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Vergleichende Betrachtungen fiber 
den Zuckergehalt des menschlichen 

und tierischen Blutes. 
Von RUTH BEUTLER, Mtinchen. 
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1913 hat BANG (1) sein bekanntes Buch tiber 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
SCREEN hat in neuerer Zeit eine Zusammenstellung von Blutzucker
wert en gegeben. Ich habe im Verlauf einer Arbeit tiber 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 
zuganglicher Stelle stehen, sie sich auch im medizinischen, veterinar
medizinischen und biologischen Schrifttum zerstreut tinden, ist der ver
gleichenden Forschung vielleicht mit einer Ubersicht gedient. Voll
standigkeit ist nicht zu erzielen. Ich habe Untersuchungen, die den 

Ergebnisse der BioJogie XVII. 1 



2 RUTH BEUTLER: 

Zuckergehalt von Organbreien solcher Tiere, die kein Elut haben oder 
von denen es der Autor nicht gewinnen konnte, nicht mit aufgenommen. 
Zuckerwerte von den niedersten in der Tabe11e aufgefiihrten Tieren -
Wiirmer und Echinodermen - beziehen sich auch nicht immer auf 
den Inhalt von Blutgefii/3en, sondern zuweilen auf jenen der sekundiiren 
Leibeshohle. Da dieser zum Teil die Funktion des Elutes iibernommen 
hat - z. B. bei Sipunculus, wo er respiratorische Farbstoffe fiihrt -
glaube ich diesen beriicksichtigen zu diirfen. 

B. Methodik. 
Eine methodische Schwierigkeit bei vergleichenden Untersuchungen 

liegt haufig 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 MACLEOD, FLORKIN (1), ANDREEN
SVEDBERG, WHITE]. Auch ist der Ernahrungszustand solcher Tiere sehr 
verschieden: einige werden seit langerer Zeit niichtern sein, andere 
werden eben Nahrung verdauen [MENTEN, FLORKIN (2)]. Es ist schwierig, 
aUe Versuchstiere vor der Blutentnahme in einen normalen Nuchtern
zustand zu versetzen. Sowohl der durch kiirzliche Nahrungszufuhr ge
steigerte wie der durch iibermaBiges Hungern oft labile Zuckergehalt 
des Blutes muB vermieden werden. Nicht aile 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 Transport 
von EinfluB auf die H6he 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 hyperglykamische Werte zeigen, deshalb sei ein langerer 
Aufenthalt der Tiere vor der Blutentnahme notwendig [BANG (2)J. Dber 
den EinfluB plOtzlicher Temperaturanderungen s. S. 11/12. 

Es ist deshalb zweckmaBig, die auBeren Umstande, unter denen die 
Versuche stattgefunden haben, eingehend zu schildern und nach M6g
lichkeit zu variieren. Es muB bei Versuchen mit Wirbe110sen auBerdem 
beriicksichtigt werden, daB sie. abhangiger von ihrer Umgebung sind 
als die h6heren 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, 
T iitigkeitszustand, psychische E rregung und hormonale Versorgung der 
Gewebe als von ganz wechselndem EinfluB auf die H6he des Zucker
spiegels verschiedener Organismen erwiesen. Es sol1 im folgenden ver
sucht werden, das, was man iiber die Bedeutung dieser Faktoren bis 
jetzt weiB, 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 k6nnen. 

Fiir die in der Tabelle 5 (S.46) zusammengefaBten Werte sind die 
meisten alteren undneueren 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 Obersicht wird auBerdem stark dadurch gemindert, 
daB die Restreduktion - jener reduzierende Blutanteil, der aus nicht 
vergarbaren Stoffen, also aus Nichtzuckern besteht - nur in den selten
sten Fallen bestimmt worden ist. 

Man hat die verschiedenen Methoden zur Bestimmung des Blutzuckers 
gelegentlich verglichen [GREVENSTUK; BANG (1); FOLIN, HERBERT und 
GROEN; PUCHER und FINCH]. Es sind meist solche, die aile reduzierenden 
Bestandteile des Blutes ermitteln. Es soUte di.e Methode gefunden 
werden, die die zuverlassigsten und absolut richtigsten Werte fUr den 
Blutzucker gibt. Gebrauchliche moderne Mikromethoden, z. B. HAGE
DORN-JENSEN, FOLIN-WU, BENEDICT-MYERS, geben, mit reinen Zucker
losungen gepruft, iibereinstimmende und befriedigend genaue Werte. 1m 
Blut findet man dagegen Abweichungen, die nach Ansicht mehrerer 
Autoren durch reduzierende Nichtzucker-Bestandteile des Blutes, be
sonders der Blutk6rperchen, 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 soIl bei der neuerdings von SOMOGYI (1, 2) beschriebenen 
Modifikation der SHAFFER-HARTMANN-Methode der gesamte reduzierende 
Nichtzucker schon bei der EnteiweiBung entfernt, spater 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 Vergarung mit Hefe. Aus der Differenz 
der beiden Bestimmungen wird der vergorene Zuckeranteil berechnet. 

1m groBen betrachtet, sind - wenn man die mit vielen verschiedenen 
Methoden von vielen verschiedenen Autoren gefundenen Werte vergleicht, 
trotz alledem die Unterschiede z. B. im Krebs-, im Frosch-, im 
Hiihner- und im Pferdeblut - urn nur einige haufig untersuchte Tiere 
herauszugreifen - konstant, so daB man annehmen kann, daB sie auf 
tatsachlichen Unterschieden in der Zusammensetzung des Blutes der 
verwandten Tierarten und nicht auf zufalligen Verschiedenheiten der 
Methodik beruhen (Tabelle 1), und es diirfte auch heute noch die Be
hauptung BANGs (1) gelten, dafJ diejenige Methode, die der Experimen
tator am sichersten beherrscht, die besten Ergebnisse gibt, und dajJ die 
individuellen Schwankungen, zumal unter den hiiufig sehr verschiedenen 
Versuchsbedingungen, grojJer sind als die durch die verschiedene M ethodik 
hervorgerufenen. 

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

1* 
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Tabelle 1. 

Die Bestimmung des Blutzuckergehaltes mit verschiedenen Methoden 
ergab: 

Fluflkrebs . . . 0,002-0,04 
0,020-0,097 
0,010-0,060 
0,016-0,020 

Frosch . . . . (0,240-0,840) 
0,040-0,050 
0,020-0,030 
0,030-0,040 
0,040-0,070 
0,030-0,050 
0,090-0,100 
0,020-0,030 
0,020-0,050 

Pterd. . . . . 0,100 
0,093-0,124 
0,077-0,098 
0,077-0,200 
0,058-0,062 
0,090-0,150 
0,080-0,140 
0,060-0,120 
0,070-0,106 
0,070-0,096 

Huhn 0,188-0,250 

FluBkrebs. 
Frosch 
Pferd. 
Huhn. 

0,202-0,247 
0,175-0,190 
0,118-0,192 
0,062-0,170 
0,148-0,198 
0,125-0,230 
0,212-0,309 
0,170-0,273 
0,207-0,222 
0,150-0,290 
0,143-0,220 
0,185-0,191 
0,230-0,324 
0,175-0,225 

0,150 

0,002-0,097 
0,020-0,100 
0,060-0,200 
0,062-0,324 

HAGEDORN-JENSEN 

BANG 
FONTES-THIVOLLE 
Xthernarkose! 
BANG 

" BERTRAND modif. 
BANG 

" FONTES und THIVOLLE 
HAGEDORN -JENSEN 
BANG 
PAVy-SUMAGATA-SUTA modif. 
FOLIN 
FOLIN-WU 

" HAGEDORN- JENSEN 

" FEHLING-ABELES 
BERTRAND 
MOHR-BERTRAND 
FOLIN-WU 

" HAGEDORN- JENSEN modif. 

" dieselben 

" BANG (Mikro) 
BAUDOIN 

wird. Sie ist bei solchen, auch in verschiedenen Zustanden ein und des
selben Tieres, nicht gleich hoch und kann deshalb nicht vernachlassigt 
werden, allerdings stimmen die Methoden nicht uberein. Fur den 
Menschen gibt B0JE Restreduktionswerte an, die von anderen Autoren 
bestimmt worden sind: sie betragt 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. BOJE meint, daB die hoheren Werte richtig sind 
und man fUr den Menschen mit 25 % der normalen Gesamtreduktion 
rechnen musse. Nach EGE (3) betragt sie fUr das Rind 0,003-0,009%, 
nach BEST fUr Rind und Pferd etwa 30% der Gesamtreduktion. Vogel 
haben 25-30% (ERLENBACH, GULLAND und PETERS). (OKAMURA findet bei 
der Ente nur etwa 1 mg% i). Sie kannalso nicht, wie z. B. HEMMINGSEN (2) 
vermutet, die alleinige Ursache der im Verhaltnis zu den Saugern hohen 
Elutzuckerwerte der Vogel sein. Bei Fischen macht sie nach ANDREEN
SVEDBERG 2 mg %, nach WHITE mit def 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 SuBwasserfischen 20-30% 
der Gesamtreduktion aus. Besonders hoch scheint sie gelegentlich pei 
den Arthropoden zu sein. HEMMINGSEN (2) vermutet, daB sie bei dem 
FluBkrebs betrachtlich ist, bei dem Krebs Cancer pagurus soll sie nach 
ROCHE und DUMAZERT 50% der Gesamtreduktion betragen, doch 
liegen weder seine Werte fUr 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 fUr die Gesamt
reduktion angeben. Besonders hohe Werte findet man bei den Schmetter
lingen. Der frischgeschlupfte Seiden spinner (Bombyx mori) soll nach 
FLORKIN (4, 5) nur etwa 10% der Gesamtreduktion als wahre Glukose 
im Elute 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 gegenuber der hohen 
Zuckerkonzentration des Elutes vernachlassigen. FLORKIN und BOSSON 
sahen bei der Teichmuschel (Anodonta) im langdauernden Hunger das 
Unvergarbare ansteigen, wahrend der Zucker schwand, so daB es an
scheinend sogar zu einer Hyperglykamie kam. Bei Fischen war die 
Restreduktion dagegen von dem Hungerzustand unberuhrt (KIERMAIR). 
Diese wenigen Beispiele beweisen die Nvtwendigkeit, das Unvergiirbare 
neben dem wahren Zucker zu bestimmen. Es wurde haufiger der Ver
such dazu unternommen werden, wenn die Methodik einfacher und 
zuverlassiger ware. 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 erortert, ob man das Elut fUr eine Zuckerbestimmung 
aus der Arterie, der Vene oder aus Kapillaren des Tieres entnehmen soll. 
Fur die Entnahme aus der Vene oder den Kapillaren spricht, daB sie 
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einfach und schmerzlos durchzufUhren ist, und daB sie zu keiner starken 
Blutung fUhrt. Die von ROSENOW (2) angewandte Arterienpunktion, 
die eine solche auch bei der Arterie ausschlieBt, hat sich bisher nicht 
durchgesetzt. Mehrere Autoren [B0JE (1); CaRl und CaRl (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 Gerinnungwegen nur aus groBeren GefaBen 
Blut in genugender Menge nehmen, z. B. bei Vogeln und bei Fischen. 
Man entscheidet sich bei ihnen meist fur die Vene, urn ubermaBigen 
Blutverlust zu verhuten, zumal Fische und kleine Vogel im ganzen nur 
wenig Blut haben. Bei dem Menschen bevorzugt man die Entnahme 
aus den Kapillaren, weil hierfur der geringste Eingriff notig ist, eine 
Erregung vermieden wird, und die Entnahme z. B. auch im Schlaf oder 
bei angestrengter Tatigkeit der Versuchsperson moglich ist. 

Nimmt man an, daB der Stoffwechsel der Gewebe zum Teil auf Kosten 
des Blutzuckers verlauft, 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 fUr die arbeitenden Muskeln des Pferdes be
schrieben. Es enthielt z. B. die Arterie eines beim Kauen tatigen Muskels 
wahrend der Arbeit urn 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 zuckerarmer 
sein als das der entsprechenden ruhenden (Unterschied 40-50 mg%, 
QUINQUAUD). B0JE (1) leugnet fur den Menschen einen wesentlichen 
Zuckerschwund im tatigen Muskel, findet vielmehr den Unterschied 
zwischen Arterie und Vene hochstens 0,010%. Das stimmt mit den 
meisten Angaben der anderen Autoren uberein (Tabelle 2). 

Tabelle 2. 

HENRIQUES und EGE 
CORI und CORI (1) . 
ROSENOW (1) • . . . 

BI1lJE (t) ..... . 
BARRENSCHEEN, DOLESCHALL 

und POPPER ..... . 

0,004% 
0,005 % 
0,030% 
0,003 % 
0,010% 

0,010% 

Mensch 

" Stoffwechselgesunder Mensch 
Diabetiker 
Mensch 

(maximal). 

GroBere Unterschiede (10-20 mg- %) sollen bestehen wahrend der 
Zuckerresorption (BLECH; FOSTER; BARRENSCHEEN, DOLESCHALL und 
POPPER). Geringerer Unterschied solI auftreten, wenn das Blut sehr 
glykogenreiche Muskeln durchstromt (HENRIQUES und EGE). Die fUr 
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 

BIERRY U. FANDARD (2) 

CHAUVEAU 

CHAUVEAU U. KAUFMANN 

]. C. OTTO 
BIERRY U. FANDARD (2) 

HENRIQUES U. EGE 
TURBAN 
HEPBURN, LATCHFORD, 

MCCORMICK und 
MACLEOD 

FRANK, N OTHMANN und 
WAGNER 

BRUNE 

Kaninchen TAJA 

CORI, CORI U. GOLTZ 

FRANK, NOTHMANN 
und WAGNER 

CORI U. CORI 

Ente . .. OKAMURA (1) 

Huhn .. 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 

Plasma unbetaubter 
Tiere 

Arterie und Vene, "rele
veur propre de la 
lt3vre superieure" 

desgl. in der Ruhe 
desgl. wahrend der Arbeit 

Art. femoralis, Vena fern. 
betaubte 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 

0,004-0,008 Art. carotis, Vena auri
cularis 

0,008 Art. femoralis, Vena fe-
moralis 

0,004 

0,007 

0,028-0,035 Schwimmhautvene, Flii
gelarterie. 

0,002-0,009 Vena axillaris, Art. axil
laris, niichtern. 

0,004-0,021 Vena axillaris, Art. axil
laris und Zucker
belastung. 

Es ware dringend erwiinscht, daf3 die noch bestehenden Widerspriiche, 
sowohl hinsichtlich der Restreduktion, als in bezug aut die Unterschiede 
in den verschiedenen Gejaf3gebieten aujgeklart wiirden. 
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C. Einfliisse auf den Zuckergehalt des Blutes. 
1. Veranlagung und Erblichkeit. 

RIDDLE und HONEYWELL (1, 3) haben bei Tauben eine erbliche Ver
anlagung fUr hohen oder niederen Blutzuckergehalt festgestellt. Ver
schiedene untersuchte Taubenrassen, die in der Kreuzung fruchtbar 
waren, haben einen verschiedenen "normalen" Blutzuckerspiegel (s. Ta
belle bei RIDDLE und HONEYWELL (1, 6)]. Die Turteltaube (Turtur 
orientalis) hat z. B. einen hohen - 0,190 °io - 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 ahnliche Versuche mit Mausen angestellt. Sie weisen 
nach, da/3 bei diesen hoher Blutzuckergehalt durch ein rezessives Gen 
verursacht ist, das unabhangig von dem Gen, das die Haarfarbung 
beeinflu/3t, sich nach den MENDELschen Gesetzen vererbt. Leider mu/3ten 
die Verfasser die Mause fUr die Blutentnahme taten, urn geniigend Blut 
fUr eine Analyse zu gewinnen. Das vorgelegte Zahlenmaterial ist nicht 
gro/3, aber die Zahlenverhaltnisse sind so giinstig, da/3 an der Richtigkeit 
nicht zu zweifeln ist. Bei verschiedenen Haustieren (Hiihnerrassen) 
[ROGEMONT (2)J 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 Tierstammen regelma/3ig auftretende hahere Zuckergehalt 
auf einer schwacheren Tatigkeit des Inselgewebes beruht wie bei 
manchen Formen des Diabetes, ist nicht bekannt. 

2. Alter. 
Der Gehalt an Blutzucker schwankt au/3erdem mit dem Alter des 

Menschen und der Tiere. Je jiinger ein Mensch, urn so weniger Zucker 
solI er nach Rumpf haben. SCHMAL fand bei Friihgeburten, die 41/ 2 bis 
6 Stunden niichtern waren, im Alter von 2-51 Tagen 0,051-0,081, im 
Mittel 0,07%, wahrend RUMPF fUr normale Sauglinge 0,076 %, fUr Er
wachsene 0,096% angibt. PUNSCHEL findet Anstieg im haheren Lebens
alter: es haben Jugendliche 0,094, 58-70jahrige 0,106% und alter als 
70jahrige 0,110% im Mittel. Andere Autoren [BANG (1); BENTHINJ 
leugnen einen gesetzma/3igen Einflu/3 des Alters oder finden keinen 
Unterschied zwischen Saugling und Erwachsenem (LINDBERG; MOGWITz). 

Tierfeten regulieren den Zuckergehalt ihres Blutes an schein end un
abhangig yom miitterlichen Organismus (ARON). Bei dem Meerschwein
chen liegt er im 2. Trachtigkeitsmonat viel tiefer als bei der Mutter; er 
steigt wahrend des intrauterinen Lebens allmahlich an [so Tabelle 
bei ARoN (1)]. Kalbsfeten sol1en nach ARON und UHRIN hOhere Werte 
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haben als die Kuh. Sie wurden von ARON allerdings erst 1/2 Stunde 
nach dem Tod der Mutter untersucht. Schweinefeten sollen sich ebenso 
verhalten (DEN; DIEDRICH), Hiihner- und Taubenembryonen haben 
etwas niederere Werte als ausgewachsene Vogel [VLADIMIROV; VLADI
MIROV und SCHMIDT; RIDDLE und HONEYWELL (6)]. Nur HANAN fand 
bei 14-16 Tage alten Hiihnerembryonen hohe Werte. 

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

Tabelle nach KALABUCHOV und RODIONOV. 

Mus eitellus pygmaeus Passer domesticus 
(WeiLle Maus) (Eichhbrnchen) (Sperling) 

Tage Zuckergehal t Tage I Zuckergehalt Tage I Zuckergehalt 
in % in % in % 

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 0,059 21-30erwachs. 0,203 
51-80 0,096 30-40 0,060 Larus ridibundus 

100--130 0,106 60-70 0,069 (Lachmove) 

(erwachsen) 1 Tag 0,101 
5-14 Tage 0,121 

20--30 " 
0,127 

Kalber und Fohlen behalten hohe Zuckerwerte, bis sie erwachsen 
sind (HODGSON, Luy und KOSER), wie Luy und KOSER annehmen, infolge 
des hoheren Bau- und Betriebsstoffwechsels des jungen Tieres. 1m 
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 hangt mit dem 
hohen Wassergehalt des Blutes zusammen. Dieser bewirkt die groBe 
Blutmenge, die das Insekt wahrend des Schliipfens zur Entfaltung der 
Fliigel braucht. Frischgeschliipfte Bienen hatten 0,24 % anstatt 2 % bei 
den Erwachsenen. Der Normalwert wird schon am 2.1maginaltag 
erreicht und ist vom Alter dann weiterhin unabhangig. Nach FLORKIN 
(4, 5) steigt der wahre Zuckergehalt des Seidenspinnerblutes bis zur 
S. Hautung an, um wahrend der Puppenruhe wieder zu sinken. Das 
frischgeschliipfte Imagoweibchen hat nur 0,016% Zucker. Altere 
Imaginalstadien wurden leider nicht untersucht. 
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3. Geschlecht. 

Das Geschlecht ist ohne Einflu13 auf den Gehalt des Blutes an Zucker 
bei dem Menschen [BANG (1), DIONNE und ARENSTAMI wie bei dem 
Schwein (DIEDRICH), dem Kaninchen (TSUBURA), dem Saugfohlen 
(Luy und KOSER), dem Rind (SCHWARZ), der Katze [SCOTT (1)J, den 
Fischen (LASSLEBEN), Schildkr6ten (MCCAY) und dem Flu13krebs 
[MEDWEDEW (2)J. Nur bei dem Haushuhn hat der Hahn regelma13ig 
niederere Werte als die Henne (ROGEMONT; ERLENBACH). Dement
sprechend fUhrt die Kastration bei dem Kaninchen zu keiner Anderung 
des Blutzuckerwertes (TSUBURA; WERNER), scheint auch bei anderen 
Saugern danach zu fehlen (WERNER). Der Hahn la13t dagegen, wenn 
er im geschlechtsreifen Zustand kastriert wird, nach Versuchen von 
ROGEMONT seinen Blutzucker bis zu dem Wert der Henne ansteigen. 
1m noch nicht geschlechtsreifen Tier bleibt der Eingriff ohne Wirkung. 
KUBESSA fand bei "jungen Hahnen" (ob sie geschlechtsreif waren, wird 
nicht angegeben) demgegeniiber eine Senkung der Werte. Bei der Biene 
[BEUTLER (1, 2)J hat die Drohne den konstantesten, relativ niederen Blut
zuckerwert, die Arbeitsbiene hat den h6chsten. Die K6nigin hat vor 
der Begattung, zur Zeit ihrer Flugtiichtigkeit, wesentlich mehr Zucker 
im Blut als spater, da sie den Stock nicht mehr verla13t, sondern nur 
noch Eier legt. 

4. Physiologischer Zustand. 

Graviditat, Laktation und Menstruation solI en bei dem Menschen 
den Blutzuckerspiegel nicht beeinflussen [BENTHIN; BANG (1) J. Bei 
Kiihen hat man den Blutzucker wah rend der Milchabsonderung unter
sucht. Einige (RICHTER; WIDMARK und CARLENS; SCHWARZ und MEZLER, 
HEWITT) fan den bei milchenden Kiihen weniger Zucker im Blut als bei 
trockenstehenden. Wahrend des Melkens sollen sich hypoglykamische 
Werte einstellen, urn so ausgepragter, je gr613er die gelieferte Milchmenge 
und je weniger nahrhaft das Futter ist (WID MARK 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 Hyperglykamie sehr rasch wieder verschwand. Bei Ziegen 
wurde die starke Senkung nicht beobachtet (CARLENS und KRESTOWNI
KOFF; MOUTAUX). HODGSON, AVODEJEVA und Mitarbeiter sowie Moussu 
und Moussu finden auch bei Kiihen keinen Unterschied zwischen Milch
kiihen und trockenstehenden. Die Brunst solI nach HODGSON, Moussu 
und Moussu den Zuckergehalt des Blutes bei der Kuh deutlich steigern. 
Bei der Taube [RIDDLE und HONEYWELL (2, 3, 6), HONEYWELL und 
RIDDLE (1)J fiihrt jede Ovulation zu einer Hebung des Blutzuckerspiegels 
urn etwa 20%, es ist deshalb fUr viele Versuche mit Tauben besser, nur 
CS cs zu nehmen. Ein Einflu13 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 Hautung. Kurz vor jeder Hautung steigt 
nach DRILHON der Blutzuckerspiegel der Seespinne, Maja squinado, stark 
an. Kurz danach sinkt er zur Norm abo Die Ursache fUr diese Erscheinung 
ist nicht ganz klar. Es kann der groBe Bedarf des Korpers an Kohle
hydrat fiir die Chitinbildung zu einer Mobilisation von Zucker fiihren, 
doch ist auch die Blutmenge zu dieser Zeit vermindert, das konnte Zucker
zunahme bedeuten, wenn die Mengenverminderung eine Folge von 
Wasserverlust ist. STOTT, der bei dem Hummer wahrend der Hautung 
auch sehr hohe Werte fand, fiihrt 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 wahrend jeder 
Hautung zeigt (DEMIANOWSKY und PROKOFJEW A), die russischen Autoren 
aber den Hauptanteil der Gesamtreduktion fiir Nicht-Glukose halten, 
ware 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 

Hohe des Blutzuckerspiegels wurden von EMBDEN, LUTHJE und LIEF
MANN am Hund ausgefUhrt. Die Autoren gingen von der Dberlegung 
aus, daB Sinken der AuBentemperatur im Warmbliiter zur Steigerung 
des Stoffwechsels fUhrt, und daB dieser verstarkten Transport von 
Brennstoff - Zucker - zum Muskel bewirken muB. Die chemische 
Warmeregulation des Warmbliiters miiBte demnach zu einem Anstieg 
des Blutzuckergehaltes fiihren, wenn das Tier der Kalte, zu einem 
Sinken, wenn es der Warme ausgesetzt wiirde. Das Ergebnis dieses 
ersten Versuches war vollig eindeutig: die Hohe des Zuckerspiegels war 
der Temperatur, unter der das Tier lebte, umgekehrt proportional. Die 
Beobachtung von LUTHJE, daB der pankreaslose Hund den in der 
Kalte starker mobilisierten Zucker in erhOhtem MaBe ausschied (Kalte
diabetes), stiitzte die Ansicht. Der Befund ist am Hund von keinem 
anderen Autor in diesem AusmaB bestatigt worden [LEPINE undBouLuD; 
FUJII (3), FLINN und SCOTT; WEYL]. Die Werte lagen innerhalb des 
normalen Schwankungsbereiches. N ur gelegentlich (SCHWARZ und KASPAR; 
KISCH, WEYL und SIMON) wurden bei den Hunden, wenn sie in die KaIte 
verbracht worden waren, eine geringe Zunahme des Zuckergehaltes fest
gestellt. Ein deutliches Absinken fehlte aber, nachdem die Hunde 
wieder in das Warme zUrUckgebracht worden waren. DbermaBige 
Erwarmung, die sogar zu Steigerung der K6rpertemperatur - also zum 
Versagen der Warmeregulation - fUhrte, brachte sogar einen Anstieg 
des Zuckerspiegels hervor (FLINN und SCOTT). Diese soIl nach FLINN 
eine Folge der allgemeinen Bluteindickung sein, und sie solI fehlen, 
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wenn die Tiere nach Belieben Wasser trinken diirfen. Auch kiinstlich 
erzeugtes Fieber fiihrt in der Regel zum A nsteigen des Zuckergehaltes. 
AuJ3er dem Hund ist das Kaninchen in einigen Versuchen gepriift worden 
[ASAKAWA; WEYL; GEIGER (2); HORIUCHI]' Diese ergaben iiberein
stimmend, daJ3 jede plotzliche Temperaturiinderung - also das Ver
bringen des Tieres vom Kalten ins Warme und vom Warmen ins Kalte
zu einer kurzdauernden Hyperglykamie fiihrt (Abb. 1 und 2). Dann sinkt 
der Wert rasch auf das Normale. Deshalb zeigen Tiere, die sich mehrere 
Tage unter verschiedenem TemperatureinfiuJ3 befanden, keinen Unter
schied (KISCH, WEYL und SIMON). Auch bei dem Kaninchen fiihrt Dber

hitzung genau wie Unterkiihlung (FREUND 
und MARCHAND) sowie infektioses Fieber 
(FREUND und MARCHAND; GEIGER) - alles 
ZusUinde, in den en die gesamten Regulations
einrichtungen des tierischen Korpers stark 
beansprucht werden - gelegentlich zur Blut-

4ft zuckersteigerung (FREUND und MARCHAND ; 
WEYL; FLINN; GEIGER; HORIUCHI). 

11 11 1J 11S/tI. 

Abb. I . Blutzucker· und Korper· 
temperaturkurve eines normalen 
Kaninchens, das vor Beginn des 
Versuches 24 Stunden bei 27° C im 
Warmekasten war, be i tins kalte 

Zimmer (20 C) verbracht wurde . 
[Nach GEIGER (2) . ] 

Mit anderen Tieren wurden nur wenige 
Versuche ausgefiihrt . Junge Katzen hatten 
nach stundenlanger starker Unterkiihlung, 
durch die die Korpertemperatur sank, ver
minderte Zuckerwerte (0,063 statt 0,093). 
(SILVETTE und BRITTON.) Das Pferd hat 

nach SAKAGUCHI und Mitarb. fast den gleichen Wert, ob es im Kalten 
oder im Warm en sich aufhalt: 

Winter . 3- 7° C 0,103 % 
Friihling 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 
Korpertemperatur im letzten Temperaturbereich - unveranderte Blut
zuckerwerte (DIEDRICH). Rinder hatten nach HODGSON an sehr heiJ3en 
Tagen im Juli und August gelegentlich hohere Werte als sonst, doch 
sind die Verhaltnisse nicht naher untersucht worden. Die Ratte, deren 
Stoffwechsel durch die Kalte stark gesteigert wird (COLLIP und BILLINGS
LEY) hat nach SCHEAR bei 2 wochentlichem Aufenthalt im Kalten hohere 
Werte als bei derselben Aufenthaltszeit im Warmen. Es solI das eine 
Folge der im Kalten gesteigerten Nahrungsaufnahme sein. 

Vogel zeigen im allgemeinen in der Kalte weniger Blutzucker als 
in der Warme [RIDDLE und HONEYWELL (5); ERLENBACH]. RIDDLE 
und HONEYWELL fan den das z. B. bei schlechtbefiederten Taubemassen, 
wenn kaltes Herbstwetter einsetzte. Sie schlieJ3en: weil in der Kalte 
die blutzuckersteigernden Ovulationen unterbleiben . Nur KUBESSA fand 
bei kurzdauernder - 4stiindiger - Abkiihlung junger Hahne, eine sehr 
geringe Steigerung (4 %). 
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Winterfrosche haben nach SCHWARTZ 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) - Kaltediabetes aus-
16sen. Die Zuckerausscheidung war 
nur schwach und konnte durch den
selben Reiz im Marz und April nicht 
hervorgebracht werden. Man hat 
das Auftreten des Kaltediabetes 
bei einem wechselwarmen Tier, das 
keine Temperaturregulation besitzt, 
als Beweis dafiir angefiihrt, daB 
der Kaltediabetes des Warmbliiters 
auch nicht als Folge vermehrter 
Zuckerausschiittung zur Aufrecht
erhaltung der Korpertemperatur auf
zufassen sei . Urn diese Frage zu 
entscheiden, miiBten mehr Versuche 
mit Warm- und Kaltbliitern unter 
gleichen Versuchsbedingungen an
gestellt werden. 

Haifische hatten nach Ober
fiihrung in warmes Wasser schon nach 
40 Minuten deutlicheHyperglykamie 
[KISCH (1) J. Daran kann Sauer
stoffmangel schuld sein. Forellen be
hielten bei dauernd guter Sauerstoff
versorgung bei 3-22° C N ormalwerte. 
Sie sind bei den tiefsten Tempe
raturen am lebhaftesten, und der 
Zuckergehalt nahert sich dann dem 
oberen Schwankungsbereich (KIER
MAIR) . 

Auch die Biene hat die hochsten 
Werte bei den Temperaturen, da 
sie sich am lebhaftesten bewegt, d . h. 
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Abb.2. Blutzucker· und Korpertemperaturkurve 
eines normalen Kaninchens, das bei taus dem 
kalten Zimmer (2_0 C) in den Warmekasten 

(31 0 C) kam . [Nach GEIGER (2).] 

in diesem Fall bei hoher Temperatur, wahrend sie bei 10° bereits in 
winterschlafahnliche Starrezustande verfallt (BEUTLER). 

Der Mensch solI an heiBen Tagen weniger Zucker im BIut haben als 
sonst [STROUSE (2), doch findet GEIGER (1) Temperaturen von 3-20° 
ohne EinfluB]. Steigerung des StoffwechseIs durch Kalte ist ebenso 
wirkungslos wie eine Erwarmung, die nicht zur Oberhitzung fiihrt. 
Eine solche fiihrt aber - besonders wenn das Ansteigen der Korper
temperatur ein Versagen der Temperaturregulierung anzeigt - genau 
wie bei anderen Warmbliitern und ebenso wie Unterkiihlung zu 
deutlichem Blutzuckeranstieg [ROLLY und OPPERMANN; GEIGER (1) ]. 
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Infektionskrankheiten mit starkem Fieber (Lungenentziindung) gehen 
haufig mit gesteigertem Stoffwechsel und mit Hyperglykamie einher. 

Es ist nicht moglich, sich aus diesen zahlreichen Ergebnissen ein klares 
Bild zu machen, in welcher Weise die Blutzuckerregulation aut Temperatur
eintliisse anspricht. Es scheint, dafJ bei allen Organismen die Umgebungs
temperatur so lange ohne EintlufJ ist, als die Einrichtungen zur Wiirme
regulation . tunktionieren und eine starke Verschiebung der normalen 
Korpertemperatur verhindern. 

Besonderes Interesse hat der Blutzuckergehalt jener Organismen 
erregt, die als Winterschliiter bekannt sind. Bei ihnen gebt, wie DUBOIS 
schon 1894 gezeigt hat, in der Regel das Sinken der AuBentemperatur 
im Herbst mit Schlafen und dieses mit einer Senkung der Ki:irper
temperatur und des Blutzuckerspiegels einher. Wenn auch durch neuere 
Untersuchungen gezeigt worden ist, daB nicht allein die sinkende AufJen
temperatur das den Winterschlaf ausli:isende Moment ist - es spielt z. B. 
im Herbst auch die verminderte Ultraviolettstrahlung und der Riickgang 
der Vitamine C und D in der N ahrung und im Ki:irper der Winterschlafer 
eine Rolle [NITSCHKE; SUOMALAINEN (2); FOMIN], und man kann 
z. B. durch Verfiitterung von Vitamin D an Igel das Einschlafen der 
Tiere trotz niederer AuBentemperatur im Winter verhindern, Ziesel 
schlafen nach HORVATH trotz Kalte im Friihjahr nicht ein, Wintertiere 
dagegen manchmal auch bei hi:iherer Temperatur (DUBOIS; BERTHOLD; 
MERZBACHER) - so haben doch alle Nachuntersuchungen die Tatsache 
bestatigt, 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 WinterschHifer. 

wach schlafend 
DUBOIS (1894) Marmota marmota, 0,174-0,200 Spur bis 0,009 

Murmeltier 
BIERRY u. FANDARD Marmota marmota, 0,117 0,009 

(1) (1912) Murmeltier 
BIERRY u. KOLLMANN A rctomys 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 

FEIN SCHMIDT u. Spermophilus citellus, 0,130-0,209 0,034-0,089 
FERDMANN (1932) Zieselmaus 

111armota marmota, 0,11 5-0,157 0,044-0,075 
Murmeltier 

SUOMALAINEN (1935) Erinaceus europaeus, 0,105-0,172 0,050-0,057 
Igel 
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Es scheint im Winterschlaf zu einer starken Veranderung der inner
sekretorischen Driisen zu kommen. Der Inselzellenapparat des Pankreas 
ist starker entwickelt und aktiver, damit sinkt bei volliger Enthaltung 
von Nahrung der Gehalt des Blutes an Zucker. Das gleiche ist iibrigens 
auch bei Tieren beobachtet, die man nicht zu den Winterschlafern 
rechnet, wie die Frosche [BIERRY und KOLLMANN (1)]. Das Gewebs
und Leberglykogen bleibt dann auch im Hunger gut erhalten (DUBOIS; 
FEINSCHMID und FERDMANN). Schilddriise, Nebenschilddriise, Hypo
physe und Nebennieren sind zuriickgebildet. Der Abfall der Korper
temperatur ist eine Folge dieser Veranderungen und des durch sie bewirkten 
Blutzuckerschwundes - nicht 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, urn 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 naher unter
sucht. ROCHE und DUMAZERT berichten yom Krebs Cancer pagurus 
daB der Blutzucker steigt, wenn er auBerhalb des Wassers aufbewahrt 
wird. Leider ist nicht naher untersucht worden,ob ein Wasserverlust 
des Korpers 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
glykamie [JOKL (2)J. 

7. Atmung. 
Atemnot bewirkt Hyperglykamie bei Wirbeltieren und bei Wirbel

losen. Die Autoren stimmen in ihren Beobachtungen im groBen iiberein. 
Es solI sowohl die Anhaufung von CO2 im Blut als auch die iibermaBige 
Ausschwemmung des Gases durch vermehrte Lungenventilation Blut
zuckersteigerungen hervorbringen [ROLLY und OPPERMANN (2); HENDER
SON und UNDERHILL]. Der verminderte Sauerstoffdruck an hoch
gelegenen Orten [Johannesburg, 2000 m, JOKL (2)J soIl am raschen Ver
sagen der Blutzuckerregulation wahrend sportlicher Leistungen mit 
Schuld tragen. Bei Tieren konnte durch Herabsetzung des Sauerstoff
druckes im Atemgas (Beimischung von Wasserstoff oder Stickstoff) 
sowie durch Verminderung des Sauerstoffbindungsvermogens yom 
Hamoglobin (CO-Beimischung [BANG und STENSTROMJ), Asphyxie und 
Hyperglykamie hervorgebracht werden. Hund [ARAKI (1)J, Kaninchen 
[ARAKI (1, 2)J, Huhn [ARAKI (1)J, Katze (KELLAVAY) undFrosch (LESSER) 
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verhalten sich in diesem Zustand gleich. Besonders haufig wurde die 
asphyktische Hyperglykamie bei Fischen studiert, die besonders emp
findlich sein solien [FANDARD und RANC (2)J. 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 verhaltnismaBig 
kleinen GefaBen ohne Durchliiftung (MCCORMICK und MACLEOD zustande 
kommt, steigert den Gehalt des Blutes an reduzierender Substanz. 
KIERMAIR fand in einer soeben erstickten Forelie nicht nur den Zucker, 
sondern auch die Restreduktion gestiegen. Der Anstieg kann sehr be
trachtlich sein, und die Ri:ickkehr zur Norm beansprucht bei manchen 
Fischen mehrere Tage (LASSLEBEN; KIERMAIR; ORIAS; MCCORMICK und 
MACLEOV), bei sehr tragen Fischen (Goldorfe) nach KIERMAIR selbst 
Wochen. Der Dorsch (Gadus callarias) war empfindlicher als Myoxoce
phalus decimspinosus (MENTEN), Sauerstoffmangel bei hoher Tempe
ratur fiihrt besonders rasch zu hohen Werten (MCCORMICK 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 0,100%. Bei Scyllium canicula stieg derWert 
von 0,030-0,093 % auf 0,100% 40 Minuten nach Verbringen in erwarmtes 
Wasser (KISCH). Brevoortia tyrannus soll nach HALL, GRAY und 
LEPKOWSKY dagegen einen Anstieg nicht regelmaBig zeigen, selbst wenn 
der Sauerstoffmangel bis zur Erstickung fiihrt. Der Anstieg der Zucker
konzentration im Blut soll nach Ansicht der einen eine Foige davon 
sein, daB die Gewebe dem Blut Wasser entziehen und 6demat6s an
schwelien, andere sehen in einer Reizung des Gehirns und vermehrter 
Adrenalinausschiittung die Ursache. Fiir die letztere Ansicht spricht 
die Tatsache, daB entleberte Fr6sche (LESSER) und Fische (DENIS) sowie 
Fische mit glykogenfreier Leber (MCCORMICK und MACLEOD) den Anstieg 
nicht zeigen. Ophiodon elongatus, 4 Tage nachdemFang, hatte als normalen 
Bltitzuckerwert 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 n6tig ist, nicht auftritt: 

Direkt aus dem Wasser 
0,125% 

0,5 Min. 
0,125 % 

4,5 Min. 
0,125 % 

6,5 Min. 
0,125% 

Auch 0phiodon elongatus (Ling cod) zeigte erst nach 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 [SCOTT (2)]. 
Auch bei dem AaI soil die Hyperglykamie schon wahrend der kurzen 
Zeit der Blutentnahme auftreten (BOUCHER-FIRLY). Es ware wichtig, 
zu wissen, ob verschiedene Fischarten sich gegeniiber dem kurzdauernden 
Sauerstoffmangel wahrend der Blutentnahme grundsatzlich 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 wahrend der Atemnot be
schrieben, da er aber innerhalb von einigen Stunden dem Fisch dreimal 
durch Herzpunktion Blut entnommen hat und die ). Punktion stets 
die der Atemnot folgende war, mag dies die Ursache des abweichenden 
Ergebnisses sein. 

Bei WirbeIlosen 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 betrachtlich und sank, sowie 
wieder genug Sauerstoff 
zur Verftigung stand. 
Vielleicht war die Hy
perglykamie der von 
ROCHE und DUMAZERT 
im Trockenen gehalte
nen Krebse auch eine 
Folge von mangelhafter 
Sa uerstoffversorgung. 

8. Tageszeit. 
DaB es tageszeitliche 

Rhythmen des Blut
zuckergehaltes gibt , 
wird von fast allen Au
toren abgelehnt. Weder 
bei dem Menschen 
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Abb. 3. Tageskurven von 3 v erschiedenen Versuchspersonen. Sie 
zeigen den Einflull der Mablzeiten auf die Hobe des Blutzucker· 

spiegels. (Nac b KRASNJANSKY.) 

(SWEENY; NIELSEN; TRIMBLE und MADDOCK; LOEWY; KRASNJANSKY; 
LANGE und SCHLOSS) noch bei Ktihen (RICHTER), Kaninchen (SCHWARZ 
und LUBETZ), dem Hund [FUJII (3) J, noch der Ratte (HRUBETZ) lieBen 
sie sich feststellen, wenn diese sich den ganzen Tag tiber in gleichmaBig 
gutem Ernahrungszustand befanden. Nur Htihner (KRASNJANSKY und 
DSIKOWSKY, TsuRu) soIl en im Hunger wie im guten Ernahrungszustand 
gesetzmaBige Schwankungen zeigen. RegelmaBige Ftitterung zu einer 
bestimmten Tagesstunde kann auch bei den zuerst genannten Organismen 
ohne tageszeitlichen Rhythmus durch die der Nahrungsaufnahme 
folgende aliment are Hyperglykamie einen tageszeitlichen Rhythmus 
vortiiuschen (Abb. 3). Bei Tieren mit Vorratsmagen wie bei den Wieder-

Ergebnisse der Biologie XVI l. 2 
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kauern besteht diese Moglichkeit kaurn, sie zeigen sehr gleichmaBige 
Tageskurven. JORES vertritt die Ansicht, daB Rhythmen, die sich bei 
gesunden Menschen im Blutzuckergehalt zeigen, stets durch exogene 
Einflusse ausgelost werden und nicht auf einem zentralnervosen Rhyth
mus beruhen. Dagegen halt MOLLERSTROM endogene Vorgange - z. B. 
rhythmische Speicherung von Zucker in der Leber, die zu gewissen 
Tagesstunden aliment are Hyperglykamie verhindert oder den normalen 
Blutzuckerwert senkt - fur wahrscheinlich. Andere hormonal gesteuerte 
Erscheinungen wie der Blutdx:uck oder die Korpertemperatur zeigen 
ganz entsprechende Schwankungen, deren wahre Ursache man auch 
nicht kennt (JACOBI und BAUMANN). 

9. Jahreszeit. 
Einen EinfluB der J ahreszeit auf die Hohe des Blutzuckerspiegels 

fand HOPPING 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 urn diese Zeit ruhenden Ovars sein; dagegen spricht aber, 
daB auch junge, noch nicht geschlechtsreife Tiere diese Schwankungen 
zeigen. Der Verfasser glaubt, daB der niedere Zuckergehalt im Herbst 
damit zusammenhangt, daB die Alligatoren wie die echten Winter
schlafer (Murmeltier) oder wie Tiere, die den Winter in volliger Ruhe 
verbringen (Frosch), in diesen Monaten starke Glykogenreserven an
legen. Wie schon erwahnt, sinkt bei der Taube mit Einsetzen von 
kaltem Herbstwetter der Blutzuckerspiegel. Das hangt mit der Ver
hinderung der Ovulationen zusammen [RIDDLE und HONEYWELL (6)J. 
Saugetiere (z. B. das Pferd [SAKAGUCHI und Mitarbeiter], das Kanin
chen [FUJII (4), ASAKAWA (1), TAJA; SCOTT (4)], der Hund [FUJII (3)] 
und der Mensch [ASAKAWA (1)] zeigen keine deutlichen jahreszeitlichen 
Unterschiede. Das ist auch bei der Biene nicht der Fail (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 Hohe 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 Kuhen, daB an manchen Tagen aile Individuen hohe, 
an anderen niedere Werte zeigten, legte die Vermutung nahe, daB das 
Wetter von EinfluB ist. Es fehlen aber genauere Untersuchungen, ob 
nicht Fehler in der Methodik die Ursache waren. DILL fand das 
Wetter ohne EinfluB auf die Arbeitsfreude der von ihm untersuchten 
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Athleten. Das Hohenklima - 1300 m anstatt 400 m - fUhrt beim 
Menschen nach MESSERLE zu sehr geringen Blutzuckersteigerungen. 

11. Erniihrungszustand. 

a) Hunger. Bei den Wirbeltieren ist die Hohe des Blutzuckerspiegels 
weitgehend unabhangig von dem Zustand des Hungerns. Dies gilt fur 
den gesunden Menschen (NIELSEN), das Pferd (CHAUVEAU), den Hund 
(CHAUVEAU; J. c. OTTO; KISCH, WEYL und SIMON), das Kaninchen 
[SCOTT (4)]; UNDERHILL und HOGAN; KISCH, WEYL und SIMON; die 
Gans (Abb.4) und die Ente (ERLENBACH) . In hoherem MaB ist es fUr 

mg 
o,ltl tJ 

D,1IQ 

A ~ 
~ , V "" 

~ / 
v 

J 

JI\-

I '\ 
",--Nr. f I~ ~ ~ ~~ 
~0 1--....... I-I V '-..., 

..................... 
~~ 

N~l", / 
'> <:: 

" %'~ 

"" / 
... ~ <::-;::: 
~ ,l;l 

-;::: <:: 
~ ,., 

{; 

7 fQrage 

Abb.4. Blutzuckerkurven von zwe .hungernden Hausgansen. (Nach ERLEN BACH.) 

Kaltbluter der Fall, z. B. fur 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, Vormagen der Wiederkauer), daB selbst 
in unphysiologisch langdauernden Hungerperioden das Blut nicht an 
Zucker verarmt. Das Kaninchen gibt noch nach 140 Stunden - also 
fast 6tagigem Nahrungsentzug - normale Werte (KISCH, WEYL und 
SIMON) , 10-24 Stunden nach Entfernung der Nahrung werden bei 
Kaninchen und Katze die gleichmaBigsten Zuckerwerte gefunden [SCOTT 
(1,4)] . 3-8 Tage hungernde Katzen hatten nach BOHM und HOFFMANN 
noch 0,11-0,18% Blutzucker, nur das Blut verhungerter Tiere war 
zuckerfrei. Fur einen Hund, der nur Wasser zur VerfUgung hatte, ergab 
sich folgende Kurve: 

Nach der Nahrungsaufnahme 
16 Stunden 1 Tag 2 Tage 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 0,0 83 0,085 0,066 

HAMP beobachtete allerdings ein Sinken schon am zweiten Hungertag. 
Der Ernahrungszustand wird von groBem EinfluB sein, auch fanden 
STRACK und BALZER, daB in den ersten Hungertagen leichte Senkungen 

2* 
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vorkommen, wahrend yom 5.-10. Hungertag konstante Normalwerte 
zu beobaehten sind. 

Die Beobaehtungen an Wiederkauern sind widerspreehend. MAGEE 
findet in der hungernden Ziege folgende Werte: 

Normal 
0,080 

40 Stunden hUl1grig 
0,052 

80 Stunden 
0,065 

160 Stunden 
0,080 

ALLCROFT und STRA~m sahen bei dem Sehaf in 7 Tagen keine Ande
rung, wahrend HODGSO:-'; bei Kalben, denen nur Wasser zur Verfugung 
stand, eine merkwurdig raseh abfallende Kurve erhielt. Am 7. Hungertag 
ist der Wert von 0,061 schon auf 0,029 gesunken. Eine Erklarung fUr 
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diesen Untersehied 1aJ3t sieh vorlaufig 
nieht geben. 

Unter den Vogeln treten bei der 
Gans erst am 8. Hungertag Unregel
maBigkeiten auf. Der Zuekergehalt 
steigt erst, dann faUt er (ERLENBACH). 
Die Ente hat naeh KAUSCH noeh am 
3., das Huhn naeh MACOWAK und 
MAGEE noeh naeh 7 Tagen Normal
werte, trotzdem bei letzterem der 
Kropf schon naeh 24 Stun den leer ist, 

0/70tH 

Abb. S. Blutzuckerkurve von hungernden Klein- die Tiere im Versueh aueh keinen 
vageln (Wellensittich). (Nach ERLENBACH.) Kot fressen konnten. Je kleiner die 

Vogel sind, urn so geringer seheint 
ihre Fahigkeit zum Hungern. Die Taube zeigt schon naeh 28 Stunden 
UnregelmaBigkeiten (HONEYWELL). Kleinvogel sind, wenn ihnen die 
Nahrung fehlt, sehr unruhig, und ihr Zuekergehalt andert sieh schon 
naeh 24 Stunden (ERLENBACH) (Abb. 5). Da sie nur wenig Nahrung 
und Reservestoffe speich ern k6nnen, viele Kalorien zur ehemisehen 
\Varmeregulation verbrauehen, kann wohl der Bedarf an Kohlenhydrat 
schon fruh nieht mehr gedeekt werden. 

KaltblUter, die sieh oft wenig bewegen, bei niederer Temperatur 
geringen Stoffweehsel haben, verbrauehen ihre Reserven langsamer, 
k6nnen aueh den Bedarf aus anderen als Kohlenhydrat- und Fettquellen 
deeken. Das gilt z. B. fUr Fisehe. Die ForeUe hatte in LASSLEBENs 
Versuehen noeh naeh 130 Hungertagen - das sind uber 4 Monate! -
Normalwerte, die Sehleie naeh KIERMAIR noeh naeh 5 Monaten, die 
Rotfeder noeh naeh 130 Tagen. Trotzdem ist der Stoffweehsel dieser 
Tiere naeh so langem Nahrungsentzug gest6rt. Sie reduzieren das Insel
gewebe und k6nnen, wenn die Futterung wieder einsetzt, die Nahrung 
nieht mehr ausnutzen. 

Unter den Wirbellosen wurden besonders Sehneeken und Krebse, 
aueh einige Insekten untersueht. Die Weinbergsehneeke hat naeh 
SCHWARZ am 7. Hungertag Normalwerte, wah rend ihn die Meeres-
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schnecke Aplysia nach KISCH (2) im "langdauemden" Hunger vollig 
einbuBen soli. Die Teichmuschel, Anodonta, zeichnet sich, entsprechend 
ihrem hohen Glykogengehalt und ihrer geringen Beweglichkeit, dadurch 
aus, lange Hungerperioden ohne Verminderung des Zuckergehaltes er
tragen zu konnen. FLORKIN und BOSSON fanden die Werte noch nach 
einem Jahr Hungem unverandert! Das Unvergarbare war stark ge
stiegen, so daB es, wie erwahnt, anscheinend sogar zu einer Steigerung 
des Zuckergehaltes gekommen war. Ob es tatsachlich 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 
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Abb.6. Blutzuckerkurve der Honigbiene im Hunger und nach Fiitterung mit Saccharose bei ~. 

[Nach BEUTLER (2).] 

4 Wochen Hunger unveranderte Werte (ROCHE und DUMAZERT). Car
cinus maenas buBte 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 fehIt, konnen den hohen Gehalt 
ihres Blutes an Zucker erhalten, solange sie die Honigblase, den vordersten 
Darmabschnitt, mit Zuckerwasser gefUllt haben. 1st dieser Vorrat ver
siegt, dann sinkt der Blutzucker rasch ab, und die Tiere verhungem 
schnell infolge ihres lebhaften Stoffwechsels - der auch der Temperatur
regulation im Stock dienen muB - und der Unfahigkeit der Bienen, 
Fett oder EiweiB an Stelle von Kohlenhydrat zu verwerten (BEUTLER) 
(Abb.6) . 1m Stock vermogen sie lange Zeit en ohne Nahrungszufuhr 
zu uberstehen - z. B. die Wintermonate -, ohne daB sie ihren Stoff
wechsel wie die Winterschlafer einschranken mussen. Sie speichem 
groBe Zuckervorrate in ihrem Nest und fUllen aus diesem Vorrat ihre 
Honigblase auf, sowie deren InhaIt verbraucht ist. Aus diesem Grund 
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konnen sie groBere Kohlenhydratvorrate in ihrem Korper entbehren, 
sie sind aber dem Untergang geweiht, sowie ihnen Zucker, die sie im 
Stoffwechsel verwerten konnen, fehlen (VOGEL ; KELLER-KITZINGER). 

Die I ntensitiit des Sto//wechsels, dieF iihigkeit eines Organismus, N ahrunr. 
und Reservestolle im Korper zu speichern, die Notwendigkeit, Wiirme zu 
entwickeln, die Fiihigkeit, EiweifJ und Fett in Zucker umzubauen oder an 
seiner Stelle zu verbrennen, sind demnach von mafJgebendem Ein/lufJ darau/, 
ob und wie lange ein Tier im Hunger seinen Blutzucker erhalten kann. 

fJ) Nahrungsaufnahme. Von groBem EinfluB auf die Hohe des Blut
zuckerspiegels ist die Aufnahme von naturlicher Nahrung, Zucker, ja 
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Wasser in den Verdauungs
apparat. Bei dem nuchter
nen Menschen steigt der Ge
halt an Blutzucker kurz 
nach einer kohlenhydrat
reichen Mahlzeit [PETREN; 
JACOBSEN (2); SWEENEY; 
KRASNJANSKY], nach Brot 

g)e 9 tJ 11 12 tJ Iq 15 :r; 17 18 19 20IL (HORSTERS; WELZ; JACOB-
I r-. .... -

Abb.7. Waagerecbter Verlauf der Blutzuckerkurven von 
3 Versucbspersonen (die gleichen wie in Abb. 3) im Hunger. 

(Nacb KRASNJANSKV.) 

SEN), Mehl (WELz), Starke 
(WELz), Kartoffeln (WELZ) , 
Zucker [PETREN; STAUB (2), 

OKEY und ROBB; NIELSEN] , Zuckerwasser (STROUSE; RUMPF), Wasser 
(HORSTERS). Die Mahlzeiten bewirken nach NIELSEN und nach KRAS
NJANSKY die taglichen Schwankungen des Zuckerspiegels (Abb. 3 u. 7). Die 
aliment are Hyperglykamie geht rasch voruber. Der resorbierte Zucker 
wird nach Ansicht vieler Autoren [HORSTERS; STAUB (2, 3), BANG (1); 
HOLTZ] nicht nur reguliert, sondern er reguliert selbst, indem er den 
gesamten Apparat, der die Zuckerversorgung der Gewebe und die 
Speicherung von uberflussigem Material besorgt, in Bewegung setzt. So 
so11 der Gipfel der Kurve weniger hoch sein, wenn durch kohlenhydrat
reiche Vordiat die Fermente, die den Zucker verarbeiten mussen, in 
ihrer Bildung gefordert worden sind (STAUB) - Mufige kleine Zucker
gaben steigern bei dem Sauger die Fahigkeit, Zucker zu verarbeiten 
(HOLTZ) - oder wenn durch vermehrten Anspruch der Gewebe 
(Korperarbeit) der ins Blut gelangende Zucker gleich verbraucht wird 
(STAUB). 

Eine alimentare Hyperglykamie ist auch bei vielen Wirbeltieren be
obachtet worden. So bei dem Pferd (WAENTIG) nach Zuckerfutterung, 
beim Kaninchen nach Verabreichung von Glukose [BANG (1); HORIUCHI; 
SCOTT und FORD (2); BOE; JONES; GENESS und KOMISSARENKO], Saccha
rose (HORIUCHI) , kohlenhydratreicher Kost [BANG (1) , JACOBSEN (2)] , 
Dextrin (HORIUCHI). Nur zwei Autoren leugnen sie fUr das Kaninchen: 
doch hat ROSE die Tiere 15-21 Stunden nach der Verabreichung von 
Zucker untersucht und COLLAZO und SUPNIEWSKI 11/2 Stunden danach. 
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Das Kaninchen soll aber schon 1 Stunde nach der Fiitterung den maxi
malen Anstieg zeigen (GENESS und KOMISSARENKO). 1m ersteren Fall 
war der Anstieg also sicher, im zweiten vielleicht schon voriiber. Auch 
flir den Hund lauten die Angaben bis auf zwei Ausnahmen [ROLLY 
und OPPERMANN (3), BRUNEJ positiv. Bei ihm trat nach Verab
reichung gewohnlichen Futters (WISHART), Fleisch (SCHWARZ und HAMP; 
ROTH), Keks (SCHWARZ und HAMP) , Reis und Kartoffeln (TURBAN), 
Zucker (HORIUCHI; FISCHER und WISHART; HOLTZ; BLEILE; TURBAN; 
HOBER), Dextrin (HORIUCHI; BLEILE) aliment are Hyperglykamie auf. 

