecke (0,004—0,033)
nicht gréBer als bei dem Hund (0,020—0,250), bei den verschiedenen
Saugern verschieden gro8 (Pferd z. B. nur 0,05—0,200) und durch die
Versuchsbedingungen stark beeinfluBt. FEine gro8e Streuung kann

(Fortsetzung des Textes S. 84.)
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aulerdem einen besseren Regulationsmechanismus anzeigen als eine
geringe. Sie kann der Ausdruck sein fiir eine stiarkere Anpassung der
Zuckerlieferung an sehr verschiedenen Bedarf der Gewebe. An der
Regulation des Zuckerspiegels z. B. des Sdugers sind so viele verschie-
dene Organe beteiligt, daB die ausreichende Versorgung der Gewebe
auf ganz verschiedene Art und Weise gesichert sein kann: vermehrte
Zuckerausschiittung aus den Depots, raschere Resorption aus dem
Darm werden in einer Blutzuckersteigerung ihren Ausdruck finden.
Aber auch stirkere Durchblutung eines Organes in der Zeiteinheit leistet
das gleiche, ohne die Erscheinung der Hyperglykdmie hervorzurufen.
Vielleicht werden wir, wenn wir die Physiologie und die Lebensgewohn-
heiten der niederen Tiere ebensogut kennen wie jene der héheren
Tiere oder gar des Menschen, und wenn die Biene oder die Schnecke in
ebenso viel tausend Versuchen gepriift worden sind wie der Mensch,
wissen, daB die Regulationseinrichtungen aller Organismen vollkommen
arbeiten fiir den jeweiligen Bedarf. Heute haben wir vom Stoffwechsel-
geschehen im Koérper der niederen Tiere erst ein ganz unvollkommenes
Bild. Deshalb moge es entschuldigt werden, wenn in der vorliegenden
Zusammenfassung noch sehr haufig von Hypothesen an Stelle von
gesicherten Tatsachen berichtet worden ist.
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A. Einleitung.

Zu den im Vordergrund der Vererbungsforschung stehenden Pro-
blemen gehdrt die Frage nach der entwicklungsphysiologischen Auswirkung
der Erbanlagen. Es geht bei ihr darum, festzustellen, wie und wann
die Gene in die Entwicklung eines Lebewesens eingreifen und die von
ihnen abhingigen Merkmalsausprigungen bewirken. Prinzipiell sind
zwei Arten der Genwirkung in Betracht zu ziehen: Neben der Méglichkeit
der auf die einzelnen Zellen beschrinkten Genwirkungen konnen die
Wirkungen anderer Gene iiber die Grenzen einer Zelle hinausgehen,
zum Teil von einem Kdrperteil auf einen anderen iibergreifen. In diesem
Falle reiht sich das Problem der Genwirkung in das der abhingigen
(nichtautonomen) Entwicklung ein.

Bei nidherer Untersuchung hat sich ergeben, daB zum Teil unter
der Wirkung bestimmter Gene Wirkstoffe von den diese Gene tragenden
Zellen gebildet werden, welche dann aus den Bildungszellen heraus-
treten und in benachbarten oder auch entfernteren Korperzellen ebenfalls
wirksam werden, dort also nichtautonome, von Wirkstoffen abhingige
Entwicklungsvorginge hervorrufen. Die Bildung solcher Wirkstoffe ist
heute bereits von einer gréBeren Reihe von Versuchstieren und -pflanzen
her bekannt.

Die Moglichkeit, eine Bildung solcher Wirkstoffe in ihrer Abhingigkeit
vom Genotypus zu priifen, liegt vor bei der Bildung der Geschlechts-
hormone der Wirbeltiere, die durch die Verteilung der X-Chromosomen
bestimmt wird. Die Wirkstofforschung gewann jedoch fiir die Genetik
erst dann eine besondere Bedeutung, als die Wirkstoffbildung in Ab-
hangigkeit von einzelnen Genen analysiert werden konnte. Es erwiesen
sich dann bestimmte Wirkstoffbildungen als Zwischenveaktionen auf
dem Wege vom Gen zur Merkmalsentfaltung. Oder, genauer ausgedriickt,
ein Genotypus mit einem bestimmten Gen A bewirkt die ihm ent-
sprechenden Merkmale iiber einen bestimmten Wirkstoff, der bei einem
anderen Genotypus mit dem Gen a nicht gebildet wird, oder dessen
Bildung quantitativ oder qualitativ durch den Genotypus mit dem Gen a
abgeéindert wird.

Der Schlul auf derartige genabhingige Wirkstoffe erfolgte zun4chst
rein theoretisch. Anhaltspunkte fiir das Eingreifen von Genen in
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Wirkstoffbildungen wurden bei der Analyse von Formbildungsstérungen
gewonnen, wenn nidmlich schon aus der Untersuchung der normalen
Formbildungsvorgidnge Hinweise auf die Wirkung irgendwelcher Stoffe
bekannt waren. Hierher gehéren unter anderem die Stérungen von
Induktionswirkungen eines Gewebes auf seine Nachbargewebe.

Wesentlich wurden fiir die Analyse der auBerzelligen Genwirkungen
die Beobachtungen an Mosaiktieren, in welchen sich genetisch voneinander
verschiedene Gewebe gegenseitig durch diffundierende Wirkstoffe beein-
flussen, indem auf diese Weise ein Gewebe sein ihm eigenes genabhingiges
Merkmal “einem Nachbargewebe aufprigt, dem es seinem Genotypus
nach fehlen miiBte. Der eindeutigste Nachweis eines genabhingigen
Wirkstoffes 1Bt sich dadurch fithren, daB der Stoff einem Gewebe,
dem der Stoff entsprechend seinem Genotypus fehlt, experimentell zu-
gefithrt wird und diesem Gewebe dann eine fiir den Stoff spezifische
Merkmalsbildung aufprigt. Das 148t sich nach den Methoden der Hormon-
physiologie erreichen 1. durch die Ubertragung eines Reaktionsgewebes,
dem der Wirkstoff fehlt, in einen Organismus, in welchem der Stoff
gebildet wird und wo er an das iibertragene Reaktionsgewebe abgegeben
wird, 2. durch die Ubertragung eines wirkstoffbildenden Gewebes in einen
wirkstofffreien Organismus, 3. durch die wnmittelbare Ubertragung des
Wirkstoffes.

Von den Versuchen, welche sich mit genabhingigen Wirkstoffen
befassen, haben vor allem die Versuche an verschiedenen Insekien,
den. besten Versuchstieren der Genetik, zu den weitesttragenden Er-
gebnissen gefithrt. Sie stehen daher natiirlicherweise im Mittelpunkt
der Darstellung .

Schon bald nach dem ersten Nachweis genabhingiger Wirkstoffe
wurde wegen ihrer zweifellos hormonartigen Natur fiir sie der Name
Genhormone vorgeschlagen (KUHN, CasParRl und PLAGGE 1935). Der
Name Genhormone oder Genwirkstoffe soll jedoch nicht bedeuten,
daB es sich etwa bei ihnen um direkt aus den Genen abgeschiedene
Gensekrete handelt. Eigentlich handelt es sich bei allen im Organismus
nachgewiesenen Wirkstoffen irgendwie um Genwirkstoffe, werden sie
doch alle durch das Zusammenwirken des Genotypus und der Umwelt-
bedingungen gebildet. Die eigentlichen, hier betrachteten ,,Genhormone*
heben sich aber von allen anderen dadurch ab, daB es fiir sie nach-
gewiesen werden konnte, daB einzelne Gene an ihrer Bildung beteiligt
sind und sie als Zwischenstufen zwischen Gen und Merkmal wirklich
einwandfrei erfalt werden konnten.

1 Auch an Pflanzen und Protisten sind mittlerweise eine Reihe gen-
abhédngiger Wirkstoffbildungen nachgewiesen worden. Dieser Bericht be-
schrankt sich auf die Tierversuche, da die Untersuchungen an Pflanzen
noch im Anfangsstadium stehen. [Genabhingige Wirkstoffe bei Pflanzen:
vgl. MELCHERS (1937, 1939), PIRSCHLE (1939), dort weitere botanische
Literatur.] ‘
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B. Untersuchungen an Insekten.
I. Untersuchungen an Mosaiktieren.

1. Pigmentierung der Augen.

a) Drosophila. Den ersten eindrucksvollen Hinweis aur auBerzellig
wirkende Genwirkstoffe fand STURTEVANT (1920) bei seinen Unter-
suchungen iiber Mosatktiere bei Drosophila melanogaster: Es handelte
sich dabei um Gynandromorphe (Tiere, deren Korperzellen zum Teil
zwei, zum Teil nur ein X-Chromosom enthalten, also weibliche und
ménnliche Organe nebeneinander tragen). So gehdrten bei einem Tier
die Augen zu dem minnlichen Teil, der ein X-Chromosom mit dem
Gen v (vermulion, d. h. fiir eine bestimmte zinnoberrote Augenfarbe) und
einigen anderen Genen trug, wihrend der andere Korperteil weiblich war,
zwei X-Chromosomen trug, von denen das eine das iiber v dominante
Normalallel v+ enthielt. Die Augen zeigten aber nicht die dem eigenen
Genotypus entsprechende v-Augenfarbe, sondern waren wildfarben (v*).
STURTEVANT schloB daraus mit Recht, daB die Wildfarbe der Augen durch
Einflisse irgendeines weiblichen Korperteiles (v*+v) hervorgerufen sein
miiBte. Spdter fand STURTEVANT (1932) auch bei Gynandromorphen
von Drosophila simulans derartige Fille, wo v-Augenteile v+-gemil
ausgefirbt waren. STURTEVANT nahm an, daB der EinfluB auf die v-Ge-
webe von den weiblichen Gonaden oder anderen weiblichen Teilen aus-
gehen miiBte.

b) Habrobracon. Dem vermilion-Fall von Drosophila entsprechen
einige Beispiele auBerzelliger Genwirkungen bei Mosaiktieren der Schlupf-
wespe Habrobracon juglandis (P. W. WHITING 1932, A. R. WHITING 1934,
WHITING und WHITING 1934): Habrobracon-Minnchen sind haploid, sie
entwickeln sich aus dem unbefruchteten Ei mit dem einfachen Chromo-
somensatz. In Ausnahmefillen kann auBer dem eigentlichen Kern
des Eies auch der Kern des Richtungskérpers an der Entwicklung teil-
haben, so daB Mosaiktiere entstehen, deren Zellkerne sich zum Teil
von dem Eikern, zum Teil von dem Richtungskern ableiten. Ist die
Mutter fiir irgendein Gen heterozygot, so enthalten die beiden Mosaikteile
des Koérpers je eins der beiden Allele. Da bei Habrobracon diese Entwick-
lungsanomalie oft auftritt, lassen sich geeignete Typen aus ausgewahlten
heterozygoten Miittern mehrfach herstellen. Unter anderem werden
solche Mosaiktiere aus Miittern geziichtet, die fiir Augenfarbgene hetero-
zygot sind. Geht in den Séhnen die Grenze zwischen den beiden Mosaik-
teilen gerade durch ein Auge, so entstehen gefleckte Augen. Trigt der
eine Augenteil z. B. das Gen cantaloup, der andere das dazugehérende
normale Wildallel, so stoBen normale und cantaloup-Augenteile hart
aneinander (Abb. 1a). Ahnlich scharf grenzen sich normale und white-
Augenteile voneinander ab. Sind jedoch + (normal)-Teile und o' (ivory)-
Teile in einem Auge miteinander vereinigt, so zeigt sich in dem an das
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+ - Gewebe angrenzenden Teil eine +-gemiBe Verdunkelung (Abb. 1b).
In einem solchen Auge gehen +-gemiB dunkel gefirbte Teile allmihlich
in o'-gemiB hell gefirbte Teile iiber. Dieser Befund ist nur dadurch zu
erkliren, da3 aus den +-Augenteilen irgendwelche Stoffe in die ol-Teile
diffundiert sind, welche dort die --gemidBe Pigmentierung hervor-
gerufen haben. Eine ‘solche Beeinflussung wurde nur fiir die Allele
der o-Reihe (o' ivory, o orange, o? dahlia) und fiir das Gen rd (red)
gefunden. Gewebe mit anderen, ebenfalls helle Augenfarben ver-
ursachenden Mutationen zeigen nie eine Beeinflussung durch +-Nachbar-
gewebe, verhalten sich also streng autonom. Besonders interessant

Abb. 1a—c. Mosaikaugen von Habrobracon. a normale (ctot) und cantaloup (cot)-Teile. b normale (ctot)
und ivory(cto')-Teile. ¢ cantaloup (co*)- und ivory (cto!)-Teile. (Nach WHITING 1934, umgezeichnet.)

ist daher ein Mosaiktier, bei dem in einem Auge cantaloup-Gewebe
(blaBrot, enthdlt das Gen cantaloup und das Normalallel zu ivory) und
ivory-Gewebe (fast weil, enthilt das Gen ivory und das Normalallel
zu cantaloup) aneinandergrenzen (Abb. 1c): Wie zu erwarten, ist das
cantaloup-Gewebe hell gefirbt. Im ivory-Teil zeigt sich dagegen von
der Grenze gegen cantaloup ausgehend eine schwarze Grenzschicht,
die zum ivory-Gewebe hin heller wird. Dieser Befund ist nur dadurch
zu erkliren, das eine stoffliche Wirkung von dem im cantaloup-Teil
vorhandenen zu ivory normalem Allel ausgeht. Es bildet sich hier ein
Stoff, dessen pigmentbildende Wirkung in dem eigenen Gewebe durch
das Gen cantaloup blockiert wird; es kann sich bei dem Einflu auf die
Nachbarzellen also nicht einfach um diffundierende Farbstoffe handeln. —
Ein EinfluB von +-Nachbargewebe zeigt sich auch fiir solche Mosaik-
augen, in denen andere Gene der ivory-Allelenreihe vorhanden sind,
wie z. B. dahlia oder orange. Grenzen zwei Gebiete aneinander, von denen
das eine ivory (hell), das andere z. B. dahlia (dunkler) enthilt, so geht von
dem letzteren auch irgendeine zur Pigmentbildung fithrende Diffusion
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aus, allerdings in wesentlich schwicherem Grade als von +-Gewebe.
Befinden sich in einem Mosaiktier nichtautonomes orange- und nicht-
autonomes red-Gewebe nebeneinander (WHITING und ANDERSON 1939),
so ist das Auge stets schwarz, d. h. 4+-gemiB. Die in dem Nachbargewebe
jeweils vorhandenen Wildallele (o+ im rd-Gewebe, rd+ im o'-Gewebe)
sind hierfiir verantwortlich zu machen.

Ahnlich wie bei Drosophila konnen auch bei Habrobracon solche Ein-
flisse von entfernteren Korperteilen eines Mosaiktieres ausgehen. In
einigen Fillen (A. R. WHITING 1934) werden ivory-Augen in der Richtung
auf die Wildaugenfarbe (zu Orange) hin ausgefarbt, wenn in den hinteren
Korperteilen das Wildallel zu ivory vorhanden ist. Es kann sich hier
auch nur um stoffliche Einfliisse handeln. Da die Augen nicht voll-
kommen +-gemiB ausgefirbt werden, scheint die Konzentration des
wirksam werdenden Stoffes nicht ausreichend zu sein.

2. Pigmentierung anderer Koérperteile.

Korperfarbe bei Drosophila.  Nichtautonome Ausbildung gen-
bedingter Farbmerkmale wurde auBer fiir die Augen auch noch fiir
andere Korperteile festgestellt. STURTEVANT (1932) fand, daB yellow-
Gewebe (gelbe Korperfarbe), das an Normalgewebe angrenzt, dunkler
war als sonstiges yellow-Gewebe. Anscheinend liegt auch hierbei ein
EinfluB aus dem Nachbargewebe vor. Demgegeniiber verhielten sich
andere Korperfarben, z. B. silver, vollkommen autonom.

DoBsHANSKY (1931) untersuchte Gynandromorphe, deren eine Hailfte
weiblich und normaldugig (w+), deren andere Halfte mannlich und wei-
dugig (w) war. White (w)-Mannchen haben beim Schliipfen farblose Hoden
und Hodenausfiihrgange, normale Mannchen dagegen gelblich gefarbte.
In den Gynandern, in welchen white-Hoden an normale Ovarien grenzten,
waren die Hoden beim Schliipfen gelb, d. h. +-gemaB gefarbt. Wie STURTE-
VANT (1932) mitteilt, setzt die Ausfirbung der white-Hoden in Gynandern
desto frither im 4--gemidBen Sinne ein, je weniger white, also je mehr normalrot
die Augen sind. Das weist auf eine Beteiligung der Augen hin. — Neuerdings
haben aber STERN und HADORN (1939) bei der Priifung von Implantathoden
festgestellt, daB eine nichtautonome Ausfiarbung von Implantathodengewebe
durch das Hineinwachsen von Wirtsgewebe vorgetiuscht werden kann.
Daher bediirfen auch die Untersuchungen an Gynandromorphen einer
ndheren Analyse, ehe in bezug auf die DopHANskyschen Versuche auf
stoffliche Einfliisse von den Geweben mit anderem Genbestand geschlossen
werden kann.

3. Bar-Augen.

Die Ausbildung der Bar-Augen bei Drosophila scheint nach den
Untersuchungen von STURTEVANT (1927, 1932) ebenfalls durch normales
Nachbargewebe beeinflut zu werden. Grenzen in einem Mosaikauge
Bar- und Nicht-Bargewebe aneinander, so bewirkt das Nicht-Bargewebe
im benachbarten Bargewebe die Bildung von neuen Fazetten. Es wurde
auch in bezug auf diesen Fall mehrfach auf die Moglichkeit einer stoff-
lichen Wirkung hingewiesen.
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II. Untersuchungen iiber Augenfarbgene
mit der Implantations- und Injektionsmethode.
1. Grundversuche.

a) Ephestia. Bei Ephestia kiihniella bilden die Allele a* !, a* und a
eine Reihe pleiotrop wirkender Gene (Beschreibung: KUHN und HENKE
1930, CASPARI 1933, PLAGGE 1935, PiepHO 1935). Durch die Allele a*
und a wird gegeniiber der Wildform neben der Entwicklungsgeschwindig-
keit und der Lebensfihigkeit vor allem eine Reihe von Pigmentierungs-
merkmalen verdndert (Tabelle 1).

Tabelle 1. Die von den Allelen a*, ak und a beeinfluBten
Pigmentierungsmerkmale bei Ephestia.

Genotypus
Erfolgsorgane -
a+ 1 ak a
Raupenaugen stark pigmentiert i weniger pigmentiert | weniger pigmentiert
(PLAGGE 1935) w‘ als bei at als bei ak
Raupenhaut rotlich | farblos farblos
(CaspPaRrI 1933)

Hoden stark pigmentiert l weniger pigmentiert | sehr wenig pigmen-
(CaspPARI 1933) braun-violett als bei a+ tiert oder farblos
Imaginalaugen schwarz dunkelrot bis gelb bis hellrot

(KUHN u. HENKE kaffeebraun
1930, PIEPHO

1935)

Imaginalgehirn | stark pigmentiert | weniger pigmentiert | sehr wenig pigmen-
(KUrN, CASPARI als bei at tiert, fast farblos
u. PLAGGE 1935) E

Wie zuerst durch CaspPARI (1933, bereits zitiert durch KUHN 1932)
nachgewiesen wurde, werden die dem Gen at zugeordneten Pigmen-
tierungsmerkmale durch einen hormonartigen Wirkstoff ausgelost:
1. Werden a-Gewebe in at+-Tiere iibertragen, so firben sie sich dort
at-gemdB aus. Das wurde gepriift durch Implantation von a-Hoden
(CaspARI 1933), a-Imaginalaugen (PLAGGE 1936a) und a-Gehirnen (KUHN,
Caspar1 und PLAGGE 1935). 2. at-Gewebe firben sich in a-Wirten autonom
at-gemiB aus. Das wurde ebenfalls gepriift fiir Hoden (CasPARI 1933), fiir
Imaginalaugen (PLAGGE 19364a) und Gehirn (KaN, CASPARI und PLAGGE
1935). 3. a*-Gewebe firben in a-Wirten nicht nur sich selber aus, sondern
veranlassen auch die Reaktionsgewebe des a-Wirtes zur at-gemifen
Merkmalsbildung (vgl. Abb.2). So werden nach Implantation eines
a+-Raupenhodens in eine jiingere a-Raupe in dieser zunichst die Raupen-
haut und die Raupenaugen, spiter auch (im Minnchen) die Hoden und

1 Friher mit A bezeichnet; in Anlehnung an die Bezeichnungen bei
Drosophila wird hier durchgehend at geschrieben.
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noch spiter die Imaginalaugen at-gemidl dunkel ausgefirbt (CaspaAr:
1933, KUHN, CasPARI und PLAGGE 1935). Die Ergebnisse dieser Ver-
suche sind nur durch die Wirkung eines in a*-Geweben gebildeten und
von den frei im Wirtsblut liegenden Implantaten abgegebenen Stoffes
zu erkliren. Dieser Stoff, im folgenden mit at-Wirkstoff oder at-Hormon

Abb. 2. Ephestia. Wirkung der Transplantation eines at-Hodens in eine a-Raupe. Ausfarbung der Raupen-
augen, der Raupenhaut, des Hodens und der Imaginalaugen. Links a-Raupe und a-Falter neben a+-Raupe
und at-Falter. Oben die Raupenaugen.

bezeichnet, kann auch direkt {ibertragen werden: Aus a*-Geweben 1Bt
er sich durch geeignete Losungsmittel extrahieren. Diese Extrakte rufen
nach Injektion in a-Tiere ebenfalls die at-gemiBe Merkmalsbildung
hervor (BECKER 1937).

b) Drosophila. Im AnschluB an den Befund von STURTEVANT
(1920), demzufolge die Ausbildung der vermilion-Augenfarbe nicht auto-
nom erfolgt, begannen Epurusst und BEADLE (1935a) bei Drosophila
melanogaster mit der Transplantation von Augenimaginalscheiben zwischen
+(Wildform)-Tieren und v-Tieren. Es ergab sich, daB sich eine v-Augen-
imaginalscheibe in einem --Wirt zu einem +-Auge entwickelte.
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Ahnlich wie in +/v-Mosaiktieren und in Homologie zu den Versuchen
bei Ephestia wurde auf einen von ---Geweben gebildeten und an das
v-Implantat abgegebenen Wirkstoff geschlossen. Bei Priifung anderer
Augenfarbgene stellte sich heraus, daB auch cn (cinnabar, bedingt die
gleiche Augenfarbe wie vermilion) sich nicht autonom verhilt. cn-Augen
farben sich in +-Wirten ebenfalls +--gem48 (BEADLE und EPHRUSSI 1935 a)
aus. Um zu priifen, ob die Stoffe, welche v- und cn-Augen ausfirben,
identisch sind, wurden zwischen v- und cn-Tieren reziproke Transplan-
tationen ausgefiihrt. Es ergab sich: v-Augen werden in cn-Wirten ---ge-
mil ausgefirbt, cn-Augen in v-Wirten bleiben cn. Daraus ist zu schlieBen,
daB in +--Wirten, in welchen sich sowohl v- als auch cn-Augen +-gemil
ausfirben, zwei verschiedene Stoffe enthalten sein miissen. Der eine,
der sogenannte vt-Stoff oder das vt-Hormon, firbt die v-Augen +--gemis
aus und ist in +- und cn-Tiere enthalten; der andere, der sogenannte
cnt-Stoff oder das cnt-Hormon ist nur in +--Wirten enthalten und firbt
die cn-Augen +-gemdl aus. Entsprechend zu den Versuchen bei Ephestia
kénnen diese Stoffe auch bei Drosophila durch Ubertragung hormon-
bildender Gewebe (Epurusst und BEADLE 1937c) oder durch Uber-
tragung hormonhaltiger Lymphe (EpHRUSSI, CLANCY und BEADLE 1936)
wirksam werden. Als Testtiere fiir das v-Hormon koénnen Augenfarb-
kombinationen mit v, fiir das cn-Hormon solche mit c¢n dienen. Giinstig
sind w? v- oder bw v-Tiere, deren weile Augen sich unter dem Einfluf}
von v*+-Stoff zu w* vt bzw. zu bw v+, d.i. w* (aprikosenfarbig) bzw.
bw (braun) ausfirben. Fiir den Nachweis des cn*-Hormons nimmt man
weiBe w? cn- oder bw cn-Augen, die sich zu w® cnt (w?) bzw. zu bw cnt
(d.i. bw) ausfirben.

Durch die Mutation v+ — v sind zwei Stoffe, das v+ und das cn+-
Hormon fortgefallen, durch die Mutation von cnt — cn nur einer, das
cnt-Hormon. Daraus schlossen BEADLE und EpHRUSSI (1936a) schon
friihzeitig, daB diese beiden Stoffe in irgendeiner Beziehung zueinander
stehen miilten, und nahmen an, daB sie in einer Reaktionskette verbunden
seien, indem das Vorhandensein des vt-Hormons eine unerlifliche Voraus-
setzung fiir die Bildung des cnt-Hormons sei. Spiter fithrten verschiedene
Versuche zu der Theorie, daB der cn+Wirkstoff aus dem v+-Wirkstoff
gebildet wird. Das hei3t,daB bei der Ausbildung der Augenpigmentierung
die Reaktionskette

— vt-Hormon — cn*-Hormon —

ablauft. Dafiir sprechen vor allem die Implantationsversuche, deren
Ergebnis nur durch ein Zusammenwirken von Wirt und Implantat zu er-
kldren ist: Wird eine v-Imaginalscheibe in einen w? cn-Wirt implantiert,
so empfiangt sie vom Wirt den v+-Wirkstoff, der ja in cn-Wirten gebildet
wird, und firbt sich v+-gemdB aus. Dariiber hinaus farbt sich auch
das w*cn-Wirtsauge zu w?cnt aus. Da ein w?cn-Implantat in einem
v-Wirt unausgefirbt bleibt, d. h. ein v-Tier kein cn+-Hormon enthalt,
kann .die Ausfirbung eines w*cn-Wirtsauges (mit v-Implantat) nur im
Ergebnisse der Biologie XVII. 8
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Sinne der obigen Reaktionskette gedeutet werden: Das v-Implantatauge
erhidlt zunichst vom Wirt das v+-Hormon. Darauf kann im v-Auge,
das ja auch das Gen cnt enthilt, unter dessen EinfluB das v+-Hormon,
d. h. das erste Glied der Reaktionskette, in das cn+t-Hormon, d.i. das
nichste Glied der Kette, iiberfithrt werden. Dieses sekundir gebildete
cnt-Hormon wird an den w?cn-Wirt abgegeben und veranlaBt dessen
Augen zur Ausfirbung (vgl. EpHRUSSI und BEADLE-1937d).
Auch der folgende Versuch zeigt, daB das v*+-Hormon unbedingt als
Vorstufe fiir das cn+-Hormon benétigt wird : Ein Fettkorper eines +-Tieres
bildet nur das v+-Hormon, aber nicht das
cnt-Hormon (BEADLE 1937a, b). Implan-
tiert man (Abb. 3) daher einen --Fett-
korper und ein w®cn-Auge in einen v-Wirt,
S so sind drei Systeme miteinander vereinigt
- (Wirt, zwei Implantate), die alle drei fiir
(wven sich kein cnt-Hormon bilden kénnen. Und
Abb. 3. Drosophila. Abgabe des v+-Hor- trotzdem wird das wacn-Implantat cnt-
mons durch implantierten Fettkorper gemaB u W ausgeféirbt. Es muB also

und Uberfithrung in das cn*-Hormon
durch dasvent-WirtsaugeergibtAustar- jreendwie cnt-Hormon gebildet sein. Dafiir

‘%ﬂﬁiﬁi‘;é“&iil’f?ﬁ?v’i‘liiigfiié‘fit besteht nur eine Moglichkeit: Der implan-
Ausiall JJer Stoffumwandlung und - tierte Fettkorper liefert v+-Hormon, durch
ehlen der Implantatausfarbung.
(Nach Epurusst und CHEVALS 1938.) dessen Vorhandensein es dann dem Wirt
(vent!) ermdéglicht wird, unter dem EinfluB
seines cnt-Genes den v+-Stoff in den cn*-Stoff umzuwandeln. Der
sekundir gebildete cn+-Stoff bedingt dann die Ausfirbung des w*cn-Im-
plantats. Enthilt der Wirt das Gen cn* nicht, muB diese Umsetzung
ausbleiben. Tatséichlich bleiben auch die w?cn-Implantate in ven-Wirten
bei sonst der gleichen Anordnung unausgefirbt (Abb. 3) (EpurUsSI und
CHEVAIS 1938).

Eine dhnliche Stoffumsetzung vollzieht sich bei einer neuenAnordnung:
Werden in einen vcn-Wirt, der auch bei Zufithrung von v+-Hormon kein
cnt-Hormon bilden kann, zusammen ein -+-Auge, ein +-Fettkorper
und ein w?cn-Auge implantiert, so firbt sich das w®cn-Auge aus, d.h.
es muB cnt-Hormon gebildet sein. Werden mit dem w*cn-Auge entweder
nur der Fettkérper oder nur das Auge implantiert, bleibt die Ausfiarbung
aus, d.h. unter diesen Bedingungen geben weder der +-Fettkérper
noch das --Auge cnt-Hormon ab. Der obige Befund einer Ausfirbung
ist nur durch die folgende Annahme zu erkliren: der ---Fettkorper
bildet v+-Stoff, der dann unter dem EinfluB des Gens cnt im --Auge
in den cn*-Stoff iiberfithrt wird. Er erméglicht darauf die Ausfirbung
des w?cn-Implantats (EpHRUSsI und CHEVAIS 1938).

c) Bombyx. Angeregt durch die Untersuchungen bei Ephestia und
Drosophila wurden auch einige Augenfarbrassen beim Seidenspinner
Bombyx mori zur Priifung auf Augenausfirbungswirkstoffe heran-
gezogen. Es wurden Transplantationen von Augenimaginalschesben
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zwischen einer schwarziugigen, einer rotiugigen und einer weilliugigen
Rasse durchgefiihrt. Durch die Gene r und w werden auBer der Imaginal-
augenfarbe auch die Fiarbung des Gehirns und der Serosa (Embryonal-
haut) beeinfluBt. w+*r+-Tiere sind schwarzdugig, haben ein schwarzes
Gehirn und bilden eine dunkle Serosa aus. wtr-Tiere haben ein rotes
Auge, ein rotes Gehirn und eine rote Serosa. Bei wr- (oder wrt-) Tieren
sind die drei Merkmale weiB.

Die Transplantationen (Moronost 1938) fithrten zu folgendem
Ergebnis (Tabelle 2):

Tabelle 2. Ergebnis der Transplantationen von Augenimaginal-
scheiben zwischen drei Augenfarbrassen bei Bombyx.

Wirt Implantatauge
Farbe
Genotypus Augenfarbe Genotypus beim Schlipfen
des Wirtes
wr (weiBaugig) schwarz
W+ Tt [ .
schwarz 1 w+r (rotiugig) ’
J wr (weiBaugig) rot
wtr rot l w+r (rotiugig) »
w+ r+ (schwarziugig) schwarz
l wr (weiBaugig) weil
wr (oder w r+) weil3 l w*r (rotdugig) rot
w+* r+ (schwarzaugig) schwarz

wr- und wrr-Augen werden in wtr+t-Wirten zu schwarz ausgefarbt.
w-Augen werden in wtr-Wirten rot. Augen aus der schwarzen Rasse
farben sich stets autonom aus, Augen aus der rotiugigen Rasse desgleichen
in weiBaugigen Wirten. Aus diesen Ergebnissen wurde auf zwei in den
schwarziugigen Wirten vorhandene Wirkstoffe (w+-Hormon, r+-Hormon)
geschlossen; der eine firbt die weillen, der andere die roten Augen aus.
Welche Bedeutung der in wtr-Tieren auf wr-Implantate einwirkende
Stoff hat, ist noch niher zu priifen. — In einem umgekehrten Versuch
konnen w+-Ovarien oder -Hoden in w-Wirten die Wirtsaugen +-gemaf
ausfarben (Kikkawa 1937, KawacucHai 1938). Die Wirkung des wt-Wirk-
stoffes 1aBt sich in w-Tieren auch durch Injektion von Lymphe aus
wt-Spendern nachweisen.

2. Ort und Zeit der Wirkstoffbildung und der Reaktions-
bereitschaft.

a) Wirkstoffbildende Gewebe. FEphestia. Das at-Hormon wird in
a-Wirten durch at-Hoden-, a+t-Ovarien- und durch at+-Gehirnimplantate
abgegeben, wie sich an einer at-gemidBen Ausfirbung der Wirtsaugen
zeigt. Da sich at-Augen in a-Wirten autonom ausfirben, scheinen sie
das at-Hormon ebenfalls zu bilden, es sei denn die Ausfirbung erfolgt

8*
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auf Grund von vor der Transplantation aus dem Blut aufgenommenem
und gespeichertem at-Hormon.

Drosopiila. Als Hormonspender wurden durch Implantation in
w?v- bzw. w*cn-Wirte (s. S. 113) nachgewiesen: Die Augen, eine Abgabe
aus ihnen erfolgt unter gewissen Bedingungen (s. weiter unten). Die
MavriGHIschen Gefidfie von +-Tieren geben sowohl v+-Hormon als auch
cnt-Hormon ab, wihrend aus +--Fettkorpern nur das v-Hormon frei wird.
Hoden, Ovarien und Gehirne geben im Gegensatz zu Ephestia bei Droso-
phila keine Hormone ab (BEADLE 1937a, b, ¢).

Bombyx. Beim Seidenspinner, wo die Versuche noch im Anfangs-
stadium stehen, wurden bislang Hoden und Ovarien als Wirkstoffspender
nachgewiesen (Kikxkawa 1937, KawaGucHI 1938). Aus den Versuchen
bei diesen drei Tieren ist zu ersehen, da8 eine Spezialisierung auf einzelne
Organe vorliegt, sich aber kein besonderes, allgemein wirkstoffbildendes
Organ abhebt (Tabelle 3).

Tabelle 3. Bildung der Wirkstoffe von Ephestia, Drosophila und
Bombyx in verschiedenen Organen.

Hormonbildung in
Ima- MALPI-
ginal- | Hoden ?\Yran- Gehirn | Guische kﬁsttr
auge r Gefibe L3
Ephestia, a+-Hormon . . . . . . .| + — —
Drosophila, v+-Hormon . . . . . . + — — — -+ +
. cn+-Hormon . . . . . + | — —_— —_ + —
|
Bombyx, w+- und r+-Hormon . . .| + l -+ -+ ? ? ?

b) Zeit der Wirkstoffschiittung. Ephestia. Im Blut der Ephestia
muBl wdhrend des ganzen Lebens at-Hormon vorhanden sein, denn die
at-Merkmale werden zu den verschiedensten Zeiten in der Entwicklung
ausgebildet. Raupenhautfirbung und Raupenaugenpigmentierung er-
scheinen schon im Embryo. Wihrend des Raupenlebens wird die at+-ge-
miBe Pigmentierung in den Raupenaugen dauernd vermehrt. In den
letzten Raupenstadien beginnt die Ausfirbung der Hoden und endlich
in der Puppe die der Imaginalaugen. Dementsprechend 148t sich das
a+-Hormon auch wihrend des ganzen Lebens nachweisen. Schon Extrakte
aus at-Embryonen firben, in a-Tiere injiziert, deren Augen a*-gemiB
aus (PLAGGE, unverdffentlicht). Bereits ganz junge Hoden bilden das
Hormon (PLAGGE 1936b). Auch spiter wird es noch in den Hoden
gebildet. Gehirne bilden das Hormon nur im Raupenstadium, Im-
plantationen von at-Puppengehirnen in a-Wirte sind unwirksam (KUHN
1936).

Drosophila. Das vt-Hormon und das cnt-Hormon konnte durch Ex-
traktion aus MALPIGHIschen GefiBen bereits in 24 Stunden alten Larven,
in Fettkoérpern das v+-Hormoén schon 40 Stunden vor der Verpuppung
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nachgewiesen werden (BEADLE 1937b, c¢). In Extrakten aus ganzen
Tieren lassen sich die Hormone anscheinend wihrend des ganzen Lebens
nachweisen. Thre Konzentration steigt aber erst spiter stark an, wonm
der Verpuppung bis ungefihr 70—80 Stunden Puppenalter ist sie am
groBten. Das gilt fiir das v-Hormon und das cn*~Hormon ungefihr in
der gleichen Weise (BEADLE, CLANCY und EPHRUSSI 1937, HARNLY und
Erurusst 1937).

c) Zeitlicher Verlauf der Reaktionsbereitschaft der Erfolgsorgane.
Ephestia. Da die einzelnen der durch das pleiotrope Gen a*+ bedingten
Merkmale zu den verschiedensten Zeiten ausgebildet werden und das
Hormon dauernd vorhanden ist, muB die Reaktionsbereitschaft fiir die
einzelnen Gewebe in verschiedene sensible Perioden fallen. Das wurde
vor allem fiir den Hoden und das Imaginalauge untersucht.

Imaginalauge. a-Augen werden in a+-Wirten a*-gemiB ausgefirbt,
wenn héchstens etwa 8 Tage alte Puppen als Spender genommen werden
(PLAGGE 1936a). Dem entspricht, daB a-Wirtsaugen noch a*-gemiB
ausgefarbt werden, wenn at-Hoden in bis zu 9 Tagen alte a-Puppen
implantiert werden (PLAGGE 1936b). Werden die at-Hoden erst am
10. oder 11. Puppentage implantiert, so firben sich die Wirtsaugen
nur noch teilweise aus, und eine Implantation am 12. Tage hat keinen
Erfolg mehr. Das Ausbleiben eines Erfolges liegt nicht daran, daB die
Zeit bis zum Schliipfen des Wirtes (am 24. Puppentage) zu gering ist,
um noch geniigend Hormon bilden zu konnen, denn die Wirkung des
Implantathodens kann sich unter Umstinden schon sehr schnell
zeigen: So farbt sich ein a-Wirtsauge unter dem EinfluB des am 9. Tage
implantierten Hodens bereits zwei Tage spiter at-gemiB aus. Das
Ende der Reaktionsbereitschaft im Auge fillt ungefihr mit der Zeit
der Pigmentbildung zusammen. Da die verschiedenen Teile eines Auges
sich zu verschiedenen Zeiten ausfirben (vgl. PLAGGE 1935), ist zu er-
warten, daB die Reaktionsbereitschaft in den verschiedenen Augen-
teilen ebenfalls zu verschiedenen Zeiten abliuft. Tatsichlich lassen
sich auch nach Implantation eines at-Hodens in 11—12 Tage alte
a-Puppen die hinteren Augenteile noch zur Ausfirbung bringen, wihrend
die duBeren Teile unausgefirbt bleiben (Abb. 4). Die wverschiedenen
Augenteile sprechen also auf das at-Hormon zu verschiedenen Zeiten
in verschiedenem Grade an (PLAGGE 1930D).

Hoden. a-Hoden werden in a*-Wirten at-gemill ausgefarbt, wenn
als Spender Raupen verschiedener Altersstadien genommen werden.
Eine Ausfirbung unterbleibt jedoch, wenn Puppenhoden genommen
werden. Im umgekehrten Versuch kénnen a-Wirtshoden durch a*-Hoden-
implantate zur Ausfirbung gebracht werden, wenn die Implantation
spitestens im letzten Raupenstadium erfolgt. Implantationen in a-Puppen
bleiben in bezug auf die Wirtshoden ohne Erfolg. Aus den beiden Ver-
suchsreihen folgt, daB die Zeit der Reaktionsbereitschaft im Hoden mat
der Verpuppung endet (PLAGGE 1936D).
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Raupenhaut und Raupenaugen. Die at-gemidBe Ausbildung dieser
beiden Raupenmerkmale kann in a-Raupen durch Implantation von
at-Hoden anscheinend jederzeit ausgelost werden (KUHN, CASPARI
und PLAGGE 1935). Teilweise erfolgt die Ausfirbung noch in dem-
selben Stadium, in welchem die Implantation erfolgt. Haut und Raupen-
augen scheinen also jederzeit reaktionsbereit zu sein.

Abb. 4. Querschnitte durch Ephestia-Imaginalaugen. Links:at-Auge. Mitte und rechts: Augen aus a-Tieren

mit at-Implantat. Mitte: at-Hoden in Vorpuppe implantiert und nach der Verpuppung wieder herausgenom-

men. Rechts: a+-Hoden in 11 Tage alte Puppe implantiert, Ausfarbung nur in den inneren Augenteilen.
(Aus PLAGGE 1936Db.)

Drosophila. w*v-Augen werden in Puppen noch dann v+-gemill aus-
gefarbt, wenn in die Puppen v+-Hormon bis zum Alter von etwa 65 Stunden
injiziert wird (BEADLE, Crancy und EpHRUSSI 1937). w?cn-Puppen-
augen werden cn*-gemil ausgefiarbt, wenn ihnen ungefahr bis zu derselben
Zeit cnt-Hormon zugefithrt wird (HARNLY und EPHRUSSI 1937). Dieser
Zeitpunkt, an dem die Reaktionsbereitschaft endet, ist auch hier, dhnlich
wie bei Ephestia, der Punkt, wo die Ausfirbung der Augen beginnt.
Die Zeit der Reaktionsbereitschaft stimmt mit der Zeit, in welcher die
Hormone ihre héchste Konzentration erreichen, gut iiberein (s. S. 117).
Es ist interessant, daB in reagierenden Augen nicht nur die Art der Aus-
farbung, sondern auch deren Zeitpunkt beeinfluft werden kann (CHEVAIS
1938).

3. Quantitative Beziehungen zwischen Wirkstoffmenge

und Reaktionsstirke.

Nach Implantation eines at-Hodens bei Ephestia in einen a-Wirt
werden dessen Augen normalerweise zu schwarz ausgefirbt. In einzelnen
Fallen finden sich jedoch nur Ausfirbungsgrade bis zu dunkelrot oder
braun, wie schon CaspPARI (1933) feststellte. Bei niherer Priifung dieser
Tiere zeigt sich, daB sie keine oder nur sehr schwach entwickelte Hoden-
implantate enthalten, diese also, wohl infolge einer Verletzung bei der
Implantation, mehr oder weniger resorbiert sein miissen. Die voll-
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stindige Ausfirbung der Augen im a*-Sinne kann also anscheinend nur
zustande kommen, wenn eine geniigende Menge von a*-Hormon zur Ver-
filgung steht. Auch scheinbar normal schwarz ausgefirbte a-Augen
zeigen in histologischen Schnitten, daB ihnen noch viel an der vollen
at-Ausfirbung fehlt (PLAGGE 1935).

Der EinfluB der Hormonmenge wurde in mehreren Versuchsreihen
eingehend gepriift. In einer Versuchsserie wurden at-Hoden in reaktions-
fihige a-Puppen im-
plantiert und dann nach
verschieden langer Zeit
wieder herausgenommen
(PLAGGE 1936b). Es
zeigte sich, daB die
Wirtsaugen desto stér-
ker beeinfluBt waren,
je linger der Implan-
tathoden hatte wirken
koénnen (Abb. 5b). Bel
Ephestia  sowohl als
auch bei Drosophila
lassen sich die Hor-
mone durch Injektion
von Hormonextrakten
zur Wirkung bringen.

Diese Moglichkeit wur-
de bei Drosophila fir
die Untersuchung des
Einflusses der Hormon-
menge ausgenutzt: Ein
gut wirksamer Extrakt

wurde hergestellt dann Abb. 5 a und b. Beziehung zwischen Hormonmenge und Augen-
. A ’ ausfarbung. a Drosophila: cnt-Hormonextrakt verschiedener Kon-
in verschiedenen Kon- zentration in cnbw-Testtiereinjiziert. (Nach Zahlen von KHoUvINE

: o Ernrusst und CHEvVAIS 1938.) b Ephestia: at-Hoden in a-Puppe im-
Zentra_'tlonen geIOSt und plantiert und nach verschieden langer Zeit wieder herausgenommen.
z. B. in cnbw-Testtiere (Nach Zahlen von PLAGGE 1936b.)

injiziert. Es ergab sich
eine eindeutige Beziehung zwischen Hormonkonzentration und Erfolgs-
grad (Abb. 5a). Aus der Ubereinstimmung des Kurvenverlaufs in der
Abb. 5a und in der Abb. 5b kann geschlossen werden, daB die Kon-
zentration des at-Hormons in den a-Wirten mit der Dauer der a+-Hoden-
wirkung geradlinig angestiegen sein muf. Der at-Implantathoden hat
also kontinuierlich und mengenkonstant das at-Hormon abgeschieden.
Umgekehrt kann man schlieBen, daB an dem Grad der Reaktion in den
Augen die zugefiihrie Hormonmenge abzulesen ist.

Durch die Methode der Implantation und Wiederherausnahme eines
Hodens lieB sich bei Ephestia die Minimalzeit feststellen, die notwendig
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ist, bis eine an der Ausfirbung der Wirtsaugen zu priifende wirksame
Hormonmenge aus dem Implantat an das Blut abgegeben ist. Teilweise
geniigt die Zeit von 24 Stunden dazu, daB die Wirtsaugen at-gemil
schwarz ausgefiarbt werden. Und schon nach 18 Stunden Implantations-
lange wird ein Teilerfolg erreicht, indem sich die Wirtsaugen im Mittel
bis zu braun ausfirben. Ein und derselbe at-Hoden konnte so nach-
einander jeweils nur fiir 2—3 Tage in neun verschiedene a-Wirte im-
plantiert und wieder heraus-
genommen werden. Stets ergab
sich ein deutlicher EinfluB auf
die Ausfirbung der a-Augen
im at-gemiBen Sinne (PLAGGE
1936D).

Nach Implantation anderer
Hormonspender, wie Ovarien
und Gehirne, in a-Ephestia wer-
den die Wirtsaugen wesentlich
weniger stark ausgefirbt als
nach Hodenimplantation. Ova-
rien und Gehirne geben also
weniger at-Hormon ab (KUHN,
Casparl und PLAGGE 1935,
DaCunuA 1935). Eine Vermeh-
rung der Implantate hat dem-
entsprechend eine Verstiarkung
der Ausfirbung zur Folge
Abb. 6. Ephestia. Gradder Ausfiarbung von a-Hoden und (Abb 6) 2—3 Gehirne geben
-Imaginalaugen durch verschiedene a*-Implantate. ungeféihr soviel ab wie ein
Ovarium, zwei Ovarien zum
Teil so viel wie ein Hoden, meistens jedoch weniger. Bei Drosophila
laBt sich zeigen, daBl die Ausfirbung der Wirtsaugen parallel geht zu

der Zahl implantierter MALPIGHIscher GefiBe (BEADLE 1937a, b).

Qualitative Verschiedenheiten der Wirkstoffbildung in Hoden und Gehirn
ber Ephestia.

Die Beziehungen zwischen Stoffmenge und Ausfirbung gelten zu-
ndchst nur fiir die Imaginalaugen. Bei Ephestia wurde daneben auch
die Ausfirbung der Wirtshoden untersucht. Dabei zeigte sich, daB
in bezug auf Hoden- oder Ovarimplantate die Ausfirbung der Wirts-
hoden ebenfalls der Anzahl der Implantate parallel geht. Das gilt aber
iiberraschenderweise nicht fiir Gehirnimplantate (KUBN 1936). Wahrend
sich fiir die Ovarimplantate feststellen 1iBt, daB zwischen der Aus-
fairbung der Wirtshoden und der Wirtsaugen eine starke Korrelation
besteht, bleiben die Wirtshoden nach Implantation von Gehirnen stets
unausgefdrbt (Abb. 6), selbst wenn die Ausfirbung der Augen bis zu
schwarz geht. Man kénnte vielleicht annehmen, daB8 dieses unter-
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schiedliche Verhalten zweier Erfolgsorgane irgendwie zeitlich bedingt
ist, z. B. durch Nichtzusammentreffen von Hormonbildung im Gehirn-
implantat und Reaktionsbereitschaft des Hodens. Die Reaktionsbereit-
schaft des Hodens endet mit der Verpuppung (s. S.117). Wenn die
Gehirne erst nach der Verpuppung Hormon bilden wiirden, bliebe die
Ausfiarbung der Hoden aus. Da aber einerseits ganz junge at+-Gehirne
nach Implantation in a-Puppen die Wirtsaugen ausfirben, also schon
Hormon bilden, andererseits Puppengehirne in jungen a-Raupen nicht
wirken, wird die obige Erklirung hinfillig. Es kann daher eigentlich
nur angenommen werden (KUHN 1936), daB in at-Gehirnen ein anderer
durch das Gen at bedingter Stoff gebildet wird als in den Hoden, ein Stoff,
der die Wirtshoden nicht ausfirben kann. Dieser Schluf erscheint
einleuchtend, wenn man bedenkt, daBl bei Wirbeltieren verschiedene
Organe verschiedene Geschlechtshormone ausscheiden, trotzdem sie den-
selben Genotypus besitzen, von dem die verschiedenen Hormone abhingig
sind. — Anstatt dessen, dal man fiir Hoden und Ovarium einen Stoff
und fiir das Gehirn einen qualitativ davon verschiedenen Stoff annimmt,
besteht noch die Méglichkeit, daB alle Organe einen gemeinsamen Stoff
bilden, daB aber die eine Gruppe einen anderen Stoff zusitzlich bildet,
daB etwa der Hoden und das Ovarium einen besonders fiir die Hoden-
ausfirbung notwendigen Stoff bilden. — Aus der unterschiedlichen
Ausfirbungsmoglichkeit fiir Auge und Hoden ergibt sich, daB die zu
dem Merkmal der Hodenfirbung fithrenden Prozesse irgendwie anders
sein miissen als die zum Merkmal der Augenfirbung fithrenden. Anderer-
seits stehen diese beiden Reaktionsketten zweifellos in irgendeinem
entwicklungsphysiologischen Zusammenhang, denn beide gehen sie auf
at-bedingte Wirkstoffbildungen zuriick, die gemein haben, dafl die Augen
stets ausgefirbt werden koénnen.

4. Wirkstoffspeicherung.

Wie die Untersuchungen bei Ephestia sowohl als bei Drosophila
gezeigt haben, erfolgt wihrend der Zeiten, in welchen die Hormone
zur Merkmalsbildung benétigt werden, auch ihre Bildung. Diese Kor-
relation ist aber nicht unbedingt notwendig: 1. Implantiert man z. B.
bei Ephestia einen at-Hoden in eine a-Rawpe und nimmt ihn vor oder
kurz nach der Verpuppung wieder heraus, so bildet sich spater wahrend
der Puppenentwicklung trotzdem eine a-gemiBe Pigmentierung im Ima-
ginalauge aus (Abb.4). 2. Andererseits kann man einen a-Hoden, der
wihrend des Raupenstadiums fiir eine kurze Zeit unter der Wirkung
eines at-Implantathodens stand, herausnehmen, in eine andere a-Raupe
implantieren, und er firbt sich dann dort at-gemiB aus, trotzdem ihm
kein at-Hormon mehr zugefithrt wird (PLAGGE 1936Db).

Die Ausfirbung des a-Auges (Fall1) und des a-Hodens (Fall2)
kann auf zweierlei Weise erklirt werden: 1. Es ist at-Hormon gespeichert
worden. 2. Es kann sein, daB bereits lingere Zeit vor der Ausfirbung
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die sich spiter ausfirbenden Zellen unter dem EinfluB von at-Hormon
irgendwie at-gemiB determiniert sind. Das Problem der Determination
fur irgendeine Entwicklungsleistung unter dem EinfluB} eines zugefiihrten
Hormons steht zur Zeit noch offen. Es spricht sehr viel dafiir, daB eine
solche hormonbedingte Determination mit der Speicherung des Hormons
gleichzusetzen ist. Bei Drosophila konnte BEADLE (1937b) zeigen, daB
MatrriGHische GefiBe aus vermilion-Larven nach Implantation in +-Tiere
dort das v*-Hormon aufnehmen und spéter, in andere v-Larven zuriick-
gebracht, wieder abgeben und zur Wirkung kommen lassen. Das spricht
auch dafiir, daB ein Gewebe Hormon speichern und spiter fiir seine
eigene Ausfirbung verwerten kann.

Da verschiedene Gewebe die Wirkstoffe speichern kénnen, erhebt
sich die Frage, ob eventuell die Abgabe der Stoffe durch Hoden, Ovar,
Gehirn (bei Ephestia) bzw. durch Auge, MaLPIGHIsche GefiBe, Fettkérper
(bei Drosophila) nur die Folge eines Uberschusses gespeicherter Hormon-
mengen ist. DaB alle +-Zellen den von ihrem +-Genotypus abhingigen
Stoff bilden kénnen, ist sehr unwahrscheinlich. Der at-Hoden von Ephestia
ist anscheinend ein Organ, das dawuernd groBe Mengen von Hormon
bildet und abgibt. Dafiir spricht die Konstanz der Abgabe (s. S.119).
Demgegeniiber scheint das Ovarium ein ausgesprochenes Speicherorgan
zu sein (KUHN 1936, KUHN und PLAGGE 1937): Ein at-Ovarium wiachst
in einem a-Wirt zu voller, das ganze Wirtsabdomen ausfiillender Groe
heran. Trotzdem gibt es wihrend der ganzen Zeit weniger a*-Hormon
ab als ein wesentlich kleinerer a+-Hoden an einem einzigen Tage. Ein
in eine a-Puppe eingepflanzter at-Eischlauch, der sich dort auflést und de-
generiert, gibt mehr a-Hormon ab als ein ganzes Ovarium (KUHN 1936).
Auch durch Gefrieren abgetétete Eischliuche, die sich nach der Im-
plantation sofort auflésen, geben sehr viel Hormon ab. Ein sich auf-
lésender a-Eischlauch bewirkt keine Ausfirbung von a-Augen, es handelt
sich also bei der Wirkung von at-Eischliuchen um das a*-Hormon
und nicht um irgendwelche bei der Degeneration freiwerdende, un-
spezifische Stoffe. — Sich aufldsende Hoden bewirken jedoch meist
nie eine Ausfirbung der a-Wirtsaugen (CASPARI 1933, PLAGGE 1936¢),
die in ihm gespeicherte Hormonmenge ist also duBerst gering.

Die Wirkung der in Eischliuchen gespeicherten a*-Hormonmengen
zeigt sich besonders eindringlich bei den Nachkommen, die aus den in
diesen Eischlduchen gebildeten Eiern hervorgehen, in einer a+-bedingten
Pridetermination der Raupenmerkmale.

5. Pridetermination.

a) Ephestia (KUHN, CasPaRI und PLAGGE 1935, CASPARI 1936, KUHN
und PLAGGE 1937). at-Raupen besitzen eine rétliche Haut und dunkel
pigmentierte Augen, wihrend a-Raupen farblos sind und geringer pig-
mentierte Augen besitzen (Abb. 2). Heterozygote ata-Raupen zeigen voll-
kommen at-gemiB ausgebildete Merkmale, d. h. a* ist dominant iiber a.
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Fithrt man die Riickkreuzung zwischen einem solchen ata-Bastard und
einem aa-Tier aus, so fillt das Resultat verschieden aus, je nachdem
man den ata-Bastard als Mutter oder als Vater nimmt (Abb. 7). Die
Kreuzung Qaa X & ata ergibt das erwartete Spaltungsverhiltnis mit
der Hilfte Réaupchen, die ata-gemiB rétlich und deren Augen stark
pigmentiert sind, und der Hilfte Riupchen, die aa-gemal farblos sind
und schwach pigmen-
tierte Augen besitzen.
Demgegeniiber besitzen
in der Kreuzung Qata
X & aa alle Tiere eine
at-gemidB rétliche Haut
und dunkle Raupen-
augen. Die Hilfte die-
ser Tiere entwickelt sich
zu aa-gemiDB roten Fal-
tern. Die ,,Pridetermi-
nation (vgl. PLAGGE
1938) im Sinne des Gens
at beschrankt sich also
nur auf die Merkmale
der Raupenaugen- und
Raupenhautpigmentie-

rung. Die at-gemiBe
Pigmenticrung _dieser %7 Epksi Kaupmantnpinendeane i oo eien ek
beiden Merkmale geht Raupen.
in der Hilfte der Rau-
pen, welche ja genetisch aa sein miissen, im Laufe der Raupenentwicklung
zuriick: Die Haut ist im letzten Raupenstadium farblos, die a*t-gemile
Pigmentierung vollkommen verschwunden. Die Pridetermination der
Raupenaugenpigmentierung klingt langsamer ab. Im letzten Raupen-
stadium sind die Augen heller als ata*t-Raupenaugen, aber noch deutlich
dunkler als aa-Raupenaugen (Abb. 7). Die Pigmentmenge in den Augen
ist gegeniiber dem Zustand am Anfang der Entwicklung noch dauernd
im Sinne einer at-Pigmentierung vermehrt worden. Es ist also nicht
nur eine bestimmte Menge schon im Embryo gebildeten Pigmentes mit-
genommen, sondern entsprechend der AugenvergréBerung neues Pigment
hinzugebildet. — Mit dem Verhalten dieser Tiere stimmt das Verhalten
der F,-Tiere (aus Qata X g a*ta) iiberein: Die hier herausspaltenden
aa-Tiere (ein Viertel der Gesamtnachkommen) zeigen auch die Pri-
determination der Raupenhaut- und Raupenaugenpigmentierung im
Sinne von at.

Diese Pridetermination ist — zumindest in einem groBen Teile —
durch das at-Hormon in der Mutter bedingt: Implantiert man in eine
weibliche aa-Raupe einen at-Hormonspender (Hoden, Ovarium, Gehirn),
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so bilden sich im Wirt at-gemidBe Merkmale aus. Kreuzt man dann
den geschliipften weiblichen Falter (genetisch aa), dem z. B. ein Hoden

Abb. 8. Ephestia. Speicherung des a+-Hormons aus
at-Implantaten in a-Eiern und a*t-gemaBe Pridetermina-
tion der Raupenaugenpigmentierung. Das a+-Hormon

ist durch Kreuze angedeutet.

eingesetzt ist (Abb. 8), mit einem
aa-Minnchen, so zeigen die
Raupchen der Nachkommen-
schaft at-gemil dunkel pigmen-
tierte Augen. Dem Genotypus
nach sind alle Tiere aa. DaB
sie trotzdem eine at-gemiBe
Augenpigmentierung  besitzen,
kann nur als Folge des in die
Mutter implantierten a+-Ho-
dens, der at+-Hormon gebildet
hat, gedeutet werden. Das in
das Wirtsblut abgegebene a*-
Hormon muB in den reifenden
Eiern gespeichert sein, was sie
ja in reichem MaBe tun (s.
S.122). Ahnlich wie bei den
durch ata-Miitter pridetermi-
nierten aa-Eiern klingt auch bei
den experimentell pradetermi-
nierten Eiern die Stirke der
at-gemdBen Raupenaugenpig-

mentierung ab (Abb. 9). Die verschiedene Stirke am Anfang und damit
der verschieden schnelle Abfall im Laufe der Entwicklung kann als

ein guter Test fir die
durch at-Implantate in
der Mutter den Eiern
zugefithrte at-Hormon-
menge dienen. Ferner
zeigt die Stidrke der
Pridetermination  und
die Zahl der pradeter-
minierten Eier den Ver-
brauch des Wirkstoffes
durch die Eier an (KUHN
und PLAGGE 1937): Die
andauernde  Wirkstoff-
ausscheidung aus Hoden-

Abb. 9. Ephestia. Abklingen des Grades der Pradetermination- implantaten ( Abb. 10)

durch gespeichertes a*-Hormon im Laufe der Entwicklung.

(Nach Ktn~ und PLAGGE 1937.)

Eier erfassenden Pridetermination aus.

spricht sich in einer star-
ken und alle abgelegten
Die Prideterminationswirkung

eines absterbenden Eischlauches erstreckt sich dagegen auf die von
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einem Weibchen abgelegten Eier in immer schwicherem Grade (Abb. 10).
Aus dem sich aufldsenden Eischlauch wird eine bestimmte Menge von
Hormon frei. Dieses Quantum wird von den zuerst gebildeten, bereits
in einer bestimmten Anzahl vorhandenen, reifen Eiern aufgenommen
und gespeichert. Die erst spiter heranwachsenden Eier erhalten immer
weniger von dem Hormon. Gehirnimplantate bleiben lange Zeit am
Leben, so daB alle abgelegten Eier, auch wenn sie erst nach dem Beginn
der Ablage ausreifen, den Wirkstoff bekommen. Da die Ausscheidung
des Wirkstoffes aus dem Gehirn je-
doch spiter nachliBt (KUHN 1936,
s. auch S.121), haben die sich spiter
entwickelnden Eier aus Miittern mit
einem Gehirnimplantat weniger Hor-
mon gespeichert als die zuerst ab-
gelegten (KUHN und PLAGGE 1937).

Wihrend die Augen der aa-Raupen
aus Miittern mit at-Implantaten deut-
lich die Wirkung des a*-Hormons zei-
gen, ist die Haut dieser Raupen un-
pigmentiert (KUHN und PLAGGE 1937).
Ein EinfluB3 des gespeicherten at-Hor-
mons zeigt sich an diesem Merkmal
nicht. Das kann wohl nur eine FOlge Abb. 10. Ephestia. Verschiedener Grad der
davon sein, dafB die Hypodermiszellen Pradetermination durch yerschieqene Imp]ar'r

. . tate bei den Augen von jungen Riupchen, die

und die Augenzenen verschiedene Kon- aus verschiedenen Tagen der Eiablage stammen.
zentrationen des at-Hormons fiir die (Aus KOux und Pracee 1937.)
Ausbildung der at-gemidBen Pigmen-
tierung benétigen, also verschiedene, fiir die einzelnen reagierenden Zellen
spezifische Reaktionsschwellen besitzen. Fiir die Verschiedenheit der
Bereitschaft von Raupenhaut und Rauwpenaugen spricht auch das unter-
schiedliche Verhalten in bezug auf das Abklingen der genetischen
Pridetermination in aa-Raupen aus ata-Miittern (s. S.123). Die Wir-
kung des Gens at zeigt sich in den Augen noch sehr stark bis in das letzte
Raupenstadium, wihrend die Rotfirbung der Haut schon lingere Zeit
wieder verschwunden ist. Die Haut spricht also auf das immer mehr im
wachsenden Raupenkérper verdiinnte Hormon nicht mehr an, wenn
die Augen immer noch at-gemi Pigment hinzubilden. Allerdings kénnte
sich das unterschiedliche Verhalten auch daraus erkliren, daB in den
Hypodermiszellen das gespeicherte Hormon viel stirker verdiinnt wird
als in Augenzellen, denn die Hypodermiszellen teilen sich dauernd,
wahrend die Zahl der Pigmentzellen im Auge wohl konstant bleibt (vgl.
BUSSELMANN 1934).

b) Bombyx (KIKKAWA 1937, KAwAGUCHI 1938). Ahnlich wie das
at-Hormon bei Ephestia wird bei Bombyx das wt-Hormon (s. S. 115)
in den Eiern gespeichert und bewirkt eine wt-gemidfle Pridetermination
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in der Nachkommenschaft: Das Genpaar w+/w beeinfluBt auBer der
Pigmentierung der Augen und des Gehirns des Falters die Pigmentierung
der Serosa (Embryonalhaut). wt-Embryonen bilden eine schwarze,
w-Embryonen eine weiBe Serosa aus. Werden heterozygote wt/w-Tiere
mit ww-Tieren zuriickgekreuzt, so fillt auch hier das Ergebnis ver-
schieden aus, je nachdem, welches Tier als Weibchen genommen wird.
Die Eier der wtw-Weibchen bilden alle eine wt-gemil dunkle Serosa-
pigmentierung aus, d. h. die eigentlich herausspaltenden ww-Eier sind
wt-gemiB prideterminiert. DaB auch hier die Pridetermination durch
die Speicherung eines genabhingigen Wirkstoffes (des w+-Hormons) be-
dingt ist, geht aus einem dem Ephestia-Experiment entsprechenden
Versuch hervor: In der Kreuzung eines ww-Weibchens, dem als Raupe
ein wr-Hoden oder wt-Ovarium implantiert oder dem Blut aus w*-Raupen
injiziert wurde, mit einem ww-Minnchen entstehen ww-Eier mit w+-gema3
dunkler Serosa, zweifellos eine Folge des in die Mutter eingetiihrten
wt-Hormones. Die Versuche an Ephestia und an Bombyx gleichen sich
also in bezug auf die Erklirung einer Prddetermination durch Einlagerung
eines genabhingigen Hormones vollig.

Bei Bombyx ist noch eine Besonderheit gegeniiber Ephestia zu er-
wihnen: Bei Ephestia zeigen a*ta-Raupen stets dieselbe Augen- und
Hautpigmentierung, ganz gleich, ob a-Eier mit at+-Spermien oder ob
at-Eier mit a-Spermien befruchtet werden. In den a-Eiern, in denen
die Bildung des a*-Hormons erst nach der Einfithrung des Gens a* durch
das Spermium beginnt, muB} also bis zum Schliipfen der Raupchen
bereits so viel at-Hormon gebildet sein, daB die Pigmentierung der
Augen und der Haut vollkommen at-gemil ist. — Wird bei Bombyx
ein w-Ei mit einem w*-Spermium befruchtet, so firbt sich die Serosa
erst in etwa 7—10 Tagen und nur bis zu braun aus, wihrend in w+-Eiern,
die mit w-Spermien befruchtet werden, die Serosa schon nach 3—4 Tagen
und vollkommen wt-gemaB schwarz ausgefiarbt wird. Dieser reziproke
Unterschied ist ein typischer Fall der sogenannten ,,miitterlichen Vererbung*
(vgl. PLAGGE 1938). In w*w-Eiern aus ww-Miittern setzt anscheinend
erst langsam die Wirkung des Gens w+, d. h. die w*-Hormonbildung, ein
und ist bis zum Ende der Embryonalentwicklung noch nicht so weit
fortgeschritten, daB eine vollkommen wt-gemiBe Serosapigmentierung
ausgebildet werden kénnte. In w+Eiern, die mit w-Spermien befruchtet
werden, kann das w+-Merkmal normal ausgebildet werden, da diese Eier
das wt-Hormon gespeichert enthalten.

6. Beginn der at-Wirkstoffbildung im Ephestia-Embryo.

Die Bildung der Genwirkstoffe erfolgt bei Ephestia und bei Bombyx
anscheinend in verschieden starkem Tempo. Bei Ephestia geht es iiber-
raschend schnell. Schon nach ungefihr 41/, Tagen (bei 25°) wird in den
Augen der Embryonen Pigment gebildet. Die Pigmentierung erfolgt in
a*ta-Embryonen aus aa-Miittern meistens genau so a+-gemil wic in ata*-
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Embryonen oder wie in ata-Embryonen aus ata*-Miittern. Das Gen at,
das durch das Spermium eingefiihrt ist, muB} seine Wirkung schon sehr
friihzeitig entfaltet haben. Das konnte nun durch den folgenden Versuch
noch niher gepriift werden (PLAGGE, unverdffentlicht): Aus a-Eiern,
die mit a*+-Spermien befruchtet waren, wurde in bestimmten Abstinden
nach der Befruchtung ein Extrakt bereitet und dieser dann unter anderem
durch Injektion in aa-Testpuppen auf seinen Gehalt an a+-Hormon
gepriift. Dabei zeigte sich, daB die Eier das a*-Hormon schon zu einem
duperst frithen Zeitpunkt — anscheinend schon vor der Fertigstellung der
Organe (Vergleich mit den Daten von SEHL 1931 iiber die Embryonal-
entwicklung bei Ephestia) — in nachweisbarer Menge enthalten. Die
Wirkung des a+t-Gens, durch welche die a*-Hormonbildung im Ei angeregt
wird, hat schon friih begonnen.

7. Reaktionen zwischen Gen und Wirkstoffbildung.

Die genabhingigen Wirkstoffe werden schon sehr frith in der Ent-
wicklung gebildet. Uber den unmittelbaren Zusammenhang zwischen
Gen und Wirkstoffbildung wissen wir jedoch noch nichts. DaB die Gen-
wirkstoffe nicht unmittelbar von den Genen sezerniert werden, diirfte
wohl feststehen. Irgendwelche Primirreaktionen laufen sicherlich ab.
Wihrend zwischen dem Wirkstoff und seiner Wirkung quantitative
Beziehungen bestehen, ergibt sich kein Zusammenhang zwischen der Wirk-
stoffmenge, die in einer Zelle produziert wird. und der in der Zelle vor-
handenen Genanzahl. Bei Ephestia bilden ata- und ata+-Zellen dieselbe
Hormonmenge, also gleichgiiltig, ob sie das Gen at eimmal oder zweimal
enthalten (KUHN, CasparI und PLAGGE 1935). Der Vorgang der Dominanz
spielt sich also nicht an der Bildung irgendeiner Wirkstoffmenge ab,
sondern muf sich schon vorher an irgendeiner anderen ,, Primdrreaktion’
vollzogen haben.

8. Bildung, Verbrauch und Abgabe der Wirkstoffe
im Drosophila-Auge.

Eingehende Untersuchungen iiber Bildung, Verbrauch und Abgabe
der Wirkstoffe im Drosophila-Auge (EPHRUSSI und CHEVAIS 1937, 1938)
fiihrten zu der Annahme, daB aus einem Auge diejenige Wirkstoffmenge
abgegeben und frei wirksam wird, die von dem Auge selber nicht verbraucht
worden ist; das geht unter anderem aus folgenden Versuchen hervor:

Nach Implantation eines ---Auges in einen w?v-Wirt bleiben die
Wirtsaugen unverindert, d. h. ein +-Auge gibt, trotzdem es sich selber
vt-gemil ausfirbt, also v*Hormon enthilt, kein v*-Hormon an den
Wirt ab. Werden dagegen die geringer pigmentierten Augen der white-
Allele (die auch das Gen v+ enthalten) in w*v-Wirte implantiert, so firben
sich deren Augen v*-gemif zu w® aus. Und zwar firben sich die Wirts-
augen desto stirker aus, je weniger Pigment das Implantat bildet (Abb. 11a).
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w-Implantate (weill) ergeben die stirkste Wirkung. Sich etwas pigmen-
tierende Implantate (z. B. wh) ergeben eine etwas schwichere Wirkung.
Die Augen dunklerer w-Allele (z. B. w") wirken noch weniger, und die
Augen der dunkelsten w-Allele (z. B. w3) haben keine Wirkung. Es
besteht eine eindeutige umgekehrte Proportionalitit zwischen der
Pigmentierung der Implantate und der Ausfirbung der Wirtsaugen,
d.h. der Abgabe des v+-Hormons aus dem Implantat in den Wirt.
Es wird daraus geschlossen, dafl die Abgabe durch den Verbrauch des

Abb. 11 a und b. Drosophila. Zusammenhang zwischen Pigmentierung und Stoffabgabe. a Fiir die Bildung
des vt-Hormons. b Fiir die Uberfihrung des v+-Hormons in das cnt-Hormon. Beschreibung im Text.
(Nach Epnrusst und CHEvAls 1938.)

Stoffes im Auge geregelt wird. Je mehr Pigment die Implantate bilden,
desto mehr v+-Hormon benétigen sie, und desto weniger geben sie als
iiberschiissig ab.

Dieser Zusammenhang zwischen Hormonverbrauch und -abgabe gilt
auch fiir die Uberfilhrung des v+-Hormons in das cnt-Hormon (vgl.
S.114). Nach Implantation von w?cn (d.i. wicnvt)-Augen in Wirte,
die v-, cnt- und ein w-Allel enthalten, ergibt sich (Abb.11b): Das wcnv*-
Implantat bildet stets die gleiche Menge von v*+-Hormon, durch welches
die Wirtsaugen v+-gemiB ausgefarbt werden. Der Wirt (mit dem Gen cnt+)
kann das v+-Hormon in das cn-Hormon umwandeln, d. h. die Reaktions-
kette — v+-Hormon — cn+-Hormon — weiterfithren. Je dunkler sich die
Wirtsaugen ausfirben (v mit den dunkleren w-Allelen, Abb. 11b), desto
mehr v-Hormon verbrauchen sie, d.h. desto weniger ist frei verfiigbar
und kann in cnwt-Hormon iiberfiihrt werden, desto weniger cnt-Hormon
kann also gebildet werden. Und desto weniger wird das w*cn-Implantat
cnt-gemdl ausgefirbt.
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Aus diesen (und anderen von EpHRuUSsI und CHEVAIS 1938) aus-
gefiihrten Versuchen ist zu schlieBen, daB die Hormone in den Augen
zunichst in irgendeiner Reaktion verbraucht werden, ehe ein etwaiger
UberschuB frei wird. Die Hormone werden anscheinend im Auge durch
einen anderen Stoff aufgebraucht. Dieser Stoff (von EpHrussi und
CHEvVAIs mit ,,Substrat’* bezeichnet) ist in den Augen der w-Allele in ver-
schiedener Menge vorhanden. Helle Augen (z. B. w) besitzen wenig
Substrat, verbrauchen wenig Hormone und geben viel ab. Dunkle Augen
(der dunkleren w-Allele) besitzen viel Substrat, verbrauchen viel Hormone
und geben wenig ab: Abgegebene Wirkstoffmenge = gebildete Menge —
verbrauchte Menge.

Der Zusammenhang zwischen Substrat und Hormonverbrauch zeigt
sich auch in einer Reihe anderer Versuche: Bei einer groBen Anzahl
von Augenfarbmutanten findet sich im Kérper die gleiche Menge von
v*-und cn+-Hormon wie bei +-Tieren (gepriift an der +4-gemiBen Aus-
farbung von v-Implantaten). Werden jedoch Augen dieser Mutanten
in w*v- oder wen-Wirte (als Testtiere fiir v+- und cnt-Hormon) im-
plantiert, so fallen die Resultate gegeniiber ---Augenimplantaten zum
Teil recht verschieden aus. Wihrend +-Augen in w?v-Wirten kein
v+t-Hormon abgeben, wird es z. B. aus glass-Augen in groBer Menge frei
(GorrscHEWSKI und PLAGGE 1939). glass-Augen besitzen auBer einer
Anderung der Augenstruktur wesentlich weniger Pigment als --Augen.
Anscheinend wird deswegen wenig Hormon durch das Substrat ver-
braucht und daher iiberschiissig. Unter den anderen Mutanten finden
sich dhnliche Fille.

Eine Reihe dunkler Augen, z. B. cd-, pn- oder bw-Augen, gibt in
einem w*v-Wirt kein v+-Hormon ab. Werden jedoch die Augen der
Kombinationen cd bw oder cd pn, die wesentlich heller sind als die
der reinen Mutanten, in w?v-Wirte implantiert, so firben sich die Wirts-
augen stark aus. Die helleren Augen haben v+-Hormon abgeschieden,
eine Folge dessen, daB es wegen der geringeren Pigmentbildung nicht
verbraucht wird- (EpHRUSSI und CHEVAIS 1938).

+-Augen geben in w?v-Wirten kein v+-Hormon ab, da es voll-
kommen verbraucht wird und noch nicht einmal zur eigenen Ausfirbung
ausreicht, denn 4-Augen in v-Wirten sind nicht ganz autonom. --Augen
geben in w?cn-Wirten cnt-Hormon ab. Bei gleichzeitiger Implantation
eines 4-- und eines w?cn-Auges in einen v- oder ven-Wirt, der weder
vt-noch cnt-Hormon enthilt, bleibt jedoch das w?cn-Auge unausgefarbt.
Da +-Augen in w?cn-Wirten cnt-Hormon abgeben, kann das Fehlen
der Ausfirbung des w*cn-Implantats nicht primar durch das Fehlen
des cn*-Hormons bedingt sein, sondern durch das Fehlen des v+-Hormons,
das ja aus +-Augen nicht abgegeben wird (s. oben), also auch als un-
erlaBliche Vorstufe des cnt-Hormons fehlt. Werden nun das --Auge
und das w*cn-Auge zusammen in einen Wirt implantiert, der v+-Hormon
enthdlt, z. B. in einen w?cn-Wirt, so steht mehr v+-Hormon zur Ver-

Ergebnisse der Biologie XVII. 9
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filgung, als durch das +-Auge verbraucht wird, es kann cn*-Hormon
gebildet werden, und das w*cn-Implantat firbt sich aus.

Als Glieder in der zur +-gemiBen Pigmentierung fithrenden Re-

aktionskette sind v-Hormon und cn+-Hormon bekannt. In ein Reaktions-

schema 148t sich jetzt noch die Be-

deutung des Substrats einbauen

(Abb. 12). In diesen Reaktionsverlauf

greifen verschiedene Mutationen ein:

Durch die Mutation v+ — v wird die

v+-Hormon-, cn+-Hormonkette vor

der v*+-Hormonbildung, durch die

Mutation cn* — cn vor der cn*-Hor-

monbildung unterbrochen. Durch die

Mutation von wt zu verschiedenen

w-Allelen wird die Substratmenge im

Auge beeinfluBt. Je mehr Substrat

vorhanden ist, desto dunkler fiarben

sich die Augen aus, desto weniger

Abb. 12 a und b. Drosophila. Darstellung der : : :
Beziehungen zwischen der Substratmenge und Hormon wird ]edOCh frei.

demWirkstoffverbrauch. Links die Beziehungen

der Wirkstoffe (in den Quadraten) zueinander
und die Angriffsstellen der Gene vt und cn*.
In der Mitte schraffiert das Substrat, dessen
Menge durch die Gene der w-Serie beeinfluBt
wird; sie ist im oberen Schema (a) normal
(Wirkung des Normalallels wt), im unteren
Schema (b) vermindert (Allel der w-Serie). Die
Menge des gebildeten Pigmentes ist schwarz
dargestellt. (Nach Epurusst und CHEvVAIS 1938,
veriandert aus BECKER 1938.)

9. EinfluB verschiedener Gene
auf die Wirkstoffbildung.
a) Der EinfluB verschiedener

Allele des Gens a* bei Ephestia.

Bei Ephestia ist noch ein weiteres Allel

von a*+ und a bekannt, das Gen ak,

welches in bezug auf die durch a*
und a bedingten Pigmentierungsmerkmale zwischen diesen beiden steht
(Tabelle 1). a+- und a-Tiere unterscheiden sich in der a*-Wirkstoffbildung.
Daher spricht viel fiir die Annahme, daB die dem Gen a* zugeordneten
Merkmale durch eine gegeniiber a+ verringerte und gegeniiber a erhdhte
Wirkstoffmenge bedingt sind. Es ist auffallend, daB die a*-Pigmen-
tierungsgrade ungefihr mit den durch ein in einen a-Wirt implantiertes
a*-Ovarium hervorgerufenen Pigmentierungsgraden iibereinstimmen.
Auch gegeniiber dem EinfluB verschiedener Temperaturen verhalten
sich solche a-Tiere (mit a+-Ovarium) und a*-Tiere gleichsinnig (KUHN,
Caspart und PLAGGE 1935, PiepHo 1935). Die Pigmentierung der
Raupenaugen, Hoden, Gehirne und Falteraugen ist fiir a*, a¥k und a
seriierbar. Die Haut der a*-Raupen ist genau so farblos wie die der
a-Raupen. Das spricht dafiir, daB nur eine sehr geringe Wirkstoff-
produktion in a*-Tieren erfolgt, auf welche die Raupenhaut, deren
Reaktionsschwelle héher liegt als die anderer Organe (s. S.125), nicht
anspricht. In Kreuzungen zwischen a*a*- und aa-Tieren zeigt sich auch
hier eine Prédetermination durch den miitterlichen Genotypus (Abb. 13).
Diese Priddetermination klingt auch erst allmdhlich im Raupenleben



Genabhangige Wirkstoffe bei Tieren. 131

ab. DaB a*a-Tiere aus a-Eiern mit a*-Spermien den EinfluB des Gens a*
erst nach dem 3. Raupenstadium zeigen (Abb. 13), lieBe sich auch
dadurch erkliren, daB die etwaige Wirkstoffbildung unter dem EinfluB
des Gens a* wesentlich geringer ist als unter dem EinfluB von a+, daher
auch viel langsamer wirksam wiirde. Versuche, in ak-Tieren diese
theoretisch zu erwartende geringe Wirkstoffmenge nachzuweisen,
schlugen meistens fehl. Weder durch Implantation von a-Hoden in ak-
Wirte noch durch Implantation von ak-Hoden in a-Wirte ergab sich
ein Hinweis (unveréffentlichte Versuche von PiepHO und PLAGGE).

Abb. 13. Ephestia. Pridetermination der Raupenaugenpigmentierung in den reziproken Kreuzungen

k

akK x aund a x aX und Verminderung des Pigmentierungsgrades im Laufe der Raupenentwicklung. Links

oben ak—, unten a-Raupenaugen am Anfang der Entwicklung. (Nach KUHN und PLAGGE 1937.)

Jedoch nach Implantation von a*-Eischlduchen in a-Wirte wurde ein zwar
sehr schwacher, aber eindeutiger Evfolg in einer geringen Ausfirbung der
Wirtsaugen erzielt (unveréffentlichte Versuche von KUHN1). Es ist also
zweifellos eine Tatsache, daBl die Allele at/a¥la quantitativ abgestuft in
die Bildung des at-Hormons eingreifen.

b) Andere Augenfarbgene bei Drosophila. Bei Drosophila ist eine
groBe Anzahl von Genen bekannt, welche die Augenfarbe beeinflussen.
Fir das Zustandekommen der normalen Augenfarbe sind also noch weitere
Bedingungen notwendig auBler dem Vorhandensein der Gene v+ und cn*+.
Diese anderen Gene greifen in die Bildung des Merkmals der Augenfarbe
in verschiedener Weise ein: Zum Teil beeinflussen sie ebenfalls das
vt-Hormon, cn+-Hormonsystem, indem die Trager dieser Gene die Bildung
der Hormone insgesamt oder teilweise quantitativ herabsetzen. Manche
Gene koénnen spezifisch die Bildung oder den Verbrauch des v+ bzw.
cnt-Hormons im Auge beeinflussen, selbst wenn der Kérper die Hormone
normal bildet. Wieder andere Gene unterbrechen anscheinend Wirkstoff-
systeme, die von dem v+-, cnt-System unabhingig sind. Eine groBe Anzahl

! Fiir die Erlaubnis, das Ergebnis dieser Versuche hier mitzuteilen,
bin ich Herrn Prof. A. KUnN, Berlin-Dahlem, zu Dank verpflichtet. Verf.

9*
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von Augenfarbmutanten greift in Prozesse ein, die noch unbekannt sind,
sich zum groBen Teile wohl auch innerzellig abspielen.

Bei der Priifung dieser anderen Augenfarbgene im Transplantations-
versuch ergab sich, daB sich manche Gene in ihrem Verhalten dhneln. Es
koénnen solche, sich dhnlich verhaltende Gene in Gengruppen zusammen-
gefaBt werden (GoTTscHEWsKI und TAN 1938). Bei der Untersuchung
der Gene von Drosophila pseudoobscura erwies sich, daB sie den melano-
gaster-Genen durchaus entsprechen (s. S.135). Die Gengruppen von
pseudoobscura (p) und melanogaster (m) konnen daher miteinander
vereinigt werden:

1. +-Gruppe: + (m), + (p)

st (scarlet)-Gruppe: st (p),
ca (claret)-Gruppe: ca (p),
v-Gruppe: v (p), v (m), or
rb (ruby)-Gruppe: rb (p), tb
pr (prune)-Gruppe: pr (p), p*(p), p? (m), bw (m).
se (sepia)-Gruppe: se (p), se (m).

N RN

Die Tiere der v-Gruppe sind durch einen Mangel im v+-, cn*-Stoff-
system gekennzeichnet. Die Augen dieser Gruppe firben sich daher in
Wirten, welche diese Stoffe enthalten, zu 4 aus.

Die Augen der st- und der ca-Gruppe zeichnen sich dadurch aus,
daB sie durch keinen Wirt beeinfluBt werden, also sich stets autonom
entwickeln. In st-Wirten sind v+ und cn+-Hormon in normaler Kon-
zentration enthalten, in ca-Wirten sind die beiden Stoffe jedoch nur unter
bestimmten Bedingungen und nur in geringer Konzentrationnachzuweisen.
FEin besonderes Kennzeichen der ca-Tiere ist, daB sich in ihnen +-Im-
plantate nicht autonom ausfirben. Frither wurde von EpurUSSI und
BEADLE (1936) angenommen, daf3 die +-Augen einen ca*-Stoff benétigen,
der vor das System v+-Hormon — cnt-Hormon eingeschaltet sei. Das
ist jedoch wohl nicht der Fall, aber in den ca-Wirten muB3 doch irgend
etwas die +-Implantataugen an einer normalen Ausfiihrung hindern.
Die Art dieses Einflusses ist noch unbekannt.

Besondere Verhiltnisse gelten in bezug auf die rb-Gruppe. rb-Im-
plantataugen firben sich in Wirten der v-Gruppe mehr oder weniger
+-gemiB aus. In +-Wirten entwickeln sie sich dagegen autonom
zu tb. Aus diesen und anderen Ergebnissen schlieBen GOTTSCHEWSKI
und TaN (1938) auf einen 7b-Stoff, der in der v-Gruppe vorhanden ist,
aber in der --Gruppe fehlt. Auch in der ca- und der st-Gruppe scheint
dieser Stoff vorhanden zu sein. Da die Versuchsergebnisse anscheinend
nur eine solche Deutung zulassen, bedeuten sie unter anderem folgendes:
+4--Tiere und Tiere der v-Gruppe unterscheiden sich nicht nur im v+-,
cnt-Stoffsystem, sondern auch im rb-Stoffsystem. Die +--Gruppe
besitzt v+- und cn*-Stoff, aber keinen rb-Stoff, die v-Gruppe dagegen
tb-Stoff, aber weder v+- noch cn+-Stoff. Das heiBt, die Mutation v+ — v
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greift in die zur Augenausfirbung fithrenden Reaktionen nicht nur
bei der Bildung des v+-Hormons ein und bedingt dessen Fortfall, sondern
beeinfluBt auch das rb-Stoffsystem. Dieser zweiseitige EinfluB setzt
unbedingt ein kompliziertes Reaktionssystem voraus. Eine Erklirung
dessen steht noch aus.

Die Augen der pr-Gruppe entwickeln sich immer autonom mit einer
Ausnahme, nimlich in rb-Wirten. Daraus ist zu schlieBen, daB3 der rb-Stoff
in den Augen der pr-Gruppe fehlt.

Uber die Stellung der se-Gruppe 1iBt sich noch wenig aussagen,
da se-Implantate in allen untersuchten Wirten eine neue Augenfarbe
ausbilden, durch welche keine eindeutigen Hinweise auf bestimmte
stoffliche Beziehungen zwischen Implantat und Wirt gewonnen werden.

AuBler den in diesen Gengruppen zusammengefaBten Genen wird
die Augenfarbe bei Drosophila noch durch einige Gene beeinfluBt, die
sich durch Besonderheiten von den anderen abheben. So besteht z. B.
die Wirkung des Gens su-v (suppressor of vermilion) darin, daB3 homozygote
v-Augen bei seiner Anwesenheit eine normale Augenfarbe zeigen. v su-v-
Tiere enthalten v+-Hormon, denn v-Implantate werden in ihnen +--gemaB
ausgefirbt (BEADLE und EpPHRUSSI 1936b). Daraus ist zu schlieBen,
daB das Gen su-v den durch die Mutation v+ — v bedingten Ausfall
des v+-Hormons wieder riickgingig macht. cn-Implantate farben sich in
v su-v-Wirten jedoch nicht aus, d. h. die Bildung des cn*-Hormons wird
durch su-v nicht neu eingeleitet. Dem entspricht es daher auch, daB
in cn su-v-Tieren das Gen su-v keine Wirkung auf die cn-Augenfarbe hat.
Nach Versuchen von ScHULTZ (1932) scheint sich die v su-v-Farbung
in Mosaiktieren nicht autonom zu verhalten, sondern durch Nachbar-
gewebe beeinflut zu werden. Das lie8 sich jedoch unter anderen Be-
dingungen nicht bestitigen (BEADLE und EPHRUSSI 1936D).

Auch Gene, die die Awugengrife und die Awugenstruktur verdndern,
scheinen einen Einfluf auf die Wirkstoffsysteme zu haben. So sind bei
einigen Genen Verdnderungen in diesen Merkmalen mit Augenfarb-
anderungen verbunden. Zwei solcher Gene sind z. B. glass (gl) und lozenge
(1z), deren Bedeutung fiir die Wirkstoffsysteme niher gepriift wurde (GoTT-
SCHEWSKI und PLAGGE 1939). gl- und Iz-Wirte bilden v*- bzw. cn*-
Hormon in geniigender Konzentration, da sich in ihnen vbw- und cn w-
Implantate zu bw ausfarben. Fiir die Augen gelten jedoch Besonder-
heiten: Durch gl-Implantate werden v bw-, aber nicht cnbw-Wirtsaugen
ausgefarbt, d. h. sie geben nur v+-Stoff ab. Trotzdem die Augen nur sehr
gering (gl-melanogaster) oder tiberhaupt nicht pigmentiert sind (gl-pseudo-
obscura'), geben sie kein cnt-Hormon ab, bilden also anscheinend keines.
lz-Augenimplantate geben demgegeniiber nur cn*-Hormon, aber kein
v+-Hormon ab. lz-Augen benétigen fiir ihre eigene starke Pigmentierung
vt-Hormon, bilden aber selber nicht geniigend, denn lz-Augen werden

1 Andere Bezeichnung: light.
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in v-Wirten nicht autonom dunkel ausgefirbt. Sie beziehen den fiir ihre
Ausfirbung benétigten v+-Stoff aus dem Korper. gl- und lz-Tiere ent-
halten also im Kérper geniigend von den beiden Stoffen, im Auge fehlt
aber jeweils ein Stoff. Bei gl fehlt der cnt-, bei 1z der v+-Stoff.

gl-Augen bilden wenig (gl-melanogaster) oder kein Pigment (gl-pseudo-
obscura), trotzdem sowohl v*+- als auch cnt-Hormon in geniigender Menge
im Koérper vorhanden ist. In weiteren Versuchen zeigte sich, daB gl (m)-
Wirtsaugen durch -+-Implantate dunkler ausgefirbt werden als normale
gl-Augen; auch werden gl (p)-Implantate in -+-Wirten ebenfalls mehr
oder weniger ausgefirbt, wihrend gl (p)-Kontrollaugen iiberhaupt kein
Pigment bilden. In --Tieren ist also anscheinend ein Wirkstoff vor-
handen, der gl-Augen zur Ausfirbung veranlaBt. Da es weder v*- noch
cnt-Hormon sein kann, die ja auch in gl-Tieren vorhanden sind, deuten
diese Versuche auf ein weiteres Wirkstoffsystem hin (GOTTSCHEWSKI und
PracGe 1939).

Einen starken EinfluB auf die v+-Hormonbildung im Auge hat Bar
(bandférmige Augen). Bar-Augen firben sich in v-Wirten nicht aus,
d. h. daB sie im Gegensatz zu +-Augen das v+-Hormon nicht in geniigender
Menge enthalten oder verwerten kénnen (BEADLE und EPHRUSSI 19364,
STEINBERG und ABRAMOWITZ 1938). Die Verminderung des v+-Hormons
im Bar-Auge beruht nicht direkt auf der geringeren GréBe des Bar-Auges,
sondern der EinfluB von Bar auf die v+Hormonbildung wird durch
eine von der zur Augenverkleinerung fithrenden Reaktion zu trennenden
Reaktion bewirkt. Das lieB sich experimentell priifen. Durch Versuche
von EpHRUSSI, KHOUVINE und CHEVAIS (1938) war gezeigt, dal3 Extrakte
aus Calliphora-Larven, an Bar-Larven verfiittert, deren Augen ver-
groBern (s. S. 143). Die Augenimaginalscheiben aus mit solchen Extrakten
erndhrten Bar-Larven wurden in v-Wirte iibertragen (CHEvAIS, EPHRUSSI
und STEINBERG 1938). Sie bildeten dort etwa dieselbe gegeniiber Bar-
Kontrollen erhéhte Fazettenzahl aus wie die Bar-Augen, die in ebenfalls
mit diesem Extrakt ernihrten Larven verblieben waren. Andererseits
bildeten diese transplantierten und vergroBerten Bar-Augen genau wie
unbehandelte in v-Wirte transplantierte Bar-Augen keine autonome
Pigmentierung aus. Daraus folgt, daB auch vergréBerte Bar-Augen
einen Mangel im v+-Hormonsystem zeigen. Die vt-Hormonherabsetzung
tn Bar-Augen hingt also nicht unmittelbar mit der geringeren GroBe
zusammen, sondern ist eine davon unabhdingige Folge der Bar-Wirkung.

10. Nichtartspezifitit der genabhingigen Wirkstoffe.

Wiederholt wurde bei Ephestia und Drosophila die Frage der Art-
spezifitdt der genabhingigen Wirkstoffe gepriift, da ja als eines der Haupt-
merkmale der Wirbeltierhormone deren Nichtartspezifitit gilt.

a) Drosophila. Bei Drosophila wurden Transplantationen von Augen-
imaginalscheiben zwischen verschiedenen Arten durchgefithrt, und es lieB
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sich feststellen, daB die vom v*- und cnt-Hormon abhingige Augen-
ausfirbung auch in anderen Arten erfolgt, die Wirkung der Hormone
als nicht artgebunden ist. So kénnen z. B. innerhalb der Arten melano-
gaster, pseudoobscura, simulans und virilis die Augen der von allen vier
Arten bekannten Mutation vermilion in -+-Wirte einer anderen Art
ubertragen werden. Sie fir-
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. Abb. 14. Homologie der Augenfarbgene von Drosophila melano-
Arten zu schheBen, war gaster (mel) und pseudoobscura (pseud). Rechts die einander

vorher nur immer ein Ver- acy Eeenden Cheomosomer

gleich zwischen der Lage

der Gene und den ihnen zukommenden Augenfarben méglich. Durch
die Untersuchung der Wirkstoffbildung und des Wirkstoffverbrauches
bei einer groBen Reihe von Mutanten bei melanogaster und pseudoobscura
lieB sich die Homologie von Augenfarbgenen genauer festlegen (GoOTT-
scHEWSKI und TAN 1937, 1938). In der Abb. 14 sind die als homolog
bestédtigten Gene angegeben.