Schwan und Gans (HOLTZ; KAUSCH) zeigen sie nach Glukose-, die 
Gans auch nach Kleie- und Kartoffelfiitterung (ERLENBACH), das Huhn 
ausgepragter nach Maismehl und Starke als nach gewohnlicher N ahrung 
(MACOWAN Und MAGEE). Bei dem Hahn trat sie nach gewohnlicher 
Kost wie nach Starke 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 langerer Fasten
zeit Korner erhielten. Bei Nebelkrahe, Waldohreule, Mowe, Waldkauz. 
Hiihnerhabicht und Turmfalke trat sie nach Fleischflitterung, 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 
[RIDDLE und HONEYWELL (6)J auch nach Kornernahrung. 

Mit Fischen waren eigentliche Fiitterungsversuche bis vor kurzem 
nicht durchgefiihrt. Steigen des Blutzuckerspiegels durch Nahrung sollte 
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)J, reinem HiihnereiweiB und 
Gelatine (FOLIN und BERGLUND) sowie nach Fett: Olivenol [PETREN; 
FOLIN und BERGLUND; JACOBSEN (2), ADLER (1)J, 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 Mund, die fleisch
fressenden Vogel und die Fische iibereinstimmend eine Erhohung der 
Zuckerwerte nach Fleischfiitterung zeigten - nur ROLLY und OPPER
MANN (3) konnten sie beim Hund nicht beobachten - scheint der 
Mensch hier eine Sonderstellung einzunehmen. 
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Dbereinstimmend vermiBt wurde die aliment are Hyperglykamie bei 
Tieren, die schwer verdauliche Nahrung - Komer, Rauhfutter - in 
Kropf oder Vormagen aufnehmen und von da erst allmahlich in den 
Darm iibertreten lassen. Dies gilt fiir Wiederkauer, Schaf und Ziege 
(WISHART; SCHUHECKER), die Kuh (HODGSON; RICHTER) nach Ver
abreichung normaler Nahrung, sowie fiir die erwachsene Taube [ERLEN
BACH; RIDDLE und HONEYWELL (6)J, die Komer erhielt. DaB die Vor
magen, ahnlich wie die Leber, an der Regelung des Blutzuckerspiegels 
mitwirken - sie verhiiten eine Uberschwemmung des Korpers mit Zucker 
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nach der Nahrungsauf
nahme -, ergibt sich 
deutlichaus den Zucker

fiitterungsversuchen 
mit Tauben (KERK
MANN; HONEYWELL) , 
Ziegen (MAGEE) und 
Hiihnem(BLECH). Wird 
bei der Taube durch 48-
stiindiges Fasten Kropf 
und Darm entleert, und 
werden dann 1-3 g 
Glukose in Form von 
Tabletten verfiittert
Zucker enth1lIt die nor-Abb.8. Steile Hypergiykllmiekurven bei der Taube. Verfiitteruug 

von Giukose nach 48 Stunden Hunger. (Nach HONEYWELL.) male Nahrung der Tau
be kaum - dann ergibt 

sich auch fUr sie eine steile Hyperglykamiekurve (Abb. 8). Diese Beob
achtung stimmt zu friiheren von KERKMANN. Ebenso findet man einen 
Blutzuckeranstieg bei hungemden Ziegen nach Verabreichung reiner 
Starke, Saccharose oder Glukose (MAGEE). Das 24 Stunden hungemde 
Schaf (ALLCROFT und STRAND), das dann 100 g Rohrzucker und 250 g 
Maisstarke in 500 cm3 Wasser verabreicht erhalt, zeigt auch dann nur 
geringen Anstieg. Eine Steigerung des Milchsauregehaltes im Blut der 
Wiederkauer findet im AnschluB an kohlenhydratreiche Fiitterung nach 
KRZYWANEK und BRUGGEMANNaber nicht statt. Das istwichtig, weil man 
den Mangel einer alimentaren H yperglykamie bei den Wiederkauem damit 
erkHiren wollte, daB die Kohlenhydrate im Pansen zu Milchsaure und zu 
anderen organischen Sauren vergoren und dann als solche resorbiert wiirden. 

Wie der Mensch ist ein langere Zeit hungemdes Tier anscheinend 
weniger rasch fahig, Zucker in der Leber zu speichem. Tiere mit Speicher
magen sind aber wohl nie in dem MaBe hungrig bei Versuchsbeginn 
wie die rasch verdauenden Fleischfesser. Fiittert man Vogel, z. B. 
Kanarienvogel, dauernd mit Komern, dann fehIt der Anstieg, der nach 
vorausgegangener Hungerperiode zu erzielen war, man erhalt ziemlich 
horizontale Kurven (ERLENBACH). 
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Dal3 die SchneUigkeit, mit der resorbierbarer Zucker dem Darm
epithel zur Verfiigung steht, auf den Verlauf der Hyperglykiimiekurve 
von grol3em Einflul3 ist, ergibt sich aus mehreren Beobachtungen: schwer 
verdauliche Nahrung bringt keinen oder einen weniger ausgepragten 
Gipfel hervor als leichter angreifbare. Das Pferd solI auf Hacksel und 
Hafer (BRUNE) keinen, auf Zucker (WAENTIG) aber deutliche Steigerung 
zeigen. Bei dem Menschen tritt sie verspatet auf, wenn er polymere 
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Abb.9. Der E influB verschiedenartiger Nahrung auf die Blutzuckerkurve der Dohle. (Nach ERLENBACH.) 

Kohlenhydrate anstatt von Zucker zu sich nimmt (FOLIN und BERGLUND), 
die Zuckerhyperglykamie ist voriiber, wenn die Starkehyperglykamie 
beginnt (WELZ). Schon Dextrin bewirkt einen weniger stiirmischen An
stieg als Trauben- oder Rohrzucker (HORIUCHI). Nach roher Starke tritt 
er nicht auf [WELZ; JACOBSEN (2)]. Besonders deutlich ergibt sich die 
Abhangigkeit des Kurvenverlaufs von der Angreifbarkeit der Nahrung 
aus Versuchen mit Vogeln. Wahrend diese auf Zuckergaben besonders 
deutliche Steigerungen erkennen lassen (HOLTZ; KERKMANN; HONEYWELL; 
BLECH) - wie HOLTZ vermutet, weil bei ihnen ein Teil des Darmblutes 
ohne Passage durch die Leber in den Kreislauf gelangt - liel3 sich bei 
der Lachmove, der Dohle und dem Waldkauz die Starke des Anstieges 
durch die Zubereitung der Nahrung steigern (ERLENBACH). Move, Dohle 
und Waldkauz zeigen, wie erwahnt, auf Verfiitterung von rohem Fleisch, 
das leicht verdaulich ist , Hyperglykamie. Erhalt aber die erstere einen 
unzerkleinerten Fisch im Schuppenkleid, der Kauz eine Maus im Fell, 
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die Dohle Mehlkaferlarven in der Chitinhulle, dann kommt infolge 
allmiihlicher Verdauung dieser Kost ein Gipfel gar nicht zur Beobachtung, 
oder er erscheint verspatet und ganz flach (Abb. 9). Dasselbe beweisen 
die schon erwahnten Versuche mit Tauben [ERLENBACH; KERKMANN; 
HONEYWELL, RIDDLE und HONEYWELL (6)J, denen bei der gewohnlichen 
Kornernahrung jede Hyperglykamie fehlt, wahrend 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 Futterung bei Vogeln unbeteiligt, es handelt sich 
urn eine tatsachliche Hyperglykamie. DaB der Hecht nach KIERMAIR 
keine Hyperglykamie zeigt, wenn er einen ganzen Fisch verschluckt, 
hat wohl denselben Grund. 

Auch bei Wirbellosen ist die alimentare Hyperglykamie leicht und 
in ihrer Abhangigkeit vom Ernahrungszustand des Tieres sowie von der 
Natur der Nahrung zu beobachten. Fur die Weinbergschnecke ergaben 
sich z. B. folgende Zahlen (SCHWARZ, KATHE): 

Vor der Futterung, 7 Tage hungernd 
Salat gefiittert (naturliche Kost) . . 
Makkaroni gefiittert (fast reines poly-

meres K.H.) . . . . . . . . . 
Glukosesalat (viel Monosaccharid). . . 

Zahl der Tiere 
28 
30 

7 
20 

Blutzucker 
0,013 % 
0,015 % 

0,020% 
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. 

y) Mast. Gemastete Wirbeltiere scheinen allgemein einen hoheren 
Blutzuckerspiegel zu haben als normal ernahrte. Das gilt fUr Sauger: 
Mastrinder (KARL SCHWARZ), Mastschafe (OTTO, G.), uberernahrte Hunde 
(SCHWARZ und SMUTNY) wie auch fUr Vogel: Mastgeflugel (SCHWARZ und 
HEINRICH). 

d) Unzureichende Nahrung. Futtert man Tiere, z. B. Tauben, mit 
einer Vitamin B-freien Nahrung, dann sinkt der Blutzucker rasch, wie 
COLLAZO schon 1922 festgestellt hat. Fuhrt 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). COLLAZO fand dasselbe auch 
bei Meerschweinchen und Hunden: 

B-Mangel- Hypoglykamie 
Tauben . . . 0,06--0,120 
Meerschweinchen -0,05 

B-Mangel- Hyperglykamie 
0,300-0,580 

-0,22 

Nur KON und DRUMMOND vermiBten bei Tauben einen EinfluB von 
HefebeifUtterung. 
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12. Tatigkeitszustand. 
Nach Ansicht vieler Autoren wird bei dem Menschen die korperliche 

Arbeit am wirtschaftlichsten und miihelosesten auf Kosten der Korper
kohlenhydrate geleistet [MACLEOD (2); DILL; STAUB (3); GEELMUYDEN]. 
Nach Ansicht anderer (B0JE) ist Mangel an Kohlenhydrat im Karper 
ein arbeitsbegrenzender Faktor, obwohl andere Nahrstoffe - Fett -
als energieliefernde Stoffe fUr die Arbeit dienen. Deshalb hat man 
haufig nach einem Zusammenhang zwischen Arbeitsintensitat und Blut
zuckergehalt gesucht. Die Ergebnisse sind, wenn ein groBerer Kreis 
von Personen untersucht wurde, nicht immer ganz iibereinstimmend. 
Fest steht, dafJ Korperarbeit den Blutzuckergehalt des Menschen stark 
veriindern kann: in welcher Richtung und in welchem MaBe, hangt ganz 
von den Versuchsbedingungen ab. Es ist deshalb nicht maglich, in einem 
kurzen Satz etwas dariiber auszusagen, wie die Arbeit auf den Blut
zuckergehalt wirkt. 

Man hat versucht, Standardbedingungen fUr 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 groBere Leistung morgens, ehe er N ahrung zu sich 
genommen hat. LaBt man aber die Versuchspersonen vor oder wahrend 
der Arbeit essen, so wird die aliment are Hyperglykamie den Kurven
verlauf beeinflussen. Vieles, was als Folge "korperlicher Anstrengung" 
gedeutet wird, kann bei naherem Zusehen nicht als solche allein gewertet 
werden. So wird Z. B. die Blutzuckersteigerung wahrend 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 korper
lichen Anstrengung Z. B. die psychische Erregung, Hitze auf den 
Karper ein. J OKL weist daraufhin, daB starke Senkungen des Zucker
spiegels, die zu Schwachezustanden von Wettlaufern fUhren (Sport
krankheit) in Siidafrika bei hoher Temperatur und hoher Wasserdampf
sattigung der Luft vier haufiger auftreten als in Europa, und daB die 
Krankheit wahrend des Trainings, da die psychische Erregung des Kampf
spiels wegfallt, viel seltener zu beobachten ist. Auch DILL, EDWARDS 
und MEAD geben der Hitze Schuld am raschen Versagen der Regulationen, 
EDWARDS, RICHARDS und DILL der psychischen Erregung, Z. B. bei FuB
ballspielern. Man fand auch, daB beim Fechten, das geringe karper
liehe Anstrengung, aber starke psychische Erregung bewirkt, der Zucker
spiegel sich leichter veranderte 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 ausgewahlte stoffwechselgesunde 
Versuchspersonen am Ergostaten arbeiten zu lassen oder ihre Muskeln 
zu faradisieren. Diese Art der karperlichen Betatigung kann man mit 
der sportlichen Arbeit (Laufen, Bergsteigen, Schwimmen, Rudern) nicht 
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einfach vergleichen. Sie bietet aber die Moglichkeit, wiihrend der Arbeit 
Blutproben zu entnehmen, was nach Ansicht von BOJE und CHRISTENSEN 
notwendig ist, da sofort nach Beendigung der Arbeit sich der Blut
zuckergehalt stark verandern kann. Am best en ist es, Kurven anzulegen, 
die yom Ruhewert iiber den Arbeitswert zum Erholungswert AufschluB 
geben. Das ist bei der sportlichen Betatigung des Menschen wie bei der 
natiirlichen korperlichen Leistung vieler Tiere nicht moglich. Man muB 
dann wenigstens den Ruhewert und jenen im Moment des Aufhorens 
der Korperarbeit zu gewinnen suchen. 

BURGER sowie GROTE haben mit Faradisation niichterner Versuchs
personen ziemlich iibereinstimmende Ergebnisse erhalten. Bei dem Auf
horen und kurz nach dieser "nicht erschopfenden Arbeit" verandert 
sich der Ruhewert kaum. GROTE fand am SchluB, BURGER 1-3 Stunden 
nach der Arbeit wenig gesunkene Werte. 

Mit diesen Versuchen vergleichbar ist nicht-erschopfende Arbeit 
niichterner Personen am Ergostaten. Es wurde wahrend 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 langerRadfahrt 
(BROSAMLEN und STERKEL, MATTHIES), bei maBiger Arbeit in der Tret
miihle (DILL, EDWARDS und MEAD), bei nicht erschopfendem Schwimmen 
und Rudern (KNOLL und LUERS). Nur LILLIE hat mit kurzdauernden 
geringen Arbeitsleistungen (Ergostat, Hanteln, Kniebeugen) bei einer 
sehr groBen Anzahl niichterner Personen ganz uneinheitliche Ergebnisse 
erzielt. 29 Falle blieben innerhalb 10% des Ruhewertes, 36 Falle zeigten 
Sink en 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 Ttaubenzucker erhielten. 

Demnach scheint der menschliche Korper bei langdauernder, nicht 
erschopfender, wenn auch ermiidender Arbeit seinen Blutzucker auf 
normaler Hohe halt en zu konnen. Ob dies durch den raschen Ersatz 
der im Muskel verbrannten Kohlenhydrate durch Blutzucker und Ersatz 
von diesem durch mobilisiertes Leberglykogen oder Umbau von EiweiB 
und Fett in der Leber zu Kohlenhydrat ermoglicht wird, oder ob der 
Korper bei maBiger 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, daB der Gehalt des Elutes 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 wiihrend 
der Arbeit mehr Zucker ausschiitten. DaB er spater haufig sinkt, wird 
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von den meisten Autoren so gedeutet, daB die wiihrend der Arbeit ge
leerten Kohlenhydratdepots jetzt wieder aufgefiillt werden. Da neue 
Nahrung nicht zugefiihrt wird, geschieht das ausschlieBIich auf Kosten 
des im Blut kreisenden Zuckers, 
der vermindert wird. Das K6r
perglykogen kann beim Tier 
durch Muskelarbeit relativ leicht 
zum Schwinden gebracht werden 
[JOKL (1), v. BRAND und KROGH, 
FERRARI], und die aliment are 
Hyperglykamie ist wah rend der 
Muskelarbeit verkiirzt und weni
ger ausgepragt [STAUB (3)]. Das 
spricht dafiir, daB der Zucker 
rasch fiir Muskelarbeit ver
braucht werden kann. 

Wesentlich anders verlauft 
die Kurve, wenn sehr grope Ar-
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Abb.l0. Der EinfluB verschieden schwerer Arbeit 
auf den Blutzuckergehalt einer trainierten Versuchs· 
person. 1080 kg/min (I) vermindert den Wert kaum, 
1260 kgm/min (II) und 1440 kg/min (III) haben 
etwas mehr EinfluB. Blutentnahme wiihrend der Arbeit. 

(Nach BOlE). 

beitsleistungen yom Menschen verlangt werden, die fast oder v611ig zur 
Ersch6pfung fiihren. Die Regulation des Blutzuckerspiegels kann dann 
versagen, urn so leichter, je weniger der arbeitende Mensch an derartige 
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Abb.l1 . Der E influB sehr starker Arbeit (1620 kg/min) auf den Blutzuckergehalt der in Abb. 10 ge· 
schilderten Versuchspersonenzeigt sich in starkem Ansteigen der Arbeitswerte. Die Kurven I, II, I II stellen 
drei Versuche dar. Mit fortschreitendem Training vermindert sich die Hyperglykamie. [Die punktierte Linie 

verbindet den letzten Arbeitswert mit dem ersten Erholungswert.] (Nach BOlE.) 

Leistungen gew6hnt, d. h. "trainiert" ist (DILL, BAINBRIDGE), d. h. je 
weniger die Zusammensetzung seiner Muskeln, seinKreislau/, seine Atmnug 
und W iirmeregulation, die A rbeit seiner innersekretorischen Driisen, seine 
psychischen Leistungen an eine starke Beanspruchung sich angepapt haben. 

Das Versagen der Regulation zeigt sich entweder in einem pl6tzlichen 
starken Anstieg oder im starken Abfallen des Normalblutzuckergehaltes 
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wah rend oder direkt nach der Arbeit. Der Trainierte kehrt nach der 
Arbeit rascher zur Norm zuruck als der Untrainierte (MEYTHALER und 
DROSTE) . Wenn BOJE 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 

Abb.12. Einflull des Trainings auf den Verlauf der 
Arbeitskurve. I Durchschnittskurve von 10 Versuchen 
mit 720 kg/min bei einer untrainierten Person, 
II Durchschnittskurve aus 2 Versuchen mit derselben 

Person 6 Monate spater. (Nach BOJE.) 

wahrend der Arbeit. Sie wurde 
bei zunehmendem Training im
mer geringer (Abb. 11, 12). Ganz 
untrainierte zeigten fallenden 
Blutzuckergehalt biszu schwerer 
Hypoglykamie (Abb. 12). LieB 
BOJE die mittelschwere Arbeit 
(1100 kg/min) sehr lange dauern 
- etwa 3 Stun den - dann sank 
der Blutzucker auch (Abb. 13), 
und es traten hypoglykamische 
Symptome auf. BOJE berechnet, 

daB der wahre Blutzucker - nach Abzug des Unvergarbaren - bis auf 
0,015 % absinken kann! Untrainierte Arbeiter am Ergometer (BOJE; 
WEILAND), Radfahrer (MATTHIES) und Bergsteiger (KESTNER, JOHNSON 
und LAUBMANN) zeigten hiiufig Blutzuckerwerte urn 0,040% Gesamt-
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Abb.13. Drei Blutzuckerkurven, die den Einflull nicht zu schwerer Arbeit (1080 kg/min) auf trainierte 
Versuchspersonen zeig!. Die "gewohnte" Arbeit verandert den Ruhewert etwa 2 Stunden lang kaum. 
Wird die an sich nicht erscMpfende Arbei t geniigend lange fortgesetz t, kann sie wie bei den Versuchspersonen 
+ und 0 doch zu deutlicher Hypoglykamie fiihren. (Das Arbeitsende (jegt bei dem senkrechten Strich.) 

(Nach Bop:.) 

reduktion, wahrend Trainierte bei dieser Leistung ganz normale Werte 
und erst bei Dberbeanspruchung ihrerseits Hypoglykamie hatten. Eine 
Beziehung der Dauer und der Intensitat der Arbeitsleistung zu der 
Hohe des Blutzuckerspiegels lieB sich auch in anderen Versuchen er
mitteln (DEUTSCH und WEISS). Laufer zeigten bei sehr starker kurz 
dauernder Anstrengung (1500 m Lauf) starkere Steigerung (der Sieger 
die geringste!) als Marathonlaufer, die nach 42,2 km nicht erschopft 
ankamen, unterwegs zeit weise langsamer liefen und wahrend dieser Er
holungspausen - auf Kosten des Leberglykogens, das sich dabei all
mahlich erschopft? - den Blutzuckergehalt regeln. Die drei zuletzt 
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eintreffenden zeigen die starksten Veranderungen des normalen Blut
zuckergehaltes: zwei eine Senkung, einer einen starken Anstieg. Ebenso 
konnten BEST und PARTRIDGE an sehr ersch6pften Marathonlaufem 
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 K6rpers bewiesen: Cyanose, Muskelinkoordination. Auch nach 
einem 25 Meilen-Lauf (GORDON 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 wahrend oder direkt nach sportlicher Leistung ist nach 
BeJE sowie MEYTHALER und DROSTE stets ein Zeichen von Ermiidung 
oder Leistungsunfahigkeit. 

Nach diesen Versuchen kann man sagen, dap bei sehr starker Bean
spruchung der Korpermuskulatur die Regulation des Blutzuckergehaltes bei 
dem M enschen versagen kann. Darin liegt das Gemeinsame aller angefiihrten 
Versuche. Besonders gefahrdet sind U ntrainierte; Dauer und Starke der 
Arbeitsleistung sind von Einflup. Dbereinstimmend wird angegeben 
(BeJE, GORDON und Mitarbeiter), daB kohlenhydratreiche Nahrung vor 
oder wahrend der Arbeit die Schaden verhiitet oder wieder zum Schwinden 
bringt. Da diese gelegentlich auch bei sehr kurzdauemden Leistungen 
auftreten, ist aber nicht immer eine Ersch6pfung, wohl aber mangelhafte 
Ausniitzung der Kohlenhydratdepots eine Ursache hierfiir [JOKL (2); 
BURGER]. 

Der EinfluB anderer als k6rperlicher Arbeit ist bisher wenig gepriift 
worden. Laboratoriumsarbeit war in den Versuchen von TRIMBLE und 
MADDOCK auf den Zuckerspiegel gesunder Studenten ohne EinfluB, 
psychische Arbeit auf jenen von Kindem nach JOHNSON ohne deutliche 
Wirkung. Nach Kopfrechnen bis zur Ermiidung fand SAKAGUCHI (1) -
allerdings bei Diabetikem - leicht gesunkene Werte. 4-5stiindige 
Operationsdauer hatte bei Chirurgen nach KINZEL eine deutliche Sen kung 
urn 0,030--0,040% zur Folge. Das bei der Operation besch1i.ftigte Per
sonal zeigte die Erscheinung weniger deutlich. 

Mit Tieren sind bisher nur wenige systematische Versuche iiber den 
EinfluB k6rperlicher Arbeit auf die R6he des Blutzuckerspiegels durch
gefiihrt worden. Gepriift wurden von SCHEUNERT und BARTSCH, 
BARTSCH, MOUTAUX sowie BANAITIS und OPPEL Pferde, die an starke 
Arbeit gew6hnt waren. Leichte Wagenpferde zeigten nach normaler 
Morgenmahlzeit und 5-6 Stunden Zugarbeit mit 6fterem Anfahren 
und Wiederhalten keine Ersch6pfung und keine Veranderung des Zucker
spiegels. Eine 9jahrige Ardennerstute hatte wahrend 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 
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eine normal ernahrte Ziege, die nach SCHUHECKER eine sehr gleichmaBig 
verlaufende Tageskurve hatte, aber nicht an korperliche 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: 

Var der Arbeit . 
safart nach der Arbeit 

0,055 % 
0,117% 

0,50 % 
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 Erschopfung fiihrende 
Korperarbeit (1 3/ 4-21/ 4 Stun den Tretrad) fiihrte auch bei dem gut ge
nahrten Hund zu Hyperglykamie oder Hypoglykamie (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 auBeren Antrieb des Tretrades gezwungen werden, sondern 
das Rad im selbstgewahlten 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 0,093 %. Ratten sind langdauernde 
korperliche Arbeit meist nicht gewohnt, zumal wenn sie unter den 
gewohnlichen Laboratoriumsbedingungen in engen GefaBen gehalten 
werden. Sie konnten aber von FERRARI durch Training im Tretrad 
fast unermiidbar gemacht werden. Wurden untrainierte nach dem Laufen 
im Rad bis zur Erschi:ipfung untersucht (Abb. bei J OKL) [J OKL (1), 
v. BRAND und KROGH], so zeigten sie stark hypoglykamische 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 arbeitsfahig, solange der Blutzuckerwert hoch lag, 
eine starke, wenn auch nicht vollige Erschopfung des Leberglykogens 
war nach der Arbeit festzustellen, das Glykogen nahm in FERRARIs 
Versuchen im isolierten Muskel trainierter Tiere viel weniger (urn 
38,5%) ab als in dem untrainierter (urn 58,3%). 

Zugvogel, die ohne vorherige Nahrungsaufnahme von GROEBBELS 
wahrend 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 Wettlaufer zu vergleichen waren. 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 alimentare Hyperglykamie zeigte. Sehr groB waren die Unter
schiede zwischen beiden Gruppen nicht: 

Am Leuchtturm 
vor der Nahrungsaufnahme gefangen 
Steinschmatzer.. 0,168-0,228 
Gartenrotschwanz. 0,200--0,214 
Fitislaubsanger. .. 0,278 

1m Fanggarten 
nach Nahrungsaufnahme 

0,232 
0,186-0,350 
0,208-0,320 

An Brief tau ben, die 25 km in 20-30 Minuten - bei Gegenwind in 
30-60 Minuten - zuriicklegten, konnte ERLENBACH keine Veranderung 
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 
Kafigen halt, so sinkt der Blutzuckerspiegel [RIDDLE und HONEY
WELL (3, 4)]. Das ist eine Folge einer allgemeinen Korperschadigung. 
Solche Tauben zeigen keine Ovulationen mehr, die, wie erwahnt, zu 
einem Ansteigen des Zuckerspiegels fiihren. Das zeigt wie die Versuche 
mit Ratten, dafJ nur Tiere, die unter naturlichen Lebensbedingungen ge
halten werden, fur solche Versuche geeignet sind. Lachtauben, die in 
einem Kafig gehalten wurden, wo sie sich unbehindert bewegen, aber 
nicht umherfliegen konnten, hatten hohere Zuckerwerte, nachdem sie 
umhergejagt wurden. Mit fortschreitendem Training in den spateren 
Versuchen fiel dieser Anstieg weg (ERLENBACH). Ganse, die im Tretrad 
nicht bis zur Erschopfung - 1-2 Stunden - liefen, Enten, die herum
gejagt wurden, behielten den Normalwert (KOPPANYI, Ivy und TATUM; 
ERLENBACH). Nur Hungertiere, deren Kohlenhydratdepots wohl nicht 
genug gefiillt sind, hatten niederere Werte. 

Fische (Myoxocephalus), die sich in SIMPSONs Versuchen "vielleicht" 
dauernd bewegt hatten, zeigten N ormalwerte, 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 KIERMAlRnach langdauernder starker Korperarbeit untersucht. 
Wenn die Tiere nicht erschopft waren, hatten sie noch nach 24 Stunden 
starken SchwimmensNormalwerte. Vorher ermiidete Tiere, die sich gegen 
den Wasserstrom nicht mehr halten konnten, hatten erhohten Zuckergehalt. 

Regenbogenforelle, nach KIERMAlR 

N ach 24 Stunden 
leistungsfahig . 

Schwimmen noch 

Ruhewert ............. . 
Nach 16 Stunden Schwimmen erschCipft. 

Ergebnisse der Bioiogie XVII. 

voll 

Gesamt- Rest- Wahrer 
reduktion reduktion Zucker 

0,059 
0,087 
0,067 
0,070 
0,166 
0,122 
0,234 

0,019 
0,027 
0,014 
0,023 
0,032 
0,021 
0,019 

3 

0,040 
0,060 
0,053 
0,048 
0,134 
0,101 
0,215 
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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 haufig 
Anstieg des Zuckergehaltes, der aber nicht immer mit der auBerlich 
wahmehmbaren 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
KITZINGER), ist sie allerdings mit anderen Organismen kaum zu ver
gleichen. Geniigende Zuckerzufuhr vorausgesetzt, ist sie fast unermiidbar, 
und unter diesen Verhaltnissen bleibt ihr Blutzuckergehalt. auch bei 
stundenlanger sehr intensiver Muskelarbeit - 200 Fliigelschlage in der 
Sekunde! - konstant (BEUTLER). Fehlt der Nachschub von Zucker 
infolge Mangel an Nahrung, dann zeigen sich mit sinkendem Blutzucker
spiegel rasch schwere Schwachezustande bis zur volligen Unfahigkeit, 
aufzufliegen oder selbst umherzukriechen. Der Zeitpunkt der Erschopfung 
ist bei der Biene direkt abhangig von den verfiigbaren Kohlenhydrat
reserven des Korpers, die in Form von Zucker im vordersten Darm
abschnitt (Honigblase) gespeichert werden. Wie erwahnt ist auch in 
dem Lebensabschnitt, da die Biene ihre Muskulatur besonders bean
sprucht (Sammeltatigkeit der Arbeitsbiene, Hochzeitsflug der Konigin), 
dE'I Blutzuckerspiegel hoher als zu anderer ~eit. 

Diese Versuche zeigen, da/3 starke Korperarbeit an trainierten Tieren 
keinen Einflu/3 auf den Gehalt des Elutes an Zucker hat wie bei dem 
trainierten Menschen. Das gilt fur das Arbeitspferd wie fur die Brief taube, 
die Forelle wie die Biene unter naturlichen Bedingungen. Erzwingt man 
von Tieren Leistungen, an die sie nicht gewohnt sind, dann versagt, wie 
bei dem Menschen, die Regulation. Das zeigt sich im Ansteigen oder Ab
fallen des Normalblutzuckerwertes bei Ziege, Hund, Ratte, Lachtaube, 
Hecht und Schleie. iJbung und kohlenhydratreiche Kost vermogen den 
Schaden hintanzuhalten, wie die Versuche mit Hunden, Lachtauben, 
Ratten und Enten zeigten. Doch ist die Erniihrung mit Kohlenhydraten 
nicht fur alle Tiere gleich wichtig, wie die Versuche mit lange hungernden 
Forellen zeigen. 1m gro/3en und ganzen ist das Gesamtergebnis bei Mensch 
und bei 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 trage. Da in 
der Zeiteinheit der Zuckerbedarf bei ihnen groBer ist,kann aus dem 
Blut mit hoherer Zuckerkonzentration in der Zeiteinheit mehr Zucker 
in das Gewebe diffundieren. Dberblickt man die Werte im ganzen 
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Tierreich, so zeigt sich, daB dies im ganzen zutrifft (Tabelle 5). Die 
hOchsten bekannten Werte haben die Bienen, deren Aktivitat 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 hohere Werte haben, als gleich
groBe Nichtflieger, etwa Mause. Die Amphibien haben wenig hOhere 
Werte als die tragen Schnecken, wahrend die vie1 lebhafteren Fische 
haufig Werte haben, die jenen der Saugetiere ahneln. 

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 ihre Bewegungen einstellen (Bonito, 
Makrele, Menhaden) die hochsten Blutzuckerwerte, die tragen 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 
tragsten Bodenfische, der Angler (LoPhius piscatorius) 0,006 %, der 
Froschfisch (Opsanus tau) nur 0,015 %. Diese Unterschiede sind so groB, 
daB die von GRAY und HALL vertretene Ansicht berechtigt erscheint, 
auch wenn im einzelnen die GesetzmaBigkeit nicht zutrifft, der leb
hafteste Fisch - Sarda sarda - z. B. nicht auch die hochsten Werte 
hatte. Der Fisch ist aber, wegen der Lebhaftigkeit, nicht im Aquarium 
oder Fangkafig zu halt en ; man muBte ihn frisch nach dem Fang priifen, 
was die Werte beeinfluBt haben kann. AuBerdem konnen andere Eigen
heiten des Korperbaues oder der Funktionen erganzend eingreifen. 
Gesteigerte Fahigkeit der Gewebe, EiweiB oder Fett an Stelle von 
Kohlenhydrat zu verbrennen, leistungsfahiger Kreislauf, der in der Minute 
die doppelte Blutmenge durch das arbeitende Gewebe schickt, vermogen 
hohen Gehalt des Blutes an Zucker zu ersetzen. So mag vielleicht auch 
die von ORIAS beschriebene Tatsache, daB unter den Haien Squalus 
sucklii, der ein Schnellschwimmer ist, nur 0,036% Zucker im Blut hat, 
wahrend Mustelus canis, der mehr ein Bodenfisch ist, nach vielen Autoren 
0,099% hat, zu erklaren 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 ahnliche Untersuchungen wie GRAY und HALL mit marinen 
Krebsen angestellt und ist zu ahnlichen Ergebnissen gekommen. Die 
Unterschiede im Zuckergehalt der Arten sind allerdings gering, und die 
Zahl der untersuchten Tiere ist klein - 5 Portunus depurator hatten 
0,010-0,012 %, 2 Portunus puber 0,006 % . Diese sind lebhaft und 
schwimmen. 5 H yas 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 Fahigkeit, 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 
BRITTON, KLINE und SILVETTE behaupten, das Faultier, das 20 Stunden 
am Tag schlaft, und schon durch die geringe Ausbildung seiner Mus
kulatur zu korperlicher Betatigung wenig fahig ist, habe aus diesem 
Grund besonders niedere Serumwerte (0,088%), so ist das wohl ein 
TrugschluB. Der Mensch miiBte sonst etwa mit dem Faultier auf eine 
Stufe gestellt werden! (0,090% Plasmazucker). 

Es bedarf weiterer Untersuchungen an grofJem, physiologisch und bio
logisch gut bekanntem Tiermaterial, um die Frage zu losen, warum manche 
Tiere viel, andere wenig Zucker im 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 
aus16st, und auf die klinischen Beobachtungen am Menschen, daB 
Erregungs- und Angstzustande, wie sie bei psychisch Kranken auftreten, 
manchmal mit Zuckerausscheidung im Ham einhergehen (LAUDENHEIMER; 
SCHULTZE und KNAUER; GOODHART; WIGERT; BOWMAN; FOLIN, DENIS 
und SMILLIE; Kooy; WUTH - nur WHITEHORN und WiTTKOWER leugnen 
das gehaufte 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). 

BOHM und HOFFMA~N haben 1874 den Fesselungsdiabetes der Katze 
beschrieben. Sie fanden, daB Katzen, die auf ein Operationsbrett auf
gebunden und die ohne N arkose tracheotomiert worden waren, Zucker aus
schieden. Die Autoren selbst geben an, daB die Glykosurie eine Folge 
der zahlreichen Schadigungen ist, die zu Zirkulationsstorungen sowie 
starken Schmerzen und Blutverlust fiihren. In der Folge hat man diesen 
Fesselungsdiabetes haufig beobachtet, er beruht aber genau so wenig 
wie der Zuckerstichdiabetes nur auf psychischer Erregung, worunter 
man doch wohl in erster Linie eine Erregung des GrofJhirns verstehen 
muB. Es erscheint mir deshalb anfechtbar, wenn man psychisch be
dingte Hyperglykamie bzw. Glykosurie und Fesselungsdiabetes gleich
setzt und jeden aus unbekannter Ursache yom Normalen nach oben 
abweichenden Wert mit der "psychischen Erregung" der Versuchs
person oder des Versuchstieres zu erklaren versucht. Auch wenn Fische 
"vor Todesangst" gesteigerte Blutzuckerwerte haben sollen oder Tauben 
infolge Gegenwart einer fremden Versuchsperson oder infolge lauten 
Sprechens wahrend der Blutentnahme psychisch so erregt sein sollen, 
daB der Blutzucker groBen Anstieg zeigt, scheint mir Kritik am Platze. 



Vergleichende Betrachtungen iiber den Zuckergehalt des Blutes. 37 

Erst in neuerer Zeit hat man gepruft, ob bei gesunden Menschen 
und Tieren psychische Erregungen ohne Schmerz Fesselung, Narkose, 
Blutverlust, Operation den BIutzucker steigen lassen. Erleichterl wurden 
diese Versuche durch die modernen Mikromethoden, die eine BIut
entnahme ohne derartige Reize ermoglichen. 

Fur 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 [SAKAGUCHI (1)J, Flieger vor dem 
Aufstieg (MARAN-ON), FuBballspieler und Zuschauer bei FuBballspielen 
[(FISKE und CANNON, zitiert bei CANNON; EDWARDS, RICHARDS undDILL) , 
leicht beeinfluBbare Personen in Hypnose (POROVINSKY und FINNE)]. 
Sie alle hatten zuweilen betrachtliche Hyperglykamie. Besonders deutlich 
z. B. ein Mann, der seine Verwandte ins Spital einlieferte, nachdem er 
zusehen muBte, 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 konnen 
andere als psychische Einfliisse kaum mitgewirkt haben, wahrend bei 
den Spielern selbst, bei den von CASAR und SCHAAL; SCHENK und 
KRAEMER sowie den schon vorn (S. 30/31) erwahnten Sportsleuten korper
liche Anstrengung, Dberhitzung, Atemnot mitgewirkt haben konnen. 

Ziernlich eindeutig sind die Ergebnisse mit Schiilern und Studenten 
vor und nach schwierigen Prufungen. CANNON und SMILLIE; FOLIN, 
DENIS und SMILLIE (zit. bei CANNON); TIGERSTEDT; MALMIWIRTA und 
MIKKONEN; ERSET - KOKSAL fan den ubereinstimmend bei ihnen ge
steigerte Zuckerwerte im Ham oder im BIut kurz vor und nach der 
Prufung. Da die Werte langere 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 Prufung anwachsen 
und bei guten, seelisch labileren Schiilern sollen sie nach den finnischen 
Autoren hoher 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 
Prufung beurteilen will, nicht bestatigen. Zwischen Studentinnen und 
Studenten fanden die amerikanischen Autoren keinen Unterschied. 
Der Anstieg betrug bei den von ERSET-KoKSAL untersuchten Studenten 
im Mittel 35 % des N ormalwertes, maximal 79 % . Bei dem Saugling 
und Kleinkind 5011 nach FRANK 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 verlritt die Ansicht, daB die psychisch bedingte Hyper
glykamie eine zweckmaBige Regulation sei, die den Organismus zu 
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korperlicher Hochstleistung, z. B. Kampf und Flucht, Hihig macht. 
Die Ergebnisse des Tierversuchs bieten dieser Dberlegung bisher keine 
Stiitze. 

Unter den Tieren wurde haufig das Kaninchen untersucht. Es bietet 
als haufig verwandtes Testobjekt besonderes Interesse. ECKHARDT, 
JACOBSEN (1), BANG (2), ROLLY und OPPERMANN (1), LOEWY und 
ROSENBERG berichten iiber 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 bestatigte 1929 diese Beobachtung. FISCHER konnte dagegen bei 
Tieren, die aufgebunden, gelegentlich sogar operiert wurden, nie Glukos
urie feststellen. EADIE leugnet das Vorkommen einer psychischen 
Hyperglykamie bei dem Kaninchen, das nach MORITA die Hyperglykamie 
noch nach Entfernung der GroBhirnhemispharen auf die gleichen Reize 
wie vorher zeigt und nach seiner Ansicht psychisch auch viel zu stumpf 
ist, urn Empfindungen wie Angst oder Schreck zu zeigen: es laBt sich 
nach des Verfassers Beobachtungen von Meerschweinchen, die im gleichen 
Kafig 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, daB eine Gewohnung an das 
Laboratoriumsleben eintritt, konnte neuerdings nicht bestatigt werden. 
HIRAYAMA und ERSET-KoKSAL konnten die Hyperglykamie durch lang
dauernde Fesselungen stets erzwingen. FUJII (1, 2) ist der Ansicht, daB 
der Glykogenvorrat der Leber dafiir von Ausschlag ist, ob eine deutliche 
Reaktion auf tritt, und daB entsprechend dem verschieden groBen Nahr
stoffvorrat die Reaktion zu verschiedenen J ahreszeiten verschieden stark 
ausfallt. Es scheint, daB wenige Versuche fiir das Vorkommen einer 
rein psychisch bedingten Hyperglykamie bei dem Kaninchen sprechen; 
denn dauern die Aufbindeversuche stundenlang und ist auf besondere 
Erwarmung des Tieres nicht geachtet worden, dann muB man wohl 
Zirkulationsstorungen, Atmungsbehinderung, Sinken der Korpertempe
ratur fUr das Auftreten der Erscheinung verantwortlich machen. 

SCHUH hat Versuche mit Hunden durchgefUhrt, die zu vollig negativen 
Ergebnissen gefiihrt haben. Bei 3 Tieren fiihrte weder Vorzeigen von 
Speisen, Erscheinen des Warters, der mit freudigem Bellen begriiBt 
wurde, Verbellen einer Katze, sexuelle Erregung, Anblasen mit Rauch, 
Einschiichterung, Fesselung, Zufiigen von Schmerzen, AuslOsung eines 
Schusses zu einem Ansteigen des Blutzuckerspiegels. Auch ERSET
KOKSAL konnte keine Veranderung des Zuckergehaltes im Blut einer 
Schaferhiindin feststellen, nachdem diese bei dem Anbellen eines Katers, 
dem sie frei gegeniiberstand, starkste Erregung gezeigt hatte. Der Hund 
wurde schon friiher als besonders widerstandsfahig gegen die Einfliisse 
psychischer Erregung geschildert [SEELIG ; ROLLY und OPPERMANN (3); 
HIRSCH und REINBACH (2); SCOTT (1)]. 
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Ebensowenig wie die Hiindin zeigte in ERSET-KoKSALs Versuchen 
der angebellte Kater eine Hyperglykamie, trotz starkster Erregung des 
Tieres. Das stimmt zu den Versuchen von STEWART und ROGOFF, die 
in sehr erregten Katzen weder vermehrte Adrenalinausschiittung durch 
die Nebennieren noch Hyperglykamie finden konnten. Zu entgegen
gesetzten Ergebnissen kamen CANNON, SHOHL und WRIGHT, KELLAVAY, 
SILVETTE und BRITTON und BRITTON. Sie alle erzeugten bei der Katze 
Hyperglykamie, indem sie sie von Hunden anbellen lieBen, die Tiere 
waren entweder festgebunden oder in einen kleinen Kafig 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 miiBte man an individuelle Verschiedenheiten denken. 
ERSET-KoKSAL versuchte auch noch dUTCh andere biologische Reize 
den Kater zu erregen. Aber weder der Anblick eines im Kafig 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 Mause, mit denen der Kater 
gespielt hatte, hohere Werte als normale Kontrollmause, besonders dann, 
wenn sie gut emahrt waren, wahrend bei 51/ 2 Stunden hungemden die 
Reaktion weniger deutlich war. Da die Werte fUr Ruhe und Erregung 
nicht an ein und demselben Tier gewonnen werden konnten, kommt 
ihnen keine sehr groBe Bedeutung zu. HODGSON berichtet iiber einen 
Zuckeranstieg im BIut der Kiihe, wenn diese von einem Hund gejagt 
worden waren; bellte der Hund, dann waren die Werte noch viel hoher. 
Bei Schafen fanden ALLCROFT und STRAND nur wenig erhohte Werte, 
nachdem die Tiere im Schlachtraum sich aufgehalten hatten und vor 
dem Schlachten festgebunden worden waren. 

Vogel scheinen niemals psychische Hyperglykamie zu zeigen. Weder 
Aufbinden, noch Jagen, Festhalten oder Elektrisieren, das den BIut
zucker der Sauger regelmaBig steigen laBt (ERSET-KOKSAL; KATZ und NICE) 
hatteneine Wirkung(SPRAGuEundIvy; KOPPANYI, IvY, TATuMundJuNG; 
ERLENBACH; ERSET-KoKSAL). Auch derim Kafig gefangene, beiAnblick des 
Katers erregt umherflattemde Vogel hatte ganz normale Werte. Die 
wenigen, schon erwahnten Versuche von HONEYWELL, in denen Tauben 
schon durch Gegenwart einer fremden Person im Laboratorium oder durch 
lautes Sprechen so erschreckt wurden, daB sie deutliche Hyperglykamie 
zeigten, stehen vorlaufig vereinzelt da. Unklar bleibt auch, was KRAS
NJANSKY undDsIKOWSKY unter demEinfluB von "Emotionen" verstehen. 

1m ganzen betrachtet scheint sich das V or kommen einer psychischen H yper
glykamie auf den Menschen-vielleichtnoch die Katze -zu beschranken. Da 
bei den untersuchten Tieren selbst die starkstenReize kaum eine Veranderung 
hervorbrachten, darfmanin der Praxis, wennman die fur Mikromethoden not
wendige geringe Blutmenge entnimmt, alle anderen vermeidbaren Reize aus
schaltet, kaum mit dem Auftreten einer psychischen Hyperglykiimie 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 Saugetier eine antagonistische 
Wirkung auf den Blutzuckergehalt haben, anzuschlieBen. Gegenuber 
den vielen und gesicherten Versuchen am Menschen sind jene an Tieren 
nicht zahlreich und haufig 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, eben so 
COLLIP, der aus der Muschel Mya arenaria einen Stoff ausgezogen hat, 
der wie Insulin auf den Zuckergehalt des Kaninchenblutes wirkt (Hypo
glykamie in 6 Stunden, Krampfe, 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 apfelgrune Fluoreszenz zeigt, 
wurde selbst aus einzelligen Tieren (Paramiicium) 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 VULPIANsche Eisenchloridreaktion unsicher 
gab, keine blutdrucksteigemde Wirkung im Sauger zeigte. Der adrenalin
ahnliche Stoff solI in den chromaffinen Zellen der Wurmer gebildet 
werden und nur jenen Ringelwurmem zukommen, die ein GefaBsystem 
mit muskulosen Wanden 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 Tierstammen gesucht, sondem 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 Entfemung des 
Pankreas hervorbringen, ehe man wuBte, daB das Inkret im Insel
zellenapparat gebildet wird. Entfemung der Druse fiihrte bei Hund, 
Katze, Schwein schon in den erst en Versuchen MINKOWSKIs ausnahmslos 
zur Zuckerausscheidung mit dem Ham. Schon damals wurden aber mit 
anderen Tierstammen (Vogeln) abweichende Ergebnisse erzielt. Das ist 
immer wieder bestatigt worden. Tauben (MINKOWSKI), Enten (MIN
KOWSKI; KAUSCH; FLEMING; SPRAGUE und Ivy) und junge Huhner 
(SPRAGUE und Ivy) scheiden nach der Operation keinen Zucker aus, 
oder es tritt nur eine geringe anfangliche Hyperglykamie auf, die rasch 
wieder verschwindet. Bei allen Vogeln treten allmahlich Verdauungs-
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storungen wegen der fehlenden Darmfermente auf. Bei Froschen fand 
ALDEHOFF eine Zuckerausscheidung erst am 5. Tag nach der Operation, 
bei Schildkroten 1-2 Tage danach; bei Kroten sahen sie HOUSSAY und 
BIASOTTI 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!]. Spatere Untersuchungen haben das Ergebnis fur ver
schiedene Fischarten bestatigt [DIAMARE (1, 2) ; SIMPSON; ORIAS; MCCOR
MICK und -MACLEOD). SIMPSON fand bei Myoxocephalus 0,012-0,074 
im Mittel 0,049% Zucker bei scheinoperierten Kontrollfischen, aber 
0,070-0,306, im Mittel 0,209% bei solchen, denen das Inselgewebe ent
fernt worden war! 

Nicht nur die einzelnen Tierstamme verhalten sich verschieden, 
sondern auch innerhalb eines Tierstammes lassen sich Abweichungen 
von der Norm feststellen. So hat sich z. B. gezeigt, daB die Raubvogel 
im Gegensatz zu den bisher untersuchten Kornerfressern nach Pankreas
entfernung Zucker ausscheiden (WEINTRAUD). Ein Grund fur dieses 
verschiedene Verhalten ist bisher nicht gefunden worden. Unter den 
Saugern soIl das Schwein nach volliger Entfernung der Druse, die aller
dings schwer gelingt, nur geringfugigen Diabetes zeigen (FURTH und 
MAYER; GOULD und CARLSON), sich auch vor anderen Saugern durch 
besonders groBes Zuckerassimilationsvermogen 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 Saugern zeigen sich 
wieder charakteristische Unterschiede bei den verschiedenen Tierarten. 
So sollen Schafe nach BODANSKY (2) niemals Krampfe nach groBen 
Insulindosen zeigen, auch sinkt der Zuckergehalt ihres Blutes verhaJtnis
maBig 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 waren weitere vergleichende Untersuchungen 
wie jene von HOUSSAY, SORDELLI und MAzzocco. Diese verabreichten 
ein und dasselbe Insulinpraparat verschiedenen gleich vorbehandelten 
Tierarten. Hungrige Tiere erwiesen sich wie bei anderen Autoren und 
unter anderen Einflussen als empfindlicher als normale, besonders 
kohlenhydratreichernahrte (HONEYWELL). Leider wurde der artmaBig 
verschiedene Anfangszuckerwert nicht mit berucksichtigt, so daB die 
Senkung auf 0,045 % Blutzucker bei Kaninchen (Normalwert nach 
Tabelle 1 0,070-0,139) und Schaf (0,040-0,100%) dach wieder etwas 
Verschiedenes bedeutet. Es scheinen auch groBe individuelle oder sippen
maBige Unterschie"de vorzukommn, wie man aus der viel groBeren ge
brauchten todlichen Dosis der 2. Rattengruppe gegenuber derersten ersieht. 
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Kaninchen ... 
Meerschweinchen 
Hund 
Pferd . 
Schaf . 
Ziege . 
Maus. 
Ratte, 1. Gruppe 

J1 2. 
Huhn. 
Canari . 
Taube . 
Xenodon sp. (Natter) 

RUTH BEUTLER: 

Insulinversuche nach 
HOUSSAY, SORDELLI, MAZZOCCO 

Blutzucker 
etwa % 

0,045 
0,045 
0,045 
0,045 
0,045 
0,045 

1/2 des Ausgangs 
wertes 

I Dazu notige Menge I 
cern/kg Insulin 

0,230 
0,140 
0,036 
0,023 
0,080 
0,200 

0,100 
0,100 
1,00 

10,0 

Tot mit 
cern/kg Insulin 

0,88 
0,82 
1,70 

0,5 
1,0 
5,8 

34,0 

Deutlich sind die Unterschiede im Insulinverbrauch zur Senkung des 
Blutzuckerspiegels wie auch zur Totung durch Insulin besonders 
zwischen Saugern und Vogeln. Es erweisen sich die letzteren als wider
standsfahig gegen das Inkret. Das ist von allen Autoren beobachtet 
worden. Von besonderer Widerstandskraft ist die Taube [HOUSSAY, 
MAZZOCCO und SORDELLI; HONEYWELL und RIDDLE (2); ZAGAMI; 
HANAN], die erst nach der 6-30fachen todlichen Kaninchendosis stirbt 
und die 4-5fache Kaninchendosis braucht, urn den Blutzucker auf 
0,050% zu senken. In den Versuchen von CORKILL muBte einem jungen 
Huhn etwa 7mal soviel Insulin injiziert werden als einem Frettchen 
und weit tiber 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 erklaren, das bei Kticken und Maus 
(10-20 g) sicher verschieden war, leider nicht angegeben wurde. Die 
hohe Korpertemperatur der Vogel soli nach MARKOWITZ nicht daftir 
verantwortlich sein, daB das Insulin im Korper der Vogel so anders 
wirkt als im Korper der Sauger. Er schlieBt das daraus, daB die Insulin
wirkung im Korper der Katze unverandert bleibt, auch wenn man ihre 
Korpertemperatur auf tiber 42° steigert. 1m ganzen bestehen noch viele 
Widersprtiche im Hinblick auf das Verhalten der Vogel unter Insulin
wirkung. Wahrend Htihner nach MARKOWITZ schon hypoglykamische 
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, 
wahrend 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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Dber die Wirkung des Insulins auf wechselwarme Tiere liegen einige 
Untersuchungen VOL Anfangs glaubte man, daB der Stoff z. B. bei 
dem Frosch keine Senkung des Zuckerspiegels bewirke, doch hat KROGH 
(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 bestatigt [NOBLE 
und MACLEOD; HEMMINGSEN (1); HUXLEY und FULTON; OLMSTEDT; 
SCHWARTZ und BRICKA; MANN, BOLLMANN und MAGATH]' 

HUXLEY und FULTON, OLMSTEDT sowie SCHWARTZ und BRICKA 
konnten zeigen, daB die Geschwindigkeit, mit der das Insulin im Frosch 
Krampfe erzeugt, direkt abhangig ist von der 60,...----r--~ 

Temperatur des Korpers (Abb. 14), auch wird eine J'/o'J 

Abhangigkeit der Wirkung von der Jahreszeit von 
SCHWARTZ und BRICKA vermutet. Die Starke der 
Dosis hatte weniger EinfluB als die Temperatur 
des Korpers (HUXLEY und FULTON). HUXLEY 
und FULTON glauben, daB der Erfolg der Injektion 
von der Intensitat des Stoffwechsels abhangt und 
daB deshalb die Wirkung im kalten Frosch ver
mindert erscheint. Auch in enthirnten Tieren 

2Of---\l----j 

Ozo 25 JoDe 
Temperl7tur 

Abb. 14. Die Kurve zeigt, daJ.l 
sind noch schwache Reaktionen zu erzielen. AuBer irn Kaltbliiter das Insulin urn 
dem Frosch wurden noch Schildkrote und Fische so rascherwirkt, je hOher die 

Korpertemperatur ist. 
in mehreren Versuchen gepriift. Schildkroten (Nach OLMSTEDT.) 

wurden von NOBLE und MACLEOD und von OLM-
STEDT gegen hohe Insulindosen vollig, von v. ISSEKUTZ und VEGH ziem
lich immun gefunden. BOLDYREFF und STEWART konnten an sehr groBem 
Material (60 Tiere, 5 Arten) aber deutliche Erfolge erzielen. Jedenfalls 
sind diese Reptilien sehrwiderstandsfahig. Chelydra serpentina zeigtenach 
7 bis 40 Einheiten Hypoglykamie. Bei einem Tier wurde mit 40Einheiten 
in 36 Stunden derBlutzuckerwert 0,007% erreicht (normal nach Tabelle 5. 
0,033-0,088), diese Tiere waren in einem "komatosen" Zustand. MANN, 
BOLLMANN und MAGATH fanden die Wirkung bei Graptemys geographica 
maximal erst nach 3-4 Tagen. 

Auch bei den Fischen wirkt das Insulin erst nach langerer Zeit. 
OLMSTEDT sah bei dem Zwergwels 2 Tage nach der Injektion starke 
hypoglykamische Reaktionen: es traten Schwachezustande auf, die es 
dem Fisch unmoglich 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
statigte 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 Krampfe bei etwa 0,030% 
ein (normaler Blutzucker 0,081). Spheroides macul. zeigt dagegen vollige 
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Insulinresistenz (normaler Zucker 0,040), niemals Insulinkrampfe, obwohl 
die Tiere im Verhaltnis zur Insulindosis klein waren. GRAY vermutet 
wie HUXLEY und FULTON, dafJ der Insulineffekt um so deutlicher ist, je 
hOher der normale Blutzuckerwert und die Stoffwechselintensitiit sind. 
Tatsachlich 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 
Vogel, deren Blutzuckergehalt und Stoffwechselintensitiit besonders hoch ist, 
besonders grofJe Widerstandskraft gegen Insulin zeigen, kann die Theorie 
von GRAY nicht allgemein getten. Es bedarf weiterer Untersuchungen, 
warum die verschiedenen T iere 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 Ki:irpergewicht bekam, ver
anderten unter dem EinfluB des Inkretes ihren Zuckerspiegel nicht. 
Die Beobachtungen an Schmetterlingsraupen sind einander wider
sprechend. Wahrend HEMMINGSEN mit 1/10-1/20 Kaninchendosis nur 
geringfUgige Veranderungen - 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 1/10 klinischer Einheit in Raupen von Bombyx mori den Blutzucker, 
d. h. die vergarbare Substanz, innerhalb 1 Stunde verschwunden. DafUr 
trat aber eine neue, reduzierende, nicht vergarbare auf. Einspritzung 
der gleichen Menge n/1000 HCl hatte diese Wirkung nicht. 