Bei den Untersuchungen an melanogaster und pseudoobscura stellte
sich eine Besonderheit heraus (GorrscHEwsKI und TAN 1937, 1938,
GorrscHEWsKI und Buck 1938). v (p) und or (p) entsprechen den Genen
v und cn von melanogaster. Ein Unterschied liegt jedoch im folgenden:
Bei Implantation in Wirte, die nicht geniigend v+- und cnt-Hormon
enthalten, um v- oder cn-Augen vollkommen +-gemiB ausfarben zu lassen,
werden v (p) und or(p) +-dhnlicher als v(m) und cn(m), d. h. v(p)- und
or (p)-Augenimplantate bendtigen zu einer -+-gemidBen Ausfirbung
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weniger v*- bzw. cnt-Hormon als die ihnen entsprechenden melanogaster-
Augen. Werden die melanogaster-Augen jedoch implantiert, wenn sie
das Gen cl (clot) mit enthalten, so brauchen sie weniger Hormon, als
wenn das Gen cl fehlt, und zwar nur ungefihr so viel, wie die ent-
sprechenden pseudoobscura-Augen benotigen. Aus diesem Ergebnis wurde
gefolgert, daB die pseudoobscura-Augen ein zu dem Gen cl homologes
Gen enthalten, daB sich auch +-pseudoobscura von +-melanogaster durch
dieses zu cl homologe Gen unterscheidet. Daher ist +-pseudoobscura
nicht mit +-, sondern mit cl-melanogaster homolog zu setzen.

Die Wirkung der Genwirkstoffe ist jedoch auch nicht auf die Arten
einer Gattung beschrinkt. Durch Injektion von Blut und Larven-
extrakt aus der Fliege Calliphora 148t sich in w?v- bzw. w*cn-Tieren
die Wirkung des v*- bzw. cnt-Hormons erreichen (EpHRUSSI und HARNLY
1936, KHOUVINE, EpHRUSSI und HARNLY 1936). Dariiber hinaus enthalten
auch Tiere ganz anderer Insektenordnungen, z. B. Raupen des Schmetter-
lings Galleria, Stoffe, welche die v*- und cnt-Hormonwirkung haben.

b) Ephestia. Bei Ephestia 148t sich die at-gemidBe Ausfirbung von
a-Wirtsaugen ebenfalls durch Implantation artfremder Gewebe erzielen.
Die Hoden von Schmetterlingsraupen der verschiedensten Familien
fairben die a-Augen aus (PLAGGE 1936c¢). Es wurden unter anderem
gepriift: Pyralididae ( Plodia, Galleria), Tortricidae (Carpocapsa), Geo-
metvidae (Acidalia), Noctuidae (Plusia). Auch lebende oder abgetétete
Eischldauche von Acidalia erwiesen sich als wirksam (KUHN 1936). Durch
diese artfremden Stoffe konnte auch eine Prideterminationswirkung
genau wie durch das a*-Hormon von Ephestia erreicht werden (KUHN
und PLAGGE 1937, vgl. Abb. 10). Es wurde daher wiederholt die Ver-
mutung ausgesprochen, daB bei den verschiedenen Schmetterlingsarten
einander entsprechende Gene vorkommen, die sich iiber den gleichen at-Wirk-
stoff auswirken.

c) Vergleich der Wirkstoffe von Ephestia und Drosophila. Es ist
von besonderem Interesse, daB z. B. Galleria-Raupen Stoffe enthalten,
die sowohl das v*- und cn*Hormon bei Drosophila als auch das
at-Hormon bei Ephestia ersetzen koénnen. Es ergab sich von selbst
die Frage, ob die bei Ephestia und bei Drosophila zunichst unabhingig
gefundenen Wirkstoffe iibereinstimmen. Eine Prifung dieser Frage
war durch reziproke Transplantationen von Hormonspendern und
Injektionen von Hormonen mdoglich. Als geeignet erwiesen sich wechsel-
seitige Injektionen von Hormonextrakten (BECKER und PLAGGE 1937,
PLAGGE und BECKER 1938): at-Ephestia-Extrakte bringen sowohl w?v-
als auch wcn-Drosophila zur Augenausfirbung (vgl. Abb. 15), d.h.
at-Ephestia enthilt vt- und cn+-Hormon. Andererseits werden a-Ephestia-
Augen durch Extrakte aus +-Drosophila ausgefirbt, d. h. +-Drosophila
enthdlt das at-Hormon. Niheren AufschluB geben Injektionen von
Extrakten aus v(vent)- und cn (vten)-Drosophila in a-Ephestia und um-
gekehrt. Es zeigt sich, daB Extrakte aus v-Drosophila in a-Ephestia
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und Extrakte aus a-Ephestia in v-Drosophila nicht wirksam sind. Durch
die Mutation at — a muB also bei Ephestia der das v-Auge ausfiarbende
Stoff und durch die Mutation v+ — v bei Drosophila der das a-Auge
ausfirbende Stoff fortgefallen sein. Da nun Extrakte aus cn-Drosophila,

vte

vﬁon*

& O
v*cn

”.'I-

7

Abb. 15 a—e. Vergleich der Wirkstoffe von Ephestia und Drosophila durch Extraktinjektionen, Erklirung
im Text. (Nach Versuchen von PLAGGE und BECKER, aus BECKER 1938.)

die sich von v-Drosophila nur durch das Vorhandensein des v+-Hormons
unterscheiden, bei a-Ephestia wirksam sind, kann der wirksame Stoff
nur das vt-Hormon sein. a-Ephestia und v-Drosophila kénnen also durch
denselben Stoff ausgefirbt werden. Da at-Ephestia-Extrakte sowohl
v- als cn-Drosophila ausfirben, a-Extrakte es aber nicht tun, mul} die
Wirkung vom a+-Hormon kommen, d. h. das a*-Hormon enthilt v+- und
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cnt-Hormon. Da sowohl in a-Ephestia als auch in v-Drosophila keine
vt- und cn*-Hormonbildung bzw. keine at-Hormonbildung erfolgt,
miissen das Gen v und das Gen a in entsprechende Vorginge eingreifen,
d.h. v und a sind homologe Gene (PLAGGE und BECKER 1938).
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Abb. 16 a—d. Vergleich der Wirkstoffe von Drosophila und
Habrobracon durch Extraktiinjektionen. Erklirung im Text.
(Nach Versuchen von BEADLE, ANDERsON und MAXWELL;

aus BECKER 1938.)

c) Vergleich der Wirk-
stoffe von Drosophila und
Habrobracon. Da durch die
Untersuchungen an Mosaik-
tieren auch bei Habrobracon
Hinweise auf genabhingige
Augenausfirbungswirkstoffe
vorlagen (s. S. 109), wurden
auch die Wirkstoffe von
Habrobracon und Droso-
philamiteinander verglichen
(BEADLE, ANDERSON und
MaxweLL 1938): Extrakte
aus der Wildform von Ha-
brobracon bringen vbw- und
cnbw-Testaugen zur Aus-
firbung (Abb. 16), d. h.
+-Habrobracon enthdlt das
vt~ und das cnt-Hormon.
Im entsprechenden Versuch
werden ivory-Habrobracon-
Augen durch Extrakte aus
+-Drosophila  ausgefirbt.
Extrakte aus ivory-Tieren
firben nur vbw-Augen,
aber nicht cnbw-Augen aus,
enthalten also nur das v*-
Hormon, aber nicht das
cnt-Hormon. Das entspricht
dem Verhalten von cn bei
Drosophila. Wie daher zu
erwarten ist, sind Extrakte
aus cn-Drosophila in o-Ha-
brobracon nicht wirksam.

Sowohl in cn-Drosophila als auch in o'-Habrobracon fehlt gegentiber der
Wildform das cnt-Hormon. Der Stoff aus ot-(Wildform-)Habrobracon,
der o-Augen zur Ausfirbung veranlaBt (o+-Hormon), muf8 gleich dem
cnt-Hormon sein. Die Bildung des Stoffes fehlt bei o-Habrobracon und
bei cn-Drosophila, o' und cn sind homologe Gene.
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11. Extraktion und Chemie der Wirkstoffe.

a) Bereitung der Extrakte. Von groBer Bedeutung fiir ver-
schiedene Fragestellungen, z. B. fiir das Problem der Nichtartspezifitit,
hat sich die Bereitung gut wirksamer Extrakte erwiesen. Dariiber hinaus
kann eine etwaige Reindarstellung der Hormone mit Hilfe der chemischen
Aufbereitung der Extrakte viel dazu beitragen, die Physiologie der Hor-
monwirkung aufzukliren.

Die Darstellung gut wirksamer Extrakte ist auf verschiedenen Wegen
méglich. Zum Beispiel wurde fiir den Vergleich von Ephestia und Droso-
phila folgendes Verfahren angewendet (PLAGGE und BECKER 1938):
Ephestia-Weibchen oder Drosophila-Puppen wurden in 70 %igem Aceton
gekocht. Dann wurden die Wirkstoffe, die in frischem Gewebsbrei —
wahrscheinlich wegen der Zerstérung durch Enzyme — verloren gehen,
durch Kochen stabilisiert. Das gekochte Material wurde zerrieben
und der wiBrige Acetonextrakt abgesaugt. Aus dem Gewebsriickstand
wurden dann noch zwei Extrakte mit Aceton gewonnen und die drei
erhaltenen Extrakte miteinander vereinigt. Die triiben Extrakte wurden
durch Filtrieren geklirt und dann eingedampft. Die ausgeschiedenen
Anteile wurden abzentrifugiert, die Losung vollig eingedunstet und der
Riickstand mit absolutem Alkohol sterilisiert. Nach dem Abdampfen
des Alkohols wurde der Riickstand in Wasser aufgenommen, durch
Zentrifugieren gereinigt und dann zur Injektion verwendet. Diese
Methode - lieB sich spiter weitgehend verbessern. Vor allem kann man
als Ausgangsmaterial die leicht ziichtbaren Larven von Calliphora
nehmen, die ja die Wirkstoffe enthalten (vgl. BECKER und PLAGGE
1939). Eine andere Methode wurde von TATum und BEADLE (1938)
angewendet: Die Extraktion erfolgt aus getrockneten Puppen nach
einer Chloroformvorbehandlung mit 95 %igem siedendem Alkohol.

Die verbesserten Extraktionsmethoden erméglichten unter anderem
die Priifung der Frage, ob eventuell in stark konzentrierten Extrakten
aus a-Ephestia bzw. v-Drosophila Wirkstoff nachzuweisen ist. Wahrend
in a-Ephestia auch durch dieses Verfahren kein at-Hormon festzustellen
ist, enthalten solche Extrakte aus v-Tieren anscheinend eine sehr geringe
Menge des v+-Hormons, so daB also durch die Mutation von vt — v die
Bildung des Wirkstoffes nicht vollkommen fortgefallen, sondern nur — aller-
dings in hohem Grade — verringert ist (vgl. BEADLE, TATUM und CLANCY
1938).

b) Chemie der Wirkstoffe. Fiir eine chemische Aufbereitung der Ex-
trakte ist ein quantitativer Test unerldBlich. Als Testtiere fiir Extrakte
stehen Ephestia-Puppen (BECKER 1937) oder Drosophila-Larven (KHou-
vINE, EpHRUSSI und HARNLY 1936, THIMANN und BEADLE 1937) zur
Verfiigung. Bei Ephestia wird nach Injektion in a-Puppen die Augen-
farbe der Testtiere mit Hilfe des OsTwaLpschen Farbkorpers bestimmt
und in festgelegte Helligkeitsklassen eingeordnet. Bei Drosophila werden
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die Extrakte entweder auch injiziert oder den Testlarven mit dem Futter
verabreicht (BEADLE und Law 1937). Die weilen vbw-Testaugen
firben sich unter dem EinfluB des Extraktes in verschiedenem Grade
bis zu bw (braun) aus. Dieser Bereich ist in 5 Klassen eingeteilt, deren
Grenzen durch bekannte Farben von Augenmutanten festgelegt ist
(TATUM und BeADLE 1938). Als Hormoneinheit wird die zur Ausfirbung
bis zur Stufe 1 notwendige Hormonmenge genommen. In einem Versuch
ergaben sich pro Gramm Puppen etwa 20000 Einheiten. Entsprechend der
neuen Methode der Explantation von Augenimaginalscheiben (FISCHER
und GOTTSCHEWSKI 1939) liBt sich der Extrakt auch durch Zusatz
zu der N#hrlosung von Augenexplantaten zur Wirkung bringen (GoTT-
SCHEWSKI und FISCHER 1939).

Uber die Eigenschaften der Hormone ist bislang bekannt (KHOUVINE,
Eparusst und HARNLY 1936, THIMANN und BEADLE 1937, BECKER
1937, TatuM und BEADLE 1938, KHOUVINE, EPHRUSSI und CHEVAIS 1938,
BEeCKER und PLAGGE 1939): Sie sind 18slich in Wasser, wilrigem Alkohol,
Butanol u.a. Beim Erhitzen auf 100° sind sie etwa fiir eine Stunde
bestindig, spiter werden sie zerstért. vt-Hormon kann gefillt werden
durch Bleiacetat + NH,OH, durch Athanol + Ba(OH),, durch NEUBERG-
sches Reagens in 70%igem Alkohol. Da die Hormone leicht dyalisierbar
sind, kann ihr Molekulargewicht nicht sehr hoch sein. Mittels der Diffusions-
methode wurde das Molekulargewicht des v+-Hormons mit ungefahr 500
bestimmt. Aus dem Lé&slichkeitsverhalten, der Fillung mit NEUBERG-
schem Reagens, dem isoelektrischen Punkt (py 6) u. a. schlieBen TATUM
und BEADLE (1938), daB es sich um einen aminosiureartigen, allerdings
wohl etwas komplizierter gebauten Stoff handelt.

12. Modifikationsuntersuchungen.

Die a- und ak-Merkmale bei Ephestia sind stark modifikabel. Be-
sonders durch Temperatureinfliisse, aber auch durch verschiedenartige
Erndhrung, lassen sich die a- und a*-Augen stark verindern (PIEPHO
1935). Bemerkenswert ist, daB die Farbung der Imaginalaugen erheblich
von den AuBenbedingungen wihrend der Raupenzeit abhingig ist.
Es ist zu fragen, an welcher Stelle der zur Pigmentierung fithrenden
Reaktionen die AuBeneinfliisse beteiligt sind. O0b sie an der Bildung
der Wirkstoffe oder an der Reaktionsfihigkeit der Augen eingreifen. Bei
Drosophila ist die Pigmentierung der vbw- (nicht der cnbw-) Augen
ebenfalls stark von den Ermidhrungsverhiltnissen der Larvenstadien
abhingig (KuouviNg, Epnrussl und CHEvAIs 1938, BEADLE, TATUM
und CLANCY 1938). Die unter normalen Bedingungen weien vbw-Augen
werden durch in der Larvenzeit eingeschaltete Hungerperioden oder durch
Verabreichung bestimmter Nahrungskombinationen stark verdunkelt.
Aus diesen verdunkelten Tieren kann (im Gegensatz zu normal erndhrten
vbw-Tieren) ein Extrakt hergestellt werden, der anscheinend v+-Hormon
in stirkerer Konzentration enthilt, da er, in andere vbw-Tiere injiziert,
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deren Augen verdunkelt (BEADLE, Tatum und Crancy 1938). Das
spricht dafiir, daB die AuBeneinfliisse, hier die Erndhrungsbedingungen,
einen starken EinfluB auf die Bildung des v+Hormons haben. In
vbw-Tieren scheint ja stets eine sehr geringe Menge von v*+-Hormon
vorhanden zu sein (s. S.139). Die durch experimentell hervorgerufene
vt-Hormonbildung bedingte Augenausfirbung in vbw-Tieren entspricht
ungefihr einer Erh6hung der Produktion des Hormons auf das 100fache.

13. Die Wirkstoffsysteme in ihrer Bedeutung fiir die
Entwicklung der Augenpigmentierung.

Von den genabhingigen Reaktionen, die zur Ausbildung der Augen-
pigmentierung fithren, ist die Kette v+-Hormon — cn*-Hormon als
eine duBerst wichtige festgestellt. Offenbar ist ihr Ablauf fiir die Augen-
pigmentierung bei Drosophila, Ephestia und Habrobracon in erster Linie
ausschlaggebend. Diese Reaktionskette kann an verschiedenen Stellen
durch Mutationen abgebrochen oder gehemmt sein.

Zwischenveaktionen
a+-Hormon Phdnotypus
—— Pigment-

Reaktionskette: Genotyvpus — — v-Hormon—cn*-Hormon bildong

o+-Hormon

Drosophila I{ cTn
Eingriff von S
Mutationen: Ephestia a, ak
t
Habrobracon o, ol

Die Mutation at—a bei Ephestia unterbricht die Kette vor der
vt-Hormonbildung, desgleichen die Mutation vt -— v bei Drosophila.
Durch die Mutation zu a* bei Ephestia wird die Bildung der Wirkstoffe
anscheinend an derselben Stelle angegriffen, aber in geringerem MaBe
gehemmt als durch a. Bei der Bildung des cnt-Hormons greift die
Mutation cnt — cn bei Drosophila und die Mutation ot — o bei Habro-
bracon ein. Anscheinend kann auch hier ein geringerer Einflu (durch
die anderen Allele der o-Serie bei Habrobracon) wirksam sein.

AuBer diesen Genen greifen noch weitere bei der Bildung dieser
Wirkstoffe ein, wihrend andere von dieser Wirkstoffkette unabhingige
Wirkstoffbildungen beeinflussen. Wieder andere Gene beeinflussen an-
scheinend die Reaktionsbereitschaft der Augen derart, da das Vor-
handensein von Ausfirbungswirkstoffen doch keine Pigmentbildung
hervorrufen kann. Die Bedeutung der Reaktionskette v+-Hormon — cnt-
Hormon liegt vor allem daran, da8 sie sich als einzige von den zur Pigmen-
tierung bendtigten Reaktionen hat niher aufkliren lassen.

Die Bildung dieser Hormone ist sicherlich nur ein Zwischenglied
in der Reihe simtlicher vom Genotypus zur Pigmentbildung fiihrenden
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Reaktionen. DaB zwischen den Genen und der Hormonbildung noch
andere Umsetzungen eingeschaltet sind, ergibt sich wohl schon daraus,
daB viele Mutationen auBer in die v+-, cnt-Hormonkette gleichzeitig
in andere Wirkstoffsysteme eingreifen, das eine férdern, das andere
hemmen (s. S. 132). — An die Bildung der Wirkstoffe schliefen sich
Umsetzungen an, die ebenfalls noch der Aufklirung bediirfen. Sie miissen
bei Ephestia und Drosophila verschieden sein. Das folgt schon daraus,
daB die Endglieder dieser Reaktionsketten, die Pigmente, bei Ephestia
und bet Drosophila anscheinend sehr verschieden sind. Und selbst in der
Art Drosophila melanogaster scheinen die Pigmente bei einzelnen Mutanten
zum Teil qualitativ verschieden zu sein, wie es z. B. Mainx (1938) fiir
die Gene clot und sepia gegeniiber den anderen Augenfarbgenen an-
nimmt. Und zwischen den Arten einer Gattung bestehen wieder Unter-
schiede, wie z. B. die Wildformen von Drosophila melanogaster und
pseudoobscura verschieden sind (betr. das Gen clot s. S. 136).

In bezug auf das Eingreifen der verschiedenen Augenfarbgene in die
Zusammensetzung des Pigments im Auge hat neuerdings MAINX (1938)
versucht, sich ein einheitliches Bild zu machen, allerdings nur auf Grund
einer formalen Zuordnung der Gene zu der Quantitit und. Qualitit
des abgelagerten Pigments. Diese Untersuchungen (an Drosophila
melanogaster) fithrten MAINX zu folgender Auffassung: Die Gesamt-
menge des Pigments im Drosophila-Auge setzt sich aus zwei Komponenten
zusammen, einer roten und einer braunen. Jedem Augenfarbgen ist
eine bestimmte Menge der einen und eine bestimmte Menge der anderen
Komponente zuzuordnen. Manche Mutationen verindern nur die Menge
der einen, andere Mutationen die Menge der zweiten Komponente,
manche Mutationen beide Komponenten. Fast simtliche Gene lassen
sich bei Beriicksichtigung dieser quantitativen Verdnderungen in ein
einheitliches System bringen. Als Ausnahmen sind nur die Gene clot
und sepia anzusehen, die anscheinend nicht auf die Menge, sondern
auf die Art des Pigments einwirken. Fiir das Gen clot stimmt diese
Annahme mit der von GorrscHEwskI und BUck (1938) iiberein. Die
Autoren glauben, daB die Gene clot und sepia irgendwie in die zur
Pigmentbildung fithrenden Oxydationsprozesse eingreifen. Eine ein-
deutige Beziehung zwischen den in den Wirkstoffuntersuchungen auf-
gestellten Gengruppen und der Gruppierung durch MAINX 148t sich nicht
finden. Gene, die sich nach dem MaINxschen System #hneln, haben
zum Teil keinerlei Beziehungen zueinander betr. ihrer Einwirkung
auf die genabhingigen Wirkstoffe und umgekehrt. Einer weiteren
Priifung bedarf diese Frage jedoch dringend. Vor allem werden die
eventuellen Beziehungen zwischen verschiedenen Wirkstoffsystemen und
den beiden Pigmentkomponenten zu kliren sein.

DaB sich von den zur Bildung dieses sehr komplizierten Pigmen-
tierungsmerkmales fithrenden Reaktionen das v+-Hormon — cn+-Hormon-
System hat herausgreifen lassen, war ein erster, nicht zu unterschitzender
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Erfolg. Die Untersuchung dieses Systems hat zu den verschiedensten
Aufklirungen iiber eine genabhingige Merkmalsentwicklung gefiihrt.
Die Erfassung genabhiingiger Wirkstoffe, ihre zeitlichen und raumlichen
Wirkungsverhiltnisse, ihre Wirkungs-, aber nicht Artspezifitit u. a.
erbffnete ein Forschungsgebiet, dessen Fruchtbarkeit zu der Hoffnung
veranlaBt, daB ein klares, sich aber wahrscheinlich immer mehr kom-
plizierendes Beispiel fiir die entwicklungsphysiologische Auswirkung der
Gene analysiert werden kann. Neben den genetisch-entwicklungs-
physiologischen werden auch die chemisch und chemisch-physiologischen
Untersuchungen zur Lésung dieses Problems wesentlich beitragen.

III. Weitere Genwirkstoffsysteme bei Insekten.

Das Eingreifen von Genen in die Bildung von Wirkstoffen konnte
bei Drosophila bislang noch an zwei weiteren Beispielen demonstriert
werden:

1. Fazettenbildender Stoff.

Schon STURTEVANT (1927) hatte die Moglichkeit erwogen, daf
Bar-Gewebe durch einen Stoff, der in +-Geweben gebildet wird, zur
Fazettenbildung angeregt werden kann (s. S.110). Ein solcher Stoff
konnte neuerdings in dem als Ausgangsmaterial fiir die Augenausfarbungs-
wirkstoffe dienenden Calliphora-Extrakt nachgewiesen werden (EPHRUSSI,
KuouviNE und CHEvVAIS 1938). An Bar-Larven wurde Futter ver-
abreicht, dem dieser Extrakt in verschiedenen Konzentrationen zu-
gesetzt war. Die Tiere entwickelten eine grofere Anzahl von Fazetten
als normal ernihrte Bar-Tiere. Diese Fazettenvermehrung war pro-
portional zu der Konzentration des Extraktes (CHEVAIs und STEINBERG
1938). Damit ist ein morphogenetisch wirkender Stoff nachgewiesen,
dessen Bildung anscheinend unter genetischer Kontrolle steht.

2. Metamorphosehormone.

Die Hautung, Verpuppung und imaginale Formbildung der Insekten
werden durch Hormone geregelt. Der Ablauf dieser Metamorphoseschritte
kann bei Drosophila durch verschiedene Gene gestért werden. Vor
allem die in verschiedenen Entwicklungsstadien zum Tode fiihrenden
Letalfaktoren scheinen oft durch die Stérung von Metamorphoseschritten
auf die Lebensfihigkeit einzuwirken. So ist bei Drosophila melanogaster
z. B. das Gen lgl (lethal-giant) bekannt, das neben anderen Stérungen
in der Entwicklung auch eine Hemmung der Verpuppung hervorruft
(HADORN 1937, HADORN und NEEL 1938). Igl-Larven wachsen heran,
bleiben dann aber iiber das normale Alter hinaus als Larven leben und
verpuppen sich nur verzogert, zum Teil iiberhaupt nicht. Wenn sie sich
verpuppen, bilden sie auch nur ein anormal ausgebildetes Puparium.
Durch Implantation des das Verpuppungshormon liefernden Organs,
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d.i. der am Gehirn der Larven liegenden sogenannten Ringdriise (der
WEeismMaNNsche Ring, den Corpora allata anderer Insekten homolog),
aus normalen Larven in lgl-Larven wird bei diesen der Eintritt der Ver-
puppung beschleunigt bzw. {iberhaupt erst erméglicht. Die bei normalen
Larven das Pupariumbildungshormon liefernde Ringdriise (vgl. BECKER
und PrAGGE 1939) wird in lgl-Larven, wie histologische Untersuchungen
gezeigt haben (SCHARRER und HADORN 1938), nur sehr schwach entwickelt.
Das Gen Igl greift also (neben anderem) ¢n die Produktion des Puparium-
bildungshormons ein. Ein auBerordentlich wichtiger Entwicklungs-
prozeB, der hormonal gesteuert wird, ist durch das Gen Igl gestort.
Zwischen dem Gen und der durch das Gen gesteuerten Wirkstoffbildung
steht hier die Entwicklung der Ringdriise. Die Beziehungen zwischen
Gen und Wirkstoffbildung sind also duBerst kompliziert. Wihrend die
Bildung der Augenausfirbungswirkstoffe nicht an spezifisch ausgebildete
Driisen gebunden ist, ist das Pupariumbildungshormon ein typisches
Driisenhormon.

C. Untersuchungen an Wirbeltieren.

Es ist in gewisser Weise iiberraschend, daB das Eingreifen von Genen
in Hormonbildungsprozesse gerade bei den Insekten in ausgedehntem
MaBe analysiert werden konnte, wurden doch die Insekten noch vor
wenigen Jahren fiir eine Tierklasse gehalten, bei der das voéllige Fehlen
von Hormonen als typisch anzusehen sei. Die Insekten galten als Ver-
treter jenes Typus, bei dem sich die Wirkungen der Gene stets innerzellig
abspielen sollten. Sie hatten jedoch den Vorteil fiir sich, dal sie zu
den besten Versuchstieren der Genetik gehorten. Als die besten Versuchstiere
der Hormonforschung haben sich demgegeniiber die Végel und Siuger
erwiesen. Es ist daher zu erwarten, daB das Problem Genwirkung und
Hormonbildung auch von dieser Seite her noch niher behandelt werden
kann. Ansitze dafiir sind auch heute schon vorhanden. Als ein gutes
und bisher als einziges auch eingehend geklirtes Beispiel, wo ein Gen
in die Funktion einer Hormondriise eingreift, sei hier der Fall der Hypo-
physenzwergmiuse dargestellt. Er wurde zuerst durch SmiTH und
McDoweLL (1930, 1931) nidher untersucht: Durch ein bestimmtes,
rezessives Gen wird bei der Maus ein Zwergwuchs bedingt, demzufolge
die Tiere nur einen Bruchteil des normalen Gewichtes erreichen. Wie
an der Skeletbildung gezeigt werden konnte (Dawson 1935), erfolgt
die Entwicklung bei diesen dwarf-Madusen nur sehr verzégert und un-
vollkommen. Diese Unterentwicklung ist durch eine Unterfunktion
des Hypophysenvorderlappens bedingt. Durch tigliche Verfiitterung
von Hypophysenvorderlappen normaler Tiere kann das Wachstum der
Zwerge angeregt werden (Abb.17). Sie erreichen fast die normale
GroBe und werden wieder sehr lebenskriftig. Bei der Priifung der
dwarf-Hypophyse stellte sich heraus, daB ihr hauptsichlich das in den
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eosinophilen Zellen des Vorderlappens gebildete Wachstumshormon
fehlt (nihere Untersuchung: KeEMP und MARX 1936/37 u. a.).

Ahnlich wie in dem lethal-giant-Fall bei Drosophila wird also auch
hier durch ein einzelnes Gen die Normalentwicklung einer Hormondriise
irgendwie so gestort, daB ein bestimmtes Hormon ausfillt.

Die Wirbeltiere scheinen sich fiir ein Problem als besonders geeignet
zu erweisen, namlich fiir die Bedingungen der Reaktionsbereitschaft
in den Erfolgsorganen. Vor allem
durch die Untersuchungen iiber
geschlechtsgebundene Gene beim
Hausgefliigel wird sich deren Ein-
fluB auf die Reaktionsbereitschaft
in den Epidermiszellen gegeniiber
der Einwirkung der Geschlechts-
hormone analysieren lassen. Dafiir
liegt eine Reihe von Ansatzpunkten
vor, auf die hier in diesem Rahmen
jedoch nicht eingegangen werden
kann.

Mit den Untersuchungen iiber
genabhingige  Hormonbildungen
beriihren sich die Versuche iiber Abb. 7. Wachstum von dwarf-Mausen nach
den Einfluf, den die Grundfakioren (uqummongestatt sach Swimm und Nepowss.)
filr Haarfirbung berm Kaninchen
auf die Bildung eines Ferments haben (ScHULTZ, DANNEEL, ENGELs-
MEIER u. a., Zusammenfassung DANNEEL 1938): Von den zur Haar-
pigmentbildung filhrenden Reaktionen, in welche die den einzelnen
Farbrassen des Kaninchens eigenen Farbgene eingreifen, konnten bisher
drei Teilreaktionen festgestellt werden: Die Reaktion I, gekennzeichnet
durch ihre Sensibilitit gegeniiber Réntgenstrahlen. Die Reaktion II,
gekennzeichnet dadurch, daB sie bei Russenkaninchen nur unterhalb
von 33° vor sich geht. Die Reaktion III, in der die eigentliche Pigment-
bildung erfolgt.

Hier interessiert vor allem die Reaktion II, wihrend welcher ein
fir die Auspigmentierung benétigtes Ferment gebildet wird. Diese
Fermentbildung erfolgt bei a,a,-Tieren (Russenkaninchen) und a,a-Tieren
(Bastarde zwischen Russen und Albinos) nur nach einer voraufgegangenen
Unterkiihlung. Die Messung der Fermentmenge in Extrakten aus gleich-
groBen und gleichlange unterkithlten Hautstiicken ergab, daB unter der
Wirkung von aja, die Fermentbildung schneller erfolgt als unter der
Einwirkung von a,a. In A-Tieren (gepriift wurden schwarze Alaskas)
wird das Ferment in noch wesentlich gréBerer Menge als in der aja,-Haut
gebildet. Die Allele A, .a, und a greifen also in die Bildung des Ferments
in verschiedener, abgestufter Stirke ein. Ob die Fermentbildung die erste
von diesen Genen abhingige Reaktion ist, bleibt noch offen; immerhin

Ergebnisse der Biologie XVII. 10
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erweist sich in diesen Versuchen die Bildung eines Ferments als eine
entscheidende Zwischenreaktion zwischen den Genen der A-Serie und
den von diesen abhingigen Merkmalen. — Die Bildung dieses Ferments
entspricht damit zum Teil der Bildung der Augenausfirbungswirkstoffe,
unterscheidet sich aber doch von diesen wesentlich dadurch, daB es
sich hierbei nicht um einen auBerzellig wirkenden Stoff handelt, sondern
daB das Ferment auf die Bildungszelle lokalisiert bleibt.
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Vorbemerkungen.

Wenn ein zusammenfassender Bericht iiber ein Forschungsgebiet gegeben
wird, so ist dabei im allgemeinen vorausgesetzt, daB dasselbe wenigstens
zu einem gewissen inneren und dufleren Abschlusse gekommen ist. Das trifft
im vorliegenden Falle nicht zu. Was wir iiber die Zusammensetzung des
pflanzlichen Zellsaftes und tiber ihre Abhingigkeit von 6kologischen Faktoren
des Standortes wissen, ist wenig und liickenhaft. Wenn hier trotzdem eine
Zusammenfassung des gegenwirtigen Standes unseres Wissens auf diesem
Gebiete versucht wurde, so wird dabei oftmals auf noch durchaus offene
Fragen und auf ungeléste Probleme hingewiesen werden miissen. Ergibt
sich daraus eine Anregung fiir weitere Forschungsarbeit, so mag das den
Versuch rechtfertigen.

Die bisher sehr ungleichmiBige Entwicklung der okologischen Zellsaft-
forschung bringt es mit sich, daf fiir die einzelnen Abschnitte dieses Berichtes
ein sehr ungleich grofles Tatsachenmaterial zur Verfiigung steht. Das wird
den sehr verschiedenen Umfang der einzelnen Kapitel verstandlich machen.

‘Wenn im folgenden einzelne Probleme der Pflanzenokologie (Halophyten-
problem, Kilteresistenz usf.) von den Ergebnissen der Untersuchungen
iiber die Chemie des Zellsaftes her behandelt werden, so ist selbstverstindlich
nicht beabsichtigt, eine erschépfende Darstellung dieser Probleme schlechthin
zu bringen und alle iiber die Halophyten, iiber die Kilteresistenz usw.
vorhandene Literatur zu beriicksichtigen. Das ist nach der Fassung unseres
Themas wohl kaum zu erwarten. Es mag aber jedes MiBverstindnis aus-
schlieBen, wenn von vorneherein ausdriicklich darauf hingewiesen wird.

Die hier besprochenen Arbeiten stellen vielfach eine Fortsetzung und
Erganzung der Untersuchungen iiber die 6kologische Bedeutung des osmo-
tischen Wertes dar, wie sie etwa H. WALTER in seiner ,,Hydratur der Pflanze
(1931) zusammengefaflt hat. Nur wo es im Zusammenhange unbedingt
noétig erscheint, wird auf die dort dargestellten Tatsachen und Probleme
kurz eingegangen; im allgemeinen wird ihre Kenntnis vorausgesetzt.

I. Die stofflichen Grundlagen
des osmotischen Wertes der Pflanzenzelle

(geschichtliche Entwicklung, methodische Grundlagen
und gegenwirtiger Stand der Kenntnisse).

Im Jahre 1877 erschienen W. PreFrERs und H. DE VRIES’ grundlegende
Mitteilungen iiber die osmotischen Eigenschaften der Pflanzenzelle.
Schon 1883 verdffentlichte der letztere Forscher mehrfach in vorldufiger
Form, 1884 ausfiihrlich die Ergebnisse seiner Untersuchungen tiiber die
,,Analyse der Turgorkraft, d.h. iiber die stofflichen Grundlagen des
osmotischen Wertes des pflanzlichen Zellsaftes.

Diese Forschungen von DE VRIES sind nicht nur geschichtlich und
methodisch sehr bemerkenswert; ihre Resultate blieben auch fiir lange
Zeit das einzige Material, auf welchem sich unsere Kenntnisse iiber
die wesentlichen osmotisch wirksamen Bestandteile des pflanzlichen
Zellsaftes stiitzen konnten. Als solche haben sie mehrfach in die Lehr-
biicher (z. B. S. KosTyTrscHEW) Aufnahme gefunden (Tabelle 1).
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H. pE VRIES ging bei seinen Untersuchungen so vor, daB er aus lebenden
oder abgetoteten Geweben — meist saftreichem Markparenchym von
Stengeln oder Blattstielen den Saft auspreBte und zunichst darin den
osmotischen Wert bestimmte. Als einzige bewdhrte Methode stand damals
dem Botaniker hierfiir die Plasmolyse zur Verfiigung. Es wurde also zunichst
der ,,Salpeterwert des PreBsaftes bestimmt, d. h. diejenige Konzentration
von KNO;, die ihm an plasmolytischer Wirksamkeit auf Rhoeo-Epidermis-
zellen gleichkam.

Durch chemische Analyse des PreBsaftes wurden weiterhin die wichtigsten
Lésungsbestandteile in demselben quantitativ ermittelt: Die Zucker durch
Reduktion von FrnLINGscher Losung, durch Titration des nativen Saftes
die freien organischen Siuren und durch Titration der Asche die an organische
Sauren gebundenen Alkalien und Erdalkalien, in einzelnen Fillen schlieBlich
auch CI’ und PO’.

Tabelle 1. Anteil einiger Zellsaftbestandteile am osmotischen
Wert. (Nach H. pE VRiEs 1884.)

Kzlei;xm Summe | Summe
Pflanze organi- A?)?;]- 0‘3;'1_ Glukose; KCl NaCl [K,HPO,| Summe
;‘;];:‘el sdure sdure %
% % % % % % %
Hevacleum sphondy -
lium, Blattstiel, Mark | 5,9 91| — | 691 | — 6,4 | — | 90,5
Gunnera scabra, jlinge-
rer Blattstiel, Mark .| 3,3 [ 19,2 | — | 21,7 | 51,7 | — — | 959
alterer Blattstiel,
Mark . . . . . . .] 25 17,5 o 13,1 56,2 — 1,9 91,2
Rheum officinale, Blatt-
stiel, Mark . . . .| 60 | — |31,5/425] — | — | 6,0 | 860
Rheum hybridum,Blatt- |
stiel, Mark . . . .| 5,9 — 15641236 | — — 3,2 | 89,1
Rochea falcata, Blatter. | 3,1 | 42,3 | 23,1 | — — (11,5 | — | 82,0
Rosa sp., Blumen- §
blatter . . . . . .| 44 | 85|80,7| —  — | — | — | 93,6

Die analytisch gefundenen Aquivalentkonzentrationen der PreBsaft-
bestandteile muBten nun, um mit der gesamten ,,Turgorkraft” vergleichbar
zu sein, ebenfalls in Salpeterwerte umgeformt werden. Das geschah durch
Multiplikation mit den ,,isotonischen Koeffizienten‘‘, welche DE VRiES vorher,
gleichfalls natiirlich mit Hilfe der Grenzplasmolyse, fiir die in Frage kom-
menden Stoffe festgestellt hatte. Diese auf ganze Zahlen abgerundeten
Koeffizienten gaben das Verhiltnis der plasmolytischen Wirksamkeit dqui-
molekularer Losungen an. ,,Isotonische Koeffizienten nenne ich diejenigen
Zahlen, welche die Affinitit je eines Molekiils der gelésten Substanz zu
Wasser in verdiinnter wiBriger Losung angeben, wenn die Affinitit eines
halben Molekiils Oxalsiure als Einheit genommen wird“ (H. DE VRIES 1883c).
Solche isotonische Koeffizienten waren z. B. 2 fiir Zucker und organische
Dikarbonsauren und die Zitronensiure, 3 fiir KNO,, NaNO,, KCI, NaCl,
4 fir K,C,0,, K,S0O, usf. Hier lag zweifellos der schwichste Punkt des
DE VRiEsschen Verfahrens. Denn erstens war die Abrundung des Koeffizienten
auf ganze Zahlen unberechtigt, zweitens aber diente als tatsichliche Ver-
gleichsbasis fiir die plasmolytische Bestimmung begreiflicherweise nicht
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Oxalsiure, sondern Kalisalpeter. Die damals freilich noch unbekannte
starke Permeationsfahigkeit des KNO, muBte aber naturgemiB das Ergebnis
falschen. So ist es wohl zu erkliren, daB z. B. das Verhiltnis der isotonischen
Koeffizienten Rohrzucker:Kalisalpeter 2:3 und nicht, wie theoretisch zu
erwarten, 2:4 gefunden wurde.

Der Salpeterwert des PreBsaftes gab also, mit 3 — dem isotonischen
Koeffizienten des Kalisalpeters — multipliziert, die ,totale Turgorkraft®;
die analytisch gefundenen Molkonzentrationen der Zellsaftbestandteile,
gleichfalls nach Multiplikation mit dem zugehérigen isotonischen Koeffizienten,
die Teilturgorkraft dieser Stoffe. Die vorhergehende Tabelle 1 bringt eine
Reihe von Ergebnissen solcher Analysen.

Diese Arbeit von DE VRIES mag in vielen wesentlichen Einzel-
heiten {iberholt sein und deswegen hauptsichlich geschichtliches Interesse

beanspruchen; 2 Punkte haben auch heute noch vollstindig Giiltigkeit:

1. Der Grundgedanke der Methodik — Bestimmung des osmotischen Ge-
samtwertes, analytische Evfassung der wesentlichen Zellsaftkomponenten und
Umrechnung der ermittelten Konzentrationen auf osmotische Aquivalente.

2. Die Erkenntnis, daf Zucker, organische Sdiuren und organische und
anorganische Salze die hawptsichlichsten osmotisch wirksamen Liosungs-
bestandteile des Zellsaftes darstellen.

Die erfolgreiche Weiterentwicklung der plasmolytischen Methodik
und ihre Anwendung in den verschiedensten Gebieten der Pflanzen-
physiologie ist.bekannt. Auch die Bedeutung der osmotischen Zustands-
groBen der Zelle fiir die 6kologische Forschung wurde bald entsprechend
erfaBt und gewiirdigt. Lange Zeit aber wurde anscheinend kaum das
Bediirfnis gefiihlt, die Pionierarbeit von DE VRIES iiber die stofflichen
Grundlagen des osmotischen Wertes weiterzufithren. Gewisse Ansitze
in dieser Richtung kniipfen bezeichnenderweise an 6kologische Probleme
an. Essei hier nur an die Fragestellung erinnert, ob die hohen osmotischen
Konzentrationen, die man in den Zellen von Halophyten bestimmte,
durch Kochsalzspeicherung oder auf andere Weise zu erkliren seien
(H. FrtTinG 1911, C. F. v. FABER 1913, 1923).

Neue Anregung fiir zellsaftanalytische Untersuchungen scheinen
erst unmittelbar mit der Einfiihrung der kryoskopischen Methodik in
die Botanik zusammenzuhingen. Aus England berichteten schon 1910
H. H. DixoN und W. R. ATKINS iiber Gefrierpunktsbestimmungen von
Pflanzensiften. In Amerika eréffneten R. A. GORTNER und J. A. HARRIS
1914 eine lingere Reihe von Arbeiten, in denen iiber die erfolgreiche
Anwendung der Kryoskopie fiir die Bestimmung der Zellsaftkonzentration
berichtet wird. In Deutschland hat erst 1928 H. WALTER die kryo-
skopische Methodik zur Bestimmung des osmotischen Wertes in die
physiologisch-6kologische Forschung eingefithrt. Durchaus parallel mit
dieser Entwicklung geht der Fortschritt zellsaftchemischer Unter-
suchungen.

Schon von 1914 an untersuchten HARRIS und Mitarbeiter nicht nur
die Gefrierpunktsdepression, sondern auch andere physikalische und
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chemische Eigenschaften ihrer Pflanzensifte (s. J. A. HARRIS 1934).
Die wichtigeren Arbeiten zellsaftchemischen Inhaltes aus deutschen
Laboratorien sind fast durchweg jiingeren Datums. Auch sie hdngen mit
der Einfithrung des kryoskopischen Verfahrens enge zusammen.

Die Vorteile der kryoskopischen vor der plasmolytischen Methodik
fiir den Okologen sind an vielen Stellen erértert worden. Sie diirfen
als bekannt vorausgesetzt werden. Wesentlich ist hingegen fiir uns
die Beantwortung der Frage, ob der PreBsaft aus abget6teten Organen,
wie er fiir die Gefrierpunktsbestimmung verwendet wird, in seiner
Zusammensetzung dem nativen Zellsafte mit geniigender Uberein-
stimmung entspricht. Dafiir lassen sich tatsichlich wichtige Beweis-
momente geltend machen.

1. Die Ergebnisse kryoskopischer und plasmolytischer Bestimmungen
stimmen gut iiberein, wenn die Methoden mit der erforderten Sorgfalt
und Kiritik angewendet werden, und wenn der Vergleich mit Objekten
durchgefiithrt wird, welche fiir Plasmolysebestimmungen geeignet sind.
Letzteres trifft durchaus nicht immer zu (R. H. OPPENHEIMER 1932, A. BuH-
MANN 1935). Da es aber fiir die kryoskopische Methode ungeeignete Objekte
nicht gibt, diirfen hiufig festgestellte Abweichungen beim Vergleich beider
Methoden — meist zu hohe grenzplasmolytische Werte — auf das Versagen
der plasmolytischen Methode zuriickgefiihrt werden (vgl. z. B. H. WALTER
1936).

2. Die Gefrierpunkte von lebendem und totem Gewebe zeigen keine
Unterschiede, wenn man die nicht leichte und unproblematische Kryo-
skopie im Gewebe mit der nétigen Kritik und mit gewissen methodischen
Kautelen durchfiihrt (H. WALTER und O. WEISMANN 1935).

3. Wird die osmotische Konzentration des PreBsaftes unmittelbar
bestimmt und auf mittelbarem Wege die Konzentration der im PreBkuchen
verbliebenen Restfliissigkeit (A. Pi1sek und E. CARTELLIERI 1931), so zeigt
sich, daB zwischen beiden keine wesentlichen Unterschiede vorhanden sind.

4. Wird die Gesamtkonzentration des PreBsaftes verglichen mit der
eines wiBrigen Extraktes, der aus einer getrockneten und gepulverten
Parallelprobe gewonnen und auf den Frischwassergehalt eingedickt wurde,
so ergibt sich nach R. THREN (1934) recht gute Ubereinstimmung.

T. G.MasoN und E. PuiLLis (1936) finden bei Bestimmung einzelner
Stoffe in solchen Parallelversuchen (Cl und Zucker) im PreBsaft eine etwas
(etwa 10%) hohere Konzentration, als nach der im Extrakt erhaltenen
Menge zu erwarten wire. Das Quellungswasser der im PreBriickstand
verbleibenden Membran- und Plasmakolloide besitzt also einen niedrigeren
Chlorid- und Zuckergehalt als der PreBsaft. Ein Konzentrationsunterschied
zwischen Prefsaft und Zellsaft 18t sich auch daraus nicht ableiten. Wohl
aber ergibt sich hier ein Hinweis auf eine mogliche Fehlerquelle, wenn von
Extraktanalysen auf die Konzentration eines Stoffes im Zellsaft Schliisse
gezogen werden sollen.