Dbereinstimmend sind die Angaben tiber die Weinbergschnecke 
(SCHWARZ, KATHE; WOLF-HEIDEGGER; BENAZZI und BENAZZI-LENTATI). 
Es traten nach Insulin weder Anderungen des Blutzuckerspiegels noch 
Krampfe auf. Leider wurden von beiden erstgenannten Autoren die 
Tiere nur 11/ 2-2 Stun den lang beobachtet, was fUr einen so tragen 
Kaltbliiter zu kurz ist. BURGE und ESTES haben Paramacien in 0,2%ige 
Glukoseli:isung gebracht und den Zuckergehalt der Li:isung einmal mit 
und das andere Mal ohne Insulinzusatz geprtift. Die mit dem Inkret 
behandelten Kulturen verbrauchten bei 20° und Durchltiftung viel 
mehr Zucker aus der Li:isung als die unbehandelten. Da der Stoff
wechsel von Bakterien, die den Paramacienkulturen stets anhaften, nach 
KENDALL sowie MCGUIRE und F ALK durch Insulin nicht zu beeinflussen 
ist, scheint der Paramacienki:irper in Gegenwart von Insulin Zucker
li:isungen starker zu zersetzen als ohne das Inkret. Da aber die Para
macien an sich von geformter Nahrung leben, mtiBte erst festgestellt 
werden, ob die Tiere Zuckerli:isungen im Stoffwechsel tiberhaupt ver
brauchen ki:innen, 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 verstandlich, wie das Inkret auf die Verwertung des Zuckers 
EinfluB haben ki:innte. 
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Nach diesen Versuchen erscheint es dringend erwiinscht, dafJ ausgedehnte, 
vergleichende Untersuchungen iiber den EinflufJ des Insulins auf den Stott
wechsel der Tiere, besonders der Wirbellosen, ausgefiihrt werden. 

Injektion von Adrenalin fiihrt bei dem Menschen und dem Saugetier 
zum Anstieg des Blutzuckerspiegels. Operative Entfemung der Neben
nieren fiihrt bei manchen Tieren zu starker Hypoglykamie, wahrend bei 
anderen (Ratte, Katze) der Eingriff von geringem EinfluB sein solI, 
da wohl anderes chromaffines Gewebe fiir das verlorene Nebennieren
mark eintritt [CORl und CORl (2)]. Bei Winterschlafem wird im Herbst 
das Mark ruckgebildet, gleichzeitig geht der Zuckergehalt des Blutes 
zurUck. 1m Fruhjahr wird das Gewebe wieder aufgebaut, der Zucker
gehalt steigt und das Tier erwacht (s. S.14/15). Bei Tauben vergroBem 
sich die Drusen wahrend der Ovulation. Da gleichzeitig der Zucker
gehalt urn 20% steigt, schlieBen HONEYWELL und RIDDLE (1) auf ver
mehrte Adrenalinausschuttung aus den vergroBerten Drusen. Kucken 
und Enten muBten SPRAGUE und Ivy sehr hohe Adrenalindosen ein
spritzen, damit sich der Zuckergehalt ihres Blutes anderte. Huhner
embryonen reagieren erst yom 10.-20. Tag ab auf das injizierte Inkret 
(VLADIMlROFF). Von den Wirbellosen wurden Helix und Krebse mit 
ganz widersprechendem Erfolg gepruft. Wahrend 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 auf tritt, fanden andere Autoren bei Cancer pagurus (ROCHE 
und DUMAZERT), Helix (SCHWARZ; WOLF-HEIDEGGER) keinen EinfluB. 
Die Befunde bediirfen dringend der Nachuntersuchung an grofJerem Tier
material, mit langerer Beobachtungsdauer und Kontrollversuchen! KALMUS 
und WALDES konnten bei Astacus nicht nur durch Einspritzung von 
Adrenalin eine maBige Steigerung des Blutzuckergehaltes im Krebs 
hervorbringen, sondem auch mit anderen Substanzen (Hydrochinon, 
Insulin, gesattigter NaCI-Losung), so daB vielleicht eine ganz unspezifische 
Reaktion auch im Falle des Inkretes vorlag. 

D. SchluB. 
Wenn man alles bedenkt, was durch die vielen Blutzuckerunter

suchungen an Tieren erarbeitet worden ist, so kommt man zu der Dber
zeugung, daB die Versorgung des tierischen Gewebes mit Zucker in 
allen Tierstammen und in allen natiirlichen Lebenslagen gesichert ist. 
Diese muB deshalb eine wichtige Voraussetzung fur den normalen Zell
stoffwechsel sein. DaB, wie SCOTT (3) glaubt, der Regulationsmechanismus 
fur den Zuckergehalt des Blutes bei den hoheren Tieren vollkommener 
ist als bei den niederen, davon bin ich nicht uberzeugt. Die Streuung 
der ermittelten Einzelwerte ist bei der Weinbergschnecke (0,004-0,033) 
nicht groBer als bei dem Hund (0,020-0,250), bei den verschiedenen 
Saugem verschieden groB (Pferd z. B. nur 0,05-0,200) und durch die 
Versuchsbedingungen stark beeinfluBt. Eine groBe Streuung kann 

(Fortsetzung des Textes S. 84.) 
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84 RUTH BEUTLER: 

auBerdem einen besseren Regulationsmechanismus anzeigen als eine 
geringe. Sie kann der Ausdruck sein fUr eine starkere Anpassung der 
Zuckerlieferung an sehr verschiedenen Bedarf der Gewebe. An der 
Regulation des Zuckerspiegels z. B. des Saugers sind so viele verschie
dene Organe beteiligt, daB die ausreichende Versorgung der Gewebe 
auf ganz verschiedene Art und Weise gesichert sein kann : vermehrte 
Zuckerausschuttung aus den Depots, raschere Resorption aus dem 
Darm werden in einer Blutzuckersteigerung ihren Ausdruck finden. 
Aber auch starkere Durchblutung eines Organes in der Zeiteinheit leistet 
das gleiche, ohne die Erscheinung der Ryperglykamie hervorzurufen. 
Vielleicht werden wir, wenn wir die Physiologie und die Lebensgewohn
heiten der niederen Tiere ebensogut kennen wie jene der hoheren 
Tiere oder gar des Menschen, und wenn die Biene oder die Schnecke in 
ebenso viel tausend Versuchen gepruft worden sind wie der Mensch, 
wissen, daB die Regulationseinrichtungen aller Organismen vollkommen 
arbeiten fur den jeweiligen Bedarf. Reute haben wir yom Stoffwechsel
geschehen im Korper der niederen Tiere erst ein ganz unvollkommenes 
Bild. Deshalb moge es entschuldigt werden, wenn in der vorliegenden 
Zusammenfassung noch sehr haufig von Rypothesen an Stelle von 
gesicherten Tatsachen berichtet worden ist. 
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A. Einleitung. 
Zu den im Vordergrund der Vererbungsforschung stehenden Pro

blemen gehOrt 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 
ibnen abhangigen Merkmalsauspragungen bewirken. Prinzipiell sind 
zwei Arten der Genwirkung in Betracht zu ziehen: Neben der M6glichkeit 
der auf die einzelnen Zellen beschrankten Genwirkungen k6nnen die 
Wirkungen anderer Gene uber die Grenzen einer Zelle hinausgehen, 
zum Teil von einem K6rperteil auf einen anderen ubergreifen. In diesem 
FaIle reiht sich das Problem der Genwirkung in das der abhangigen 
(nichtautonomen) Entwicklung ein. 

Bei naherer Untersuchung hat sich ergeben, daB zum Teil unter 
der Wirkung bestimmter Gene Wirkstofte von den diese Gene tragenden 
ZeIlen gebildet werden, welche dann aus den Bildungszellen heraus
treten und in benachbarten oder auch entfernteren K6rperzellen ebenfalls 
wirksam werden, dort also nichtautonome, von Wirkstoffen abhangige 
Entwicklungsvorgange hervorrufen. Die Bildung solcher Wirkstoffe ist 
heute bereits von einer gr6Beren Reihe von Versuchstieren und -pflanzen 
her bekannt. 

Die M6glichkeit, eine Bildung solcher Wirkstoffe in ihrer Abhangigkeit 
vom Genotypus zu prufen, liegt vor bei der Bildung der Geschlechts
hormone der Wirbeltiere, die durch die Verteilung der X-Chromosomen 
bestimmt wird. Die Wirkstofforschung gewann jedoch fur die Genetik 
erst dann eine besondere Bedeutung, als die Wirkstoffbildung in Ab
hangigkeit von einzelnen Genen analysiert werden konnte. Es erwiesen 
sich dann bestimmte Wirkstoftbildungen als Zwischenreaktionen auf 
dem Wege vom Gen zur Merkmalsentfaltung. Oder, genauer ausgedruckt, 
ein Genotypus mit einem bestimmten Gen A bewirkt die ihm ent
sprechenden Merkmale uber 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 
abgeandert wird. 

Der SchluB auf derartige genabhangige Wirkstoffe erfolgte zunachst 
rein theoretisch. Anhaltspunkte fur das Eingreifen von Genen in 
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Wirkstoffbildungen wurden bei der Analyse von Fonnbildungsstorungen 
gewonnen, wenn namlich schon aus der Untersuchung der nonnalen 
Fonnbildungsvorgange Hinweise auf die Wirkung irgendwelcher Stoffe 
bekannt waren. Hierher gehoren unter anderem die Storungen von 
Induktionswirkungen eines Gewebes auf seine Nachbargewebe. 

Wesentlich wurden fur die Analyse der auBerzelligen Genwirkungen 
die Beobachtungen an Mosaiktieren, in welchen sich genetisch voneinander 
verschiedene Gewebe gegenseitig durch diftundierende Wirkstofte beein
flussen, indem auf diese Weise ein Gewebe sein ihm eigenes genabhangiges 
Merkm~l' einem Nachbargewebe aufpragt, dem es seinem Genotypus 
nach fehlen muBte. Der eindeutigste Nachweis eines genabhiingigen 
Wirkstoftes liiBt sich dadurch fUhren, daB der Stoff einem Gewebe, 
dem der Stoff entsprechend seinem Genotypus fehlt, experimentell zu
gefUhrt wird und diesem Gewebe dann eine fur den Stoff spezifische 
Merkmaisbildung aufpragt. Das liiBt sich nach den Methoden der Honnon
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 ubertragene Reaktionsgewebe abgegeben 
wird, 2. durch die Ubertragung eines wirkstoftbildenden Gewebes in einen 
wirkstofffreien Organismus, 3. durch die unmittelbare Ubertragung des 
W irkstoftes. . 

Von den Versuchen, welche sich mit genabhangigen Wirkstoffen 
befassen, haben vor allem die Versuche an verschiedenen I nsekten, 
den. besten Versuchstieren der Genetik, zu den weitesttragenden Er
gebnissen gefuhrt. Sie stehen daher naturlicherweise im Mittelpunkt 
der Darstellung 1. 

Schon bald nach dem ersten Nachweis genabhangiger Wirkstoffe 
wurde wegen ihrer zweifellos honnonartigen N atur fiir sie der Name 
Genhormone vorgeschlagen (KUHN, CASPARI und PLAGGE 1935). Der 
Name GenhoTInone oder Genwirkstoffe soIl jedoch nicht bedeuten, 
daB es sich etwa bei ihnen urn direkt aus den Genen abgeschiedene 
Gensekrete handelt. Eigentlich handelt es sich bei allen im Organismus 
nachgewiesenen Wirkstoffen irgendwie urn Genwirkstoffe, werden sie 
doch aile durch das Zusammenwirken des Genotypus und der Umwelt
bedingungen gebildet. Die eigentlichen, hier betrachteten "Genhonnone" 
heben sich aber von allen anderen dadurch ab, daB es fUr sie nach
gewiesen werden konnte, daB einzelne Gene an ihrer Bildung beteiligt 
sind und sie als Zwischenstufen zwischen Gen und Merkmal wirklich 
einwandfrei erfaBt werden konnten. 

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

1. Pigmentierung der Augen. 

a) Drosophila. Den ersten eindrucksvollen Hinweis aur auBerzellig 
wirkende Genwirkstoffe fand STURTEVANT (1920)" bei seinen Unter
suchungen tiber Mosaiktiere bei Drosophila melanogaster: Es handelte 
sich dabei urn Gynandromorphe (Tiere, deren Korperzellen zum Teil 
zwei, zum Teil nur ein X-Chromosom enthalten, also weibliche und 
mannliche Organe nebeneinander tragen). So gehorten bei einem Tier 
die Augen zu dem mannlichen Teil, der ein X-Chromosom mit dem 
Gen V (vermilion, d. h. ftir eine bestimmte zinnoberrote Augenfarbe) und 
einigen anderen Genen trug, wahrend der andere Korperteil weiblich war, 
zwei X-Chromosomen trug, von denen das eine das tiber 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 
Einfltisse irgendeines weiblichen Korperteiles (v+ v) hervorgerufen sein 
mtiBte. Spater fand STURTEVANT (1932) auch bei Gynandromorphen 
von Drosophila simulans derartige FaIle, wo v-Augenteile v+-gemaB 
ausgefarbt waren. STURTEVANT nahm an, daB der EinfluB auf die v-Ge
webe von den weiblichen Gonaden oder anderen weiblichen Teilen aus
gehen mtiBte. 

b) Habrobracon. Dem vermilion-Fall von Drosophila entsprechen 
einige Beispiele auBerzelliger Genwirkungen bei M osaiktieren der Schlupt
wespe Habrobraconjuglandis (P. W. WHITING 1932, A. R. WHITING 1934, 
WHITING und WHITING 1934): Habrobracon-Mannchen sind haploid, sie 
entwickeln sich aus dem unbefruchteten Ei mit dem einfachen Chromo
somensatz. In Ausnahmefallen kann auBer dem eigentlichen Kern 
des Eies auch der Kern des Richtungskorpers an der Entwicklung teil
haben, so daB Mosaiktiere entstehen, deren Zellkerne sich zum Teil 
von dem Eikern, zum Teil von dem Richtungskern ableiten. 1st d~e 
Mutter fUr irgendein Gen heterozygot, so enthalten die beiden Mosaikteile 
des Korpers je eins der beiden Allele. Da bei Habrobracon diese Entwick
lungsanomalie oft auf tritt, lassen sich geeignete Typen aus ausgewahlten 
heterozygoten Mtittern mehrfach herstellen. Unter anderem werden 
solche Mosaiktiere aus Mtittern geztichtet, die fUr Augenfarbgene hetero
zygot sind. Geht in den Sohnen die Grenze zwischen den beiden Mosaik
teilen gerade durch ein Auge, so entstehen gefleckte Augen. Tragt der 
eine Augenteil z. B. das Gen cantaloup, der andere das dazugehorende 
normale Wildallel, so stoBen normale und cantaloup-Augenteile hart 
aneinander (Abb. 1 a). Ahnlich scharf grenzen sich normale und white
Augenteile voneinander abo Sind jedoch + (normal)-Teile und Oi (ivory)
Teile in einem Auge miteinander vereinigt, so zeigt sich in dem an das 
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+-Gewebe angrenzenden Teil eine +-gemaBe Verdunkelung (Abb. 1 b). 
In einem solchen Auge gehen +-gemaB dunkel gefarbte Teile allmahlich 
in oi-gemaB hell gefarbte Teile liber. Dieser Befund ist nur dadurch zu 
erklaren, daB aus den +-Augenteilen irgendwelche Stoffe in die oi-Teile 
diffundiert sind, welche dort die +-gemaBe Pigmentierung hervor
gerufen ha ben . Einesolche Beeinflussung wurde nur fUr die Allele 
der o-Reihe (Oi ivory, 0 orange, Od dahlia) und fUr das Gen rd (red) 
gefunden. Gewebe mit anderen, eben falls helle Augenfarben ver
ursachenden Mutationen zeigen nie eine Beeinflussung durch +-Nachbar
gewebe, verhalten sich also streng autonom. Besonders interessant 

a b 
c 

Abb.1a-c. Mosaikaugen von Habrobracon. a normale (c+o+) und cantaloup (co+)·Teile. b normale (c+o+) 

und ivory(c+oi)-Teile. c cantaloup (co+)- und ivory (c+oi)-Teile. (Nach WHITING 1934, umgezeichnet .) 

ist daher ein Mosaiktier, bei dem in einem Auge cantaloup-Gewebe 
(blaBrot, enthalt das Gen cantaloup und das Normalallel zu ivory) und 
ivory-Gewebe (fast weiB, enthalt das Gen ivory und das Normalallel 
zu cantaloup) aneinandergrenzen (Abb. 1 c): Wie zu erwarten, ist das 
cantaloup-Gewebe hell gefarbt. 1m 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 erklaren, 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 EinfluB auf die 
Nachbarzellen also nicht einfach urn diffundierende Farbstoffe handeln. -
Ein EinfluB von +-Nachbargewebe zeigt sich auch fUr 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) enthalt, so geht von 
dem letzteren auch irgendeine zur Pigmentbildung fUhrende Diffusion 
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aus, allerdings in wesentlich schwacherem 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. +-gemaB. Die in dem N achbargewebe 
jeweils vorhandenen Wildallele (0+ im rd-Gewebe, rd+ im oi-Gewebe) 
sind hierfiir verantwortlich zu machen. 

Ahnlich wie bei Drosophila konnen auch bei H abrobracon solche Ein
fliisse von entfernteren Korperteilen eines Mosaiktieres ausgehen. In 
einigen Fallen,(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 urn stoffliche Einfliisse handeln. Da die Augen nicht voll
kommen +-gemaB ausgefarbt werden, scheint die Konzentration des 
wirksam werdenden Stoffes nicht ausreichend zu sein. 

2. Pigmentierung anderer Korperteile. 
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 Halfte 
weiblich und normalaugig (w+), deren andere Halfte mannlich und weiB
augig (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 Ausfarbung der white-Hoden in Gynandern 
desto friiher im +-gemaBen 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 Ausfarbung von Implantathodengewebe 
durch das Hineinwachsen von Wirtsgewebe vorgetauscht werden kann. 
Daher bediirfen auch die Untersuchungen an Gynandromorphen einer 
naheren Analyse, ehe in bezug auf die DOBHANSKYSchen 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 beeinfluBt 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. 



Genabhangige Wirkstoffe bei Tieren. 111 

II. Untersuchungen fiber Augenfarbgene 
mit der Implantations- und Injektionsmethode. 

1. Grundversuche. 
a) Ephestia. Bei Ephestia kiihniella bilden die Allele a+ 1, ak und a 

eine Reihe pleiotrop wirkender Gene (Beschreibung: KUHN und HENKE 
1930, CASPARI 1933, PLAGGE 1935, PIEPHO 1935). Durch die Allele ak 

und a wird gegenuber der Wildform neben der Entwicklungsgeschwindig
keit und der Lebensfahigkeit vor allem eine Reihe von Pigmentierungs
merkmalen verandert (Tabelle 1). 

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

ErfoJgsorgane 

Raupenaugen 
(PLAGGE 1935) 

Raupenhaut 
(CASPARI 1933) 

Hoden 
(CASPARI 1933) 

Imaginalaugen 
(KUHN U.HENKE 

1930, PIEPHO 

1935) 

Imaginalgehirn 
(KUHN, CASPARI 

U. PLAGGE 1935) 

a+ 

stark pigmentiert 

rotlich 

stark pigmentiert 
braun-violett 

schwarz 

stark pigmentiert 

Genotypus 

I weniger pigmentiert 
I als bei a+ 

! farblos 

weniger pigmentiert 
als bei a+ 

d unkelrot bis 
kaffeebraun 

weniger pigmentiert 
als bei a+ 

a 

weniger pigmentiert 
als bei ak 

farblos 

sehr wenig pigmen
tiert oder farblos 

gelb bis hellrot 

sehr wenig pigmen
tiert, fast farblos 

Wie zuerst durch CASPARI (1933, bereits zitiert durch KUHN 1932) 
nachgewiesen wurde, werden die dem Gen a+ zugeordneten Pigmen
tierungsmerkmale durch einen hormonartigen Wirkstoff ausgelost: 
1. Werden a-Gewebe in a+-Tiere ubertragen, so farben sie sich dort 
a+-gemaB aus. Das wurde gepruft durch Implantation von a-Hoden 
(CASPARI 1933), a-Imaginalaugen (PLAGGE 1936a) und a-Gehirnen (KUHN, 
CASPARI und PLAGGE 1935). 2. a+-Gewebe farben sich in a-Wirten autonom 
a+-gemaB aus. Das wurde ebenfalls geprUft fUr Hoden (CASPAR! 1933), fUr 
Imaginalaugen (PLAGGE 1936a) und Gehirn (KUHN, CASPAR! und PLAGGE 
1935). 3· a+-Gewebe farben in a-Wirten nic..ht nur sich seIber aus, sondern 
veranlassen auch die Reaktionsgewebe des a-Wirtes zur a+-gemaBen 
Merkmalsbildung (vgl. Abb.2). So werden nach Implantation eines 
a+-Raupenhodens in eine jungere a-Raupe in dieser zunachst die Raupen
haut und die Raupenaugen, spater auch (im Mannchen) die Hoden und 

1 Fruher mit A bezeichnet; in Anlehnung an die Bezeichnungen bei 
Drosophila wird hier durchgehend a+ geschrieben. 
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noch spater die Imaginalaugen a+-gemaB dunkel ausgefarbt (CASPARI 
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 erklaren . Dieser Stoff, im folgenden mit a+-Wirkstoff oder a+-Hormon 

a - Roupe 
I 

I 
I 
I 

t 

a - Fa/fer 

a ""-Roupe 
I 
I 
I 
I , , 

a~ (L 

I 
I 
I 
I , 
t 

a""- Jm;lonlof 
In 

(L -Roupe 

a - rolter mil 
a;+-Jmp!onlot 

Abb.2. E phestia. Wirkung der Transplanta tion eines a+-Hodens in eine a ·Raupe. Ausfarbung der Raupen
augen, der R aupenhaut, des Hodens und der Imaginalaugen. Links a·Raupe und a-Falter n eben a+-Raupe 

und a+-Falter. Oben die Raupenaugen. 

bezeichnet, kann auch direkt ubertragen werden: Aus a+-Geweben laBt 
er sich durch geeignete Losungsmittel extrahieren. Diese Extrakte rufen 
nach Injektion in a-Tiere eben falls die a+-gemaBe Merkmalsbildung 
hervor (BECKER 1937) . 

b) Drosophila. 1m AnschluB an den Befund von STURTEVANT 
(1920), demzufolge die Ausbildung der vermilion-Augenfarbe nicht auto
nom erfolgt, begannen EPHRUSSI und BEADLE (1935 a) 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 verhalt. cn-Augen 
farben sich in +-Wirten ebenfalls +-gemaB (BEADLE undEpHRuSSI 1935 a) 
aus. Urn zu priifen, ob die Stoffe, welche v- und cn-Augen ausfarben, 
identisch sind, wurden zwischen v- und cn-Tieren reziproke Transplan
tationen ausgefiihrt. Es ergab sich: v-Augen werden in cn-Wirten +-ge
maG ausgefarbt, cn-Augen in v-Wirten bleiben cn. Daraus ist zu schlieBen, 
daB in +-Wirten, in welchen sich sowohl v- als auch cn-Augen +-gemaB 
ausfarben, zwei verschiedene Stoffe enthalten sein miissen. Der eine, 
der sogenannte V+-Stoff oder das v+-Hormon, farbt die v-Augen +-gemaB 
aus und ist in +- und cn-Tiere enthalten; der andere, der sogenannte 
cn+-Stoff oder das cn+-Hormon ist nur in +-Wirten enthalten und farbt 
die cn-Augen +-gemaB aus. Entsprechend zu den Versuchen bei Ephestia 
konnen diese Stoffe auch bei Drosophila durch Dbertragung hormon
bildender Gewebe (EPHRUSSI und BEADLE 1937c) oder durch Dber
tragung hormonhaltiger Lymphe (EPHRUSSI, CLANCY und BEADLE 1936) 
wirksam werden. Als Testtiere fUr das 0-Hormon konnen Augenfarb
kombinationenmit v, fUr das cn-Hormon solche mit cn dienen. Giinstig 
sind w" v- oder bw v-Tiere, deren weiBe Augen sich unter dem EinfluB 
von v+-Stoff zu w" 0 bzw. zu bw 0, d. i. wa (aprikosenfarbig) bzw. 
bw (braun) ausfarben. Fiir den Nachweis des cn+-Hormons nimmt man 
weiBe w" cn- oder bw cn-Augen, die sich zu wa cn+(w") bzw. zu bw cn+ 
(d. i. bw) ausfarben. 

Durch die Mutation 0 ~ v sind zwei Stoffe, das 0- und das cn+
Hormon fortgefallen, durch die Mutation von cn+ ~ cn nur einer, das 
cn+-Hormon. Daraus schlossen BEADLE und EPHRUSSI (1936a) schon 
friihzeitig, daB diese beiden Stoffe in irgendeiner Beziehung zueinander 
stehen miiBten, und nahmen an, daB sie in einer Reaktionskette verbunden 
seien, indem das Vorhandensein des v+-Hormons eine unerliifJliche Voraus
setzung tur die Bildung des cn+-Hormons sei. Spater fiihrten verschiedene 
Versuche zu der Theorie, daB der cn+-Wirkstoff aus dem 0-Wirkstoff 
gebildet wird. Das heiBt, daB bei der Ausbildung der Augenpigmentierung 
die Reaktionskette 

~ 0-Hormon ~ cn+-Hormon ~ 
ablauft. DafUr sprechen vor allem die Implantationsversuche, deren 
Ergebnis nur durch ein Zusammenwirken von Wirt und Implantat zu er
klaren ist: Wird eine v-Imaginalscheibe in einen wa cn-Wirt implantiert, 
so empfangt sie yom Wirt den v+-Wirkstoff, der ja in cn-Wirten gebildet 
wird, und farbt sich 0-gemaB aus. Dariiber hinaus farbt sich auch 
das w"cn-Wirtsauge zu wacn+ aus. Da ein w"cn-Implantat in einem 
v-Wirt unausgefarbt bleibt, d. h. ein v-Tier kein cn+-Hormon enthalt, 
kann .die Ausfarbung 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-lmplantatauge 
erhalt zunachst yom Wirt das v+-Hormon. Darauf kann im v-Auge, 
das ja auch das Gen cn+ enthalt, unter dessen EinfluB das v+-Hormon, 
d. h. das erste Glied der Reaktionskette, in das cn+-Hormon, d. i. das 
nachste Glied der Kette, iiberfiihrt werden. Dieses sekundar gebildete 
cn+-Hormon wird an den w"cn-Wirt abgegeben und veranlaBt dessen 
Augen zur Ausfarbung (vgl. EPHRUSSI und BEADLE 1937d). 

Auch der folgende Versuch zeigt, daB das v+-Hormon unbedingt als 
Vorstufe fUr das cn+-Hormon benotigt wird: Ein F ettkorper eines +-Tieres 

Abb. 3. Drosophila. Abgabedesv"'-Hor
mons durch implantierten Fettkilrper 
und Oberfiihrung in das cn+-Hormon 
durch das vcn+-WirtsaugeergibtAusfar
bung des ,,·cn-Implantatauges. Rechts: 
Fehlen des Genscn + im Wirtsauge ergibt 
Ausfall der Stoffumwandlung und 

Fehlen der Implantatausfarbung. 
(Nach EPHRUSSI und CHEVAIS 1938.) 

bildet nur das v+-Hormon, aber nicht das 
cn+-Hormon (BEADLE 1937a, b). Implan
tiert man (Abb. 3) daher einen +-Fett
korper und ein wacn-Auge in einen v-Wirt, 
so sind drei Systeme miteinander vereinigt 
(Wirt, zwei Implantate), die aIle drei fUr 
sich kein cn+-Hormon bilden konnen. Und 
trotzdem wird das wacn-lmplantat cn+
gemaB zu wa ausgefarbt. Es muB also 
irgendwie cn+-Hormon gebildet sein. DafUr 
besteht nur eine Moglichkeit: Der implan
tierte Fettkorper liefert v+-Hormon, durch 
dessen Vorhandensein es dann dem Wirt 
(vcn+!) ermoglicht wird, unter dem EinfluB 

seines cn+-Genes den v+-Stoff in den cn+-Stoff umzuwandeln. Der 
sekundar gebildete cn+-Stoff bedingt dann die Ausfarbung des w"cn-lm
plantats. Enthalt der Wirt das Gen cn+ nicht, muB diese Umsetzung 
ausbleiben. Tatsachlich bleiben auch die wacn-Implantate in vcn-Wirten 
bei sonst der gleichen Anordnung unausgefarbt (Abb. 3) (EPHRUSSI und 
CHEVAIS 1938). 

Eine ahnliche Stoffumsetzung voIlzieht sich bei einer neuenAnordnung: 
Werden in einen vcn-Wirt, der auch bei ZufUhrung von v+-Hormon kein 
cn+-Hormon bilden kann, zusammen ein +-Auge, ein +-Fettkorper 
und ein w"cn-Auge implantiert, so farbt sich das wacn-Auge aus, d. h. 
es muB cn+-Hormon gebildet sein. Werden mit dem wacn-Auge entweder 
nur der Fettkorper oder nur das Auge implantiert, bleibt die Ausfarbung 
aus, d. h. unter dicsen Bedingungen geben weder der +-Fettkorper 
noch das +-Auge cn+-Hormon abo Der obige Befund einer Ausfarbung 
ist nur durch die folgende Annahme zu erklaren: der +-Fettk(irper 
bildet v+-Stoff, der dann unter dem EinfluB des Gens cn+ im +-Auge 
in den cn+-Stoff iiberfiihrt wird. Er ermoglicht darauf die Ausfarbung 
des w"cn-lmplantats (EPHRUSSI und CHEVAIS 1938). 

c) Bombyx. Angeregt durch die Untersuchungen bei Ephestia und 
Drosophila wurden auch einige Augenfarbrassen beim Seiden spinner 
Bombyx mori zur Priifung auf Augenausfarbungswirkstoffe heran
gezogen. Es wurden Transplantationen von A ugenimaginalscheiben 
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zwischen einer schwarzaugigen, einer rotaugigen und einer weiBaugigen 
Rasse durchgefiihrt. Durch die Gene r und w werden auBer der Imaginal
augenfarbe auch die Farbung des Gehirns und der Serosa (Embryonal
haut) beeinfluBt. w+ r+ -Tiere sind schwarzaugig, haben ein schwarzes 
Gehirn und bilden eine dunkle Serosa aus. w+r-Tiere haben ein rotes 
Auge, ein rotes Gehirn und eine rote Serosa. Bei wr- (oder wr+-) Tieren 
sind die drei Merkmale weiB. 

Die Transplantationen (MOROHOSI 1938) fiihrten zu folgendem 
Ergebnis (Tabelle 2): 

Tabelle 2. Ergebnis der Transplantationen von Augenimaginal
scheib en zwischen drei A ugenfarbrassen bei Bombyx. 

Wirt Implantatauge 

Farbe 
Genotypus Augenfarbe Genotypus beim Schliipfen 

des Wirtes 

schwarz { wr (weiBaugig) schwarz w+ r+ w+r (rotaugig) 

{ 
wr (weiBaugig) rot 

w+r rot w+r (rotaugig) 
" w+ r+ ( schwarzaugig) schwarz 

wr (weiBaugig) weiB 
w r (oderw r+) weiB w+r (rotaugig) rot 

w+ r+ (schwarzaugig) schwarz 

wr- und w+r-Augen werden in w+r+-Wirten zu schwarz ausgefarbt. 
w-Augen werden in W+r-Wirten rot. Augen aus der schwarzen Rasse 
farben sich stets autonom aus, Augen aus der rotaugigen Rasse desgleichen 
in weiBaugigen Wirten. Aus diesen Ergebnissen wurde auf zwei in den 
schwarzaugigen Wirten vorhandene Wirkstoffe (w+-Hormon, r+-Hormon) 
geschlossen; der eine farbt die weiBen, der andere die roten Augen aus. 
We1che Bedeutung der in W+r-Tieren auf wr-Implantate einwirkende 
Stoff hat, ist noch naher zu priifen. - In einem umgekehrten Versuch 
k6nnen w+-Ovarien oder -Hoden in w-Wirten die Wirtsaugen +-gemaB 
ausfarben (KIKKAWA 1937, KAWAGUCHI 1938). Die Wirkung des w+-Wirk
stoffes laBt sich in w-Tieren auch durch Injektion von Lymphe aus 
W+-Spendern nachweisen. 

2. Ort und Zeit der Wirkstoffbildung und der Reaktions
berei tschaft. 

a) Wirkstoffbildende Gewebe. Ephestia. Das a+-Hormon wird in 
a-Wirten durch a+-Hoden-, a+-Ovarien- und durch a+-Gehirnimplantate 
abgegeben, wie sich an einer a+-gemaBen Ausfarbung der Wirtsaugen 
zeigt. Da sich a+-Augen in a-Wirten autonom ausfarben, scheinen sie 
das a+-Hormon ebenfalls zu bilden, es sci denn die Ausfarbung erfolgt 

8" 
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auf Grund von vor der Transplantation aus dem Blut aufgenommenem 
und gespeichertem a+-Hormon. 

Drosophila. Ais 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 
MALPIGHISchen GetiifJe von +-Tieren geben sowohl v+-Hormon als auch 
cn+-Hormon ab, wahrend 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, c). 

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

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

Hormonbildung in 

lma· 
[ H d [qva- [ Gehim 

MALPI- [ Fett-
ginal- o en rlum GHISche k""rper 
auge GefllJ3e 0 

Ephestia, a +-Hormon . + + + + - -
Drosophila, v+-Hormon . + - - - + + 

" 
cn+-Hormon + - - - + -

Bombyx, w+- und r+-Hormon . + + + ? ? ? 
I 

b) Zeit der Wirkstoffschiittung. Ephestia. 1m Blut der Ephestia 
muB wiihrend des ganzen Lebens a+-Hormon vorhanden sein, denn die 
a+-Merkmale werden zu den verschiedensten Zeiten in der Entwicklung 
ausgebildet. Raupenhautfarbung und Raupenaugenpigmentierung er
scheinen schon im Embryo. Wahrend des Raupenlebens wird die a+-ge
mafie Pigmentierung in den Raupenaugen dauernd vermehrt. In den 
letzten Raupenstadien beginnt die Ausfarbung der Hoden und endlich 
in der Puppe die der Imaginalaugen. Dementsprechend laBt sich das 
a+-Hormon auch wahrend des ganzen Lebens nachweisen. Schon Extrakte 
aus a+-Embryonen farben, in a-Tiere injiziert, deren Augen a+-gemaB 
aus (PLAGGE, unver6ffentlicht). Bereits ganz junge Hoden bilden das 
Hormon (PLAGGE 1936b). Auch spater wird es noch in den Hoden 
gebildet. Gehirne bilden das Hormon nur im Raupenstadium, Im
plantationen von a+-Puppengehirnen in a-Wirte sind unwirksam (KUHN 
1936). 

Drosophila. Das v+-Hormon und das cn+-Hormon konnte durch Ex
traktion aus MALPIGHISchen GefaBen bereits in 24 Stunden alten Larven, 
in Fettk6rpern das v+-Horm6n 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 wahrend des ganzen Lebens 
nachweisen. Ihre Kanzentratian steigt aber erst spater stark an, van 
der Verpuppung bis ungefahr 70-80 Stunden Puppenalter ist sie am 
groBten. Das gilt fUr das v+-Hormon und das cn+-Hormon ungefahr in 
der gleichen Weise (BEADLE, CLANCY und EPHRUSSI 1937, HARNLY und 
EPHRUSSI 1937). 

c) Zeitlicher Verlauf der Reaktionsbereitschaft der Erfolgsorgane. 
Ephestia. Da die einzelnen der durch das pleiotrope Gen a+ bedingten 
Merkmale zu den verschiedensten Zeit en ausgebildet werden und das 
Horman dauernd vorhanden ist, muB die Reaktionsbereitschaft fUr die 
einzelnen Gewebe in verschiedene sensible Periaden fallen. Das wurde 
vor allem fUr den Haden und das Imaginalauge untersucht. 

Imaginalauge. a-Augen werden in a+-Wirten a+-gemaB ausgefarbt, 
wenn hochstens etwa 8 Tage alte Puppen als Spender genommen werden 
(PLAGGE 1936a). Dem entspricht, daB a-Wirtsaugen noch a+-gemaB 
ausgefarbt werden, wenn a+-Hoden in bis zu 9 Tagen alte a-Puppen 
implantiert werden (PLAGGE 1936b). Werden die a+-Hoden erst am 
10. oder 11. Puppentage implantiert, so farben 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 Schhipfen des Wirtes (am 24. Puppentage) zu gering ist, 
urn noch geniigend Horman bilden zu k6nnen, denn die Wirkung des 
Implantathodens kann sich unter Umstanden schon sehr schnell 
zeigen: So farbt sich ein a-Wirtsauge unter dem EinfluB des am 9. Tage 
implantierten Hodens bereits zwei Tage spater a+-gemaB aus. Das 
Ende der Reaktionsbereitschaft im Auge fallt ungefahr mit der Zeit 
der Pigmentbildung zusammen. Da die verschiedenen Teile eines Auges 
sich zu verschiedenen Zeit en ausfarben (vgl. PLAGGE 1935), ist zu er
warten, daB die Reaktionsbereitschaft in den verschiedenen Augen
teilen ebenfalls zu verschiedenen Zeit en ablauft. Tatsachlich lassen 
sich auch nach Implantation eines a+-Hodens in 11-12 Tage alte 
a-Puppen die hinteren Augenteile noch zur Ausfarbung bringen, wahrend 
die auBeren Teile unausgefarbt bleiben (Abb.4). Die verschiedenen 
Augenteile sprechen also auf das a+-Hormon zu verschiedenen Zeiten 
in verschiedenem Grade an (PLAGGE 1936 b). 

Haden. a-Hoden werden in a+-Wirten a+-gemaB ausgefarbt, wenn 
als Spender Raupen verschiedener Altersstadien genommen werden. 
Eine Ausfarbung unterbleibt jedoch, wenn Puppenhoden genommen 
werden. 1m umgekehrten Versuch k6nnen a-Wirtshoden durch a+-Hoden
implant ate zur Ausfarbung gebracht werden, wenn die Implantation 
spatestens 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 Reaktiansbereitschaft im Haden mit 
der Verpuppung endet (PLAGGE 1936b). 
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Raupenhaut und Raupenaugen. Die a+-gemaBe Ausbildung dieser 
beiden Raupenmerkmale kann in a-Raupen durch Implantation von 
a+-Hoden anscheinend jederzeit ausgelost werden (KUHN, CASPARI 
und PLAGGE 1935) . Teilweise erfolgt die Ausfarbung noch in dem
selben Stadium, in welchem die Implantation erfolgt. Haut und Raupen
augen scheinen also jederzeit reaktionsbereit zu sein. 

o 

Abb.4. Querschnitte durch Ephestia·lmaginalaugen. Links: a+·Auge. Mitte und rechts: Augen aus a·Tieren 
mit a+·lmplantat. Mitte: a+-Hoden in Vorpuppe implantiert und nach der Verpuppung wieder herausgenom· 
men. Rechts : a+-Hoden in 11 Tage aite Puppe impiantiert, AusHirbung nur in den inneren Augenteilen. 

(Aus PLAGGE 1936 b.) 

Drosophila. Way-Augen werden in Pup pen noch dann v+-gemaB aus
gefarbt, wenn in diePuppen v+-Hormon bis zumAlter von etwa 65 Stunden 
injiziert wird (BEADLE, CLA~CY und EPHRUSSI 1937). wacn-Puppen
augen werden cn+-gemaB ausgefarbt, wenn ihnen ungefahr bis zu derselben 
Zeit cn+-Hormon zugeftihrt wird (HARNLY und EPHRUSSI 1937) . Dieser 
Zeitpunkt, an dem die Reaktionsbereitschaft endet, ist auch hier, ahnlich 
wie bei Ephestia, der Punkt, wo die Ausfarbung der Augen beginnt. 
Die Zeit der Reaktionsbereitschaft stimmt mit der Zeit, in welcher die 
Hormone ihre hochste Konzentration erreichen, gut uberein (s. S. 117). 
Es ist interessant, daB in reagierenden Augen nicht nur die Art der Aus
farbung, sondern auch deren Zeitpunkt beeinfluf3t werden kann (CHEVAIS 
1938). 

3. Quantitative Beziehungen zwischen Wirkstoffmenge 
und Reaktionsstarke. 

Nach Implantation eines a+-Hodens bei Ephestia in einen a-Wirt 
werden dessen Augen normalerweise zu schwarz ausgefarbt. In einzelnen 
Fallen finden sich jedoch nur Ausfarbungsgrade bis zu dunkelrot oder 
braun, wie schon CASPAR! (1933) feststellte. Bei naherer Prufung 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 mussen. Die voll-
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standige Ausfarbung der Augen im a+-Sinne kann also anscheinend nur 
zustande kommen, wenn eine geniigende Menge von a+-Hormon zur Ver
fiigung steht. Auch scheinbar normal schwarz ausgefarbte a-Augen 
zeigen in histologischen Schnitten, daB ihnen noch viel an der voUen 
a+-Ausfarbung fehlt (PLAGGE 1935). 

Der Einflu/3 der Hormonmenge wurde in mehreren Versuchsreihen 
eingehend gepriift. In einer Versuchsserie wurden a+-Hoden in reaktions
fahige a-Puppen im
plantiert und dann nach 
verschieden langer Zeit 
wieder herausgenommen 
(PLAGGE 1936b). Es 
zeigte sich, daB die 
Wirtsaugen desto star
ker beeinfluBt waren, 
je langer der Implan
tathoden hatte wirken 
konnen (Abb. 5b). Bei 
Ephestia sowohl als 
auch bei Drosophila 
lassen sich die Hor
mone durch Injektion 
von Hormonextrakten 
zur Wirkung bringen. 
Diese Moglichkeit wur
de bei Drosophila fiir 
die Untersuchung des 
Einflusses der Hormon
menge ausgenutzt: Ein 
gut wirksamer Extrakt 
wurde hergesteUt, dann 
in verschiedenen Kon
zentrationen gelost und 
z. B. in cnbw-Testtiere 
injiziert. Es ergab sich 
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Abb. 5 a und b . Beziehung zwischen Hormonmenge und Augen
ausfarbung. a Drosophila: cn+-Hormonextrakt verschiedener Kon
zentration in cnby,-Testtiereinjiziert. (Nach Zahlen von KHOUVINE 

EPHRUSSI und CHEVAIS 1938.) b Ephestia: a+-Hoden in a-Puppe im
plantiert und nach verschieden langer Zeit wieder herausgenommen. 

(Kach Zah!en von PLAGGE 1936b.) 

eine eindeutige Beziehung zwischen Hormonkonzentration und Erfolgs
grad (Abb. 5 a). Aus der Obereinstimmung des Kurvenverlaufs in der 
Abb. 5 a und in der Abb. 5 b kann geschlossen werden, daB die Kon
zentration des a+-Hormons in den a-Wirten mit der Dauer der a+-Hoden
wirkung geradlinig angestiegen sein muB. Der a+-Implantathoden hat 
also kontinuierlich und mengenkonstant das a+-Hormon abgeschieden. 
Umgekehrt kann man schlieBen, daB an dem Grad der Reaktion in den 
Augen die zugefiihrte 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 Ausfarbung der Wirtsaugen zu prufende wirksame 
Hormonmenge aus dem Implantat an das Blut abgegeben ist. Teilweise 
genugt die Zeit von 24 Stunden dazu, daB die Wirtsaugen a+-gemaB 
schwarz ausgefarbt werden. Und schon nach 18 Stunden Implantations
lange wird ein Teilerfolg erreicht, indem sich die Wirtsaugen im Mittel 
bis zu braun ausfarben. Ein und derselbe a+-Hoden konnte so nach
einander jeweils nur fur 2-3 Tage in neun verschiedene a-Wirte im-

75 plantiert und wieder heraus-
~. a<1vgen 7 genommen werden. Stets ergab 
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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 
Ausfarbung der Hoden aus. Da aber einerseits ganz junge a+-Gehirne 
nach Implantation in a-Puppen die Wirtsaugen ausfarben, also schon 
Hormon bilden, andererseits Puppengehirne in jungen a-Raupen nicht 
wirken, wird die obige Erklarung hinfallig. Es kann daher eigentlich 
nur angenommen werden (KUHN 1936), daB in a+-Gehirnen ein anderer 
durch das Gen a+ bedingter Stott gebildet wird als in den Hoden, ein Stoff, 
der die Wirtshoden nicht ausfarben kann. Dieser SchluB erscheint 
einleuchtend, wenn man bedenkt, daB bei Wirbeltieren verschiedene 
Organe verschiedene Geschlechtshormone ausscheiden, trotzdem sic den
selben Genotypus besitzen, von dem die verschiedenen Hormone abhangig 
sind. - Anstatt dessen, daB man fUr Hoden und Ovarium einen Stoff 
und fUr das Gehirn einen qualitativ davon verschiedenen Stoff annimmt, 
besteht noch die Moglichkeit, daB aIle Organe einen gemeinsamen Stoff 
bilden, daB aber die eine Gruppe einen anderen Stoff zusatzlich bildet, 
daB etwa der Hoden und das Ovarium einen besonders fUr die Hoden
ausfarbung notwendigen Stoff bilden. - Aus der unterschiedlichen 
Ausfarbungsmoglichkeit fUr Auge und Hoden ergibt sieh, daB die zu 
dem Merkmal der Hodenfarbung fUhrenden Prozesse irgendwie anders 
sein miissen als die zum Merkmal der Augenfarbung fUhrenden. Anderer
seits stehen diese beiden Reaktionsketten zweifellos in irgendeinem 
entwicklungsphysiologischen Zusammenhang, denn beide gehen sie auf 
a+-bedingte Wirkstoffbildungen zuriick, die gemein haben, daB die Augen 
stets ausgefarbt werden konnen. 

4. Wirkstoffspeicherung. 
Wie die Untersuchungen bei Ephestia sowohl als bei Drosophila 

gezeigt haben, erfolgt wahrend der Zeiten, in welchen die Hormone 
zur Merkmalsbildung benotigt werden, auch ihre Bildung. Diese Kor
relation ist aber nieht unbedingt notwendig: 1. Implantiert man z. B. 
bei Ephestia einen a+-Hoden in eine a-Raupe und nimmt ihn vor oder 
kurz nach der Verpuppung wieder heraus, so bildet sieh spater wahrend 
der Puppenentwicklung trotzdem eine a-gemaBe Pigmentierung im Ima
ginalauge aus (Abb. 4). 2. Andererseits kann man einen a-Hoden, der 
wahrend des Raupenstadiums fUr eine kurze Zeit unter der Wirkung 
eines a+-Implantathodens stand, herausnehmen, in eine andere a-Raupe 
implantieren, und er farbt sich dann dort a+-gemaB aus, trotzdem ihm 
kein a+-Hormon mehr zugefUhrt wird (PLAGGE 1936b). 

Die Ausfarbung des a-Auges (Fall 1) und des a-Hodens (Fall 2) 
kann auf zweierlei Weise erklart werden: 1. Es ist a+-Hormon gespeiehert 
worden. 2. Es kann sein, daB bereits langere Zeit vor der Ausfarbung 
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die sich spater ausfarbenden Zellen unter dem EinfluB von a+-Hormon 
irgendwie a+-gemaB determiniert sind. Das Problem der Determination 
fur irgendeine Entwicklungsleistung unter dem EinfluB eines zugefiihrten 
Hormons steht zur Zeit noch offen. Es spricht sehr viel dafur, daB eine 
solche hormonbedingte Determination mit der Speicherung des Hormons 
gleichzusetzen ist. Bei Drosophila konnte BEADLE (1937b) zeigen, daB 
MALPIGHISche GefaBe aus vermilion-Larven nach Implantation in +-Tiere 
dort das v+-Hormon aufnehmen und spater, in andere v-Larven zuruck
gebracht, wieder abgeben und zur Wirkung kommen lassen. Das spricht 
auch dafiir, daB ein Gewebe Hormon speichem und spater fur seine 
eigene Ausfarbung verwerten kann. 

Da verschiedene Gewebe die Wirkstoffe speichem konnen, erhebt 
sich die Frage, ob eventueIl die Abgabe der Stoffe durch Hoden, Ovar, 
Gehim (bei Ephestia) bzw. durch Auge, MALPIGHISche GefaBe, Fettkorper 
(bei Drosophila) nur die Folge eines Dberschusses gespeicherter Hormon
mengen ist. DaB aIle +-Zellen den von ihrem +-Genotypus abhangigen 
Stoff bilden konnen, ist sehr unwahrscheinlich. Der a+-Hoden von Ephestia 
ist anscheinend ein Organ, das dauernd groBe Mengen von H ormon 
bitdet und abgibt. Dafiir spricht die Konstanz der Abgabe (s. S. 119). 
Demgegenuber scheint das Ovarium ein ausgesprochenes Speicherorgan 
zu sein (KUHN 1936, KUHN und PLAGGE 1937): Ein a+-Ovarium wachst 
in einem a-Wirt zu voller, das ganze Wirtsabdomen ausfiillender GroBe 
heran. Trotzdem gibt es wahrend der ganzen Zeit weniger a+-Hormon 
ab als ein wesentlich kleinerer a+-Hoden an einem einzigen Tage. Ein 
in eine a-Puppe eingepflanzter a+-Eischlauch, der sich dort auflost und de
generiert, gibt mehr a-Hormon ab als ein ganzes Ovarium (KUHN 1936). 
Auch durch Gefrieren abgetotete Eischlauche, die sich nach der Im
plantation sofort auflosen, geben sehr viel Hormon abo Ein sich auf
losender a-Eischlauch bewirkt keine Ausfarbung von a-Augen, es handelt 
sich also bei der Wirkung von a+-Eischlauchen urn das a+-Hormon 
und nicht urn irgendwelche bei der Degeneration freiwerdende, Ull

spezifische Stoffe. - Sich auflosende Hoden bewirken jedoch meist 
nie eine Ausfarbung der a-Wirtsaugen (CASPARI 1933, PLAGGE 1936c), 
die in ihm gespeicherte Hormonmenge ist also auBerst gering. 

Die Wirkung der in Eischlauchen gespeicherten a+-Hormonmengen 
zeigt sich besonders eindringlich bei den N achkommen, die aus den in 
diesen Eischlauchen gebildeten Eiem hervorgehen, in einer a+-bedingten 
Pradetermination der Raupenmerkmale. 

5. Pradetermination. 
a) Ephestia (KUHN, CASPARI und PLAGGE 1935, CASPARI 1936, KUHN 

und PLAGGE 1937). a+-Raupen besitzen eine rotliche Haut und dunkel 
pigmentierte Augen, wahrend a-Raupen farblos sind und geringer pig
mentierteAugen besitzen (Abb.2). Heterozygote a+a-Raupen zeigen voIl
kommen a+-gemaB ausgebildete Merkmale, d. h. a+ ist dominant uber a. 
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Fiihrt man die Riickkreuzung zwischen einem solchen a+a-Bastard und 
einem aa-Tier aus, so fallt das Resultat verschieden aus, je nachdem 
man den a+a-Bastard als Mutter oder als Vater nimmt (Abb. 7). Die 
Kreuzung <j? aa X (J a+a ergibt das erwartete Spaltungsverhaltnis mit 
der Halfte Raupchen, die a+a-gemaB rotlich und deren Augen stark 
pigmentiert sind, und der Halfte Raupchen, die aa-gemaB farblos sind 

aa aa 

und schwach pigmen
tierte Augen besitzen. 
Demgegeniiber besitzen 
in der Kreuzung <j? a+a 
x (J a a aIle Tiere eine 
a+-gemaB rotliche Haut 
und dunkle Raupen
augen. Die Halfte die
serTiere entwickelt sich 
zu aa-gemaB rot en Fal
tern. Die "Pradetermi
nation" (vgl. PLAGGE 
1938) im Sinne des Gens 
a+ beschrankt sich also 
nur auf die Merkmale 
der Raupenaugen- und 
Raupenhautpigmentie
rung. Die a+-gemaBe 
Pigmentierung dieser 
beiden Merkmale geht 
in der Halfte der Rau-
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Abb. 7. Ephestia. Raupenaugenpigruentierung in den reziproken Riick
kreuzungen a+a X aa und aa X a+a bei jungen und erwachsenen 

Raupen. 

pen, welche ja genetisch aa sein miissen, im Laufe der Raupenentwicklung 
zuriick: Die Haut ist im letzten Raupenstadium farblos, die a+-gemaBe 
Pigmentierung vollkommen verschwunden. Die Pradetermination der 
Raupenaugenpigmentierung klingt langsamer abo 1m letzten Raupen
stadium sind die Augen heller als a+a+-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 a+-Pigmentierung vermehrt worden. Es ist also nicht 
nur eine bestimmte Menge schon im Embryo gebildeten Pigmentes mit
genommen, sondern entsprechend der AugenvergroBerung nenes Pigment 
hinzugebildet. - Mit dem Verhalten dieser Tiere stimmt das Verhalten 
der F 2-Tiere (aus <j? a+a X <3 a+a) iiberein: Die hier herausspaltenden 
aa-Tiere (ein Viertel der Gesamtnachkommen) zeigen auch die Pra
determination der Raupenhaut- und Raupenaugenpigmentierung im 
Sinne von a+. 

Diese Priidetermination ist - zumindest in einem groBen Teile -
dureh das a+-Hormon in der Mutter bedingt: lmplantiert man in eine 
weibliche aa-Raupe einen a+-Hormonspender (Hoden, Ovarium, Gehirn), 
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SO bilden sich im Wirt a+-gemaBe Merkmale aus. Kreuzt man dann 
den geschliipften weiblichen Falter (genetisch aa), dem Z. B. ein Hoden 

a 

fingepflanzlcr 
1fot/6n 

eingesetzt ist (Abb. 8), mit einem 
aa-Mannchen, so zeigen die 
Raupchen der Nachkommen
schaft a+-gemaB dunkel pigmen
tierte Augen. Dem Genotypus 
nach sind aile Tiere aa. DaB 
sie trotzdem eine a+-gemaBe 
Augenpigmentierung besitzen, 

~ x 6 kann nur als Folge des in die 
a ~aa Mutter implantierten a+-Ho-

~ dens, der a+-Hormon gebildet 
~ / hat, gedeutet werden. Das in 41 das Wirtsblut abgegebene a+

' ~ Hormon muB in den reifenden ..... " 

Ie Eiern gespeichert sein, was sie 
- I I ja in reich em MaBe tun (s. 

a I S. 122). Ahnlich wie bei den 
mHa+-H8c/Jwirhmg durch a+a-Miitter pradetermi

Abb. 8. Ephestia. Speicberung des a+-Hormons aus 
a+-Implantaten in a-Eiern unda+-gemaOe Pradetermina
tion der Raupenaugenpigmentierung. Das a+-Hormon 

nierten aa-Eiern klingt auch bei 
den experiment ell pradetermi
nierten Eiern die Starke der 
a+-gemaBen Raupenaugenpig

ist durch Kreuze angedeutet. 

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

c· 
o 

~o 
o 

~L-Q~------~tS~--~~~--~S~f----~JQ~,~~g-e 

I .lll..tr. } /?3IIpensfatlillm 
Abb. 9. Ephestia. Abklingen d es Grades der Pradetermination · 

durch gespeichertes a+-Hormon im Laufe der Entwicklung. 
(Nach K UHN und PLAGGE 1937.) 

ein guter Test fUr die 
durch a+-Implantate in 
der Mutter den Eiern 
zugefUhrte a+-Hormon
menge dienen. Ferner 
zeigt die Starke der 
Pradetermination und 
die Zahl der pradeter -
miniertenEier den Ver
brauch des Wirkstoffes 
durch die Eier an (KUHN 
und PLAGGE 1937): Die 
andauernde Wirkstoff
ausscheidung aus Hoden
implant at en (Abb. 10) 
spricht sich in einer star
ken und aIle abgelegten 

Eier erfassenden Pradetermination aus. Die Pradeterminationswirkung 
eines absterbenden Eischlauches erstreckt sich dagegen auf die von 
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einem Weibchen abgelegten Eier in immer schwacherem Grade (Abb. 10). 
Aus dem sich auflosenden Eischlauch wird eine bestimmte Menge von 
Hortnon frei. Dieses Quantum wird von den zuerst gebildeten, bereits 
in einer bestimmten Anzahl vorhandenen, reifen Eiern aufgenommen 
und gespeichert. Die erst spater heranwachsenden Eier erhalten immer 
weniger von dem Harmon. 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 spater nachlaBt (KUHN 1936, 
s. auch S. 121), haben die sich spater 
entwickelnden Eier aus Miittern mit 
einem Gehirnimplantat weniger Hor
man gespeichert als die zuerst ab
gelegten (KUHN und PLAGGE 1937). 