5. Der Fehler, der daraus entsteht, daB sich im PreBsafte Zellsaft und
GefaBwasser vermischen, ist nach R. THREN (1934) sehr gering.

Mit der Feststellung, daB der PreBsaft die im osmotischen Wert
ausgedriickte Gesamtkonzentration des Zellsaftes richtig wiedergibt,
ist aber wohl auch die Auffassung geniigend sichergestellt, daB sich
beim Abtéten des Gewebes und beim Auspressen des Saftes keine
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nennenswerten stofflichen Verinderungen ergeben. Man miilte sonst
die unwahrscheinliche und v6llig unbewiesene Annahme machen, daB
etwa ein Stoff verschwindet und an seiner Stelle ein anderer in genau
isotonischer Menge auftritt.

Selbst aber angenommen — deswegen freilich nicht zugegeben —
die plasmolytische Methode lieferte durchweg richtigere Werte als
die kryoskopische; bei chemischen Untersuchungen des Zellsaftes wird
diese stets die geeignetere BezugsgroBe liefern. Denn die quantitative
chemische Analyse muB} ja fiir alle Fille im PreBsaft (oder allenfalls
im Extrakt) durchgefithrt werden.

Die Bestimmung der osmotisch wirksamen Bestandteile eines Zell-
saftes wird in folgende 3 Teilaufgaben zerfallen:

1. Herstellung des PreBsaftes und kryoskopische Bestimmung des
osmotischen Gesamtwertes.

2. Quantitative Bestimmung der vorhandenen geldsten Bestandteile.

3. Umrechnung der unter 2 gefundenen Analysenzahlen in Atmo-
sphireniquivalente; daraus dann Berechnung der auf die Einzelbestand-
teile entfallenden Prozentanteile am osmotischen Gesamtwerte.

Zu 1. Uber Einsammlung und Abt6ten der Proben, PreBsaftgewinnung,
kryoskopische Bestimmung und Berechnung der Atmosphirenwerte wurde
von H. WALTER (1931 und 1936) alles Notige gesagt.

Zu 2. Die restlose Erfassung aller Losungsbestandteile des Zellsaftes
ist eine Aufgabe, die wohl stets nur angendhert erreicht werden kann. Eine
vollstindige Liste der im Zellsafte unter Umstanden zu erwartenden Stoffe
diirfte ziemlich genau identisch sein mit einer Liste der wasserloslichen
Pflanzenstoffe iiberhaupt. Man wird sich also damit begniigen, diejenigen
Stoffe ausfindig zu machen und ihrer Menge nach zu bestimmen, welche
quantitativ wirklich eine Rolle spielen. Verbindungen, die nur in kleinen
Mengen vorkommen, mégen im Zusammenhange mit anderen Fragestellungen
von sehr groBer Bedeutung sein. Bei der Analyse des osmotischen Wertes
sind sie ohne Interesse.

Da meist nur geringe Ausgangsmengen zur Verfiigung sind, stehen
Mikromethoden der chemischen Analyse im Vordergrunde!. Die ver-
wickelte Zusammensetzung des Untersuchungsobjektes erfordert, auf Sto-
rungen des Bestimmungsganges durch Losungsgenossen besonders Bedacht
zu nehmen. Die geniigend exakte Bestimmung der 16slichen Kohlehydrate
ist eine sehr schwierige Aufgabe, worauf H. SCHROEDER u. a. eindringlich
hingewiesen haben (vgl. auch O. LEHMANN 1931, O. KERSTEN 1934). Bei
den iiblichen Reduktionsverfahren wird hiufig der wahre Zuckerwert durch
reduzierende Nichtzucker des Zellsaftes eine schwer kontrollierbare Erhéhung
erfahren.

Zu 3. Die Umrechnung der Analysendaten auf Atmosphirenwerte und
auf Prozentanteile des osmotischen Gesamtwertes ist weitaus die schwierigste
Teilaufgabe.

1 Wenn hier und im folgenden methodische Fragen nur so weit behandelt
werden, als es zum Verstindnis der Ergebnisse unbedingt notwendig er-
scheint, diirfte das in Art und Rahmen dieses Berichtes geniigend be-
griindet sein.
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In Analogie zu den Gasgesetzen ist der osmotische Druck einer Losung (O)
gleich der Summe der Partialdrucke seiner Losungsbestandteile (O,, O, O, . ..)

0=2(0,+0,+0, + ...).

Fiir eine groBere Reihe von Stoffen ist die Gefrierpunktsdepression
verschieden konzentrierter Losungen empirisch ermittelt. Die betreffenden
Zahlen sind aus den einschligigen Tabellenwerken (LANDOLT-BORNSTEIN:
International critical tables) zu entnehmen. Durch graphische Interpolation
kann auch fiir alle Zwischenkonzentration die Gefrierpunktserniedrigung
gefunden und nach den von H. WALTER (1931 und 1936) mitgeteilten Tabellen
auf osmotischen Wert bei Gefriertemperatur umgerechnet werden. Dieser
ist dann direkt mit dem gefundenen osmotischen Wert des PreBsaftes ver-
gleichbar, wenn bei letzterem die von H. WALTER (1936) angegebene Unter-
kiihlungskorrektur vorgenommen wird.

Zu beachten ist, da3 die Angaben der Tabellenwerke sich meist auf
gewichtsmolare bzw. gewichtsprozentige Losungen beziehen (x Mol zu 1 Liter
Wasser bzw. x g zu 100 ccm), die Analysenergebnisse aber Volumprozente
bzw. Volummole angeben (xg in 100 ccm Losung bzw. x Mol. im Liter
Losung). Fiir diese Falle ist es dann notwendig, aus dem spezifischen
Gewicht auf Volumkonzentration umzurechnen. Man stellt sich am besten
eine Tabelle oder Kurve her, die ein fiir allemal die Umrechnung der Analysen-
zahlen auf osmotische Aquivalente gestattet. Fiir eine Reihe von Zellsaft-
bestandteilen hat H. WALTER (1936) solche Tabellen mitgeteilt. In anderen
Fallen wird man sich selber auf kryoskopischem Wege Eichkurven oder
Eichtabellen zusammenstellen miissen. Auch hierbei ist selbstverstindlich
die Unterkiihlungskorrektur zu beriicksichtigen.

Bei Nichtelektrolyten, z. B. bei Zuckern, 148t sich auf dem angegebenen
Wege der Umrechnung der Anteil am osmotischen Werte ohne weiteres
berechnen. Bei Elektrolyten aber ergeben sich sofort weitere Schwierigkeiten.
Insbesondere dann, wenn nur einzelne Ionen bestimmt wurden.- Wurde
z. B. der Cl-Gehalt eines Saftes bestimmt, so ist es selbstverstindlich
nicht gleichgiiltig, ob das Cl’ an ein einwertiges oder zweiwertiges Kation
gebunden war. Der osmotische Wert der Chloride wire im ersteren Fall —
bei der praktisch berechtigten Annahme totaler Dissoziation — um 1/; hdher
als im letzteren. Hatte die Analyse nur starke Elektrolyte ergeben und
wiren alle Ionen bestimmt, so lieBe sich der osmotische Wert der Salze
ja aus der Jonensumme errechnen. In allen anderen Fallen — und dazu
sind PreBsaftanalysen immer zu rechnen — werden gewisse willkiirliche
Annahmen nicht zu umgehen sein. Dazu kommen noch Schwierigkeiten
besonderer Art bei den organischen Siuren, die in freier Form sehr wenig,
als Salze hingegen praktisch vollstindig dissoziiert vorliegen.

Eine exakte rechnerische Beherrschung dieser verwickelten Ver-
hiltnisse diirfte sich kaum durchfithren lassen. Man wird daher meist
mit einer angendherten Berechnung zufrieden sein miissen und lieber eine
experimentelle Probe durchfithren. Dies geschieht in der Weise, da8 man
nach dem Rezepte der Analysendaten einen ,kiinstlichen Zellsaft” aus
reinen Substanzen zusammenstellt, seinen osmotischen Wert bestimmt und
diesen mit dem Ergebnis der Berechnung vergleicht. Grobere Berechnungs-
fehler miiBten sich dann sofort zeigen. Zu gleicher Zeit hat man damit
auch die Moglichkeit, aus dem Vergleich mit dem osmotischen Wert des
Zellsaftes festzustellen, ob die wichtigsten Komponenten desselben bei der
Analyse tatsdchlich auch erfat wurden.

In solcher Weise gingen z. B. G. Pittius (1934) und H. KNODEL
(1938) vor, denen wir die bisher ausfiihrlichsten Angaben tiber die
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stofflichen Grundlagen des osmotischen Wertes pflanzlicher Zellsifte
verdanken.

G. PrrTius bestimmt im BlattpreBsafte mit geeigneter Methodik
neben Glukose und Saccharose die freie titrierbare Siure, die in Salz-
form gebundenen organischen Siuren als ,,wahre Alkalinitit der Asche,
ferner SO,”, PO,”" und Cl'. Die Umrechnung erfolgt unter der durch
qualitative Vorproben gestiitzten Annahme, daB bei den organischen
Sduren die Apfelsiure iiberwiegt und daB die Anionen vor allem an
Kalium gebunden sind. Im einzelnen wurden die Salpeterwerte von
DE VRIES zugrunde gelegt. Die Ubereinstimmung mit kryoskopisch
bestimmten Einzelwerten war fiir Rohrzucker, Invertzucker und Apfel-
sdure eine gute, fiir Kaliumphosphat, -sulfat und -chlorid eine leidliche.
Eine Auswahl unter zahlreichen Bestimmungen bei Hedera und Ilex
gibt Tabelle 2.

Tabelle 2. Stoffliche Grundlagen des osmotischen Wertes.
(Nach G. PiTTIUS.)

; | organi- | Summe Kryo- ] Im
Monat, | [Glukose | Organi| O5Gie DS, [[hopisen| Dife- | ot
Monat, | s 5 -
Tag i;]'mfggé Saure Sz:re PO, S0, Cl aus 2-—7 [stimmte aus Safte
frei . er- Drucke | 9—8 ge-
} bunden rechnet |im Saft funden
1 ‘ 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11
Hedera helix.
15.6.| % 1,5 | 1,1 | 1,9 |0,52]0,61]0,19 | j
Atm.| 2,5 | 22 | 3,8 |1,7 (1,9 |1,0 | 13,1 | 13,7 | 0,6 | 13,4
Ilex aquifolium.
22.5.| % 31 | 09 | 20 |0,41/0,63|0,08 ;
Atm.| 45 | 1,8 | 40 |1,3 |20 |05 | 141 | 157 | 1,6 | 151

Ein Vergleich der Spalten 8, 9 und 11 zeigt, daB gefundene und
berechnete Werte in befriedigender Ubereinstimmung stehen, daB also
die wesentlichen Bestandteile des Zellsaftes analytisch erfaBt wurden.

H. KNoDEL geht grundsitzlich #dhnlich vor wie Pirrivs. Einen
wesentlichen Fortschritt in seiner Methodik bedeutet aber ein Kunst-
griff, durch welchen die Schwierigkeiten bei der Berechnung des osmo-
tischen Wertes des Salzanteils, insbesondere der organischen Salze,
umgangen werden. Dieser wird von KNODEL nicht berechnet, sondern
im Aschenauszug bestimmt. Bei vorsichtigem Glithen wird ja die Asche
die anorganischen Salze in unverinderter Form, die organischen Salze
hingegen als Karbonate enthalten, die Kationen also an eine zweiwertige
Sdure gebunden. Tatsichlich zeigen Modellversuche, daB die osmotischen
Werte organischer Salze in veraschter und unveraschter Form iber-
raschend gute Ubereinstimmung zeigen. Die Ascheldsungen ergaben
einen um nur 1—5 % niedrigeren osmotischen Wert als die unveraschte
Salzl6sung. Fiir Calciumsalze gelten diese Uberlegungen natiirlich nicht.
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Sie werden durch das Glithen in unldsliches CaCO; tibergefithrt. Das
Ca-Ion muB deshalb gesondert bestimmt werden. Ohne auf weitere
Einzelheiten des Analysenganges und der Berechnung einzugehen, ver-
weisen wir auf Tabelle 3, aus welcher hervorgeht, daB3 auch bei KNODEL
die errechneten und die gefundenen osmotischen Werte in recht kom-
pliziert zusammengesetzten Zellsaftmodellen gut zusammenstimmen.

Tabelle 3. Errechnete und gefundene osmotische Werte
bei kiinstlichen Zellsaften. (Nach H. KNODEL.)

. Errechnet! J Analysenwerte Kryoskopiert
Kinstlicher Saft (in Atm) | (in Atm) (in Atm.)
|
5/100 n-Apfelsdure . . . . . . . . 0,58 ' 0,69
1% Glukose . . . . . . . . .. 1,34 Lo1,31
1/10 n-Na-Malat . . . . . . . . .| 2,38 ; nicht
1/20 n-NaK-Tartrat . . . . . . . 1,05 l i einzeln
04% K,HPO, . . .. .. ... 1201 | 5094 bestimmt
03% K,S0, . . . . . ... .. 0,911!
01% NaCl . . . .. ... ... 0,75 |
Gesamter osmotischer Wert 8,21 ‘ 7,94 8,30

1 Nach selbstbestimmten osmotischen Werten dieser Stoffe.

Die Anwendung des Verfahrens nach KNODEL auf einige pflanzliche
PreBsifte gibt Tabelle 4 wieder.

Tabelle 4. Die chemischen Komponenten des osmotischen Wertes
verschiedener PreBsidfte. (Alle Werte in Atm.) (Nach H. KNODEL.)

2 5 = 2 le |. (2|5 a

S1E13 | 2|8 525l 8 5lar|32 5] ¢

Datum 8 = S g 8 < En|E8g| B |EB|E+|SE(81 | »

der Pr;bleentnahme, g § g »n '?': = gi Sh g &3 gm g - EN N

flanze =} 4 - | 0 Sl 8 o wE -

17 ]¢ s |E|° °f%| |4

1 2] 3| 4 5 6 7 8 | o | 10| 11|12 ]13 | 14
Futterriibe, Blatt,

4.9.36 . . .|1,28| 0 |1,98/6,17/0,94| O |7,11n.bln.b.20,33| 9,4/10,2/0,8 |92,2

Futterriibe, Riibe,

20.8.36 . . .|8,01|0,68/8,69(3,35| 0,12|0,22|3,692,85/0,55/0,96/13,3/13,8/ 0,5 96,4
Roggen, 1. 7. 36 .|2,13|2,18/4,31(6,11|n.b.10,60!6,71/2,10|2,462,24/14,015,9 1,9 [88,0
Fichte, 15. 3. 37 .]9,40/0,55|9,95/2,42| 1,70 |0,54|4,66|2,07|1,01|2,65(17,3(18,6| 1,3 {93,0
Buchs 15. 3. 37 .|5,27|3,31/8,58/7,30| 1,90 (0,65/9,85/4,37|2,38/1,34/19,822,7| 2,9 |87,2

1 n.b. = nicht bestimmt.

Es zeigt sich also, daB zwischen 88 und 96% der osmotisch wirk-

samen Zellsaftbestandteile tatsichlich erfaBt wurden.

Die Differenz

gegen 100% entfillt auf Stoffe, die in offenbar geringer Menge vor-
liegen und deshalb bei der Analyse nicht beriicksichtigt werden konnten,
sowie auf die unvermeidlichen Versuchsfehler. Als gemeinsames Er-
gebnis der Untersuchungen von PirTius und von KNODEL kénnen wir
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festhalten, daB Zucker, organische Siuren und organische und an-
organische Salze den Hauptanteil der osmotisch wirksamen Losungs-
bestandteile des Zellsaftes bilden. Das bedeutet eine grundsitzliche
Ubereinstimmung mit den ilteren Untersuchungen von H. DE VRIES.

Sehr viel einfacher wird das Verfahren, wenn es sich nicht darum
handelt, die Zusammensetzung eines Zellsaftes moglichst vollkommen
aufzukldren, sondern Schwankungen des osmotischen Wertes auf ihre
stofflichen Ursachen zuriickzufithren. Das ist aber eine Aufgabe, die
vor allem bei 6kologischen Untersuchungen oftmals gestellt sein wird.

H. WALTER (1931) hat in seinem Hydraturbuche gezeigt, daB dem
osmotischen Werte als Funktion des ,,Hydraturzustandes ein hervor-
ragender Zeigerwert fiir die Beurteilung des Lebenszustandes der Pflanzen
zukommt. Das Studium der Schwankungen des osmotischen Wertes
im Wechsel der Umweltbedingungen ist damit zu einem sehr wichtigen
Instrument der &kologischen Forschung geworden, dessen Anwendung
keineswegs auf Fragen des Wasserhaushaltes allein beschriankt ist.
Es bedeutet eine Vertiefung im Sinne einer Kausalanalyse, wenn man sich
bemiiht, die stofflichen Grundlagen der Hydraturverinderungen auf-
zukldren. Sehr oft wird es dabei nicht schwer fallen, unter den Zell-
saftbestandteilen schon eine Vorauswahl zu treffen und die wirkliche
Analyse auf diejenigen zu beschrinken, deren aktiver Anteil an den
beobachteten und aufzuklirenden Anderungen der Gesamtkonzentration
des Zellsaftes mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit zu vermuten ist.
So kann unter Umstinden schon die Bestimmung eines einzigen oder
einiger weniger der im Zellsaft gelosten Stoffe zu einer sehr weitgehenden
Loésung der gestellten Aufgabe fithren.

In den folgenden Kapiteln werden wir uns fast ausschlieBlich mit
solchen Teilanalysen pflanzlicher Zellsifte und ihrer Auswertung zu
beschiftigen haben. Wir kénnen deswegen an dieser Stelle auf die
Besprechung von Einzelresultaten verzichten. Wir wollen nur, um
spitere Wiederholungen zu vermeiden, einige grundsatzliche Uberlegungen
vorausschicken.

Da der osmotische Wert eines Zellsaftes durch die in der Volum-
einheit des wisserigen Losungsmittels geldsten Teilchen (Molekel und
Ionen) bestimmt ist, kann eine Verinderung des osmotischen Wertes
auf zweierlei Weise erfolgen:

A. Durch Verdnderung der absoluten Menge der im Zellsaft gelosten
Stoffe bei gleichbleibender Menge des Losungsmittels.

B. Durch Verinderung der im Zellsaft vorhandenen Wassermenge
bei gleichbleibender Menge der geldsten Bestandteile.

Anderungen der zweiten Art sind also an eine Verinderung des
Wassersittigungszustandes der Zelle gekniipft. Ein Wasserverlust wird
zu einer Eindickung des Zellsaftes, eine stirkere Wasseraufnahme zu
einer Verdiinnung desselben fiithren.
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Bei Anderungen der ersten Art liegt eine aktive Vermehrung (Ana-
tonose) oder Verminderung (Katatonose) eines oder mehrerer der Losungs-
bestandteile des Saftes zugrunde. Eine solche kann natiirlich wieder
in verschiedener Weise zustande kommen: durch verstirkte Aufnahme
eines Stoffes von auBen (z. B. Salzspeicherung), durch Neubildung eines
Stoffes (z. B. Zuckerbildung bei der Photosynthese), durch Uberfiihrung
eines unléslichen Zellbestandteiles in geloste Form (z. B. Stiarkehydrolyse)
oder durch Spaltung eines im Zellsaft gelosten Stoffes in mehrere andere
von niedrigerem Molekulargewicht (z. B. Rohrzuckerinversion).

Ein einfaches Schema (Abb. 1) mége der
niheren Erlduterung dienen. Sowohl im g
Falle A und B findet die gleiche Erhdhung
des osmotischen Wertes (dick ausgezogene
Kurve) von O auf O’ statt. In beiden
Fillen werde ein bestimmter Zellsaftbestand-
teil b analytisch bestimmt und auf seinen
Anteil an der Gesamtkonzentration und auf

A T/
seine Rolle bei den Verdnderungen derselben ? _
i A
1
3 4

o

Im Falle A verlaufen die Kurven fiir O
und b streng parallel. Der Anteil der nicht e |
niher analysierten Restbestandteile des Zell- !
saftes @ bleibt deswegen unverandert. Fs AP Schema der Sehyamiangen ces
erglbt sich 0'__ 0 =0b — b’ d. h. der ge- Zusamn}en%fatzung. des Zellsaftes.
samte Anstieg der Zellsaftkonzentration ist (I\}z}cﬂi‘lﬁugiﬁmnfg;)
durch Vermehrung des Bestandteiles b auf '
zu erkliren. Es folgt weiterhin, daBl der prozentuale Anteil von 8" an 0’

groBer sein muB als der von b an O:

’ ’

0 . 0
T' 100 < A - 100, folglich 7 100 > P 100

und
v o’
e > o
Wir werden in diesem Falle von einer aktiven Verdnderung der Zellsaft-
konzentration oder von einer Regulation® des osmotischen Wertes
sprechen.

Im Falle B hingegen verlaufen die Kurven von O und b zwar
auch symbat, aber nicht parallel. Die durch & und b’ bzw. 4 und a’

1 Mit der Kennzeichnung als ,,Regulationen® soll selbstverstindlich
keinerlei Urteil iiber die finale Bedeutung solcher Vorginge verkniipft
sein. Es soll nur festgestellt sein, daB3 es sich um eine aktive Vermehrung
der osmotisch wirksamen Substanz und nicht nur um eine passive Ein-
dickung des Zellsaftes handelt. Ob darin ein zweckméaBiger Anpassungs-
vorgang zu sehen ist, miissen spezielle Untersuchungen von Fall zu Fall
entscheiden.

Ergebnisse der Biologie XVII. 1
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gekennzeichneten Anteile des Bestandes an gelésten Stoffen haben sich
in ihrem gegenseitigen Verhiltnis und in ihrem Verhiltnis zu O und O’
nicht gedndert:
0:0"=a:a"=b:b
und
O—b=aF0 —b =a.

Die Ursache der Verinderungen kann in diesem Falle nur in einer Ver-
minderung des Loésungsmittels, also in einem Wasserverluste liegen.

Wird in einem solchen Falle der Wassergehalt bestimmt, so mul3
sich zeigen, daB derselbe in dem MaBe abnimmt, wie der osmotische
Wert zunimmt und umgekehrt. Das Produkt Wassergehalt X Osmotischer
Wert muf} konstant bleiben, was im obigen Falle A natiirlich nicht zu-
treffen kann. Diese Uberlegung zeigt, daB sehr hdufig auch der Wasser-
gehalt wichtige Schliisse auf das Zustandekommen einer Verinderung
des osmotischen Wertes zulassen wird.

Wassergehalt und osmotischer Wert eines Zellsaftes werden aber
nur dann im Verhiltnisse umgekehrter Proportionalitit zueinander
stehen, wenn sich dieser innerhalb des in Betracht kommenden Kon-
zentrationsbereiches wie eine ideale verdiinnte Losung verhidlt. DalB
diese Annahme berechtigt ist, hat M. STEINER (1933) an einer Reihe
von PreBsiften (Ilex, Hedera, Buxus, Taxus, Pinus) experimentell
gezeigt. Das gleiche Verhiltnis miiite natiirlich auch zwischen Organ-
wassergehalt und osmotischem Werte des Zellsaftes bestehen, wenn jener
ausschlieBlich oder wenigstens fast ausschlieBlich als Lésungsmittel
der Zellsaftbestandteile fungierte. Das diirfen wir aber nur in erster
Anndherung voraussetzen. Denn

1. fungiert ein Teil des Wassers als Quellungswasser der Kolloide von
Membran und Plasma. Die Losungskonzentration dieses Quellungswassers
wird nicht gleich sein der des Zellsaftes (s. S.155). Seine Menge wird je

nach dem Hydraturzustande der Pflanze unter sonst gleichen Bedingungen
verschieden sein;

2. geht in den PreBsaft und in die Wassergehaltsbestimmung auch das
Gefilwasser ein, welches eine niedrigere Losungskonzentration besitzt als
der Zellsaft. Sein Anteil ist aber meist gering und iiberdies wohl innerhalb
einer Art weitgehend konstant, so da3 der daraus entstehende Rechenfehler
gering ist. Das entspricht auch den bereits erwahnten tatsichlichen Befunden
von R. THREN (1934);

3. konnen — worauf O. H. VoLk (1937) besonders hingewiesen hat —
die Wasserreserven von Wasserspeichergeweben eine Rolle spielen, da ihr
Zellsaft sich mit dem der iibrigen Gewebe vermischt und diesen verdiinnt.
Einen Einwand bedeutet diese Uberlegung allerdings nur dann, wenn wir
annehmen, daB die Speicherzellen einen Zellsaft geringeren osmotischen
Wertes besitzen als das iibrige Mesophyll. Das ist nicht unwahrscheinlich,
aber noch keineswegs bewiesen.

Tatsdchlich hat sich der Organwassergehalt als BezugsgréBBe durch-
aus bewihrt. O.H. VoLk (1937) hat kiirzlich durch Austrocknungs-
versuche mit Tulpenblittern gezeigt, daB die theoretische Konstanz des
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Produktes Osmotischer Wert x Wassergehalt innerhalb der individuellen
Variation tatsichlich gefunden wird.

Der gleiche Verfasser hat auch die parallelen Schwankungen des
Organwassergehaltes und des Saftwassergehaltes miteinander verglichen.
Es ergibt sich gute Ubereinstimmung. Im einzelnen bleibt die Wasser-
gehaltsabnahme in der Pflanze um 1—15% hinter der des PreBsaftes
zuriick, was theoretisch gut zu verstehen ist.

Die Anwendung des Gesagten moge noch an zwei praktischen Bei-
spielen erldutert werden.

Beispiel 1. E. CARTELLIERI (1935) fand fiir Loiseleuria procumbens

8.11.1933 23.3.1934
Osmotischer Wert Atm. . . 22,0 34,5
Wassergehalt % . . . . . 109 71

Ist die Verinderung des osmotischen Wertes von November bis Méirz
(Anstieg von 12,5 Atm.) allein durch Wasserdefizite bedingt, oder spielen
Regulationen dabei eine Rolle?

Wir bilden das Produkt von Osmotischem Wert x Wassergehalt und
finden 24,0 24,5

Es bleibt praktisch unverandert. Der beobachtete Anstieg der Zellsaft-
konzentration ist somit durch den festgestellten Wasserverlust hinveichend evRldyt.

Beispiel 2. Bei Ilex aquifolium wurde gefunden

22.12.1932 23.3.1933
Osmotischer Wert . . . . . 15,5 Atm. 19,5 Atm.

Zuckergehalt des PreBsaftes:

reduzierende Zucker 24,6 mg/ccm = 3,5 Atm. 48,5 mg/ccm = 7,0 Atm.
Saccharose . . . . 52,8 mg/ccm = 4,0 Atm. 60,0 mg/ccm = 4,6 Atm.

Gesamtzucker 7,5 Atm. 11,6 Atm.

Reicht die beobachtete Vermehrung der Zucker aus, um die Erhohung
des osmotischen Wertes um 4 Atm. zu erkliren? Die Antwort ergibt sich
nach Umformung der mg/ccm-Werte der Zucker in Atmosphéaren von selber.
Die Differenz zwischen osmotischem Gesamtwert und Zuckeranteil ist mit
8,0 bzw. 7,9 Atm. praktisch konstant. Der Awnstieg des osmotischen Wertes
ist also durch Zuckerneubildung bedingt. Die daraus zu fordernde Ungleichheit
der prozentualen Zuckerpartialdrucke ist tatsidchlich vorhanden: 48,4 bzw.
59,5%. DaB eine Verinderung des Wassergehaltes in nennenswertem Ma@e
nicht stattgefunden hat, zeigen auch die empirisch gefundenen Werte: 133
bzw. 135%. SchlieBlich folgt selbstverstandlich, daB im Gegensatz zu Bei-
spiel 1 das Produkt osmotischer Wert x Wassergehalt hier keine Konstanz
mehr zeigen kann: 20,9 bzw. 26,3. )

Es diirfte im Rahmen unseres Berichtes hier die geeignete Stelle
sein, auf die viel diskutierte ,bound-water-Theorie* kurz einzugehen.
Breitere Ausfithrungen dariiber eriibrigen sich um so mehr, als wir
auf die jlingst erschienene Arbeit von O. WEISMANN (1938) verweisen
konnen, die eine klare und iibersichtliche Problemstellung, eine ein-
gehende theoretische und experimentelle Kritik und einen umfang-
reichen Schrifttumsnachweis bringt. Nach den Verfechtern der ,,bound-
water-Theorie“ — wvgl. z.B. J. T. Rosa (1919), R. NEwToN und

11*
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R. A. GORTNER (1922), R. NEwTON (1924), R. NEwTON und W. M. MAR-
TINI (1930), B. S. MEYER (1927, 1928), E. BoBko und R. A. Porowa (1939),
E. LEBEDINCEW (1930), JoNEs und R. A. GORTNER (1932) u. m. a. — soll
ein Teil des im Organismus vorhandenen Wassers ein gegeniiber ,,gew6hn-
lichem Wasser* abweichendes Verhalten zeigen. Er soll z. B. wasser-
entziehenden Mitteln einen besonderen Widerstand entgegensetzen und
auf diese Weise — das folgt als notwendige logische Konsequenz —
sich dem durch die relative Dampfspannung gekennzeichneten Hydratur-
gleichgewichte entziehen. Vor allem soll dem im Plasma und Zellsafte

Abb. 2. Abhingigkeit zwischen Losungskonzentration und ,,gebundenem*, d. h. nicht in Eis iibergehendem
Wasser bei —10° in Losungen von Krystalloiden und Kolloiden.
(Nach O. WeIsMANN 1938.)

an Kolloide gebundenen Wasser dieses besondere Verhalten eigentiimlich
sein. Das wesentlichste Ergebnis der WEIsMANNschen Untersuchungen
ist, daB diese Annahme nicht zutrift. Sowohl bei krystalloiden als auch
bei kolloiden Losungen ist die wasserbindende Kraft gegeniiber wasser-
entziehendem Mittel (z. B. gegeniiber der Eisbildung bei tiefer Temperatur)
eine klare Funktion der Dampfspannung der Lésung. Das ergibt sich
z. B. aus den Kurven unserer Abb.2. Die abweichenden Resultate,
welche JoNEs und GORTNER bei Gelatine erhalten haben, sind sehr
wahrscheinlich auf einen bestimmten Fehler in der Methodik zuriick-
zufiihren. Ein Teil der Methoden zur ,,bound-water'‘-Bestimmung
erfaBte die Abweichung der Probel6sung vom Verhalten verdiinnter
idealer Losungen, ohne dabei aber von den Versuchsbedingungen unab-
hiéingig reproduzierbare Werte zu liefern. Die Frage, inwieweit solche
Dampfdruckanomalien des Zellsaftes unter Umstinden fiir spezielle
physiologisch-6kologische Fragen (z. B. die Frostresistenz) von Bedeutung
sein konnten, wird spiter noch im besonderen Zusammenhange kurz
angedeutet werden.
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II. Die Zusammensetzung des Zellsaftes
in Beziehung
zu klimatischen Standortsfaktoren.

A. Trockenheit.

Nach der Hydraturlehre von H. WALTER diirfen wir den osmotischen
Wert des Zellsaftes vor allem als einen Indikator fiir die Wasser-
verhiltnisse des Standortes ansehen!. Wird die Wasserversorgung
gefihrdet und kommt dadurch das Gleichgewicht zwischen Wasser-
absorption durch die Wurzel und Wasserabgabe durch die SproBorgane
in Unordnung, so muB3 der osmotische Wert des Zellsaftes einen Anstieg
erfahren. Der wesentlich neue, von WALTER herausgestellte Gesichts-
punkt liegt darin, daB3 wir eine solche Erh6hung des osmotischen Wertes
nicht mehr in erster Linie teleologisch im Sinne einer Erhéhung der
potentiellen Saugkraft und damit einer Anpassung an Trockenheit
deuten diirfen, sondern vielemehr als eine Verschlechterung des Hydratur-
zustandes der Zelle, die fiir den gesamten Lebenshaushalt keineswegs
gleichgliltig, geschweige denn niitzlich ist. Nur von dieser Warte aus
finden die der Beobachtung tatsichlich zuginglichen Kardinalpunkte
der Hydratur, die sich durch den maximalen (Op,,), den optimalen
(Ogpt) und den minimalen osmotischen Wert (Op,) ausdriicken lassen,
das richtige physiologische Verstindnis und die richtige Zuordnung
zu 6kologischen Befunden. Schon die Tatsache, daB ein O,,,, als zweifellos
existent nachweisbar ist, liefert den Beweis fiir die Ansicht, daB eine
Erhohung der Zellsaftkonzentration bei Wassermangel nicht als niitzliche
Anpassung gewertet werden darf.

Es kann hier als bekannt vorausgesetzt werden, daB verschiedene
okologische Typen — die keineswegs mit den Typengruppen der Hygro-,
Meso- und Xerophyten zusammenfallen — durch eine sehr verschiedene
Hohe des O, und durch einen sehr verschiedenen Abstand der Kardinal-
punkte der Hydratur gekennzeichnet sind. Wir unterscheiden nach
H. WALTER (1931):

a) stenohydre Typen, die durch geringe Schwankungen ihrer Hydratur
ausgezeichnet sind;

b) euryhydre Typen, denen groBe Schwankungen der Hydratur und
damit eine relativ hohe Lage des O, eigentiimlich sind.

Durch diese beiden Typen wird nur die tatsichlich beobachtete Schwan-
kungsbreite des osmotischen Wertes gekennzeichnet. Ein stenohydres

1 Selbstverstandlich ist der osmotische Wert einer Art nicht nur durch
die Wasserverhaltnisse des Standortes bedingt. Auch bei guter Wasser-
versorgung kann die Zellsaftkonzentration durch verschiedene Faktoren
der Umwelt eine Verdnderung erfahren, z. B. durch den Nihrstoffgehalt
des Bodens [vgl. R. J. SANTAELLA (1935), W. H. Fucss (1935), H. STIEGLITZ
(1936), H. KNoDEL (1939)]. Bei ungiinstigen Wasserverhiltnissen hingegen
iiberdeckt die Wirkung des Wassermangels die aller iibrigen Faktoren.
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Verhalten kann im einzelnen auf sehr verschiedene Ursachen zurtickgehen:
auf groBe, sparsam verwendete Wasservorrite, auf eine starke Einschrinkung
der Transspiration bei Wasserknappheit oder auf ein tiefes, in stindig feuchte
Bodenlagen vordringendes Wurzelsystem. Es hat nicht an Vorschligen
gefehlt, einzelne dieser Sonderfille auch terminologisch zu kennzeichnen
(U. BERGER-LANDEFELDT 1936, O. H. VoLK 1937).

Bei Beriicksichtigung des arteigentiimlichen Verhaltens 4Bt sich
also aus dem Gang der Hydraturkurve ebensowohl ein SchluB auf den
Zustand der Wasserbilanz der Pflanze als auch auf die Wasserverhiltnisse
des Standortes, insbesondere des Wurzelortes, ziehen. Dafiir hat schon
das Hydraturbuch WALTERs auf Grund eigener Untersuchungen des
Verfassers und auf Grund von Angaben des Schrifttums eine Fiille
von Beispielen gebracht. Sie haben seither durch eine Reihe von Arbeiten
noch eine wesentliche Vermehrung erfahren: A. P1sEk und E. CAr-
TELLIERI (1931, 1932, 1933), H. HEILIG (1931), R. THREN (1934), E. CAR-
TELLIERI (1935), J. GIROUX (1934, 1935), W. R. MULLER-STOLL (1935,
1938), O. H. VoLk (1937), H. A. BIRAND (1938) u. a.

Das 6kologische Studium der Pflanze unter Bedingungen erschwerter
Wasserversorgung darf wohl als das naheliegendste und vielleicht
auch wichtigste, wenn auch keineswegs als das einzige Gebiet der An-
wendung und Bewihrung der Hydraturlehre gesehen werden. Schon
aus diesem Grunde muB eine zellsaftchemische Kausalanalyse der
Verdnderungen des osmotischen Wertes, die eine verinderte Wasser-
bilanz anzeigen, besonders wiinschenswert erscheinen. Die Auslegung
eines Anstieges der Zellsaftkonzentration als Ausdruck von ungedeckten
Wasserdefiziten ist ja offenbar an die Voraussetzung gekniipft, daB
es sich dabei tatsichlich um eine rein passive Eindickung des Zellsaftes
handelt. LieBe sich hingegen eine nennenswerte aktive Vermehrung
der osmotisch wirksamen Substanz des Zellsaftes nachweisen, so hat die
Erhéhung des osmotischen Wertes wenigstens mit dem Wasserhaushalte
unmittelbar nichts zu tun. Eine andere — allerdings sehr wichtige —
Frage ist die, ob solche aktive und passive Hydraturverinderungen
in ihrer physiologischen Auswirkung als gleichartig zu betrachten sind
oder nicht.

Leider sind die experimentellen Grundlagen gerade auf diesem
Gebiete noch iiberaus spirlich. Wir sind vielfach auf bloBe Analogie-
schliisse angewiesen; nur in einigen Fillen gibt uns wenigstens der
Vergleich mit den Anderungen des Wassergehaltes gewisse Anhalts-
punkte und nur ausnahmsweise kénnen wir uns auf die Ergebnisse von
Saftanalysen stiitzen.

Es gibt im Schrifttum eine Reihe von indirekten Beweisen dafiir, daB
eine Erhohung des osmotischen Wertes bei negativer Wasserbilanz keineswegs
allein auf eine rein passive Verminderung des Lésungsmittels zuriickgefiihrt
werden miisse. Wir verweisen vor allem auf die bekannten Befunde zahl-
reicher Untersuchungen, welche beim Welken von Blittern eine Depolymeri-

sierung der Reservekohlehydrate feststellen [H. Motiscu (1921), G. HoOrN
(1923), W. AHuRNs (1924), N. N. K1ssELEw (1927), I. M. VassiLJEW (1931),
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H. ScHrROEDER und E. HERMANN (1931, 1933), W. S. ILjin (1930), H. SCHROE-
pER und G. Horw (1930)]. Der erste Schritt scheint hierbei in einer Starke-
hydrolyse und Umwandlung der entstandenen Dextrose in Saccharose zu
bestehen. Erst bei weiterem Wasserverlust tritt dann auch eine Inversion
der Saccharose ein. SchlieBlich konnen als Folge subletaler Atmungs-
steigerung wieder betrichtliche Senkungen des Zuckerspiegels der Zelle
vorkommen.

Wie schon H. WALTER (1931) hervorhob, ,,werden in den meisten
Fillen Schwankungen des osmotischen Wertes durch beide Vorginge
zugleich (Wasserverlust und Vermehrung der osmotisch wirksamen
Substanz) hervorgerufen’. Wir werden also unser Hauptaugenmerk
darauf zu richten haben, 1. welcher dieser beiden Faktoren bei Trockenheit
tatsichlich die ausschlaggebende Rolle spielt, und 2. ob im Falle, daB eine
maBgebliche Rolle regulativer Prozesse nachweisbar ist, ihre Wirkung
iiber die Hydratur eine andere ist als die des bloBen Wasserverlustes.

A. Pisek und E. CARTELLIERI (1931, 1932, 1933) waren wohl die
ersten, die ausdriicklich auf die ursichlichen Zusammenhinge der
Schwankungen des osmotischen Wertes achteten, als sie den Wasser-
haushalt verschiedener ©kologischer Gruppen: von Sonnenpflanzen,
Schattenpflanzen und alpinen Zwergstriuchern untersuchten.

Das AusmaBl der Tagesschwankungen ist selbstverstindlich von
einer Reihe von Faktoren abhingig: von der Witterung, insbesondere
von der Verdunstungskraft der Atmosphire am Versuchstage, und
auch davon, ob die Pflanzen infolge einer vorangegangenen Trocken-
zeit schon stirkere Wasserdefizite mitbringen. Was uns hier besonders
angeht, ist der Umstand, daB die Tagesginge des osmotischen Wertes
und der Wassersittigung bei den einzelnen Arten gegenlidufig sind.
Das Produkt osmotischer Wert x Wassergehalt bleibt dementsprechend
weitgehend konstant. Als Beispiel diene Tabelle § mit den Ergebnissen
fiir einige Sonnenpflanzen. Die prozentualen Schwankungen des genannten

Tabelle 5. Tagesschwankungen von Wassergehalt und osmo-
tischem Wert bei einigen Sonnenpflanzen. (Nach A.Pisexk und
E. CARTELLIERI 1931.)

Osmotischer Wert Wassergehalt x Osm. Wert
6. 6.1930 Atm. Prozent Schwankung %

vim. nm. vim. nm. vim. nm. vim. nm.
Rhamnus pumila . . . .]19,0—23,0 | 100—121 41—42,5 100—104
Oxytropis pilosa . . . .|14,3—16,7 | 100—117 42—45 100—105
Lasevpitium siler . . . .|16,8—23,3 | 100—139 | 45—49 100—109
Buphthalmum salicifolium| 9,7—11,7 | 100—121 48—50 100—104
Cynanchum vincetoxicum | 11,8—13,4 | 100—113 49—52,5 100—107
Coronilla vavia . . . . .|150—21,1 | 100—141 55—58 100—105
Leontodon incanus . . .| 12,0—14,8 | 100—123 59—62 100—105

Produktes sind viel geringer als die des osmotischen Wertes selber; dessen
Verinderungen sind also zum gréBten Teile aus den Schwankungen des
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Wassergehaltes zu erkliren. Eine vollige Konstanz des Produktes ist
aus theoretischen und aus methodischen Griinden nicht zu erwarten.
Aus methodischen Griinden wegen der unvermeidlichen individuellen
Variation, aus theoretischen Griinden, weil ja die Produkte der Photo-
synthese tagsiiber eine Vermehrung der Ldsungsbestandteile des Zell-
saftes bedeuten. Man vergleiche hierzu die in H. WALTERs ,, Hydratur
der Pflanze’ nach A. Kokix gezeigten Kurven. Besonders bei typischen
Zuckerbliattern mull diese Anhdufung 16slicher Kohlehydrate merkbar
werden. Analoge SchluB3folgerungen ergaben sich auch fiir die Schatten-
pflanzen und die alpinen Zwergstraucher.

Auch W. R. MULLER-STOLL (1935) findet bei Steppenheidepflanzen
des Kraichgaues sehr nahe Beziehungen zwischen den Tagesgidngen des
osmotischen Wertes und des Wasserdefizites. Wichtig ist bei seinen
Untersuchungen, dal3 diese Beziehungen wihrend einer lingeren, recht
extremen Trockenperiode fortlaufend verfolgt werden konnten.

Man sollte nun a priori annehmen, daB solche Tagesschwankungen
des osmotischen Wertes und ihre ursdchlichen Grundlagen auch auf lingere
Zeitperioden extrapoliert werden diirfen. In der Tat konnen wir ja den An-
stieg der Zellsaftkonzentration wihrend einer langeren Trockenzeit haupi-
sdchlich als das Ergebnis der summierten 24-Stunden-Defizite der Wasser-
bilanz auffassen. Ob daneben nicht doch auch regulatorische Vorginge eine
Rolle spielen, kann aber nicht von vornherein entschieden werden. Stehen
zur Entscheidung dieser I'rage neben den osmotischen Werten nur die
Wassergehalte zur Verfiigung, so wird freilich die Berechnungsgrundlage
duBerst unsicher. Denn innerhalb langerer Perioden nimmt die unl&sliche
Trockensubstanz der Pflanze in sehr merklicher Weise zu, wenn der Proze
der inneren Ausgestaltung noch nicht vollendet ist. Da der Wassergehalt
aber in Beziehung zum Trockengewicht ausgedriickt wird, stellt er innerhalb
langerer Zeitrdume an sich schon keine abhingig variable GréBe mehr dar
und ist als Grundlage fiir Berechnungen, wie wir sie bei den Tages-
schwankungen mit geniigender Sicherheit wagen konnten, nicht mehr
brauchbar. W. R. MCLLER-STOLL hat deswegen in einer Reihe von Féllen
den Wassergehalt bei Wassersiattigung ermittelt. Er findet, wie zu er-
warten, daB dieser tatsichlich nicht konstant bleibt, sondern wihrend
der Untersuchungsperiode (6 Wochen) stetig abnimmt. Hierzu ist noch
zu bemerken, daB3 die Methodik der Bestimmung des Wasserdifizites bei
Pflanzenmaterial, wie in der Literatur mehrfach vermerkt wird und wie auch
MULLER-STOLL zugibt, nicht ganz frei ist von Bedenken.

Mit Sicherheit kénnen wir aber den Zahlreihen bei MULLER-STOLL
wieder entnehmen, daf3 auch hier eine enge Korrelation zwischen Wasser-
haushalt und osmotischem Wert besteht. Die euryhydren Arten ( Brunella,
Coronilla) sind auch diejenigen, die durch besonders hohe Wasserdefizite
auffallen. Daraus folgt, daBl die stirksten Schwankungen des osmo-
tischen Wertes ganz sicher und zum tberwiegenden Teile durch passive
Eindickung des Zellsaftes zustande kommen. Ob das die alleinige Ur-
sache ist, erfahren wir auch daraus nicht.

Etwas weiter fithrt uns vielleicht die nachfolgende kleine Tabelle 6,
die uns wieder Tagesschwankungen einiger Pflanzen, und zwar auf
dem Ho6hepunkt einer lingeren Trockenperiode vor Augen fithrt. Die
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Tabelle 6. Tagesschwankungen vom osmotischen Wert
und Wasserdefizit am Ende einer Trockenperiode.
(Nach W. R. MULLER-STOLL 1935.)

i L Osmotischer Wert
27.8.1932 Osril:]ot‘;stt:rl;er(o/\/:;ert Wasserdefizit X relsal?i‘w)/;rsc\/\/e;sseregrehalt
vim. I nm. T vm. I nm. vm. ‘ nm.
!
Melilotus albus . .| 18,8 (100) [ 19,7 (105) | 25,2 ( 31,8 | 14,2 (100) | 13,4 (100)
Thymus serpyllum| 18,5 (100) | 19,5 (105) | 17,9 | 29,7 | 15,2 (100) | 13,7 (90)
Orviganum vulgarve | 17,8 (100) | 19,5 (100) | 10,6 | 22,7 | 15,9 (100) | 15,1 (91)

1 ,,Relativer Wassergehalt* = 100 — Wasserdefizit.

Durchrechnung ergibt die iiberraschende Tatsache, daBl die Schwan-
kungen des osmotischen Wertes durchweg geringer sind, als sich aus dem
Tagesgang des Wassergehaltes eigentlich vermuten lieBe. Sind die Be-
obachtungen und vor allem die Berechnungen einwandfrei, so koénnte
man daraus auf eine aktive Ver-
minderung der osmotisch wirk-
samen Substanz schlieBen. Wichtig
erscheint uns dabei die Mitteilung
von MULLER-STOLL, daB sich die
betreffenden Pflanzen bereits nahe
am maximalen osmotischen Werte
befanden. (Er wird fiir Melilotus
mit etwa 20 Atm., fir Thymus
mit etwa 21 Atm., fiir Origanum
mit etwa 26 Atm. angegeben.)
Ein gleiches Verhalten, nur in
viel stirkerem Umfange, fand nun
auch O. H. Vork (1937) bei seinen
Untersuchungen an Pflanzen der
mainfrinkischen Wellenkalke. Er
beschreibt es als ,;Anomalie des
osmotischen Wertes*'. Hippocrepis
comosa, Lathyrus vernus und Asa-

rum europaeum bilden eine bemer-
kenswerte Ausnahme gegeniiber
dem Regelfalle, daB zunehmende
Trockenheit eine Abnahme des
Wassergehaltes und ein Ansteigen
bringt.