Wahrend die Augen der aa-Raupen 
aus Miittern mit a+-Implantaten deut
lich die Wirkung des a+-Hormons zei
gen, ist die Haut dieser Raupen un
pigmentiert (KUHN UndPLAGGE 1937). 
Ein EinfluB des gespeicherten a+-Hor
mons zeigt sich an diesem Merkmal 
nicht. Das kann wahl nur eine Folge 
davon sein, daB die Hypodermiszellen 
und die Augenzellen verschiedene Kon
zentrationen des a+-Hormons fUr die 
Ausbildung der a+-gemaBen Pigmen-
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'\. --, ' Pfv./lq-lIotltn , , 

, , 
, , , , , , , , 

" , __ Acidq/io.Ho!lm , 
tr-O~h;m 

\,,(, Ac/!lI1/il1-&c/JIovch 

", 
"1tI.. ...... 

................. "'0 

1,oL-~t--~t~.---J~.--~~~. ---57. --~~k;d" 
Alllo;4 

Abb.l0. Ephestia. Verschiedener Grad der 
PradeterminatioD durch verschiedene Implan
tate bei den Augen von jungen Raupchen, die 
aus verschiedenen Tagen der Eiablage stammen. 

(Aus KUHN und PLAGGE 1937.) 

tierung benotigen, also verschiedene, fUr die einzelnen reagierenden Zellen 
spezifische Reaktionsschwellen besitzen. Fiir die Verschiedenheit der 
Bereitschaft von Raupenhaut und Raupenaugen spricht auch das unter
schiedliche Verhalten in bezug auf das Abklingen der genetischen 
Pradetermination in aa-Raupen aus a+a-Miittern (s. S. 123). Die Wir
kung des Gens a+ zeigt sich in den Augen noch sehr stark bis in das letzte 
Raupenstadium, wahrend die Rotfarbung der Haut schon langere Zeit 
wieder verschwunden ist. Die Haut ~pricht also auf das immer mehr im 
wachsenden Raupenkorper verdiinnte Horman nicht mehr an, wenn 
die Augen immer noch a+-gemaB Pigment hinzubilden. Allerdings konnte 
sich das unterschiedliche Verhalten auch daraus erklaren, daB in den 
Hypodermiszellen das gespeicherte Hormon viel starker 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 
a+-Hormon bei Ephestia wird bei Bombyx das w+-Hormon (s. S.115) 
in den Eiern gespeichert und bewirkt eine w+-gemaBe Pradetermination 
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in der Nachkommenschaft: Das Genpaar W+/W beeinfluBt auBer cler 
Pigmentierung der Augen und des Gehirns des Falters die Pigmentierung 
der Serosa (Embryonalhaut). W+-Embryonen bilden eine schwarze, 
w-Embryonen eine weiBe Serosa aus. Werden heterozygote w+/w-Tiere 
mit ww-Tieren zuriickgekreuzt, so falIt auch hier das Ergebnis ver
schieden aus, je nachdem, welches Tier als Weibchen genommen wird. 
Die Eier der w+w-Weibchen bilden aIle eine w+-gemaB dunkle Serosa
pigmentierung aus, d. h. die eigentlich herausspaltenden ww-Eier sind 
w+-gemaB pradeterminiert. DaB auch hier die Pradetermination durch 
die Speicherung eines genabhangigen 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 w+-Hoden oder w+-Ovarium implantiert oder dem Blut aus W+-Raupen 
injiziert wurde, mit einem ww-Mannchen entstehen ww-Eier mit w+-gemaB 
dunkler Serosa, zweifellos eine Folge des in die Mutter eingefiihrten 
w+-Hormones. Die Versuche an Ephestia und an Bombyx gleichen sich 
also in hezug auf die Erklarung einer Priidetermination durch Einlagerung 
eines genabhiingigen Hormones v611ig. 

Bei Bombyx ist noch eine Besonderheit gegeniiher Ephestia zu er
wahnen: Bei Ephestia zeigen a+a-Raupen stets dieselbe Augen- und 
Hautpigmentierung, ganz gleich, ob a-Eier mit a+-Spermien oder ob 
a+-Eier mit a-Spermien hefruchtet werden. In den a-Eiern, in denen 
die Bildung des a+-Hormons erst nach der Einfiihrung des Gens a+ durch 
das Spermium beginnt, muB also his zum Schliipfen der Raupchen 
bereits so viel a+-Hormon gebildet sein, daB die Pigmentierung der 
Augen und der Haut vollkommen a+-gemaB ist. - Wird bei Bombyx 
ein w-Ei mit einem W+-Spermium befruchtet, so farbt sich die Serosa 
erst in etwa 7-10 Tagen und nur his zu braun aus, wahrend in W+-Eiern, 
die mit w-Spermien hefruchtet werden, die Serosa schon nach 3-4 Tagen 
und vollkommen w+-gemaB schwarz ausgefarbt 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 his zum Ende der Embryonalentwicklung noch nicht so weit 
fortgeschritten, daB eine vollkommen w+-gemaBe Serosapigmentierung 
ausgebildet werden k6nnte. In w+-Eiern, die mit w-Spermien befruchtet 
werden, kann das w+-Merkmal normal ausgebildet werden, da diese Eier 
das w+-Hormon gespeichert enthalten. 

6. Beginn der aL Wirkstoffbildung im Ephestia-Embryo. 
Die Bildung der Genwirkstoffe erfolgt bei Ephestia und hei Bombyx 

anscheinend in verschieden starkem Tempo. Bei Ephestia geht es iiber
raschend schnell. Schon nach ungefahr 41/ 2 Tagen (hei 25°) wird in den 
Augen der Embryonen Pigment gehildet. Die Pigmentierung erfolgt in 
a+a-Embryonen aus aa-Miittern meistens genau so a+-gemaB wic in a+a+-
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Embryonen oder wie in a+a-Embryonen aus a+a+-Miittem. Das Gen a+, 
das durch das Spermium eingefiihrt ist, muB seine Wirkung schon sehr 
friihzeitig entfaItet haben. Das konnte nun durch den folgenden Versuch 
noch naher gepriift werden (PLAGGE, unver6ffentlicht): Aus a-Eiem, 
die mit a+-Spermien befruchtet waren, wurde in bestimmten Abstanden 
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 
auBerst friihen 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+-Gens, durch welche die a+-Hormonbildung im Ei angeregt 
wird, hat schon fruh begonnen. 

7. Reaktionen zwischen Gen und Wirkstoffbildung. 

Die genabhangigen Wirkstoffe werden schon sehr friih in der Ent
wicklung gebildet. Dber den unmittelbaren Zusammenhang zwischen 
Gen und Wirkstoffbildung wissen wir jedoch noch nichts. DaB die Gen
wirkstoffe nicht unmittelbar von den Genen sezemiert werden, diirfte 
wohl feststehen. Irgendwelche Primarreaktionen laufen sicherlich abo 
Wahrend 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 Genanzah!. BeL Ephestia bilden a+a- und a+a+-Zellen dieselbe 
Hormonmenge, also gleichgultig, ob sie das Gen a+ einmal oder zweimal 
enthalten (KUHN, CASPARI und PLAGGE 1935). Der Vorgang der Dominanz 
spielt sich also nicht an der Bildung irgendeiner Wirkstoffmenge ab, 
sondem muB sich schon vorher an irgendeiner anderen "Primarreaktion" 
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 Wirkstotfmenge 
abgegeben und frei wirksam wird, die von dem Auge seIber nicht verbraucht 
worden ist; das geht unter anderem aus folgenden Versuchen hervor: 

Nach Implantation eines +-Auges in einen w"v-Wirt bleiben die 
Wirtsaugen unverandert, d. h. ein +-Auge gibt, trotzdem es sich seIber 
v+-gemaB ausfarbt, also v+-Hormon enthalt, kein v+-Hormon an den 
Wirt abo Werden dagegen die geringer pigmentierten Augen der white
Allele (die auch das Gen v+ enthalten) in w"v-Wirte implantiert, so farben 
sich deren Augen v+-gemaB zu w" aus. Und zwar farben sich die Wirts
augen desto starker aus,je weniger Pigment das Implantat bildet (Abb. 11 a). 
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w-Implantate (weiB) ergeben die starkste Wirkung. Sich etwas pigmen
tierende Implantate (z. B. wh) ergeben eine etwas schwachere Wirkung. 
Die Augen dunklerer w-Allele (z. B. weh ) wirken noch weniger, und die 
Augen der dunkelsten w-Allele (z . B. W 33) haben keine Wirkung. Es 
besteht eine eindeutige umgekehrte Proportionalitat zwischen der 
Pigmentierung der Implantate und der Ausfarbung der Wirtsaugen, 
d. h . der Abgabe des v+-Hormons aus dem Implantat in den Wirt . 
Es wird daraus geschlossen, daB die Abgabe durch den Verbrauch des 

a 

b 

Abb. 11 a und b. Drosophila. Zusammenhang zwischen Pigmentierung und Stoffabgabe. a Fur die Bildung 
des V+-Hormons. b Fur die Dberfiihrung des v+·Hormons in das cn+-Hormon. Beschreibung im Text. 

(Nach EPHRUSSI und CH E VAIS 1938.) 

Stoffes im Auge geregelt wird. J e mehr Pigment die Implantate bilden, 
desto mehr v+-Hormon ben6tigen sie, und desto weniger geben sie als 
iiberschiissig abo 

Dieser Zusammenhang zwischen Hormonverbrauch und -abgabe gilt 
auch fUr die DberfUhrung des v+-Hormons in das cn+-Hormon (vgl. 
S.114). Nach Implantation von wacn (d. i. wacnv+)-Augen in Wirte, 
die V-, cn+- und ein w-Allel enthalten, ergibt sich (Abb.11 b): Das wacnv+
Implantat bildet stets die gleiche Menge von v+-Hormon, durch welches 
die Wirtsaugen v+-gemaB ausgefarbt werden. Der Wirt (mit dem Gen cn+) 
kann das v+-Hormon in das cn+-Hormon umwandeln, d. h. die Reaktions
kette ---+ v+-Hormon ---+ cn+-Hormon ---+ weiterfiihren. J e dunkler sich die 
Wirtsaugen aus/iirben (v mit den dunkleren w-Allelen, Abb. 11 b), desto 
mehr v+-Hormon verbrauchen sie, d. h. desto weniger ist frei verfugbar 
und kann in cn+-Hormon iiber/iihrt werden, desto weniger cn+-Hormon 
kann also gebildet werden. Dnd desto weniger wird das wacn-Implantat 
cn+-gemaB ausgefarbt. 
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Aus diesen (und anderen von EPHRUSSI und CHEVAIS 1938) aus
gefiihrten Versuchen ist zu schlie13en, da13 die Hormone in den Augen 
zunachst in irgendeiner Reaktion verbraucht werden, ehe ein etwaiger 
Uberschu13 frei wird. Die Hormone werden anscheinend im Auge durch 
einen anderen Stoff aufgebraucht. Dieser Stoff (von EPHRUSSI und 
CHEVAIS 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 abo Dunkle Augen 
(der dunkleren w-Allele) be sit zen 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 gro13en Anzahl 
von Augenfarbmutanten findet sich im Korper die gleiche Menge von 
v+- und cn+-Hormon wie bei +-Tieren (gepriift an der +-gema13en Aus
farbung von v-Implantaten). Werden jedoch Augen dieser Mutanten 
in w"v- oder wcn-Wirte (als Testtiere fiir v+- und cn+-Hormon) im
plantiert, so fallen die Resultate gegeniiber +-Augenimplantaten zum 
Teil recht verschieden aus. Wah rend +-Augen in wUv-Wirten kein 
v+-Hormon abgeben, wird es Z. B. aus glass-Augen in gro13er Menge frei 
(GOTTSCHEWSKI und PLAGGE 1939). glass-Augen besitzen au13er 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 ahnliche Falle. 

Eine Reihe dunkler Augen, Z. B. cd-, pn- oder bw-Augen, gibt in 
einem wav-Wirt kein v+-Hormon abo 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 tarben sich die Wirts
augen stark aus. Die helleren Augen haben v+-Hormon abgeschieden, 
eine Folge dessen, da13 es wegen der geringeren Pigmentbildung nicht 
verbraucht wird (EPHRUSSI und CHEVAIS 1938). 

+-Augen geben in wav-Wirten kein v+-Hormon ab, da es voll
kommen verbraucht wird und noch nicht einmal zur eigenen Ausfarbung 
ausreicht, denn +-Augen in v-Wirten sind nicht ganz autonom. +-Augen 
geben in wacn-Wirten cn+-Hormon abo Bei gleichzeitiger Implantation 
eines +- und eines wacn-Auges in einen v- oder vcn-Wirt, der weder 
v+- noch cn+-Hormon enthalt, bleibt jedoch das wacn-Auge unausgefarbt. 
Da +-Augeri in w"cn-Wirten cn+-Hormon abgeben, kann das Fehlen 
der Ausfarbung des wacn-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
erlaJ31iche Vorstufe des cn+-Hormons fehlt. Werden nun das +-Auge 
und das wacn-Auge zusammen in einen Wirt implantiert, der v+-Hormon 
enthalt, Z. B. in einen wacn-Wirt, so steht mehr v+-Hormon zur Ver-

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

Als Glieder in der zur +-gemaBen Pigmentierung fuhrenden Re
aktionskette sind v+-Hormon und cn+-Hormon bekannt. In ein Reaktions-

~__ schema HiBt sich jetzt noch die Be-
-.-.~. ~ t w' deutung des Substrats einbauen 

: v~_ ~ /I' ichttkt:1c1! _ . (Abb. 12) . In diesen Reaktionsverlauf 
cn',...!, /~ cn·fl 1I.mg greifen verschiedene Mutationen ein: 
~ ~ Durch die Mutation v+ --+ v wird die 

,., v+-Hormon-, cn+-Hormonkette vor 
d der v+-Hormonbildung, durch die 

b 
Abb. 12 a und b. Drosophila. Darstellung der 
Beziehungen zwischen der Substratmenge und 
dem Wirkstoffverbrauch. Links die Bez i ehungen 
der Wirkstoffe (in den Quadraten) zueinander 
und die Angriffsstellen der Gene v+ und cn+. 
In der Mitt. schraffiert das Substrat, des sen 
Menge durch die Gene der w·Serie beeinflu13t 
wird; sie ist im oberen Schema (a) normal 
(Wirkung des Normalallels w+), im unteren 
Schema (b) vermindert (Allel der w-Serie) . Die 
Menge des gebildeten Pigmentes ist schwarz 
dargesteUt. (NachEpHRUSSI undCHEvAIS 1938, 

verandert aus BECKER 1938.) 

Mutation cn+ --+ cn vor der cn+-Hor
monbildung unterbrochen. Durch die 
Mutation von w+ zu verschiedenen 
w-Allelen wird die Substratmenge im 
Auge beeinfluBt. Je mehr Substrat 
vorhanden ist , desto dunkler farben 
sich die Augen aus, desto weniger 
Hormon wird jedoch frei . 

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 fur die Annahme, daB die dem Gen ak zugeordneten 
Merkmale durch eine gegenuber a+ verringerte und gegenuber a erh6hte 
Wirkstoffmenge bedingt sind. Es ist auffallend, daB die ak-Pigmen
tierungsgrade ungefahr mit den durch ein in einen a-Wirt implantiertes 
a+-Ovarium hervorgerufenen Pigmentierungsgraden ubereinstimmen. 
Auch gegenuber dem EinfluB verschiedener Temperaturen verhalten 
sich solche a-Tiere (mit a+-Ovarium) und ak-Tiere gleichsinnig (KUHN, 
CASPARI und PLAGGE 1935, PIEPHO 1935) . Die Pigmentierung der 
Raupenaugen, Hoden, Gehirne und Falteraugen ist fur a+, ak und a 
seriierbar. Die Haut der ak-Raupen ist genau so farblos wie die der 
a-Raupen. Das spricht dafiir, daB nur eine sehr geringe Wirkstoff
produktion in ak-Tieren erfolgt, auf welche die Raupenhaut, deren 
Reaktionsschwelle h6her liegt als die anderer Organe (s. S. 125), nicht 
anspricht. In Kreuzungen zwischen akak_ und aa-Tieren zeigt sich auch 
hier eine Priidetermination durch den mutterlichen Genotypus (Abb. 13). 
Diese Pradetermination klingt auch erst allmahlich im Raupenleben 
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abo DaB aka-Tiere aus a-Eiern mit ak-Spermien den EinfluB des Gens ak 
erst nach dem 3. Raupenstadium zeigen (Abb. 13), lieBe sich auch 
dadurch erkHiren, daB die etwaige Wirkstoffbildung unter dem EinfluB 
des Gens ak wesentlich geringer ist als unter dem EinfluJ3 von a+, daher 
auch viel langsamer wirksam wurde. Versuche, in ak-Tieren diese 
theoretisch zu erwartende geringe Wirkstoffmenge nachzuweisen, 
schlugen meistens fehI. Weder durch Implantation von a-Hoden in ak_ 
Wirte noch durch Implantation von ak-Hoden in a-Wirte ergab sich 
ein Hinweis (unveroffentlichte Versuche von PIEPHO und PLAGGE). 
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Abb.13. Ephestia. Pradetermination der Raupenaugenpigmentierung in den reziproken Kreuzungen 
ak X a und a X ak 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 ak-Eischliiuchen in a-Wirte wurde ein zwar 
sehr schwacher, aber eindeutiger Er/olg in einer geringen Aus/iirbung der 
Wirtsaugen erzielt (unveroffentlichte Versuche von KUHN I). Es ist also 
zweifellos eine Tatsache, daJ3 die Allele a+jakja quantitativ abgestu/t in 
die Bildung des a+-Hormons eingrei/en. 

b) Andere Augenfarbgene bei Drosophila. Bei Drosophila ist eine 
groJ3e Anzahl von Genen bekannt, we1che die Augenfarbe beeinflussen. 
Fur das Zustandekommen der normalen Augenfarbe sind also noch weitere 
Bedingungen notwendig auBer dem Vorhandensein der Gene v+ und cn+. 
Diese anderen Gene greifen in die Bildung des Merkmals der Augenfarbe 
in verschiedenfO!r Weise ein: Zum Teil beeinflussen sie eben falls das 
v+-Hormon, cn+-Hormonsystem, indem die Trager dieser Gene die Bildung 
der Hormone insgesamt oder teilweise quantitativ herabsetzen. Manche 
Gene konnen spezifisch die Bildung oder den Verbrauch des v+- bzw. 
cn+-Hormons im Auge beeinflussen, selbst wenn der Korper die Hormone 
normal bildet. Wieder andere Gene unterbrechen anscheinend Wirkstoff
systeme, die von dem V+-, cn+-System unabhangig sind. Eine groJ3e Anzahl 

1 Fur die Erlaubnis, das Ergebnis dieser Versuche hier mitzuteilen, 
bin ich Herrn Prof. A. KUHN, Berlin-Dahlem, zu Dank verpflichtet. Verf. 

9* 
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von Augenfarbmutanten greift in Prozesse ein, die noeh unbekannt sind, 
sieh zum groBen Teile wohl aueh innerzellig abspielen. 

Bei der Prufung dieser anderen Augenfarbgene im Transplantations
versueh ergab sieh, daB sieh mane he Gene in ihrem Verhalten ahneln. Es 
k6nnen solche, sieh ahnlieh verhaltende Gene in Gengruppen zusammen
gefaBt werden (GOTTsCHEWSKI und TAN 1938). Bei der Untersuehung 
der Gene von Drosophila pseudoobscura erwies sieh, daB sie den melano
gaster-Genen durehaus entspreehen (s. S. 135). Die Gengruppen von 
pseudoobscura (p) und melanogaster (m) k6nnen daher miteinander 
vereinigt werden: 

1. +-Gruppe: + (m), + (p) u. a. 
2. st (searlet)-Gruppe: st (p), st (m), en (p), ed (m). 
3. ea (claret)-Gruppe: ea (p), ea (m), mg (p). 
4. v-Gruppe: v (p), v (m), or (p), en (m). 
5. rb (ruby)-Gruppe: rb (p), rb (m), g (m), ear (m), em (m). 
6. pr (prune)-Gruppe: pr (p), p2 (p), pP (m), bw (m). 
1. se (sepia)-Gruppe: se (p), se (m). 

Die Tiere der v-Gruppe sind dureh einen Mangel im v+-, en+-Stoff
system gekennzeiehnet. Die Augen dieser Gruppe farben sieh daher in 
Wirten, welche diese Stoffe enthalten, zu + aus. 

Die Augen der st- und der ea-Gruppe zeiehnen sieh dadureh aus, 
daB sie dureh keinen Wirt beeinfluBt werden, also sieh stets autonom 
entwiekeln. In st-\Virten sind v+- und en+-Hormon in normaler Kon
zentration enthalten, in ea-Wirten sind die beiden Stoffe jedoeh nur unter 
bestimmtenBedingungen und nur in geringer Konzentrationnaehzuweisen. 
Ein besonderes Kennzeiehen der ea-Tiere ist, daB sieh in ihnen +-Im
plantate nieht autonom ausfarben. Fruher wurde von EPHRUSSI und 
BEADLE (1936) angenommen, daB die +-Augen einen ea+-Stoff ben6tigen, 
der vor das System v+-Hormon ---+ en+-Hormon eingesehaltet sei. Das 
ist jedoeh wohl nieht der Fall, aber in den ea-Wirten muB doeh irgend 
etwas die +-Implantataugen an einer normalen Ausfuhrung hindern. 
Die Art dieses Einflusses ist noeh unbekannt. 

Besondere Verhaltnisse gelten in bezug auf die rb-Gruppe. rb-Im
plant at augen farben sieh in Wirten der v-Gruppe mehr oder weniger 
+-gemaB aus. In +-Wirten entwiekeln sie sieh dagegen autonom 
zu rb. Aus diesen und anderen Ergebnissen sehlieBen GOTTSCHEWSKI 
und TAN (1938) auf einen rb-Sto//, der in der v-Gruppe vorhanden ist, 
aber in der +-Gruppe fehlt. Aueh in der ea- und der st-Gruppe seheint 
dieser Stoff vorhanden zu sein. Da die Versuehsergebnisse anseheinend 
nur eine solche Deutung zulassen, bedeuten sie unter anderem folgendes: 
+-Tiere und Tiere der v-Gruppe unterseheiden sieh nieht nur im V+-, 
cn+-Stoffsystem, sondern aueh im rb-Stoffsystem. Die +-Gruppe 
besitzt v+- und en+-Stoff, aber keinen rb-Stoff, die v-Gruppe dagegen 
rb-Stoff, aber weder v+- noeh en+-Stoff. Das heiBt, die Mutation v+ ---+ v 
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greift in die zur Augenausfarbung fUhrenden Reaktionen nieht nur 
bei der Bildung des v+-Honnons ein und bedingt dessen Fortfall, sondern 
beeinfluBt aueh das rb-Stoffsystem. Dieser zweiseitige EinfluB setzt 
unbedingt ein kompliziertes Reaktionssystem voraus. Eine Erklarung 
dessen steht noeh aus. 

Die Augen der pr-Gruppe entwiekeln sieh immer autonom mit einer 
Ausnahme, namlieh in rb-Wirten. Daraus ist zu sehlieBen, daB der rb-Stoff 
in den Augen der pr-Gruppe fehIt. 

'Ober die SteHung der se-Gruppe laBt sieh noeh wenig aussagen, 
da se-Implantate in allen untersuehten Wirten eine neue Augenfarbe 
ausbilden, dureh welche keine eindeutigen Hinweise auf bestimmte 
stoffliehe Beziehungen zwischen Implantat und Wirt gewonnen werden. 

AuBer den in diesen Gengruppen zusammengefaBten Genen wird 
die Augenfarbe bei Drosophila noeh dureh einige Gene beeinfluBt, die 
sieh dureh Besonderheiten von den anderen abheben. So besteht Z. B. 
die Wirkung des Gens su-v (suppressor of vermilion) darin, daB homozygote 
v-Augen bei seiner Anwesenheit eine normale Augenfarbe zeigen. v su-v
Tiere enthaIten v+-Honnon, denn v-Implantate werden in ihnen +-gemaB 
ausgefarbt (BEADLE und EPHRUSSI 1936b). Daraus ist zu sehlieBen, 
daB das Gen su-v den dureh die Mutation v+ -+ v bedingten Ausfall 
des v+-Honnons wieder ruekgangig maeht. cn-Implantate farben sieh in 
v su-v-Wirten jedoeh nieht aus, d. h. die Bildung des en+-Hormons wird 
dureh su-v nieht neu eingeleitet. Dem entsprieht es daher aueh, daB 
in en su-v-Tieren das Gen su-v keine Wirkung auf die en-Augenfarbe hat. 
Naeh Versuehen von SCHULTZ (1932) seheint sieh die v su-v-Farbung 
in Mosaiktieren nieht autonom zu verhaIten, sondern dureh Naehbar
gewebe beeinfluBt zu werden. Das lieB sieh jedoeh unter anderen Be
dingungen nieht bestatigen (BEADLE und EPHRUSSI 1936b). 

Aueh Gene, die die Augengrol3e und die Augenstruktur verandern, 
seheinen einen Einflul3 auf die Wirkstotfsysteme zu haben. So sind bei 
einigen Genen Veranderungen in diesen Merkmalen mit Augenfarb
anderungen verbunden. Zwei solcher Gene sind Z. B. glass (gl) und lozenge 
(lz) , deren Bedeutung fUr die Wirkstoffsysteme naher gepruft wurde (GOTT
SCHEWSKI und PLAGGE 1939). gl- und lz-Wirte bilden v+- bzw. en+
Honnon in genftgender Konzentration, da sieh in ihnen vbw- und en w
Implantate zu bw ausfarben. Fur die Augen gelten jedoeh Besonder
heiten: Dureh gl-Implantate werden vbw-, aber nieht enbw-Wirtsaugen 
ausgefarbt, d. h. sie geben nur v+-Stoff abo Trotzdem die Augen nur sehr 
gering (gl-melanogaster) oder uberhaupt nieht pigmentiert sind (gl-pseudo
obscura1), geben sie kein en+-Hormon ab, bilden also anseheinend keines. 
lz-Augenimplantate geben demgegenuber nur en+-Honnon, aber kein 
v+-Honnon abo lz-Augen benotigen fur ihre eigene starke Pigmentierung 
v+-Honnon, bilden aber seIber nieht genugend, denn lz-Augen werden 

1 Andere Bezeichnung: light. 
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in v-Wirten nicht autonom dunkel ausgefarbt. Sie beziehen den fUr ihre 
Ausfarbung benotigten v+-Stoff aus dem Korper. gl- und lz-Tiere ent
halt en also im Korper geniigend von den beiden Stoffen, im Auge fehlt 
aber jeweils ein Stoff. Bei gl feh1t der cn+-, bei 1z der v+-Stoff. 

g1-Augen bilden wenig (gl-melanogaster) Qder kein Pigment (g1-pseudo
obscura), trotzdem sowoh1 0- als auch cn+-Hormon in geniigender Menge 
im Korper vorhanden ist. In weiteren Versuchen zeigte sich, daB g1 (m)
Wirtsaugen durch +-Implantate dunkler ausgefarbt werden als norma1e 
g1-Augen; auch werden g1 (p)-Implantate in +-Wirten eben falls mehr 
oder weniger ausgefarbt, wahrend gl (p)-Kontrollaugen iiberhaupt kein 
Pigment bilden. In +-Tieren ist also anscheinend ein Wirkstoff vor
handen, der gl-Augen zur Ausfarbung veranlaBt. Da es weder v+- noch 
cn+-Hormon sein kann, die ja auch in gl-Tieren vorhanden sind, deuten 
diese Versuche auf ein weiteres Wirkstoffsystem hin (GOTTSCHEWSIG und 
PLAGGE 1939). 

Einen starken EinfluB auf die v+-Hormonbildung im Auge hat Bar 
(bandformige Augen). Bar-Augen farben sich in v-Wirten nicht aus, 
d. h. daB sie im Gegensatz zu +-Augen das v+-Hormon nicht in geniigender 
Menge enthalten oder verwerten konnen (BEADLE und EPHRUSSI 1936a, 
STEINBERG und ABRAMOWITZ 1938). Die Verminderung des v+-Hormons 
im Bar-Auge beruht nicht direkt auf der geringeren GroBe des Bar-Auges, 
sondern der EinfluB von Bar auf die v+-Hormonbi1dung wird durch 
eine von der zur Augenverkleinerung fiihrenden Reaktion zu trennenden 
Reaktion bewirkt. Das lieB sich experiment ell priifen. Durch Versuche 
von EPHRUSSI, KHOUVINE und CHEVAIS (1938) war gezeigt, daB Extrakte 
aus Calliphora-Larven, an Bar-Larven verfiittert, deren Augen ver
groBern (s. S. 143). Die Augenimaginalscheiben aus mit solchen Extrakten 
ernahrten Bar-Larven wurden in v-Wirte iibertragen (CHEVAIS, EPHRUSSI 
und STEINBERG 1938). Sie bildeten dort etwa dieselbe gegeniiber Bar
Kontrollen erhohte Fazettenzahl aus wie die Bar-Augen, die in ebenfalls 
mit diesem Extrakt ernahrten Larven verblieben waren. Andererseits 
bildeten diese transplantierten und vergroBerten Bar-Augen genau ","ie 
unbehandelte in v-Wirte transplantierte Bar-Augen keine autonome 
Pigmentierung aus. Daraus folgt, daB auch vergroBerte Bar-Augen 
einen Mangel im v+-Hormonsystem zeigen. Die v+-Hormonherabsetzung 
in Bar-A ugen hangt also nicht unmittelbar mit der geringeren GroBe 
zusammen, sondern ist eine davon unabhiingige Folge der Bar-Wirkung. 

10. Nichtartspezifitat der genabhangigen Wirkstoffe. 

Wiederholt wurde bei Ephestia und Drosophila die Frage der Art
spezifitiit der genabhangigen Wirkstoffe gepriift, da ja als eines der Haupt
merkmale der Wirbeltierhormone deren Nichtartspezifitat gilt. 

a) Drosophila. Bei Drosophila wurden Transplantationen von Augen
imaginalscheiben zwischen verschiedenen Arten durchgefUhrt, und es lieB 
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sich feststellen, daB die vom v+- und cn+-Hormon abhangige Augen
ausfarbung auch in anderen Arten erfolgt, die Wirkung der Hormone 
als nicht artgebunden ist. So konnen 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 
iibertragen werden. Sie far
ben sich dort stets +-gemaB 
aus (HOWLAND und GLANCY 
1937, HOWLAND, GLANCY 
und SONNEN BLICK 193 7). 
Durch Transplantation zwi
schen den Arten melano
gaster und pseudoobscura 
wurde die Nichtartspezi-

. fitat der Hormonwirkung 
noch fUr eine groBere An
zahl von Augenfarbmutan
ten gepriift (TAN und POUL
SON 1937, GOTTSCHEWSKI 
und TAN 1937, 1938, GOTT
SCHEWSKI und PLAGGE 
1939). Die Methode der 
Augentransplantation zwi-
schen verschiedenen Arten 
erwies sich auch als gut 
geeignet fUr die Priifung 
homologer Gene. Urn auf die 
Homologie der Gene zweier 
Arten zu schlieBen, war 
vorher nur immer ein Ver
gleich zwischen der Lage 

t5 7,5 1<$1 
w rb- = 

98,9 
m; 

2J,0 
lin 

57,9 

P 

'18,0 
P 

or 

I 
5~5 
en 

6't'i5 6'9,1 rxv 

33,0 '1'1,'1 
v g 

.rt se ?~Z,7 

26',0 '111,0 
se st 

O::x 
7i17 
cd 

'19,9 
Pf 

I 
1t7q,5 
ow 

1t\'i7 
at 

Aipselld 

6'45 
X mel. 

car 

Xnp.relld 

.lI/f, me/. 

.ll pselldo 

IllR me/. 

.ll£p.relld 

ffnmel. 

Abb. 14. Homologie der Augenfarbgene von Drosophila melano
gaster (mel) und pseudoobscura (pseud). Rechts die einander 

entsprechenden Chr'Jmosomen. 
(Nach GOTTSCHEWSKI und TAN 1938.) 

der Gene und den ihnen zukommenden Augenfarben moglich. 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 (GOTT
SCHEWSKI und TAN 1937, 1938). In der Abb. 14 sind die als homolog 
bestatigten Gene angegeben. 

Bei den Untersuchungen an melanogaster und pseudoobscura stellte 
sich eine Besonderheit heraus (GOTTsCHEWSKI und TAN 1937, 1938, 
GOTTSCHEWSKI und BUCK 1938). v (p) und or (p) entsprechen den Genen 
v und cn von melanogaster. Ein Un terschied liegt j edoch im folgenden: 
Bei Implantation in Wirte, die nicht geniigend v+- und cn+-Hormon 
enthalten, urn v- oder en-Augen vollkommen +-gemaB ausfarben zu lassen, 
werden v(p} und or(p} +-ahnlicher als v(m) und cn(m), d. h. v(p}- und 
or (p}-Augenimplantate benotigen zu einer +-gemaBen Ausfarbung 
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weniger v+- bzw. cn+-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 ungefahr 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 beschrankt. Durch Injektion von Blut und Larven
extrakt aus der Fliege Calliphora laBt sich in w"v- bzw. wacn-Tieren 
die Wirkung des v+- bzw. cn+-Hormons erreichen (EPHRUSSI und HARNLY 
1936, KHOUVINE, EPHRUSSI und HARNLY 1936). Dariiberhinaus enthalten 
auch Tiere ganz anderer Insektenordnungen, z. B. Raupen des Schmetter
lings Galleria, Stoffe, welche die v+- und cn+-HormonwirJmng haben. 

b) Ephestia. Bei Ephestia laBt sich die a+-gemaBe Austarbung von 
a-Wirtsaugen eben falls durch Implantation artfremder Gewebe erzielen. 
Die Hoden von Schmetterlingsraupen der verschiedensten Familien 
farben die a-Augen aus (PLAGGE 1936c). Es wurden unter anderem 
gepriift: Pyralididae (Plodia, Galleria), Tortricidae (Carpocapsa) , Geo
metridae (Acidalia) , Noctuidae (Plusia). Auch lebende oder abgetotete 
Eischlauche von Acidalia erwiesen sich als wirksam (KUHN 1936). Durch 
diese artfremden Stoffe konnte auch eine Pradeterminationswirkung 
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 sichiiber den gleichen a+-Wirk
stott 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 
a+-Hormon bei Ephestia ersetzen konnen. Es ergab sich von selbst 
die Frage, ob die bei Ephestia und bei Drosophila zunachst unabhangig 
gefundenen Wirkstoffe iibereinstimmen. Eine Priifung dieser Frage 
war durch reziproke Transplantationen von Hormonspendern und 
Injektionen von Hormonen moglich. Als geeignet erwiesen sich wechsel
seitige Injektionen von Hormonextrakten (BECKER und PLAGGE 1937, 
PLAGGE und BECKER 1938): a+-Ephestia-Extrakte bringen sowohl wav
als auch wacn-DrosoPhila zur Augenausfarbung (vgl. Abb.15), d. h. 
a+-Ephestia enthiilt v+- und cn+-Hormon. Andererseits werden a-Ephestia
Augen durch Extrakte aus +-Drosophila ausgefarbt, d. h. +-Drosophila 
enthiilt das a+-Hormon. Naheren AufschluB geben Injektionen von 
Extrakten aus v (vcn+)- und en (v+cn)-Drosophila in a-Ephestia und Uffi

gekehrt. Es zeigt sich, daB Extrakte aus v-Drosophila in a-Ephestia 
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und Extrakte aus a-Ephestia in v-Drosophila nieht wirksam sind. Dureh 
die Mutation a+ ~ a muB also bei Ephestia der das v-Auge ausfarbende 
Stoff und dureh die Mutation v+ ~ v bei Drosophila der das a-Auge 
ausfarbende Stoff fortgefallen sein. Da nun Extrakte aus en-Drosophila, 

a 

a. 

a 

c d e 
Abb. 15 a-e. Vergleich der Wirkstoffe von Ephestia und Drosophila durch Extraktinjektionen, Erklarung 

im Text. (Nach Versuchen von PLAGGE und BECKER, aus BECKER 1938.) 

die sieh von v-Drosophila nur dureh das Vorhandensein des v+-Hormons 
unterseheiden, bei a-Ephestia wirksam sind, kann der wirksame Stoff 
nur das v+-Hormon sein. a-Ephestia und v-Drosophila konnen also dureh 
denselben Stoff ausgefarbt werden. Da a+-Ephestia-Extrakte sowohl 
v- als en-Drosophila ausfarben, a-Extrakte es aber nieht tun, muB die 
Wirkung vom a+-Hormon kommen, d. h. das a+-Hormon enthalt v+- und 
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cn+-Hormon. Da sowohl in a-Ephestia als auch in v-Drosophila keine 
v+- und cn+-Hormonbildung bzw. keine a+-Hormonbildung erfolgt, 
miissen das Gen v und das Gen a in entsprechende Vorgange eingreifen, 
d. h. v und a sind homologe Gene (PLAGGE und BECKER 1938). 

(bw)vcn+ (bw)v+cn 

b 

(bw)vcn+ (bw)v+cn 

c d 
Abb. 16 a-d. Vergleich der Wirkstoffe von DrosoPhila und 
Habrobracon durch Extraktiinjektionen. Erklarung 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 H abrobraeon 
Hinweise auf genabhangige 
Augenausfarbungswirkstoffe 
vorlagen (s. S. 109), wurden 
auch die Wirkstoffe von 
H abrobraeon und Droso
phila miteinander verglichen 
(BEADLE, ANDERSON und 
MAXWELL 1938): Extrakte 
aus der Wildform von Ha
brobraeon bringen v bw- und 
cnbw-Testaugen zur Aus
farbung (Abb. 16), d. h. 
+-Habrobraeon enthiilt das 
v+- und das en+-Hormon. 
1m entsprechenden Versuch 
werden ivory-Habrobraeon
Augen durch Extrakte aus 
+-Drosophila ausgefarbt. 
Extrakte aus ivory-Tieren 
farben nur v bw-Augen, 
aber nicht cn bw-Augen aus, 
enthalten also nur das v+
Hormon, aber nicht das 
cn+-Hormon. Das entspricht 
dem Verhalten von cn bei 
Drosophila. Wie daher zu 
erwarten ist, sind Extrakte 
aus cn-Drosophila in oi-Ha
brobraeon nicht wirksam. 

Sowohl in cn-Drosophila als auch in oi-Habrobraeon fehlt gegeniiber der 
Wildform das cn+-Hormon. Der Stoff aus o+-(Wildform-)Habrobraeon, 
der oi-Augen zur Ausfarbung veranla(\t (o+-Hormon) , mu(\ gleich dem 
cn+-Hormon sein. Die Bildung des Stoffes fehlt bei oi-Habrobraeon und 
bei cn-Drosophila, Oi und en sind homo loge 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 Nichtartspezifitat, 
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 aufzuklaren. 

Die Darstellung gut wirksamer Extrakte ist auf verschiedenen Wegen 
maglich. 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 Zerstarung durch Enzyme - verloren gehen, 
durch Kochen stabilisiert. Das gekochte Material wurde zerrieben 
und der waBrige 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 geklart und dann eingedampft. Die ausgeschiedenen 
Anteile wurden abzentrifugiert, die Lasung vallig 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 spater weitgehend verbessern. Vor aHem 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 ermaglichten unter anderem 
die Priifung der Frage, ob eventueH in stark konzentrierten Extrakten 
aus a-Ephestia bzw. v-Drosophila Wirkstoff nachzuweisen ist. Wahrend 
in a-Ephestia auch durch dieses Verfahren kein a+-Hormon festzusteHen 
ist, enthalten solche Extrakte aus v-Tieren anscheinend eine sehr geringe 
Menge des v+-Hormons, so daB also durch die Mutation von v+ --+ v die 
Bildung des Wirksto//es nicht vollkommen /ortge/allen, sondern nur - aller
dings in hohem Grade - verringert ist (vgl. BEADLE, TATUM und CLANCY 
1938). 

b) Cbernie der Wirkstoffe. Fiir eine chemische Aufbereitung der Ex
trakte ist ein quantitativer Test unerlaBlich. Ais 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 OSTWALDschen Farbkarpers bestimmt 
und in festgelegte HeHigkeitsklassen 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 weiBen vbw-Testaugen 
farben 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 Ausfarbung 
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) laBt sich der Extrakt auch durch Zusatz 
zu der Nahrlosung von Augenexplantaten zur Wirkung bringen (GOTT
SCHEWSKI und FISCHER 1939). 

Ober die Eigenschaften der Hormone ist bislang bekannt (KHOUVINE, 
EPHRUSSI und HARNLY 1936, THIMANN und BEADLE 1937, BECKER 
1937, TATUM und BEADLE 1938, KHOUVINE, EPHRUSSI und CHEVAIS 1938, 
BECKER und PLAGGE 1939): Sie sind loslich in Wasser, waBrigem Alkohol, 
Butanol u. a. Beim Erhitzen auf 100° sind sie etwa fUr eine Stunde 
bestandig, spater werden sie zerstort. v+-Hormon kann gefallt werden 
durch Bleiacetat + NH40H, durch Xthanol + Ba(OH)2' 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 Loslichkeitsverhalten, der Fallung mit NEUBERG
schem Reagens, dem isoelektrischen Punkt (PH 6) u. a. schlieBen TATUM 
und BEADLE (1938), daB es sich urn einen aminosaureartigen, allerdings 
wohl etwas komplizierter gebauten Stoff handelt. 

12. Modifika tionsun tersuch ungen. 
Die a- und ak-Merkmale bei Ephestia sind stark modifikabel. Be

sonders durch Temperatureinfliisse, aber auch durch verschiedenartige 
Ernahrung, lassen sich die a- und ak-Augen stark verandern (PIEPHO 
1935). Bemerkenswert ist, daB die Farbung der Imaginalaugen erheblich 
von den AuBenbedingungen wahrend der Raupenzeit abhangig ist. 
Es ist zu fragen, an welcher Stelle der zur Pigmentierung fUhrenden 
Reaktionen die AuBeneinfliisse beteiligt sind. Ob sie an der Bildung 
der Wirkstolle oder an der Reaktionsfiihigkeit der Augen eingreifen. Bei 
Drosophila ist die Pigme,ntierung der vbw- (nicht der cnbw-) Augen 
ebenfalls stark von den Ernahrungsverhaltnissen der Larvenstadien 
abhangig (KHOUVINE, EPHRUSSI und CHEVAIS 1938, BEADLE, TATUM 
und CLANCY 1938). Die unter normalen Bedingungen weiBen 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 ernahrten 
vbw-Tieren) ein Extrakt hergestellt werden, der anscheinend v+-Hormon 
in starkerer Konzentration enthalt, da er, in andere vbw-Tiere injiziert, 



Genabhangige Wirkstoffe bei Tieren. 141 

deren Augen verdun kelt (BEADLE, TATUM und CLANCY 1938). Das 
sprieht dafur, daB die AuBeneinflusse, hier die Ernahrungsbedingungen, 
einen starken EinfluB auf die Bildung des v+-Horrnons haben. In 
vbw-Tieren seheint ja stets eine sehr geringe Menge von v+-Horrnon 
vorhanden zu sein (s. S.139). Die dureh experiment ell hervorgerufene 
v+-Horrnonbildung bedingte Augenausfarbung in vbw-Tieren entsprieht 
ungefahr einer Erh6hung der Produktion des Hormons auf das 100faehe. 

13. Die Wirkstoffsysteme in ihrer Bedeutung fur die 
Entwieklung der Augenpigmentierung. 

Von den genabhangigen Reaktionen, die zur Ausbildung der Augen
pigmentierung fUhren, ist die Kette v+-Hormon -+ en+-Hormon als 
eine auBerst wiehtige festgestellt. Offen bar ist ihr Ablauf fUr die Augen
pigmentierung bei Drosophila, Ephestia und Habrobracon in erster Linie 
aussehlaggebend. Diese Reaktionskette kann an verschiedenen Stellen 
durch Mutationen abgebrochen oder gehemmt sein. 

Reaktionskette: Genotypus -+-+ 
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Die Mutation a+ -+ a bei Ephestia unterbrieht die Kette vor der 
v+-Horrnonbildung, desgleiehen die Mutation v+ -+ v bei Drosophila. 
Dureh die Mutation zu ak bei Ephestia wird die Bildung der Wirkstoffe 
anseheinend an derselben Stelle angegriffen, aber in geringerem MaBe 
gehemmt als dureh a. Bei der Bildung des en+-Hormons greift die 
Mutation en+ -+ en bei Drosophila und die Mutation 0+ -+ 0 bei Habro
bracon ein. Anseheinend kann aueh hier ein geringerer EinfluB (dureh 
die anderen Allele der o-Serie bei Habrobracon) wirksam sein. 

AuBer diesen Genen greifen noeh we it ere bei der Bildung dieser 
Wirkstoffe ein, wah rend andere von dieser Wirkstoffkette unabhangige 
Wirkstoffbildungen beeinflussen. Wieder andere Gene beeinflussen an
seheinend die Reaktionsbereitsehaft der Augen derart, daB das Vor
handensein von Ausfarbungswirkstoffen doeh keine Pigmentbildung 
hervorrufen kann. Die Bedeutung der Reaktionskette v+-Hormon -+ en+
Hormon liegt vor allem daran, daB sie sieh als einzige von den zur Pigmen
tierung ben6tigten Reaktionen hat naher aufklaren lassen. 

Die Bildung dieser Hormone ist sieherlieh nur ein Zwisehenglied 
in der Reihe samtlieher yom Genotypus zur Pigmentbildung fUhrenden 
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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+-, cn+-Hormonkette gleichzeitig 
in andere Wirkstoffsysteme eingreifen, das eine f6rdem, das andere 
hemmen (s. S. 132). - An die Bildung der Wirkstoffe schlief3en sich 
Umsetzungen an, die ebenfalls noch der Aufklarung bedurfen. Sie mussen 
bei Ephestia und Drosophila verschieden sein. Das folgt schon daraus, 
daB die Endglieder dieser Reaktionsketten, die Pigmente, bei Ephestia 
und bei Drosophila anscheinend sehr verschieden sind. Und selbst in der 
Art Drosophila melanogaster schein en die Pigmente bei einzelnen Mutanten 
zum Teil qualitativ verschieden zu sein, wie es z. B. MAINX (1938) fUr 
die Gene clot und sepia gegenuber 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 A ugenfarbgene 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 Quantitat undo Qualitat 
des abgelagerten Pigments. Diese Untersuchungen (an Drosophila 
melanogaster) fUhrten MAINX zu folgender Auffassung: Die Gesamt
menge des Pigments im Drosophila-Auge setzt sich aus zwei Komponenten 
zusammen, einer rot en und einer braunen. J edem Augenfarbgen ist 
eine bestimmte Menge der einen und eine bestimmte Menge der anderen 
Komponente zuzuordnen. Manche Mutationen verandem nur die Menge 
der einen, andere Mutationen die Menge der zweiten Komponente, 
manche Mutationen be ide Komponenten. Fast samtliche Gene lassen 
sich bei Berucksichtigung .dieser quantitativen Veranderungen in ein 
einheitliches System bringen. Als Ausnahmen sind nur die Gene clot 
und sepia anzusehen, die anscheinend nicht auf die Menge, sondem 
auf die Art des Pigments einwirken. Fur das Gen clot stimmt diese 
Annahme mit der von GOTTSCHEWSKI und BUCK (1938) uberein. Die 
Autoren glauben, daB die Gene clot und sepia irgendwie in die zur 
Pigmentbildung fuhrenden Oxydationsprozesse eingreifen. Eine ein
deutige Beziehung zwischen den in den Wirkstoffuntersuchungen auf
gestellten Gengruppen und der Gruppierung durch MAINX laJ3t sich nicht 
finden. Gene, die sich nach dem MAINXschen System ahneln, haben 
zum Teil keinerlei Beziehungen zueinander betr. ihrer Einwirkung 
auf die genabhangigen Wirkstoffe und umgekehrt. Einer weiteren 
Prufung bedarf diese Frage jedoch dringend. Vor aHem werden die 
eventueHen Beziehungen zwischen verschiedenen Wirkstoffsystemen und 
den beiden Pigmentkomponenten zu klaren sein. 

DaB sich von den zur Bildung dieses sehr komplizierten Pigmen
tierungsmerkmales fiihrenden Reaktionen das v+-Hormon --+ cn+-Hormon
System hat herausgreifen lassen, war ein erster, nicht zu unterschatzender 
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Erfolg. Die Untersuchung dieses Systems hat zu den verschiedensten 
Aufklarungen iiber eine genabhangige Merkmalsentwicklung gefiihrt. 
Die Erfassung genabhangiger Wirkstoffe, ihre zeitlichen und raumlichen 
Wirkungsverhaltnisse, ihre Wirkungs-, aber nicht Artspezifitat u. a. 
eraffnete 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 Lasung 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 Maglichkeit erwogen, daB 
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, 
KHOUVINE und CHEVAIS 1938). An Bar-Larven wurde Futter ver
abreicht, dem dieser Extrakt in verschiedenen Konzentrationen zu
gesetzt war. Die Tiere entwickelten eine graB ere Anzahl von Fazetten 
als normal ernahrte 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. DerAblauf dieser Metamorphoseschritte 
kann bei Drosophila durch verschiedene Gene gestart werden. Vor 
aHem die in verschiedenen Entwicklungsstadien zum Tode fiihrenden 
Letalfaktoren scheinen oft durch die Starung von Metamorphoseschritten 
auf die Lebensfahigkeit einzuwirken. So ist bei Drosophila melanogaster 
z. B. das Gen 19l (lethal-giant) bekannt, das neben anderen Storungen 
in der Entwicklung auch eine Hemmung der Verpuppttng hervorruft 
(HADORN 1937, HADORN und NEEL 1938). 19l-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 Ringdruse (der 
WEISMANNsche Ring, den Corpora allata anderer Insekten homolog), 
aus normalen Larven in 19l-Larven wird bei diesen der Eintritt der Ver
puppung beschleunigt bzw. uberhau'pt erst ermoglicht. Die bei normalen 
Larven das Pupariumbildungshormon liefernde Ringdruse (vgl. BECKER 
und PLAGGE 1939) wird in 19l-Larven, wie histologische Untersuchungen 
gezeigt haben (SCHARRER und HADORN 1938), nur sehr schwach entwickelt. 
Das Cen 19l greift also (neben anderem) in die Produktion des Puparium
bildungshormons ein. Ein auBerordentlich wichtiger Entwicklungs
prozeB, der hormonal gesteuert wird, ist durch das Gen 19l gestort. 
Zwischen dem Gen und der durch das Gen gesteuerten Wirkstoffbildung 
steht hier die Entwicklung der Ringdruse. Die Beziehungen zwischen 
Gen und Wirkstoffbildung sind also auBerst kompliziert. Wahrend die 
Bildung der Augenausfarbungswirkstoffe nicht an spezifisch ausgebildete 
Drusen gebunden ist, ist das Pupariumbildungshormon ein typisches 
Drusenhormon. 

c. Untersuchungen an Wirbeltieren. 
Es ist in gewisser Weise uberraschend, 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 fUr eine Tierklasse gehalten, bei der das vollige Fehlen 
von Hormonen als typisch anzusehen sei. Die Insekten galt en als Ver
treter jenes Typus, bei dem sich die Wirkungen der Gene stets innerzellig 
abspielen sollten. Sie hatten jedoch den Vorteil fUr sich, daB sie zu 
den besten Versuchstieren del' Cenetik gehorten. Ais die besten Versuchstiere 
der Hormonforschung haben sich demgegeniiber die Vogel und Sauger 
erwiesen. Es ist daher zu erwarten, daB das Problem Genwirkung und 
Hormonbildung auch von dieser Seite her noch naher behandelt werden 
kann. Ansatze dafUr sind auch heute schon vorhanden. Als ein gutes 
und bisher als einziges auch eingehend gekHi.rtes Beispiel, wo ein Gen 
in die Funktion einer Hormondriise eingreift, sei hier der Fall der Hypo
physenzwergmiiuse dargestellt. Er wurde zuerst durch SMITH und 
McDoWELL (1930, 1931) naher 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-Mausen nur sehr verzogert und un
vollkommen. Diese Unterentwicklung ist durch eine Unterfunktion 
des H YPophysenvorderlappens bedingt. Durch tagliche Verfiitterung 
von Hypophysenvorderlappen normaler Tiere kann das Wachstum der 
Zwerge angeregt werden (Abb. 17). Sie erreichen fast die normale 
GroBe und werden wieder sehr lebenskraftig. Bei der Priifung der 
dwarf-Hypophyse stellte sich heraus, daB ihr hauptsachlich das in den 
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eosinophilen Zellen des Vorderlappens gebildete Wachstumshormon 
fehlt (nahere Untersuchung: KEMP 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 Hormonausfallt. 

Die Wirbeltiere scheinen sich fur ein Problem als besonders geeignet 
zu erweisen, namlich fur die Bedingungen der Reaktionsbereitschaft 
in den Erfolgsorganen. Vor allem 
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beriihren sich die Versuche uber Abb. Ii. Wachs tum von dwarf-Mausen nach 
d E · fl n d d' G df k Implantation von normalen Hypophysen. 

en 1n Ufo', en Ie run a toren (Zusammengestellt nach SMITH und McDoWELL.) 
fur Haarfarbung beim Kaninchen 
auf die Bildung eines Ferments haben (SCHULTZ, DANNEEL, ENGELS
MEIER u. a., Zusammenfassung DANNEEL 1938): Von den zur Haar
pigmentbildung fuhrenden Reaktionen, in welche die den einzelnen 
Farbrassen des Kaninchens eigenen Farbgene eingreifen, konnten bisher 
drei Teilreaktionen festgestellt werden: Die Reaktion I, gekennzeichnet 
durch ihre Sensibilitat gegeniiber Rontgenstrahlen. 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 , wahrend welcher ein 
fUr die Auspigmentierung benotigtes Ferment gebildet wird. Diese 
Fermentbildung erfolgt bei an an-Tieren (Russenkaninchen) und ana-Tieren 
(Bastarde zwischen Russen und Albinos) nur nach einer voraufgegangenen 
Unterkiihlung. Die Messung der Fermentmenge in Extrakten aus gleich
groBen und gleichlange unterktihlten Hautstucken ergab, daB unter der 
Wirkung von anan die Fermentbildung schneller erfolgt als unter der 
Einwirkung von ana. In A-Tieren (gepruft wurden schwarze Alaskas) 
wird das Ferment in noch wesentlich groBerer Menge als in der anan-Haut 
gebildet. Die Allele A, .an und a greifen also in die Bildung des Ferments 
in verschiedener, abgestufter Starke ein. Ob die Fermentbildung die erste 
von diesen Genen abhangige 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 abhangigen Merkrnalen. - Die Bildung dieses Ferments 
entspricht darnit zurn Teil der Bildung der Augenausfarbungswirkstoffe, 
unterscheidet sich aber doch von diesen wesentlich dadurch, daB es 
sich hierbei nicht urn einen auBerzellig wirkenden Stoff handelt, sondem 
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 auBeren Abschlusse gekommen ist. Das trifft 
im vorliegenden FaIle nicht zu. Was wir iiber die Zusammensetzung des 
pflanzlichen Zellsaftes und iiber ihre Abhangigkeit von 6kologischen Faktoren 
des Standortes wissen, ist wenig und liickenhaft. Wenn hier trotzdem eine 
Zusammenfassung des gegenwartigen Standes unseres Wissens auf diesem 
Gebiete versucht wurde, so wird dabei oftmals auf noch durchaus offene 
Fragen und auf ungel6ste Probleme hingewiesen werden miissen. Ergibt 
sich daraus eine Anregung fUr weitere Forschungsarbeit, so mag das den 
Versuch rechtfertigen. 

Die bisher sehr ungleichmaBige ~ntwicklung der 6kologischen Zellsaft
forschung bringt es mit sich, daB fUr die einzelnen Abschnitte dieses Berichtes 
ein sehr ungleich groBes Tatsachenmaterial zur Verfiigung steht. Das wird 
den sehr verschiedenen Umfang der einzelnen Kapitel verstandlich machen. 

Wenn im folgenden einzelne Probleme der Pflanzen6kologie (Halophyten
problem, Kalteresistenz usf.) von den Ergebnissen der Untersuchungen 
iiber die Chemie des Zellsaftes her behandelt werden, so ist selbstverstandlich 
nicht beabsichtigt, eine ersch6pfende Darstellung dieser Probleme schlechthin 
zu bringen und alle iiber die Halophyten, iiber die Kalteresistenz usw. 
vorhandene Literatur zu beriicksichtigen. Das ist nach der Fassung unseres 
Themas wohl kaum zu erwarten. Es mag aber jedes MiBverstandnis 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) z.usammengefaBt hat. Nur wo es im Zusammenhange unbedingt 
n6tig 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 gegenwiirtiger Stand der Kenntnisse). 