Abb. 3. Anomalie des osmotischen Wertes. Osmo-

tische Werte von Asarum europacum (wemmm), La-

thyrus vernus ( ), Lithospermum purpureo-coe-

7Uleum (== == ==) und Lonicera xylosteum (— — —).
(Nach O. H. Vork 1937.)

des osmotischen Wertes mit sich

Auch bei ihnen sinkt zwar der Wassergehalt wihrend einer
regenlosen Periode, ebenso aber der osmotische Wert.

Alle anderen

Pflanzen der gleichen Standorte verhielten sich durchaus normal (vgl.
Abb. 3). Auf die nach der Trockenzeit einsetzenden Regenfille antworten

Lathyrus und Asarum dementsprechend mit einer Erhohung der Zell-
saftkonzentration.
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Uber die inneren Ursachen dieses auffallenden Verhaltens kénnen wir
nur Vermutungen hegen. O. H. VoLK sucht selber Analogien im Absinken
des osmotischen Wertes herbstlich vergilbender Blitter, wie es bereits
von WALTER beobachtet wurde und wofiir VoLk (a. a. O.) weitere Beispiele
bringt. Ebenso war es WALTER bei Wiistenpflanzen von Arizona aufgefallen,
daB ihre Organe, wenn sie durch Trockenheit geschidigt waren und ver-
gilbten, eine Verminderung des osmotischen Wertes zeigten. Bei Lathyrus
und Asarum liegt der Fall rein duBerlich freilich insofern anders, als diese
Pflanzen zwar stark welk waren, dabei aber keine irreversiblen Schadigungen
zeigten. Anders diirfte es schon bei Hippocrepis gewesen sein. Wenn wir
VorLks Angaben richtig verstehen, fillt das Minimum des osmotischen
Wertes bei dieser Pflanze am 17. 7. mit dem Auftreten der xeromorpheren
,,Trockenheitsblitter’* zusammen. Das Absinken des osmotischen Wertes
wiirde sich dann also wohl auf die absterbende dltere, hygromorphere Blatt-
generation beziehen. Wenigstens hier scheinen demnach Analogien zu den
Vorgingen in alternden Organen zu bestehen, womit freilich liber den
Chemismus dieser Vorgiange noch nichts ausgesagt ist. H. WALTER und
mit ihm O.H. VoLk vermuten einen verstirkten Stoffabbau, der noch
durch vermehrte Stoffableitung oder erhéhte Atmung (vgl. W. S. ILjiN)
iiberkompensiert sein muf, um zu einer Verminderung der Zellsaftkonzen-
tration zu fiihren. Daf tatsichlich der osmotische Wert in vergilbenden
Bliattern nicht sinkt, sondern gleich bleibt oder sogar etwas ansteigt, wenn
eine Stoffableitung unméglich ist, hat Vork bei Tulpenblittern gezeigt.
Eine endgiiltige Kliarung der Ursachen dieser interessanten Erscheinungen
kann natiirlich nur von den dringend erwiinschten Zellsaftanalysen er-
wartet werden.

Auch fiir den gegenteiligen Fall: aktive Zunahme der osmotisch
wirksamen Bestandteile des Zellsaftes bei Trockenheit liegen indirekte
Anhaltspunkte vor. Schon bei den Zahlen von MULLER-STOLL fallt
auf, daB die osmotischen Werte bei Wassersittigung wihrend der Trocken-
periode stetig ansteigen. Diese Zunahme ist allerdings nicht sehr groB,
und es ist nicht sicher, ob sie nicht in die Fehlergrenzen der Methodik
fallen. Aber auch einige Zahlen von O. H. VOLK (1938) weisen in der
Richtung regulativer Vorginge, die zur Vermehrung der Zellsaftbestand-
teile fithren. Alle diese Dinge sind aber so lange unsicher, als keine
genauere zellsaftchemische Untersuchung durchgefithrt wurde.

Analysen {iber die Zusammensetzung des Zellsaftes von Pflanzen, die
unter dem EinfluB von Trockenheit stehen, liegen bisher eigentlich nur
fiir einige mediterrane Ericaceen von J. GIROUX (1936) vor. Leider zeigen
die untersuchten Arten (Erica multiflora, Arbutus unedound A. Andrachne)
einen sehr ausgeglichenen Verlauf der Hydraturkurven. Bestimmt wurde
der Gehalt des Zellsaftes an Zuckern, l6slichem Stickstoff, an 16slichen
Salzen und an freien Siuren. Soweit der Jahresgang dieser Stoffe iiber-
haupt eine Deutung zuldBt, scheinen sie ihrem Anteile entsprechend die
Schwankungen des gesamten osmotischen Wertes ziemlich gleichmiBig
mitzumachen. Die Zuckerwerte sind auBerordentlich niedrig. Zu Er-
klirung etwaiger Regulationsvorginge konnen sie nicht herangezogen
werden.

In diesem Zusammenhang sollen kurz auch einige Zuckeranalysen in
Zellsiften Erwahnung finden, welche kiirzlich erst W. R. MULLER-STOLL



Zusammensetzung des Zellsaftes bei hcheren Pflanzen. 171

(1938) mitgeteilt hat. Sie beziehen sich freilich auf eine &kologische
Pflanzengruppe, bei welcher von einer Trockenheit des Standortes nur
in einem sehr relativen Sinne des Wortes die Rede sein kann. Bei Sumpf-
pflanzen und emersen Wassergewichsen findet der Verfasser Tagesginge
des osmotischen Wertes, die in nachmittigigen Sidttigungsdefiziten bis zu
10 % ihre Ursache haben. In drei Fillen ( Berula angustifolia, Iris Pseudacovus
und Polygonum amphibium) werden auch die Zuckeranteile des Vor- und
Nachmittagswertes angegeben. Sie schwanken in dem MaBe, als es ihrem
Anteile am gesamten osmotischen Werte zukommt. Fiir eine regulative
Funktion ergeben sich keine Anhaltspunkte. Viele amphibische Pflanzen
zeigen nach MULLER-STOLL eine Anomalie des osmotischen Wertes von
besonderer Art. Sie duBert sich darin, daB der osmotische Wert der Land-
form durchweg tiefer liegt als der der Wasserform. Die Menge der Gesamt-
zucker oder wenigstens der Saccharose liegt bei jenen gleichfalls tiefer,
doch sind die Unterschiede viel zu gering, als daB sie fiir eine Erklirung der
Veranderung der Gesamtkonzentration des Zellsaftes in Frage kimen. Sie
lassen wohl eher, wie MULLER-STOLL vermutet, auf eine reduzierte Assimila-
tionstitigkeit der Landform schlieBen.

Versuchen wir unser sehr diirftiges Tatsachenmaterial zusammen-
zufassen, so kann man zunichst mit einem sehr hohen Grad von GewiBheit
sagen, daB die Erh6éhung des osmotischen Wertes bei Trockenheit in
erster Linie durch Wasserverluste und die damit verbundene Eindickung
des Zellsaftes zustande kommt. Daneben scheinen mit einiger Sicherheit
Falle nachgewiesen, wo mit einer Austrocknung der Pflanze eine Ver-
minderung der osmotisch aktiven Masse des Zellsaftes einhergeht. Ob
es sich dabei nicht schon um Auswirkungen eines pathologisch ver-
anderten Zellstoffwechsels handelt, bleibe dahingestellt (VoLks ,,Ano-
malien des osmotischen Wertes). Gewisse Indizien sprechen dafiir,
daB manchmal in bescheidenem MaBe auch das Gegenteil der Fall ist:
daB Wasserverlust nicht nur zu einer passiven, sondern auch zu einer
aktiven Erhohung der Zellsaftkonzentration fithrt. Nach den Labora-
toriumsbefunden mit welkenden Laubblittern wire das verstindlich.
Ein sicherer Nachweis unter 6kologischen Verhiltnissen steht aber noch
vollkommen aus.

Aber selbst diese Ergebnisse, die sich im wesentlichen auf kryo-
skopisch ermittelte osmotische Werte und Wassergehaltsbestimmungen
aufbauen, werden wieder durchaus problematisch, wenn man sie mit
den Ergebnissen grenzplasmolytischer Befunde vergleicht. Schwan-
kungen des osmotischen Wertes, die allein auf Verinderungen des Wasser-
gehaltes der Zelle beruhen, diirften ja bei der grenzplasmolytischen
Priifung iiberhaupt nicht erfaBt werden. Denn durch die Grenzplasmolyse
wird definitionsgemiB die osmotische Konzentration des Zellsaftes
bei einem ganz bestimmten Wassersittigungszustand, ndmlich bei eben
entspannter Membran, bestimmt. Nicht nur #ltere Literaturangaben
(I. MEIER (1915), A.UrsPrRUNG und B.Brum (1916), W.A.BEck
(1929) u. a.] berichten iiber Erhohung des grenzplasmolytischen Wertes
bei fortschreitender Trockenheit. Erst kiirzlich hat W. SiMONIS (1936)
das Problem wieder aufgegriffen und an einem sehr umfangreichen
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Material bearbeitet. Bei allen Versuchspflanzen wird ein Anstieg des
osmotischen Wertes mit abnehmendem Wassergehalt des Bodens fest-
gestellt. Steilheit dieses Anstieges und erreichter Maximalwert sind
im einzelnen artspezifisch, doch zeigten sich bei Angehérigen bestimmter
okologisch gekennzeichneter Gruppen innerhalb gewisser Grenzen eine
unverkennbare Ubereinstimmung. Als Beispiel mag Abb. 4 dienen. Alle
diese Befunde wurden aber — und das ist wohl zu beachten — mit Hilfe
der Grenzplasmolyse gefunden. Man mag im einzelnen die Werte fiir
zu hoch halten. Die Vergleichszahlen
fiir dieselben Arten, welche von anderen
Forschern mit kryoskopischer Methode
ermittelt wurden, liegen tatsichlich fast
stets etwas tiefer. An der Realitdt des
Anstieges des  grenzplasmolytischen
Wertes bei zunehmender Austrocknung,
wie ihn die Abb.4 vor Augen fiihrt,
ist aber doch wohl nicht zu zweifeln.
Man miiBte anders die Annahme machen,
daB die Wanddehnbarkeit der Zellen aller
Versuchsobjekte genau in dem MalBe
stetig abnimmt, als die Konzentration
des Zellsaftes ansteigt!. Die SchluB3-
folgerung, die wir nun aber zu ziehen
0§ s At e ot geawungen waren, st offenbar die, daf
keit vom Bodenwassergehalt. abszisse — der Hydraturabfall bei erschwerter
gzii‘;:;f;‘ﬁ;ﬁ“ igr;)i’:;e:‘:d;srfg;‘f:é Wasserversorgung vorzugsweise auf einer
des osmotischen Wertes in Prozent des os- Vermehrung der osmotisch wirksamen
trollon 3 Buplihaimom sanijoloom (2. oo Substanz des Zellsaftes beruht: Nur
11.6. 1934), 2 Stachys recta (14. bis 23.6.  diese wird ja bei grenzplasmolytischen
b ) e oty > Messun faBt und nicht der Wasser-
bis 3. 8. 1934), 4 Silene otites (28. 6. bis 7. 7. gen eria und nic €
’93"')’5{ Dhentibia coltina 6. 1:;2} %1939 sdttigungszustand der Zelle. Das ist
aber genau das Gegenteil von dem, was
wir oben als wahrscheinlichste Auffassung nach den Befunden kryo-
skopischer Untersuchungen hinstellen konnten.

Wir miissen uns zunichst damit begniigen, diesen Widerspruch
aufzuzeigen. Zu seiner endgiiltigen Losung wird neues Tatsachen-
material nicht entbehrt werden konnen. Sie wird erst moglich sein,
wenn wir iber moglichst vollstindige Reihenanalysen des Zellsaftes
von Pflanzen verfiigen, die infolge von Austrocknung zu einer nam-
hafteren Erhohung ihres osmotischen Wertes schreiten. Erst dann
diirften die Grundlagen fiir eine endgiiltige Beantwortung der Frage
nach den ursichlichen Zusammenhingen zwischen Trockenheit und
erhéhter Zellsaftkonzentration wirklich gegeben sein.

1 0der sollte etwa die plasmolytisch untersuchte Epidermis ein Ver-
halten zeigen, das von dem der iibrigen Gewebe wesentlich abweicht ?
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B. Tiefe Temperaturen.
1. Ubersicht.

Schidigungen von Pflanzen bei niedrigen Temperaturen kénnen auf
dreierlei verschiedene Weise zustande kommen:

1. Durch ,Erkiltung®.

2. Durch ,,Eistod‘".

3. Durch |, Frosttrocknis*.

Unter , Erkiltung wollen wir (mit M. MOBIUS 1920, vgl. auch
H. Moriscu 1896) die Erscheinung verstehen, daB3 Pflanzen wirmerer
Klimaten (Solanum lycopersicum, Coleus, Episcia, Achimenes, Gloxinia
usw.) schon bei Temperaturen iiber dem Nullpunkt geschadigt werden
und schlieBlich absterben. Stérungen des Wasserhaushaltes sind in
der Praxis mit dieser Erscheinung hiufig verbunden. Doch treten
Anzeichen der Schidigung auch auf, wenn Transspirationsverluste
hintangehalten werden. Die Erkiltung ist vermutlich als primére reine
Temperaturwirkung zu betrachten.

Wintergriine Gewichse kénnen ein Gefrieren, d. h. eine Eisbildung
in ihren Geweben, meist ohne weiteres ertragen. Erst bei Unter-
schreitung eines bestimmten Temperaturminimums, dessen Lage von
Art und Zustand der Pflanze abhingt, fithrt das Gefrieren schlieBlich
zum Erfrieren. Andere, besonders sommergriine Pflanzen fallen dem
. Eistode* zum Opfer, sobald es iiberhaupt zu einer Eisbildung in ihren
Geweben kommt.

Tiefe Temperaturen kénnen schlieBlich der Pflanze auf dem Umwege
iiber eine Stérung des Wasserhaushaltes verhingnisvoll werden. Wahrend
die Wasseraufnahme aus dem abgekiihlten Boden erschwert [E. ROUSCHAL
(1935), B. DORING (1935)], aus dem gefrorenen Boden ganz unterbunden
ist, geben die Blitter auch bei tiefen Temperaturen durch Transspiration
Wasser ab. Die auf diese Weise zustande kommenden Wasserdefizite
konnen schlieBlich zu einem regelrechten Vertrockenen fithren. Die
Zusammenhinge zwischen der ,,indirekten Kéilteresistenz gegen diese
,Frosttrocknis* und der Diirreresistenz liegen auf der Hand.

Die genannten drei Arten von Kilteschidigungen haben also in
ihrer inneren Ursichlichkeit wenig oder nichts miteinander zu tun.
Sie sind nur &duBerlich durch den gleichen AnlaB: tiefe Temperatur
miteinander verbunden.

2. Erkiltung.

Die Analyse der inneren Ursachen dieser Erscheinungen ist noch sehr
wenig weit fortgeschritten. Insbesondere liegen im Schrifttum keinerlei
Angaben dariiber vor, ob sich aus der Konzentration oder der Zusammen-
setzung des Zellsaftes irgendwelche Beitrage zur Symptomatik oder Atiologie
dieser Art von Kilteschiaden gewinnen lassen. Auch eine eben abgeschlossene,
noch unveroffentlichte Untersuchung, welche D. SEIBLE im Stuttgarter
Botanischen Institute durchgefiihrt hat, brachte in dieser Hinsicht keine
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positiven Ergebnisse. Wahrscheinlich bestehen Zusammenhinge der an-
gedeuteten Art iiberhaupt nicht. Die schidigende Wirkung tiefer Tempe-
raturen diirfte hier wohl unmittelbar am Plasma angreifen. Auch eine Zu-
nahme der 18slichen N-Kérper auf Kosten der Proteine, die in Ubereinstim-
mung mit A. F. WiLHELM (1930) gefunden wurde, kann nicht als Ursache
der Schiadigung gedeutet werden. Diese Proteolyse tritt in noch stirkerem
MaBe, aber ohne reversible Schadigungsfolgen, bei warm gehaltenen Dunkel-
kontrollen auf.

3. Eistod.

Frostharte Pflanzen erfahren bei Einwirkung niedriger Temperaturen
eine Erh6hung ihres osmotischen Wertes. Diese Tatsache 148t sich sowohl
unter natiirlichen Bedingungen als auch im Laboratoriumsexperiment
feststellen. Die Ergebnisse plasmolytischer Untersuchungen [z.B.
D. Liprorss (1907), A. WINKLER (1913), J. LEWITT und G. W. SCARTH
(1936)] stimmen in dieser Hinsicht vollkommen iiberein mit den kryo-
skopisch ermittelten Befunden [z. B. A. MUDRA (1932), M. STEINER
(1932), R.THREN (1934), W.H.Fucus (1933, 1935), P. MICHAELIS
(1934), A.Pisex und E.CArTELLIERI (1935), H. StiecrLitz (1936),
W. ULMER (1937), O. H. VoLk (1937); s. auch die Zusammenstellung
des ilteren Schrifttums bei H. WALTER (1931)]. Diese Tatsache weist
ebenso wie der von einigen Forschern durchgefiihrte Vergleich von
osmotischem Wert und Wassergehalt [A. PiIsEk und E. CARTELLIERI
(1933), M. STEINER (1933, 1935), P. MICHAELIS (1934), A. P1sek, E. SouM
und E. CARTELLIERI (1935)] auf regulatorische Verinderungen durch
Neubildung osmotisch wirksamer Substanz hin.

Bei der Frage nach der chemischen Natur dieser stofflichen Verdnderungen
im Zellsafte wird sich das Hauptaugenmerk auf die Umwandlung von un-
l6slichen Kohlehydraten in 16sliche Zucker zu richten haben. Auf die Starke-
hydrolyse bei tiefen Temperaturen haben schon H. MULLER-THURGAU (1880,
1882), E.ScHAFFNIT (1910) und seitdem zahlreiche neuere Untersucher
hingewiesen. Gegenteilige Angaben von F. G. PREISING (1930) sind durch
Nachuntersuchungen am gleichen Objekte [M. STEINER (1933), G. PirTIUS
(1934)] als widerlegt anzusehen.

Zellsaftchemische Studien haben eine gute mengenmifBige Uberein-
stimmung zwischen Vermehrung der 16slichen Zucker und winterlichem
Anstieg des osmotischen Wertes ergeben. Als Beispiel diene Abb. 5.
Die Kurve 4 zeigt eine allgemeine ErhShung des osmotischen Wertes
in den Wintermonaten; ausgesprochene Kilteperioden spiegeln sich in
Spitzen des Kurvenverlaufes wieder. Die Kurven B, C und D erweisen,
daB hierbei tatsichlich den Zuckern die bestimmte regulative Rolle
im Zellsafte zukommt. Anderungen des Wassergehaltes spielen eine nur
untergeordnete Rolle. Die Zunahme der Zucker erfolgt, wie mikro-
chemische Proben zeigten, auf Kosten der Stirke. In extremen Frost-
perioden (z. B. Mitte Februar) wird auBerdem eine starke Rohrzucker-
inversion beobachtet.

Ahnlich wie Ilex verhielten sich von den anderen Versuchspflanzen
M. STEINERs auch Hedera helix, Taxus baccata und Pinus silvestris. Bei
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Buxus sempervirens hingegen sind die relativ geringen Anstiege des osmo-
tischen Wertes auf einen noch unbekannten Zellsaftbestandteil zuriick-
zufiihren. Die Ergebnisse fiir Ilex und Hedera wurden von G. PI1TTIUS (1934)
in allen grundsitzlichen Punkten bestitigt. Nicht anders als die genannten
Immergriinen verhalten sich auch die alpinen Versuchsobjekte von W. ULMER
(1937): Picea excelsa, Pinus cembra, Rhododendron ferrugineum, Arcto-
staphylos uva wursi, Loiseleuria procumbens, Vaccinium wvitis idaea u. a.

Abb. 5. Ilex aquifolium. Osmotischer Wert, Wassergehalt und Zuckergehalt und ihre gegenseitigen Be-
ziehungen im Laufe eines Jahres. 4 (—o—) osmotischer Wert in Atmospharen, B (— x —) reduzierter Zucker
in Atmosphéren, C (—X==) Gesamtzucker in Atmospharen, D (—o—) osmotischer Wert minus Gesamt-
zucker in Atmosphiren, E (—x—) reduzierter Zucker in Prozent des osmotischen Wertes, F (—x—)
Gesamtzuckerin Prozent des osmotischen Wertes, G (—o—) osmotischer Wert bei gleichem Wassergehalt,
H (—o—) osmotischer Wert minus Gesamtzucker bei gleichem Wassergehalt. (Nach M. STEINER 1933.)

N. A. Maxmov und T. A. KRASNOSSELSKAJA-MAXIMOWA hatten schon 1917
bei einer Reihe von Immergriinen Daten ermittelt, aus denen die starke
winterliche Erhohung des Prozentanteiles der Zucker am osmotischen
Wert hervorgeht [s. Tabelle bei STEINER (1933)].

Bei anderen Pflanzen kommt nicht den Zuckern, sondern dem Mannit
die Rolle des osmotischen Regulators im Winter zu, wie sich aus den
Untersuchungen von T. Asa1 (1932, 1937) an Gardenia jasminoides ergibt.
Wir haben die Analysendaten des japanischen Forschers nach den Zahlen
der LANDOLT-BORNSTEINschen Tabellen auf Atmosphirenwerte um-
gerechnet und in Abb. 6 wiedergegeben. Durch Verminderung um den
Mannitanteil wird die urspriingliche Differenz zwischen Jahresmaximum
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und -minimum des osmotischen Wertes von 26,8 auf 13,5 Atm. verringert.
8,8 Atm. davon sind weiter auf Verinderungen des Wassergehaltes
zurlickzufiihren. Das Auftreten des Zuckeralkohols im Winter geht mit
einem Stirkeschwund Hand in Hand.

Ahnlich wie Gardenia jasminoides scheinen sich nach Asar auch anderc
Oleaceen zu verhalten: Jasminum odorvatissimum, Osmanthus fragrans, O.
aquifolius und Ligustrum japonicum, ferner Holz und Rinde der sommer-
griinen Puwnica granatum. Hervorzuheben ist auch, daB Verounica Tourne-
fortii ihren Mannitgehalt im Winter stark erhoht. Gerade bei dieser Art fand
aber W. ULMER einen winterlichen Anstieg des osmotischen Wertes, der
in der Erh6hung des Zuckerspiegels nur ungeniigend erklirt werden konnte.

Die recht wichtige Frage nach dem inneren
Kausalzusammenhang zwischen Temperaturvermin-
derung und den genannten Verinderungen im
Stoffbestande des Zellsaftes kann einstweilen nur
vermutungsweise beantwortet werden. Vielleicht
liegen Abhidngigkeiten sehr indirekter Art vor. So
kénnte man denken, dal die Senkung der AuBen-
temperatur sich primér zunichst in einer wenn auch
geringfiigigen Stoérung des Wasserhaushaltes aus-
wirkt, die bei lingerer Dauer zu einer Verschiebung
des Gleichgewichles zwischen polymeren und oligo-
meren Sacchariden fiihrt. Dasstiinde dannin Parallele
zu den frither besprochenen Angaben iiber das Ver-
halten welkender Laubblatter (s. S. 166). Dazu sei
erwahnt, daB sich in sommerlichen mannitfreien
Gavdenia -Blattern nach T. Asar Mannitbildung
provozieren l1aBt.

Abb. 6. Gardenia jasminoides. Die eben besprochene Erhéhung des osmo-
Osmotischer Wert, Mannitge-  tischen Wertes bei sinkender Temperatur fallt
Besichungen tn oot et nun — zunichst rein zeitlich gesehen — mit
Jabres. (Nach T.Asar1937.)  einem Vorgange zusammen, der als Abhirtung
bezeichnet wird. Er bringt eine Erhéhung der
(direkten) Frosthirte der Pflanze mit sich. Daraus folgt die sehr wichtige
Frage, ob wir aus diesem zeitlichen Zusammenfallen auch auf innere
Zusammenhinge zwischen Erhéhung des osmotischen Wertes und Ab-
hiartung schlieBen diirfen. Es kann selbstverstindlich nicht unsere
Absicht sein, das vielerorterte, theoretisch und praktisch gleich
bedeutungsvolle Problem der Frosthirte in seiner ganzen Breite hier
aufzurollen und zu behandeln!. Wir werden uns vielmehr streng auf
diejenigen Detailfragen zu beschrinken haben, die mit unserem Thema
in unmittelbarem Zusammenhange stehen.
Beziiglich der weitgehenden Koinzidenz zwischen der Erhéhung des
osmotischen Wertes und der natiirlichen Kiltehdrtung kann kaum
ein Zweifel bestehen. Arbeiten in dieser Richtung liegen vor allem

1 Es sei hier nur auf die Zusammenfassungen von A. AKERMAN (1927)
und von N. A. MaxiMow (1929) verwiesen und auf die umfassende Dis-
kussion des Problems in den Arbeiten von W. KESSLER (1935) und W. KESSLER
und W. RUHLAND (1937).
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in groBer Zahl fiir Kulturpflanzen, insbesondere fiir Wintergetreide vor
[A. AKERMAN (1927), I. I. TuMANOW (1930, 1931)]. Untersuchungen unter

Abb. 7. Tagliche Temperaturextreme und Niederschlidge am Standort. Darunter Jahresgang der Frosthirte

des osmotischen Wertes, des Zucker- und Wassergehaltes der Nadeln von Pinus cemb?a. Frosthirtein —° C,

osmotischer Wert und Zuckergehalt auf derselben Skala in Atmosphiren, Wassergehalt in Prozent des
Trockengewichtes. (Nach W. ULMER 1937.)

den Bedingungen des natiirlichen Standortes brachte jiingst die schéne
Mitteilung von W. ULMER (1937). Ein Teil seiner Ergebnisse ist in Abb. 7

Ergebnisse der Biologie XVII. 12
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und 8 wiedergegeben. Der symbate Verlauf der Kurven von Frost-
hirte, osmotischem Wert und Zuckerspiegel des Zellsaftes ist unverkenn-
bar. Die Beziehungen zur AuBentemperatur des Standortes sind ebenfalls

Abb. 8. Jahresgang der Frosthiirte usw. von Rkododendron ferrugi , Calluna vulgaris und Arctostaphylos
uva ursi. Bezeichnung wie Abb. 7. (Nach W.ULMER 1937.)

klar ausgepragt, doch zeigen sich da im einzelnen gewissen Unterschiede:
Wihrend Rhododendron, Calluna und Arctostaphylos auf einen frith-
winterlichen Warmwettereinbruch mit deutlicher Verringerung der
Frosthirte antworten, ist dies bei Pinus, Picea und Loiseleuria nicht
der Fall. Ganz allgemein eilt Abhirtung und Enthirtung den AuBen-
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bedingungen voraus, so daB die Annahme der Mitbeteiligung eines
endonomen Jahresrhythmus naheliegt. Sehr klare Beziehungen zwischen
der Entwicklungsbereitschaft und dem Abklingen der Frosthirte haben
W. KEssLER und W. RuHLAND (1938) aufgezeigt.

Die Korrelation zwischen osmotischem Wert und Zuckergehalt einer-
seits, der Frostresistenz andererseits ist im allgemeinen bei Kultur-
pflanzen eine so klare, daB darauf sogar eine brauchbare Methode zur
indirekten Bestimmung der Winterfestigkeit abgeleitet werden kann.
Man vergleiche hierzu die zusammenfassenden Darstellungen bei A. AKER-
MAN (1927), N. A. Maximov (1929) und W. H. Fucas (1930, 1935, 1936).
Erwihnt seien in diesem Zusammenhange auch die interessanten Befunde
von O.LANGLET [1934, 1935, 1936, vgl. auch H. WALTER (1937)] an
verschiedenen schwedischen Herkiinften von Pinus silvestris. Zucker-
gehalt der Keimlinge und Frostresistenz zeigten eine schoéne Parallelitit.

I. I. TumaNow (1931) hat darauf hingewiesen, daB der Abhirtungs-
erfolg in Versuchen mit Getreidepflanzen weitgehend davon abhéangig ist,
ob sie Kohlehydrate durch Assimilation anreichern kénnen oder nicht,
da Stirkereserven in gréoBerem Umfange nicht vorhanden sind.

SchlieBlich sei auf eine Reihe von Angaben verwiesen [A. AKERMAN
(1927), N. A. Maximow (1929), W. S. ILJIN (1935)], wonach auch eine
kiinstliche Erhohung des osmotischen Wertes durch Behandlung mit
permeierenden Stoffen oder durch Plasmolyse zu einer Erhéhung der
Frostharte fihrt. Neuerdings freilich erhielt W. KESSLER in solchen
Versuchen ein durchaus negatives Ergebnis.

Beschranken wir uns aber zunichst auf die Frosthirte von Pflanzen,
die durch einen natiirlichen Abhirtungsvorgang erworben wird, so
darf die Koinzidenz zwischen Abhirtung und aktiver Hydraturverminde-
rung als durchaus gesichert gelten. Ist diese Ubereinstimmung nur
eine zufillige, wenn auch regelmiBige oder besteht ein innerer Kausal-
zusammenhang? Wir werden diese schwierige Frage erst dann erfolg-
reich untersuchen kénnen, wenn wir uns vorher prizisere Vorstellungen
iber die eigentlichen inneren Ursachen des Eistodes der Pflanzenzelle
verschafft haben. Auch da sind noch sehr viele Fragen offen, doch scheint
wenigstens in einigen wichtigen Punkten Ubereinstimmung zu bestehen.

Sicher ist zunichst wohl, daB das Auftreten von Frostschiden s. str.
an die Eisbildung im Gewebe gebunden ist. Wird eine solche ver-
mieden, so werden auch inframinimale Temperaturen schadlos ertragen.
Weiter scheint Einhelligkeit dariiber zu bestehen, daB die unmittelbare
Ursache des Eistodes irgendwie in strukturellen Verinderungen des
Protoplasmas zu suchen ist. A. AKERMAN (1927) und N. A. MAXIMOV
(1929) denken an den durch die Eisbildung in den Interzellularen aus-
gelésten mechanischen Druck, H. MULLER-THURGAU (1886) sprach
allgemein von der Folge eines Wasserentzuges, H. GORKE (1906), B. Lip-
FORSS (1896) und E. SCHAFFNIT (1910) hielten speziell eine Schiadigung
der Plasmakolloide durch die nach dem Ausfrieren konzentrierte Rest-

12%



180 MAXIMILIAN STEINER:

lésung fiir ausschlaggebend. W.S.ILjIN (1934) verlegt das Haupt-
gewicht auf den Moment des Auftauens. Der Zustand der gefrorenen
Zelle wire mit einer starken Plasmolyse vergleichbar. Bei zu raschem
Tempo des Wassereintrittes beim Auftauen wird das Plasma desorgani-
siert. Als gemeinsamen Nenner aller dieser Auffassungen wird man
aber herausheben kénnen, daB unter sonst gleichen Umstidnden offenbar
die Menge des gebildeten Eises fiir das Ausmal der schiddlichen Wirkung
bestimmend sein wird.

Die Eismenge bei einer bestimmten Temperatur ist nun aber bekannt-
lich von der Lésungskonzentration abhingig. An diese Tatsache hat die
Vorstellung direkter Beziehungen zwischen Gesamtkonzentration des
Zellsaftes und Frostresistenz vor allem anzukniipfen. Auch an eine
spezifische Schutzwirkung bestimmter Zellsaftbestandteile, besonders
der Zucker, wurde gedacht. N. A. MAXIMOV (1912) erinnert z. B. an die
tiefe Lage des eutektischen Punktes von Zuckerlésungen. H. GORKE
(1906) und E. SCHAFFNIT (1910) nehmen eine besondere Schutzwirkung der
Zucker auf die Plasmakolloide an. In dhnlichen Gedankenbahnen bewegen
sich auch neuere Untersuchungen von R. NEwToN und W. R. BRowN und
W. H. Fucas (1935). Durch eine starke Abweichung vom Dampfdruck-
verhalten idealer Losungen kénnten bestimmte Lésungsbestandteile des
Zellsaftes (z. B. Kolloide), die bei gegebener Gesamtkonzentration und
Temperatur eigentlich zu erwartende Eismenge herabsetzen. Hier kénnte
der wahre Kern der vielerérterten Beziehungen zwischen Frosthirte
und “bound water” liegen [vgl. O. WEISMANN (1938)].

Selbstverstindlich darf man keinesfalls annehmen, daB die Hohe
des osmotischen Wertes schlechthin die Frosthirte einer Art bestimmt.
Den schlagendsten Gegenbeweis liefern die Salzpflanzen, die trotz hoher
Zellsaftkonzentration wenigstens in ihren Vegetationsorganen allesamt
nicht frosthart sind. Die Frostgrenze bildet zugleich die Formationsgrenze
der immergriinen Mangroven. Ebensowenig bestehen beim Vergleich
ganz verschiedener Arten Beziehungen zwischen Zuckerspiegel und
Kilteresistenz. Man vergleiche hierzu z. B. die Zahlen der Arbeit von
W. ULMER. Ebenso wurde schon frither [E. SCHAFFNIT (1910)] auf die
mangelnde Frosthirte der Zuckerriibe hingewiesen. Arteigene Resistenz-
unterschiede des Plasmas miissen also auf alle Fille vorausgesetzt werden.
Man wird sich also bei der Diskussion der Beziehungen zwischen Zellsaft-
zusammensetzung und Frosthirte von vorneherein auf eine und dieselbe
Art beschranken. Da auBerdem der Ort der Schiadigung selbst im Plasma
zu suchen ist, kann die Frage der Bedeutung des Vakuoleninhaltes fiir
die Frostresistenz der Zelle wohl nur so gestellt werden: Welche Bedeutung
hat die Konzentration und Zusammensetzung des Zellsaftes fiir die
Frosthirte eines bestimmien Plasmas. Aber auch da ergibt sich noch die
Schwierigkeit, daB jede Anderung im Zellsafte notwendig auch mit
einer Zustands- (z. B. Hydratur-) verdinderung des Plasmas verkniipft ist.
Wir miissen unsere Frage also noch weiter einschrinken und untersuchen,
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ob wir die mehrfach genannten Veridnderungen des Zellsaftes als primire
Ursache der Frostresistenz auffassen diirfen.

Fiir eine positive Antwort auf diese Frage scheint das auffillige und
unleugbare Zusammentreffen von natiirlicher Abhértung und regulativer
Erhohung der Zellsaftkonzentration gewiB zu sprechen. Erst jiingste
Untersuchungen von W. KESSLER (1936), die von W. ULMER (1937) und
von W. KESSLER und W. RUHLAND (1938) erweitert wurden, haben sehr
beachtenswerte Argumente gegen eine solche Auffassung geliefert.

W. KESSLER konnte erstens zeigen, daB eine Erhshung des osmo-
tischen Wertes im Blatte von Saxifraga cordifolia durch Glycerin-
infiltration zu keiner nennenswerten oder zu gar keiner Steigerung
der Frosthirte fiihrt. W. ULMER bewies, daB eine Zunahme des osmo-
tischen Wertes durch kurzfristiges, an sich vollkommen unschidliches
Welken gleichfalls ohne Riickwirkung auf die Kilteresistenz ist (Rkodo-
dendron ferrugineum, Calluna vulgaris, Arctostaphylos uva ursi). In um-
gekehrten Versuchen ULMERs, in denen durch Wassersittigung in feuchter
Kammer der osmotische Wert erniedrigt wurde, zeigte sich allerdings,
wenigstens bei Rhododendron ferrugineum, minder deutlich bei Loiseleuria
procumbens auch ein Nachlassen der Frosthirte.

Zum zweiten zeigte KESSLER, daB durch Chloroformnarkose die
Resistenz abgehirteter Pflanzen sehr stark vermindert wird, ohne
daB sich am osmotischen Wert des Zellsaftes etwas dndert. Auch diese
Befunde werden von ULMER vollkommen bestitigt.

Aus den ersteren Versuchen folgt also zweifellos, daB eine Steige-
rung des osmotischen Wertes nicht unbedingt zu einer Steigerung der
Frosthirte fithren muB, aus den letzteren, daB die Frostresistenz einer
Art bei gleichbleibender Zellsaftzusammensetzung sehr starke Abinde-
rungen erfahren kann. W. KeEssLEr und W. RUHLAND schlieBen daraus,
daB ein primdrer Zusammenhang zwischen Frosthirte und Zellsaft-
beschaffenheit nicht besteht, sondern vielmehr im Plasma selbst die
ausschlieBliche Ursache der Resistenz zu suchen ist. Eine starke Stiitze
findet diese Auffassung dadurch, daB die genannten Forscher in einer
erhdhten Viskositat tatsichlich einen durchgehenden, bisher ausnahme-
losen Unterschied zwischen frosthartem und frostempfindlichem Plasma
aufzeigen konnten. Diese letztere Feststellung gehért sicherlich zu
den wesentlichsten Fortschritten, die auf dem physiologisch und ékologisch
gleich wichtigen Gebiete der pflanzlichen Frostresistenz gemacht wurden.

Ist damit aber auch jeder Annahme direkter kausaler Beziehungen
zwischen Frosthirte und Zustand des Zellsaftes der Boden entzogen?
Wir mdéchten diese SchluBfolgerung noch nicht ziehen. Glycerin-
infiltration und Austrocknungsversuche zeigen doch wohl nur, daB nicht
jede Erhéhung des osmotischen Wertes schlechthin zu einer Steigerung
der Frosthdrte fithrt. Das ist aber auch bei der natiirlichen Abhirtung
nicht der Fall. Bei dieser steigt der osmotische Wert durch ganz be-
stimmte regulatorische Vorginge, deren Chemismus wenigstens in



182 MAXIMILIAN STEINER:

einzelnen Fillen im wesentlichen aufgekldrt ist. Die Narkoseversuche
lehren, daB auch ohne Verinderung des Zellsaftes die Resistenz einer
Zelle verindert werden kann, und zwar, wie aus dem Berichte von
W. KessLER und W. RunrLanD hervorgeht, durch Verdnderung des
Plasmazustandes. Auch damit scheint uns aber die Annahme von der
Rolle des Zellsaftes bei der Frostabhirtung nicht endgiiltig widerlegt
zu sein. Man koénnte — bildlich gesprochen — meinen, dal in diesem
Falle das SchloB der Frosthirte, welches unter natiirlichen Verhiltnissen
nur durch den Schliissel bestimmter Verianderungen des Zellsaftes zu-
ginglich ist, gewissermaBen mit einem Dietrich gedffnet wurde. DaB
also mit anderen Worten normalerweise die regulatorische Erhéhung der
Zellsaftkonzentration gentigt, um die Zelle in einen frostharten Zustand
zu bringen, daB sie aber nicht mehr ausreicht, wenn durch besondere
MaBnahmen (z. B. Narkose) die spezifische Resistenz des Plasmas herab-
gesetzt wurde.

Sicherlich ist das Problem der Frosthirte noch nicht endgiiltig
gel6st. Die Koinzidenz zwischen Hydraturverhiltnissen und Frosthérte
— so auffallend regelmiBig sie auch dem Okologen scheinen muB8 —
kritiklos im Sinne direkter ursidchlicher Beziehungen zu deuten, hiele
den logischen Fehler eines ,,cum hoc, ergo propter hoc*‘ begehen. Wider-
legt aber scheint uns die Moglichkeit der Annahme solcher Beziehungen
auch heute noch keineswegs zu sein.

4, Frosttrocknis.

Schon #duBerlich werden sich Trockenschiden von den im vorigen
Abschnitte besprochenen echten Frostschidden unterscheiden. Diese sind
an sich mit keiner Erhéhung des osmotischen Wertes verbunden. Eine
Erhshung der Zellsaftkonzentration kann héchstens durch portmortale
Wasserverluste vorgetiuscht werden. Eine aktive Erhéhung des osmo-
tischen Wertes mag sogar, wie gezeigt wurde, in moglichem Zusammen-
hang mit der Abhirtung gegen Frost stehen. Anders bei den Trocken-
schiden im Winter, wie sie vor allem von H. WALTER (19292 und b)
sehr genau studiert worden sind. In solchen Fillen steigt der osmotische
Wert stetig an und erreicht schlieBlich einen letalen Maximalwert,
der wiederum bei verschiedenen Arten sehr verschieden hoch liegt und
verschieden rasch erreicht wird. Die tiefe Temperatur spielt beim Zu-
standekommen dieser Trockenschiden zwar eine sehr wichtige, aber
doch nur eine mittelbare Rolle. Das geht am allerbesten daraus hervor,
daB nicht etwa die kleinklimatisch kiltesten Stellen, sondern gerade
offene, exponierte Lagen, die tagsiiber stark besonnt sind, zu den
schlimmsten Schidigungen fithren. Oft tritt Frosttrocknis sogar erst ein,
wenn nach lingeren Frostperioden Tauwetter mit verstirkter Ver-
dunstungskraft der Atmosphire auftritt, die Wurzeln aus dem ge-
frorenen Boden aber noch keinen Wassernachschub liefern konnen.
R. THREN (1934) zeigte, daB auch in nicht besonders extremen Wintern
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empfindlichere Pflanzen des atlantischen oder subatlantischen Floren-
elementes bei mangelndem Schneeschutz ihren osmotischen Maximalwert
erreichen kénnen und daB hierbei zweifellos Wasserverluste die Haupt-
ursache des Anstieges der Zellsaftkonzentration sind (vgl. Tabelle 7). Bei
Calluna ist mit 40 Atm. das O, bereits iiberschritten. Die betreffenden
Pflanzen erholten sich nicht mehr.

Tabelle 7. Osmotischer Wert und Wassergehalt einiger Pflanzen
zu Anfang und Ende einer Kilteperiode. [Nach R. THREN (1934).]

9. Januar 1. Mirz

Osmotischer Osmotischer Osmotischer Osmotischer

Wert Wert Wert Wert
Atm. X Wassergehalt Atm. X Wassergehalt
Picea excelsa . . . . .| 21,2 (100) 1 28,6 (100) | 24,6 (116) | 30,0 (105)
Calluna vulgaris . . . | 17,2 (100) | 16,5 (100) | 40 (233) | 22,6 (137)
Vinca minor . . . . .| 18,2 (100) | 42,0 (100) | 23,4 (128) | 49,6 (118)
Luzula silvatica . . . . | 17,4 (100) | 31,6 (100) | 25,5 (147) ’ 39,2 (124)

Wie leicht zu verstehen, so lassen sich in solchen Fillen sehr klare
und einfache Beziehungen zwischen dem Gang der Hydraturkurve und
der Transspirationsintensitit finden. Da es sich, wie die obige Tabelle
zeigt, um rein passive Anstiege des osmotischen Wertes handelt, gibt
der osmotische Wert ein getreues Bild vom Bilanzzustand des Wasser-
haushaltes, und dieser wird im vorliegenden Sonderfalle ausschlieBlich
von der Ausgabenseite her bestimmt. Nur das kleinklimatisch bedingte
Dampfdruckgefille zwischen Pflanze und pflanzennaher Luftschicht,
der artspezifische Transspirationswiderstand und schlieBlich die Lage
des Hydraturminimums werden dariiber entscheiden, ob es zu Schidden
durch Frosttrocknis kommt oder nicht. Die giinstige Wirkung einer
Schneedecke wird unter diesem Gesichtspunkte ebenso verstindlich wie
die bekannte girtnerische MaBnahme des Reisigdeckens.

Auch O.H.VorLk (1937) zeigt, daB [Isatis tinctoria und Linaria
dalmatica, zwei Pflanzen mediterraner Herkunft, im Maintal bei Wiirz-
burg recht starke Schwankungen des osmotischen Wertes im Winter
zeigen. Beide Arten leiden hiufig unter Frosttrocknis. Ob diese Formen,
wie VOLK meint, der Fihigkeit zu osmotischer Regulation in der kalten
Jahreszeit vollkommen oder weitgehend entbehren, ist hier weniger
wichtig. Direkte Beweise hierfiir werden nicht erbracht. Die tiefe Lage
des sommerlichen Og,, (17 bzw. 18 Atm.) scheint uns eher dagegen
zu sprechen. Selbstverstindlich schiitzt eine regulatorische Erhéhung
der Zellsaftkonzentration nicht gegen Frosttrocknis; das geht auch aus
den Untersuchungen von A. P1SEk und E. CARTELLIERI (1933), A. PISEK,
H. Soam und E. CARTELLIERI (1935) und E. CARTELLIERI (1938) mit
aller Deutlichkeit hervor.

Winterliche Anstiege des osmotischen Wertes kénnen demnach auf
zwei grundverschiedene Ursachen zuriickgehen: 1. wie im vorangehenden
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Abschnitte gezeigt wurde, auf aktive Regulationsvorginge, 2. auf un-
kompensierte Wasserverluste. Daraus ergibt sich der scheinbare Wider-
spruch, da wir die gleiche Erscheinung — Zunahme des osmotischen
Wertes — das eine Mal als einen vorteilhaften Anpassungsvorgang,
das andere Mal als eine bedenkliche Anndherung an das Hydratur-
minimum deuten. Denn dieses miiBte ja an sich bei Frosttrocknis um

so rascher erreicht wer-
Tabelle 8. Maximale osmotische Werte im den, je stirker die ak-
Sommer und im Winter. [Nach H. WALTER tive Erhohung der Zell-

(1931), A. Pisex, H. Soum und E. CARTELLIERI . .
(1936).] saftkonzentration im

Friihwinter war. Es

o 0 . .

Art im Sommer | im Winter spricht nun aber nichts

dafiir, daB dies tatsidch-

Chelidonium majus . .| > 12,4 15,7 lich der Fall ist. Die
Pavietavia vamiflora . 14,8 20,9 regulativen  Anstiege
Hedera helix . . . . 14,7 22 des osmotischen Wertes
Picea Engelmannii . . 23,6 > 49,4 h tfenb it
Helianthenum alpestre 28,8 » 22,6 g? N ?n ar mi
Cavex fivma . . . . . 22,9 33,5 einer Erhoéhung der
Saxifraga caesia . . . 15,8 20,7 Kardinalpunkte dessel-

ben Hand in Hand.
H. WALTER (1931), R. THREN (1934) und A. Pisek, H. Soum und
E. CARTELLIERI (1935) zeigen, daB sowohl der normale als auch der
maximale osmotische Wert im Winter gegeniiber dem Sommer deutlich
erhéht ist. Einige Beispiele hierfiir bringt Tabelle 8.