1m Jahre 1877 erschienen W. PFEFFERs und H. DE VRIES' grundlegende 
Mitteilungen tiber die osmotischen Eigenschaften der Pflanzenzelle. 
Schon 1883 veroffentlichte der letztere Forscher mehrfach in vorHiufiger 
Form, 1884 ausfiihrlich die Ergebnisse seiner Untersuchungen tiber die 
"Analyse der Turgorkraft", d. h. tiber 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 ftir lange 
Zeit das einzige Material, auf we1chem sich unsere Kenntnisse tiber 
die wesentlichen osmotisch wirksamen Bestandteile des pflanzlichen 
Zellsaftes stiitzen konnten. Ais so1che haben sie mehrfach in die Lehr
bticher (z. B. S. KOSTYTSCHEW) Aufnahme gefunden (Tabelle 1). 
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H. DE 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 zunachst darin den 
osmotischen Wert bestimmte. Ais einzige bewahrte Methode stand damals 
dem Botaniker hierfUr die Plasmolyse zur Verfiigung. Es wurde also zunachst 
der "Salpeterwert" des PreBsaftes bestimmt, d. h. diejenige Konzentration 
von KN03, die ihm an plasmolytischer Wirksamkeit auf Rhoeo-Epidermis
zellen gleichkam. 

Durch chemische Analyse des PreBsaftes wurden weiterhin die wichtigsten 
Losungsbestandteile in demselben quantitativ ermittelt: Die Zucker durch 
Reduktion von FEHLINGScher Losung, durch Titration des nativen Saftes 
die freien organischen Sauren und durch Titration der Asche die an organische 
Sauren gebundenen Alkalien und Erdalkalien, in einzelnen Fallen schlieBlich 
auch Cl' und PO'~'. 

Tabelle 1. Anteil ellllger Zellsaftbestandteile am osmotischen 
Wert. (Nach H. DE VRIES 1884.) 

Kalium Summe Summe I I der der O~:~- i Glukose PHarrze organi w Apfel- KCl NaCl K,HPO, Summe 
schen saure saure i % Salze 

I I 
% % % % % % % 

Heracleum sphondy-
lium,Blattstiel,Mark 5,9 9,1 - 69,1 - 6,4 - 90,5 

Gunnera scabra, jiinge-
rer Blattstiel, Mark 3,3 19,2 - 21,7 51,7 - - 95,9 
alterer Blattstiel, 
Mark. 2,5 17,5 - 13,1 56,2 - 1,9 91,2 

Rheum ojjicinale, Blatt- , 

stiel, Mark 6,0 - 31.5 42,5 I - - 6,0 86,0 
I 

Rheum hybridum,Blatt-
stiel, Mark 5,9 - 56,4 23,6 - - 3,2 89,1 

Rochea jalcata, Blatter. 3,1 42,3 23,1 - - 11,5 - 82,0 
Rosa sp., Blumen- i 

blatter 4,4 8,5 80,7 - I - - - 93,6 

Die analytisch gefundenen .Aquivalentkonzentrationen der PreBsaft
bestandteile muBten nun, urn 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, fUr die in Frage kom
menden Stoffe festgestellt hatte. Diese auf ganze Zahlen abgerundeten 
Koeffizienten gaben das Verhaltnis der plasmolytischen Wirksamkeit aqui
molekularer Losungen an. "Isotonische Koeffizienten nenne ich diejenigen 
Zahlen, welche die Affinitat je eines Molekiils der gelOsten Substanz zu 
Wasser in verdiinnter waBriger Losung angeben, wenn die Affinitat eines 
halben Molekiils Oxalsaure als Einheit genommen wird" (H. DE VRIES 1883C). 
Solche isotonische Koeffizienten waren z. B. 2 fUr Zucker und organische 
Dikarbonsauren und die Zitronensaure, 3 fUr KN03 , NaN03 , KCl, NaCl, 
4 fUr K 2C20 4, K 2S04 usf. Hier lag zweifellos der schwachste Punkt des 
DE VRIEsschen Verfahrens. Denn erstens war die Abrundung des Koeffizienten 
auf ganze Zahlen unberechtigt, zweitens aber diente als tatsachliche Ver
gleichsbasis fUr die plasmolytische Bestimmung begreiflicherweise nicht 
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Oxalsaure, sondern Kalisalpeter. Die damals freilieh noeh unbekannte 
starke Permeationsfahigkeit des KN03 muBte aber naturgemaB das Ergebnis 
fiilsehen. So ist es wohl zu erklaren, daB z. B. das Verhaltnis der isotonisehen 
Koeffizienten Rohrzueker: Kalisalpeter 2: 3 und nieht, wie theoretiseh zu 
erwarten, 2: 4 gefunden wurde. 

Der Salpeterwert des PreBsaftes gab also, mit 3 - dem isotonisehen 
Koeffizienten des Kalisalpeters - multipliziert, die "totale Turgorkraft"; 
die analytiseh gefundenen Molkonzentrationen der Zellsaftbestandteile, 
gleichfalls naeh Multiplikation mit dem zugehorigen isotonisehen 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 iiberholt sein und deswegen hauptsachlich geschichtliches Interesse 
beanspruchen; 2 Punkte haben auch heute noch vollstandig Giiltigkeit: 

1. Der Grundgedanke der M ethodik - Bestimmung des osmotischen Ge
samtwertes, analytische Erfassung der wesentlichen Zellsaftkomponenten und 
Umrechnung der ermittelten Konzentrationen auf osmotische Aquivalente. 

2. Die Erkenntnis, dafJ Zucker, organische Siiuren und organische und 
anorganische Salze die hauptsiichlichsten osmotisch wirksamen Losungs
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
graBen der Zelle fiir die akologische Forschung wurde bald entsprechend 
erfaBt und gewiirdigt. Lange Zeit aber wurde anscheinend kaum das 
Bediirfnis gefUhlt, die Pionierarbeit von DE VRIES iiber die stofflichen 
Grundlagen des osmotischen Wertes weiterzufUhren. Gewisse Ansatze 
in dieser Richtung kniipfen bezeichnenderweise an akologische Probleme 
an. Es sei 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 erklaren seien 
(H. FITTING 1911, C. F. V. FABER 1913, 1923). 

Neue Anregung fUr zellsaftanalytische Untersuchungen scheinen 
erst unmittelbar mit der EinfUhrung der kryoskopischen Methodik in 
die Botanik zusammenzuhangen. Aus England berichteten schon 1910 
H. H. DIXON und W. R. ATKINS iiber Gefrierpunktsbestimmungen von 
Pflanzensaften. In Amerika eraffneten R. A. GORTNER und J. A. HARRIS 
1914 eine langere Reihe von Arbeiten, in den en iiber die erfolgreiche 
Anwendung der Kryoskopie fUr 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-akologische Forschung eingefUhrt. 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 Pflanzensafte (s. J. A. HARRIS 1934). 
Die wichtigeren Arbeiten zellsaftchemischen Inhaltes aus deutschen 
Laboratorien sind fast durchweg jungeren Datums. Auch sie hangen mit 
der EinfUhrung des kryoskopischen Verfahrens enge zusammen. 

Die Vorteile der kryoskopischen vor der plasmolytischen Methodik 
fur den Okologen sind an vielen Stellen erortert worden. Sie durfen 
als bekannt vorausgesetzt werden. Wesentlich ist hingegen fUr uns 
die Beantwortung der Frage, ob der PreBsaft aus abgetoteten Organen, 
wie er fUr die Gefrierpunktsbestimmung verwendet wird, in seiner 
Zusammensetzung dem nativen Zellsafte mit genugender Uberein
stimmung entspricht. Da/ur lassen sich tatsachlich wichtige Beweis
momente geltend machen. 

1. Die Ergebnisse kryoskopischer und plasmolytischer Bestimmungen 
stimmen gut iiberein, wenn die Methoden mit der erforderten Sorgfalt 
und Kritik angewendet werden, und wenn der Vergleieh mit Objekten 
durchgefUhrt wird, we1che fUr 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 
nieht gibt, diirfen haufig festgestellte Abweiehungen beim Vergleich beider 
Methoden - meist zu hohe grenzplasmolytische Werte - auf das Versagen 
der plasmolytischen Methode zuriickgefUhrt werden (vgl. z. B. H. WALTER 
1936). 

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

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

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

T. G. MASON und E. PHILLIS (1936) finden bei Bestimmung einzelner 
Stoffe in so1chen Parallelversuchen (CI und Zucker) im PreBsaft eine etwas 
(etwa 10%) hahere Konzentration, als nach der im Extrakt erhaltenen 
Menge zu erwarten ware. Das Quellungswasser der im PreBriickstand 
verbleibenden Membran- und Plasmakolloide besitzt also einen niedrigeren 
Chlorid- und Zuckergehalt als der PreBsaft. Ein Konzentrationsunterschied 
zwischen PrefJsajt und Zellsajt laBt sich auch daraus nicht ableiten. Wohl 
aber ergibt sieh hier ein Hinweis auf eine magliche 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 
ausgedruckte Gesamtkonzentration des Zellsaftes richtig wiedergibt, 
ist aber wohl auch die Auffassung genugend sichergestellt, daB sich 
beim Abtoten des Gewebes und beim Auspressen des Saftes keine 
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nennenswerten stofflichen Veranderungen ergeben. Man miiBte sonst 
die unwahrscheinliche und v611ig 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 stetsdie geeignetere Bezugsgr6Be liefern. Denn die quantitative 
chemische Analyse muB ja fUr alle Falle im PreBsaft (oder allenfalls 
im Extrakt) durchgefiihrt 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 ge16sten Bestandteile. 
3. Umrechnung der unter 2 gefundenen Analysenzahlen in Atmo

spharenaquivalente; daraus dann Berechnung der auf die Einzelbestand
teile entfallenden Prozentanteile am osmotischen Gesamtwerte. 

Zu 1. Uber Einsammlung und Abtoten der Proben, PreBsaftgewinnung, 
kryoskopische Bestimmung und Berechnung der Atmospharenwerte 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 angenahert erreicht werden kann. Eine 
vollstandige Liste der im Zellsafte unter U mstanden 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, mogen 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 1. Die ver
wickelte Zusammensetzung des Untersuchungsobjektes erfordert, auf Sto
rungen des Bestimmungsganges durch Losungsgenossen -besonders Bedacht 
zu nehmen. Die geniigend exakte Bestimmung der loslichen 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 haufig der wahre Zuckerwert durch 
reduzierende Nichtzucker des Zellsaftes eine schwer kontrollierbare Erhohung 
erfahren. 

Zu 3. Die Umrechnung der Analysendaten auf Atmospharenwerte 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 Verstandnis 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 (0) 
gleich der Summe der Partialdrucke seiner Losungsbestandteile (Oa' 0b' Oc ... ) 

0= E (Oa + 0b + Oc + ... ). 
Fur eine groBere Reihe von Stoffen ist die Gefrierpunktsdepression 

verschieden konzentrierter Losungen empirisch ermittelt. Die betreffenden 
Zahlen sind aus den einschlagigen Tabellenwerken (LANDOLT-BoRNSTEIN: 
International critical tables) zu entnehmen. Durch graphische Interpolation 
kann auch fUr aIle 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
kuhlungskorrektur vorgenommen wird. 

Zu beachten ist, daB 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 (x g 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 fUr allemal die Umrechnung der Analysen
zahlen auf osmotische Aquivalente gestattet. Fur eine Reihe von Zellsaft
bestandteilen hat H. WALTER (1936) so1che Tabellen mitgeteilt. In anderen 
Fallen wird man sich seIber auf kryoskopischem Wege Eichkurven oder 
Eichtabellen zusammenstellen miissen. Auch hierbei ist selbstverstandlich 
die Unterkuhlungskorrektur zu berucksichtigen. 

Bei Nichtelektrolyten, z. B. bei Zuckern, laBt 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 CI-Gehalt eines Saftes bestimmt, so ist es selbstverstandlich 
nicht gleichgiiltig, ob das CI' an ein einwertiges oder zweiwertiges Kation 
gebunden war. Der osmotische Wert der Chloride ware im ersteren Fall
bei der praktisch berechtigten Annahme totaler Dissoziation - urn 1/3 hoher 
als im letzteren. Hatte die Analyse nur starke Elektrolyte ergeben und 
waren aIle Ionen bestimmt, so lieBe sich der osmotische Wert der Salze 
ja aus der Ionensumme errechnen. In allen anderen Fallen - und dazu 
sind PreBsaftanalysen immer zu rechnen - werden gewisse willkurliche 
Annahmen nicht zu umgehen sein. Dazu kommen noch Schwierigkeiten 
besonderer Art bei den organischen Sauren, die in freier Form sehr wenig, 
als Salze hingegen praktisch vollstandig dissoziiert vorliegen. 

Eine exakte rechnerische Beherrschung dieser verwickelten Ver
haltnisse diirfte sich kaum durchfUhren lassen. Man wird daher meist 
mit einer angenaherten Berechnung zufrieden sein miissen und lieber eine 
experimentelle Probe durchfUhren. Dies geschieht in der Weise, daB man 
nach dem Rezepte der Analysendaten einen "kunstlichen Zellsaft" aus 
reinen Substanzen zusammenstellt, seinen osmotischen Wert bestimmt und 
diesen mit dem Ergebnis der Berechnung vergleicht. Grobere Berechnungs
fehler muBten sich dann sofort zeigen. Zu gleicher Zeit hat man damit 
auch die Moglichkeit, aus dem Vergleich mit dem osmotischen Wert des 
Zellsaftes festzusteIlen, ob die wichtigsten Komponenten desselben bei der 
Analyse tatsachlich auch erfaBt wurden. 

In solcher Weise gingen z. B. G. PITTIUS (1934) und H. KNODEL 

(1938) vor, denen wir die bisher ausftihrlichsten Angaben tiber die 
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stofflichen Grundlagen des osmotischen Wertes pflanzlicher Zellsafte 
verdanken. 

G. PITTIUS bestimmt im BlattpreBsafte mit geeigneter Methodik 
neben Glukose und Saccharose die freie titrierbare Saure, die in Salz
form gebundenen organischen Sauren als "wahre Alkalinitat" der Asche, 
femer S04", P04'" und CI'. Die Umrechnung erfolgt unter der durch 
qualitative Vorproben gestutzten Annahme, daB bei den organischen 
Sauren die Apfelsaure uberwiegt und daB die Anionen vor aHem an 
Kalium gebunden sind. 1m einzelnen wurden die Salpeterwerte von 
DE VRIES zugrunde gelegt. Die Dbereinstimmung mit kryoskopisch 
bestimmten Einzelwerten war fUr Rohrzucker, Invertzucker und Apfel
saure eine gute, fUr Kaliumphosphat, -sulfat und -chlorid eine leidliche. 
Eine Auswahl unter zahlreichen Bestimmungen bei Hedera und flex 
gibt TabeHe 2. 

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

, 
ISumme Kryo· 1m I Organi· 

I Glukose Organi- sche der SkOP1sch Dlffe- "kunst-
Monat, : + Sac- sche Saure PO, SO, Cl I Drucke, be- renz hchen" 

Tag Saure aus 2-7 shmmte aus Salte I charose frel ge-
1 er-

Drucke 9-8 ge-
I bunden __ rechnet 1m Salt funden --1-2-

-----
1 3 4 5 6 7 I 8 9 10 11 

Hedera helix. 

15.6'1 % I 1,5 1,1 1,9 
1
0,52 1°,61 1°,19 / 

13,1 /13,7 Atm. 2,5 2,2 3,8 11,7 1,9 1,0 0,6 13,4 

Ilex aquifolium. 

22.5'1 % I 3,1 0,9 I 2,0 / 0,41 1°,631 0,08 ~ 
14,1 I 15,7 I I Atm. 4,5 1,8 4,0 1,3 2,0 0,5 r 1,6 15,1 

Ein Vergleich der SpaUen 8, 9 und 11 zeigt, daB gefundene und 
berechnete Werte in befriedigender Dbereinstimmung stehen, daB also 
die wesentlichen Bestandteile des Zellsaftes analytisch erfaj3t wurden. 

H. KNODEL geht grundsatzlich ahnlich vor wie PITTIus. Einen 
wesentlichen Fortschritt in seiner Methodik bedeutet aber ein Kunst
griff, durch welch en die Schwierigkeiten bei der Berechnung des osmo
tischen Wertes des Salzanteils, insbesondere der organischen Salze, 
umgangen werden. Dieser wird von KNODEL nicht berechnet, sondem 
im Aschenauszug bestimmt. Bei vorsichtigem Gluhen wird ja die Asche 
die anorganischen Salze in unveranderter Form, die organischen Salze 
hingegen als Karbonate enthalten, die Kationen also an eine zweiwertige 
Saure gebunden. Tatsachlich zeigen Modellversuche, daB die osmotischen 
Werte organischer Salze in veraschter und unveraschter Form uber
raschend gute Dbereinstimmung zeigen. Die Aschelosungen ergaben 
einen urn nur 1-5 % niedrigeren osmotischen Wert als die unveraschte 
SalzlOsung. Fur Calciumsalze gelten diese Dberlegungen natiirlich nicht. 
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Sie werden durch das Gluhen in unlosliches CaCOa ubergefiihrt. 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, daB 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 kunstlichen Zellsaften. (Nach H. KNODEL.) 

Kiinstlicher Salt 
Errechnet 1 i Analysenwerte Kryoskopiert 
(in Atm.) I (in Atm.) (in Atm.) , 

5/100 n-Apfelsaure 0,58 0,69 
1% Glukose 1,34 1,31 
1/10 n-Na-Malat . 2,38 nicht 
1/20 n-NaK-Tartrat 1,05 einzeln 
0,4% KaHPO, 1,20 5,94 bestimmt 
0,3% KaSO, 0,91 
0,1 % NaCl 0,75 

Gesamter osmotischer Wert 8,21 7,94 8,30 
1 N ach selbstbestimmten osmotischen Werten dieser Stoffe. 

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

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

Datum 
der Probeentnahme, 

Pilanze 

I! I 

Futterrube, Blatt, 
4. 9. 36 . 1,28 ° 1,986,17 0,94 ° 7, 11 lln.b.1 n.b.I O,33 9,410,2 0,8 92,2 

Futterrube, Rube, 
20.8.36 .8,010,688,693,35 0,12 0,223,692,850,550,9613,313,80,5 96,4 

Roggen, 1. 7. 36 . 2,132,184,31 6,11 n. b. l lo,60
1

6, 71 2,102,462,2414,015,9 1,9 88,0 
Fichte, 15.3.37 ·9,400,559,952,42 1,70 0,544,662,071,012,6517,318,6 1,3 93,0 
Buchs 15. 3. 37 .5,273,318,587,30 1,90 0,659,854,372,381,3419,822,72,9,87,2 

1 n. b. = nicht bestimmt. 

Es zeigt sich also, daB zwischen 88 und 96% der osmotisch wirk
samen Zellsaftbestandteile tatsachlich erfaBt wurden. Die Differenz 
gegen 100% entfallt auf Stoffe, die in offenbar geringer Menge vor
liegen und deshalb bei der Analyse nicht berucksichtigt werden konnten, 
sowie auf die unvermeidlichen Versuchsfehler. Ais gemeinsames Er
gebnis der Untersuchungen von PITTIUS und von KNODEL konnen wir 
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festhalten, daB Zucker, organische Sauren und organische und an
organische Salze den Hauptanteil der osmotisch wirksamen Losungs
bestandteile des Zellsaftes bilden. Das bedeutet eine grundsatzliche 
Dbereinstimmung mit den alteren Untersuchungen von H. DE VRIES. 

Sehr viel einfacher wird das Verfahren, wenn es sich nicht darum 
handelt, die Zusammensetzung eines Zellsaftes moglichst vollkommen 
aufzuklaren, sondem Schwankungen des osmotischen Wertes auf ihre 
stofflichen Ursachen zuruckzufuhren. Das ist aber eine Aufgabe, die 
vor allem bei okologischen 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 fur 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 okologischen Forschung geworden, dessen Anwendung 
keineswegs auf Fragen des Wasserhaushaltes allein beschrankt ist. 
Es bedeutet eine Vertiefung im Sinne einer Kausalanalyse, wenn man sich 
bemuht, die stofflichen Grundlagen der Hydraturveranderungen auf
zuklaren. Sehr oft wird es dabei nicht schwer fallen, unter den Zell
saftbestandteilen schon eine Vorauswahl zu treffen und die wirkliche 
Analyse auf diejenigen zu beschranken, deren aktiver Anteil an den 
beobachteten und aufzuklarenden Anderungen der Gesamtkonzentration 
des Zellsaftes mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit zu vermuten ist. 
So kann unter Umstanden schon die Bestimmung eines einzigen oder 
einiger weniger der im Zellsaft gelosten Stoffe zu einer sehr weitgehenden 
Losung der gestellten Aufgabe fiihren. 

In den folgenden Kapiteln werden wir uns fast ausschlieBlich mit 
solchen Teilanalysen pflanzlicher Zellsafte und ihrer Auswertung zu 
beschaftigen haben. Wir konnen deswegen an dieser Stelle auf die 
Besprechung von Einzelresultaten verzichten. Wir wollen nur, urn 
spatere Wiederholungen zu vermeiden, einige grundsatzliche Dberlegungen 
vorausschicken. 

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

A. Durch Veranderung der absoluten Menge der im Zellsaft ge16sten 
Stoffe bei gleichbleibender Menge des Losungsmittels. 

B. Durch Veranderung der im Zellsaft vorhandenen Wassermenge 
bei gleichbleibender Menge der gelosten Bestandteile. 

Anderungen der zweiten Art sind also an eine Veranderung des 
Wassersattigungszustandes der Zelle geknupft. Ein Wasserverlust wird 
zu einer Eindickung des Zellsaftes, eine starkere Wasseraufnahme zu 
einer Verdunnung desselben fiihren. 
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Bei Anderungen der ersten Art liegt eine aktive Vermehrung (Ana
tonose) oder Verminderung (Katatonose) eines oder mehrerer der L6sungs
bestandteile des Saftes zugrunde. Eine solche kann natiirlich wieder 
in verschiedener Weise zustande kommen: durch verstiirkte Aufnahme 
eines Stoffes von au/3en (z. B. Salzspeicherung), durch Neubildung eines 
Stoffes (z. B. Zuckerbildung bei der Photosynthese), durch Dberfiihrung 
eines un16slichen Zellbestandteiles in geI6ste Form (z. B. Starkehydrolyse) 
oder durch Spaltung eines im Zellsaft ge16sten Stoffes in mehrere andere 
von niedrigerem Molekulargewicht (z. B. Rohrzuckerinversion) . 

Ein einfaches Schema (Abb. 1) m6ge der 
naheren Erlauterung dienen. Sowohl im 8 
FaIle A und B findet die gleiche Erh6hung 
des osmotischen Wertes (dick ausgezogene 
Kurve) von 0 auf 0' statt. In beiden 
Fallen werde ein bestimmter Zellsaftbestand
teil b analytisch bestimmt und auf seinen 
Anteil an der Gesamtkonzentration und auf A 

seine Rolle bei den Veranderungen derselben 
gepriift. 

o· 

.~ 

~ 
"" 

1m Falle A verlaufen die Kurven fiir 0 
und b streng parallel. Der Anteil der nicht 
naher analysierten Restbestandteile des ZelI
saftes a bleibt deswegen unverandert. Es 
ergibt sich 0' - 0 = b' - b, d. h. der ge
samte Anstieg der Zellsaftkonzentration ist 
durch Vermehrung des Bestandteiles b auf b' 

Abb. 1. Schema der Schwankungen des 
osmotischen Wertes in Beziehung zur 

Zusammensetzung des Zellsaftes. 
(Erklarung im Text.) 

(Naeh M. STEINER 1934·) 

zu erklaren. Es folgt weiterhin, daB der prozentuale Anteil von b' an 0' 
gr6/3er sein mu/3 als der von b an 0 : 

o 0' 0 0' 
-. 100 < ~--. 100 folglich ---. 100> _. 100 

b b" a a 

und 
b' 0' 
b~>O- ' 

Wir werden in diesem FaIle von einer aktiven Veranderung der Zellsaft
konzentration oder von einer Regulation 1 des osmotischen Wertes 
sprechen. 

1m Falle B hingegen verlaufen die Kurven von 0 und b zwar 
auch symbat, aber nicht parallel. Die durch b und b' bzw. a und a' 

1 Mit der Kennzeichnung als "Regulationen" 5011 selbstverstandlich 
keinerlei Urteil tiber die finale Bedeutung solcher Vorgange verkntipft 
sein. Es soIl nur festgestellt sein, daJ3 es sich urn eine aktive Vermehrung 
der osmotisch wirksamen Substanz und nicht nur urn eine passive Ein
dickung des Zellsaftes handelt. Ob darin ein zweckmaJ3iger Anpassungs
vorgang zu sehen ist, mtissen spezielle Untersuchungen von Fall zu Fall 
entscheiden. 

Ergebnisse der Biologic XVII. 11 
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gekennzeichneten Anteile des Bestandes an gelosten Stoffen haben sich 
in ihrem gegenseitigen Verhaltnis und in ihrem Verhaltnis zu 0 und 0' 
nicht geandert: 

o : 0' = a : a' = b : b' 
und 

o - b = a =t= 0' - b' = a'. 

Die Ursache der Veranderungen kann in diesem Falle nur in einer Ver
minderung des Lasungsmittels, also in einem Wasserverluste liegen. 

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

Wassergehalt und osmotischer Wert eines Zellsaftes werden aber 
nur dann im Verhaltnisse umgekehrter Proportionalitat zueinander 
stehen, wenn sich dieser innerhalb des in Betracht kommenden Kon
zentrationsbereiches wie eine ideale verdiinnte Lasung verhalt. DaB 
diese Annahme berechtigt ist, hat M. STEINER (1933) an einer Reihe 
von PreBsaften (flex, Hedera, Buxus, Taxus, Pinus) experimentell 
gezeigt. Das gleiche Verhaltnis miiBte natiirlich auch zwischen Organ
wassergehalt und osmotischem Werte des Zellsaftes bestehen, wenn jener 
ausschlieBlich oder wenigstens fast ausschlieBlich als Lasungsmittel 
der Zellsaftbestandteile fungierte. Das diirfen wir aber nur in erster 
Annaherung voraussetzen. Denn 

1. fungiert ein Teil des Wassers als Quellungswasser der Kolloide von 
Membran und Plasma. Die L6sungskonzentration dieses Quellungswassers 
wird nicht gleich sein der des Zellsaftes (s. S. iSS). 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 
GefaBwasser ein, welches eine niedrigere L6sungskonzentration besitzt als 
der Zellsaft. Sein Anteil ist aber meist gering und iiberdies wohl innerhalb 
einer Art weitgehend konstant, so daB der dataus entstehende Rechenfehler 
gering ist. Das entspricht auch den bereits erwahnten tatsachlichen Befunden 
von R. THREN (1934); 

3. k6nnen - worauf O. H. YOLK (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 "Oberlegung 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. 

Tatsachlich hat sich der Organwas!>ergehalt als BezugsgraBe durch
aus bewahrt. O. H. VOLK (1937) hat kiirzlich durch Austrocknungs
versuche mit Tulpenblattern gezeigt, daB die theoretische Konstanz des 
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Produktes Osmotischer Wert X Wassergehalt innerhalb der individuellen 
Variation tatsachlich gefunden wird. 

Der gleiche Verfasser hat auch die parallelen Schwankungen des 
Organwassergehaltes und des Saftwassergehaltes miteinander verglichen. 
Es ergibt sich gute Dbereinstimmung. 1m 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 m6ge noch an zwei praktischen Bei
spielen erlautert werden. 

Beispiel 1. E. CARTELLJERI (1935) fand fUr Loiseleuria procumbens 
8.11.1933 23.3.1934 

OsmotischerWert Atm. . 22,0 34,5 
Wassergehalt % 109 71 

1st die Veranderung des osmotischen Wertes von November bis Marz 
(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 hinreichend erkliirt. 

Beispiel 2. Bei !lex aquifolium wurde gefunden 
22. 12. 1932 

Osmotischer Wert. . . 15.5 Atm. 

Zuckergehalt des PreBsaftes: 

23.3.1933 
19.5 Atm. 

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 Erh6hung 
des osmotischen Wertes um 4 Atm. zu erklaren? Die Antwort ergibt sich 
nach Umformung der mg/ccm-Werte der Zucker in Atmospharen von seIber. 
Die Differenz zwischen osmotischem Gesamtwert und Zuckeranteil ist mit 
8.0 bzw. 7.9 Atm. praktisch konstant. Der Anstieg des osmotischen Wertes 
ist also durch Zuckerneubildung bedingt. Die daraus zu fordernde Ungleichheit 
der prozentualen Zuckerpartialdrucke ist tatsachlich vorhanden: 48.4 bzw. 
59.5 %. DaB eine Veranderung des Wassergehaltes in nennenswertem MaBe 
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 Ausfiihrungen dariiber eriibrigen sich um so mehr. als wir 
auf die jiingst erschienene Arbeit von O. WEISMANN (1938) verweisen 
k6nnen, 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" - vgl. 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. POPOWA (1939), 
E . LEBEDINCEW (1930), JONES und R. A. GORTNER (1932) u. m. a. - soIl 
ein Teil des im Organism us vorhandenen Wassers ein gegenuber "gew6hn
lichem Wasser" abweichendes Verhalten zeigen. Er soIl 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 solI dem im Plasma und Zellsafte 

~'.----r----'----'-----'----'----'----' 
% 

t ow / 
/ 

.J 

o a I?o/Jrzucker 
• b fiummi llf'(1uicum 
'c fie/Illine 
+ d be! JIlf/eS u. {jllr/ncr 

• • • W • • • 
IrocIrene Subsllln2- gjtt»9H~O 

Abb.2. Abhangigkeit zwischen L6sungskonzentration und "gebundenem", d . h. nicht in Ei s tibergehendem 
\\'asseT bei - 10° in Losungen von Krys tallo iden und Kolloiden. 

(Nach O . WEI SMANN 1938.) 

an Kolloide gebundenen Wasser dieses besondere Verhalten eigentumlich 
sein. Das wesentlichste Ergebnis der WEISMANNschen Untersuchungen 
ist, daB diese Annahme nicht zutrift . Sowohl bei krystalloiden als auch 
bei kolloiden L6sungen ist die wasserbindende Kraft gegenuber wasser
entziehendem Mittel (z. B. gegenuber der Eisbildung bei tiefer Temperatur) 
eine klare Funktion der Dampfspannung der L6sung. Das ergibt sich 
z. B. aus den Kurven un serer Abb. 2. Die abweichenden Resultate, 
we1che JONES und GORTNER bei Gelatine erhalten haben, sind sehr 
wahrscheinlich auf einen bestimmten Fehler in der Methodik zuruck
zufUhren. Ein Teil der Methoden zur "bound-water"-Bestimmung 
erfaBte die Abweichung der Probel6sung vom Verhalten verdunnter 
idealer L6sungen, ohne dabei aber von den Versuchsbedingungen unab
hangig reproduzierbare Werte zu liefern. Die Frage, inwieweit so1che 
Dampfdruckanomalien des Zellsaftes unter Umstanden fUr spezielle 
physiologisch-6kologische Fragen (z . B. die Frostresistenz) von Bedeutung 
sein k6nnten, wird spater 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 durfen wir den osmotischen 
Wert des Zellsaftes vor aHem als einen Indikator fUr die Wasser
verhaltnisse des Standortes ansehen 1. Wird die Wasserversorgung 
gefahrdet und kommt dadurch das Gleichgewicht zwischen Wasser
absorption durch die Wurzel und Wasserabgabe durch die SproBorgane 
in Unordnung, so muB der osmotische Wert des Zellsaftes einen Anstieg 
erfahren. Der wesentlich neue, von WALTER herausgestellte Gesichts
punkt liegt darin, daB wir eine solche ErhOhung des osmotischen Wertes 
nicht mehr in erster Linie teleologisch im Sinne einer Erh6hung der 
potentiellen Saugkraft und damit einer Anpassung an Trockenheit 
deuten durfen, sondern vielemehr als eine Verschlechterung des Hydratur
zustandes der Zelle, die fUr den gesamten Lebenshaushalt keineswegs 
gleichgilltig, geschweige denn nutzlich ist. Nur von dieser Warte aus 
finden die der Beobachtung tatsachlich zuganglichen Kardinalpunkte 
der Hydratur, die sich durch den maximalen (Omax), den optimalen 
(Oopt) und den minimalen osmotischen Wert (Omin) ausdrucken lassen, 
das richtige physiologische Verstandnis und die richtige Zuordnung 
zu 6kologischen Befunden. Schon die Tatsache, daB ein Omax als zweifellos 
existent nachweisbar ist, liefert den Beweis fUr die Ansicht, daB eine 
ErhOhung der Zellsaftkonzentration bei Wassermangel nicht als nutzliche 
Anpassung gewertet werden darf. 

Es kann hier als bekannt vorausgesetzt werden, daB verschiedene 
6kologische Typen - die keineswegs mit den Typengruppen der Hygro-, 
Meso- und Xerophyten zusammenfaHen - durch eine sehr verschiedene 
H6he des 00pt 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 Omax eigentumlich sind. 

Durch diese beiden Typen wird nur die tatsachlich 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 Veranderung erfahren, z. B. durch den Nahrstoffgehalt 
des Bodens [vgl. R. J. SANTAELLA (1935), W. H. FUCHS (1935), H. STIEGLITZ 
(1936), H. KNODEL (1939)]. Bei ungiinstigen Wasserverhaltnissen hingegen 
iiberdeckt die Wirkung des Wassermangels die aller iibrigen Faktoren. 
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Verhalten kann im einzelnen auf sehr verschiedene Ursachen zuriickgehen: 
auf groBe, sparsam verwendete Wasservorriite, auf eine starke Einschriinkung 
der Transspiration bei Wasserknappheit oder auf ein tiefes, in stiindig feuchte 
Bodenlagen vordringendes Wurzelsystem. Es hat nicht an Vorschliigen 
gefehlt, einzelne dieser Sonderfiille auch terminologisch zu kennzeichnen 
(U. BERGER-LANDEFELDT 1936, O. H. YOLK 1937). 

Bei Beriicksichtigung des arteigentiimlichen Verhaltens HiBt sich 
also aus dem Gang der Hydraturkurve ebensowohl ein SchluB auf den 
Zustand der Wasserbilanz der Pflanze als auch auf die Wasserverhaltnisse 
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. PISEK 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. YOLK (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 Bewahrung der Hydraturlehre gesehen werden. Schon 
aus diesem Grunde muB eine zellsaftchemische Kausalanalyse der 
Veranderungen des osmotischen Wertes, die eine veranderte 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 tatsachlich urn eine rein passive Eindickung des Zellsaftes 
handelt. LieBe sich hingegen eine nennenswerte aktive Vermehrung 
der osmotisch wirksamen Substanz des Zellsaftes nachweisen, so hat die 
Erh6hung des osmotischen Wertes wenigstens mit dem Wasserhaushalte 
unmittelbar nichts zu tun. Eine andere - allerdings sehr wichtige -
Frage ist die, ob solche aktive und passive Hydraturveranderungen 
in ihrer physiologischen Auswirkung als gleichartig zu betrachten sind 
oder nicht. 

Leider sind die experiment ellen Grundlagen gerade auf diesem 
Gebiete noch iiberaus sparlich. Wir sind vielfach auf bloBe Analogie
schliisse angewiesen; nur in einigen Fallen gibt uns wenigstens der 
Vergleich mit den Anderungen des Wassergehaltes gewisse Anhalts
punkte und nur ausnahmsweise k6nnen 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 Losungsmittels zuriickgefiihrt 
werden miisse. Wir verweisen vor aHem auf die bekannten Befunde zahl
reicher Untersuchungen, we!che beim Welken von Bliittern eine Depolymeri
sierung der Reservekohlehydrate feststeHen [H. MOLISCH (1921), G. HORN 
(1923), W. AHRNS (1924), N. N. KISSELEW (1927), I. M. VASSILJEW (1931), 
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H. SCHROEDER und E. HERMANN (1931,1933), W. S. ILJIN (1930), H. SCHROE
DER und G. HORN (1930) J. 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. Schliel3lich konnen als Folge subletaler Atmungs
steigerung wieder betrachtliche Senkungen des Zuckerspiegels der Zelle 
vorkommen. 

Wie schon H. WALTER (1931) hervorhob, "werden in den meisten 
Fallen Schwankungen des osmotischen Wertes durch beide Vorgange 
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 
tatsachlich die ausschlaggebende Rolle spielt, und 2. ob im Falle, daB eine 
maBgebliche Rolle regulativer Prozesse nachweisbar ist, ihre Wirkung 
tiber die Hydratur eine andere ist als die des bloB en Wasserverlustes. 

A. PISEK und E. CARTELLIERI (1931, 1932, 1933) waren wohl die 
ersten, die aus.drticklich auf die ursachlichen Zusammenhange der 
Schwankungen des osmotischen Wertes achteten, als sie den Wasser
haushalt verschiedener okologischer Gruppen: von Sonnenpflanzen, 
Schattenpflanzen und alpinen Zwergstrauchern untersuchten. 

Das AusmaB der Tagesschwankungen ist selbstverstandlich von 
einer Reihe von Faktoren abhangig: von der Witterung, insbesondere 
von der Verdunstungskraft der Atmosphare am Versuchstage, und 
auch davon, ob die Pflanzen infolge einer vorangegangenen Trocken
zeit schon starkere Wasserdefizite mitbringen. Was uns hier besonders 
angeht, ist der Umstand, daB die Tagesgange des osmotischen Wertes 
und der Wassersattigung bei den einzelnen Arten gegenlaufig sind. 
Das Produkt osmotischer Wert X Wassergehalt bleibt dementsprechend 
weitgehend konstant. Als Beispiel diene Tabelle 5 mit den Ergebnissen 
fUr einige Sonnen pflanzen. Die prozentualen Schwankungen des genannten 

Tabelle 5. Tagesschwankungen von \Vassergehalt und osmo
tischem Wert bei einigen Sonnenpflanzen. (Nach A. PISEK und 

E. CARTELLIERI 1931.) 

Osmotischer \\-"ert Wassergehalt X Osm. Wert 

6.6. 1930 Atm. Prozent 
VID. nm. I 

Schwankung 'X, 
vru. nrn. VID. urn. Vfi. 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 
Laserpitium 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 varia . 15,0-21,1 100-141 55-58 100-105 
Leontodon inca nus 12,0-14,8 100-123 59-62 100-105 

Produktes sind viel geringer als die des osmotischen Wertes seIber; dessen 
Veranderungen sind also zum groBten Teile aus den Schwankungen des 
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Wassergehaltes zu erkHiren. Eine vi:illige 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 Li:isungsbestandteile des Zell
saftes bedeuten. Man vergleiche hierzu die in H. WALTERs "Hydratur 
der Pflanze" nach A. KOKIN gezeigten Kurven. Besonders bei typischen 
Zuckerblattern muB diese Anhaufung li:islicher Kohlehydrate merkbar 
werden. Analoge SchluBfolgerungen 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 Tagesgangen des 
osmotischen Wertes und des Wasserdefizites. Wichtig ist bei seinen 
Untersuchungen, daB diese Beziehungen wahrend einer langeren, recht 
extremen Trockenperiode fortlaufend verfolgt werden konnten. 

YIan sollte nun a priori annehmen, daB solche Tagesschwankungen 
des osmotischen Wertes und ihre ursachlichen Grundlagen auch auf langere 
Zeitperioden extrapoliert werden durfen. In der Tat konnen wir ja den An
stieg der Zellsaftkonzentration wahrend einer langeren Trockenzeit haupt
siichlich als das Ergebnis der summierten 24-Stunden-Defizite der Wasser
hilanz auffassen. Ob daneben nicht doch auch regulatorische Vorgange eine 
Rolle spielen, kann aber nicht von vornherein entschieden werden. Stehen 
zur Entscheidung dieser Frage neben den osmotischen Werten nur die 
\Vassergehalte zur Verfiigung, so wird freilich die Berechnungsgrundlage 
au Berst unsicher. Denn innerhalb langerer Period en nimmt die unlOsliche 
Trockensubstanz der Pflanze in sehr merklicher Weise zu, wenn der ProzeB 
der inneren Ausgestaltung noch nicht vollendet ist. Da der Wassergehalt 
aber in Beziehung zum Trockengewicht ausgedruckt wird, stellt er innerhalb 
langerer Zeitraume an sich schon keine abhangig variable GroBe mehr dar 
und ist als Grundlage fur Berechnungen, wie wir sie bei den Tages
schwankungen mit genu gender Sicherheit wagen konnten, nicht mehr 
hrauchbar. \V. R. MeLLER-STOLL hat deswegen in einer Reihe von Fallen 
den Wassergehalt bei Wassersattigung ermittelt. Er findet, wie zu er
warten, daB dieser tatsachlich nicht konstant bleibt, sondern wahrend 
tier Untersuchungsperiode (6 Wochen) stetig abnimmt. Hierzu ist noch 
zu bemerken, daB 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 ki:innen wir aber den Zahlreihen bei MULLER-STOLL 
wieder entnehmen, daB 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, daB die starksten Schwankungen des osmo
tischen Wertes ganz sicher und zum iiberwiegenden Teile durch passive 
Eindickung des Zellsaftes zustande kommen. Ob das die alleinige Ur
sache ist, erfahren wir auch daraus nicht. 

Etwas weiter fiihrt uns vielleicht die nachfolgende kleine Tabelle 6, 
die uns wieder Tagesschwankungen einiger Pflanzen, und zwar auf 
dem Hi:ihepunkt einer langeren Trockenperiode vor Augen fiihrt. Die 
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Tabelle 6. Tagesschwankungen vom osmotischen Wert 
und Wasserdefizit am Ende einer Trockenperiode. 

(Nach W. R. MULLER-STOLL 1935.) 

Osmotischer Wert Wasserdefizit Osrnotischer Wert 

27.8.1932 in Atm. (% ) X relativer Wassergehalt 

vrn. I nrn. vrn. nrn. vrn. nrn. 

M elilotus 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) 
Origanum vulgare 17,8(100) 19,5 (100) 10,6 22,7 15,9(100) 15,1 (91) 

1 "Relativer Wassergehalt" = 1 00 - Wasserdefizit. 

Durchrechnung ergibt die iiberraschende Tatsache, daJ3 die Schwan
kungen des osmotischen Wertes durchweg geringer sind, als sich aus dem 
Tagesgang des Wassergehaltes eigentlich vermuten lieJ3e. Sind die Be
obachtungen und vor aHem die Berechnungen einwandfrei, so k6nnte 
man daraus auf eine aktive Ver-

nun. at minderung der osmotisch wirk- 0 J6 -~--~~~~ 

samen Substanz schlieJ3en. Wichtig 
erscheint uns dabei die Mitteilung 
von MULLER-STOLL, daJ3 sich die 
betreffenden Pflanzen bereits nahe 
am maximalen osmotischen Werte 
befanden. (Er wird fUr M elilotus is 
mit etwa 20 Atm., fUr Thymus 
mit etwa 21 Atm., fUr Origanum 
mit etwa 26 Atm. angegeben.) 

Ein gleiches Verhalten, nur in 
viel starkerem Umfange, fand nun 
auch O. H. YOLK (1937) bei seinen 
Untersuchungen an Pflanzen der 
mainfrankischen WeHenkalke. Er 
beschreibt es als ,;Anomalie des 
osmotischen W ertes". H ippocrepis 
comosa, Lathyrus vernus und Asa
rum europaeum bilden eine bemer- Abb.3. AnomaJie des osmotischen Wertes. Osrno-

tische ~'erte von Asarum europaeum (_), La
kenswerte Ausnahme gegeniiber thyrus vernus ( __ ), Lithospermum purpureo-coe-
dem RegelfaIle, daB zunehmende ",ieum (- - -) und Lonicera :tyiosteum (- - - ). 

(Nach O . H. YOLK 1937.) 
Trockenheit eine Abnahme des 
Wassergehaltes und ein Ansteigen des osmotischen Wertes mit sich 
bringt. Auch bei ihnen sinkt zwar der Wassergehalt wahrend einer 
regenlosen Periode, eben so aber der osmotische Wert. AIle anderen 
Pflanzen der gleichen Standorte verhielten sich durchaus normal (vgl. 
Abb·3). Auf die nach der Trockenzeit einsetzenden RegenfaIle antworten 
Lathyrus und Asarum dementsprechend mit einer Erh6hung der ZeU
saftkonzentration. 
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Uber die inneren Ursachen dieses auffallenden Verhaltens konnen wir 
nur Vermutungen hegen. O. H. YOLK sucht seIber Analogien im Absinken 
des osmotischen Wertes herbstlich vergilbender Blatter, wie es bereits 
von WALTER beobachtet wurde und wofiir YOLK (a. a. 0.) weitere Beispiele 
bringt. Ebenso war es WALTER bei Wiistenpflanzen von Arizona aufgefallen, 
daB ihre Organe, wenn sie durch Trockenheit geschadigt waren und ver
gilbten, eine Verminderung des osmotischen Wertes zeigten. Bei Lathyrus 
und Asarum liegt der Fall rein auBerlich 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 
YOLKS Angaben richtig verstehen, fallt das Minimum des osmotischen 
Wertes bei dieser Pflanze am 17. 7. mit dem Auftreten der xeromorpheren 
"Trockenheitsblatter" zusammen. Das Absinken des osmotischen Wertes 
wiirde sich dann also wohl auf die absterbende altere, hygromorphere Blatt
generation beziehen. Wenigstens hier scheinen demnach Analogien zu den 
Vorgangen in altern den Organ en zu bestehen, womit freilich iiber den 
Chemismus dieser Vorgange noch nichts ausgesagt ist. H. WALTER und 
mit ihm O. H. YOLK vermuten einen verstarkten Stoffabbau, der noch 
durch vermehrte Stoffableitung oder erhohte Atmung (vgl. W. S. ILJIN) 
iiberkompensiert sein muB, urn zu einer Verminderung der Zellsaftkonzen
tration zu fiihren. DaB tatsachlich der osmotische Wert in vergilbenden 
Blattern nicht sinkt, sondern gleich bleibt oder sogar etwas ansteigt, wenn 
eine Stoffableitung unmoglich ist, hat YOLK bei Tulpenblattern gezeigt. 
Eine endgiiltige Klarung der Ursachen dieser interessanten Erscheinungen 
kann natiirlich nur von den dringend erwiinschten Zellsaftanalysen er
wartet werden. 

Auch fUr den gegenteiligen Fall: aktive Zunahme der osmotisch 
wirksamen Bestandteile des Zellsaftes bei Trockenheit liegen indirekte 
Anhaltspunkte VOL Schon bei den Zahlen von MULLER-STOLL £alIt 
auf, daB die osmotischen Werte bei Wassersattigung wahrend 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. YOLK (1938) weisen in der 
Richtung regulativer Vorgange, die zur Vermehrung der Zellsaftbestand
teile ftihren. Aile diese Dinge sind aber so lange unsicher, als keine 
genauere zellsaftchemische Untersuchung durchgefUhrt wurde. 

Analysen tiber die Zusammensetzung des Zellsaftes von Pflanzen, die 
unter dem EinfluB von Trockenheit stehen, liegen bisher eigentlich nur 
fUr einige mediterrane Ericaceen von J. GIROUX (1936) VOL Leider zeigen 
die untersuchten Arten (Erica multiflora, Arbutus unedo und A. Andrachne) 
einen sehr ausgeglichenen Verlauf der Hydraturkurven. Bestimmt wurde 
der Gehalt des Zellsaftes an Zuckern, l6slichem Stickstoff, an 16slichen 
Salzen und an freien Sauren. Soweit der J ahresgang dieser Stoffe tiber
haupt eine Deutung zulaBt, scheinen sie ihrem Anteile entsprechend die 
Schwankungen des gesamten osmotischen Wertes ziemlich gleichmaBig 
mitzumachen. Die Zuckerwerte sind auBerordentlich niedrig. Zu Er
klarung etwaiger Regulationsvorgange k6nnen sie nicht herangezogen 
werden. 

In dies em Zusammenhang sollen kurz auch einige Zuckeranalysen in 
Zellsaften Erwahnung finden, welche kiirzlich erst W. R. MULLER-STOLL 
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(1938) mitgeteilt hat. Sie beziehen sich freilich auf eine okologische 
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 Wassergewiir.hsen findet der Verfasser Tagesgange 
des osmotischen Wertes, die in nachmittagigen Sattigungsdefiziten bis zu 
10% ihre Ursache haben. In drei Fallen (Berula angustifolia, Iris Pseudacorus 
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. Fur eine regulative 
Funktion ergeben sich keine Anhaltspunkte. Viele amphibische Pflanzen 
zeigen nach MULLER-STOLL eine Anomalie des osmotischen Wertes von 
besonderer Art. Sie auBert 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 fUr eine Erklarung der 
Veranderung der Gesamtkonzentration des Zellsaftes in Frage kamen. Sie 
lassen wohl eher, wie MULLER-STOLL vermutet, auf eine reduzierte Assimila
tionstatigkeit der Landform schlieBen. 

Versuchen wir unser sehr durftiges T8;tsachenmaterial zusammen
zufassen, so kann man zunachst mit einem sehr hohen Grad von GewiBheit 
sagen, daB die Erhohung des osmotischen Wertes bei Trockenheit in 
erster Linie durch Wasserverluste und die damit verbundene Eindickung 
des Zellsaftes zustande kommt. Daneben schein en mit einiger Sicherheit 
FaIle nachgewiesen, wo mit einer Austrocknung der Pflanze eine Ver
minderung der osmotisch aktiven Masse des Zellsaftes einhergeht. Ob 
es sich dabei nicht schon urn Auswirkungen eines pathologisch ver
anderten Zellstoffwechsels handelt, bleibe dahingestellt (V OLKs "Ano
malien des osmotischen Wertes"). Gewisse Indizien sprechen dafUr, 
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 fUhrt. Nach den Labora
toriumsbefunden mit welkenden Laubblattern ware das verstandlich. 
Ein sicherer Nachweis unter okologischen Verhaltnissen 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 Veranderungen des Wasser
gehaltes der Zelle beruhen, diirften ja bei der grenzplasmolytischen 
Prufung uberhaupt nicht erfaBt werden. Denn durch die Grenzplasmolyse 
wird definitionsgemaB die osmotische Konzentration des Zellsaftes 
bei einem ganz bestimmten Wassersattigungszustand, namlich bei eben 
entspannter Membran, bestimmt. Nicht nur altere Literaturangaben 
[1. MEIER (1915), A. URSPRUNG und B. BLUM (1916), W. A. BECK 
(1929) u. a.] berichten uber 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 Angehorigen bestimmter 
okologisch gekennzeichneter Gruppen innerhalb gewisser Grenzen eine 
unverkennbare Obereinstimmung. Als Beispiel mag Abb. 4 dienen. AIle 
diese Befunde wurden aber - und das ist wohl zu beachten - mit Hilfe 
der 
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Abb. 4. Prc zentualer Anstieg d es o smoti
schen \""ertes von Xerophyten in Abhangig
keit vom Bodenwassergehalt. Abszisse '-= 

Bodenwassergehalt in Prozent des Boden
trockengewichtes. Ordinate = Erhbhung 
des osmotischen \\Fertes in Prozent des os-
motischen W ertes feucht gehaltener Kon
trollen. J Buphthalmum salici/oli um (2. bi s 
11. 6. 1934) , z Stachys recta (14. his 23. 6. 
1934), 3 Helianthemum appeninum (23. 6. 
his3. 8.1934),4 Silene otites (28 . 6. his 7. 7 . 
1934), 5 Polentilla collina (6. hi s 17. 9. 1934). 

(Nach W. SIMONIS 1936.) 

zu hoch halten. Die Vergleichszahlen 
fUr dieselben Arten, welche von anderen 
Forschern mit kryoskopischer Methode 
ermittelt wurden, liegen tatsachlich fast 
stets etwas tiefer. An der Realitat des 
Anstieges des grenzplasmolytischen 
Wertes bei zunehmender Austrocknung, 
wie ihn die Abb. 4 vor Augen fUhrt, 
ist aber doch wohl nicht zu zweifeln. 
Man miiBte anders die Annahme ma:chen, 
daB die Wanddehnbarkeit der Zellen aller 
Versuchsobjekte genau in dem MaBe 
stetig abnimmt, als die Konzentration 
des Zellsaftes ansteigtl. Die SchluB
folgerung, die wir nun aber zu ziehen 
gezwungen waren, ist offenbar die, daB 
der Hydraturabfall bei erschwerter 
\Vasserversorgung vorzugsweise auf einer 
Vermehrung der osmotisch wirksamen 
S u bstanz des Zellsaftes beruh t : N ur 
diese wird ja bei grenzplasmolytischen 
Messungen erfaBt und nicht der Wasser
sattigungszustand 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 zunachst damit begniigen, diesen Widerspruch 
aufzuzeigen. Zu seiner endgiiltigen Losung wird neues Tatsachen
material nicht entbehrt werden konnen. Sie wird erst moglich sein, 
wenn wir iiber moglichst vollstandige Reihenanalysen des Zellsaftes 
von Pflanzen verfiigen, die infolge von Austrocknung zu einer nam
hafteren Erhohung ihres osmotischen Wertes schreiten. Erst dann 
diirften die Grundlagen fUr eine endgiiltige Beantwortung der Frage 
nach den ursachlichen Zusammenhangen zwischen Trockenheit und 
erhohter Zellsaftkonzentration wirklich gegeben sein. 

1 Oder soUte etwa die pI as moly tisch untersuchte Epidermis ein Ver
halten z eigen, das von dem der ubrigen Gewebe wesentlich abweicht? 
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B. Tiefe Temperaturen. 
1. Ubersicht. 

Schadigungen von Pflanzen bei niedrigen Temperaturen konnen auf 
dreierlei verschiedene Weise zustande kommen: 

1. Durch "Erkiiltung". 
2. Durch "Eistod". 
3. Durch "Frosttrocknis". 
Unter "Erkiiltung" wollen wir (mit M. MOBIUS 1920, vgl. auch 

H. MOLISCR 1896) die Erscheinung verstehen, daB Pflanzen warmerer 
Klimaten (Solanum lycopersicum, Coleus, Episcia, Achimenes, Gloxinia 
usw.) schon bei Temperaturen iiber dem Nullpunkt geschadigt werden 
und schlieBlich absterben. Sti:irungen des Wasserhaushaltes sind in 
der Praxis mit dieser Erscheinung haufig verbunden. Doch treten 
Anzeichen der Schadigung auch auf, wenn Transspirationsverluste 
hintangehalten werden. Die Erkaltung ist vermutlich als primare reine 
Temperaturwirkung zu betrachten. 

Wintergriine Gewachse ki:innen 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 abhangt, fiihrt das Gefrieren schlieBlich 
zum Er/rieren. Andere, besonders sommergriine Pflanzen fallen dem 
"Eistode" zum Opfer, sobald es iiberhaupt zu einer Eisbildung in ihren 
Geweben kommt. 

Tiefe Temperaturen ki:innen schlieBlich der Pflanze auf dem Umwege 
iiber eine Sti:irung des Wasserhaushaltes verhangnisvoll werden. Wahrend 
die Wasseraufnahme aus dem abgekiihlten Boden erschwert [E. ROUSCRAL 
(1935), B. DORING (1935)J, aus dem gefrorenen Boden ganz unterbunden 
ist, geben die Blatter auch bei tiefen Temperaturen durch Transspiration 
Wasser abo Die auf diese Weise zustande kommenden Wasserdefizite 
konnen schlieBlich zu einem regelrechten Vertrockenen fiihren. Die 
Zusammenhange zwischen der "indirekten Kalteresistenz" gegen diese 
"Frosttrocknis" und der Diirreresistenz liegen auf der Hand. 

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

2. Erkaltung. 
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 Kalteschaden 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 Zusammenhange der an
gedeuteten Art iiberhaupt nicht. Die schadigende Wirkung tiefer Tempe
raturen diirfte hier wohl unmittelbar am Plasma angreifen. Auch eine Zu
nahme der loslichen N-Korper auf Kosten der Proteine, die in Ubereinstim
mung mit A. F. WILHELM (1930) gefunden wurde, kann nicht als Ursache 
der Schadigung gedeutet werden. Diese Proteolyse tritt in noch starkerem 
Maile, 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 HiBt sich sowohl 
unter natiirlichen Bedingungen als auch im Laboratoriumsexperiment 
feststellen. Die Ergebnisse plasmolytischer Untersuchungen [z. B. 
D. LIDFORSS (1907), A. WINKLER (1913), ]. LEWITT und G. W. SCARTH 
(1936)J 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. FUCHS (1933, 1935), P. MICHAELIS 
(1934), A. PISEK und E. CARTELLIERI (1935), H. STIEGLITZ (1936), 
W. ULMER (1937), O. H. YOLK (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. PISEK und E. CARTELLIERI 
(1933), M. STEINER (1933, 1935), P. MICHAELIS (1934), A. PISEK, E. SOHM 
und E. CARTELLIERI (1935)J auf regulatorische Veranderungen durch 
Neubildung osmotisch wirksamer Substanz hin. 