Es liegt natiirlich nahe, diese winterliche Verschiebung der Kardinal-
punkte der Hydratur mit der Vermehrung der osmotisch wirksamen
Substanz in Zusammenhang zu setzen, so daB beide sich auch in ihrem
AusmaBe entsprichen. Bei Hedera helix kénnte das auch durchaus
der Fall sein. Nach M. STEINER (1933) betragen die Unterschiede
zwischen dem niedrigsten Zuckerspiegel im Juni und dem hdchsten
im Februar 7,8 Atm., was mit der von WALTER angegebenen Spanne
zwischen sommerlichem und winterlichem O, (7,3 Atm.) recht gut
iibereinstimmt.

Ein anderer Ausdruck fiir die gleiche Tatsache ist es, wenn O. H. VoLk
(1937) darauf hinweist, daB bei einer Reihe der von ihm untersuchten
Wellenkalkpflanzen (Hippocrepis comosa, Teucrium chameadrys, T. mon-
tanum) dem gleichen osmotischen Werte im Sommer und im Winter
sehr verschiedene Wassergehalte entsprechen.

Auch A. P1sex, H. Soum und E. CARTELLIERI (1936) kommen iibrigens
zum namlichen Schlusse: ,,Im Herbste vermehren die wintergriinen Zwerg-
strducher die Menge der osmotisch wirksamen Substanzen, womit be-
kanntlich die Frosthirte wichst, womit es aber auch zusammenhingt, daf3
die Optima (worunter wir nicht einen allzu engbegrenzten Wert verstehen)
durchwegs, zumeist wohl auch die Maxima im Winter hoher sind als im
Sommer*. Zur Verdeutlichung kann sehr gut ein Schema dienen, welches
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die eben genannten Forscher auf Grund ihrer experimentellen Befunde
entworfen haben, und das wir in Abb. 9 wiedergeben.

In allen Ausfithrungen liegt aber ein deutlicher Hinweis darauf, daB
es fir die physiologisch-6kologische Wirkung einer Erhoéhung des
osmotischen Wertes nicht gleichgiiltig ist, wodurch dieselbe zustande
kommt. Regulative Vorginge erfordern offenbar eine ganz andere Wertung
als Verinderungen, die bloB durch Wasserverlust oder Wassergewinn der
Zelle bedingt sind.

Abb. 9. Anstiege desosmotischen Werteseiniger Zwergstraucher im Herbst und Winter. Schraffiert = aktive
Anderung infolge Vermehrung der osmotisch wirksamen Substanzen.
(Nach A. Pisek, H. Soum und E. CARTELLIERI 1936.)

Aus all dem Gesagten diirfen wir aber schlieBen, daB3 der maximale
osmotische Wert, gleichgiiltig, ob winters oder sommers, stets den
Ausdruck einer bis an die Ertriglichkeitsgrenze angespannten Wasser-
bilanz darstellt. Wir wiiBten aus dem ganzen Schrifttum, wenn wir
von den auf S.171f. erwihnten grenzplasmolytischen Werten absehen,
keinen einzigen Fall anzufithren, dafl eine Pflanze durch aktive Regula-
tionsvorginge ihre Hydratur tatsichlich dem schidlichen Minimum
niher bringt.

5. Zum Problem der alpinen Baumgrenze.

H. WALTER (1931) hat darauf hingewiesen, daB die Hydraturver-
hiltnisse in vielen Fillen auch einen Schliissel zum Verstindnis des
Verbreitungsareales einer Art bieten. An einer Reihe von Beispielen
wird gezeigt, daB der osmotische Wert an der Verbreitungsgrenze durch-
weg hoher ist als im Zentrum. An gleicher Stelle wurde darauf hingewiesen,
daB Untersuchungen, welche im Sommer hinsichtlich der Vertikal-
verbreitung von Bidumen in Hochgebirgen durchgefithrt werden, meist
ergebnislos verlaufen, daB sich aber wichtige Aufschliisse sehr wohl unter
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den erschwerten Bedingungen des alpinen Winters erhalten lassen. Tat-
sachlich geht aus einigen einschligigen Untersuchungen eindeutig hervor,

Abb. 10. Osmotischer Wert, Zucker und Wassergehalt in
den Nadeln von Picea Engelmannii in verschiedener
Hohenlage im Laufe eines Jahres. I “Shelter rock”
(2400 m), II “Half way” (2700 m), III ,,Baumgrenze'
(3750m), IV ,,Krummbholz‘‘ (3800 m). ==o= osmotischer
Wert in Atmosphiren, —o— osmotischer Wert bei glei-
chemWassergehaltin Atmospharen, — x — Gesamtzucker
in % des Saftes. X
(Nach G. W. SmitH u. G. H. C. GoLpsmITH 1926.)

daB die Entscheidung iiber Exi-
stenz oder Nichtexistenz eines
Waldgrenzbaumes in einer be-
stimmten Hoéhenlage im Winter
fallt, wobei natiirlich extrem un-
glinstige Jahre eine besondere
Selektionswirkung  entfalten.
Wir halten es daher fiir richtig,
die im Zusammenhang mit der
alpinen Baumgrenze im Rah-
men unseres Berichtes inter-
essierenden Fragen am besten
in unmittelbarem Anschlusse an
die Darlegungen des voran-
gegangenen Abschnittes iber
Frostwirkungen zu besprechen.
G. W. Smite und G. H. C.
GOLDSMITH (1926) untersuchten
an 4 in verschiedener Seehohe
liegenden Stationen am Pikes
Peak im nordamerikanischen
Felsengebirge den Jahresgang
von osmotischem Wert, Wasser-
und Zuckergehalt bei Picea
Engelmannsi. Dieser Baumreicht
nicht nur bis zur eigentlichen
Wald- und Baumgrenze, son-
dern geht als Krummbholz noch
wesentlich dariiber hinaus. Die
Ergebnisse der amerikanischen
Forscher sind nach entsprechen-
der Umrechnung in Abb. 10
graphisch dargestellt.
Betrachten wir zunichst die
Kurven fiir den osmotischen
Wert, so bemerken wir, daB
diese im Sommer in den ein-
zelnen Stationen tatsichlich nur
duBerst geringfiigig voneinander

abweichen. Das gilt sowohl fiir die iiberwinterten Nadeln wie auch fiir
die jungen Triebe, deren Werte vom Juli an in den Kurven bertiick-
sichtigt sind. Im Frithwinter ist allen Stationen ein Anstieg des
osmotischen Wertes gemeinsam. Die Dezemberwerte liegen zwar in der
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Krummbholzzone mit 33,4 Atm. am hochsten (gegeniiber 30,6, 28,2 und
27,3 Atm. in Station III, IT und I), die Unterschiede sind aber noch
nicht sehr groB. Sehr auffallend ist hingegen das Verhalten im Spit-
winter (April—Mai). Wéihrend sich in den tieferen Lagen nicht allzu
viel geindert hat, kommt es an der Baumgrenze und vor allem in der
Krummholzzone zu ganz enormen Anstiegen der Zellsaftkonzentration.
In Station IV wurden 49,4 Atm. gemessen, was vom O,, vermutlich
nicht mehr allzu weit entfernt ist.

Wie kommen nun diese Anstiege des osmotischen Wertes und vor
allem die groBen Unterschiede zwischen der eigentlichen Waldregion
und den iiber der Baumgrenze liegenden Stationen zustande? Als
Berechnungsunterlagen stehen uns in der Arbeit der amerikanischen
Forscher nur die Wassergehalte und die Gesamtzuckermengen (,,total
carbohydrates’’) zur Verfiigung. Letztere sind nur beschrinkt aus-
wertbar, da es fiir den osmotischen Teilwert der Zucker ja nicht gleich-
giiltig ist, ob diese hauptsichlich als Monosen oder als Saccharose
vorliegen. Wir koénnen sie deshalb leider nicht auf Atmosphireniqui--
valente umrechnen. Sie sind in der Abbildung in willkiirlichem MaBstabe
eingetragen. Aus den Wassergehalten konnen wir aber wenigstens
schlieBen, wie weit Sittigungsdefizite bei den Verinderungen des osmo-
tischen Wertes eine Rolle spielen. Die gefundenen Atmosphirenwerte
wurden nach bekanntem Verfahren auf gleichen Wassergehalt umge-
rechnet. Der Verlauf der so gewonnenen Kurven zeigt an, dal Wasser-
verluste wihrend des Winters an den unteren drei Stationen eine nur
untergeordnete Bedeutung haben, wihrend an der oberen Verbreitungs-
grenze von Picea Engelmannii der groBte Teil des spitwinterlichen
Hydraturabfalles durch ungedeckte Wasserdefizite zustande kommt.
Werden diese durch die Rechnung eliminiert, so findet man zwischen
den Kurven der Krummbholzzone und der Baumgrenze fiir die Monate
Mirz bis Juni keinen nennenswerten Unterschied mehr. Die in will-
kiirlichem MaBstabe eingetragenen Zuckerwerte sind mit der Atmo-
sphirenkonzentration des Zellsaftes nicht unmittelbar zu vergleichen.
Ihr Gang spricht aber entschieden fiir osmotische Regulation durch
Zuckervermehrung, insbesondere in der Zeit des Frithwinters. Fiir eine
solche gibt ja auch der Verlauf der auf gleichen Wassergehalt umgerech-
neten Kurven des osmotischen Wertes einen Hinweis, da diese durchweg
hoher liegen als die empirisch gefundenen.

Ein sehr umfangreiches Zahlenmaterial aus dem Gebiete der Ost-
alpen veranlaBt P. MICHAELIS (1932, 1934d) zu ganz dhnlichen Schlul3-
folgerungen fiir Picea excelsa. Der Frithwinter fithrt in den Nadeln
der Fichte zu Anstiegen des osmotischen Wertes, denen keine Ver-
minderung des Wassergehaltes gegeniibersteht. Sie sind ohne Zweifel
regulativer Art. Erst im Spitwinter findet man, insbesondere in den
héchsten und exponiertesten Lagen, extrem hohe Zellsaftkonzentrationen
bis zu 65,7 Atm., die bereits deutliche Schidigungen im Gefolge haben.
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Sie beruhen auf einer rein passiven Eindickung des Zellsaftes durch
Wasserdefizite. M. STEINER (1935) konnte diese Auffassung durch PreB-
saftanalysen vollkommen bestitigen. Die frithwinterliche Zunahme des
osmotischen Wertes ist durch eine Zunahme der loslichen Zucker
bedingt. Schon im Dezember und noch viel starker im Mirz beobachtet
man an aperen Zweigen der Fichtenkriippel {iber der eigentlichen Baum-
grenze starke Wasserdefizite, die zu einer entsprechenden Hydratur-
verminderung filhren. Bei der Legféhre ( Pinus montana) hingegen treten
an den gleichen Standorten und unter den gleichen AuBenbedingungen
Wasserverluste nur in sehr geringem Umfange auf. Fast alle Verinde-
rungen des osmotischen Wertes sind bei dieser auf Regulationsvorginge
zuriickzufithren.

Wiirde man aus dem Hydraturverhalten der Fichte auf eine ganz
wesentliche Verschirfung der Bedingungen fiir den Wasserhaushalt
iber der Baumgrenze schlieBen, so aus den Zahlen bei der Legfohre das
Gegenteil. Schon dieser Umstand zeigt, daB die Baumgrenze zwar mit
den klimatischen Verhiltnissen im Spatwinter irgendwie zusammenhingt,
nicht aber ausschlieBlich darin eine Erklirung finden kann.

Wenn wir nach den fiir die obere Fichtengrenze entscheidenden
Klimafaktoren fragen, so kénnen wir zuerst die reine Temperatur-
wirkung mit Sicherheit ausscheiden. W. ULMER hat gezeigt, daB die
mittlere Winterfrosthiarte der Fichte von November bis Mirz bei —38°
liegt (Pinus cembra —38,7°, Pinus montana —34,9°). Das diirfte den
Anspriichen, die der Standort an und iiber der Baumgrenze in bezug
auf den Temperaturfaktor stellt, durchaus geniigen. Direkte Frost-
schiden sind fiir die ausgewachsenen Fichtentriebe héchstens in ganz
extremen Wintern oder in kleinklimatisch besonders ungiinstigen Lagen
(Frostlochern) zu erwarten. DalB Spitfréste fiir die jungen Triebe, die
eine nur geringe Frosthirte besitzen, verderblich werden konnen, ist
eine andere Sache!.

P. MicHAELIS (1932, 19344, b, ¢) hat sich in sehr eingehender Weise
mit dem Bioklima des Alpenwinters beschiftigt und vor allem auch
seine Auswirkungen auf den pflanzlichen Wasserhaushalt studiert. Er
findet zwar insbesondere im Spatwinter sehr ungiinstige Verhiltnisse,
stellt aber auch fest, daB die Fichte und noch mehr die Legf6hre diesen
Schwierigkeiten der klimatischen Umwelt wohlausgeriistet gegeniiber-

1 Die alpinen Zwergstraucher sind viel weniger frosthart. Aber auch
bei ihnen liegt das Hauptmoment der Gefahrdung in der Stérung des Wasser-
haushaltes. Rhododendvon, Avctostaphylos, Vaccinium erleiden beim Ausapern
starke Wasserverluste, welche leicht zu verhidngnisvollen Wasserdefiziten
fiihren. Sie sind ausgesprochene ,,Schneeschiitzlinge*. Nur Loiseleuria pro-
cumbens ist im gleichen MaBe durch hohe Frostresistenz und durch ein
enormes Austrocknungsvermoégen hervorragend als Besiedlerin rasch und
hdufig ausapernder Windecken angepaBt. [A.Pisek und E. CARTELLIERI
(1933), A.Pisex, H. Sorm und E. CARTELLIERI (1935), E. CARTELLIERI
(1935), W. ULMER (1937).]
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stehen. Vor allem aber ergibt sich gar kein Anhaltspunkt fiir eine solche
fast sprunghafte Verinderung des Bioklimas mit Uberschreitung der
Fichtengrenze, wie man sie aus dem Hydraturverhalten der Fichte iiber
der Baumgrenze abzulesen geneigt wire. Die Ursachen des abweichenden
Verhaltens miissen also in der Pflanze selber liegen. MICHAELIS vertritt
die Meinung, daB die mit zunehmender Hoéhe abnehmende Vegetationszeit
maBgebend sei. In den hochsten Lagen findet die Fichte wihrend des
kurzen Sommers nicht mehr geniigend Zeit, ihre Nadeln auszureifen.
Insbesondere wire anzunehmen, daB die AbschluBgewebe nicht mehr
die Ausbildung erhalten, die notwendig ist, um der ,,physiologischen
Trockenheit des alpinen Spatwinters erfolgreich zu trotzen. So wire
also Frosttrocknis im Gefolge mangelhaft ausgebildeter Transspirations-
widerstinde der entscheidende Faktor, der die Fichtenbaumgrenze
bestimmt. Als Schneeschiitzling vor Frosttrocknis geschiitzt, kann die
Fichte, wie die Erfahrung lehrt, noch ganz wesentlich iiber die Baum-
grenze hinausgehen.

Diese Auffassung ist noch nicht bewiesen. Sie trigt den Charakter
einer Arbeitshypothese, die das heute vorhandene Tatsachenmaterial
in einer plausiblen Form zusammenfaBt. Einer experimentellen Uber-
priifung diirften grundsitzliche Schwierigkeiten nicht im Wege stehen.

II. Die Zusammensetzung
des Zellsaftes in Beziehung zu edaphischen
Standortsfaktoren.

A. Salzpflanzen.
1. Allgemeines iiber das Halophytenproblem.

Fir das Studium der Beziehung der edaphischen Bedingungen des
Standortes und den Lebensunterhalt der Pflanzen im allgemeinen, der
Zusammensetzung der Zellsifte im besonderen bietet der Extremfall
der Halophyten das beste Beispiel. Der typische Halophytenstandort
ist durch einen hohen Gehalt an léslichen Salzen im Boden gekenn-
zeichnet. Die Halophytenvegetation stellt die Auswahl von Konstitutions-
typen des Pflanzenreiches dar, welche unter diesen, von der allgemeinen
Norm abweichenden Standortsbedingungen gedeihen kénnen!. In seiner

1 Wir beabsichtigen mit dieser Kennzeichnung in keiner Weise, die durch-
aus einwandfreie Begriffsbestimmung O. STOCKERs zu ersetzen: ,, ... ist
jede Pflanze als Halophyt zu bezeichnen, die in irgendeinem Stadium ihres
Lebens einer Salzwirkung ausgesetzt ist, die von der groBen Masse der
normalen glykischen Pflanzenarten nicht ohne Schaden ertragen wird.”
Wir wollen unsere Erorterungen von vorneherein auf denjenigen Typus
von Halophyten beschrianken, iiber welchen bisher fast ausschlieBlich Unter-
suchungen vorliegen, namlich auf die ,,emersen Halophyten‘ , terrestrich
halischer Standorte’* nach O. STOCKER (1933).
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naturgegebenen und zugleich einfachsten Form hat also das ,,Halophyten-
problem‘‘ etwa folgendermaBen formuliert zu werden: ,,Wie finden sich
die Halophyten mit der in ihrem Standortsboden gegebenen hohen Salz-
konzentration ab?“

Es ist bekannt und im Schrifttum oft ausgefiihrt worden, daB die moderne
und 6kologische Halophytenforschung von der Halophytentheorie A. F. W.
ScHIMPERs ihren Ausgang nimmt. Es ist gerade im derzeitigen Stadium
der Forschung empfehlenswert, von zwei Halophytentheorien A. F. W. Scuim-
PERs zu sprechen. Die eine davon wurde in der ,,Indomalayischen Strand-
flora” (1891) dahingehend formuliert, daB ,,die spezifische Struktur der
Halophyten auf die Vermeidung schadlicher Salzanhiufung der Vegetations-
organe abzielt. Das Hauptgewicht wird also auf den Salzhaushalt gelegt.
Diese altere Theorie wurde indessen von ScHIMPER selbst aufgegeben und
in der ,,Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage** durch die weitaus
bekanntere zweite Auffassung ersetzt, wonach die Schwierigkeit der Wasser-
versorgung aus der salzreichen Bodenlosung die Halophyten zu echten
Xerophyten pragt.

Vor allem diese zweite ScHIMPERsche Vorstellung von der ,,physio-
logischen Trockenheit* des halischen Standortes war der AnlaB, daB sich
die experimentelle Okologie der Halophyten zunichst vorzugsweise mit
Fragen des Wasserhaushaltes beschiftigte. Das Ergebnis war, wie man weil3,
eine Ablehnung der ScrHiMpERschen Theorie.

Was vom Standpunkte des Wasserhaushaltes iiber die Halophyten zu
sagen ist, hat O. STockERr (1928) in diesen ,,Ergebnissen auf Grund des
Resultates fremder und eigener Untersuchungen zusammengefaBt. Das
dort Angefiihrte darf in den wesentlichsten Punkten auch heute noch als
giiltig betrachtet werden. In vielen Einzelfillen wurde durch neuere Unter-
suchungen allerdings eine wesentlich breitere Erfahrungsbasis geschaffen.
Manche Zahlenangaben, die sich bei StockEkr finden, haben dadurch auch
eine Korrektur erfahren. So haben M. ADRIANI (1937), W. ScHRATZ (1937),
vgl. auch O. STOCKER (1937), gezeigt, daB die auBergewohnlich hohen Trans-
spirationswerte, welche O. STOCKER bei Strandpflanzen der Nord- und Ostsee
(1924, 1925) gefunden hatte, sich mit verbesserter Methodik nicht be-
statigen lassen.

DaB3 die Frischgewichtstransspiration (nicht aber die Flachentrans-
spiration) sukkulenter Formen stark herabgesetzt erscheint, ist eine Folge
der durch die Sukkulenz bedingten Oberflichenverkleinerung. DaB suk-
kulente Typen in manchen Halophytenvereinen gehiduft auftreten, darf
deswegen noch nicht ohne weiteres als eine Anpassung zur Einschriankung
der Wasserabgabe angesehen werden. Andererseits berichten H. WALTER
und M. STEINER (1936) iiber Transspirationsversuche mit ostafrikanischen
Mangroven, welche wieder wesentlich niedrigere Transspirationszahlen
lieferten, als sie von F. C. v. FABER (1913, 1923, 1935) fiir javanische Arten
angegeben worden waren. Alles in allem gesehen bleibt wohl die Tatsache
bestehen, daf8 der Wasserhaushalt der Halophyten, von der Wasserabgabe
her gesehen, keine auffallenden Besonderheiten gegeniiber Glykophyten
dhnlicher klimatischer Standortsbedingungen aufweist.

Fiir die richtige Beurteilung der Hydraturverhiltnisse bei Salz-
pflanzen ist offenbar wenigstens eine gewisse Kenntnis ihrer Zellsaft-
zusammensetzung vollkommen unentbehrlich. Ein hoher osmotischer
Wert wird physiologisch-okologisch im allgemeinen bei Halophyten und
bei Glykophyten etwas ganz Verschiedenes bedeuten. Darauf hat schon
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H. WALTER (1931) in seiner Hydratur andeutungsweise hingewiesen.
Das damals noch recht spirliche Tatsachenmaterial iiber den Chemismus
des Halophytenzellsaftes hat sich inzwischen so weit vermehrt, daB eine
Reihe damit zusammenhingender Fragen schon heute in ziemlich end-
giiltiger Form beantwortet werden kénnen.

Es bedarf keiner weiteren Begriindung, daB sich das Hauptaugenmerk
bei der Untersuchung eines HalophytenpreBsaftes vor allem auf den
Gehalt an leichtléslichen Mineralsalzen, insbesondere an Kochsalz, richten
wird. Damit werden aber die Halophyten von demjenigen Faktor her
betrachtet, der unzweifelhaft und unabhingig von allen abgeleiteten
theoretischen Vorstellungen als gemeinsames Kennzeichen aller Halo-
phytenstandorte aufgefaBt werden muB, nidmlich vom Reichtum des
Bodens an leichtléslichen Salzen. Man kann darin eine Annidherung an
die ,,erste Halophytentheorie’* SCHIMPERs sehen, wenn man die iiberholte
Vorstellung von der xeromorphen Struktur der Salzpflanzen beiseite
14Bt und ihren Salzhawushalt allein in den Vordergrund stellt.

2. Die Zellsaftzusammensetzung der Halophyten.

Als gemeinsames Merkmal der bisher untersuchten Halophyten-
zellsifte ergab sich ein hoher Gehalt an Chloriden.

Fiir den Chlorid- (und Natrium-) reichtum der Salzpflanzen geben schon
die Aschenanalysen ilterer Autoren deutliche Anhaltspunkte. In einer
einschligigen Zusammenstellung, welche kiirzlich K. BoreEscH (1935) gegeben
hat, finden wir in der Liste von etwa 230 Phanerogamen im ganzen 25 Arten,
bei denen der Gehalt an Na oder Cl oder an beiden Ionen 20°/,, der Trocken-
substanz iibersteigt. 18 davon sind ausdriicklich als Halophyten bezeichnet,
6 weitere Angaben beziehen sich auf Kulturgewichse, darunter auf solche,
deren Abstammung von mehr oder weniger halophilen Formen bekannt ist
(Beta vulgaris, Daucus carota). Ein hoher, auf Trockengewicht berechneter
Chloridgehalt 148t freilich noch keinen sicheren SchluBl auf den Prozent-
gehalt im Zellsafte zu, insbesondere nicht bei besonders wasserreichen
Sukkulenten. Besser brauchbar sind Angaben, die auch den Wassergehalt
der analysierten Organe mitteilen. Uneingeschrinkt auswertbar sind erst
Analysendaten, bei denen der Salzgehalt zur osmotischen Gesamtkonzentration
des Zellsaftes in Beziehung gesetzt werden kann.

M. STEINER (1934) untersuchte eine Reihe von Hygrohalophyten der
Salzmarschen im Osten der Vereinigten Staaten. Abb.11 gibt in
graphischer Darstellung die Ergebnisse fiir einige Pflanzen der eigent-
lichen Salzmarsch und des Salzmarschrandes. Die analytisch gefundenen
Chlorid- und Natriumwerte wurden als NaCl in osmotische Werte um-
gerechnet und ebenso wie der Zuckeranteil zur Gesamtkonzentration
des Zellsaftes in Beziehung gesetzt. Wie man sieht, wurden Na und Cl
nicht immer in 4quivalenten Mengen gefunden. Fiir die Differenz zwischen
Na und Cl ist also der angegebene osmotische Wert nicht gesichert, da
ja der Berechnung die Ausnahme zugrunde liegt, daB dem Na bzw. Cl
ein dquivalenter Anteil an einwertigen Ionen (bei vollstindiger Dissozia-
tion) entspricht.
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Fiir alle Arten fillt der bedeutende Anteil der Chloride (und des Na)
am Stoffbestand des Zellsaftes auf. Bei den eigentlichen Salzmarsch-
pflanzen (Nr.1—13) sinkt der Chloridanteil nirgends unter 2%, Die
einzige Ausnahme ist Gerardia maritima, bei welcher sich fiir Na 54,5%,
fiir C1 38,7% errechnen. Bei den Bewohnern des schwiécher salzhaltigen
Bodens der Salzmarsch-
rinder kommt man auf
Salzgehalte, die zum Teil
niedriger liegen (z. B. Soli-
dago graminifolia 28 % Cl).
Besonders hoch liegt der
Chloridanteil bei den stark
sukkulenten Halophyten
(z.B. S. mucronata 88 % Cl,
S. herbacea 88% , Plantago
decipiens 86,5 % usw.). Der
Zuckeranteil ist in allen
Fillen absolut und anteil-
maBig niedrig, am niedrig-
sten wieder bei den
genannten Sukkulenten.
Auch der absolute Betrag
fiir die leichtléslichen Salze
ist ohne Ausnahme bedeu-
tend. Bei den typischen
Halophyten liegt  der
Chloridspiegel in allen

Abb. 11. Osmotischer Wert und Zusammensetzung des Zellsaftes
von Salzmarschpflanzen. Eigentliche Salzmarsch: 1 Spartina

glabra, 2 Sp. patens, 3 Distichlis spicata, 3 Juncus Gerardi, 5 Sali-
cornia mucronata, 6 S. herbacea, 7 Plantago decipiens, 8 Atriplex
patula hastata, 9 Aster subulatus, 10 Li ¥ carolini

11 Sueada linearis, 12 Gerardia maritima. Randgebiete: 13 Iva
oraria, 14 Baccharis halimifolia, 15 Elymus virginicus hirsutiglumis,

Fillen iber 15, in vielen
sogar iiber 20 Atm.

Die Besonderheiten in
der Zusammensetzung des

16 Spartina cynosuroides, 17 Sp. Michauxiana, 18 Panicum vir-
gatum, 19 Hierochloe odorata, 20 Solidago sempervirens, 21 Solidago
graminifolia. (Nach M. STEINER 1934.)

Halophytenzellsaftes wer-
den uns am besten ver-
deutlicht, wenn wir die
Zahlen fiir einige Glykophyten daneben halten. Bei den in Abb. 12
verwerteten Pflanzen wurde freilich eine Chloridbestimmung nicht
durchgefithrt, so daB iiber den Anteil der Chloride am Zellsaft
nichts Genaueres ausgesagt werden kann. Wir werden auf die Frage
des Chloridgehaltes von Pflanzen salzfreier Boden spiter noch zuriick-
kommen. Der Zuckeranteil der in Abb. 12 aufgenommenen Glyko-
phyten liegt im allgemeinen, zum Teil sehr wesentlich, hoher als bei
den Salzpflanzen. Das gilt insbesondere fiir den Prozentanteil des
Zuckers an der osmotisch wirksamen Substanz. Der Zuckerspiegel
selbst hingegen ist vielfach in der gleichen GréBenordnung wie bei
Salzpflanzen, von Extremfillen in beiden Gruppen abgesehen. Extrem



Zusammensetzung des Zellsaftes bei hoheren Pflanzen. 193

hohe Zuckeranteile fand M. STEINER bei frisch ausgeaperten alpinen
Zwergstriuchern (27, 28). Es wire freilich méglich, daf reduzierende
Nichtzucker das Ergebnis beeinfluBten. Dagegen sprechen aber die
hohen Zahlen fiir Rohrzucker.

DaB auch im normalen Glykyphytenzellsaft normalerweise gewisse
Mengen von Chloriden vorliegen, 148t sich gleichfalls aus dem Ergebnis
von Aschenanalysen entnehmen. Die Tabellen von K. BoRESCH (1935)
zeigen, daB Cl-Mengen von etwa 3—6°9,, des Trockengewichtes eine
Norm darstellen, die allerdings hiufig unter- und {iberschritten wird.

Abb. 12. Osmotischer Wert und Zuckergehalt des Zellsaftes von Glykyphyten verschiedener 6kologischer
Gruppen. 1 Winterweizen (Dezember), 2 desgl. (Juni), 3 Molinia coerulea, 4 Carex limosa, 5 C. ampullacea
(Teich), 6 desgl., (Hochmoor), 7 Parietaria ramiflora, 8 Cynanchmum vincetoxicum (Sonne), 9 desgl. (Schatten),
10 Phegopteris Robertiana (Sonne), 11 desgl. (Schatten), 12 Polygonatum officinale, 13 Rumex scutatus, 14Fraxi-
nus excelsior, 15 Fagus silvatica (Sonne), 16 Fagus silvatica (Schatten), 17 Picea excelsa (Dezember), 18 desgl.
(August), 19 Pinus montana (Dezember), zo desgl. (August), 21 Ilex aquifolium (Februar), 2z desgl. (Juni),
23 Buxus sempervirens (Februar), 24 desgl. (Juni), Vaccinium myrtillus, 26 Andromeda polifolia, 27 Rhodo-
dendron ferrugineum, 28 Jumiperus nana. Zeichen wie Abb.11. (Nach M. STEINER 1934.)

Bei J. A. HARRIS (1934) findet man zahlreiche Zellsaftanalysen glyky-
phytischer Gewichse von Utah und Arizona. H. WALTER (1936) hat
eine lingere Reihe davon wiedergegeben. Mit Ausnahme von Coniferen,
Ericaceen und einigen Laubbiumen zeigen die meisten untersuchten
Arten einen betrichtlichen, zum Teil sogar erstaunlich hohen Chlorid-
anteil des Zellsaftes. So fand der amerikanische Forscher z. B. bei Acer
rubrum eine Gesamtkonzentration des Zellsaftes von 17,3 Atm., davon
8,3 Atm. (= 48%) Chloride, bei Phragmites communis 18,6 Atm., davon
4,6 Atm. (22,5%) Cl', bei Typha angustifolia 15,0 Atm., davon 12,0 Atm.
(80%) CI'. Man wird freilich diese Befunde nicht als schlechthin kenn-
zeichnend fiir Glykyphyten ansehen diirfen. Im ariden Klima des nord-
amerikanischen Westens ist selbst an humiden Standorten mit einer
gewissen Salzanreicherung im Boden zu rechnen. Im feuchten Klima
des Ostens von USA. fand z. B. M. STEINER (1934) fiur Acer rubrum
bei einem osmotischen Wert von 15 Atm. nur 0,4 Atm. (2,7%) Chloride.

Ergebnisse der Biologie XVII. 13
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Ausgesprochen glykischen Standorten entstammen hingegen die
Proben vom schwibischen Albvorlande, iiber deren Zellsaftzusammen-
setzung H. WALTER (1936) berichtet. Einige Zahlen daraus sind in Ta-
belle 9 wiedergegeben. Die absolute Chloridmenge des Zellsaftes ist
zwar in allen Fillen gering, der prozentuale Chloridanteil aber be-
sonders bei einigen Pflanzen (Achillea, Phragmites, Beta, Urtica)
recht hoch.

Tabelle 9. Osmotischer Wert, Chlorid- und Zuckergehalt im Zell-
safte einiger Glykyphyten des wiirttembergischen Albvorlandes.
[Nach H. WALTER (1936). Analysen von H. STIEGLITZ.]

Pflanzenart 05:%3;1::1,“ Chloride Chlqridoanteil Gesamtzucker
Atm. Atm. in % Atm.
Betula verrucosa . . . . 22,2 0,00 0,0 6,0
Alnus glutinosa . . . . 15,7 0,19 1,2 ! 6,4
Quercus pedunculata . . 18,9 0,20 1,0 —
Pirus malus . . . . . 21,0 0,10 0,5 w —
Solanum tuberosum . . 10,8 0,20 1,8 i 2,3
Zea mays. . . . . . . 10,1 0,30 3,0 : 2,1
Beta vulgarvis . . . . . 10,2 { 0,81 7,9' 2,0
Urtica dioica . . . . . 10,4 0,76 7,3V
Trifolium pratense . . . 9,8 0,20 2,0 ! 1,3
Plantago media . . . . 9,2 0,29 3,2 |
Salvia pratensis . . . . 10,4 0,53 5,1 2,3
Achillea wmillefolium . . 11,5 2,48 : 21,6! 1,1
Phragmites communis . 11,6 1,68 J‘ 14,50 | 3,0

Ganz besonders merkwiirdig sind die relativ bedeutenden Chlorid-
gehalte, welche die PreBsaftanalyse von Epiphyten ergibt (vgl. Tabelle 10)*.

Tabelle 10. Zellsaft- und Chloridkonzentration
bei Epiphyten.

Art Osmvzgrstcher Chloride C:E::g? Standort
Atm. Atm. %
Tillandsia Balbisiana . 7,3 2,1 29 Florida auf Man-
groven!
Asplenium nidus . . . 11,2 5,7 71 Hawali, Insel*
' . o 12,8 6,3 49 Oahu, Gebirgsriicken
Platycevium Stemmaria,
Assimilationsblatt . . 8,4 1,2 14 Kamerun?

desgl., Nischenblatt . . 4,8 2,0 46 »

1 J. A. HarrIs (1934). 2 H.WALTER und M. STEINER (1936).

1 Im Zusammenhang damit sei darauf hingewiesen, da3 O. KoLLER und
K. POPL (1934) bei einer einheimischen epixylen Flechte ( Parmelia furfuracea)
als Inhaltstoff ein Chloratranol festgestellt haben, das unseres Wissens
iibrigens die einzige im Pflanzenreiche bisher gefundene organische Cl-Ver-
bindung darstellt. Die Chloridversorgung dieser Flechte im subalpinen
Fichtenhochwald wire ein kleines 6kologisches Problem fiir sich.
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Nach dem Gesagten wire also der Hauptunterschied zwischen Halo-
phyten und Glykyphyten im absoluten Gehalt des Zellsaftes an Chloriden
bzw. leichtléslichen anorganischen Salzen iiberhaupt zu sehen. Die
Halophyten wiren durch einen hohen, die Glykyphyten durch einen
niedrigen Chloridspiegel
des Zellsaftes ausge-
zeichnet. Typische Salz-
pflanzen haben wohl
stets zu gleicher Zeit
einen hohen Chlorid-
anteil am osmotischen
Wert, wihrend dies bei
Glykyphyten wenigstens
zutreffen kann. Scharfe
Grenzen sind in dieser
Hinsicht um so weniger
zu erwarten, als ja auch
beziiglich der Einstellung
zum Salzgehalt des Bo-
dens im Pflanzenreich
alle Abstufungen zwi-
schen den Extremtypen
gegeben sind.

Unsere bisherige Fest-
stellung iiber den Chlorid-
gehalt des Halophyten-
zellsaftes griinden auf
den Ergebnissen an Salz-
marschpflanzen des Mee-
resstrandes gemaBigter
Klimazonen. Diese For-

mationen werden in den

Subtropischen und tro- Abb. 13. Osmotischer Wert und Bestandteile des Zellsaftes bei ost-
. . afrikanischen Mangroven. 1—3 Sonneratia alba, 4—6 Rhizophora
plschen Reglonen durch mucronata, 7—q Ceriops Candolleana, 10—12 Avicennia marina,

die Mangrovenw‘alder ab- 13 Bruguiera gymnor rhiza, 14 Lumnitzera racemosa, 15 Xylocarpus
.. obovatus. [Jf7) Cl (als NaCl), BB Gesamtzucker.
geIOSt' (Nach H. WALTER und M. STEINER 1936.)
Sehr zahlreiche An-

gaben iiber den Chemismus der Zellsifte von Mangroven der ostafrika-
nischen Kiiste bringt eine Arbeit von H. WALTER und M. STEINER (1936).
Eine allgemeine Ubersicht soll wieder die graphische Darstellung einer
Anzahl von Beispielen vermitteln (Abb. 13). Die wichtigsten bestand-
bildenden Arten der ostafrikanischen Mangrove: Sonneratia alba, Rhizo-
phora mucronata, Ceriops Candolleana, Avicennia marina sind durch je
3 Werte vertreten, wobei im allgemeinen ein extrem hoher, ein extrem
niedriger und ein mittlerer ausgewdhlt wurde. Die iibrigen, weniger

13*
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wichtigen Arten sind nur je einmal beriicksichtigt. Wenn wir von dem
einen Extremwert von Awvicennia absehen, so zeigen alle Daten eine
grundsitzliche Ubereinstimmung mit denen der Salzmarschpflanzen
(Abb. 11). Diese Ubereinstimmung betrifft die Hohe des osmotischen
Wertes im allgemeinen und vor allem auch die Héhe des absoluten und
prozentualen Chloridgehaltes. Wiederum stellen Chloride die Hilfte und
mehr, selten aber weniger von den osmotisch wirksamen Losungs-
bestandteilen des Zellsaftes.

Diese Feststellungen sind aber nicht auf die ostafrikanische Mangrove
und ihren Artenbestand beschrinkt.

In der gleichen Arbeit findet man einige Angaben fiir die westafri-
kanische Mangrove der Gegend von Duala in Kamerun. Rhizophora mangle
(6 Proben) zeigte bei osmotischen Werten zwischen 9,5 und 24,5 Atm.
Chloridanteile zwischen 46 und 47%. In einer Probe von Avicennia
nitida wurde ein osmotischer Wert von 25,7 Atm. mit 83% Chloriden
bestimmt.

In den Tabellen von J. A. Harris werden Untersuchungen iiber
osmotischen Wert und Chloridgehalt von Mangroven Floridas, Jamaicas
und Hawais mitgeteilt. Auch sie bestitigen grundsitzlich das schon Ge-
sagte. Wesentlich niedrigere Werte fiir den Chloridanteil finden sich,
soweit ersichtlich, ausschlieBlich bei Pflanzen, welche in der Natur
oder kultiviert auf sehr chloridarmen oder chloridfreien Béden wachsen.

Erginzende Daten fiir die Mangroven Indiens konnen schlieBlich
einer jiingst veréffentlichten Arbeit von J. SEN-GuUPTA (1938) entnommen
werden. Verfasser untersuchte, zum Teil von mehreren Stellen, die Arten:
Rhizophora conjugata, Avicennia alba, Av. officinalis, Aegiceras maius,
Ceriops Roxburghiana, Brugwiera gymmorrhiza, Lumnitzera racemosa,
Aegialitis rotundifolia, Carapa obovata, Acanthus ilicifolius. Auch diese
groBere Auswahl an Formen, wie sie die Mangrove der indomalayischen
Strandflora bietet, bestitigt durchaus die oben erwidhnten Befunde
an den ostafrikanischen Mangroven. Auch hier entfillt am typischen
salzreichen Standort mindestens 50% (52—84%) der miBig hohen osmo-
tischen Gesamtkonzentration (21,4—41,3 Atm.) auf Chloride.

Das fiir die Hygrohalophyten der gemiBigten Gebiete gezeigte hohe
Salzspeicherungsvermogen gilt also uneingeschrinkt auch fiir die Mangroven
der feuchtwarmen Klimazonen. Diese einhellige Feststellung steht nur
im Widerspruch zu dlteren Angaben C. F. v. FABERs (1913, 1923, s. auch 1937),
wonach nur ein Teil der Mangrovepflanzen (Avicennia, Acanthus, Aegi-
cevas) in den Zellen der Vegetationsorgane Salz speichert, wihrend ein
anderer Teil (Rhizophova, Bruguiera, Ceriops, Sommeratia, Lummnitzera)
salzfrei wire und die beobachteten hohen osmotischen Werte durch Gerb-
stoffe und dgl. erzeugt wiirden. Die Methoden der Priifung auf Chloride
werden von Verfassern nicht angegeben, die an einer Stelle [v. FABER (1913)]
genannte Geschmacksprobe kann natiirlich leicht zu Tauschungen AnlaB
geben. Auch die Gerbstoffe kénnen [H. WALTER und M. STEINER (1936)] zur

Erklarung hoher osmotischer Konzentrationen des Zellsaftes von vorne-
herein kaum herangezogen werden. Kiufliches Tannin (Merck) gab in
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gesattigter wisseriger Losung einen osmotischen Wert von 2,2 Atm. Dabei
gilt das (chinesische) Tannin als leicht 16slich in Wasser, wahrend die allerdings
niedriger molekularen Catechingerbstoffe, zu denen z. B. der Gerbstoff von
Rhizophora mucvonata gerechnet wird, in Wasser wenig 16slich sind (siehe
K. FREUDENBERG und C. WeHMER und M. HADDERS). Der starke Ausfall
der mikrochemischen Gerbstoffnachweise darf nicht zur Uberschidtzung der
tatsachlich vorliegenden Gerbstoffmengen fiihren 1.

Es kann also kaum einem Zweifel unterliegen, daf auch den Mangroven
am typischen Standort ein hoher Chloridgehalt des Zellsaftes zukommt.
Gegenteiligen Angaben steht ein Ubergewicht an klar positiven Befunden
gegeniiber.

Eine Anreicherung von Kochsalz im Halophytenzellsaft muB3 natur-
gemil zu einer Erh6hung des osmotischen Wertes fithren, wenn nicht
in verwickelten Regulationsvorgingen die durch Salzspeicherung be-
wirkte Konzentrationserh6hung durch das Zuriicktreten oder ginzliche
Verschwinden anderer Losungsbestandteile des Zellsaftes kompensiert
wiirde. Fiir die Annahme solcher Prozesse sind aber zunichst keine
Anhaltspunkte vorhanden. Auch das auffallende Zuriicktreten des Zuckers
im Stoffbestand des Zellsaftes der sukkulenten Halophyten scheint eine
bei Sukkulenten allgemein verbreitete Tatsache zu sein. Dafiir finden
sich bei H. WALTER (1936) eine Reihe von Beispielen. Ebenso darf
darauf hingewiesen werden, daB8 der niedrigste Zuckeranteil bei den
Glykyphyten der Abb. 12 mit 18,2% zum fleischigblattrigen Rumex
scutatus gehort.

Bei den bisher behandelten Salzpflanzen feuchter Standorte liegen
die Beziehungen zwischen der Gesamthdhe des osmotischen Wertes und
dem Chloridgehalt des Zellsaftes verhiltnismiBig einfach: Die Gesamt-
konzentration des Zellsaftes erfihrt eine Erh6hung etwa in dem MaBe,
als die 16slichen Bestandteile des Bodens in der Zelle gespeichert werden.
Das wird am deutlichsten demonstriert, wenn wir nach dem Vorgange
von A. P1sex, H. Soum und E. CARTELLIERI die osmotischen Werte aller
Pflanzen einer Gesellschaft oder einer zu einer Serie vereinigten Gruppe
von Gesellschaften in Form eines ,,osmotischen Spektrums‘ darstellen.
Lings einer Skala wird der osmotische Wert jeder Art durch eine Linie
markiert. Liegen von einer Art mehrere Bestimmungen vor, so wird der
Mittelwert genommen. Dagegen kann zwar mit Recht eingewandt werden,
daB ein solcher Mittelwert keine reelle Existenz besitzt. Es werden aber
auf diesem Wege doch wohl extreme, durch besondere Standortsbedin-
gungen verursachte Varianten nach oben und unten ausgeglichen und auf
diese Weise eine Zahl erhalten, die etwa dem ,,normalen osmotischen
Werte” (dem O,,,) nach H. WALTER (1931) entsprechen wird. Fir eine
Ubersichtsbetrachtung diirfte diese Darstellungsweise jedenfalls geniigen
und dabei den Vorteil groBer Anschaulichkeit aufweisen.

1 Auch G. PrrTius (1934) fand bei Ilex und Hedera, dal die Gerbstoffe
am osmotischen Wert des Zellsaftes einen hochstens ganz unbedeutenden
Anteil haben. PreBsafte dieser Pflanzen zeigten vor und nach Behandlung
mit Hautpulver keinen Unterschied der Gefrierpunktserniedrigung.
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In Abb. 14 sind zwei solche Spektren dargestellt. A umfaBt die
Hygrohalophyten der nordamerikanischen Salzmarschen nach M. STEINER
(1934), Spektrum B gibt die osmotischen Werte wieder, welche H. und
E. WALTER (1928) bei Flachmoorpflanzen des Plattensees in Ungarn ge-
funden haben. Es ist die einzige gréBere Reihe von Bestimmungen von

Hygrophyten salzfreien Bodens, die

Al ML l I wir zum Vergleich fiir unsere Salz-

marschpflanzen aus dem Schrifttum

B L_Ml J entnehmen konnten.
JER— i | I J Ein Vergleich zwischen A und B

0 0 20 30 40 Atm s .

Abb. 14. Osmotisches Spektrum von Salmarsch- erglbt folgendes: Der Schwerpunkt
pflanzen (A) und Flachmoorpflanzen (B). des osmotischen Spektrums der Salz-
marschpflanzen liegt um 30 Atm., der
der Flachmoorgesellschaft um 10 Atm. Der Unterschied betrigt rund
20 Atm., das ist aber etwa genau soviel, als der Chloridanteil bei den
Salzmarschpflanzen im Mittel ausmacht (Abb. 11); es entspricht auch
ungefihr der 6rtlichen Konzentration des Meerwassers und dem hiufigsten
Wert der Salzkonzentration, welche M. STEINER in der Wurzelregion von

Marschhalophyten fand. Genau das

A r I m | gleiche scheint auch fiir die Hygro-
B [ ]" I l —] halophytengesellschaft der typischen
Mangroven zu gelten, wie aus dem

T E7 g7 % Am3 Schema der Abb. 15 entnommen

Abb. 15. Osmotisches Spektrum von Mangrove- werden kann. In A sind die Man-
pflanzen (4) un&;‘:ﬁiﬁ“&fﬁ des tropischen grovenarten Ostafrikas mit ihren

nach der Arbeit von H. WALTER und
M. STEINER (1936) ausgerechneten mittleren osmotischen Werten auf-
genommen. FEtwas schwierig ist es, hier einen vergleichbaren Glyko-
phytentyp zu finden. Wir wihlten (B) (nach WALTER und STEINER)
eine Anzahl von dickblittrigen Biumen des feuchten Tropengebietes.

Die Parallele zu dem oben besprochenen Beispiele wird ohne weiteres
in die Augen fallen. Auch hier betrigt die Differenz der (unter gewissen
Vorbehalten) vergleichbaren Spektra rund 20 Atm. Auch hier wird
dieser Unterschied gréBenordnungsgemifB durch den Salzspiegel des
Zellsaftes (s. Abb. 13) gedeckt.