Bei der Frage nach der chemischen Natur dieser stofflichen Veranderungen 
im Zellsafte wird sich das Hauptaugenmerk auf die Umwandlung von un
loslichen Kohlehydraten in losliche 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. PITTIUS 
(1934) ] als widerlegt anzusehen. 

Zellsaftchemische Studien haben eine gute mengenmaBige Uberein
stimmung zwischen Vermehrung der 16slichen Zucker und winterlichem 
Anstieg des osmotischen Wertes ergeben. Ais Beispiel diene Abb. 5. 
Die Kurve A zeigt eine allgemeine Erh6hung des osmotischen Wertes 
in den Wintermonaten; ausgesprochene Kalteperioden spiegeln sich in 
Spitzen des Kurvenverlaufes wieder. Die Kurven B, C und D erweisen, 
daB hierbei tatsachlich 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 Starke. 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. PITTIUS (1934) 
in allen grundsatzlichen Punkten bestatigt. Nicht anders als die genannten 
Immergriinen verhalten sich auch die alpinen Versuchsobjekte von W. ULMER 
(1937): Picea excelsa, Pinus cembra, Rhododendron /errugineum, Arcto
staphylos uva ursi, Loiseleuria procumbens, Vaccinium vitis idaea u . a. 
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Abb. 5. I1ex aqui/olium. Osmotischer Wert, Wassergehalt und Zuckergebalt und ihre gegenseitigen Be
ziehungen im Lau!e eines Jahres. A (-0-) osmotischerWert in Atmospbaren, B (-x-) reduzierter Zucker 
in Atmosphiiren, C (-x-) Gesamtzucker in Atmospbaren, D (-0-) osmotischer Wert minus Gesamt· 
zucker in Atmosphiiren, E (-x-) reduzierter Zucker in Prozent des osmotischen Wertes, F (-x-) 
Gesamtzuckerin Prozent des osmotischen Wertes, G (-0-) osmotischer Wert bei gleichem Wassergehalt, 
H (-0-) osmotischer Wert minus Gesamtzucker bei gleichem Wassergehalt. (Nach M. STEINER 1933.) 

N. A. MAXIMOV und T. A. KRASNOSSELSKAJA-MAXIMOWA hatten schon 1917 
bei einer Reihe von Immergriinen Daten ermittelt, aus denen die starke 
winterliche Erhbhung des Prozentanteiles der Zucker am osmotischen 
Wert hervorgeht [so 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 . ASAI (1932, 1937) an Gardeniajasminoides ergibt. 
Wir haben die Analysendaten des japanischen Forschers nach den Zahlen 
der LANDOLT-BoRNSTEINschen Tabellen auf Atmospharenwerte um
gerechnet und in Abb.6 wiedergegeben. Durch Verminderung urn 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 Veranderungen des Wassergehaltes 
zuriickzuftihren. Das Auftreten des Zuckeralkohols im Winter geht mit 
einem Starkeschwund Hand in Hand. 

Ahnlich wie Gardenia jasminoides schein en sich nach ASAI auch andere 
Oleaceen zu verhalten: Jasminum odoratissimum, Osmanthus fragrans, o. 
aquifolius und Ligustrum japonicum, ferner Holz und Rinde der sommer
griinen Punica granatum. Hervorzuheben ist auch, daB Veronica Tourne
fortii ihren Mannitgehalt im Winter stark erhaht. Gerade bei dieser Art fand 
aber W. ULMER einen winterlichen Anstieg des osmotischen Wertes, der 
in der Erhahung des Zuckerspiegels nur ungentigend erklart werden konnte. 

wr--------------. 
Aim 

Abb. 6. Gardenia jasminoides. 
Osmotischer Wert, Mannitge
halt und ihre gegenseitigen 
Bez iehungen im Laufe eines 
J ahres. (Nacb T. ASAI 1937.) 

Die recht wichtige Frage nach dem inneren 
Kausalzusammenhang zwischen Temperaturvermin
derung und den genannten Veranderungen im 
Stoffbestande des Zellsaftes kann einstweilen nur 
vermutungsweise beantwortet werden. Vielleicht 
liegen Abhangigkeiten sehr indirekter Art vor. So 
kannte man denken, daB die Senkung der AuBen
temperatur sich primar zunachst in einer wenn auch 
geringfiigigen Starung des Wasserhaushaltes aus· 
wirkt, die bei langerer Dauer zu einer Verschiebung 
des Gleichgewichtes zwischen polymeren und oligo
meren Sacchariden fiihrt . Das sttinde dann in Parallele 
zu den frtiher besprochenen Angaben tiber das Ver
halten welkender Laubblatter (5. S. 166). Dazu sei 
erwahnt, daB sich in sommerlichen mannitfreien 
Gardenia - Blattern nach T. ASAI Mannitbildung 
provozieren Hi-Bt. 

Die eben besprochene Erh6hung des osmo
tisch en Wertes bei sinkender Temperatur fallt 
nun -- zunachst rein zeitlich gesehen -- mit 
einem Vorgange zusammen, der als Abhartung 
bezeichnet wird. Er bringt eine Erh6hung der 

(direkten) Frostharte der Pflanze mit sich. Daraus folgt die sehr wichtige 
Frage, ob wir aus diesem zeitlichen Zusammenfallen auch auf innere 
Zusammenhange zwischen Erh6hung des osmotischen Wertes und Ab
hartung schlie Ben diirfen. Es kann selbstverstandlich nicht unsere 
Absicht sein, das vieler6rterte, theoretisch und praktisch gleich 
bedeutungsvolle Problem der Frostharte in seiner ganzen Breite hier 
aufzuroHen und zu behandeln 1. Wir werden uns vielmehr streng auf 
diejenigen Detailfragen zu beschranken haben, die mit unserem Thema 
in unmittelbarem Zusammenhange stehen. 

Beziiglich der weitgehenden Koinzidenz zwischen der Erh6hung des 
osmotischen Wertes und der natiirlichen Kaltehartung kann kaum 
ein Zweifel bestehen. Arbeiten in dieser Richtung liegen vor aHem 

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 fUr Kulturpflanzen, insbesondere fiir Wintergetreide vor 
[A. AKERMAN (1927), 1. 1. TUMANOW (1930, 1931) J. Untersuchungen unter 
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Trockengewichtes. (Nach W. ULMER 1937.) 

den Bedingungen des natiirlichen Standortes brachte jiingst die schone 
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
harte, osmotischem Wert und Zuckerspiegel des Zellsaftes ist unverkenn
bar. Die Beziehungen zur AuBentemperatur des Standortes sind ebenfalls 
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uva ursi. Bezeichnung wie Abb. 7. (Nach W. ULMER 1937.) 

klar ausgepragt, doch zeigen sich da im einzelnen gewissen Unterschiede: 
Wahrend Rhododendron, Calluna und Arctostaphylos auf einen friih~ 

winterlichen Warmwettereinbruch mit deutlicher Verringerung der 
Frostharte antworten, ist dies bei Pinus, Picea und Loiseleuria nicht 
der Fall. Ganz allgemein eilt Abhiirtung und Enthiirtung den Au Ben-
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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 Frostharte 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. FUCHS (1930, 1935, 1936). 
Erwahnt seien in diesem Zusammenhange auch die interessanten Befunde 
von O. LANGLET [1934, 1935, 1936, vgl. auch H. WALTER (1937)J an 
verschiedenen schwedischen Herkiinften von Pinus silvestris. Zucker
gehalt der Keimlinge und Frostresistenz zeigten eine schOne Parallelitat. 

I. I. TUMANOW (1931) hat darauf hingewiesen, daB der Abhartungs
erfolg in Versuchen mit Getreidepflanzen weitgehend davon abhangig ist, 
ob sie Kohlehydrate durch Assimilation anreichern k6nnen oder nicht, 
da Starkereserven in gr6Berem Umfange nicht vorhanden sind. 

SchlieBlich sei auf eine Reihe von Angaben verwiesen [A. AKERMAN 
(1927), N. A. MAXIMOW (1929), W. S. lLJIN (1935)J, wonach auch eine 
kiinstliche ErhOhung des osmotischen Wertes durch Behandlung mit 
permeierenden Stoffen oder durch Plasmolyse zu einer Erh6hung der 
Frostharte fiihrt. Neuerdings freilich erhielt W. KESSLER in solchen 
Versuchen ein durchaus negatives Ergebnis. 

Beschranken wir uns aber zunachst auf die Frostharte von Pflanzen, 
die durch einen natiirlichen Abhartungsvorgang erworben wird, so 
darf die Koinzidenz zwischen Abhartung und aktiver Hydraturverminde
rung als durchaus gesichert gelten. 1st diese Dbereinstimmung nur 
eine zufallige, wenn auch regelmaBige oder besteht ein innerer Kausal
zusammenhang? Wir werden diese schwierige Frage erst dann erfolg
reich untersuchen k6nnen, wenn wir uns vorher prazisere Vorstellungen 
iiber 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 Dbereinstimmung zu bestehen. 

Sicher ist zunachst wohl, daB das Auftreten von Frostschaden s. str. 
an die Eisbildung im Gewebe gebunden ist. Wird eine so1che ver
mieden, so werden auch inframinimale Temperaturen schadlos ertragen. 
Weiter scheint Einhelligkeit dariiber zu bestehen, daB die unmittelbare 
U rsache des Eistodes irgendwie in strukturellen Veranderungen des 
Protoplasmas zu suchen ist. A. AKERMAN (1927) und N. A. MAXIMOV 
(1929) denken an den durch die Eisbildung in den Interzellularen aus
ge16sten mechanischen Druck, H. MULLER-THURGAU (1886) sprach 
allgemein von der Folge eines Wasserentzuges, H. GORKE (1906), B. LID
FORSS (1896) und E. SCHAFFNIT (1910) hielten speziell eine Schadigung 
der Plasmakolloide durch die nach dem Ausfrieren konzentrierte Rest-

12* 
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losung fUr ausschlaggebend. W. S. ILJIN (1934) verlegt das Haupt
gewicht auf den Moment des Auftauens. Der Zustand der gefrorenen 
Zelle ware mit einer starken Plasmolyse vergleichbar. Bei zu raschem 
Tempo des Wassereintrittes beim Auftauen wird das Plasma desorgani
siert. Als gemeinsamen N enner aller dieser Auffassungen wird man 
aber herausheben konnen, daB unter sonst gleichen Umstanden offenbar 
die Menge des gebildeten Eises fUr das AusmaB der schadlichen Wirkung 
bestimmend sein wird. 

Die Eismenge bei einer bestimmten Temperatur ist nun aber bekannt
lich von der Losungskonzentration abhangig. An diese Tatsache hat die 
Vorstellung direkter Beziehungen zwischen Gesamtkonzentration des 
Zellsaftes und Frostresistenz vor aHem anzuknupfen. 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 Zuckerlosungen. H. GORKE 
(1906) und E. SCHAFF~IT (1910) nehmen eine besondere Schutzwirkung der 
Zucker auf die Plasmakolloide an. In ahnlichen Gedankenbahnen bewegen 
sich auch neuere Untersuchungen von R. NEWTON und W. R. BROWN und 
W. H. FUCHS (1935). Durch eine starke Abweichung yom Dampfdruck
verhalten idealer Losungen konnten bestimmte Losungsbestandteile des 
Zellsaftes (z. B. Kolloide), die bei gegebener Gesamtkonzentration und 
Temperatur eigentlich zu erwartende Eismenge herabsetzen. Hier konnte 
der wahre Kern der vielerorterten Beziehungen zwischen Frostharte 
und "bound water" liegen [vgl. O. WEISMANN (1938)J. 

Selbstverstandlich darf man keinesfalls annehmen, daB die Hohe 
des osmotischen Wertes schlechthin die Frostharte einer Art bestimmt. 
Den schlagendsten Gegenbeweis liefem die Salzpflanzen, die trotz hoher 
Zellsaftkonzentration wenigstens in ihren Vegetationsorganen allesamt 
nicht frosthart sind. Die Frostgrenze bildet zugleich die Formationsgrenze 
der immergrunen Mangroven. Ebensowenig bestehen beim Vergleich 
ganz verschiedener Arten Beziehungen zwischen Zuckerspiegel und 
Kalteresistenz. Man vergleiche hierzu z. B. die Zahlen der Arbeit von 
W. ULMER. Ebenso wurde schon fruher [E. SCHAFFNIT (1910)] auf die 
mangelnde Frostharte der Zuckerrube hingewiesen. Arteigene Resistenz
unterschiede des Plasmas mussen also auf aHe Falle vorausgesetzt werden. 
Man wird sich also bei der Diskussion der Beziehungen zwischen Zellsaft
zusammensetzung und Frostharte von vomeherein auf eine und dieselbe 
Art beschranken. Da auBerdem der Ort der Schadigung selbst im Plasma 
zu suchen ist, kann die Frage der Bedeutung des Vakuoleninhaltes fUr 
die Frostresistenz der Zelle wohl nur so gestellt werden: Welche Bedeutung 
hat die Konzentration und Zusammensetzung des Zellsaftes fUr die 
Frostharte eines bestimmten Plasmas. Aber auch da ergibt sich noch die 
Schwierigkeit, daB jede Anderung im Zellsafte notwendig auch mit 
einer Zustands- (z. B. Hydratur-) veranderung des Plasmas verknupft ist. 
Wir mussen unsere Frage also noch weiter einschranken und untersuchen, 
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ob wir die mehrfach genannten Veranderungen des Zellsaftes als primare 
Ursache der Frostresistenz auffassen durfen. 

Fur eine positive Antwort auf diese Frage scheint das auffallige und 
unleugbare Zusammentreffen von nattirlicher Abhartung und regulativer 
Erhohung der Zellsaftkonzentration gewiB zu sprechen. Erst jungste 
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 erst ens zeigen, daB eine Erh6hung des osmo
tischen Wertes im Blatte von Saxifraga cordifolia durch Glycerin
infiltration zu keiner nennenswerten oder zu gar keiner Steigerung 
der Frostharte ftihrt. W. ULMER bewies, daB eine Zunahme des osmo
tischen Wertes durch kurzfristiges, an sich vollkommen unschadliches 
Welken gleichfalls ohne Ruckwirkung auf die Kalteresistenz ist (Rhodo
dendron ferrugineum, Calluna vulgaris, Arctostaphylos uva ursi). In um
gekehrten Versuchen ULMERs, in den en durch Wassersattigung in feuchter 
Kammer der osmotische Wert erniedrigt wurde, zeigte sich allerdings, 
wenigstens bei Rhododendron ferrugineum, minder deutlich bei Loiseleuria 
procumbens auch ein Nachlassen der Frostharte. 

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

Aus den ersteren Versuchen folgt also zweifellos, daB eine Steige
rung des osmotischen Wertes nicht unbedingt zu einer Steigerung der 
Frostharte fuhren muB, aus den letzteren, daB die Frostresistenz einer 
Art bei gleichbleibender Zellsaftzusammensetzung sehr starke Abande
rungen erfahren kann. W. KESSLER und W. RUHLAND schlieBen daraus, 
daB ein primarer Zusammenhang zwischen Frostharte und Zellsaft
beschaffenheit nicht besteht, sondern vielmehr im Plasma selbst die 
ausschlieBliche Ursache der Resistenz zu such en ist. Eine starke Stutze 
findet diese Auffassung dadurch, daB die genannten Forscher in einer 
erhohten Viskositat tatsachlich einen durchgehenden, bisher ausnahme
losen Gnferschied zwischen frosthartem und frostempfindlichem Plasma 
aufzeigen konnten. Diese letztere Feststellung geh6rt sicherlich zu 
den wesentlichsten Fortschritten, die auf dem physiologisch und okologisch 
gleich wichtigen Gebiete der pflanzlichen Frostresistenz gemacht wurden. 

1st damit aber auch jeder Annahme direkter kausaler Beziehungen 
zwischen Frostharte und Zustand des Zellsaftes der Boden entzogen? 
Wir mochten diese SchluBfolgerung noch nicht ziehen. Glycerin
infiltration und Austrocknungsversuche zeigen doch wohl nur, daB nicht 
jede Erhohung des osmotischen Wertes schlechthin zu einer Steigerung 
der Frostharte ftihrt. Das ist aber auch bei der naturlichen Abhartung 
nicht der Fall. Bei dieser steigt der osmotische Wert durch ganz be
stimmte regulatorische Vorgange, deren Chemismus wenigstens in 
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einzelnen Fallen im wesentlichen aufgeklart ist. Die Narkoseversuche 
lehren, daB auch ohne Veranderung des Zellsaftes die Resistenz einer 
Zelle verandert werden kann, und zwar, wie aus dem Berichte von 
W. KESSLER und W. RUHLAND hervorgeht, durch Veranderung des 
Plasmazustandes. Auch damit scheint uns aber die Annahme von der 
Rolle des Zellsaftes bei der Frostabhartung nicht endgultig widerlegt 
zu sein. Man k6nnte - bildlich gesprochen - meinen, daB in diesem 
Falle das SchloB der Frostharte, welches unter naturlichen Verhaltnissen 
nur durch den Schlussel bestimmter Veranderungen des Zellsaftes zu
ganglich ist, gewissermaBen mit einem Dietrich ge6ffnet wurde. DaB 
also mit anderen Worten normalerweise die regulatorische Erh6hung der 
Zellsaftkonzentration genugt, urn 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 Frostharte noch nicht endgultig 
gel6st. Die Koinzidenz zwischen Hydraturverhaltnissen und Frostharte 
- so auffallend regelmaBig sie auch dem Okologen scheinen muB -
kritiklos im Sinne direkter ursachlicher Beziehungen zu deuten, hieBe 
den logischen Fehler eines "cum hoc, ergo propter hoc" begehen. Wider
legt aber scheint uns die M6glichkeit der Annahme solcher Beziehungen 
auch heute noch keineswegs zu sein. 

4. Frosttrocknis. 
Schon auBerlich werden sich Trockenschaden von den im vorigen 

Abschnitte besprochenen echten Frostschaden unterscheiden. Diese sind 
an sich mit keiner Erh6hung des osmotischen Wertes verbunden. Eine 
Erh6hung der Zellsaftkonzentration kann h6chstens durch portmortale 
Wasserverluste vorgetauscht werden. Eine aktive Erh6hung des osmo
tischen Wertes mag sogar, wie gezeigt wurde, in m6glichem Zusammen
hang mit der Abhartung gegen Frost stehen. Anders bei den Trocken
schaden im Winter, wie sie vor allem von H. WALTER (1929a und b) 
sehr genau studiert worden sind. In solchen Fallen 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 Trockenschaden zwar eine sehr wichtige, aber 
doch nur eine mittelbare Rolle. Das geht am allerbesten daraus hervor, 
daB nicht etwa die kleinklimatisch kaltesten Stellen, sondern gerade 
offene, exponierte Lagen, die tagsuber stark besonnt sind, zu den 
schlimmsten Schadigungen fuhren. Oft tritt Frosttrocknis sogar erst ein, 
wenn nach langeren Frostperioden Tauwetter mit verstarkter Ver
dunstungskraft der Atmosphare auftritt, die Wurzeln aus dem ge
frorenen Boden aber noch keinen Wassernachschub liefern k6nnen. 
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 k6nnen und daB hierbei zweifellos Wasserverluste die Haupt
ursache des Anstieges der Zellsaftkonzentration sind (vgl. Tabelle 7). Bei 
Calluna ist mit 40 Atm. das Omax bereits iiberschritten. Die betreffenden 
Pflanzen erholten sich nicht mehr. 

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

9. Januar 1. Marz 

Osmotischer I Osmotischer Osmotischer Osmotischer 
Wert Wert Wert Wert 
Atm. , X Wassergehalt Atm. X Wassergehalt 

Picea excelsa . 21,2 (100) I 28,6 (100) 24,6 (116) 30,0 (105) 
Calluna vulgaris 117,2 (100) 16,5 (100) 40 (233) 22,6 (137) 
Vinca minor 18,2 (100) 42,0 (100) 23,4 (128) I 49,6 (118) 
LuzuZa siZvatica . 17,4 (100) 31,6 (100) 25,5 (147) 39,2 (124) 

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

Auch O. H. YOLK (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 haufig unter Frosttrocknis. Ob diese Formen, 
wie YOLK meint, der Fahigkeit 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 Omax (17 bzw. 18 Atm.) scheint uns eher dagegen 
zu sprechen. Selbstverstandlich schiitzt eine regulatorische ErhOhung 
der Zellsaftkonzentration nicht gegen Frosttrocknis; das geht auch aus 
den Untersuchungen von A. PISEK und E. CARTELLIERI (1933), A. PISEK, 
H. SOHM und E. CARTELLIERI (1935) und E. CARTELLIERI (1938) mit 
aller Deutlichkeit hervor. 

Winterliche Anstiege des osmotischen Wertes k6nnen demnach auf 
zwei grundverschiedene Ursachen zuriickgehen: 1. wie im vorangehenden 



184 MAXIMILIAN STEINER: 

Abschnitte gezeigt wurde, auf aktive Regulationsvorgange, 2. auf un
kompensierte Wasserverluste. Daraus ergibt sich der schein bare Wider
spruch, daB wir die gleiche Erscheinung - Zunahme des osmotischen 
Wertes - das eine Mal als einen vorteilhaften Anpassungsvorgang, 
das andere Mal als eine bedenkliche Annaherung an das Hydratur
mllllmum deuten. Denn dieses muBte ja an sich bei Frosttrocknis urn 

Tabelle 8. Maximale osmotische Werte im 
Sommer und im ·Winter. [Nach H. WALTER 
(1931), A. PISEK, H. SOHM und E. CARTELLIERI 

(1936).J 

Art 

Chelidonium majus . 
Parietaria rami/lam 
Hedera helix 
Picea Engelmannii . 
H elianthenum alpestre 
Carex /irma. . 
Saxi/raga caesia . . 

°max 
im Sommer 

)12,4 
14,8 
14,7 
23,6 
28,8 
22,9 
15,8 

°max 
im \\linter 

15,7 
20,9 
22 

) 49,4 
» 22,6 

33,5 
20,7 

so rascher erreicht wer
den, je starker die ak
tive Erhi:ihung der Zell
saftkonzentration im 
Fruhwinter war. Es 
spricht nun aber nichts 
dafUr, daB dies tatsach
lich der Fall ist. Die 
regulativen Anstiege 
des osmotischen Wertes 
gehen offenbar mit 
einer Erhi:ihung der 
Kardinalpunkte dessel
ben Hand in Hand. 

H. WALTER (1931), R. THREN (1934) und A. PISEK, H. SOHM und 
E. CARTELLIERI (1935) zeigen, daB sowohl der normale als auch der 
maximale osmotische Wert im Winter gegenuber dem Sommer deutlich 
erhi:iht ist. Einige Beispiele hierfur bringt Tabelle 8. 

Es liegt naturlich nahe, diese winterliche Verschiebung der Kardinal
punkte der Hydratur mit der Vermehrung der osmotisch wirksamen 
Substanz in Zusammenhang zu setzen, so daB be ide sich auch in ihrem 
AusmaBe entsprachen. Bei Hedera helix ki:innte das auch durchaus 
der Fall sein. Nach M. STEINER (1933) betragen die Unterschiede 
zwischen dem niedrigsten Zuckerspiegel im J uni und dem hi:ichsten 
im Februar 7,8 Atm., was mit der von WALTER angegebenen Spanne 
zwischen sommerlichem und winterlichem Omax (7,3 Atm.) recht gut 
iibereinstimmt. 

Ein anderer Ausdruck fUr die gleiche Tatsache ist es, wenn O. H. YOLK 
(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. PISEK, H. SOHM und E. CARTELLIERI (1936) kommen iibrigens 
zum namlichen Schlusse: "Im Herbste vermehren die wintergrunen Zwerg
straucher die Menge der osmotisch wirksamen Substanzen, womit be
kanntlich die Frostharte wachst, womit es aber auch zusammenhangt, daB 
die Optima (worunter wir nicht einen allzu engbegrenzten Wert verstehen) 
durchwegs, zumeist wohl auch die Maxima im Winter hi:iher sind als im 
Sommer". Zur Verdeutlichung kann sehr gut ein Schema dienen, welches 
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die eben genannten Forscher auf Grund ihrer experiment ellen Befunde 
entworfen haben, und das wir in Abb. 9 wiedergeben. 

In allen Ausfiihrungen liegt aber ein deutlicher Hinweis darauf, daB 
es fur die physiologisch-akologische Wirkung einer Erhahung des 
osmotischen Wertes nicht gleichgultig ist, wodurch dieselbe zustande 
kommt. Regulative Vorgange erfordern offenbar eine ganz andere Wertung 
als Veranderungen, die bloB durch Wasserverlust oder Wassergewinn der 
Zelle bedingt sind. 

Abb. 9. Anstiege desosmotischen Werteseiniger Zwergstraucherim Herbst und Winter. Schraffiert = aktive 
Anderung infolge Vermehrung der osmotisch wirksamen Substanzen. 

(Nach A. PISEK, H. SOHM und E. CARTELLIERI 1936.) 

Aus all dem Gesagten durfen wir aber schlieBen, daB der maximale 
osmotische Wert, gleichgultig, ob winters oder sommers, stets den 
Ausdruck einer bis an die Ertraglichkeitsgrenze angespannten Wasser
bilanz darsteIIt. Wir wuBten aus dem ganzen Schrifttum, wenn wir 
von den auf S. 171 f. erwahnten grenzplasmolytischen Werten absehen, 
keinen einzigen Fall anzufiihren, daB eine Pflanze durch aktive Regula
tionsvorgange ihre Hydratur tatsachlich dem schadlichen Minimum 
naher bringt. 

5. Zum Problem der alpinen Baumgrenze. 
H. WALTER (1931) hat darauf hingewiesen, daB die Hydraturver

haltnisse in vielen Fallen auch einen Schlussel zum Verstandnis des 
Verbreitungsareales einer Art bieten. An einer Reihe von Beispielen 
wird gezeigt, daB der osmotische Wert an der Verbreitungsgrenze durch
weg haher ist als im Zentrum. An gleicher Stelle wurde darauf hingewiesen, 
daB Untersuchungen, we1che im Sommer hinsichtlich der Vertikal
verbreitung von Baumen in Hochgebirgen durchgefiihrt werden, meist 
ergebnislos verlaufen, daB sich aber wichtige Aufschlusse sehr wohl unter 
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den erschwerten Bedingungen des alpinen Winters erhalten lassen. Tat
sachlich geht aus einigen einschlagigen Untersuchungen eindeutig hervor, 
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(Nacb G . W. SMITH U. G. H. C. GOLDSMITH 1926.) 

daB die Entscheidung tiber Exi
stenz oder Nichtexistenz eines 
Waldgrenzbaumes in einer be
stimmten Hohenlage im Winter 
faUt, wobei nattirlich extrem un
gtinstige Jahre eine besondere 
Selektionswirkung entfalten. 
Wir halten es daher fUr richtig , 
die im Zusammenhang mit der 
alpinen Baumgrenze im Rah
men unseres Berichtes inter
essierenden Fragen am best en 
in unmittelbarem Anschlusse an 
die Darlegungen des voran
gegangenen Abschnittes tiber 
Frostwirkungen zu besprechen. 

G. W. SMITH 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 
Engelmannii. Dieser Baumreicht 
nicht nur bis zur eigentlichen 
Wald- und Baumgrenze, son
dem geht als Krummholz noch 
wesentlich dartiber hinaus. Die 
Ergebnisse der amerikanischen 
Forscher sind nach entsprechen
der Umrechnung in Abb. 10 
graphisch dargestellt . 

Betrachten wir zunachst die 
K urven fUr den osmotischen 
Wert, so bemerken wir, daB 
diese im Sommer in den ein
zelnenStationen tatsachlich nur 
auBerst geringftigig voneinander 

abweichen. Das gilt sowohl ftir die tiberwinterten Nadeln wie auch ftir 
die jungen Triebe, deren Werte yom Juli an in den Kurven bertick
sichtigt sind. 1m Frtihwinter ist allen Stationen ein Anstieg des 
osmotischen Wertes gemeinsam. Die Dezemberwerte liegen zwar in der 
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Krummholzzone mit 33.4 Atm. am hOchsten (gegeniiber 30;6, 28,2 und 
27,3 Atm. in Station III, II und I), die Unterschiede sind aber noch 
nicht sehr groB. Sehr auffallend ist hingegen das Verhalten im Spat. 
winter (April-Mai). Wahrend sich in den tieferen Lagen nicht allzu 
viel geandert 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 yom Omax 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 beschrankt aus
wertbar, da es fiir den osmotischen Teilwert der Zucker ja nicht gleich
giiltig ist, ob diese hauptsachlich als Monosen oder als Saccharose 
vorliegen. Wir konnen sie deshalb leider nicht auf Atmospharenaqui
valente umrechnen. Sie sind in der Abbildung in willkiirlichem MaBstabe 
eingetragen. Aus den Wassergehalten konnen wir aber wenigstens 
schlieBen, wie weit Sattigungsdefizite bei den Veranderungen des osmo
tischen Wertes eine Rolle spielen. Die gefundenen Atmospharenwerte 
wurden nach bekanntem Verfahren auf gleichen Wassergehalt umge
rechnet. Der Verlauf der so gewonnenen Kurven zeigt an, daB Wasser
verluste wahrend des Winters an den unteren drei Stationen eine nur 
untergeordnete Bedeutung haben, wahrend an der oberen Verbreitungs
grenze von Picea Engelmannii der groBte Teil des spatwinterlichen 
Hydraturabfalles durch ungedeckte Wasserdefizite zustande kommt. 
Werden diese durch die Rechnung eliminiert, so findet man zwischen 
den Kurven der Krummholzzone und der Baumgrenze fiir die Monate 
Marz bis Juni keinen nennenswerten Unterschied mehr. Die in will
kiirlichem MaBstabe eingetragenen Zuckerwerte sind· mit der Atmo
spharenkonzentration des Zellsaftes nicht unmittelbar zu vergleichen. 
Ihr Gang spricht aber entschieden fUr osmotische Regulation durch 
Zuckervermehrung, insbesondere in der Zeit des Friihwinters. 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 ahnlichen SchluB
folgerungen fUr Picea excelsa. Der Friihwinter fUhrt 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 Spatwinter findet man, insbesondere in den 
hochsten und exponiertesten Lagen, extrem hohe Zellsaftkonzentrationen 
bis zu 65,7 Atm., die bereits deutliche Schadigungen 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 bestatigen. Die frtihwinterliche Zunahme des 
osmotischen Wertes ist durch eine Zunahme der lOslichen Zucker 
bedingt. Schon im Dezember und noch viel starker im Marz beobachtet 
man an aperen Zweigen der Fichtenkrtippel tiber der eigentlichen Baum
grenze starke Wasserdefizite, die zu einer entsprechenden Hydratur
verminderung fUhren. Bei der Legfohre (Pinus montana) hingegen treten 
an den gleichen Standort en und unter den gleichen AuBenbedingungen 
Wasserverluste nur in sehr geringem Umfange auf. Fast aIle Verande
rungen des osmotischen Wertes sind bei dieser auf Regulationsvorgange 
zurtickzuftihren. 

Wtirde man aus dem Hydraturverhalten der Fichte auf eine ganz 
wesentliche Verscharfung der Bedingungen fUr den Wasserhaushalt 
tiber der Baumgrenze schlieBen, so aus den Zahlen bei der Legfohre das 
Gegenteil. Schon dieser Umstand zeigt, daB die Baumgrenze zwar mit 
den klimatischen Verhaltnissen im Spatwinter irgendwie zusammenhangt, 
nicht aber ausschlieBlich darin eine Erklarung finden kann. 

Wenn wir nach den fUr die obere Fichtengrenze entscheidenden 
Klimafaktoren fragen, so konnen wir zuerst die reine Temperatur
wirkung mit Sicherheit ausscheiden. W. ULMER hat gezeigt, daB die 
mittlere Winterfrostharte der Fichte von November bis Marz bei -38° 
liegt (Pinus cembra -38,7°, Pinus montana -34,9°). Das dtirfte den 
Ansprtichen, die der Standort an und tiber der Baumgrenze in bezug 
auf den Temperaturfaktor stellt, durchaus gentigen. Direkte Frost
schaden sind fUr die ausgewachsenen Fichtentriebe hochstens in ganz 
extremen Wintern oder in kleinklimatisch besonders ungtinstigen Lagen 
(Frostlochern) zu erwarten. DaB Spatfroste fUr die jungen Triebe, die 
eine nur geringe Frostharte besitzen, verderblich werden konnen, ist 
eine andere Sache 1. 

P. MICHAELIS (1932, 1934a, b, c) hat sich in sehr eingehender Weise 
mit dem Bioklima des Alpenwinters beschaftigt und vor allem auch 
seine Auswirkungen auf den pflanzlichen Wasserhaushalt studiert. Er 
findet zwar insbesondere im Spatwinter sehr ungtinstige Verhaltnisse, 
stellt aber auch fest, daB die Fichte und noch mehr die Legfohre diesen 
Schwierigkeiten der klimatischen Umwelt wohlausgertistet gegentiber-

1 Die alpinen Zwergstraucher sind viel weniger frosthart. Aber auch 
bei ihnen liegt das Hauptmoment der Gefahrdung in der Storung des Wasser
haushaltes. Rhododendron, Arctostaphylos, Vaccinium erleiden beim Ausapern 
starke Wasserverluste, we1che leicht zu verhangnisvollen Wasserdefiziten 
fiihren. Sie sind ausgesprochene "Schneeschiitzlinge". N ur Loisele~tria pro
cumbens ist im gleichen MaBe durch hohe Frostresistenz und durch ein 
enormes Austrocknungsvermogen hervorragend als Besiedlerin rasch und 
haufig ausapernder Windecken angepaBt. [A. PISEK und E. CARTELLIERI 
(1933), A. PISEK, H. SOHM und E. CARTELLIERI (1935), E. CARTELLIERI 
(1935), W. ULMER (1937}.J 
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stehen. Vor allem aber ergibt sich gar kein Anhaltspunkt fur eine solche 
fast sprunghafte Veranderung des Bioklimas mit Uberschreitung der 
Fichtengrenze, wie man sie aus dem Hydraturverhalten der Fichte uber 
der Baumgrenze abzulesen geneigt ware. Die Ursachen des abweichenden 
Verhaltens mussen also in der Pflanze seIber liegen. MICHAELIS vertritt 
die Meinung, daJ3 die mit zunehmender Hohe abnehmende Vegetationszeit 
maJ3gebend sei. In den hOchsten Lagen findet die Fichte wahrend des 
kurzen Sommers nicht mehr genugend Zeit, ihre Nadeln auszureifen. 
Insbesondere ware anzunehmen, daJ3 die AbschluJ3gewebe nicht mehr 
die Ausbildung erhalten, die notwendig ist, urn der "physiologischen 
Trockenheit" des alpinen Spatwinters erfolgreich. zu trotzen. So ware 
also Frosttrocknis im Gefolge mangelhaft ausgebildeter Transspirations
widerstande der entscheidende Faktor, der die Fichtenbaumgrenze 
bestimmt. Als Schneeschutzling vor Frosttrocknis geschutzt, kann die 
Fichte, wie die Erfahrung lehrt, noch ganz wesentlich uber die Baum
grenze hinausgehen. 

Diese Auffassung ist noch nicht bewiesen. Sie tragt den Charakter 
einer Arbeitshypothese, die das heute vorhandene Tatsachenmaterial 
in einer plausiblen Form zusammenfaJ3t. Einer experimentellen Uber
prufung durften grundsatzliche Schwierigkeiten nicht im Wege stehen. 

II. Die Zusammensetzung 
des Zellsaftes in Beziehung zu edaphischen 

Standortsfaktoren. 
A. Salzpflanzen. 

1. Allgemeines uber das Halophytenproblem. 
Fur das Studium der Beziehung der edaphischen Bedingungen des 

Standortes und den Lebensunterhalt der Pflanzen im allgemeinen, der 
Zusammensetzung der Zellsafte im besonderen bietet der Extremfall 
der Halophyten das beste Beispiel. Der typische Halophytenstandort 
ist durch einen hohen Gehalt an lOslichen 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 konnen 1. 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 graBen Masse der 
normalen glykischen Pflanzenarten nicht ohne Schaden ertragen wird." 
\Vir wollen unsere Erorterungen von vorneherein auf denjenigen Typus 
von Halophyten beschranken, tiber we1chen 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 ausgefUhrt worden, daB die moderne 
und okologische 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. SCHIM
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 Salzanhaufung 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, claB sich 
die experimentelle Okologie der Halophyten zunachst vorzugsweise mit 
Fragen des Wasserhaushaltes beschaftigte. Das Ergebnis war, wie man weiB, 
eine Ablehnung der SCHIMPERschen Theorie. 

'Vas vom Standpunkte des Wasserhaushaltes tiber die Halophyten zu 
sagen ist, hat O. STOCKER (1928) in diesen "Ergebnissen" auf Grund des 
Resultates fremder und eigener Untersuchungen zusammengefaBt. Das 
dort AngefUhrte darf in den wesentlichsten Punkten auch he ute noch als 
giiltig betrachtet werden. In vielen Einzelfallen wurde durch neuere Unter
suchungen allerdings eine wesentlich breitere Erfahrungsbasis geschaffen. 
Manche Zahlenangaben, die sich bei STOCKER 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, we1che O. STOCKER bei Strandpflanzen der Nord- und Ostsee 
(1924, 1925) gefunden hatte, sich mit verbesserter Methodik nicht be
statigen lassen. 

DaB die Frischgewichtstransspiration (nicht aber die Flachentrans
spiration) sukkulenter Formen stark herabgesetzt erscheint, ist eine Folge 
der durch die Sukkulenz bedingten Oberflachenverkleinerung. DaB suk
kulente Typen in manchen Halophytenvereinen gehauft auftreten, darf 
deswegen noch nicht ohne weiteres als eine Anpassung zur Einschrankung 
der Wasserabgabe angesehen werden. Andererseits berichten H. WALTER 
und M. STEINER (1936) tiber Transspirationsversuche mit ostafrikanischen 
Mangroven, we1che wieder wesentlich niedrigere Transspirationszahlen 
lieferten, als sie von F. C. v. FABER (1913, 1923, 1935) fUr javanische Arten 
angegeben worden waren. Alles in allem gesehen bleibt wohl die Tatsache 
bestehen, daB der Wasserhaushalt der Halophyten, von cler Wasserabgabe 
her gesehen, keine auffallenden Besonderheiten gegentiber Glykophyten 
ahnlicher klimatischer Standortsbedingungen aufweist. 

Fur die richtige Beurteilung der Hydraturverhaltnisse 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 sparliche Tatsachenmaterial iiber den Chemismus 
des Halophytenzellsaftes hat sich inzwischen so weit vermehrt, daB eine 
Reihe damit zusammenhangender Fragen schon heute in ziemlich end
giiltiger Form beantwortet werden k6nnen. 

Es bedarf keiner weiteren Begriindung, daB sich das Hauptaugenmerk 
bei der Untersuchung eines HalophytenpreBsaftes vor allem auf den 
Gehalt an leicht16slichen Mineralsalzen, insbesondere an Kochsalz, richten 
wird. Damit werden aber die Halophyten von demjenigen Faktor her 
betrachtet, der unzweifelhaft und unabhangig von allen abgeleiteten 
theoretischen Vorstellungen als gemeinsames Kennzeichen aller Halo
phytenstandorte aufgefaBt werden muB, namlich vom Reichtum des 
Bodens an leicht16slichen Salzen. Man kann darin eine Annaherung an 
die "erste Halophytentheorie" SCHIMPERs sehen, wenn man die iiberholte 
Vorstellung von der xeromorphen Struktur der Salzpflanzen beiseite 
laBt und ihren Salzhaushalt allein in den Vordergrund stellt. 

2. Die Zellsaftzusammensetzung der Halophyten. 
Als gemeinsames Merkmal der bisher untersuchten Halophyten

zellsafte ergab sich ein hoher Gehalt an Chloriden. 
Fur den Chlorid- (und Natrium-) reichtum der Salzpflanzen geben schon 

die Aschenanalysen alterer Autoren deutliche Anhaltspunkte. In einer 
einschlagigen Zusammenstellung, we1che kurzlich K. BOREscH (1935) gegeben 
hat, finden wir inder Liste von etwa 230 Phanerogamen im ganzen 25 Arten, 
bei denen der Gehalt an Na oder CI oder an beiden Iontm 200/ 00 der Trocken
substanz ubersteigt. 18 davon sind ausdrucklich als Halophyten bezeichnet, 
6 weitere Angaben beziehen sich auf K ulturgewachse, darunter auf so1che, 
deren Abstammung von mehr oder weniger halophilen Formen bekannt ist 
(Beta vulgaris, Daucus carota). Ein hoher, auf Trockengewicht berechneter 
Chloridgehalt laBt freilich noch keinen sicheren SchluB 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. Uneingeschrankt auswertbar sind erst 
Analysendaten, bei denen derSalzgehalt zur osmotischenGesamtkonzentration 
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 aquivalenten 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 aquivalenter Anteil an einwertigen lonen (bei vollstandiger Dissozia
tion) entspricht. 
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Fur alle Arten fam 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 2/3, Die 
einzige Ausnahme ist Gerardia maritima, bei welcher sich fur Na 54,5 %, 
fUr Cl 38,7% errechnen. Bei den Bewohnern des schwacher salzhaltigen 

~ CIi/oritM 
j§lllulrium 

IIID Soccha/W, 
I§§I rt(fuzi,,·,no', ZucK,r 

Abb. 11. Osmotischer \\'ert unct Zusammensetzung des Zell<;aftes 
von Salzmarscbpflanzen. Eigentliche Salzmarsch: 1 SPartina 
giabra,2 sp. patens , 3 Distichlis spicata, 4- funGus Gerardi, 5 Sali
cornia mucronata, 6 S. /zerbacea , 7 Plantago decipiens, 8 Atriplex 
patula hastata, 9 Aster subulatus, 1 0 LimoHium carolinianum. 
11 Sueada linearis, 12 Gerardia maritima. Randgebiete: 13 I va 
oraria, 14 Baccharis halimi/olia, 15 Elymus virginicus hirsutiglumis, 
16 Spartina cynosuroides, 17 Sp. lYichauxiana, 18 Panicum vir
gatum, 19 Hierochloe odorata, 20 Solidago sempervirens, 21 Solidago 

graminifolia. (l'ach M. STEINER 1934 .) 

Bodens der Salzmarsch-
rander 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. mucro nata 88% Cl, 
S. herbacea 88 %, Plantago 
decipiens 86,5 % usw.). Der 
Zuckeranteil ist in allen 
Fallen absolut und anteil
maBig niedrig, am niedrig
sten wieder bei den 
genannten Sukkulenten. 
Auch der absolute Betrag 
fUr die leichtlOslichen Salze 
ist ohne Ausnahme bedeu
tend. Bei den typischen 
Halophyten liegt der 
Chloridspiegel in allen 
Fallen uber 15, in vielen 
sogar uber 20 Atm. 

Die Besonderheiten in 
der Zusammensetzung des 
Halophytenzellsaftes wer
den uns am besten ver-
deutlicht, wenn wir die 

Zahlen fUr einige Glykophyten dane ben halten. Bei den in Abb. 12 
verwerteten Pflanzen wurde freilich eine Chloridbestimmung nicht 
durchgefUhrt, so daB uber den Anteil der Chloride am Zellsaft 
nichts Genaueres ausgesagt werden kann. Wir werden auf die Frage 
des Chloridgehaltes von Pflanzen salzfreier Boden spater noch zuruck
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 fur den Prozentanteil des 
Zuckers an der osmotisch wirksamen Substanz. Der Zuckerspiegel 
selbst hingegen ist vielfach in der gleichen GroBenordnung wie bei 
Salzpflanzen, von Extremfallen in beiden Gruppen abgesehen.Extrem 
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hohe Zuckeranteile fand M. STEINER bei frisch ausgeaperten alpinen 
Zwergstrauchern (27,28). Es ware freilich moglich, daB reduzierende 
Nichtzucker das Ergebnis beeinfluBten. Dagegen sprechen aber die 
hohen Zahlen fur Rohrzucker. 

DaB auch im normalen Glykyphytenzellsaft normalerweise gewisse 
Mengen von Chloriden vorliegen, laBt sich gleichfalls aus dem Ergebnis 
von Aschenanalysen entnehmen. Die Tabellen von K. BORESCH (1935) 
zeigen, daB Cl-Mengen von etwa 3-6%0 des Trockengewichtes eine 
Norm darstellen, die allerdings haufig unter - und uberschritten wird. 

Abb. 12. Osmotiscber Wert und Zuckergehalt des Zellsaftes von Glykyphyten verschiedener 5kologischer 
Gruppen. 1 Winterweizen (Dezember), 2 desgl. (Juni) , 3 Molinia coerulea, 4 Carex limosa, 5 C. ampullacea 
(Teich), 6 desgl., (Hochmoor), 7 Parielaria ramiflora, 8 Cynanchmum vince!oxicum (Sonne), 9 d esgl. (Schatten), 
10 Phegopteris Robertiana (Sonne) , 1 r desgl. (Scbalten), 12 Polygonatum officinale, 13Rumex scutatus, 14Fraxi
nus excelsior, 15 Fagus silvatica (Sonne), 16 Fagus silvatica (Schatten) , '7 Picea excelsa (Dezember) , 18 desgl. 
(August), 19 Pinus montana (Dezember) , 20 desgl. (August), 21 I1ex aquifolium (Februar), 2 2 desgl. (Juni), 
23 Buxus sempervirens (Februar) , 24 desgl. (Juni), Vaccinium myrtillus, 26 Andromeda polifolia, 27 Rhodo· 

dendron ferrugineum, 28 Juniperus nana. Zeichen wie Abb. 11. (Nach M. STEINER 1934.) 

Bei J. A. HARRIS (1934) findet man zahlreiche Zellsaftanalysen glyky
phytischer Gewachse von Utah und Arizona. H. WALTER (1936) hat 
eine langere Reihe davon wiedergegeben. Mit Ausnahme von Coniferen, 
Ericaceen und einigen Laubbaumen zeigen die meisten untersuchten 
Arten einen betrachtlichen, 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 %) CI', bei TYPha angustifolia 15,0 Atm., davon 12,0 Atm. 
(80%) CI'. Man wird freilich diese Befunde nicht als schlechthin kenn
zeichnend fUr Glykyphyten ansehen durfen. 1m ariden Klima des nord
amerikanischen Westens ist selbst an humiden Standort en mit einer 
gewissen Salzanreicherung im Boden zu rechnen. 1m feuchten Klima 
des Ostens von USA. fand z. B. M. STEINER (1934) fUr 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 schwabischen Albvorlande, uber 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 Fallen gering, der prozentuale Chloridanteil aber be
sonders bei einigen Pflanzen (Achillea, Phragmites, Beta, Urtica) 
recht hoch. 

Tabelle 9. Osmotiseher Wert, Chlorid- und Zuekergehalt im Zell
safte einiger Glykyphyten des wurttembergisehen Albvorlandes. 

[Naeh H. WALTER (1936). Analysen von H. STIEGLITZ.] 

Osmotischer Chloride Chloridanteil Gesamtzucker Pflanzenart Wert 
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 
Solanum tuberosmn 10,8 0,20 1,8 2,3 
Zea mays. 10,1 0,30 3,0 2,1 
Beta vulgaris 10,2 0,81 7,9! 2,0 
Urtica dioica 10,4 0,76 7,3! 
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 millefolium 11,5 2,48 21,6! 1,1 
Phragmites communis 11,6 1,68 14,5 ! 3,0 

Ganz besonders merkwurdig sind die relativ bedeutenden Chlorid-
gehalte, welche die PreBsaftanal yse von E pi phyten ergibt (vgl. Ta belle 10) 1. 

Tabelle 10. Zellsaft- und Chloridkonzentration 
bei Epiphyten. 

Art 

Tillandsia Balbisiana 

Asplenium nidus 
" " 

Platycerium Stemmaria, 
Assimilationsblatt. . 

desgl., Nisehenblatt . . 

I Osmotischer I Wert Chloride 
Atm. I Atm. 

7,3 2,1 

11,2 5,7 
12,8 6,3 

8,4 1,2 
4,8 2,0 

Chlorid· 
anteil 

% 

29 

Standort 

Florida auf Man-
groven 1 

71 Hawai,lnsel1 

49 Oahu, Gebirgsrueken 

14 Kamerun 2 

46 

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

1 1m Zusammenhang damit sei darauf hingewiesen, daB O. KOLLER und 
K. P6PL (1934) bei einer einheimisehen epixylen Fleehte (Parmelia jurjuracea) 
als Inhaltstoff ein Chloratranol festgestellt haben, das unseres Wissens 
ubrigens die einzige im Pflanzenreiehe bisher gefundene organise he Cl-Ver
bindung darstellt. Die Chloridversorgung dieser Fleehte im subalpinen 
Fichtenhoehwald ware ein kleines 6kologisehes Problem fUr sieh. 
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Nach dem Gesagten ware also der Hauptunterschied zwischen Halo
phyten und Glykyphyten im absoluten Gehalt des Zellsaftes an Chloriden 
bzw. leicht10slichen anorganischen Salzen iiberhaupt zu sehen. Die 
Halophyten waren durch einen hohen, die Glykyphyten durch einen 
niedrigen Chloridspiegel 
des Zellsaftes ausge- 70 

AIm 
zeichnet. Typische Salz-
pflanzen haben wohl 
stets zu gleicher Zeit 
emen hohen Chlorid
anteil am osmotischen 
Wert, wahrend dies bei 
Glykyphyten wenigstens 
zutreffen kann. Scharfe 
Grenzen sind in dieser 
Hinsicht urn 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. 

U nsere bisherige Fest
stellung iiber den Chlorid
gehalt des Halophyten
zellsaftes griinden auf 
den Ergebnissen an Salz
marschpflanzen des Mee
resstrandes gemaJ3igter 
Klimazonen. Diese For
mati on en werden in den 
subtropischen und tro
pischen Regionen durch 
die Mangrovenwalder ab
gelost. 

Sehr zahlreiche An

60 

50 

JO 

20 

10 

Abb. 13. Osmotischer Wert und Bestandteile des Z ellsaftes bei ost· 
afrikaniscben Mangroven. 1- 3 Sonneratia alba; 4- 6 Rhizr>/>hora 
mucronata, 7-9 Ceriops Candolleana, 10-12 Avicennia marina, 
13 Bruguiera gymnor ,hiza, 14 Lumnitzera racemosa , 15 X ylocarpus 

obovatus. 1ii¥i01J CI (als NaCI) , _ G esamtzucker. 
(Nach H. WALTER und M. STEI N ER 1936.) 

gab en iiber den Chemismus der Zellsafte von Mangroven der ostafrika
nischen Kiiste bringt eine Arbeit von H . WALTER und M. STEINER (1936). 
Eine allgemeine Dbersicht solI 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 ausgewahlt wurde. Die iibrigen, weniger 

13* 
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wichtigen Arten sind nur je einmal berlicksichtigt. Wenn wir von dem 
einen Extremwert von Avicennia absehen, so zeigen alle Daten eine 
grundsatzliche Obereinstimmung mit denen der Salzmarschpflanzen 
(Abb. 11). Diese Obereinstimmung betrifft die Hohe des osmotischen 
Wertes im allgemeinen und vor allem auch die Hohe des absoluten und 
prozentualen Chloridgehaltes. Wiederum stellen Chloride die Hi\.lfte 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 beschrankt. 

In der gleichen Arbeit findet man einige Angaben fUr die westafri
kanische Mangrove der Gegend von Duala in Kamerun. Rhizophora mangle 
(6 Proben) zeigte bei osmotischen Wert en 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 liber 
osmotischen Wert und Chloridgehalt von Mangroven Floridas, J amaicas 
und Hawais mitgeteilt. Auch sie bestatigen grundsatzlich das schon Ge
sagte. Wesentlich niedrigere Werte fur den Chloridanteil finden sich, 
soweit ersichtlich, ausschliel3lich bei Pflanzen, we1che in der N atur 
oder kultiviert auf sehr chloridarmen oder chloridfreien Boden wachsen. 

Erganzende Daten fur die Mangroven I ndiens konnen schliel3lich 
einer jungst veroffentlichten Arbeit von]. SEN-GUPTA (1938) entnommen 
werden. Verfasser untersuchte, zum Teil von mehreren Stellen, die Arten: 
Rhizophora conjugata, Avicennia alba, Av. officinalis, Aegiceras maius, 
Ceriops Roxburghiana, Bruguiera gymnorrhiza, Lumnitzera racemosa, 
Aegialitis rotundifolia, Carapa obovata, Acanthus ilicifolius. Auch diese 
groBere Auswahl an Formen, wie sie die Mangrove der indomalayischen 
Strandflora bietet, bestatigt durchaus die oben erwahnten Befunde 
an den ostafrikanischen Mangroven. Auch hier entfallt am typischen 
salzreichen Standort mindestens 50% (52-84 %) der maBig hohen osmo
tischen Gesamtkonzentration (21,4-41,3 Atm.) auf Chloride. 

Das fUr die Hygrohalophyten der gemaBigten Gebiete gezeigte hohe 
Salzspeicherungsvermogen gilt also uneingeschrankt auch fur die Mangroven 
der feuchtwarmen Klimazonen. Diese einhellige Feststellung steht nur 
im Widerspruch zu alteren Angaben C. F. v. FABERS (1913, 1923, s. auch 1937), 
wonach nur ein Teil der Mangrovepflanzen (Avicennia, Acanthus, Aegi
ceras) in den Zellen der Vegetationsorgane Salz speichert, wahrend ein 
anderer Teil (Rhizophora, Bruguiera, Ceriops, Sonneratia, Lumnitzera) 
salzfrei ware und die beobachteten hohen osmotischen Werte durch Gerb
stoffe und dgl. erzeugt wurden. Die Methoden der Prufung auf Chloride 
werden von Verfassern nicht angegeben, die an einer Stelle [v. FABER (1913)J 
genannte Geschmacksprobe kann naturlich leicht zu Tauschungen AnlaB 
geben. Auch die Gerbstoffe konnen [H. WALTER und M. STEINER (1936) J zur 
Erklarung hoher osmotischer Konzentrationen des Zellsaftes von vorne
herein kaum herangezogen werden. Kaufliches Tannin (Merck) gab in 
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gesattigter wasseriger Losung einen osmotischen Wert von 2,2 Atm. Dabei 
gilt das (chinesische) Tannin als leicht loslich in Wasser, wahrend die allerdings 
niedriger molekularen Catechingerbstoffe, zu denen z. B. der Gerbstoff von 
Rhizophora mucronata gerechnet wird, in Wasser wenig loslich sind (siehe 
K. FREUDENBERG und C. WEHMER und M. HADDERS). Der starke Ausfall 
der mikrochemischen Gerbstoffnachweise darf nicht zur Uberschatzung der 
tatsachlich vorliegenden Gerbstoffmengen fiihren 1. 

Es kann also kaum einem Zweifel unterliegen, daB 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 muB natur
gemaB zu einer Erhohung des osmotischen Wertes fUhren, wenn nicht 
in verwickelten Regulationsvorgangen die durch Salzspeicherung be
wirkte Konzentrationserhohung durch das Zuriicktreten oder ganzliche 
Verschwinden anderer Losungsbestandteile des Zellsaftes kompensiert 
wiirde. Fiir die Annahme solcher Prozesse sind aber zunachst 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, daB 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 Gesamthohe des osmotischen Wertes und 
dem Chloridgehalt des Zellsaftes verhaltnismaBig einfach: Die Gesamt
konzentration des Zellsaftes erfahrt eine Erhohung etwa in dem MaBe, 
als die loslichen Bestandteile des Bodens in der Zelle gespeichert werden. 
Das wird am deutlichsten demonstriert, wenn wir nach dem Vorgange 
von A. PISEK, H. SOHM 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. 
Langs 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 Variant en nach oben und unten ausgeglichen und auf 
diese Weise eine Zahl erhalten, die etwa dem "normalen osmotischen 
Werte" (dem 0opt) nach H. WALTER (1931) entsprechen wird. Fiir eine 
Dbersichtsbetrachtung diirfte diese Darstellungsweise jedenfalls geniigen 
und dabei den Vorteil groBer Anschaulichkeit aufweisen. 

1 Auch G. PITTIUS (1934) fand bei !lex und Hedera, daB 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 groBere Reihe von Bestimmungen von 

A IL--__ ..JIL.II ..L....III ......... II-----L----J 
Hygrophyten salzfreien Bodens, die 
wir zum Vergleich fUr unsere Salz
marschpflanzen aus dem Schrifttum 

B I II_I I entnehmen konnten. 
o!-"' --r.;!;;h---:t20::----;JO!:.' --'IO~' ,........,Arrlm~50 Ein Vergleich zwischen A und B 

ergibt folgendes: Der Schwerpunkt 
Abb. 14. Osmotiscbes Spektrum von Salmarsch-

pflanzen (A) und Flachmoorpflanzen (Bl. des osmotischen Spektrums der Salz-
marschpflanzen liegt um30Atm., der 

der Flachmoorgesellschaft urn 10 Atm. Der Unterschied betragt rund 
20 Atm., das ist aber etwa genau soviel, als der Chloridanteil bei den 
Salzmarschpflanzen im Mittel ausmacht (Abb. 11); es entspricht auch 
ungefahr der ortlichen Konzentration des Meerwassers und dem haufigsten 
Wert der Salzkonzentration, welche M. STEINER in der Wurzelregion von 

Marschhalophyten fand. Genau das 
A I I II I I gleiche scheint auch fUr die Hygro-
B I I1II1 I halophytengesellschaft der typischen 

L... =~_~.~_~_~.=:+.===;==~;;::::::~. Mangroven zu gelten, wie aus dem 
0- 10 20 3'0 ¥o Aim 50 Schema der Abb. 15 entnommen 
Abb.15. Osmotisches Spektrum von Mangrove- werden kann. In A sind die Man
pflanzen (A) und Holzgewachsen des tropischen 

Regenwaldes (B). grovenarten Ostafrikas mit ihren 
nach der Arbeit von H. WALTER und 

M. STEINER (1936) ausgerechneten mittleren osmotischen Werten auf
genommen. Etwas schwierig ist es, hier einen vergleichbaren Glyko
phytentyp zu finden. Wir wahlten (B) (nach WALTER und STEINER) 
eine Anzahl von dickblattrigen Baumen des feuchten Tropengebietes. 

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

Bisher wurden Menge und Anteil der Chloride im Zellsaft nur bei 
Halophyten feuchter Standorte besprochen. DaB 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 Hydraturverhaltnisse 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) J. 
SchlieBlich bedeutet es eine Komplikation der Fragestellung, daB in 
Trockengebieten haufig genug eine scharfe Trennung in salzreiche 
und salzarme Boden nicht so leicht und 
einfach durchzufiihren ist wie in humideren 
Regionen. Die starke Wasserverdunstung 
an der Bodenoberflache muB auch bei 
urspriinglich geringer Salzkonzentration zu 
einer Anreicherung von Salzen fiihren. 

1m einzelnen erweist sich der Salzgehalt 
von Wiistenboden als iiberaus varia bel. Die 
von O. STOCKER (1928) fiir die agyptische 
Wiiste festgestellten Verhaltnisse ("trockener 
Salzozean") lassen sich durchaus nicht auf 
aIle Wiistengebiete iibertragen. Die Aus
waschungsmoglichkeit durch abflieBendes 
Niederschlagswasser, der Chloridgehalt des 
anstehenden Gesteins, die Zufuhr von Salz 
durch die Atmosphare usw. spielen, wie 
H. WALTER (1936) zeigen konnte, eine wich
tige Rolle. 

In humiden Gegenden mag es zulassig 
sein, den aktuellen Salzgehalt des Bodens 
auf den Zustand vollkommener Wassersatti
gung"umzurechnen, wie dies E. SCHRATZ (1936) 
vorgeschlagen hat. In ariden Gebieten wiirden 
sich auf diese Weise vermutlich sehr niedrige 
Salzkonzentrationen ergeben, die aber den 
tatsachlichen Zustand wahrend der grofiten 
Zeit des Jahres in keiner Weise adaquat be
schreiben. 

Als Tatsachengrundlage fiir weitere Er
orterungen bringen wir zunachst einige 
Werte, die wir der Arbeit von H. WALTER 
tiber die innere und auBere Namib ent
nehmen. In edaphischer Hinsicht sind 
beide Regionen vorzugsweise durch einen 
verschiedenen Salzgehalt des Bodens unter
schieden. In einer Bodenprobe der auBeren 
Namib fand H. WALTER Z. B. 0,274 g NaCl 

50 
Aim 

50 

A bb. 16. Osmotischer Wert und Be· 
standteile des Zellsaftes bei Pflanzen 
der aulleren (A) und inneren (B) Namib. 
:\.: 1 M esembryanthemum salicornioides, 
2 Hydrodoa Bossiana, 3 Aizoon Dinteri, 
4 Zygophyllum simplex, 5Zygophy/lum 
Stapflii, 6 Arthraerua Laubnitziae. B: 
7 Sesumum digynum, 8 A,istida Hoch~ 
stetteriana, 9 Gazzania varians, 10 Justi
cia arenicola, 11 Petalidium variabile. 

Zeichen wie Abb. 13. 
(Kach H . WALTER 1936.) 

und 3,34 g leichtlosliche Sulfate je 100 g Trockengewicht, am Welwitschia
Standort an der Grenze zur inneren Namib hingegen nur 0,004 g NaCl 
an der Bodenoberflache, in tieferen Bodenschichten iiberhaupt keine 
Chloride. Die auBere 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 Standort en der auBeren Namib finden wir Pflanzen mit hoher 
Gesamtkonzentration und mit Teilwerten an Chloriden, welche mit 
9,8-39,2 Atm. 1/3-3/4 der ge10sten Zellsaftbestandteile darstellen. Die 
salzarmen Flachen der kustenferneren Gebiete werden von Formen 
bewohnt, bei denen die Chloride immer weniger als 1/2 des Zellsaftes 
und absolut im Hochstfalle (Justicia) 10 Atm. ausmachen. 

Zu den humideren Standorten der sudwestafrikanischen Namib sind 
nach H. WALTER (1936) die Riviere zu zahlen. Das sind Regenflusse, 
die nur nach starkeren Niederschlagen Wasser fUhren. In tieferen Boden
lagen befindet sich aber auch in Trockenzeiten genugend Grundfeuchtig
keit, urn einer relativ mesophytischen Vegetation Daseinsmoglichkeiten 
zu bieten. Neben praktisch salzfreien Rivieren finden sich Stellen, wo 
die Salzanreicherung selbst fUr extreme Halophyten zu stark ist. Die 
PreBsaftanalysen von Rivier-Pflanzen bestatigen das bisher Gezeigte: 
Die Pflanzen brackiger Riviere sind absolut und anteilsmaBig durchweg 
chloridreich. Unter den Bewohnern nichtbrackiger Riviere uberwiegen 
die Pflanzen mit chloridarmem Zellsaft. Daneben findet man aber auch 
Formen, die selbst auf auBerst chloridarmen Boden Kochsalz in einer 
Menge von 23-24 Atm. im Zellsaft anhaufen. Ein besonders inter
essanter Typus (A izoon Dinteri und A rthraerua Leubnitziae) , der auf 
salzarmen Standorten sehr wenig, auf brackigen Boden aber sehr viel 
Chlorid speichert, wird spater noch eingehender besprochen werden. 

SchlieBlich zeigen auch die Zahlenangaben von ]. A. HARRIS, R. A. 
GaRTNER, W. F. HOFMANN, ]. 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 
Boden. [Zur Kennzeichnung der Standorte vgl. man die Arbeit von 
T. H. KEARNEY, L. J. BRIGGS, H. L. SHANTZ, ]. W. McLANE und R. L. 
PIEMEISEL (1914).J 

Das Gesagte durfte jedenfalls zur allgemeinen F eststellung genugen, 
daft typische H alophyten durch eine reichliche Speicherung von leicht
loslichen Salzen (insbesondere 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 Gefalle 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 Boden. Abweichungen, die sich beim Vergleich verschiedener 
Arten von ungleicher halophiler Pragung auf gleichen salzigen Standort 



Zusammensetzung des Zellsaftes bei hoheren Pflanzen. 201 

ergeben, solIen erst im Zusammenhang im nachsten Teilabschnitte be
sprochen werden. 

Die obigen, ganz allgemeinen Formulierungen stehen im Widerspruch 
zu einigen Angaben, vor aHem des alteren Schrifttums, aus we1chem 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 ZeHsaftes aufweisen wie jener, diese Konzentrations
erhohung aber nicht durch Einlagerung von leichtlOslichen Salzen, 
sondern durch andere unbekannte Stoffe (z. B. Kohlehydrate, Gerbstoffe 
u. dgl.) erreichen. 

Es verlohnt sich, im Interesse einer Klarung der Begriffe die An
gaben zu priifen, auf welche sich die Annahme eines salzfreien Halo
phytentyps berufen konnte. O. STOCKER zitiert H. FITTING, C. F. 
v. FABER und CH. KILLIAN. 

W. FITTING (1911) sagt in seiner Arbeit iiber 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 H6he zu bringen vermogen, sondern auch solche, die keine Salze 
speichern: Das ist der Fall bei Phoenix dactyli/era, Thymelaea hirsuta und 
bei dem leider unbestimmten Gras. Wahrend das Gewebe aller der anderen 
Gewachse sehr stark salzig schmeckt, vermiBt man den Geschmack nach 
Salz bei ihnen (ebenso wie es iibrigens bei Medicago spec. und TrigoneUa 
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 FITTINGS zutreffen ("siiBlich, 
nicht salzig"; H. FITTING, a. a. O. S. 250). 

Wir sind aber durch die eingehenden Untersuchungen von CH. KILLIAN 
(1931, 1935) und CH. KILLIAN und L. FAUREL (1936) in der Lage, die oben 
genannten Angaben kritisch zu iiberpriifen. Ganz allgemein werden von den 
franz6sischen Forschern nach den kryoskopischen Verfahren wesentlich 
niedrigere osmotische Werte gefunden als von FITTING mittels Salpeter
plasmolyse. Die letztere Methode fiihrte offen bar zu unrichtig hohen Zahlen. 
[Vgl. hierzu auch H. WALTER (1936).J Die ohne Salzspeicherung zu er
klarenden osmotischen Werte werden dadurch vielfach schon wesentlich 
niedriger. Was erfahren wir aber durch KILLIAN und FAUREL iiber den 
Salzgehalt und iiber Halophytennatur der obengenannten Pflanzen? 

Thymelaea hirsuta wird von CH. KILLIAN (1931) ziemlich eingehend 
behandelt. Der normale Chloridgehalt dieser Pflanze ist tatsachlich nicht hoch. 
Er betragt 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 dazugehorigen osmotischen Gesamtwerte des Zellsaftes wurden leider 
nicht bestimmt. In einer anderen Arbeit [CH. KILLIAN und L. FAUREL (1936) ] 
finden wir fUr Thymelaea microphylla 14,28 Atm. November, 27,81 Atm. 
Juni angegeben. Auch die Salzkonzentrationen im Standortsboden (Dunen) 
sind nicht sehr hoch. Nach KILLIAN errechnet man 

Januar Marz Mai Juni Oktober 
Vordune } NaCI des Bodenwassers {0,67 0,51 0,15 0,91 0,37 

Binnendune in % 0,13 0,10 0,40 2,3 1,8 
VOrdune} NaCI in Atm. 4,8 3,7 1,1 6,5 2,7 

Binnendune 0,9 0,7 2,9 16,6 13,0 

Fur die Wurzelregion der tiefwurzelnden Pflanze (KILLIAN 1931) wurden 
die osmotischen Werte des Bodens wahrscheinlich noch niedriger liegen. 
Thymelaea hirsuta bleibt also bei der Besprechung des Verhaltens typischer 
Euhalophyten besser unberucksichtigt. Dazu kommt aber auch noch eine 
weitere wesentliche Beobachtung, die wir nach KILLIAN wortlich zitieren: 
"Voila donc une plante, qui pousse cOte a cote avec l'Asteriscus, dans un 
milieu peu different et qui, cependant, s'en distingue considerablement 
par son taux salin. Mais on ne peut dire, malgre tout qu'elle absorbe moint 
de sel que celle-Ia. Au contraire, eUe peut en contenir un exd~s. Le cas s'est 
produit pendant l'hiver 1930, a la suite de la tempete du mois de decembre. 
Certaines branches, tres expo sees au vent de mer, dosaient de 24,5 a 33°/00 

de NaCII. Le sel cristallisait a leur surface, de sorte que leur teneur totale 
etait de 127,8%0. Aussi, ses branches etaient-elles completment tuees et 
deshydratees. 

II resulte de cette observation que Ie Thymelaea est bien plus sensible 
a l'accumulation de sel que, par exemple, les especes vivaces des premieres 
dunes. Sa sensibiliM peut nous expliquer pour-quoi il ne penetre pas plus 
en avant." 

ZusammengefaBt also: 1. Thymelaea hirsuta ist offensichtlich eine Pflanze 
relativ salzarmer Standorte und kein typischer Euhalophyt. 2. lhr Zellsaft 
ist nicht frei von Chloriden. Dieser Anteil mag normalerweise etwa 1/4 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 Strandgewachsen beobachtet und wie es C. MONTFORT (1926) im 
Laboratoriumsexperiment bei mehr oder weniger ausgepragteri 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 fuhren kahn, hat bereits O. STOCKER 
(1928) dargetan. 1m ubrigen entnehmen wir bezuglich Phoenix dactyli/era 
der Arbeit von CH. KILLIAN 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%0) speichern die 
Blatter bis 2,43%0 Cl. 

Dber das unbestimmbare Gras der FITTINGSchen Arbeit lassen sich 
naturlich nur schwer Vermutungen ansteUen. Von den Salzsumpfen er
wahnen KILLIAN Aleurops repens, welcher bei einem osmotischen Wert von 
55,3 Atm. einen CI-Gehalt der Blatter von 6,07%0 aufweist. Eine genaue 

1 Bei Berucksichtigung des Wassergehaltes entsprechend rund 28 bzw. 
48 Atm.! (M. ST.) 
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Umrechnung auf Atmospharen ist mangels Angaben iiber den Wasser
gehalt unmoglich. Nimmt man etwa (eher zu hoch als zu niedrig) 500%0 
H 20 an, so betragt der Chloridanteil 12%0 CI = 14 Atm., also rund 25 % 
der Gesamtkonzentration. 

Auch CH. KILLIAN seIber kann nicht als Zeuge fUr die Existenz des 
salzfreien Halophytentyps herangezogen werden. Wohl zeigen seine Tabellen, 
daB die Pflanzen weniger extremer Salzboden (z. B. der Diinen) in ihrer 
Salzspeicherung weitgehende Unterschiede zeigen, daB 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, we1che das Vorkommen des nicht
salzspeichernden Halophytentyps bei den Mangroven betreffen, sind wir 
schon an friiherei: 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 zuganglich war. 

Eine kritische Dbersicht liber das einschHigige Schrifttum ergibt also, 
daB 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 k6nnen. 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, solI erst im nachsten Abschnitte untersucht werden. 

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

Von den zahlreichen Arbeiten des pflanzenphysiologischen und 
-6kologischen Schrifttums, die sich mit dem Einflusse von Elektro
lyten auf Zusammensetzung, Zustand und Funktion des Pflanzenk6rpers 
beschaftigen, interessiert in diesem Zusammenhange zunachst nur ein 
sehr kleiner Teil. Nur diejenigen Untersuchungen namlich, die den Ein
fluB der im Salzboden angereicherten Mineralsalze auf den Salzgehalt und 
die osmotische Gesamtkonzentration zum Gegenstand haben. 1m Vorder
grunde stehen fUr uns vor allem Arbeiten, welche die genannten Bezie
hungen unterden Bedingungen des natiirlichen Standortesselbst studieren. 
In gewissen Einzelfragen werden wir aber auch von physiologischen 
Laboratoriumsexperimenten erganzende Auskunft zu holen haben. 

Die Definition des Salzgehaltes am Wurzelorte einer Salzpflanze ist 
eine schwierigere Aufgabe, als dies auf den ersten Blick scheinen k6nnte. 

Auf die bedeutenden Unterschiede des Salzgehaltes in der Lotrichtung 
eines Bodenprofiles hat schon O. STOCKER (1928 a) eindringlich hingewiesen. 
Selbst Salzkrusten an der Bodenoberflache sind noch kein sicherer Anhalts
punkt fUr extrem starke Versalzung in tieferen Bodenlagen. Gerade in 
den obersten Zentimetern eines Bodenprofils findet man oft iiberaus steile 
Gradienten der Salzkonzentration [vgl. z. B. B. M. STEINER (1934)J -



204 MAXIMILIAN STEINER: 

eine Folge der Verdunstung kapillarer gehobenen Salzwassers an der Boden
oberfHiche. Umgekehrt unterliegen bei RegenfiiJlen gerade auch wieder 
die obersten Bodenschichten der starksten AussuBung. Noch verwickelter 
werden die Dinge, wenn sich uber dem salzhaltigen Grundwasser Linsen 
von SuBwasser 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 Stranddunen der Nordsee finden. 

Bei Angaben uber den Salzgehalt des Standortes ist also auf die Ver
haltnisse am Wurzelort der untersuchten Pflanzen genau zu achten. B. KELLER 
(1925) berichtet, daB in der Hungerwuste von Turkestan Alhagi camelarum 
sein tiefreichendes Wurzelsystem in das salzfreie Grundwasser entsendet, 
wahrend die flachwurzelnden Arten (H alacharis hispida, Salicarnia herbacea) 
in ihrer Rhizosphare reichlich leichtlOsliche Salze vorfinden. Uber ahn
liche Verhaltnisse in den Salzgebieten des nordamerikanischen Westens vgl. 
T. H. KEARNEY, L. J. BRIGGS u. Gen. (1914) und J. H. HARRIS, R. A. GORT
NER und Gen. (1924). 

Ebenso zeigt auch der Salzgehalt des Bodens in horizontaler Richtung 
oft sehr starke Schwankungen selbst auf kleinstem Raume. Am auffallendsten 
istdiese Erscheinung bei den sogenannten Salzpfannen. Diese kommen dadurch 
zustande, daB an abfluBlosen Stellen Salzwasser eindampft [J. W. HARSH
BERGER (1916), R. H. YAPP, O. JOHNS 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 Veranderungen des Bodensalz
gehaltes in zeitlicher Abfolge Bedacht zu nehmen. Dabei spielt neben den 
Niederschlagsverhaltnissen und den Evaporationsbedingungen vor allem 
das Gezeitenphanomen am Meeresstrande eine bestimmende Rolle. Durch 
das Flutwasser wird einerseits ein erhohter Salzgehalt auf die Konzentration 
des Meerwassers herabgedruckt. Seltene Uberflutung kann eine relativ 
geringe Versalzung zur Folge haben, andererseits aber an abfluJ3losen 
Stellen zu besonders starker Salzanreicherung fUhren. Auf die sehr ver
wickelten Verhaltnisse, die im einzelnen das Studium der Einflusse des Ge
zeitenwassers auf den Salzgehalt des Bodens ergibt, hat erst kurzlich V. J. 
CHAPMAN (1938) hingewiesen. Die Tagesschwankungen des Salzgehaltes 
im Ebbe-Flutrhythmus beschranken sich auf die alleroberste Bodenschicht. 
Sie sind okologisch bedeutungslos, wie H. WALTER und M. STEINER (1936) 
im Gegensatz zu alteren Angaben von F. C. v. FABER gezeigt haben. 

Fur den Vergleich mit den Werten der Zellsaftkonzentration sind An
gaben des Bodensalzgehaltes am besten tauglich, wenn sie als osmotische 
Gesamtkonzentration in Atmospharen erfolgen. DaB die fur Pflanzensafte 
ubliche kryoskopische Methode mit Erfolg auch fUr BodenpreBsiifte verwendet 
werden kann, hat M. STEINER (1933) gezeigt. Wenn es sich urn Boden 
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 Atmospharen umgerechnet 
werden 1. 

1 Aus den Angaben von A. WULFF (1927) findet man, daB 1 g (%0) 
Seesalz = 0,55 g (%0) CI bzw. 1 g (%0) CI = 1,8 g (%0) Seesalz. Nach den 
Umrechnungstabellen von H. WALTER (1931, 1936) laBt sich dann ermitteln, 
daB der CI-Gehalt des Meerwassers in 0/00 durch Multiplikation mit 1,17 den 
Atmospharenwert ergibt. 

Diese Berechnungen gelten selbstverstandlich nicht mehr fUr sul£at
reiche Boden, wie sie in Trockengebieten haufig angetroffen werden [0. STOK
KER (1928), H. WALTER (1936)]. 
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Einen Einblick in die Beziehungen zwischen Salzgehalt des Bodens 
und der Pflanze mag zunachst die Tabelle 11 nach E. SCHRATZ (1936) 
vermitteln. Der Salzgehalt des Bodens nahm von A nach Dab. Die 
Grundwasserkonzentration bet rug bei A zwischen 2 und 3 % NaCl 

Tabelle 11. Mit"tlerer NaCI-Gehalt in Prozenten 
des Wassergehaltes bei Strand- und Diinenpflanzerl. 

[Nach E. SCHRATZ (1936).J 

Art 

I. Obione portulacoides 
Suaeda maritima 
A rmeria maritima 
Statice limonium . 
Glaux maritima . 
Spergularia salina 
Aster Tripolium . 
Plantago maritima 

coronopus. 
" major ... 

A rtemisia maritima 
A tropis maritima. 

Agrostis stolonifera 

II. Elymus arenarius 
Psamma arenaria 
Triticum junceum 
Cakile maritima . 
Honckenya peploides 
Salsola kali . . . . 
Atriplex hastata . . 
Phragmites communis 

III. Salix repens 
Rubus caesius 
Hippophae rhamnoides 
Helianthus annuus . 
Vicia faba hort. . . 
Fragaria vesca hort. 

Standort 
---- ~-.----. 

A B: 
~ d 1· I Dbergangs. I 
" n e wiese I gebiet 

% % 

4,6 
3,3 1,5 
3,6 
3,0 1,3 
2,3 0,9 
2,4 
2,1 1,1 
2,3 1,3 
2,3 1,3 

1,4 
1,2 

1,6 1,0 
(bis 2,3) 

1,2 

2,1 0,8 
1,7 
1,2 0,9 
1,2 
1,4 

0,5 

1,0 
1,2 
1,5 
0,7 
0,8 
0,9 
2,0 
2,6 

0,7 

D 
Tertiare 
Diinen 

% 

1,0 
0,9 

0,5 

0,6 

0,2 
0,6 
0,3 

0,5 
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, daJ3 durchweg mit ab
nehmendem Bodensalzgehalt auch die Salzkonzentration des Zellsaftes 
sinkt. Das gilt sowohl fur die Euhalophyten der Gruppe I wie fur 
die Oligohalophyten der Gruppe II. E. SCHRATZ folgert selbst: ,,1m 
allgemeinen sind die Werte fur verschiedene Arten einer Pflanzen-
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gesellschaft am gleichen Orte weitgehend iibereinstimmend" und "die 
Werte verschiedener Arten des gleichen Standortes ahneln sich weit 
mehr als diej enigen derselben Art von verschiedenen Standort en. " 
Etwas anders werden die Verhaltnisse freilich, wenn man die etwa 
auf den tertiaren Diinen wachsenden Halophyten und Glykyphyten 
miteinander vergleicht. Dann ergibt sich fur die ersteren doch eine 
merklich h6here Chloridspeicherung als fUr letztere. Ein Ahnliches 
gilt iibrigens auch beim Vergleich der Gruppen I und II an den Sta
tionen A und B. 

Zahlreiche weitere Beispiele fUr die Abhangigkeit 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 fUr den bestimmenden EinfluB des Wurzel
milieus einerseits, fUr 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 
beschrankt. Ein Dbergang zu Orten wesentlich abweichenden, hoheren 
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 Salzverhaltnisse im Boden 
darstellt. Es kommt deswegen nur in Ausnahmefallen vor, daB wir eine 
Art bei Salzkonzentrationen finden, die nicht innerhalb ihrer normalen, 
meist ziemlich eng gespannten okologischen Amplitude liegt. Die Grenzen 
der physiologischen Salztoleranz im Experiment werden meist wesentlich 
weiter gespannt gefunden. Unter natiirlichen Bedingungen diirfte 
dem Wettbewerbsfaktor in diesem FaIle eine entscheidende, auslesende 
Rolle zufallen. 

Wesentlich anders scheinen die Dinge in ariden Gebieten zu liegen. 
Wir finden in den Arbeiten von CH. KILLIAN und L. F AUREL (1936) und 
von H. WALTER (1936) eine ganze Reihe von Fallen verzeichnet, wo sich 
Arten, die auf Grund ihrer Salztoleranz und auf Grund ihrer Zellsaft
zusammensetzung nicht anders denn als vollkommen ausgepragte Euhalo
phyten bezeichnet werden konnen, an Stellen auftreten, deren Salzgehalt 
urn GroBenordnungen unter den Werten liegt, die fUr andere, durchaus 
typische Standorte der gleichen Arten kennzeichnend sind. 

CH. KILLIAN 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 fUr die oberirdischen Organe 
in der nachfolgenden Tabelle 12 nach steigendem Salzgehalt des Standortes 
angeordnet und der Dbersichtlichkeit halber 4 Gruppen ausgeschieden: 
Bodensalzgehalt < 0,2%0' 0,2-0,5%0' 0,5-2,0%0' > 2,0%0' 
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Tabelle12. Osmotischer Wert und Chloridgehalt der Pflanzen 
und des Bodens an Diinen und in Schatts van Algerien. 

[Nach CH. KILLIAN und L. FAUREL (1936).J 

Boden Pflanzen 

Osm~~~"ther I CI' / .. 
Atm. Trockengewicht 

CI'/ .. 
Trockengewicht 

Gruppe I. Bodensalzkonzentration < 0,2%0 CljTr. 
D 1 A ristida pungens 0,10 12,28 

Phoenix dactyli/era 0,13 19,94 
D Euphorbia guyoniana . 0,15 11,20 
D Traganum nudatum 0,15 22,90 
D Cutandia memphitica . 0,16 14,61 
D Aeluropus repens. 0,16 25,25 
D H alocnemon strobilaceum 0,16 56,73! 2 

D Arthrocnemon glaucum 0,16 43,43! 
D Astragalus gyzensis 0,18 15,4 3 
D Calligonum ccmosum 0,18 11,09 
D Tamarix pauciovulata 0,18 120 ! 

Gruppe II. 0,2-0,5%0 CI/Tr. 
D Senecio coronopifolius. 0,20 16,18 
D Limoniastrum guyonianum 0,23 31,93! 
D Suaeda vermiculata. 0,23 27,71 ! 
D Brocchia cinerea . '.1 0,26 15,42 
D Zolliko/eria resedi/olia. 0,39 15,51 

Gruppe III. 0,5-2,0%0 Cl/Tr. 
D ZygophyUum album 0,50 26,61! 
D "" 0,50 27,47! 
S 3 Statice delicatula. 0,53 21,02! 
S " " 0,53 41,42! 
D Frankenia pulverulenta 0,53 120 ! 
D"" 0,55 42,90! 

Phoenix dactyli/era. 0,80 13,05 
D Brocchia cinerea . 0,85? 
S Tamarix Bounopaea 0,88 120! 

Phoenix dactyli/era. 0,94 25,32 
"" 0,94 17,21 

S Frankenia pulverulenta 1,70 70,40! 
Gruppe IV. < 2,0%0 CljTr. 

S Polypogon monspeliense 2,35 
S Halopeplis amplexicaulis 2,35 
S Arthrocnemon glaucum 3,89 
S Tamarix Bounopaea 3,93 
S " pauciovulata 3,93 
S Limoniastrum guyonianum 5,16 
S Suaeda vermiculata 5,16 
S Traganum nudatum 5,16 
S Aeluropus repens. 13,50 
S Z ygophyllum album. 13,50 
S Halocnemon strobilaceum 13,56 
S A rthrocnemon glaucum 13,56 
S Frankenia thymi/olia . 13,56 
S Rhus pentaphylla 13,56 

29,45 
61,16! 
52,78! 
54,56! 

120! 
48,68! 
35,93 ! 
24,421 
55,30! 
27,90! 
60,08! 
46,22! 
39,52 ! 

? 

1 D = Diinen. _ 2 ! = Halaphyten. - 3 S = Salzsiimpfe 

0,88 
2,43 
0,90 
4,03 
1,14 
3,20 

20,8! 
20,0! 

1,15 
1,35 

61,35 ! 

2,74 
5,90! 
6,60! 
3,27 
3,30 

5,00! 
8,62! 
1,60 ! 
9,30! 

51,20! 
37,4 ! 

2,67 
3,07 

14,43 ! 
0,42 
2,15 

20,8 

1,15 
28,2! 
27,2! 
17,45 ! 
60,00! 

9,38 ! 
12,5 ! 

8,15 ! 
6,07! 
7,66! 

25,0! 
25,57 ! 
25,2! 

7,30! 

(Schatts). 
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Der Chloridgehalt des Bodens ist auf Trockengewicht bezogen und 
gibt deswegen nur ein ungefahres 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 angenahertes MaB fiir die Salzspeicherung der betreffenden 
Art dienen. Er wird bei wasserreichen Sukkulenten (H alocnemum und 
Arthrocnemum 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 muBten. 

Das Ergebnis ist durchaus eindeutig. 1m allgemeinen nehmen die 
osmotischen Werte und die CI-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 selbstverstandlich in dem MaBe zu, als die Salzverhalt
nisse im Boden ext remer 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 Boden 
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 GesetzmaBigkeit ware es durchaus moglich, rein auf 
Grund des Zellsaftverhaltens eine Definition der Salzpflanzen und 
der Nichtsalzpflanzen zu geben, die von den mehr oder weniger zufalligen 
Bedingungen des jeweiligen Standortes weitgehend unabhangig ist. Das 
gleiche gilt mutatis mutandis fiir die Glykyphyten. Ebenso wie beziiglich 
der Standortsanspriiche sind auch beziiglich des Chloridspeicherungs
vermogens zwischen extrem ausgepragten Halophyten und Glykyphyten 
aIle moglichen Ubergange denkbar. Es gibt aber anscheinend noch einen 
Typus von Pflanzen, die sich grundsatzlich anders verhalten und deren 
folgerichtige Einordnung deswegen Schwierigkeiten bereitet. 

Wir bringen zunachst 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 Atmospharen 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}.J 

Osmotischer I 
Wert 
Atm. 

Chloride 

Atm. 

I. Bei Rossing, nichtbrackiges Rivier. 

Zucker 

Atm. 

Citrullus ecirrhosus 13,7 3,8 1,3 
Heliotropium ovalifolium 17,6 5,3 0,8 
Tripteris arborescens . 15,0 7,5 0,4 
Lyperia litoralis. . . 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 Stap/fii 30,0 24,4 0,3 
Arthraerua Leubnitziae 28,3 2,5 2,4 

Zygophyllum Stap/fii 
A rthraerua Leubnitziae 
Lyperia litoralis. . . 

II. Benachbartes Brackrivier. 
24,4 
32,6 
50,7 

37,2 
15,6 
26,2 

III. Bei Wittport, 
Citrullus ecirrhosus 

nichtbrackiges Rivier. 
10,8 1,5 

Bauhinia Pechuelii . 
Commiphora dulcis. . 
Zygophyllum Stapffii 
A rthraerua Leubnitziae 

IV. Ebenda, 
A rthraerua Leubnitziae 
A izoon Dinteri . . 
Sesuvium digynum. . 

15,2 3,9 
12,7 3,8 
31,0 25,3 
23,4 3,9 

1 m hOher aUf ebener Flache. 

... '1 .... 
24,1 2,8 
52,8 26,6 
18,8 0,4 

Z ygophyllum Stapffii 
A rthraerua Leubnitziae 
Tripteris arborescens . 
Lyperia litoralis. . . 

V. Ebenda, auf Kalkrucken. 
44,0 34,2 

3,9 
8,2 

23,1 

27,2 
18,3 
34,9 

0,4 
2,2 
2,3 

1,2 
1,8 
2,2 
0,8 
1,5 

1,3 
1,2 
0,7 

0,8 
1,1 
0,5 
2,6 

VI. Bei den Zebrabergen, Welwitschia-Standort, kaum brackig. 
Welwitschia mirabilis 34,0 8,5 5,2 
Zygophyllum simplex. 28,6 28,6 1,0 

"Stapffii 27,5 22,1 0,4 
A rthraerua Leubnitziae 31,2 11,0 0,5 

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

Ergebnisse der Biologie XVII. 14 
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osmotischen Wert iiber den nichthalophiler Nachbarpflanzen. Lyperia 
litoralis und Z ygophyllum Stapflii konnen als sehr ausgepragte Beispiele 
fiir diese Reaktionsweise angefiihrt werden. Wir werden deswegen 
nicht zogern, 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 Aizoon Dinteri und von Arthraerua Leubnitziae. 
Ihr Verhalten auf praktisch salzfreiem Boden (I, III) ist das von typischen 
Glykyphyten. Steht ihnen aber etwas mehr Salz zur Verfiigung (Aizoon 
bei IV, beide Arten bei II und VI), so speichern sie es in einer Menge, 
wie es sonst nur ausgepragten Halophyten zukommt. Der Einwand, 
daB Standort I und II eben gar kein Salz enthalt, welches zu Speicherung 
verwendet werden konnte, wird durch den Befund an Zygophyllum 
Stapflii widerIegt. 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 waren 
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 Stapllii) eine 
Reaktion, die uns eher an Glykyphyten erinnert. Vielleicht muB diese 
isolierte Stellung der beiden genannten Arten fallen, wenn noch genauere 
Analysen iiber ihre Zellsaftzusammensetzung vorliegen werden. Be
merkenswert ist, daB bei Arthraerua noch ein Sulfatgehalt bis zu 62% 
der Chloride hinzukommt, wahrend freilich bei Aizoon auch die S04-
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 FoIge 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 
friiher (S. 160ff.) eingehender dargelegt haben. Passive Eindickung des 
Zellsaftes durch Wasserdefizite miiBte sich in einem etwa gleichmaBigen 
Anstieg aller Zellsaftbestandteile auBern, eine durch Salzaufnahme 
bedingte Erhohung des osmotischen Wertes aber durch Gleichbleiben 
des salzfreien Restes und durch eine Verschiebung des Prozentanteiles 
der Zellsaftkomponenten zuungunsten der Salze. ZweckmaBigerweise 
werden wir solche Untersuchungen auf Salzpflanzen feuchter Standorte 
beschranken, bei denen der Wasserfaktor des Bodens kein verwickelndes 
Moment darstellt. 
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verminderung Hand in Hand ging. Wir kommen spater in anderem Zu
sammenhange (S. 227) nochmals auf diese Tatsache zuriick. 

Der Chloridgehalt einiger Strand- und Diinenpflanzen der Nordsee
insel Wangerooge in Abhangigkeit vom Salzgehalt des Grundwassers am 
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Abb. 17. NaCI·Gehalt der Pflanzen und des Grundwassers am Standorte boi einigen Nordseehalophyten. 
(Nach A. ARNOLD 1936.) 

Standort wurde von A. ARNOLD (1936) untersucht. Seine Ergebnisse 
sind in Abb. 17 zusammengefaBt. Dabei ist zu bemerken, daB die Grund
wasserkonzentration nur ungefahr, keineswegs aber genau die Salz-

verhaltnisse am Wurzelort wieder-
~:m ./. gibt. Der NaCl-Gehalt der Pflanzen 
~ ist in Prozenten des Wassergehaltes 
~ '. ausgedriickt, entspricht also un-
}t5 gefahr der Konzentration im Zell

safte. Wah rend nun Salicornia und 
~ Suaeda schon bei geringem Salz-
ItO gehalt des Bodens reichlich Salz 

O~---:5,..----!;;----1;"'---x:r::m~2()' aufnehmen, so daB sein Gehalt in 
OS/Tlolisc1Jer Wel'l ti"r Bodenlosung 

Abb, 18. Osmotischer Wert der Bodenlosung und 
in der Pflanze bei Halophyten auf Hiddensee. 

(Nach U. BERGER,LANDEFELDT 1933.) 

der Pflanze symbat, wenn auch 
nicht streng proportional zum 
Salzgehalt des Bodens ansteigt, 
bedeutet bei den iibrigen Arten 

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

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

Wir nahern uns mit den letzteren Beispielen neuerlich dem Problem 
des typenverschiedenen Verhaltens bei der Salzaufnahme und Salz
speicherung der Halophyten, dem wir schon oben im AnschluB 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 gehoren meist mehr oder weniger 
ruderal getonte Arten (Ambrosia artemiisifolia, 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 
ii,S Atm. 4,7 Atm. (=41%) Chloride, Bruguiera gymnorrhiza 7,0 bzw. 
3,oAtm~ (= 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 moglich ist, muB 
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 abgeandert wird. Solche Untersuchungen sind mehrfach durch
gefiihrt worden. Altere Arbeiten [B. STANGE (1892), A. GESSNER (1920), 
W. S. ILJIN (1932), B. KELLER (1925), W. BENECKE (1930)J bestimmten 
auf plasmolytischem Wege die durch zunehmende Substratversalzung 
bewirkte ErhOhung 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 Salzlosung (chloridarmem Leitungswasser) relativ sehr viel 
Salz aufnimmt, 2. daB eine Steigerung der Kochsalzgabe zu einer Ver
mehrung der im Zellsafte gespeicherten Chloridmenge fiihrt, 3. daB 
aber zwischen den letzten GroBen keine Proportionalitat besteht. Eine 
Zunahme der Cl'-Konzentration im Substrat auf das 10-,30- und 50fache 
fiihrt nur zu 1,4-, 2,5- und 4,Hacher Steigerung des Chloridspiegels im 
Zellsafte. 

Durchaus ahnlich sind auch die Ergebnisse von E. SCHRATZ (1936) 
bei Kulturversuchen mit verschiedenen Strandpflanzen der N ordsee. 
(Abb.19). AIle untersuchten Formen nehmen aus zunehmend gesalzenem 
Nahrsubstrat 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
dtinnten Kochsalzlosungen gemeinsam. Besonders ausgepragt ist diese 
Kochsalzaffinitat bei Plantago maritima und P . coronopus . 1m Gegen
satz dazu enthalt das nichthalophile Lepidium bei einer Substrat
konzentration von 0,08% NaCl erst Spuren von Chlorid im Zellsafte. 

Mit den quantitativen Yerhaltnissen bei der Salzspeicherung von Halo
phyten (Plantago coronopus) und Nichthalophyten (Plantago maior) be

r"C:)l ",x 
~ !l1----_-=;;x~...c.:"---+----I---i 
~ f' 0--0 Solicornio herb. 
~ I x-x Plonlugo mort'/. 
~, I x---x Coron. 
~ " fo-..j---t <>- - -" Alropis mort'/. . 

.-. Aster Tripolium 

. - - - . Moleolmio mort!' 
~ Lepitiium .sot. 

f 2 .] ~ 
Na.Cl-6eholf del' Mihl'lOsung 

Abb.19. DerNaCI-Gehalt von PflanzeninAb· 
htingigkeit vom KaCI-Gehalt der Kiihrlosung. 

(Nach Zahlen bei W. SeMRATZ 1936.) 

schaftigt sich endlich eine jungst er
schienene Arbeit von Y. FUKUDA (1937) . 
Die Zunahme des osmotischen vYertes in 
Abhangigkeit von der Salzmenge in der 
)Jahrlosung wurde sowohl bei ganz unter
getauchten Pflanzen wie bei solchen unter
sucht, die nur mit der Wurzel in der 
)Jahrlosung standen. Leider wurde der 
Chloridgehalt der Pflanzen uberhaupt 
nicht und der osmotische W ert nur durch 
Grenzplasmolyse ermittelt. Auch die ge
ringe Zahl von Versuchen mahnt "ur 
Vorsicht bei der Auswertung. Immerhin 
tritt die spezifische Kochsalzaffinitat der 
Halophyten auch hier deutlich hervor: 
der Anstieg des osmotischen vYertes in 
)JaCI-haltiger Nahrlosung ist bei Halo
phyten grof3er als bei Glykyphyten und 
auch grof3er als in Yersuchen mit anderen 
Salzen. Die Chloridaufnahme der Halo
phyten (gemessen am osmotischen W ert) 
folgt angenahert einer logarithmischen 
Kurve im Sinne des WEBERschen Ge

setzes, wahrend 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 nattirlichen Standorte durch einen 
erh6hten osmotischen Wert ausgezeichnet, wenn wir Pflanzen salz
freier, aber sonst ahnlicher Biotope zum Vergleich heranziehen. Diese 
Erh6hung der Zellsaftkonzentration lal3t sich stets auf eine erh6hte 
Salzspeicherung zurtickftihren. Die Annahme eines Halophytentyps, 
welcher seinen osmotischen Wert auf anderem Wege erh6ht, findet im 
kritisch gesichteten Tatsachenmaterial keine Begrtindung. 

2. Typische Glykyphyten zeigen auch am relativ salzreichen Standort 
eine geringe Salzspeicherung im Zellsafte, wahrend umgekehrt Halophyten 
selbst auf chloridarmen Substraten tiberraschend 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 Ubergange verbunden. 
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4. Die iiblicherweise nach standortsokologischen Gesichtspunkten 
vorgenommene Definition und Abstufung der Halophilie kann demnach 
auch auf zellsaftchemischer Grundlage durchgefiihrt werden. 

5. Schwierigkeiten bereitet hOchstens 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 Boden aber wie typische Glykyphyten. 

Mit diesen Feststellungen iiber die Rolle der leichtloslichen 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 nahergebracht werden sollen. 

4. Weitere Fragen des Salzhaushaltes del: 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 
aufwarts geforderte Kochsalz in den Vegetationsorganen liegen bleibt. 
Solartge die Pflanze wachst, k6nnte dabei die Salzaufnahme etwa gerade 
den Bedarf der neu zugewachsenen Organe decken. Freilich miissen wir 
auch da schon zur Hilfsannahme eines im einzelnen noch v611ig unklaren 
Verteilungsmechanismus greifen 1. Bei ausgewachsenen Pflanzen miiBte 
aber schlieBlich das Wasser des GefaBstromes vollstandig 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. Ais Tatsachenmaterial zur Unter
suchung dieser Frage stehen uns Zeitkurven (osmotischer Wert, Cl'
und Na·-Gehalt) von nordamerikanischen Strandhalophyten [M. STEINER 
(1934)J, von Salzpflanzen dernordafrikanischen Trockengebiete [CR. KIL
LIAN (1931) und CR. KILLIAN und F. FAUREL (1936)J sowie Jahres
kurven des osmotischen Wertes von siidfranzosischen Salzpflanzen 

1 Fur das Vorhandensein eines so1chen spricht ubrigens 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)J. 
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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 tot ale und Chloridkonzentration des 
PreBsaftes gepriift. 

Wir betrachten zunachst ein ausgewahltes Tatsachenmaterial. Die 
Abb.20, 21 und 22 zeigen Jahreskurven von osmotischem Wert, Cl'-, 

Abb. 20. Sparlina glahra. Schwankungen des osmotischen 
Wertes,einiger Zellsaftbestandteile und des Wassergehaltes 
wahrend der Vegetationsperiode. -0- osmotischer Wert, 
-0- Cl. (als NaCI), - - 0 - - Na' (als KaCI), - - X - - redu
zierter Zucker , - X - Gesamtzucker, -6- Wassergehalt. 

Letzterer in Prozent, die iibrigen in Atmospharen. 
(Nach M. STEINER 1934.) 

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, Iva oraria, 
eine strauchformige Komposite 
(Abb. 21), und funcus Gerardi 
(Abb. 22) halten sich mehr an 
die maBig salzigen Stellen des 
Salzmarschrandes. 

Es fallt auf den ersten 
Blick auf, daB sich der Kurven
verlauf fUr J uncus Gerardi 
grundlegend von dem der 
iibrigen beiden Arten unter
scheidet. Er allein entspricht 
dem Verhalten, das wir zu er-
wart en haben, wenn wahrend 

der ganzen Vegetationsperiode mit dem Transspirationsstrome eine ge
wisse, wenn auch geringe Menge von Kochsalz in die Vegetationsorgane 
gefardert wird. Das Salz wird in den Blattern angehauft. 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 urn eine passive Einengung des Zellsaftes handelt, laBt die Kurve 
des Wassergehaltes erkennen, welche eine nur leichte Abwartsbewegung 
zeigt, was auch bei gleichbleibender absoluter Wassermenge zu er
warten ist, wenn man eine zunehmende Verstarkung der Membranen 
usw. als sehr wahrscheinlich in Betracht zieht. Auch die Zucker zeigen 
niit 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 Erhahung oder gar eine stetige 
Zunahme. Beide GraBen liegen Ende September etwa dort, wo sie 
Mitte Mai waren. 1m 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 Wasserfiihrung 
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des Bodens als vielmehr in starken Schwankungen des Bodensalzgehaltes 
auswirkten. Bei Iva (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 starkerer 
Regenfalle 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 diirfte. 

~~---+----~----~---+--~~ 

Nur bei Iva ware man geneigt, aus der Gegenlaufigkeit von Wassergehalt 
und osmotischem Wert auf leichte Wasserdefizite wahrend der Sommer
monate zu schlieBen. Wesentlich ist dabei aber die Tatsache, daB offen
bar Regulationseinrichtungen vorhanden sind, die eine standige 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 ex 

Alm,....----,-----..,.-----,,....----, 
#()~--_+----1_--~~--~ 

JO~--_t_--;f_I 

2!~--~~~11-~~~--~ 

fragen , wollen wir untersuchen, in- '!of 
wieweit sich diese beiden Typen auch ~ 
bei anderen Halophyten feststellen ~'00 1() 

lassen. ~ 5() 

Die meisten der von M. STEINER ~ 0 () L-.:,.,..,."-'----.-,--=~'!'-O"":'=4-J 
(1934) untersuchten nordamerikanischen 
Hygrohalophyten folgen dem "Regula
tionstyp", auBer den schon genannten 
Arten mit Sicherheit SPartina patens, 

Abb.22. Juneus Gerardi, wie Abb. 20. 

Distichlis spicata, Limonium carolinianum, Salicornia herbacea, S. mucro
nata, Solidago sempervirens, S. graminifolia und Ammophila arenaria. Der 
"Kumulationstyp" wurde unter den genauer studierten Pflanzen nur bei 
funcus Gerardi gefunden. Vielleicht gehoren auch Hierochloe odorata und 
Triglochin maritima dazu. 

Die von M. ADRIANI (1934) ermittelten Kurven des osmotischen Wertes 
von mediterranen Halophyten (Obione portulacoides, Arthrocnemum glaucum, 
Salicornia herbacea und S. jruticosa) 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
anhaufung im Sinne des "Kumulationstypes" nicht ausgeschlossen ist. 

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

1. Formen, die durch den Besitz von Salzdrusen ausgezeichnet sind. 
Hierher gehoren vor aHem die wichtigen, dominierenden Salzmarsch
graser: Die Spartina-Arten, Distichlis spicata, femer Limonium carolinia
num (= Statice limonium var. carolinianum). 

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

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

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

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

Ein Zusammenhang der Sukkulenz mit der Regulation des Salz
gehaltes der Zelle ist von vomeherein 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 fur Iva 
oraria dargestellt. Chloridgehalt und osmotischer Wert schwan ken bei 
verschieden alten Blattern desselben Sprosses nur innerhalb recht enger 
Grenzen. Von einer nennenswerten Kochsalzanhaufung 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. I va o,aria. Osmotischer W ert, Bestandteile des Zellsaftes und Wassergehalt verschieden alter 
Blatter. 1-9 im Alter aufeinanderfolgende Blattpaare. Zahlen: Wassergehalt in Prozent. 

(Nach M. STEI ' ER 1934.) 

ein. Sie laBt sich (fUr C1') bei Iva yom jungsten 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 Strand pflanzen auch bei Atriplex 
patula hastata, Plantago decipiens und - etwas weniger ausgepragt -.:
bei dem gleichzeitig absalzenden Limonium carolinianum gefunden. Bei 
den Salicornia-Arten ist die Dberprufung sehr erschwert, weil deren 
SproBglieder mit dem Alter eine stark zunehmende Verholzung erfahren, 
was den Wassergehalt als BezugsgroJ3e ungeeignet macht. 

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

[Nach E. SCHRATZ (1936).J 

NaCI-Zugabe Wassergebalt Kocbsalzgebalt in % von 
Sukkulenzgrad 

cern % Wassergehal t 
I 

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 k6nnen, zeigt (mit einer Ausnahme) sogar eine leiehte Ab
nahme, weil der absolute Zuwaehs an Salz dureh eine entspreehende Ver
mehrung des Wassergehaltes (Spalte 3) wettgemaeht wird; also ein Ver
halten, das dem oben besehriebenen v611ig analog ist. 

Diese stetige Zunahme des Organwassergehaltes ist eine kenn
zeiehnende Eigentumliehkeit gewisser sukkulenter Halophyten. Sie fehlt, 
wie M. STEINER (1934) gezeigt hat, sowohl den niehtsukkulenten Halo
phyten wie aueh sukkulenten und niehtsukkulenten Glykyphyten. 

Es ist dagegen aber aueh sieher, daB sieh andere, ebenfalls sukkulente 
Halophyten anders verhalten. Das gilt z. B. fur die von H. WALTER 
und M. STEINER (1936) untersuehten ostafrikanisehen Mangroven, denen 
wenigstens bei weiterer Fassung des Begriffes eine deutliehe Blatt
sukkulenz nieht abzuspreehen ist. Wir bringen in Abb. 24 die Ergebnisse 
fUr Rhizophora mucro nata und bemerken, daB sieh aueh die ubrigen Arten 
(Sonneratia alba, Ceriops Candolleana, Avicennia marina und Brztguiera 
gymnorrhiza) nieht anders verhielten. Von einer steigenden Chlorid
anhaufung im Zellsaft mit zunehmendem Blattalter ist aueh hier - mit 
Ausnahme des letzten vergilbenden Blattes - niehts zu bemerken, 
ebensowenig allerdings aueh von einer Vermehrung des Wassergehaltes, 
die wir oben als Regulationsmeehanismus in Ansprueh nehmen konnten 1. 

Mit dieser Feststellung mussen wir diese Mangrovepflanzen einer dritten 
Gruppe innerhalb des Regulationstypus zuweisen, namlieh 

3. Formen, bei den en zwar eine Salzanhaufung mit zunehmendem 
Organalter und mit voransehreitender Vegetationsperiode vermieden 
wird, bei denen aber uber die Natur der Regulationseinriehtungen 

1 Damit ist noch nicht gesagt, daB bei den Mangroven Sukkulenz und 
Salzhaushalt gar nichts miteinander zu tun haben. Es werden im Gegenteil 
spater (S. 230f.) Tatsachen mitgeteiltwerden, die sehrwohlaufsolche Wechsel
beziehungen schlieBen lassen. 
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nichts Naheres ausgesagt werden kann. Hier miissen wir voriaufig 
auch aIle diejenigen Halophytenarten einreihen, bei denen wir zwar 
indirekt darauf schlieBen konnen, daB eine Salzanhaufung im Sinne 
des "Kumulationstyps" nicht vorkommt, ohne daB aber bisher eine 
genauere Analyse im Sinne unserer vorangegangenen Ausfiihrungen 
vorliegt. 

Es ware moglich, daB hier die Regulation der Salzspeicherung aus
schlieBlich von der Wurzel bewerksteIligt wird. Dabei miiBte allerdings 
die Annahme gemacht werden, daB der '10 

Chloridbedarf der ganzen Pflanze die Salz- AIm 

aufnahme durch die Wurzel bestimmt. Eine 
ausgewachsene Pflanze, die den fUr 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 Regulationsvorgange, die den 
Salzspiegel des Zellsaftes bei den Halophyten 
bestimmen, ware vor allem eine Kenntnis 
der im Transspirationsstrome geforderten 
Chloridmenge wichtig. Vor aHem konnten 
daraus auch Schliisse auf eine aHfallige pri
mare Regulationsfunktion der Wurzel ge
zogen werden. Untersuchungen in dieser Rich
tung waren in mehrfacher Weise moglich. 

1. Durch genaue Bilanzversuche, die den 
Wasserhaushalt (Transspiration) und den Salz-

30 

20 

Abb. 24. Rhizophora mucronata, 
wie Abb. 23. 

haushalt (aus dem Substrat aufgenommene Salzmenge) in GefaBversuchen 
erfassen. 

2. W enigstens angenahert durch die Bestimmung eines integral en Zeit
wertes der Wasserabgabe und der absoluten Salzzunahme der trans
spirierenden Organe von Pflanzen am natiirlichen Standorte. Besonders 
geeignet hierfiir ware unseres Erachtens der durch Iva und andere Sukkulente 
vertretene Regulationstyp. 

3. Durch Einstellen abgeschnittener Sprosse von Halophyten in ver
schieden konzentrierte Salzlosungen. Die in der Wurzel anzunehmende 
" Salzschranke" falIt 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 unverhaltnismaBig hoch: Iva oraria 11,6-17.4 Atm. , Rhizophora 
mucronata 26,3 Atm. (davon 15,1 Atm. Cl'), Ceriops Candolleana (21,5 Atm., 
davon 12,7 Atm. CI'). Das GefaBwasser hatte sich in unbestimmbarem 
Verhaltnisse mit dem PreBsafte chloridreicher lebender Zellen vermischt. 
Die Anwendung der von F. G. ANDERSSON (1929) verwendeten Methodik 
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(Ausblasen des GefaBwassers) versprache deswegen gerade bei halophilen 
Holzpflanzen sehr wichtige Aufschhisse. 

Selbstverstandlich ist wohl, daB auch Salzpflanzen die Chloride 
niemals in der Konzentration aufnehmen, die sie in der Rhizosphare 
vorfinden. Sonst miiBte sich ja in der Zeitspanne einmaligen Wasser
umsatzes der osmotische Wert in den transspirierenden Organen urn 
den Betrag der Salzkonzentration der Boden16sung erhohen - eine An
nahme, die sich selbst ad absurdum fUhrt. Man bedenke, daB nach 
E. SCHRATZ (1937) der Wasservorrat von Nordseehalophyten an Sommer
tagen in der Zeit von 50-500 Minuten einmal umgesetzt wird. Den damit 
gegebenen Regulationsanspriichen ware wohl selbst der bestausgeriistete 
Absalztypus nicht gewachsen. Gerade bei diesem aber (Statice Gmelini) 
hat schon W. RUHLAND (1915) die geringe Kochsalzpermeabilitat der 
Wurzelzellen nachgewiesen. Ein weitgehendes Selektionsvermogen gegen
iiber 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 unnotigen Ballast dar, 
sondern unter Umstanden sogar eine Gefahrdung des ungestorten Ablaufes 
der Lebensfunktionen. Wir diirfen wohl die Ergebnisse der eingehenden 
Untersuchungen von C. MONTFORT und W. B. BRANDRUP (1926, 1927) 
iiber physiologische Seesalzwirkung so deuten, daB die Optimumkurven 
elementarer Lebensfunktionen in Abhangigkeit von der Salzkonzentration 
im Substrate auch fUr die Wirkung der Salzkonzentration im Zellsafte 
gelten. Dann aber bedeutet die Dberschreitung einer bestimmten, art
eigenen Konzentrationshohe des Kochsalzes im Zellsaft eine Reduktion 
der Vitali tat und weiterhin die drohende Annaherung an ein letales 
Maximum. Die Entfernung eines unnotigen oder schadlichen Dber
schusses an Kochsalz aus der Zelle stellt einen Sonderfall der von 
A. FREy-WYSSLING (1934) als Rekretion zusammengefaBten Ausschei
dungsvorgange dar. 

Der Weg, den die Pflanze bei der Rekretion von Calcium oder Kiesel
saure beschreitet, die Ausfallung in Form un16slicher 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 
tatsachlich verwirklicht ist. 1 

1 Die physikalisch-chemisch unhaltbare Theorie von L. DIELS (1898) uber 
die Entchlorung der Halophyten - Spaltung des Kochsalzes durch intra
zellular gebildete Apfelsaure und gasformiges Entweichen von ChI or - sei 
nur als geschichtliche Merkwurdigkeit erwahnt. Schon 1901 hat W. BE
NECKE eine kurze, aber endgUltige experimentelle \Viderlegung dieser Theorie 
veroffentlicht. 
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Die Funktion der Salzdrusen ist durch die grundlegenden Unter
suchungen von W. RUHLAND (1915) in den wesentlichen Zugen gekHi.rt. 
Was hier von besonderer Wichtigkeit ist, ist die Feststellung: "daB 
das Salz in derjenigen Konzentration abgeschieden wird, in welcher 
es im Saft des lebenden Blattgewebes jeweils vorhanden ist". Damit 
ergibt sich zunachst 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 
salzarmer ist als der Zellsaft. Das ist nun ganz zweifellos der Fall, wie 
auch W. Run AND schon hervorgehoben hat. 