Bisher wurden Menge und Anteil der Chloride im Zellsaft nur bei
Halophyten feuchter Standorte besprochen. Dal} sich hier besonders
klare und iibersichtliche Beziehungen herausarbeiten lieBen, hat seinen
Grund darin, daB hier der Salzgehalt des Bodens den eigentlich aus-
schlaggebenden Standortsfaktor darstellt. Anders bei Halophyten relativ
trockener Standorte. Hier gesellt sich zum Salzfaktor auch noch der
Wasserfaktor. Beide werden also in ihrer Art im osmotischen Wert des
Zellsaftes ihren Ausdruck finden. Gerade die Hydraturverhiltnisse der
Xerophyten im allgemeinen weisen eine sehr groBe Mannigfaltigkeit
auf. Darauf sind wir schon an anderer Stelle ausfiihrlich eingegangen.
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Dazu kommt, daB die Beurteilung eines Standortes als ,,trocken‘‘ mit
groBter Kritik vorgenommen werden muB [vgl. hierzu H. WALTER (1936)].
SchlieBlich bedeutet es eine Komplikation der Fragestellung, daf in
Trockengebieten hiufig genug eine scharfe Trennung in salzreiche
und salzarme Bo6den nicht so leicht und

einfach durchzufithren ist wie in humideren

Regionen. Die starke Wasserverdunstung

an der Bodenoberfliche muB auch bei

urspriinglich geringer Salzkonzentration zu

einer Anreicherung von Salzen fiihren.

Im einzelnen erweist sich der Salzgehalt
von Wiistenbdden als iiberaus variabel. Die
von O. STockER (1928) fiir die agyptische
Wiiste festgestellten Verhiltnisse (,,trockener
Salzozean’’) lassen sich durchaus nicht auf
alle Wiistengebiete iibertragen. Die Aus-
waschungsmoglichkeit durch abflieBendes
Niederschlagswasser, der Chloridgehalt des
anstehenden Gesteins, die Zufuhr von Salz
durch die Atmosphdre usw. spielen, wie
H. WALTER (1936) zeigen konnte, eine wich-
tige Rolle.
In humiden Gegenden mag es zuldssig
sein, den aktuellen Salzgehalt des Bodens
auf den Zustand vollkommener Wassersitti-
gungumzurechnen, wie dies E. SCHRATZ (1936)
vorgeschlagen hat. In ariden Gebieten wiirden
sich auf diese Weise vermutlich sehr niedrige
Salzkonzentrationen ergeben, die aber den
tatsidchlichen Zustand wihrend der groBten
Zeit des Jahres in keiner Weise adiquat be-
schreiben.
Als Tatsachengrundlage fiir weitere Er-  Abb. 16. Osmotischer Wert und Be-
. . . . .. standteile des Zellsaftes bei Pfl
érterungen b'rlngen wir zundchst einige  der auseren (A) und inneren () Namib,
Werte, die wir der Arbeit von H. WALTER A é‘fgm‘gw’}themmzsaliwmioides,
.. T . : 2 rodoa Bos. s 2 Dinteri,
iiber die innere und 4uBere Namib ent- | Z;)gophyllu;z Z;:zei ;?y‘)g’:;ph@ynztz;':n
nehmen. In edaphischer Hinsicht sind f‘gfzﬁﬁi;ufnflffgh’“e’““ abnitsiae. B:
. . . . 1gynum, ristida Hoch-
bEIde Reglonen VOI'legSWElSC durch €1mnen s{etterianfz,9Gazzuniavqri.ans,10 Justi-
verschiedenen Salzgehalt des Bodens unter- ~ “# #7¢"k, 13 Delalidium variabite
schieden. In einer Bodenprobe der duBeren (Nach H. WALTER 1936.)
Namib fand H. WALTER z. B. 0,274 g NaC(Cl
und 3,34 g leichtldsliche Sulfate je 100 g Trockengewicht, am Welwitschia-
Standort an der Grenze zur inneren Namib hingegen nur 0,004 g NaCl
an der Bodenoberfliche, in tieferen Bodenschichten iiberhaupt keine
Chloride. Die AduBere Namib zeichnet sich also durch relativ starke

Bodenversalzung aus.

In Abb. 16 stellen wir die Werte fiir einige Charakterpflanzen der
beiden Standorte einander gegeniiber. Auf die wesentlichen Unterschiede
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braucht kaum besonders hingewiesen zu werden. Sie betreffen ebensowohl
die absoluten osmotischen Werte wie den Chloridanteil. An den salz-
reicheren Standorten der duBeren Namib finden wir Pflanzen mit hoher
Gesamtkonzentration und mit Teilwerten an Chloriden, welche mit
9,8—39,2 Atm. 1/;—3/, der gelisten Zellsaftbestandteile darstellen. Die
salzarmen Fliachen der kiistenferneren Gebiete werden von Formen
bewohnt, bei denen die Chloride immer weniger als Y/, des Zellsaftes
und absolut im Héchstfalle (Justicia) 10 Atm. ausmachen.

Zu den humideren Standorten der siidwestafrikanischen Namib sind
nach H. WALTER (1936) die Riviere zu zdhlen. Das sind Regenfliisse,
die nur nach starkeren Niederschligen Wasser fithren. In tieferen Boden-
lagen befindet sich aber auch in Trockenzeiten geniigend Grundfeuchtig-
keit, um einer relativ mesophytischen Vegetation Daseinsmdéglichkeiten
zu bieten. Neben praktisch salzfreien Rivieren finden sich Stellen, wo
die Salzanreicherung selbst fiir extreme Halophyten zu stark ist. Die
Prefsaftanalysen von Rivier-Pflanzen bestitigen das bisher Gezeigte:
Die Pflanzen brackiger Riviere sind absolut und anteilsmiBig durchweg
chloridreich. Unter den Bewohnern nichtbrackiger Riviere iiberwiegen
die Pflanzen mit chloridarmem Zellsaft. Daneben findet man aber auch
Formen, die selbst auf duBerst chloridarmen Béden Kochsalz in einer
Menge von 23—24 Atm. im Zellsaft anhiufen. Ein besonders inter-
essanter Typus (Aizoon Dinteri und Arthraerua Leubnitziae), der auf
salzarmen Standorten sehr wenig, auf brackigen Boden aber sehr viel
Chlorid speichert, wird spiter noch eingehender besprochen werden.

SchlieBlich zeigen auch die Zahlenangaben von J. A. Harris, R. A.
GORTNER, W. F. HOFMANN, J. F. LAWRENCE und A. T. VALENTINE (1924),
daB die Arten der typischen Halophytenvereine in Gebiete des groBen
Salzsees (Tooele Valley) in Utah durch hohen Chloridgehalt und dem-
entsprechend hohe osmotische Werte ausgezeichnet sind und damit
in deutlichem Gegensatz stehen zu den Pflanzen benachbarter glykischer
Béden. [Zur Kennzeichnung der Standorte vgl. man die Arbeit von
T. H. KEARNEY, L. J. Brices, H. L. SHaNTZ, J. W. McLANE und R. L.
PIEMEISEL (1914).]

Das Gesagte diirfte jedenfalls zur allgemeinen Feststellung geniigen,
daf typische Halophyten durch eine reichliche Speicherung vom leicht-
loslichen Salzen (tnsbesondere von Chloriden) im Zellsaft ausgezeichnet sind.
Der Chloridspiegel des Zellsaftes entspricht hierbei etwa dem Salzgehalt
des Bodens. Die damit erreichte Erhohung der Gesamtkonzentration
des Zellsaftes bringt das osmotische Gefille Zellsaft-Boden auf etwa
die gleiche Hohe, die wir bei Pflanzen salzfreier, sonst aber vergleich-
barer Standorte finden. Die chemische Untersuchung der Zellsaft-
zusammensetzung der Halophyten liefert damit eine weiteres Argument
gegen die allgemeine Annahme einer ,,physiologischen Trockenheit*
salzreicher Béden. Abweichungen, die sich beim Vergleich verschiedener
Arten von ungleicher halophiler Prigung auf gleichen salzigen Standort
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ergeben, sollen erst im Zusammenhang im nichsten Teilabschnitte be-
sprochen werden.

Die obigen, ganz allgemeinen Formulierungen stehen im Widerspruch
zu einigen Angaben, vor allem des dlteren Schrifttums, aus welchem die
Existenz eines nicht salzspeichernden Halophytentypes hervorzugehen
scheint. Auch O. STOCKER (1928, 1933) hat daraufhin in seinen beiden
zusammenfassenden Darstellungen iiber die Salzpflanzen diese Einteilung
in salzspeichernde und salzfreie Halophyten aufgenommen. Dieser letztere
Typus sollte zwar, den Anforderungen des Standortes beziiglich der
Wasseraufnahme entsprechend, eine ebenso hohe osmotische Kon-
zentration des Zellsaftes aufweisen wie jener, diese Konzentrations-
erhéhung aber nicht durch Einlagerung von leichtléslichen Salzen,
sondern durch andere unbekannte Stoffe (z. B. Kohlehydrate, Gerbstoffe
u. dgl.) erreichen.

Es verlohnt sich, im Interesse einer Klirung der Begriffe die An-
gaben zu priifen, auf welche sich die Annahme eines salzfreien Halo-
phytentyps berufen kénnte. O. Stocker zitiert H. Frrting, C. F.
v. FABER und CH. KILLIAN.

W. FITTING (1911) sagt in seiner Arbeit tiber die Wiistenpflanzen Algeriens
an der betreffenden Stelle wortlich: ,,Ein zweites Ergebnis von groBer
Wichtigkeit scheint mir das, daB in den Salzsiimpfen nicht bloB solche
Pflanzen gedeihen, die zum Teil durch Salzaufnahme ihren Druck auf die
notwendige Hohe zu bringen vermdgen, sondern auch solche, die keine Salze
speichern: Das ist der Fall bei Phoenix dactylifera, Thymelaea hivsuta und
bei dem leider unbestimmten Gras. Wahrend das Gewebe aller der anderen
Gewidchse sehr stark salzig schmeckt, vermiBt man den Geschmack nach
Salz bei ihnen (ebenso wie es iibrigens bei Medicago spec. und Tvigonella
spec. scheint) vollig.” — Eine reine Geschmackspriifung ist natiirlich von
vorneherein anfechtbar. Bei Gegenwart anderer starkschmeckender Stoffe
kann bei der Sinnenpriifung der salzige Charakter leicht iiberdeckt werden.
Das konnte z. B. durchaus fiir das halophile Gras F1rTINGs zutreffen (,,sii8lich,
nicht salzig*; H. F1TTING, a. a. O. S. 250).

Wir sind aber durch die eingehenden Untersuchungen von CH. KILLIAN
(1931, 1935) und Cu. KirLian und L. FAUREL (1936) in der Lage, die oben
genannten Angaben kritisch zu iiberpriifen. Ganz allgemein werden von den
franzosischen Forschern nach den kryoskopischen Verfahren wesentlich
niedrigere osmotische Werte gefunden als von FrrTinc mittels Salpeter-
plasmolyse. Die letztere Methode fiihrte offenbar zu unrichtig hohen Zahlen.
[Vgl. hierzu auch H. WALTER (1936).] Die ohne Salzspeicherung zu er-
klarenden osmotischen Werte werden dadurch vielfach schon wesentlich
niedriger. Was erfahren wir aber durch KirLiaNn und FAUREL iiber den
Salzgehalt und iiber Halophytennatur der obengenannten Pflanzen?

Thymelaea hivsuta wird von CH. KiLrian (1931) ziemlich eingehend
behandelt. Der normale Chloridgehalt dieser Pflanze ist tatsichlich nicht hoch.

Er betrigt nach den Angaben KiLLiaNs auf Wassergehalt umgerechnet:

Dezember Januar Marz April Mai  Juni
% NaCl . 0,64 0,32 0,48 0,34 0,46 0,94

das entspricht als osmotischer Wert etwa
Atm. 4,6 2,3 3,5 2,5 3,3 6,8
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Die dazugehoérigen osmotischen Gesamtwerte des Zellsaftes wurden leider
nicht bestimmt. In einer anderen Arbeit [CH. KiLLIAN und L. FAUREL (1936)]
finden wir fiir Thymelaca wmicvophylla 14,28 Atm. November, 27,81 Atm.
Juni angegeben. Auch die Salzkonzentrationen im Standortsboden (Diinen)
sind nicht sehr hoch. Nach KiiLiaN errechnet man

Januar Marz Mai Juni Oktober
Vordiine | NaCl des Bodenwassers{ 0,67 0,51 0,15 0,91 0,37

Binnendiine | in % 0,13 0,10 0,40 2,3 1,8
Vordiine | NaCl in Atm. 4,8 3,7 1,1 6,5 2,7
Binnendiine | 0,9 0,7 29 16,6 13,0

Fiir die Wurzelregion der tiefwurzelnden Pflanze (KiLrLian 1931) wiirden
die osmotischen Werte des Bodens wahrscheinlich noch niedriger liegen.
Thymelaea hivsuta bleibt also bei der Besprechung des Verhaltens typischer
Euhalophyten besser unberiicksichtigt. Dazu kommt aber auch noch eine
weitere wesentliche Beobachtung, die wir nach KiLrLian wortlich zitieren:
,,Voila donc une plante, qui pousse cote & cdte avec 1'Asteriscus, dans un
milieu peu différent et qui, cependant, s’en distingue considérablement
par son taux salin. Mais on ne peut dire, malgré tout qu’elle absorbe moint
de sel que celle-la. Au contraire, elle peut en contenir un excés. Le cas s’est
produit pendant I’hiver 1930, & la suite de la tempéte du mois de décembre.
Certaines branches, trés exposées au vent de mer, dosaient de 24,5 a 33%,
de NaCl!. Le sel cristallisait & leur surface, de sorte que leur teneur totale
était de 127,8°,. Aussi, ses branches étaient-elles complétment tuées et
déshydratées.

I1 resulte de cette observation que le Thymelaca est bien plus sensible
a l'accumulation de sel que, par exemple, les espéces vivaces des premieres
dunes. Sa sensibilité peut nous expliquer pour-quoi il ne penétre pas plus
en avant.“

ZusammengefaBt also: 1. Thymelaea hivsuta ist offensichtlich eine Pflanze
relativ salzarmer Standorte und kein typischer Euhalophyt. 2. Ihr Zellsaft
ist nicht frei von Chloriden. Dieser Anteil mag normalerweise etwa !/, des
gesamten osmotischen Wertes betragen, der seinerseits auch im Sommer
keineswegs hoher ist als bei Glykyphyten der gleichen Klimazone. 3. Bei
Salzwassereinwirkung auf die oberirdischen Organe zeigt die Art haargenau
das Verhalten, wie es M. STEINER (1935) bei wenig salztoleranten nordameri-
kanischen Strandgewichsen beobachtet und wie es C. MONTFORT (1926) im
Laboratoriumsexperiment bei mehr oder weniger ausgepragten salzscheuen
Pflanzen gefunden hat.

Die zweite Art FitTiNGs, die Dattelpalme, wird man schon von vorne-
herein kaum unter die typischen Salzpflanzen einreihen. DaB eine Be-
urteilung des Wurzelstandortes nach dem Salzgehalt an der Bodenoberflache
zu ganz fehlerhaften Vorstellungen fiihren kann, hat bereits O. STOCKER
(1928) dargetan. Im iibrigen entnehmen wir beziiglich Phoenix dactylifera
der Arbeit von CH. K1LL1aN und L. FAUREL (1936) folgendes: Die osmotischen
Werte von Phoenix sind keineswegs hoch (16,8—25,3 Atm.). Und selbst bei
recht niedrigem Salzgehalt des Wurzelbodens (0,13—0,94%,,) speichern die
Blatter bis 2,439, Cl.

Uber das unbestimmbare Gras der FirtiNgschen Arbeit lassen sich
natiirlich nur schwer Vermutungen anstellen. Von den Salzsiimpfen er-
wahnen KILLIAN Aleurops vepens, welcher bei einem osmotischen Wert von
55,3 Atm. einen Cl-Gehalt der Blatter von 6,07%,, aufweist. Eine genaue

1 Bei Beriicksichtigung des Wassergehaltes entsprechend rund 28 bzw.
48 Atm.! (M. St.)
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Umrechnung auf Atmosphiren ist mangels Angaben iiber den Wasser-
gehalt unmoglich. Nimmt man etwa (eher zu hoch als zu niedrig) 500/,
H,O an, so betragt der Chloridanteil 12%y, Cl = 14 Atm., also rund 25%
der Gesamtkonzentration.

Auch CH. KiLriaN selber kann nicht als Zeuge fiir die Existenz des
salzfreien Halophytentyps herangezogen werden. Wohl zeigen seine Tabellen,
daB die Pflanzen weniger extremer Salzbdden (z. B. der Diinen) in ihrer
Salzspeicherung weitgehende Unterschiede zeigen, daB3 aber auf der anderen
Seite die Euhalophyten der Schotts ihre hoheren osmotischen Werte auch
einem hohen Chloridgehalt verdanken (vgl. auch Tabelle 12, S. 207).

Auf die Angaben F.C.v. FaBERs, welche das Vorkommen des nicht-
salzspeichernden Halophytentyps bei den Mangroven betreffen, sind wir
schon an friitherer Stelle (S. 196) eingegangen.

Eine von S. KoSTYTSCHEW (1931) zitierte Angabe eines russischen For-
schers, A. RICHTER, wonach auch bei gewohnlichen Halophyten der eine
Typus den osmotischen Wert durch NaCl, der andere durch Anhaufung von
Assimilaten erhoht, konnten wir nicht iiberpriifen, da uns die Originalarbeit
nicht zuginglich war.

Eine kritische Ubersicht {iber das einschligige Schrifttum ergibt also,
daB3 bisher kein Fall unzweideutig belegt ist, wo eine Steigerung des
osmotischen Wertes von Salzpflanzen anders als durch Steigerung des
Chloridspiegels im Zellsaft erfolgt. Gegen diese Fassung wird sich kaum
ein Widerspruch erheben konnen. Inwieweit sich graduelle Unterschiede
in der Salzkonzentration des Substrates auf osmotischen Wert und
Salzgehalt der Zelle auswirken und inwieweit sich in dieser Hinsicht
zwischen obligaten und fakultativen Halophyten und Glykyphyten
Unterschiede ergeben, soll erst im nichsten Abschnitte untersucht werden.

3. Salzgehalt des Bodens und des Zellsaftes in ihren gegenseitigen
Beziehungen.

Von den zahlreichen Arbeiten des pflanzenphysiologischen und
-0kologischen Schrifttums, die sich mit dem Einflusse von Elektro-
lyten auf Zusammensetzung, Zustand und Funktion des Pflanzenkdrpers
beschiftigen, interessiert in diesem Zusammenhange zunichst nur ein
sehr kleiner Teil. Nur diejenigen Untersuchungen nimlich, die den Ein-
fluB der im Salzboden angereicherten Mineralsalze auf den Salzgehalt und
die osmotische Gesamtkonzentration zum Gegenstand haben. Im Vorder-
grunde stehen fiir uns vor allem Arbeiten, welche die genannten Bezie-
hungen unter den Bedingungen des natiirlichen Standortes selbst studieren.
In gewissen Einzelfragen werden wir aber auch von physiologischen
Laboratoriumsexperimenten erginzende Auskunft zu holen haben.

Die Definition des Salzgehaltes am Wurzelorte einer Salzpflanze ist
eine schwierigere Aufgabe, als dies auf den ersten Blick scheinen kénnte.

Auf die bedeutenden Unterschiede des Salzgehaltes in der Lotrichtung
eines Bodenprofiles hat schon O. STockER (1928a) eindringlich hingewiesen.
Selbst Salzkrusten an der Bodenoberfliche sind noch kein sicherer Anhalts-
punkt fiir extrem starke Versalzung in tieferen Bodenlagen. Gerade in

den obersten Zentimetern eines Bodenprofils findet man oft {iberaus steile
Gradienten der Salzkonzentration [vgl. z. B. B. M. STEINER (1934)] —
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eine Folge der Verdunstung kapillarer gehobenen Salzwassers an der Boden-
oberfliche. Umgekehrt unterliegen bei Regenfillen gerade auch wieder
die obersten Bodenschichten der stirksten AussiiBung. Noch verwickelter
werden die Dinge, wenn sich iiber dem salzhaltigen Grundwasser Linsen
von SliBwasser atmospharischen Ursprunges auflagern, wie es z. B. W. BE-
NECKE und A. ARNOLD (1931, 1935) und E. ScHRATZ (1936) bei ihren Unter-
suchungen in den Stranddiinen der Nordsee finden.

Bei Angaben iiber den Salzgehalt des Standortes ist also auf die Ver-
héltnisse am Wurzelort der untersuchten Pflanzen genau zu achten. B.KELLER
(1925) berichtet, daB in der Hungerwiiste von Turkestan Alkagi camelorum
sein tiefreichendes Wurzelsystem in das salzfreie Grundwasser entsendet,
wihrend die flachwurzelnden Arten (Halocharis hispida, Salicornia herbacea)
in ihrer Rhizosphire reichlich leichtlosliche Salze vorfinden. Uber #hn-
liche Verhiltnisse in den Salzgebieten des nordamerikanischen Westens vgl.
T. H. KEARNEY, L. J. BriGGs u. Gen. (1914) und J. H. Harris, R. A. GORrT-
NER und Gen. (1924).

Ebenso zeigt auch der Salzgehalt des Bodens in horizontaler Richtung
oft sehr starke Schwankungen selbst auf kleinstem Raume. Am auffallendsten
ist diese Erscheinung bei den sogenannten Salzpfannen. Diese kommen dadurch
zustande, daB an abfluBlosen Stellen Salzwasser eindampft [J. W. HARSH-
BERGER (1916), R. H. Yapp, O. Jouns u. N. T. JonEs (1917), G. E. NicHOLS
(1920), M. STEINER (1934), A. ARNOLD und W. BENECKE (1935), A. ARNOLD
(1936), H. WALTER (1936) u. a.].

SchlieBlich ist auch auf die bedeutenden Verinderungen des Bodensalz-
gehaltes in zeitlicher Abfolge Bedacht zu nehmen. Dabei spielt neben den
Niederschlagsverhidltnissen und den Evaporationsbedingungen vor allem
das Gezeitenphdnomen am Meeresstrande eine bestimmende Rolle. Durch
das Flutwasser wird einerseits ein erhdhter Salzgehalt auf die Konzentration
des Meerwassers herabgedriickt. Seltene Uberflutung kann eine relativ
geringe Versalzung zur Folge haben, andererseits aber an abfluBlosen
Stellen zu besonders starker Salzanreicherung fiihren. Auf die sehr ver-
wickelten Verhiltnisse, die im einzelnen das Studium der Einfliisse des Ge-
zeitenwassers auf den Salzgehalt des Bodens ergibt, hat erst kiirzlich V. J.
CraPMAN (1938) hingewiesen. Die Tagesschwankungen des Salzgehaltes
im Ebbe-Flutrhythmus beschranken sich auf die alleroberste Bodenschicht.
Sie sind o6kologisch bedeutungslos, wie H. WALTER und M. STEINER (1936)
im Gegensatz zu ilteren Angaben von F.C.v. FABER gezeigt haben.

Fiir den Vergleich mit den Werten der Zellsaftkonzentration sind An-
gaben des Bodensalzgehaltes am besten tauglich, wenn sie als osmotische
Gesamtkonzentration in Atmospharen erfolgen. DafB die fiir Pflanzensafte
iibliche kryoskopische Methode mit Erfolg auch fiir BodenpreBsafte verwendet
werden kann, hat M. STEINER (1933) gezeigt. Wenn es sich um Bodden
handelt, die mit Meerwasser getrankt sind, kann ohne groberen Fehler auch
aus dem Chloridgehalt oder aus dem auf Bodenwasser bezogenen Gesamt-
salzgehalt auf die osmotische Konzentration in Atmosphidren umgerechnet
werden 1.

1 Aus den Angaben von A. WuLFF (1927) findet man, daB 1.g (%)
Seesalz = 0,55 8 (°g0) Cl bzw. 1. g (%g0) Cl = 1,8 g (%) Seesalz. Nach den
Umrechnungstabellen von H. WALTER (1931, 1936) 148t sich dann ermitteln,
daB der Cl-Gehalt des Meerwassers in °/,, durch Multiplikation mit 1,17 den
Atmospharenwert ergibt.

Diese Berechnungen gelten selbstverstindlich nicht mehr fiir sulfat-
reiche Boden, wie sie in Trockengebieten haufig angetroffen werden [O. STok-
KER (1928), H. WALTER (1936)].
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Einen Einblick in die Beziehungen zwischen Salzgehalt des Bodens
und der Pflanze mag zunichst die Tabelle 11 nach E. ScHRATZ (1936)
vermitteln. Der Salzgehalt des Bodens nahm von A nach D ab. Die
Grundwasserkonzentration betrug bei A zwischen 2 und 3% NaCl

Tabelle 11. Mittlerer NaCl-Gehalt in Prozenten
des Wassergehaltes bei Strand- und Diinenpflanzen.
[Nach E. ScHRATZ (1936).]

Standort
Art A g Ubergangs- Sekucdéire Ter]t:)iére
Andelwiese | gegletg i Dﬁﬁen Diinen
% L ow |y %
|
I. Obione portulacoides . . . . . 46 | — — —
Suaeda maritima . . . . . . 33 1,5 — —
Avrmeria maritima . . . . . . 3,6 - ] —
Statice limonium . . . . . . . 3,0 1,3 — —
Glaux maritima . . . . . . . 23 ' 09 — —
Spergularia salina . . . . . . 2,4 — —
Aster Tvipolium . . . . . . . 2,1 1,1 — —
Plantago mavitima . . . . . . 2,3 1,3 — —
" coronopus . . . . . . 2,3 1,3 — —
' major . Lo 1,4 — —
Avrtemisia maritima . . . . . — 1,2 — —
Atropis maritima . . . . . . . 1,6 1,0 — —
(bis 2,3)

Agrostis stolonifera . . . . . . — 1,2 — —
I1. Elymus arenarius 2,1 0,8 1,0 1,0
Psamma arenaria o 1,7 1,2 0,9
Triticum juncewm . . . . . . 1,2 | 0,9 1,5 —
Cakile maritima . . . 1,2 0,7 0,5

Hownckenya peplozdes . . 1,4 — 0,8
Salsola kali . . . Lo — . — 0,9 0,6

Atriplex hastata . . . . . . . — — 2,0
Phragmites communis . . . . — 0,5 2,6 —
II1. Salix vepens . . . ... — — — 0,2
Rubus caestus . . Lo — — — 0,6
Hippophae 7ha,mnozdes e — — — 0,3

Helianthus annuus . . . . . . —_ = 0,7
Vicia faba hovt. . . . . . . . — — — 0,5
Fragaria vesca hovt. . . . . . _ = — 0,4

(13—20 Atm.), bei B weniger als 2% (< 13 Atm.). Der Boden von D
ist wohl als praktisch salzfrei zu betrachten. Man bemerkt beim Ver-
gleich innerhalb der waagerechten Reihen, daB durchweg mit ab-
nehmendem Bodensalzgehalt auch die Salzkonzentration des Zellsaftes
sinkt. Das gilt sowohl fiir die Euhalophyten der Gruppe I wie fiir
die Oligohalophyten der Gruppe II. E. Scuratz folgert selbst: ,Im
allgemeinen sind die Werte fiir verschiedene Arten einer Pflanzen-
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gesellschaft am gleichen Orte weitgehend ibereinstimmend“ und ,,die
Werte verschiedener Arten des gleichen Standortes dhneln sich weit
mehr als diejenigen derselben Art von verschiedenen Standorten.*
Etwas anders werden die Verhiltnisse freilich, wenn man die etwa
auf den tertiiren Diinen wachsenden Halophyten und Glykyphyten
miteinander vergleicht. Dann ergibt sich fiir die ersteren doch eine
merklich héhere Chloridspeicherung als fiir letztere. Ein Ahnliches
gilt ibrigens auch beim Vergleich der GruppenI und II an den Sta-
tionen A und B.

Zahlreiche weitere Beispiele fiir die Abhédngigkeit des osmotischen
Wertes und Chloridgehaltes des Zellsaftes von der Salzkonzentration
im Boden bringt auch die Arbeit von M. STEINER (1934). Auch da ergeben
sich vielfache Zahlenbelege fiir den bestimmenden EinfluB des Wurzel-
milieus einerseits, fiir die unter gleichen AuBenbedingungen artspezifisch
verschieden starke Salzspeicherung andererseits.

In den hygrohalischen Strandgesellschaften sind indes die Vergleichs-
moglichkeiten im Hinblick auf unsere Fragestellung meist ziemlich
beschriankt. Ein Ubergang zu Orten wesentlich abweichenden, héheren
oder niedrigeren Salzgehaltes bringt sofort eine recht einschneidende
Anderung der Vegetation mit sich. Es ist eine wohlbekannte Tatsache,
daB in unseren Strandpflanzengesellschaften die Zusammensetzung der
Pflanzendecke einen recht feinen Zeiger fiir die Salzverhiltnisse im Boden
darstellt. Es kommt deswegen nur in Ausnahmefillen vor, dal wir eine
Art bei Salzkonzentrationen finden, die nicht innerhalb ihrer normalen,
meist ziemlich eng gespannten 6kologischen Amplitude liegt. Die Grenzen
der physiologischen Salztoleranz im Experiment werden meist wesentlich
weiter gespannt gefunden. Unter natiirlichen Bedingungen diirfte
dem Wettbewerbsfaktor in diesem Falle eine entscheidende, auslesende
Rolle zufallen.

Wesentlich anders scheinen die Dinge in ariden Gebieten zu liegen.
Wir finden in den Arbeiten von CH. KiLL1AN und L. FAUREL (1936) und
von H. WALTER (1936) eine ganze Reihe von Fillen verzeichnet, wo sich
Arten, die auf Grund ihrer Salztoleranz und auf Grund ihrer Zellsaft-
zusammensetzung nicht anders denn als vollkommen ausgepréigte Euhalo-
phyten bezeichnet werden kénnen, an Stellen auftreten, deren Salzgehalt
um GréBenordnungen unter den Werten liegt, die fir andere, durchaus
typische Standorte der gleichen Arten kennzeichnend sind.

CH. K1Lr1aN und L. FAUREL (1936) bringen ein reiches Zahlenmaterial
fiir osmotischen Wert und Chloridgehalt von Boden und Pflanze fiir Arten
der Diinen und der Salzsiimpfe von El Arfiane in Algerien. Wir haben
die hier allein interessierenden Angaben fiir die oberirdischen Organe
in der nachfolgenden Tabelle 12 nach steigendem Salzgehalt des Standortes
angeordnet und der Ubersichtlichkeit halber 4 Gruppen ausgeschieden:
Bodensalzgehalt < 0,2%4,, 0,2—0,5%4, 0,5—2,0%g, > 2,0%gq.
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Tabelle12. Osmotischer Wert und Chloridgehalt der Pflanzen
und des Bodens an Diinen und in Schotts von Algerien.
[Nach CH. KiLLiaN und L. FAUREL (1936).]

D1

gogpo googoogouoo

@
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Boden Pflanzen
o Osmotischer o
Troclseln/gemcht X:lt Troclg,ln/gn:wicht
Gruppe I. Bodensalzkonzentration << 0,2%,, CI/Tv.
Avistida pungens . . . . . . . 0,10 12,28 0,88
Phoenix dactylifeva e 0,13 19,94 2,43
Euphorbia guyoniana . . . . . . 0,15 11,20 0,90
Traganum nudatum . . . . . . 0,15 22,90 4,03
Cutandia memphitica . . . . . . 0,16 14,61 1,14
Aeluropus repens . . e 0,16 25,25 3,20
Halocwemon strobilacewm . . . . 0,16 56,73!2 = 20,8!
Avrthrocnemon glaucum . . . . . 0,16 43,43! 20,0!
Astragalus gyzensis . . . . . . 0,18 15,43 1,15
Calligonum comosum . . . . . . 0,18 11,09 1,35
Tamarix pauciovulata . . . . . 0,18 120! 61,35!
Gruppe I1. 0,2—0,5%,¢ Cl/T7r.
Semecio covomopifolius. . . . . . 0,20 16,18 2,74
Limoniastrum guyonianum . . . 0,23 31,93! 5,90!
Suaeda vermiculata. . . . . . . 0,23 27,71! 6,60!
Brocchia cinevea . . . . . . . . 0,26 15,42 3,27
Zollikoferia vesedifolia. . . . . . 0,39 15,51 3,30
Gruppe I11. 0,5—2,0%y Cl/T7.
Zygophyllum album . . . . 0,50 26,61 5,00!
e e e 0,50 27,47! 8,62!
Statice delicatula . . . . . . . . 0,53 21,02! 1,60!
- 'y e e e 0,53 41,42! 9,30!
Frankenia pulverulenta . . . . . 0,53 120! 51,20!
b i Ce e e 0,55 42,90! 37,4!
Phoenix dactylifera. . . . . . . 0,80 13,05 2,67
Byocchia cinevea . . . . . . . . 0,85 ? 3,07
Tamarix Bounopaea . . . . . . 0,88 120! 14,43!
Phoenix dactylifera. . . . . . . 0,94 25,32 0,42
- 'y e e e 0,94 17,21 2,15
Frankenia pulverulenm e 1,70 70,40! 20,8
Gruppe IV. < 2,0%, Cl/T».
Polypogon monspeliense . . . . 2,35 29,45 1,15
Halopeplis amplexicaulis . . . . 2,35 61,16! 28,2!
Avthvocnemon glawcum . . . . . 3,89 52,78! 27,20
Tawmarix Bounopaea . . . . . . 3,93 54,56! 17,45!
v pauciovulata . . . . . 3,93 120! 60,00!
Limoniastrum guyonianum . . . 5,16 48,68! 9,38!
Suaeda vermiculata e 5,16 35,93 ! 12,5!
Traganum nudatum . . . . . . 5,16 24,42/ 8,15!
Aeluropus vepens . . . . . . . . 13,50 55,30! 6,07!
Zygophyllum album. . . . . . . 13,50 27,90! 7,66!
Halocnemon strobilaceum . . . . 13,56 60,08! 25,0!
Arthrocnemon glaucum . . . . . 13,56 46,22! 25,57!
Frankenia thymifolia . . . . . . 13,56 39,52! 25,2!
Rhus pentaphylla . . . . . . . 13,56 ? | 7,30!

1 D = Diinen. — 2 ! = Halophyten. — 3 S = Salzsiimpfe (Schotts).
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Der Chloridgehalt des Bodens ist auf Trockengewicht bezogen und
gibt deswegen nur ein ungefihres Bild der osmotische Konzentration, die
im einzelnen ja durch den Wassergehalt des Bodens mitbestimmt wird. Auch
der Chloridgehalt der Pflanzen bezieht sich auf das Trockengewicht und
kann nur als angendhertes MaB fiir die Salzspeicherung der betreffenden
Art dienen. Er wird bei wasserreichen Sukkulenten (Halocnemum und
Avthrocnemum u. dgl.) relativ sehr hoch erscheinen. Wenn wir eine Bemerkung
der Verff. richtig verstehen, wurden ferner bei absalzenden Formen ( Statice,
Frankenia, Tamarix) die Salzausscheidungen mitanalysiert, so daB hier zu
hohe Salzwerte herauskommen mufBten.

Das Ergebnis ist durchaus eindeutig. Im allgemeinen nehmen die
osmotischen Werte und die Cl-Gehalte der Pflanzen zu, je salzreicher der
Boden ist. Ganz aus der Reihe fallen aber in den Gruppen mit geringer
Bodenversalzung die mit ! gekennzeichneten Halophyten, die auch da
das wenige Kochsalz gierig aufnehmen und dementsprechend hohe
Gesamtkonzentrationen in ihrem Zellsaft erreichen. Ihr Anteil an der
Artenliste nimmt selbstverstindlich in dem MaBe zu, als die Salzverhilt-
nisse im Boden extremer werden. Genau so bemerkenswert ist aber
das streng entgegengesetzte Verhalten der nur mehr oder weniger salz-
toleranten Glykyphyten, wie es uns in den Gruppen II—IV entgegentritt.
Auch an salzreichen Standorten fallen sie in gleicher Weise durch ihren
niedrigen osmotischen Wert und ihre Chloridarmut auf. Der inter-
essanteste Fall in dieser Hinsicht ist wohl Polypogon monspeliense, ein
mediterraner Psammophyt, der zwar offenbar mit recht salzigen Béden
noch zurecht kommt, dabei aber extrem wenig Kochsalz in seinen Zellsaft
aufnimmt.

Was bei den zuerst betrachteten Hygrohalophyten nur andeutungs-
weise bemerkt wurde, tritt hier bei den Salzpflanzen ariderer Gebiete
als ganz klare Regel hervor: daB sich typische Halophyten auch am
salzarmen Standorte durch eine sehr starke Salzspeicherung und damit
durch einen hohen osmotischen Wert gegeniiber Glykyphyten auszeichnen.
Auf Grund dieser GesetzmiBigkeit wire es durchaus moglich, rein auf
Grund des Zellsaftverhaltens eine Definition der Salzpflanzen und
der Nichtsalzpflanzen zu geben, die von den mehr oder weniger zufélligen
Bedingungen des jeweiligen Standortes weitgehend unabhingig ist. Das
gleiche gilt mutatis mutandis fiir die Glykyphyten. Ebenso wie beziiglich
der Standortsanspriiche sind auch beziiglich des Chloridspeicherungs-
vermdgens zwischen extrem ausgepriagten Halophyten und Glykyphyten
alle méglichen Ubergiénge denkbar. Es gibt aber anscheinend noch einen
Typus von Pflanzen, die sich grundsitzlich anders verhalten und deren
folgerichtige Einordnung deswegen Schwierigkeiten bereitet.

Wir bringen zunichst in Tabelle 13 auszugsweise Zahlenangaben nach
H. WaLTER (1936).

Ein Vorteil dieser Zahlenangaben von WALTER liegt vor allem darin,
daB die Chloride des Zellsaftes — in Atmosphéren ausgedriickt — zum
osmotischen Gesamtwert in unmittelbare Beziehung gesetzt werden
konnen.
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Tabelle 13. Osmotischer Wert, Chlorid- und Zuckergehalt des Zell-
saftes bei siidwestafrikanischen Pflanzen an verschieden salzigen

Standorten. [Nach H. WALTER (1936).]

Osn‘l)c‘)’zirsf her Chloride Zucker

Atm. Atm. Atm.

I. Bei Rdssing, nichtbrackiges Rivier.
Citrullus ecirvhosus . 13,7 3,8 1,3
Heliotropium ovalifolium . 17,6 53 0,8
Tripteris arborescens . 15,0 7,5 0,4
Lyperia ltovalis . 37,3 23,8 —
Sesuvium digynum . 16,9 2,6 0,8
Parkinsonia africana 20,1 4,5 2,0
Acacia uncinata . 21,6 5,0 —
Aizoon Dinteri .. 20,9 4,7 0,6
Zygophyllum Stapffii 30,0 24,4 0,3
Avthraerua Leubnitziae . 28,3 2,5 2,4
II. Benachbartes Brackvivier.
Zygophyllum Stapffii 24,4 37,2 0,4
Arthvaerua Leubnitziae . 32,6 15,6 2,2
Lyperia litoralis . 50,7 26,2 2,3
III. Bei Wittport, nichtbrackiges Rivier.
Citrullus ecirrhosus 10,8 1,5 1,2
Bauhinia Pechuelii 15,2 3,9 1,8
Commaiphora dulcis. 12,7 3,8 2,2
Zygophyllum Stapffii 31,0 25,3 0,8
Arthvaerua Leubnitziae . 23,4 3,9 1,5
IV. Ebenda, 1 m hoher auf ebener Fldche.
Avthrvaerua Leubniiziae . 24,1 i 2,8 1,3
Aizoon Dinteri 52,8 26,6 1,2
Sesuvium digynum . 18,8 0,4 0,7
V. Ebenda, auf Kalkriicken.
Zygophyllum Stapffii 44,0 34,2 0,8
Avthraerua Leubnitziae . 27,2 3,9 1,1
Tripteris arborescens . 18,3 8,2 0,5
Lyperia litoralis . 34,9 23,1 2,6
VI. Bei den Zebrabergen, Welwitschia-Standorvt, kaum brackig.

Welwitschia wmirvabilis 34,0 8,5 5,2
Zygophyllum simplex . 28,6 28,6 1,0
" Stapffii 27,5 22,1 0,4
Avthraerua Leubnitziae . 31,2 11,0 0,5

Aufs erste scheint auch hier die obige Regel vollkommen bestitigt.
Die Halophyten speichern auch am nichtsalzigen Standorte (I, III,
auch IV, V und VI) reichlich Salze und erhéhen dementsprechend ihren

Ergebnisse der Biologie XVII, 14
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osmotischen Wert iiber den nichthalophiler Nachbarpflanzen. Lyperia
litoralis und Zygophyllum Stapffii konnen als sehr ausgeprigte Beispiele
fir diese Reaktionsweise angefithrt werden. Wir werden deswegen
nicht z6gern, sie als Halophyten zu bezeichnen, obgleich sie hier auch auf
sehr salzarmen Standorten vorkommen. Ebensowenig diirfte sowohl
nach den Standortsanspriichen als auch nach der Zellsaftzusammen-
setzung die Zuordnung der meisten iibrigen Arten zur Gruppe typischer
Glykyphyten zweifelhaft sein. GroBe Schwierigkeiten bereitet dagegen
die Einordnung von Atzoon Dinteri und von Arthracrua Leubnitziae.
Ihr Verhalten auf praktisch salzfreiem Boden (I, III) ist das von typischen
Glykyphyten. Steht ihnen aber etwas mehr Salz zur Verfiigung (4¢zoon
bei IV, beide Arten bei II und VI), so speichern sie es in einer Menge,
wie es sonst nur ausgeprigten Halophyten zukommt. Der Einwand,
daB Standort I und II eben gar kein Salz enthilt, welches zu Speicherung
verwendet werden kénnte, wird durch den Befund an Zygophyllum
Stapffiz widerlegt. Wir haben in den beiden genannten Arten offenbar
einen interessanten Typus ganz besonderer Art vor uns. Nach dem Ver-
halten auf salzreicherem Boden und nach der Standortsverbreitung wiren
sie als typische Halophyten mit weitgespannter Amplitude ihres Salz-
anspruches zu kennzeichnen. Auf sehr salzarmen Boden zeigen sie
im Gegensatz zu echten Halophyten (z. B. Zygophyllum Stapffii) eine
Reaktion, die uns eher an Glykyphyten erinnert. Vielleicht muf3 diese
isolierte Stellung der beiden genannten Arten fallen, wenn noch genauere
Analysen tber ihre Zellsaftzusammensetzung vorliegen werden. Be-
merkenswert ist, daB8 bei Arthraerua noch ein Sulfatgehalt bis zu 62%
der Chloride hinzukommt, wihrend freilich bei A¢zoon auch die SO,-
Speicherung sehr geringfiigig ist (s. auch S. 232ff.).

Bei typischen Halophyten ist eine Zunahme des osmotischen Wertes
und der Salzkonzentration des Zellsaftes bei zunehmender Boden-
versalzung zweifelsfrei sichergestellt. Beruht die Zunahme der Zellsaft-
konzentration nun ausschlieBlich auf einer Hebung des Salzspiegels
oder ist dieselbe vielmehr die Folge einer allgemeinen Eindickung des
Zellsaftes und somit der Ausdruck einer erschwerten Wasseraufnahme
aus einem salzreichen Boden? Zur Beantwortung dieser wichtigen
Frage werden wir die Gesamtkonzentration des Zellsaftes und den Salz-
gehalt nach den Gesichtspunkten vergleichen miissen, die wir bereits
frither (S. 160ff.) eingehender dargelegt haben. Passive Eindickung des
Zellsaftes durch Wasserdefizite miiBte sich in einem etwa gleichmiBigen
Anstieg aller Zellsaftbestandteile #duBern, eine durch Salzaufnahme
bedingte Erhoéhung des osmotischen Wertes aber durch Gleichbleiben
des salzfreien Restes und durch eine Verschiebung des Prozentanteiles
der Zellsaftkomponenten zuungunsten der Salze. ZweckmiBigerweise
werden wir solche Untersuchungen auf Salzpflanzen feuchter Standorte
beschrinken, bei denen der Wasserfaktor des Bodens kein verwickelndes
Moment darstellt.
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verminderung Hand in Hand ging. Wir kommen spiter in anderem Zu-
sammenhange (S. 227) nochmals auf diese Tatsache zuriick.

Der Chloridgehalt einiger Strand- und Dinenpflanzen der Nordsee-
insel Wangerooge in Abhingigkeit vom Salzgehalt des Grundwassers am

Abb. 17. NaCl-Gehalt der Pflanzen und des Grundwassers am Standorte bei einigen Nordseehalophyten.
(Nach A. ArNoLDp 1936.)

Standort wurde von A.ARNOLD (1936) untersucht. Seine Ergebnisse

sind in Abb. 17 zusammengefaBt. Dabei ist zu bemerken, da8 die Grund-

wasserkonzentration nur ungefihr, keineswegs aber genau die Salz-

verhiltnisse am Wurzelort wieder-

gibt. Der NaCl-Gehalt der Pflanzen

ist in Prozenten des Wassergehaltes

ausgedriickt, entspricht also un-

gefihr der Konzentration im Zell-

safte. Wihrend nun Salicornia und

Suaeda schon bei geringem Salz-

gehalt des Bodens reichlich Salz

aufnehmen, so daf3 sein Gehalt in

) der Pflanze symbat, wenn auch

A5 s e bleoneg wnd it streng_ proportional _znm

(Nach U. BERGER-LANDEFELDT 1933.) Salzgehalt des Bodens ansteigt,

bedeutet bei den ibrigen Arten

eine Zunahme der Grundwasserkonzentration von 1 auf 4% NaCl nur
mehr eine geringe Zunahme der Salzspeicherung im Zellsafte.

Ein ganz &dhnliches Verhalten fand auch U. BERGER-LANDEFELDT
(1933) bei den von ihm studierten Strandhalophyten von Hiddensee.
Die Zahlenangaben des Verfassers fiir Honckenya peploides und Triglochin
maritima sind in Abb. 18 veranschaulicht. Eine weitere Erklirung
hierzu ist nicht nétig.

Wir nihern uns mit den letzteren Beispielen neuerlich dem Problem
des typenverschiedenen Verhaltens bei der Salzaufnahme und Salz-
speicherung der Halophyten, dem wir schon oben im Anschlufl an die
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Untersuchungen von CH. KiLLIAN und L. FAUREL (1936) und H. WALTER
(1936) begegnet sind.

Fakultative Oligohalophyten eines Brackstandortes untersuchte M. STEI-
NER (1934). Hierbei zeigte sich, daB Formen, die schon auf gewohnlichem
Boden viel Chlorid aufnehmen, auf salzreicherem Boden erst recht viel
davon im Zellsaft enthalten. In diese Gruppe gehdren meist mehr oder weniger
ruderal getdnte Arten (Ambrosia arvtemiisifolia, Xanthium canadense u. a.)
und Sumpfpflanzen. Sie stehen in Gegensatz zu Arten, die auf glykischem
Boden nur sehr wenig oder gar keine Chloride aufnehmen und auch am
Brackstandort nur geringe Mengen enthalten. SchlieBlich diirften als Gegen-
beispiel in diesem Zusammenhange auch die Angaben von H. WALTER und
M. STEINER (1936) von Interesse sein, wonach Mangroven, die im Gewachs-
hause in gewohnlichem Wasser kultiviert werden, einen iiberraschend hohen
Prozentanteil von Chloriden unter den Losungsbestandteilen ihres Zell-
saftes aufweisen: Rhizophora mangle bei einem osmotischen Werte von
11,5 Atm. 4,7 Atm. (= 41%) Chloride, Bruguiera gymmnorrhiza 7,0 bzw.
3,0 Atm. (= 43 %), Aegiceras maius 12,9 bzw. 1,9 Atm. (= 15%) usw.

Viel besser noch, als es unter den inkonstanten und in ihrer Gesamt-
heit schwer iibersehbaren Bedingungen des Standortes mdglich ist, muBl
sich das Verhalten eines Halophyten bei zunehmender Salzgabe im
Substrat im Laboratoriumsversuch beobachten lassen, bei welchem unter
sonst gleichbleibenden AuBenbedingungen nur der Salzfaktor will-
kiirlich abgeindert wird. Solche Untersuchungen sind mehrfach durch-
gefithrt worden. Altere Arbeiten [B. STANGE (1892), A. GESSNER (1920),
W. S. ILjiN (1932), B. KELLER (1925), W. BENECKE (1930)] bestimmten
auf plasmolytischem Wege die durch zunehmende Substratversalzung
bewirkte Erhéhung des osmotischen Wertes. Chloridbestimmungen
wurden daneben nur in der Arbeit von B. KELLER durchgefiihrt. Seine
Ergebnisse wurden in O. STOCKERs zusammenfassenden Darstellungen
iiber die Halophytenfrage (1928 und 1929) eingehend gewiirdigt, so daB
hier ein kurzer Hinweis geniigt.

Der russische Forscher findet 1., daB Salicornia schon aus ganz
schwacher Salzlgsung (chloridarmem Leitungswasser) relativ sehr viel
Salz aufnimmt, 2. daB eine Steigerung der Kochsalzgabe zu einer Ver-
mehrung der im Zellsafte gespeicherten Chloridmenge fiithrt, 3. daB
aber zwischen den letzten GréBen keine Proportionalitit besteht. Eine
Zunahme der Cl’-Konzentration im Substrat auf das 10-, 30- und 50fache
filhrt nur zu 1,4-, 2,5- und 4,1facher Steigerung des Chloridspiegels im
Zellsafte.

Durchaus dhnlich sind auch die Ergebnisse von E. SCHRATZ (1936)
bei Kulturversuchen mit verschiedenen Strandpflanzen der Nordsee.
(Abb. 19). Alle untersuchten Formen nehmen aus zunehmend gesalzenem
Nihrsubstrat auch steigende Mengen von Chloriden auf. Die Steilheit
der Kurven bei graphischer Darstellung ist sehr verschieden. Sie ist
am groBten bei den sukkulenten Euhalophyten Salicornia und Plantago
coronopus, viel geringer aber bei den iibrigen Formen, die auch in der
Natur meist weniger salzreiche Stellen bevorzugen. Allen Halophyten
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ist die schon von KELLER beobachtete starke Chloridaufnahme aus ver-
diinnten Kochsalzlosungen gemeinsam. Besonders ausgeprigt ist diese
Kochsalzaffinitit bei Plantago maritima und P. coronopus. Im Gegen-
satz dazu enthdlt das nichthalophile Lepidium bei einer Substrat-
konzentration von 0,08% NaCl erst Spuren von Chlorid im Zellsafte.

Mit den quantitativen Verhiltnissen bei der Salzspeicherung von Halo-
phyten (Plantago covomopus) und Nichthalophyten (Plantago wmaior) be-
schiftigt sich endlich eine jiingst er-
schienene Arbeit von Y. Fukubpa (1937).
Die Zunahme des osmotischen Wertes in
Abhéingigkeit von der Salzmenge in der
Nihrlosung wurde sowohl bei ganz unter-
getauchten Pflanzen wie bei solchen unter-
sucht, die nur mit der Wurzel in der
Niahrlosung standen. Leider wurde der
Chloridgehalt der Pflanzen iiberhaupt
nicht und der osmotische Wert nur durch
Grenzplasmolyse ermittelt. Auch die ge-
ringe Zahl von Versuchen mahnt zur
Vorsicht bei der Auswertung. Immerhin
tritt die spezifische Kochsalzaffinitit der
Halophyten auch hier deutlich hervor:
der Anstieg des osmotischen Wertes in
NaCl-haltiger Nahrlosung ist bei Halo-
phyten groBer als bei Glykyphyten und
auch groBer als in Versuchen mit anderen
. . Salzen. Die Chloridaufnahme der Halo-
Abb. 19. Der NaCl-Gehalt von Pflanzenin Ab- :
hangigkeit vom NaCl-Gehalt der Nahrlosung. ~ PDYten (gemessen am osmotischen Wert)
(Nach Zahlen bei W. ScuraTz 1936.) folgt angenihert einer logarithmischen
Kurve im Sinne des WEBERschen Ge-
setzes, wiahrend bei Glykyphyten eher lineare oder sogar exponentielle
Abhangigkeiten zu gelten scheinen.

Zusammenfassend lassen sich aus den bisher dargelegten Tatsachen
etwa folgende allgemeine Ergebnisse festhalten:

1. Halophyten sind an ihrem natiirlichen Standorte durch einen
erhéhten osmotischen Wert ausgezeichnet, wenn wir Pflanzen salz-
freier, aber sonst dhnlicher Biotope zum Vergleich heranziehen. Diese
Erhohung der Zellsaftkonzentration liBt sich stets auf eine erhohte
Salzspeicherung zuriickfiihren. Die Annahme eines Halophytentyps,
welcher seinen osmotischen Wert auf anderem Wege erhoht, findet im
kritisch gesichteten Tatsachenmaterial keine Begriindung.

2. Typische Glykyphyten zeigen auch am relativ salzreichen Standort
eine geringe Salzspeicherung im Zellsafte, wihrend umgekehrt Halophyten
selbst auf chloridarmen Substraten iiberraschend hohe Salzmengen in
ihrem Zellsafte aufweisen.

3. Ebenso wie eine scharfe Grenze zwischen halischem und glykischem
Substrate oder zwischen Glykyphyten und Halophyten in der Natur
nicht vorhanden ist, sind auch die durch den Salzspiegel des Zellsaftes
gekennzeichneten Extremtypen durch mannigfache Uberginge verbunden.
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4. Die iiblicherweise nach standortsdkologischen Gesichtspunkten
vorgenommene Definition und Abstufung der Halophilie kann demnach
auch auf zellsaftchemischer Grundlage durchgefiihrt werden.

5. Schwierigkeiten bereitet héchstens die Einordnung einiger Typen,
die erst jiingst H. WALTER aus der Namibwiiste beschrieben hat. Sie
verhalten sich am salzreichen Standort wie typische Halophyten, auf
salzarmen Bdden aber wie typische Glykyphyten.

Mit diesen Feststellungen iiber die Rolle der leichtléslichen Mineral-
salze an der Zellsaftzusammensetzung der Salzpflanzen ist deren Salz-
haushalt zwar in allgemeinen Ziigen gekennzeichnet. Es ergeben sich
aber sogleich eine Reihe weiterer Einzelprobleme, die in den folgenden
Abschnitten aufgezeigt und, soweit es das vorliegende Tatsachenmaterial
gestattet, auch einer Losung nihergebracht werden sollen.

4. Weitere Fragen des Salzhaushaltes det Halophyten.
a) Die Regulation des Salzspiegels.

Die Tatsache, daB eine fiir eine bestimmte Art unter bestimmten
Standortsbedingungen irgendwie festgelegte Salzkonzentration des Zell-
saftes erreicht und festgehalten wird, schlieBt ein recht verwickeltes
Problem ein. Die Salzspeicherung im Zellsaft geht ja offenbar so vor sich,
daB das durch die Wurzel aufgenommene und im Transspirationsstrome
aufwirts geférderte Kochsalz in den Vegetationsorganen liegen bleibt.
Solange die Pflanze wichst, kénnte dabei die Salzaufnahme etwa gerade
den Bedarf der neu zugewachsenen Organe decken. Freilich miissen wir
auch da schon zur Hilfsannahme eines im einzelnen noch véllig unklaren
Verteilungsmechanismus greifen®. Bei ausgewachsenen Pflanzen miiBte
aber schlieBlich das Wasser des GefiBstromes vollstindig chloridfrei sein,
wenn nicht eine stetige Steigerung des Chloridgehaltes im Zellsaft der
transspirierenden Organe die Folge sein soll.

Vorhandensein oder Fehlen von Einrichtungen zur Regulation
des Salzspiegels des Zellsaftes miiBten sich am ehesten zeigen, wenn man
mit voranschreitender Vegetationsperiode fortlaufend Proben einer be-
stimmten Art auf Gesamtkonzentration des Zellsaftes und Salzgehalt
untersucht, oder noch klarer, wenn man verschieden alte Organe derselben
Pflanze vergleichend analysiert. Als Tatsachenmaterial zur Unter-
suchung dieser Frage stehen uns Zeitkurven (osmotischer Wert, Cl'-
und Na'-Gehalt) von nordamerikanischen Strandhalophyten [M. STEINER
(1934)], von Salzpflanzen der nordafrikanischen Trockengebiete [CH. KIL-
LIAN (1931) und CH. KiiriaN und F. FAUREL (1936)] sowie Jahres-
kurven des osmotischen Wertes von siidfranzdsischen Salzpflanzen

! Fiir das Vorhandensein eines solchen spricht iibrigens auch die durch
qualitative Reaktionen sehr wahrscheinlich gemachte verschiedene Mengen-
verteilung von Na und Cl in verschiedenen Geweben des gleichen Organes,

z. B. die besonders starke Natriumanreicherung im Mark der Achsen [vgl.
M. STEINER (1935)].
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[M. ADRIANI (1934)] zur Verfiigung. Verschieden alte Organe wurden
von M. STEINER (1934, Salzmarschpflanzen) und von H. WALTER und
M. STEINER (1936, Mangroven) auf totale und Chloridkonzentration des
PreBsaftes gepriift.
Wir betrachten zunichst ein ausgewihltes Tatsachenmaterial. Die
Abb. 20, 21 und 22 zeigen Jahreskurven von osmotischem Wert, Cl'-,
Na-, Zucker- und Wassergehalt
bei einigen Pflanzen der nord-
amerikanischen Strandsiimpfe.
Spartina glabra (Abb. 20) ist
ein hochwiichsiges Gras mit
relativ weitgespannter Ampli-
tude der Salztoleranz, [va oraria,
eine strauchférmige Komposite
(Abb. 21), und Jumcus Gerardi
(Abb. 22) halten sich mehr an
die maBig salzigen Stellen des
Salzmarschrandes.
Es fillt auf den ersten
Blick auf, da8 sich der Kurven-

Abb. 20. Spartina glabra. Schwankungen des osmotischen Verlauf fﬁl‘ ] UNCUS Ger m’di
Wertes, einiger Zellsaftbestandteile und des Wassergehaltes
wihrend der Vegetationsperiode. ==o=— osmotischer Wert, grundlegend von dem der

—0— Cl. (als NaCl), - -0 - - Na (als NaCl), -- x --redu-  {ibrigen beiden Arten unter-

zierter Zucker, — X — Gesamtzucker, —/\— Wassergehalt. p : .
Letzterer in Prozent, die iibrigen in Atmosphiren. scheidet. Er allein entSPTICht
(Nach M. Semer 1934.) dem Verhalten, das wir zu er-

warten haben, wenn wihrend
der ganzen Vegetationsperiode mit dem Transspirationsstrome eine ge-
wisse, wenn auch geringe Menge von Kochsalz in die Vegetationsorgane
geférdert wird. Das Salz wird in den Blittern angehiuft. Der Na- und
Cl-Spiegel des Zellsaftes steigt stetig an und gleichzeitig damit in
gleichem MaBe auch der gesamte osmotische Wert. DaB es sich nicht
etwa um eine passive Einengung des Zellsaftes handelt, 148t die Kurve
des Wassergehaltes erkennen, welche eine nur leichte Abwirtsbewegung
zeigt, was auch bei gleichbleibender absoluter Wassermenge zu er-
warten ist, wenn man eine zunehmende Verstirkung der Membranen
usw. als sehr wahrscheinlich in Betracht zieht. Auch die Zucker zeigen
mit voranschreitender Vegetationsperiode eine leichte absolute und
eine ziemlich starke relative Abnahme.

Bei den iibrigen zwei Beispielen ist von alledem keine Rede. Aufs
ganze gesehen zeigen weder der osmotische Wert des Zellsaftes noch der
NaCl-Spiegel desselben eine bleibende Erhohung oder gar eine stetige
Zunahme. Beide GroBen liegen Ende September etwa dort, wo sie
Mitte Mai waren. Im einzelnen ist der Gang der Kurven etwas ver-
schieden. Die Maxima und Minima stehen bei Spartina glabra (Abb. 20)
in klarer Beziehung zu Feucht- und Trockenperioden der Witterung,
die sich weniger in wesentlichen Unterschieden der Wasserfithrung
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des Bodens als vielmehr in starken Schwankungen des Bodensalzgehaltes
auswirkten. Bei Jva (Abb. 21) driickt sich die hochsommerliche Witterung
mehr als Ganzes in Form breitgezogener Maxima der Zellsaftkonzentra-
tionen und des Salzspiegels aus. Gemeinsam ist aber den zwei Pflanzen
der Abfall des osmotischen
Wertes und seiner bestimmen-
den Teilkomponente, der Chlo-
ride, nach Einsetzen stirkerer
Regenfille im August und
September. Die Kurve des
Wassergehaltes gibt uns nur
wenig Auskunft, da sie auch
hier mehr durch die zuneh-
mende Ausdifferenzierung der
Organe als durch wesentliche
Schwankungen der Wasser-
bilanz bestimmt sein dirfte.
Nur bei Iva wire man geneigt, aus der Gegenliufigkeit von Wassergehalt
und osmotischem Wert auf leichte Wasserdefizite wihrend der Sommer-
monate zu schlieBen. Wesentlich ist dabei aber die Tatsache, daB offen-
bar Regulationseinrichtungen vorhanden sind, die eine stindige Zunahme
der Salze im Zellsafte hintanhalten.
Wir miissen also zwischen zwei Typen
von Salzpflanzen unterscheiden, deren
einer (,,Kumulationstyp*) durch das
Fehlen, deren anderer (,,Regulations-
typ‘) durch das Vorhandensein sol-
cher Regulationsmechanismen aus-
gezeichnet ist. Ehe wir uns nach der
Natur dieser Regulationseinrichtungen
fragen, wollen wir untersuchen, in-
wieweit sich diese beiden Typen auch
bei anderen Halophyten feststellen
lassen.
Die meisten der von M. STEINER
(1934) untersuchten nordamerikanischen

HygrOhalophyten fOIgen dem "RegUIa" Abb. 22. Juncus Gerardi, wie Abb. 20.
tionstyp‘‘, auBer den schon genannten
Arten mit Sicherheit Spartina patens,
Distichlis spicata, Limonium cavolinianum, Salicornia herbacea, S. mucro-
nata, Solidago sempervivens, S. graminifolia und Ammophila arvenaria. Der
,, Kumulationstyp’* wurde unter den genauer studierten Pflanzen nur bei
Juncus Gevardi gefunden. Vielleicht gehoren auch Hierochloe odovata und
Triglochin maritima dazu.

Die von M. ADRIANI (1934) ermittelten Kurven des osmotischen Wertes
von mediterranen Halophyten (Obione portulacoides, Avthvocnemum glaucum,
Salicornia hevbacea und S. fruticosa) zeigen samtliche einen deutlichen
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Abfall nach Einsetzen der herbstlichen Regenzeit, weisen also wohl auf den
,,Regulationstyp’* hin.

Die zahlreichen Kurven von CH. KILLIAN (1931, 1935) machen eine
Entscheidung nicht leicht. Man kann zwar bei vielen annuellen Arten
der maBig halischen Diinenvegetation einen stetigen Anstieg des osmotischen
Wertes und der Chloridmenge feststellen. Da aber gleichzeitig auch der
Wassergehalt des Bodens stark abnimmt und infolgedessen seine Salzkonzen-
tration ansteigt, ist es schwer, zwischen inneren und &AuBeren Ursachen
der Salzanreicherung in den Pflanzenorganen zu entscheiden. Freilich
zeigen auch die absoluten Chloridmengen eine Zunahme, so daB eine Salz-
anhdufung im Sinne des ,,Kumulationstypes* nicht ausgeschlossen ist.

Kehren wir nun aber wieder zum ,,Regulationstyp‘ zuriick, so finden
wir in ihm bei den nordamerikanischen, von STEINER untersuchten
Halophyten zwei Typen vertreten.

1. Formen, die durch den Besitz von Salzdriisen ausgezeichnet sind.
Hierher gehéren vor allem die wichtigen, dominierenden Salzmarsch-
griser: Die Spartina-Arten, Distichlis spicata, ferner Limonium carolinia-
num (= Statice limonium var. carolinianum).

Dieser Absalztypus ist unter den Halophyten {iberhaupt nicht selten.
Er ist wohl in allen Salzpflanzengesellschaften der Erde zu finden, wenn
auch mit sehr wechselnder mengenmaéliger Vertretung. O. STOCKER
(1928) hat eine Ubersicht iiber die bis dahin bekannten absalzenden
Halophytenarten gegeben.

‘Wir finden absalzende Formen sowohl in den gemaBigtfeuchten Gebieten
(Statice limonium, Avmeria wmarvitima, Glaux maritima und die oben er-
wahnten nordamerikanischen Formen) und in den Mangroven der feuchten
Tropen (Avicennia, Aegicevas, Acanthus) als auch in xerohalischen Regionen
[ Tamarix, Statice, Limoniastrum, Frankenia, Cressa cretica, sowie die Graser
Aelurops repens und A. litovalis, nach H. WALTER (1936) auch Diplachne
paucinervis .

Die Regulation des Chloridspiegels im Zellsafte solcher Pflanzen
kann zweifellos mit der Tatigkeit der epidermalen Driisen in Zusammen-
hang gebracht werden. In dieser Form mag diese Feststellung hier fiirs
erste geniigen.

2. Der Rest der im ,Regulationstyp” vereinigten Pflanzen um-
faBt — wieder zunichst mit Beschrinkung auf die nordamerikanischen
Salzmarschen — fast ausschlieBlich typisch sukkulente Formen. Uber
den hohen Hundertsatz, mit dem sukkulente Formen auch in anderen
halophilen Formationen vertreten sind, braucht nichts weiter gesagt
zu werden. Es handelt sich um eine wohlbekannte Tatsache.

Ein Zusammenhang der Sukkulenz mit der Regulation des Salz-
gehaltes der Zelle ist von vorneherein nicht ohne weiteres einzusehen.
Es wird erst klar, wenn wir osmotischen Wert, Salzgehalt und Wasser-
gehalt verschieden alter Organe vergleichend untersuchen. Auf diese
Weise werden Momentbilder erhalten, welche alle Komplikationen der
individuellen Variation, der wechselnden Bedingungen des Standortes
und der Witterung, die bei Zeitkurven mit hereinspielen, weitgehend
ausschalten.
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In Abb.23 sind die Ergebnisse solcher Untersuchungen fiir Iva
oraria dargestellt. Chloridgehalt und osmotischer Wert schwanken bei
verschieden alten Blittern desselben Sprosses nur innerhalb recht enger
Grenzen. Von einer nennenswerten Kochsalzanhidufung kann keine Rede
sein. Das steht soweit in bestem Einklange mit Ergebnissen der Jahres-
kurven. Was dort aber nicht zu erkennen war, weil meist sehr verschieden
alte Blatter zu einer Durchschnittsprobe vereinigt wurden, tritt hier sehr
klar hervor: daB der Wassergehalt der sukkulenten Organe mit zuneh-
mendem Alter ansteigt. Wohl tritt also eine absolute Salzanreicherung

Abb. 23. Iva oraria. Osmotischer Wert, Bestandteile des Zellsaftes und Wassergehalt verschieden alter
Blitter. 1—¢ im Alter aufeinanderfolgende Blattpaare. Zahlen: Wassergehalt in Prozent.
(Nach M. STEINER 1934.)

ein. Sie 148t sich (fiir Cl') bei Jva vom jiingsten zum altesten Blatt auf
das rund 3fache beziffern. Sie wirkt sich aber auf den Chloridspiegel
und damit auch auf den osmotischen Wert des Zellsaftes fast gar nicht
aus, weil gleichzeitig das als Losungsmittel dienende Wasser in seiner
absoluten Menge entsprechend zunimmt. Genau das gleiche Verhalten
wurde unter den nordamerikanischen Strandpflanzen auch bei Atriplex
patula hastata, Plantago decipiens und — etwas weniger ausgeprigt —-
bei dem gleichzeitig absalzenden Limonium carolinianum gefunden. Bei
den Salicornia-Arten ist die Uberpriifung sehr erschwert, weil deren
SproBglieder mit dem Alter eine stark zunehmende Verholzung erfahren,
was den Wassergehalt als BezugsgréBe ungeeignet macht.

Auch E. Scuratz (1936) fand bei sukkulenten Nordseehalophyten
im Kulturversuch ein #hnliches Verhalten. Sehr aufschluBreich ist
die folgende Tabelle 15. Die erste und die zweite Untersuchungsperiode
folgten in einem gewissen, nicht niher angegebenen zeitlichen Abstande
aufeinander. Der NaCl-Gehalt, bezogen auf Trockensubstanz, und erst
recht daher der absolute Kochsalzgehalt hat vom ersten zum zweiten Male
deutlich zugenommen. Die auf Wassergehalt bezogene Chloridmenge
aber, die wir in erster Anniherung mit der Konzentration im Zellsaft
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Tabelle 15. Sukkulenzgrad, Salz- und Wassergehalt von Alyssum
maritimum bei verschiedenem Salzgehalt der Bodenlésung.
[Nach E. ScHRATZ (1936).]

NaCl-Zugabe Sukkulenzgrad Wassergehalt Kochsalzgehalt in % von
ccm % Wassergehalt ! Trockensubstanz
1. Periode.

0,0 1,6 856 0,37 3.1
100 1,7 913 2,00 18,1
250 2,8 966 2,01 21,9
300 3,2 1022 3,00 28,9

2. Periode.

0,0 2,7 1360 0,31 4,2
100 2,8 1100 1,86 20,4
250 4,1 1515 2,18 33,1
300 4,9 1508 2,50 | 37,7

gleichsetzen konnen, zeigt (mit einer Ausnahme) sogar eine leichte Ab-
nahme, weil der absolute Zuwachs an Salz durch eine entsprechende Ver-
mehrung des Wassergehaltes (Spalte 3) wettgemacht wird; also ein Ver-
halten, das dem oben beschriebenen véllig analog ist.

Diese stetige Zunahme des Organwassergehaltes ist eine kenn-
zeichnende Eigentiimlichkeit gewisser sukkulenter Halophyten. Sie fehlt,
wie M. STEINER (1934) gezeigt hat, sowohl den nichtsukkulenten Halo-
phyten wie auch sukkulenten und nichtsukkulenten Glykyphyten.

Es ist dagegen aber auch sicher, daB sich andere, ebenfalls sukkulente
Halophyten anders verhalten. Das gilt z. B. fiir die von H. WALTER
und M. STEINER (1936) untersuchten ostafrikanischen Mangroven, denen
wenigstens bei weiterer Fassung des Begriffes eine deutliche Blatt-
sukkulenz nicht abzusprechen ist. Wir bringen in Abb. 24 die Ergebnisse
fiir Rhizophora mucronata und bemerken, daB sich auch die iibrigen Arten
(Sonneratia alba, Ceriops Candolleana, Avicennia marina und Bruguicra
gymnorrhiza) nicht anders verhielten. Von einer steigenden Chlorid-
anhdufung im Zellsaft mit zunehmendem Blattalter ist auch hier — mit
Ausnahme des letzten vergilbenden Blattes — nichts zu bemerken,
ebensowenig allerdings auch von einer Vermehrung des Wassergehaltes,
die wir oben als Regulationsmechanismus in Anspruch nehmen konnten 1.
Mit dieser Feststellung miissen wir diese Mangrovepflanzen einer dritten
Gruppe innerhalb des Regulationstypus zuweisen, nimlich

3. Formen, bei denen zwar eine Salzanhiufung mit zunehmendem
Organalter und mit voranschreitender Vegetationsperiode vermieden
wird, bei denen aber iiber die Natur der Regulationseinrichtungen

1 Damit ist noch nicht gesagt, daB bei den Mangroven Sukkulenz und
Salzhaushalt gar nichts miteinander zu tun haben. Es werden im Gegenteil
spiter (S.2301.) Tatsachen mitgeteilt werden, die sehr wohl aufsolche Wechsel-
beziehungen schlieBen lassen.
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nichts Niheres ausgesagt werden kann. Hier miissen wir vorliufig
auch alle diejenigen Halophytenarten einreihen, bei denen wir zwar
indirekt darauf schlieBen koénnen, daB eine Salzanhiufung im Sinne
des ,,Kumulationstyps* nicht vorkommt, ohne daB aber bisher eine
genauere Analyse im Sinne unserer vorangegangenen Ausfithrungen
vorliegt.

Es wire moglich, daB hier die Regulation der Salzspeicherung aus-
schlieBlich von der Wurzel bewerkstelligt wird. Dabei miiBte allerdings
die Annahme gemacht werden, daBl der
Chloridbedarf der ganzen Pflanze die Salz-
aufnahme durch die Wurzel bestimmt. Eine
ausgewachsene Pflanze, die den fiir die Art
und den Standort kennzeichnenden Salz-
spiegel ihres Zellsaftes erreicht hat, diirfte
iiberhaupt kein Chlorid mehr aufnehmen.

Zur Beurteilung der quantitativen Be-
deutung der Regulationsvorginge, die den
Salzspiegel des Zellsaftes bei den Halophyten
bestimmen, wire vor allem eine Kenntnis
der im Transspirationsstrome geférderten
Chloridmenge wichtig. Vor allem kénnten
daraus auch Schliisse auf eine allfillige pri-
mire Regulationsfunktion der Wurzel ge-
zogen werden. Untersuchungen in dieser Rich-
tung wiren in mehrfacher Weise moglich. Abb. 24. Rhizophora mucronala,

1. Durch genaue Bilanzversuche, die den wie Abb. 23.
Wasserhaushalt (Transspiration) und den Salz-
haushalt (aus dem Substrat aufgenommene Salzmenge) in GefaBversuchen
erfassen.

2. Wenigstens angenihert durch die Bestimmung eines integralen Zeit-
wertes der Wasserabgabe und der absoluten Salzzunahme der trans-
spirierenden Organe von Pflanzen am natiirlichen Standorte. Besonders
geeignet hierfiir wire unseres Erachtens der durch Iva und andere Sukkulente
vertretene Regulationstyp.

3. Durch Einstellen abgeschnittener Sprosse von Halophyten in ver-
schieden konzentrierte Salzlésungen. Die in der Wurzel anzunehmende
,,Salzschranke fallt dann weg. Die Salzkonzentration des Transspirations-
stromes liegt in der Willkiir des Experimentators.

4. Durch direkte Analysen des GefaBwassers.

Zu 1—3 liegen bisher keine geniigenden Untersuchungen vor. Zu 4
wurden sowohl von M. STEINER (1934) als auch von H. WALTER und M. STEI-
NER (1936) Versuche durch Auspressen der Holzteile strauch- oder baum-
formiger Halophyten durchgefiihrt. Die erhaltenen Konzentrationswerte
sind unverhiltnismaBig hoch: Iva orarvia 11,6—17,4 Atm., Rhizophora
mucronata 26,3 Atm. (davon 15,1 Atm. Cl’), Ceriops Candolleana (21,5 Atm.,
davon 12,7 Atm. Cl’). Das GefiBwasser hatte sich in unbestimmbarem
Verhiltnisse mit dem PreBsafte chloridreicher lebender Zellen vermischt.
Die Anwendung der von F. G. ANDERsSSON (1929) verwendeten Methodik
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(Ausblasen des GefiBwassers) verspriche deswegen gerade bei halophilen
Holzpflanzen sehr wichtige Aufschliisse.

Selbstverstindlich ist wohl, daB auch Salzpflanzen die Chloride
niemals in der Konzentration aufnehmen, die sie in der Rhizosphire
vorfinden. Sonst miiBte sich ja in der Zeitspanne einmaligen Wasser-
umsatzes der osmotische Wert in den transspirierenden Organen um
den Betrag der Salzkonzentration der Bodenlésung erhéhen — eine An-
nahme, die sich selbst ad absurdum fiihrt. Man bedenke, da nach
E. ScurATzZ (1937) der Wasservorrat von Nordseehalophyten an Sommer-
tagen in der Zeit von 50—500 Minuten einmal umgesetzt wird. Den damit
gegebenen Regulationsanspriichen wire wohl selbst der bestausgeriistete
Absalztypus nicht gewachsen. Gerade bei diesem aber (Statice Gmelini)
hat schon W. RuHLAND (1915) die geringe Kochsalzpermeabilitat der
Whurzelzellen nachgewiesen. Ein weitgehendes Selektionsvermogen gegen-
iber den Chloriden ist wohl bei allen Halophyten vorauszusetzen [vgl.
auch H. WALTER und M. STEINER (1936)].

b) Die Salzrekretion.

Die Frage nach der Regulation des Salzgehaltes ist enge verkniipft
mit dem Problem der Stoffausscheidung. Ein Zuviel an Chloriden
stellt auch fiir die Halophytenzelle nicht nur einen unnétigen Ballast dar,
sondern unter Umstéinden sogar eine Gefihrdung des ungestérten Ablaufes
der Lebensfunktionen. Wir diirfen wohl die Ergebnisse der eingehenden
Untersuchungen von C. MoNTFORT und W. B. BRANDRUP (1920, 1927)
iber physiologische Seesalzwirkung so deuten, daB die Optimumkurven
elementarer Lebensfunktionen in Abhingigkeit von der Salzkonzentration
im Substrate auch fiir die Wirkung der Salzkonzentration im Zellsafte
gelten. Dann aber bedeutet die Uberschreitung einer bestimmten, art-
eigenen Konzentrationshéhe des Kochsalzes im Zellsaft eine Reduktion
der Vitalitit und weiterhin die drohende Anniherung an ein letales
Maximum. Die Entfernung eines unnétigen oder schadlichen Uber-
schusses an Kochsalz aus der Zelle stellt einen Sonderfall der von
A. FREY-WYSSLING (1934) als Rekretion zusammengefa3ten Ausschei-
dungsvorginge dar.

Der Weg, den die Pflanze bei der Rekretion von Calcium oder Kiesel-
sdure beschreitet, die Ausfillung in Form unl6slicher Verbindungen
kommt fiir Na und Cl im physiologischen Bereiche nicht in Frage. Es
bleibt daher als einzige Moglichkeit die aktive Ausscheidung durch
epidermale Driisen, wie sie beim Absalztypus unter den Halophyten
tatsdachlich verwirklicht ist.?!

1 Die physikalisch-chemisch unhaltbare Theorie von L. DieLs (1898) iiber
die Entchlorung der Halophyten — Spaltung des Kochsalzes durch intra-
zelluldr gebildete Apfelsiure und gasférmiges Entweichen von Chlor — sei
nur als geschichtliche Merkwiirdigkeit erwdhnt. Schon 1901 hat W. Be-

NECKE eine kurze, aber endgiiltige experimentelle Widerlegung dieser Theorie
veroffentlicht.
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Die Funktion der Salzdriisen ist durch die grundlegenden Unter-
suchungen von W. RUHLAND (1915) in den wesentlichen Ziigen geklart.
Was hier von besonderer Wichtigkeit ist, ist die Feststellung: ,,da3
das Salz in derjenigen Konzentration abgeschieden wird, in welcher
es im Saft des lebenden Blattgewebes jeweils vorhanden ist”. Damit
ergibt sich zunichst zwar nur eine absolute Verminderung der Salzmenge,
nicht aber der Salzkonzentration des Zellsaftes. Die letztere ist aber
sofort gegeben, wenn das von der Wurzel her nachgelieferte Wasser
salzdrmer ist als der Zellsaft. Das ist nun ganz zweifellos der Fall, wie
auch W. Rur'rAND schon hervorgehoben hat.

Inwieweit cas von K. ARENsS (1934) entdeckte Phinomen der , kuti-
kuldren Exkretion'‘! fiir den Salzhaushalt der Halophyten eine Rolle
spielt, ist noch nicht sicher zu sagen. Der genannte Forscher hat be-
kanntlich gefunden, daB Laubblitter bei Benetzung mit Wasser Mineral-
stoffe in recht bedeutender Menge an dieses abgegeben. TH. LAUSBERG
(1935) hat diese Befunde dann in quantitativer Richtung weitergefiihrt.
Sie zeigte, daB bei wiederholter Benetzung schon in kurzer Zeit der
gesamte Mineralstoffbestand eines Blattes (K, Ca) durch kutikuldre
Exkretion umgesetzt wird. Leider haben beide Verff. nur mit Glyky-
phyten gearbeitet. Halophyten wiren aber naturgemi8 fiir solche Fragen,
die den Salzhaushalt betreffen, ein besonders dankbares Untersuchungs-
objekt.

Ein von M. STEINER (1934, 1935a) mitgeteilter Einzelfall scheint darauf
hinzudeuten, daB8 vielleicht manches Ritsel des Salzhaushaltes der Halo-
phyten von den Ergebnissen der ArENsschen Untersuchungen her eine
Klirung finden konnte. Bei Ammophila avemaria auf Stranddiinen wurde
innerhalb kurzer Zeit ein Anstieg des osmotischen Wertes von 13,7 auf +
26,9 Atm. beobachtet, der auf einseitige Zunahme der Chloride im Zellsaft
zuriickzufiihren war und jedenfalls die Folge der Einwirkung von Salzwasser-
spritzern bei stiirmischem Wetter darstellte. Diese Kochsalziiberschwemmung
der Zellen klang aber in den darauffolgenden Wochen mit regnerischer Witte-
rung wieder restlos ab, obgleich Ammophila iiber keinen der uns bisher
bekannten Mechanismen fiir die Regulation des Salzspiegels verfiigt. Der
Gedanke an kutikulire Exkretion liegt nahe. Man wird diesen Faktor bei

kiinftigen Untersuchungen iiber den Salzhaushalt der Halophyten nicht
auBer acht lassen diirfen.

c) Salzspeicherung und Hydraturwirkung.

Mit dem erhéhten Salzgehalt des Zellsaftes ergibt sich zwangslaufig
eine Erhéhung der gesamten Zellsaftkonzentration und damit eine Ver-
minderung der Hydratur. Die allgemeinen Gesichtspunkte, unter denen
die physiologisch-6kologische Bedeutung einer solchen zu betrachten ist,
hat H. WALTER (1931) dargelegt. Es ergibt sich nun die spezielle Frage-

1 Nach den Vorschligen zur Terminologie der Stoffausscheidungs-
vorginge, welche A. FREY-WyYSSLING gegeben hat, wiirde man wohl besser
von , kutikularer Rekretion“ sprechen, da es sich um die Ausscheidung
nicht eigentlich assimilierter Mineralstoffe handelt.
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stellung, ob die durch Salzspeicherung bei den Halophyten bewirkte Er-
hohung des osmotischen Wertes gleich zu bewerten ist wie eine Hydratur-
verminderung bei Glykyphyten oder nicht. H. WALTER meint ganz all-
gemein (S.48): ,Fir die Beurteilung der Hydraturverhiltnisse des
Plasmas bleibt es sich im allgemeinen gleich, wodurch der Anstieg des
osmotischen Wertes bedingt wird, allerdings mit der speziellen An-
wendung: ,,d. h. ob eine Neubildung von Zucker oder eine Abnahme
des Wassergehaltes oder beides eintritt.” Schon in der gleichen Schrift
scheint der Verf. fiir die osmotischen Werte der Halophyten eine Ausnahme
einzurdumen, wenn er (s. S. 98) bei Besprechung des hohen osmotischen
Wertes xerischer Halophyten des westlichen Nordamerika sagt: , Hier
gibt der osmotische Wert nicht nur die Wasserverhiltnisse am Standort
wieder, sondern vor allem die Salzverhiltnisse’’, und dies im Gegensatz
zu den Xerophyten salzfreier Boden. Fiir eine endgiiltige Entscheidung
lag damals wohl noch nicht das notwendige Tatsachenmaterial vor. Sol-
ches wurde aber nun von H. WALTER (1936) selbst in seiner Namib-
arbeit beigebracht. Wir bringen zunichst die Tabelle 16 und im unmittel-

Tabelle 16.
[Nach H. WALTER (1936).]

Zustand der Pflanzen Osmv%i:rstcher Chloride Zucker

Atm. Atm. Atm.

Mesembryanthemum salicornioides.
1. Ohne Blatter. . . . . . . . . . . . .. 29,1 9,1 1,2
2. Frisch, mit Blattern . . . . . . . . . . 28,6 9,8 0,7
3. Schuppig, nur Blatter . . . . . . . . 29,6 9,4 0,5
4. dazugehorende Sprosse . . . . 31,1 12,4 ' 0,1
Zygophyllum simplex.

1. Absterbend . . . . . . . . . . . . .. 53,2 43,7 0,1
2.0ppig . . . . . . ..o 33,5 24,9 0,3
3. Frisch . . . . . . . . .. . ... .. 28,6 27,1 1,0
4. Blihend . . . . . . . . . .. ... 37,6 23,4 0,6
5. Uppig blihend . . . . . . . . . . . .. 16,3 10,8 0,1

baren Anschlusse daran wértlich die SchluBfolgerung WALTERs (s. S. 139):
,,Aus diesen Zahlen geht iiberraschenderweise hervor, daB weder der
osmotische Wert noch der Chloridgehalt uns einen Anhaltspunkt dafiir geben,
in welchem Zustande sich die Pflanze befindet. Die frischen Pflanzen
zeichnen sich eher durch einen hoheren osmotischen Wert, durch
héheren Chloridgehalt und geringeren Zuckergehalt aus. Die Verhaltnisse
konnen also bei Halophyten prinzipiell von denen der Nichthalophyten
verschieden sein'‘ und (s. S. 142) ,,Die Erhohung des osmotischen Wertes
braucht keine nachteiligen Folgen zu haben, wenn sie durch die Salz-
aufnahme zustande kommt'‘. Darin liegt offenbar eine Besonderheit des
Halophytenplasmas. Eine Salzanreicherung innerhalb der artgemiBen
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Grenzen ist also nicht nur fiir den Wasserhaushalt notwendig, sondern
auch beziiglich ihrer Hydraturwirkung ohne jeden sichtlichen Nachteil.
In der eben angefiihrten Arbeit WALTERs finden wir {ibrigens auch einige
recht gute Beispiele dafiir, daB eine Hydraturverschlechterung durch
Unterbilanz des Wasserhaushaltes bei Halophyten beziiglich ihrer schid-
lichen Folgen fiir den Vitalititszustand ebenso zu werten ist wie bei
Glykyphyten. Nur ist es in jenen Fillen, die durchweg Xerophyten
betreffen, schwer oder unmdéglich, zu sagen, ob dieses. Wasserdefizit
durch die Austrocknung des Bodens oder auf dem Umwege iiber den
Salzhaushalt zustande gekommen ist. Im ersteren — iibrigens wahr-
scheinlicheren — Falle hitten wir nur die Bestitigung einer bei Xero-
phyten ganz allgemein und vielfiltig belegten Regel vor uns. Fiir die
zweite Moglichkeit aber, mit der wir uns sofort noch eingehender be-
schiftigen miissen, werden Halophyten des feuchten, aber salzreichen
Bodens ein wesentlich giinstigeres Priifobjekt sein.

d) Salzhaushalt und Wasserhaushalt.

Wir versuchen zunichst, die in den Abschnitten 2 und 3 dargelegten
Beziehungen zwischen Bodensalzkonzentration und Salzspeicherung im
Halophytenzellsaft in Form eines
graphischen Schemas wiederzugeben
(Abb. 25). H; und H, mégen diese
Beziehungen fiir zwei Halophyten
andeuten. H, zeige unter den glei-
chen Standortsbedingungen eine
starkere Salzaufnahme als H,. Ob
die zugrundegelegte logarithmische
Abhingigkeit tatsichlich im ein-
zelnen der Wirklichkeit entspricht,
kann zunichst offen bleiben. Jeden-
falls sind in den Kurven sowohl die
starke Salzaufnahme auf wenig kon-
zentrierten Salzlésungen als auch
der unterproportionale Anstieg des Abb. 25. Erklarung im Text.
Salzspiegels des Zellsaftes bei zu-
nehmender Bodenversalzung in gleicher Weise beriicksichtigt. Die Ver-
hiltnisse bei Glykyphyten mégen vorliufig die Kurven G, und G, bzw.
G} und G; andeuten.

Die Salzanreicherung im Halophytenzellsaft ist zunichst zweifellos
als eine fiir den Wasserhaushalt zweckmiBige Anpassung zu deuten.
Erst dadurch wird die Salzpflanze in den Stand gesetzt, das fiir eine
geregelte Wasseraufnahme notwendige Saugkraftgefille zwischen Zell-
saft und Bodenldsung zu entwickeln. Erfolgte die Erh6hung der Zellsaft-
konzentration proportional zur Konzentration des Wurzelmilieus, so waren
der Besiedlung von Orten mit steigender Salzkonzentration fiir die einzelne

Ergebnisse der Biologie XVII. 15
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Art nur diejenigen Grenzen gesetzt, die sich aus dem Maximum der
inneren (physiologischen) Salztoleranz ableiten lassen. In Wirklichkeit
folgt aber, wie wir gesehen haben, die Salzspeicherung im Zellsafte dem
Bodensalzgehalt nicht in linearer Abhingigkeit. Daraus folgt, da an
einem fiir jede Art kennzeichnenden Punkte (S, bzw. S, der Abb. 25) sich
die Salzkonzentration im Zellsaft und im Boden schlieBlich {iberschneiden
werden. Uber diesen kritischen Punkt hinaus bedeutet nur noch der
,,chloridfreie Rest’ des Zellsaftes (R, bzw. R,) die letztere Reserve des
potentiellen Saugkraftgefilles zwischen Zelle und Boden. Ist auch
diese erschopft, d. h. wird die osmotische Konzentration der Bodenlésung
groBer als die gesamte osmotische Konzentration des Zellsaftes, so ist
eine weitere Wasseraufnahme ausgeschlossen.

Selbstverstindlich kénnte schon, ehe der kritische Punkt der Wasser-
versorgung erreicht wird, die Uberschreitung des Maximums der inneren
Salzwirkung das Bestehen einer Art an einem stark halischen Standorte
ausschlieBen. Das mag sicherlich fiir viele Oligohalophyten zutreffen 1.
Haben wir aber iiberhaupt Anhaltspunkte dafiir, da unseren zunichst
rein theoretischen Ableitungen, die sich aus der engen Verquickung von
Wasser- und Salzhaushalt ergaben, eine reale ¢kologische Bedeutung zu-
kommt ? Das ist eine Tatsachenfrage, die sich wiederum nur durch Unter-
suchung iiber die Zellsaftzusammensetzung von Halophyten extrem
salziger Standorte beantworten lassen wird. Gibt es an solchen Stand-
orten Beispiele dafiir, daB der Wasserhaushalt einer Salzpflanze deswegen
in Unordnung gerit, weil sie infolge der ausgefiihrten Besonderheiten
des Salzhaushaltes nicht mehr die erforderlichen osmotischen Druck-
krifte zu entwickeln vermag, um der konzentrierten Salzlésung des Bodens
geniigend Wasser zu entnehmen? Aus leichtverstindlichen Griinden
werden wir uns bei solchen Untersuchungen auf Pflanzen feuchter Salz-
béden beschrinken, bei denen der Wassergehalt an sich niemals einen
begrenzenden oder wesentlich bestimmenden Faktor darstellt. Auch
da werden unsere Erfolgsaussichten bei perennierenden Arten relativ
gering sein. Die Standortsauswahl solcher Pflanzen zeigt, daB an den
betreffenden Stellen ihr normaler Lebenshaushalt gewihrleistet ist. Ihr
relativ ' tiefreichendes Wurzelsystem st6Bt in Bodenschichten vor, wo
selbst in extremeren Trockenperioden der Anstieg der Salzkonzentration
nicht allzu hoch wird. Anders hingegen bei den annuellen Halophyten,
wie z. B. bei Salicornia herbacea. Thre Samen werden im Winter vor allem

1 Man vergleiche in diesem Zusammenhang etwa die Befunde von
A. ArRNOLD in Abb. 17. Salicornia und Suaeda zeigen bei hochster Salz-
toleranz am Standorte auch die stirkste Speicherung bei gleichen Salz-«
verhiltnissen im Boden. T7iticum, Atropis und Psamma sind weniger halophil
gestimmt und nehmen auch weniger Salz in den Zellsaft auf. Im einzelnen
aber zeigt Psamma, obwohl weniger salztolerant als Tyiticum und Atropis,
doch bei gleicher Substratversalzung eine stirkere Salzspeicherung als diese.
Es ist durchaus moglich, daB3 hier der physiologische Faktor spezifischer
innerer Salzwirkung die Salztoleranz begrenzt.
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durch Sturmfluten iiber die ganze Strandregion verschleppt. Fast
iberall finden sie im Frithjahr auch geeignete Keimungsbedingungen.
Mit voranschreitender Vegetationsperiode setzt aber alljihrlich ein schar-
fer matiirlicher Auslesevorgang ein, bei welchem verschiedene Faktoren
der Umwelt in entscheidender Weise beteiligt sind: in erster Linie der
LichtgenuB und der Salzgehalt der obersten, 10 cm starken Bodenschicht,
die den hauptsichlichsten Wurzelort der Quellerpflinzchen darstellt
[vgl.E. WOHLENBERG (1933), M. STEINER (1934 und 1935) und E. SCHRATZ
(1936)]. Auch die weitgehende Salztoleranz von Salicornia herbacea ist
an offenen Stellen, -insbesondere in der Mitte von Salzpfannen,. der
stark zunehmenden Salzanreicherung im Boden nicht mehr gewachsen.
Bei Erreichung einer Salzkonzentration von etwa 37 Atm. in der Boden-
fliissigkeit werden an den Quellerpflanzen Schidigungen sichtbar, die
bei lingerer Dauer der ungiinstigen Verhiltnisse schlieBl<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>