Inwieweit GuS von K. ARENS (1934) entdeckte Phanomen der "kuti
kularen Exkretion" 1 fUr den Salzhaushalt der Halophyten eine Rolle 
spielt, ist noch nicht sicher zu sagen. Der genannte Forscher hat be
kanntlich gefunden, daB Laubblatter bei Benetzung mit Wasser Mineral
stoffe in recht bedeutender Menge an dieses abgegeben. TH. LAUSBERG 
(1935) hat diese Befunde dann in quantitativer Richtung weitergefUhrt. 
Sie zeigte, daB bei wiederholter Benetzung schon in kurzer Zeit der 
gesamte Mineralstoffbestand eines Blattes (K, Ca) durch kutikulare 
Exkretion umgesetzt wird. Leider haben beide Verff. nur mit Glyky
phyten gearbeitet. Halophyten waren aber naturgemaB fur solche Fragen, 
die den Salzhaushalt betreffen, ein besonders dankbares Untersuchungs
objekt. 

Ein von M. STEINER (1934, 1935a) mitgeteilter Einzelfall scheint darauf 
hinzudeuten, daJ3 vielleicht manches Ratsel des Salzhaushaltes der Halo
phyten von den Ergebnissen der ARENsschen Untersuchungen her eine 
Klarung finden konnte. Bei Ammophila arenaria auf Stranddiinen wurde 
innerhalb kurzer Zeitein 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 kutikulare Exkretion liegt nahe. Man wird diesen Faktor bei 
kiinftigen Untersuchungen iiber den Salzhaushalt der Halophyten nicht 
auJ3er acht lassen diirfen. 

c) Salzspeicherung und Hydraturwirkung. 

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

1 Nach den Vorschlagen zur Terminologie der Stoffausscheidungs
vorgange, we1che A. FREy-WYSSLING gegeben hat, wiirde man wohl besser 
von "kutikularer Rekretion" sprechen, da es sich urn die Ausscheidung 
nicht eigentlich assimilierter Mineralstoffe handelt. 
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steHung, ob die durch Salzspeicherung bei den Halophyten bewirkte Er
h6hung des osmotischen Wertes gleich zu bewerten ist wie eine Hydratur
verminderung bei Glykyphyten oder nicht. H. WALTER meint ganz all
gemein (S. 48): "Fur die Beurteilung der Hydraturverhiiltnisse 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. fUr die osmotischen Werte der Halophyten eine Ausnahme 
einzuraumen, 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 Wasserverhaltnisse am Standort 
wieder, sondem vor aHem die Salzverhaltnisse", und dies im Gegensatz 
zu den Xerophyten salzfreier Boden. Fur eine endgultige 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 zunachst die Tabelle 16 und im unmittel-

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

Zustand ':Ier Pflanzen 
Osmotischer I 

Wert 
Atm. 

M esembryanthemum salicornioides. 
1. Ohne Blatter. 29,1 
2. Frisch, mit Blattern 28,6 
3. Schuppig, nur Blatter 29,6 
4. dazugehorende Sprosse 31,1 

Zygophyllum simplex. 
1. Absterbend 53,2 
2. Oppig . 33,5 
3. Frisch. 28,6 
4. Bliihend . . 37,6 
5. Oppig bliihend 16,3 

Chloride 

Atm. 

9,1 
9,8 
9.4 

12,4 

43,7 
24,9 
27,1 
23.4 
10,8 

Zucker 

Atm. 

1,2 
0,7 
0,5 
0,1 

0,1 
0,3 
1,0 
0,6 
0,1 

baren Anschlusse daran wortlich die SchluBfolgerung WALTERs (s. S. 139): 
"Aus diesen Zahlen geht uberraschenderweise hervor, daB weder der 
osmotische Wert noch der Chloridgehalt uns einen Anhaltspunkt dafur geben, 
in welchem Zustande sich die Pflanze befindet. Die frischen Pflanzen 
zeichnen sich eher durch einen hoheren osmotischen Wert, durch 
hOheren Chloridgehalt und geringeren Zuckergehalt aus. Die Verhiiltnisse 
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 artgemaBen 



Zusammensetzung des Zellsaftes bei hoheren Pflanzen. 225 

Grenzen ist also nicht nur fur den Wasserhaushalt notwendig, sondern 
auch bezugl,ich ihrer Hydraturwirkung ohne jeden sichtIichen Nachteil. 
In der eben angefuhrten Arbeit WALTERs finden wir ubrigens auch einige 
recht gute Beispiele dafur, daB eine Hydraturverschlechterung durch 
Unterbilanz des WasserhaushaItes bei Halophyten bezuglich ihrer schad
lichen Folgen fur den Vitalitatszustand eben so zu wert en ist wie bei 
Glykyphyten. Nur ist es in jenen Fallen, die durchweg Xerophyten 
betreffen, schwer oder unmoglich, zu sagen, ob dieses. Wasserdefizit 
durch die Austrocknung des Bodens oder auf dem Umwege uber den 
SalzhaushaIt zustande gekommen ist. 1m ersteren - ubrigens wahr
scheinlicheren - FaIle hatten wir nur die Bestatigung einer bei Xero
phyten ganz allgemein und vielfaItig belegten Regel vor uns. Fur die 
zweite Moglichkeit aber, mit der wir uns sofort noch eingehender be
schaftigen mussen, werden Halophyten des feuchten, aber salzreichen 
Bodens ein wesentIich gunstigeres Prufobjekt sein. 

d) Salzhaushalt und Wasserhaushalt. 
Wir versuchen zunachst, die in den Abschnitten 2 und 3 dargelegten 

Beziehungen zwischen Bodensalzkonzentration und Salzspeicherung im 
Halophytenzellsaft in Form eines 
graphischen Schemas wiederzugeben P 

(Abb.25). HI und H2 mogen diese 
;0; 

Beziehungen fur zwei Halophyten ~ 
~ andeuten. HI zeige unter den glei- ~ 

chen Standortsbedingungen eine t 
starkere Salzaufnahme als H2. Ob ~ 
die zugrundegelegte logarithmische ~ 
Abhangigkeit tatsachlich im ein- i; 
zelnen der Wirklichkeit entspricht, ~ 

~ kann zunachst offen bleiben. Jeden- 1 
falls sind in den Kurven sowohl die ~ 
starke Salzaufnahme auf wenig kon- ~ liiiilf":!!::::::=-_ _______ ---.J 

zentrierten Salz16sungen als auch zIIfMhmentl6r Na.Cl-66ho/1 tl6$ 8otl6ns -

der unterproportionale Anstieg des Abb.25. Erklarung im Text. 

Salzspiegels des Zellsaftes bei zu-
nehmender Bodenversalzung in gleicher Weise berucksichtigt. Die Ver
haItnisse bei Glykyphyten mogen voriaufig die Kurven GI und G2 bzw. 
G~ und G~ andeuten. 

Die Salzanreicherung im Halophytenzellsaft ist zunachst zweifellos 
als eine fur den Wasserhaushalt zweckmaBige Anpassung zu deuten. 
Erst dadurch wird die Salzpflanze in den Stand gesetzt, das fur eine 
geregelte Wasseraufnahme notwendige Saugkraftgefalle zwischen Zell
saft und Bodenlosung zu entwickeln. Erfolgte die Erhohung der Zellsaft
konzentration proportional zur Konzentration des Wurzelmilieus, so waren 
der Besiedlung von Orten mit steigender Salzkonzentration fUr 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 Abhangigkeit. Daraus folgt, daB an 
einem fur jede Art kennzeichnenden Punkte (51 bzw. 52 der Abb. 25) sich 
die Salzkonzentration im Zellsaft und im Boden schlieBlich uberschneiden 
werden. "Ober diesen kritischen Punkt hinaus bedeutet nur noch der 
"chloridfreie Rest" des Zellsaftes (Rl bzw. R2) die letztere Reserve des 
potentiellen Saugkraftgefalles zwischen Zelle und Boden. 1st auch 
diese ersch6pft, d. h. wird die osmotische Konzentration der Bodenl6sung 
gr6Ber als die gesamte osmotische Konzentration des Zellsaftes, so ist 
eine weitere Wasseraufnahme ausgeschlossen. 

Selbstverstandlich k6nnte schon, ehe der kritische Punkt der Wasser
versorgung erreicht wird, die "Oberschreitung des Maximums der inneren 
Salzwirkung das Bestehen einer Art an einem stark halischen Standorte 
ausschlieBen. Das mag sicherlich fUr viele Oligohalophyten zutreffen 1. 

Haben wir aber uberhaupt Anhaltspunkte dafUr, daB unseren zunachst 
rein theoretischen Ableitungen, die sich aus der engen Verquickung von 
Wasser- und Salzhaush~t ergaben, eine reale 6kologische Bedeutung zu
kommt? Das ist eine Tatsachenfrage, die sich wiederum nur durch Unter
suchung uber die Zellsaftzusammensetzung von Halophyten extrem 
salziger Standorte beantworten lassen wird. Gibt es an solchen Stand
orten Beispiele dafur, daB der Wasserhaushalt einer Salzpflanze deswegen 
in Unordnung gerat, weil sie infolge der ausgefUhrten Besonderheiten 
des Salzhaushaltes nicht mehr die erforderlichen osmotischen Druck
krafte zu entwickeln vermag, urn der konzentrierten Salz16sung des Bodens 
genugend Wasser zu entnehmen? Aus leichtverstandlichen Grunden 
werden wir uns bei solchen Untersuchungen auf Pflanzen feuchter Salz
b6den beschranken, 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 gewahrleistet 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 5alicornia herbacea. Ihre Samen werden im Winter vor allem 

1 Man vergleiche in diesem Zusammenhang etwa die Befunde von 
A. ARNOLD in Abb. 17. Salicornia und Suaeda zeigen bei hochster Salz
toleranz am Standorte auch die starkste Speicherung bei gleichen Salz-· 
verhaltnissen im Boden. Triticum, Atropis und Psamma sind weniger halophil 
gestimmt und nehmen auch weniger Salz in den Zellsaft auf. 1m einzelnen 
aber zeigt Psamma, obwohl weniger salztolerant als Triticum undAtropis, 
doch bei gleicher substratversalzung eine starkere Salzspeicherung als diese. 
Es ist durchaus moglich, daB hier der physiologische Faktor spezifischer 
innerer Salzwirkung die Salztoleranz begrenzt. 
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durch Stunnfluten iiber die ganze Strandregion verschleppt. Fast 
iiberaIl finden sie im Friihjahr auch geeignete Keimungsbedingungen. 
Mit voranschreitender Vegetationsperiode setzt aber alljahrlich ein schar
fer natiirlicher Auslesevorgang ein, bei welch em 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 hauptsachlichsten Wurzelort der Quellerpflanzchen darstellt 
[vgl.E. WOHLENBERG (1933), M. STEINER (1934 und 1935) und E.SCHRATZ 
(1936)]. Auch die weitgehende Salztoleranz von Salicornia herbacea ist 
an offenen SteIlen, 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 QueIlerpflanzen Schadigungen sichtbar, die 
bei langerer Dauer der ungiinstigen Verhaltnisse schlieBlich zum Ab
sterben fiihren. In Tabelle 14, Beispiel 3 und 4, haben wir einige solcher 
FaIle zusammengesteIlt. Man sieht, daB die auBerlich sichtbaren Zeichen 
der Schadigung urn so ausgepragter sind, je starker und hOher der osmo
tische Wert ist. Besonders wichtig ist dabei aber, daB diese Anstiege 
der Zellsaftkonzentration nun nicht mehr von den Chloriden allein be
stritten werden, sondem sich auf die Chloride und den chloridfreien 
Rest der Losungsbestandteile des Zellsaftes gleichennaBen erstrecken, 
ja bei letzteren oft sogar noch etwas hOher sind. Da in allen diesen Fallen 
von einer physikalischen Trockenheit des Bodens keine Rede sein konnte, 
muB das Wasserdefizit und die daraus folgende Eindickung des ZeIl
saftes in der Unmoglichkeit begriindet sein, aus der hochkonzentrierten 
Bodenlosung geniigend Wasser zu entnehmen. Unter diesen engumgrenz
ten besonderen Bedingungen kann also tatsachlich von einer "physio
logischen Trockenheit" des Salzbodens gesprochen werden 1. 

Auch die Untersuchung von Salicornia mucronata zeigte etwas Ahnliches. 
Nur ist dabei im Auge zu behalten, daB diese Art sowohl beziiglich des 
extrem hohen Salzspeicherungsvermogens als auch beziiglich der Salz
toleranz eine noch wesentlich starkere halophile Anpassung zeigt als S. her
bacea. Sie zeigt denn auch an keinem der von M. STEINER (1934) unter
suchten Kleinstandorte eine auBerlich sichtbare Schadigung. Wohl aber 
deutet die chemische Untersuchung des Zellsaftes darauf hin, daB beim 
Anstieg des osmotischen Wertes an extremen Salzstellen nicht mehr eine 
aktive Mehraufnahme von Kochsalz, sondern eine passive Eindickung des 

1 Auch E. SCHRATZ (1936, S. 174f.) findet bei Salicornia-Pflanzen an 
extrem salzigen Stellen des Siidstrandes von Wangerooge, daB die Kochsalz
konzentration des Zellsaftes bedenklich nahe an die aktuelle Salzkonzen
tration der Bodenlosung herankommt oder zum Teil sogar schon ein wenig 
darunter liegt. Verf. schlieBt daraus mit Recht auf Schwierigkeiten der 
Wasserversorgung nach langerer Trockenheit. Dazu wiirde es aber nicht 
kommen, wenn Salicornia den Zellsalzspiegel uneingeschrankt der aktuellen 
Salzkonzentration des Bodenwassers anpassen konnte. Auch hier liegt ein 
eigentlicher Wassermangel wohl kaum vor, da der Boden noch immer zu 
mindestens 40---50 % der Wasserkapazitat durchfeuchtet ist. 

15* 
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Zellsaftes maBgebend war, daB also auch hier der kritische Punkt des Wasser
haushaltes schon nahe geriickt war. 

In der gleichen Richtung weist schlieBlich auch eine Tageskurve des 
osmotischen Wertes von Salicornia mucronata, we1che M. STEINER (1934) 
mitteilt. Danach zeigte diese Art auf feuchtem, aber sehr salzreichem 
Boden unter wenig extremen klimatischen Bedingungen ein sehr starkes 
Nachmittagsmaximum des osmotischen Wertes, das auf reines Wasser
defizit zuriickzufiihren war - offenbar ein Symptom erschwerter \Vasser
versorgung. 

Ware eine Vermehrung dieser wenigen Tatsachenbelege auch sehr 
erwiinscht und notwendig 1, so darf doch mit einiger Sicherheit ein doppelter 
SchlaB gezogen werden. Erstens, daB ein Anstieg des osmotischen Wertes 
bei Salzpflanzen eine sehr verschiedene Bedeutung besitzt, je nachdem 
ob er aktiv durch gesteigerte Salzaufnahme oder passiv durch Wasser
verluste entsteht. Ein Beispiel schadlicher Wirkung im ersten Faile ist 
fUr Halophyten bisher nicht bekannt geworden. Die Salzspeicherung des 
Halophytenzeilsaftes ist eine notwendige Voraussetzung des geordneten 
Wasserhaushaltes auf dem salzreichen Standorte. DaB diese offenbar 
genotypisch fixierte Salzspeicherung der Halophyten auch auf salzarmen 
Boden "unnotigerweise" eintritt, ist eine Sache fiir sich, in diesem Zu
sammenhange aber ohne spezielles Interesse. Kommt aber umgekehrt 
die gleiche Erhohung des osmotischen Wertes durch Wasserverluste 
zustande, so ist der Vorteil einer erhohten potentiellen Saugkraft der Zelle 
ohne Gewicht gegeniiber dem Nachteil der Hydraturverschlechterung. 
In dieser Hinsicht diirfte zwischen Salzpflanzen und Nichtsalzpflanzen 
kein grundsatzlicher Unterschied bestehen. 

Zweitens: Aus der engen Verflechtung von Salzhaushalt und Wasser
haushalt bei den Halophyten haben wir fUr einen Grenzfall erschlossen, 
daB die Leistung des Salzhaushaltes (Salzspeicherung im Zellsaft) den 
Anforderungen des Wasserhaushaltes nicht mehr entspricht. Es wurden 
einige FaIle angefiihrt, welche die reale okologische Bedeutung dieser 
Moglichkeit wahrscheinlich erscheinen lassen. 

Wir wollen die Besprechung des Salzhaushaltes der Halophyten 
nicht abschlieBen, ohne noch kurz auf ein Problem besonderer Art zu 
kommen, das H. WALTER [so H. WALTER und M. STEINER (1936)J 
bei den Keimlingen der Mangroven entdeckte. Betrachten wir die 
Zahlen der Tabelle 17, so fallt auf, daB aIle Mangrovenkeimlinge -
sowohl die des viviparen Ceriops (und auch von Rhizophora) als auch 

1 (Anmerkung wahrend der Korrektur). Soeben erschien eineArbeit 
von C. v. BEHR-NEGENDANK [BioI. ZbI. 59, 235 (1939)] iiber "Saugkraft
messungen an Halophytenstandorten der Nordseekiiste". Auch die Ver
fasserin kommt zu der SchluBfolgerung, daB an extremen Salicornia-Stand
orten die - ganz vorwiegend durch den Salzgehalt bestimmte - Saugkraft 
der oberen Bodenschichten zeitweilig uber die osmotische Konzentration des 
Zellsaftes ansteigen kann. Fiir die Wasserversorgung der Pflanze kommt 
dann hochstens noch eine ganz schmale, von den tiefsten Saugwurzeln eben 
erreichte Bodenzone in Betracht. 



Zusammensetzung des Zellsaftes bei hoheren Pflanzen. 229 

Tabelle 17. Osmotische Werte von Keimlingen und Samen der 
Mangrovenarten vor ihrer AblOsung von der Mutterpflanze. 

[Nach H. WALTER und M. STEINER (1936).J 

Chloride Gesamt· 
Nr. Art und Pflanzen teil zucker 

Atm. Atm. 

A. Ceriops Candolleana. 
Keimling, etwa halb ausgewachsen 15,1 6,1 

2 Ausgewachsene Keimlinge kurz vor der 
Ablosung 16,6 8,5 

3 Eben bewurzelter Keimling unter Busch, 
nur mit 2 Blattern, Seitenwurzeln 0,2 
bis 8,0 cm lang 24,7 14,1 

B. Avicennia marina. 
15 Keimlinge, aus Fruchthiille herausgelOst I 32,7 0,5 5,5 

2 4 Keimlinge aus Friichten, die 5 Tage 
nach dem Einsammeln trocken lagen 29,7 2,7 6,6 

der nichtviviparen Avicennia - durch iiberraschend geringe osmotische 
Werte des PreBsaftes ausgezeichnet sind. Auch der Chloridspiegel des 
Zellsaftes ist fUr Halophyten sehr niedrig. Die nonnalen Verhaltnisse 
der Zellsaftzusammensetzung, die wir bei diesen Arten sonst zu finden 
gewohnt sind, stellen sich erst ein, wenn der Keimling abfallt und sich 
im Boden bewurzelt (Ceriops 3). Vorher aber reicht bei den ersten beiden 
Arten der osmotische Wert nicht aus, umden Wasserbedarf deswachsenden 
und bereits schwach transpirierenden Organes in aktiver Weise zu decken. 
Denn das Wasser muB ja in den Leitungsbahnen der Mutterpflanze unter 
einer der Substratkonzentration entsprechenden Zugspannung von 
etwa 24 Atm. stehen. Das Wasser wird also wahrscheinlich durch aktive 
Driisentatigkeit von den umhiillenden Organen der Mutterpflanze 
dem Keimling zur Verfiigung gestellt. Bei den Avicennia-Keimlingen 
ist die Sache insofeme anders, als sie ja wenigstens iiber die notige Hohe 
des osmotischen Wertes verfiigen, der aber interessanterweise nur zu 
wenigen Prozenten durch Chloride gedeckt wird: eine Art von EhreD
rettung des nichtsalzspeichemden Halophytentyps I! 

DaB diese merkwiirdigen Verhaltnisse vielleicht nicht nur auf die 
Mangroven beschrankt sind, sondern moglicherweise in unauffalliger 
Fonn bei anderen Halophyten vorkommen, mag in einem Befunde von 
E. SCHRATZ angedeutet sein, wonach die Samen mancher Strandpflanzen 
keine Chloride enthalten (Aster tripolium, Salsola kali). 

1 Ein bemerkenswertes Gegenstiick hierzu sind die auf Sonneratia und 
Lumnitzera schmarotzenden Loranthus-Arten: Sie zeigen Zellsaftkonzen
tration und Zellsaftzusammensetzung vollkommen typischer Mangroven
halophyten: osmotischer Wert 28,8-32,4 Atm., davon 70-82% Chloride. 



230 MAXIMILIAN STEINER: 

5. Zum Problem der Halophytensukkulenz. 
Der unverhaltnismaBig hohe Anteil sukkulenter Formen unter den 

Halophyten ist eine unbestreitbare Tatsache. Es liegt nahe, nach 
Beziehungen zwischen halophytischer Lebensweise und sukkulentem 
Habitus zu suchen. 

Die altere Halophytenforschung [vgl. die Zusammenfassung von 
O. STOCKER (1928)J sah die Grundlage dieser Beziehungen in Fragen des 
Wasserhaushaltes. Wir wissen heute, daB die vermeintlichen Analogien 
zwischen Halophyten- und Xerophytensukkulenz einer genaueren ana
tomisch-morphologischen und physiologisch-okologischen Kritik nicht 
standhielten. Selbstverstandlich hat die Verkleinerung der relativen 
Oberflache und die Wasserspeicherung von sukkulenten Halophyten 
auch ihre Auswirkungen auf den Wasserhaushalt: Wir erwahnen nur die 
verminderte Frischgewichts- (nicht aber Flachen-)transspiration und die 
Moglichkeit, kurzfristige Storungen der Wasserbilanz abzupuffern. Man 
wird aber diese Tatsachen kaum mehr als befriedigende Erklarung ftir 
die inneren Zusammenhange zwischen Halobiose und Sukkulenz hin
nehmen. 

In seiner Arbeit tiber die Namibvegetation hat H. WALTER (1936) 
auf gewisse Beziehungen zwischen Salzgehalt und Sukkulenz halophiler 
Gewachse hingewiesen. Eine Reihe weiterer Tatsachen, denen bei 
dieser Diskussion vielleicht eine gewisse Wichtigkeit beizumessen ist, 
ist uns im Zusammenhang mit anderen Fragen bereits bekannt geworden. 
Wir erwahnen kurz: 

1. Die sukkulenten Halophyten fallen durchweg durch die besonders 
hohen absoluten und prozentualen Salzwerte im Zellsafte auf, wenn 
wir Halophyten gleicher oder ahnlicher Standorte miteinander vergleichen. 
Man beachte z. B. in Abb. 11 Salicornia herbacea (5), Salicornia mucronata 
(6), Plantago decipiens (7), Atriplex hastata (8), Suaeda linearis (11). 

2. Bei einigen sukkulenten Halophyten bestehen Beziehungen zwi
schen der Regulation des Zellsalzspiegels und dem zunehmenden Wasser
gehalt (und damit steigender Sukkulenz) der alter werdenden Blatter. 

3. Bei Mangroven kann man nachH. WALTER und M. STEINER (1936) 
beobachten, daB die normalerweise maBig sukkulenten Blatter einen 
extremen Sukkulenzgrad annehmen, wenn ihr Insertionsort ein langeres 
Untergetauchtsein wahrend der Flut bedingt. Einige Beispiele gibt Ta
belle 18. In beiden Fallen ist erhOhte Sukkulenz gekoppelt mit einem 
etwas hoheren osmotischen Wert, einem hoheren Chloridspiegel und einem 
sehr wesentlich erhOhten Chloridanteil. Noch starker muB natiirlich 
der absolute Chloridgehalt eines Blattes steigen. Nehmen wir an, daB 
die Dickenzunahme von Sonneratia Nr. 1 zu Nr. 3 etwa der Zunahme 
des Wassergehaltes entspricht (tiber diesen selbst liegen keine Zahlen
angaben vor) , so ergabe das eine Steigerung des Chloridgehaltes auf 
das 7fache. Vielleicht liegt hier ein ganz ahnlicher Mechanismus zugrunde 
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Tabelle 18. Osmotischer Wert, Chloridgehalt und Sukkulenz bei 
eintauchenden BHittetn von Mangroven. [Nach H. WALTER und 

M. STEINER (1936).] 

Chloride Zucker 

Atm. % Atm. 

I. Sonnel'atia alba. 

1. Normal (0,44 mm dick) 32,6 23,0 70 2,2 
2. Sukkulenter (1,10 mm dick) 33,6 29,8 89 
3. Ganz extrem sukkulent (2,46 mm 

dick) . 35,1 33,8 96 0,8 

II. Rhizophol'a mUCl'onata. 

1. Normal : I 32,8 I 22,4 68 
2. Stark sukkulent 33,9 31,3 92 0,6 

wie beim Iva-Typus. Man diirfte nur etwa annehmen, daB durch die 
Blatter Chloride ohne groBe Hemmung aufgenommen werden, wenn sie 
vom Meerwasser umspiilt werden, urn alles iibrige ganz analog erklaren 
zu konnen. 

4. Auch in Kulturversuchen zeigen Halophyten bei steigender Koch
salzgabe eine verstarkte Oberflachenreduktion und einen zunehmenden 
Sukkulenzgrad. Die bekannten Versuche von B. KELLER wurden schon 
von O. STOCKER (1928) eingehend besprochen. Auch E. SCHRATZ (1936) 
kommt bei Plantago coronopus und Alyssum maritimum zu gleichen 
Ergebnissen (vgl. z. B. Tabelle 15). 

Das Vorhandensein enger Beziehungen zwischen Salzhaushalt und 
Sukkulenz bei Halophyten ist also nicht zu leugnen. Andererseits 
kennen wir aber eine Menge von Halophyten, die nicht minder als jene 
den Anspriichen des halischen Standortes gewachsen sind, bei denen aber 
von irgendeiner Sukkulenz nicht die Rede sein kann 1. 

Die Frage, warum halophile Lebensweise und starke Salzspeicherung 
nicht bei allen Arten die gleiche morphogene Wirkung zur Sukkulenz 
hin entfaltet, ist in dieser allgemeinen Form natiirlich sehr schwierig 
zu beantworten. H. WALTER (1936) weist erstens auf den EinfluB familien
spezifischer Struktureigentiimlichkeiten hin. In der Tat ist auch im 
Rahmen desBauplanes eines Gramineenblattes Sukkulenz schwer denkbar, 
Zweitens aber wirft er die Frage auf, ob nicht neben der Wirkung der 
Salzquantitiit im Zellsaft auch eine solche der Salzqualitiit anzunehmen ist. 
Ging doch aus KELLERs Versuchen hervor, daB Na2S04 einen bedeutend 
geringeren EinfluB auf die Sukkulenz von Salicornia ausiibt als NaC!. 

1 K. MOTHES (1932) hat bekanntlich die interessante Ansicht entwickelt, 
daB xeromorphe Merkmale im weiteren Sinne des Wortes, so auch die Halo
phytensukkulenz auf N-Mangel zuriickgefiihrt werden konnten. H. WALTER 
(1936) zeigt demgegeniiber am hohen Nitratgehalt von siidwestafrikanischen 
Halophyten, daB dieser ErkHirungsversuch zumindest nicht allgemein 
angewandt werden kann. 
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Noch geringer ist die morphogene Wirkung von MgS04 (BATALIN, nach 
B. KELLER). WALTER untersuchte deswegen bei einer Reihe von Namib
halophyten neben dem Chlorid- auch den Sulfatgehalt des Zellsaftes. 
Wir nehmen das bemerkenswerte Ergebnis als Ganzes vorweg: Tat
sachlich liegt bei sukkulenten Formen das C1': SO'~ -Verhaltnis durchweg 
wesentlich h6her als bei Nichtsukkulenten. Es wird dadurch also sehr 
wahrscheinlich, daB bei der Halophytensukkulenz auch spezifischen 
morphogenen Ionenwirkungen im Sinne der lyotropen Reihen eine Be
deutung zukommt. 

6. tiber das Chlorid-Sulfatverhaltnis in HalophytenzeUsaften. 

Mit den Bemerkungen am Schlusse des letzten Abschnittes wurden 
das erste Mal neb en den Chloriden des Halophytenzellsaftes auch die 
Sulfate in den Kreis unserer Betrachtungen gezogen. Unsere bisherige 
vereinfachende Betrachtungsweise, welche die Chloride als die Reprasen
tation der leichtloslichen anorganischen Salze des Zellsaftes schlechthin 
betrachtet, ist zweifellos weithin berechtigt; daran andern, wie wir 
sehen werden, auch die nachfolgenden Ausftihrungen nichts Wesentliches. 
In vielen Fallen ist tatsachlich der Chloridgehalt das bestimmende Moment 
unter den edaphischen Standortsbedingungen. Das gilt vor allem fUr die 
Halophytenreviere in der Umgebung des Meeresstrandes. 

Tabelle 19. Leichtlosliche Salze von 
Steppenboden der Gegend des Neu
siedler Sees. [Nach]. ZELLNER (1926).1 

% des trockenen Bodens Daraus 
Aquivalent-

I 
verhaltnis 

SO'; C1' SO' ~ in ~'o von CI' 

Boden I 1,14 
I 

316 I 
0,20 

II 1,S5 I 0,36 158 

Die Salzwtisten und 
Salzsteppen arider Gebiete 
hingegen zeigen oft eine 
sehr bedeutende Anreiche
rung leichtloslicher Sulfate. 
Wegen eingehender Ana
lysenzahlen vgl. man z. B. 
die Angaben von O. STOCKER 
(1928, 1929). 

Einige Salzanalysen von Sulfatboden der Gegend des Neusiedler Sees 
und Aschenanalysen dort gesammelter Halophyten wurden von J. ZELL
NER (1926) mitgeteilt. In zwei Boden wurden an leichtloslichen Salzen 
vor allem MgS04' Na2S04 und NaCl gefunden. Aus den Analysendaten 
des Verfassers errechnen sich folgende Prozen tzahlen (Tabelle 19). In 
beiden Boden ist also, wie man sieht, mehr Sulfat als Chlorid vorhanden. 

Interessant sind nun auch die Aschenanalysen einiger Pflanzen von 
diesen Boden: Tabelle 20. 

Der Sulfatgehalt dieser Gewachse ist, der Eigenart des Standortes 
entsprechend, absolut genommen, ziemlich hoch. Aber nirgends wird 
das SO'; :C1' -Verhaltnis, das im Boden herrscht, erreicht. Meist tiber
wiegt relativ, zum Teil sogar absolut noch immer das Chlorid. Selbst 
unter diesen ganz abweichenden edaphischen Verhaltnissen erweisen 
sich die Halophyten als echte Chloridpflanzen. Nur Lepidium crassi-
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Tabelle 20. SO'; ICI' -Verhaltnis bei Pflanzen des N eusiedler Sees. 
(Nach Angaben von J. ZELLNER, berechnet von H. WALTER.) 

Art 

Salicornia herbacea 
Scorzonera parviflora 
Suaeda sals(t. . . . 
Aster tripolium. . . 
Erythraea linarifolia 
Plantago maritima . 
Salsola kali . . . . 

Lepidium crassifolium . 

Sulfate in % 
der Chloride 

39,4 
43,2 
70,0 
79,2 

150,4 
166,4 
236 

270 

Standort 

auf Boden I 
II 

" I 
" weniger salzreichem Boden 

" Boden II 
" Sanddiinen, Asche kali

reich 
Salztiirnpel, nicht sukkulent 

folium, die Pflanze mit dem hOchsten relativen S04-Gehalt, macht eine 
scheinbare Ausnahme. Es handelt sich hierbei aber urn eine Pflanze 
der 6stlichen Salzsteppen, die den Meereskiisten vollstandig fehIt. Sie 
zeigt vielleicht eine spezifische Einstellung zum Sulfat. Auffallen wird, 
daB die am starksten sukkulenten Formen se1bst hier auf ausgesprochenem 
Sulfatboden noch immer (relativ!) chloridreich und sulfatarm sind. In 
der Asche von Aster tripolium yom Meeresstrand betragt nach den An
gaben bei F. CZAPEK das Sulfat freilich nur 2,4% der Chloride! 

Als nachstes bringen wir eine gekiirzte Tabelle aus H. WALTERs 
Namibarbeit: 

Tabelle 21. Sulfatgehalt irn Verhaltnis zum Chloridgehalt bei 
verschiedenen Halophyten der Namib. [Nach H. WALTER (1936).J 

I. A rthrocnemum glaucum . . . . . 
Hydrodoa Bossiana . . . . . . 
M esembryanthemum salicornioides 
Cryophytum Barkleyanum 
Juncellus laevigatus. 
A izoon Dinteri. . 
Engleria africana. . 

II. Suaeda fruticosa. . 
Z ygophyllum simplex . 
Z ygophyllum Stapffii . 

III. Salsola aPhylla . . . 
Phragmites communis. 
Welwitschia mirabilis . 
Tamarix articulata. . 
A rthraerua Leubnitziae 

Sulfat 
in Atm. 

0,2-0,6 
0,0-0,15 
0,0-0,2 

0,3 
0,23 

0,23-0,35 
0,47 

0,4-0,45 
1,25-2,90 
1,55-3,15 

3.45 
0,88 
1,6 
4,07 

2,9-5,5 

Sulfat in % 
der Chloride 

0,95-2,5 
0,0-0,39 
0,0-2,13 

1,77 
2,74 

2,0-2,8 
2,9 

3,5-6,45 
5,03-6,64 
5,03-8,5 

17,2 
15,7 

19-22 
40,3 

18,5-62,5 

Wir stellen daraus fest, daB die Sulfatmengen des Zellsaftes, in Atmo
spharen ausgedriickt, fast durchweg sehr geringe Betrage ausmachen, 
so daB die GesetzmaBigkeiten, die wir aus den ChloridgehaIten des 
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Zellsaftes ab1eiteten, dadurch kaum beruhrt werden. Im einze1nen aber 
sind im Hinb1ick auf WALTERs Gedankengange die recht verschiedenen 
Prozentzah1en des auf Cl' bezogenen Sulfats bemerkenswert. Wir unter
scheiden 3 Gruppen, von denen I: < 5 % Sulfat, II: 5-10% Sulfat, 
III: > 10% Sulfat (C1 jewei1s 100) entha1t. Gruppe I umfaBt fast durch
weg typische Sukku1enten (Ausnahmen Juncellus und Englerial, Gruppe II 
besteht meist aus Pflanzen mit dick1ichen Blattern, aber jedenfalls nicht 
extrem Sukku1enten, Gruppe III sch1ieBlich umfaBt mit Ausnahme von 
Salsola 1auter Nichtsukku1ente. Das ist ein Beweis dafiir, daB die Ansicht 
von der morphogenen Wirkung des C1:S04-Verhaltnisses in der Formu-
1ierung WALTERs zumindest eine brauchbare Arbeitshypothese bei der 
Erk1arung der Ha1ophytensukku1enz darstellt. 

B. Kalkpflanzen. 
1. Die okologische Kalkfrage. 

Eines der bekanntesten Beispiele fur die okologischen Beziehungen 
zwischen den edaphischen Faktoren des Standortes und der Vegetation 
ist durch den Gegensatz: kalkholde - kalkfeindliche Pflanzen gekenn
zeichnet. 

Es durfte genugen, unter Hinweis auf die Darstellungen bei H. WALTER 
(1927), ]. BRAUN-BLANQUET (1928) und A. F. W. SCHIMPER und F. C. 
v. FABER (1936) nur einige der wesentlichsten Punkte hervorzuheben. 

Die Kalkfrage der okologischen Pflanzengeographie laBt sich bei 
naherem Zusehen in eine Reihe von Einzelfragen auflosen. 

1. Im Kalkboden liegt das Calcium in uberwiegender Menge a1s 
Calciumkarbonat vor. Das Karbonat bedingt ein starkes Pufferungs
vermogen gegen Sauren. Im Gegensatz zu kalkfreien (deswegen aber 
noch lange nicht calciumfreien!) Silikatboden besitzt der Kalkboden eine 
neutra1e bis schwach basische Reaktion. Die meisten ka1ksteten oder 
ha1kholden Pflanzen sind desha1b genauer a1s basiphil, die meisten kalk
feindlichen Pflanzen als acidiphil zu bezeichnen. [Hierzu vgl. vor allem 
W. MEVIUS (1924, 1926, 1927a und b, 1929).J 

2. Kalkboden sind zuweilen arm an anderen wichtigen Pflanzen
nahrstoffen. So wird das schlechte Gedeihen der Ede1kastanie auf 
solchen meist mit Kaliarmut erklart. Ebenso neigen Kalkboden zu 
Armut an loslichem Eisen, was letzten Endes eben falls eine Folge der 
niedrigen [H'J darstellt. Die Chloroseerscheinungen recht vieler Pflanzen 
auf Kalkboden deuten darauf hin, daB auch damit eine Tei1erklarung 
in der okologischen Kalkfrage gegeben ist. 

3. KalkbOden sind wenigstens in Mitteleuropa durch gewisse physi
kalische Eigenschaften ausgezeichnet, welche den Wasserhaushalt des 
Bodens, seine Thermik und seine Durchluftungsverhaltnisse betreffen. 
Die Tatsache, daB manche Pflanzen (z. B. Bromus erectus) in Mittel-
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europa als durchaus kalkstet gelten k6nnen, im Mittehneergebiet hin
gegen auch sehr gut auf kalkfreier Unterlage gedeihen, zeigt, daB diese 
Gruppe von Kalkpflanzen in Wirklichkeit wohl besser als Xerotherm
pflanzen zu bezeichnen sind. 

4. Daneben existiert schlieBlich eine Kalkfrage oder besser gesagt eine 
Calciumfrage im engeren Sinne des Wortes. KalkbOden sind selbst
verstandlich durchweg reicher an Ca" als die allermeisten SilikatbOden. 
Es ist aber sehr fraglich und kaum wahrscheinlich, daB die Calciumarmut 
letzterer jemals in dem Sinne begrenzender Standortsfaktor wird, daB 
die als unentbehrlicher Nahrstoff erforderliche Menge von Calcium der 
Pflanze nicht mehr zur Verfugung steht. Zumindest werden wir daruber 
erst dann Klarheit bekommen k6nnen, wenn wir uber den Kalkhaushalt 
der Pflanze naheres wissen. In dieser engen Umgrenzung wird die 
Kalkfrage zu einer Teilfrage des Salzhaushaltes der Pflanze. Wir werden 
das hier vorliegende Problem vielleicht am besten in der Weise zu formu
lieren haben: Wie setzt sich die Pflanze mit dem am Kalkstandorte 
zweifellos gegebenen emahrungsphysiologischen OberschuB an Calcium 
auseinander? Die Analogie zum Kochsalzhaushalt der Halophyten wird 
sofort auffallen. Hier wie dort werden wir von Zellsaftuntersuchungen 
wichtige Aufschlusse erwarten durfen. 

1m Rahmen unseres Themas haben nur die unter 1. und 4. genannten 
Teilprobleme unmittelbare Bedeutung. Wir stellen die Frage: 

1. Bestehen Beziehungen zwischen der H-Ionenkonzentration des 
AuBenmediums und des Zellsaftes? 

2. Bestehen solche Beziehungen zwischen dem Kalkgehalt des Bodens 
und dem Calciumspiegel des Zellsaftes ? 

2. PH des Bodens und des Zellsaftes. 

Durch W. MEVIUS (1924, 1926, 1927a, 1929) wissen wir, daB die 
Wirkung der Wasserstoffionenkonzentration des Substrates vor allem 
in Permeabilitatsverschiebungen zum Teil sehr verwickelter Art zu 
suchen ist. Die direkte Beeinflussung der Reaktion des Zellsaftes spielt 
nur eine ganz untergeordnete Rolle. Der gleiche Forscher betont auch 
mit Recht, daB ein SchluB yom PH des PreBsaftes auf das PH des Zell
saftes als ganz besonders problematisch betrachtet werden muB. Der 
PreBsaft wird ja stets ein Gemisch von Zellsaften verschiedener Gewebe
arten darstellen, die sich unter Umstanden im Chemismus sehr stark 
unterscheiden k6nnen. Wahrend aber bei allen ubrigen Losungsbestand
teilen die PreBsaftanalyse wenigstens einen Durchschnittswert fur die 
Gesamtheit der verarbeiteten Gewebe liefem wird, ist dies fur die Wasser
stoffionenkonzentration auf Grund einfachster physikochemischer Ober
legungen nicht zu erwarten. 

Bei Vermengung verschieden stark dissoziierter Siiuren wird im wesent
lichen die stiirkste unter ihnen das End-PH bestimmen. Die bekannten 
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Verhaltnisse bei Mischung einer schwachen Saure mit ihrem praktisch voll
kommen dissoziierten Salz usw. spielen weiters eine Rolle. Aus den an
gedeuteten Grunden allein schon kann das PH eines PreBsaftes keinen Durch
schnittswert darstellen. DaB zwischen den Zellsaften verschiedener Gewebe
partien des gleichen Organes zum Teil sehr bedeutende PH-Unterschiede be 
stehen, kaun nach kolorimetrisch ermittelten Refunden einer Reihe von 
Untersuchern wohl.als gesichert gelten [0. ARRHENIUS (1922), W. R. G. AT
KINS (1922), W. R. PEARSALL und ]. H. PRIESTLEY (1929), T. M. ZACHAROVA 
(1925) u. a.J. 

Die genannten Schwierigkeiten werden von E. KEYSSNER (1931) 
in der Einleitung zu einer Arbeit auch klar hervorgehoben, in welcher 
er die Ergebnisse von Untersuchungen uber die Beziehungen zwischen 
PH der Nahrl6sung und PH des PreBsaftes mitteilt. Wenn er das Ziel 
seiner Arbeit folgendermaBen umschreibt: "Der Zweck der vorliegenden 
Arbeit war aber nicht, die Verteilung der PH-Werte in der Pflanze, sondern 
das durchschnittliche PH' den pwSpiegel und dessen Veranderungen in 
verschiedenen Organen nach Anderung des AuBen-PH festzustellen, so ist 
das unseres Erachtens eher noch zu optimistisch gefaBt. Soweit Re
aktionsverschiebungen im PreBsaft als Wirkung von verschiedenem PH 
der Nahrl6sung uberhaupt festzustellen waren, waren sie verstandlicher
weise fUr die Wurzel starker als fur die SproBorgane. Das AusmaB 
derselben war fur verschiedene Arten im ubrigen sehr verschieden. 
Secale cereale reagierte z. B. uberhaupt kaum, wahrend etwa bei Cheno
podium vulvaria einem PH-Anstieg im Substrate urn 3,9 PH-Einheiten 
eine Reaktionsverschiebung des WurzelpreBsaftes von immerhin 1,3 Ein
heiten entsprach. Andere Forscher [so W. MEVIUS (1927)J konnten viel
fach uberhaupt keine Korrelation zwischen PH des Bodens und des Zell
saftes finden. 

Jedenfalls ergibt sich aus diesen Befunden, daB offensichtlich die 
Pflanzenzelle bezuglich der Wasserstoffionenkonzentration ihres Vakuolen
inhaltes Wege geht, von denen sie selbst extreme Reaktionsanderungen 
in der Rhizosphare nur in der geringen Masse oder gar nicht abzudrangen 
verm6gen. Ob direkte PH-Beziehungen zwischen Boden und Zellsaft 
6kologisch uberhaupt von Bedeutung sind, muB als sehr fraglich bezeichnet 
werden. Bei der Bodenauswahl kalkholder und kalkfeindlicher Pflanzen 
spielen ganz andere Faktoren sicherlich eine ungleich wichtigere Rolle. 

3. Calciumgebalt des Bodens und des Zellsaftes. 
Zur Frage der Beziehungen zwischen dem Ca-Gehalt des Zellsaftes 

und des Standortbodens, also zu der unter 4. genannten Teilfrage des 
6kologischen Kalkproblems hat in jungster Zeit vor aHem W. S. ILJIN 

(1933,1936,1937,1938) sehr ausgedehnte Untersuchungen ver6ffentlicht. 
Wir bringen zuerst in Tabelle 22 einige Zahlen, welche uns auf die 

Frage Auskunft geben sollen, inwieweit sich uberhaupt Unterschiede im 
Calciumgehalt des Zellsaftes bei Pflanzen kalkreicher und kalkarmer 
Standorte feststellen lassen. 
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Das Pflanzenmaterial [W. J. ILJIN (1933)J wurde durch Chloroform
dampfe abgetotet und im PreBsafte nach Trichloressigsaurefallung das 
losliche Calcium ermittelt. Der Gehalt an Gesamtcalcium wurde in der 
Asche einer Parallelprobe bestimmt, der Calciumgehalt des Bodens im 
Salzsaureauszug. 

Tabelle 22. Der Calciumgehalt von Pflanzen kalkarmer und 
kalkreicher Standorte. [Nach W. S. ILJIN (1933).J 

rng Ca in I cern Sait 
Name der Pilanze 

Deschampsia flexuosa . 
B lechnum spicant . 
Vaccinium myrtillus 
Agrostis canina 
funcus effusus 
Carex echinata . 
Calluna vulgaris 
Thymus angustifolius 
K nautia arvensis. . . 

Alyssum saxatile . 
o xytropis pilosa . 
Centaurea scabiosa 
Silene italica 
Sese Ii hippomarathrum 
Echium vulgare . . . 
Thalictrum foetidum 
Stachys recta 
Rumex conglomeratus 
Sesleria calcaria . . 

Gesarnt· 
I menge 

A. Kalkfreie Boden. 
0,38 
1,05 
2,19 
1,47 
0,75 
0,98 
3,53 
5,25 
3,10 

B. KalkbOden. 
32,9 
16,9 
14,0 
12,7 
12,1 

7,3 
6,7 
4,2 
4,2 
1,5 

Loslich 

0,29 
0,29 
0,61 
1,23 
0,44 
0,45 
1,11 
1,70 
0,78 

21,S 
9,5 
8,2, 
0,0 
1,3 
0,6 
3,6 
1,4 
0,008 
1,2 

Wir konnen der Tabelle folgendes entnehmen: 

I UnlOsIich 

0,09 
0,76 
1,58 
0,24 
0,31 
0,53 
2,42 
3,55 
2,32 

11,4 
7,4 
5,8 

12,7 
10,8 

6,7 
3,1 
2,8 
4,2 
0,3 

%Ca 
irn Boden 

0.07 
0,06 
0,07 
0,04 
0,046 
0,068 
0,009 
0,025 
0,043 

1. Der Calciumgehalt verschiedener Arten bewegt sich innerhalb 
sehr weiter Grenzen. Das gilt sowohl fur die Pflanzen von Boden mit 
hohem und niedrigem Calciumgehalt als auch fUr die verschiedenen 
Calciumfraktionen im einzelnen. 

2. Wie zu erwarten, sind im groBen Ganzen die Kalkpflanzen 
(Gruppe B) meist auch calciumreicher als die Bewohner kalkarmer BOden. 

3. 1m einzelnen zeigen sich innerhalb der Gruppen A und B auf
fallende Unterschiede im Verhalten der Arten zum Calcium, die besonders 
in Gruppe B sehr deutlich hervortreten. Diese Verschiedenheiten be
treffen sowohl die vorhandene Menge an Calcium uberhaupt als auch 
seine Verteilung auf den loslichen und den unloslichen Anteil. Wir finden: 

a) Formen mit hohem Gehalt an loslichem und un16s1ichem Calcium 
(Alyssum saxatile, Oxytropis pilosa, Centaurea scabiosa). 
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b) Formen mit hohem Gehalt an Gesamt-Ca, das aber fast oder ganz 
ausschlieBlich in un16slicher Form vorliegt (Seseli Hippomarathrum, 
Echium vulgare, besonders Silene italica). 

c) Formen mit vergleichsweise niedrigem Gehalt an Calcium, das fast 
zur Ganze unloslich ist (Rumex conglomeratus). 

d) Formen mit wenig, fast ausschlieBlich in loslicher Form vor
handenem Calcium (Sesleria calcaria). 

Eine noch klarere Auspragung dieser Typenverschiedenheiten ist 
natiirlich zu erwarten, wenn wir eine und dieselbe Art von Standorten 
moglichst verschiedenen Kalkgehaltes untersuchen. In erster Linie 
kotnmen hierbei selbstverstandlich mehr oder weniger bodenvage Formen 
in Frage. In Tabelle 23 findet man die Ergebnisse derartiger Unter
suchungen zusammengestellt. 

Tabelle 23. K- urid Ca-Gehalt bei derselben Art an verschiedenen 
Standorten. [Nach W. S. ILJIN (1933).J 

1m Zellsaft 1m Boden 

Standort K I Ca 
Ca K Ca 

ge::t ltlslich 
mg mg % % 

1. Alyssum saxatile: 
Granitfelsen 6,3 17,3 4,2 - 0,8 (0,1) 
Kalkfelsen 6,7 32,9 21,S - -

2. Teucrium chamaedrys: 
Sandboden im Walde 7,2 11,5 4,1 0,05 0,18 
Kalkfelsen . 7,6 15,4 10,8 0,38 4,33 

3. Origanum vulgare: 
Amphibolitfelsen (Wald) 6,5 4,6 2,0 (0,03) (0,1) 
Phyllitfelsen (Wald) 6,0 5,6 2,3 (0,03-0,1) (0,8-1,4) 
Kalkfelsen (Wald) . 3,4 7,6 4,1 - -
Offene Kalkfelsen. 4,4 13,6 7,9 0,27 7,38 

4. Silene vulgaris: 
Sandiges U fer 9,1 2,4 0,2 0,08 0,14 
Kalkfelsen . 4,5 12,5 0,01 - -

S. Stachys recta: I 
Granitfelsen 6,0 4,2 1,4 - 0,88 (0,1) 
Kalkfelsen . 5,0 10,6 0,6 - -

6. Chrysanthemum leucanthemum: 
Wiese 6,2 3,7 3,2 0,02-0,09 0,4 
Kalkfelsen . 5,0 4,5 3,5 - -

Da bei den Analysen auch das Kalium miterfaBt wurde, laBt sich 
zunachst feststellen, daB Kalimangel keineswegs cine durchgehende 
Eigenschaft von KalkbOden ist. In allen Fallen ist das K: Ca-Verhiiltnis 
in der Pflanze deutlich hoher als irn Boden: ein schOner Beleg fUr das be
kannte Selektionsvermogen der Wurzel. 
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Beziiglich des Verhaltens zu verschiedenen Calciummengen im 
Boden k6nnen wir im iibrigen wieder) Gruppen gegensatzlicher Typen 
wahrnehmen: 

1. Gruppe (Alyssum sa xatile , Teucrium chamaedrys, Origanum vul
gare). Je mehr Calcium im Boden vorhanden ist, urn so mehr wird 
von der Pflanze auch aufgenommen und gespeichert. Das Plus an Calcium 
verteilt sich ziemlich gleichmaBig auf die 16sliche und die unl6sliche 
Fraktion (Labilitiit des Calciumgehaltes und des Calciumspiegels). 

2. Gruppe (Silene vulgaris, Stachys recta). Auf Kalkboden wird 
zwar mehr Calcium aufgenommen, dieses aber so weit in unl6sliche 
Form iibergefiihrt, daB der Calciumspiegel des Zellsaftes auf kalk
armen und kalkreichen Standorten stets gleich niedrig bleibt (Labilitiit 
des C alciumgehaltes, Stabilitiit des C alciumspiegels). 

). Gruppe (Chrysanthemum leucanthemum). Beide Ca-Fraktionen 
und somit auch das Gesamtcalcium reagieren nur unmerklich auf Ver
schiedenheiten des Kalkgehaltes im Boden (Stabilitiit des C alciumgehaltes 
und des Calciumspiegels). 

Die Beurteilung dieser Analysenzahlen wird zuniichst allerdings, wie 
auch ILJIN mit Recht hervorhebt, dadurch erschwert, daB bei den unter
suchten Pflanzen im Kalkgehalt nicht der einzige Unterschied der Standorte 
gesehen werden darf. Man konnte daran denken, daB das mehr xerotherme 
Gepriige vieler Kalkstandorte zu einer allgemeinen Erhohung der Zellsaft
konzentration fUhrt oder sich liber eine erhohte Transpirationsintensitiit in 
einer verstiirkten Mineralstoffablagerung in den Bliittern auswirkt. Gegen 
diese Einwiinde sprechen aber mehrere Tatsachen: 1. Die Unterschiede 
zwischen Pflanzen kalkarmer und -reicher Boden bleiben bestehen, wenn 
die Analysenzahlen fUr Calcium auf das Trockengebiet bezogen werden. 
2. Die Erhohung des Calciumgehaltes der calciumlabilen Formen findet sich 
auch auf klimatisch wenig extremen Kalkstandorten ["Kalkfelsen im Walde" 
usw., s. Tabelle 23, viele weitere Beispiele bei ILJIN (1933)J. 3. Auch typische 
Kalkpflanzen stark exponierter Standorte (z. B. Sesleria) konnen ihren 
Ca-Gehalt erstaunlich niedrig halten. 

In welcher Beziehung stehen nun die gekennzeichneten Typen des 
Calciumhaushaltes zu den 6kologischen Gruppen der kalksteten, kalk
feindlichen und bodenvagen Pflanzen? Eine Antwort hierauf kann wohl 
auf Grund 6kologischer Standortsuntersuchungen allein nicht gegeben 
werden. Denn bei den Acidiphilen des Ca"- (und nicht nur CaCOa-) armen 
Bodens miiBte die geringe Variation des Bodencalciums in der Natur 
durch entsprechende Laboratoriumsexperimente erganzt werden, urn 
iiber ihren Ca-Haushalt allgemeine Aussagen machen zu k6nnen. Ahn
liches gilt, nur im umgekehrten Sinne, fiir die kalksteten Gewachse. 
Immerhin fallt auf, daB sich unter diesen auch Formen befinden, die 
trotz reichlicher Ca-Dberschiisse in der Rhizosphare nur erstaunlich 
wenig von diesem Elemente im Zellsaft enthalten (Sesleria calcarea, 
Silene italica). Daraus ergibt sich, daB eine 6kologische Bindung an das 
Kalksubstrat keineswegs einem hohen Calciumbediirfnisse gleichgesetzt 
werden dart. Die Frage des Ca-Gehaltes des Zellsaftes umfaBt also 
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nur die eine (unwichtigere!) Teilfrage des okologischen Kalkproblems. 
Es ist sehr unwahrscheinlich, daB der Calciumgehalt des Bodens, losgelost 
von den iibrigen Faktoren (PH usw.), die sich zum Gesamtkomplex 
der edaphischen Bedingungen auf Kalkb6den vereinigen, einen wichtigen 
begrenzenden EinfluB auf die Verteilung von Pflanzenarten und Pflanzen
gesellschaften ausiibt. 

Am besten auswertbar sind natiirlich die Befunde bei bodenvagen 
Pflanzen, da bei ihnen das "Naturexperiment mit variierter Calcium
gabe" eine geniigend weite Spanne umfaBt. Die gegensiHzlichen Typen 
des Calciumhaushaltes, die wir unter ihnen feststellen konnten, lassen 
sich offenbar auf zwei Grundursachen im physiologischen Reaktions
verhalten zuriickfiihren: 

1. Auf ein sehr verschiedenes Vermogen der Wurzel, das Calcium 
bei der Wasser- und Nahrstoffaufnahme yom Eintritt in die Pflanze 
auszuschlieBen. 

2. Auf eine ungleich stark ausgepragte Fahigkeit des Zellsaftes, 
einen unter Umstanden sehr betrachtlichen, vollkommen "iiberfliissigen" 
CalciumiiberschuB durch Oberfiihrung in un16sliche Form auszuscheiden. 

Die erstere Tatsache miissen wir zunachst wohl als schlechthin 
gegeben hinnehmen. Die zweite hingegen hat sich in den Arbeiten 
von W. S. ILJIN (1936, 1937, 1938) einer genaueren Analyse durchaus 
zuganglich erwiesen. Auch die Kalkfrage fiihrt hier, ahnlich wie das 
Halophytenproblem, wieder auf ein Grenzgebiet zwischen der Pflanzen
okologie und der Physiologie der pflanzlichen Stoffausscheidung. 

4. Der Calciumhaushalt und seine Beziehung ztir Physiologie der 
Stoffausscheidung. 

A. FREy-WYSSLING (1935) hat in seiner Monographie iiber die Stoff
ausscheidung der hoheren Pflanze gerade das Beispiel des Calciums 
zum Gegenstand einer allgemeinen Erorterung iiber den Vorgang der 
"Rekretion" herangezogen. 

Fast stets liegt in natiirlichen Boden das Calcium gegeniiber den 
anderen Nahrstoffen in relativem Oberschusse vor. In Kalkboden wird 
die Menge des gelosten, von der Pflanze resorbierbaren Calciums vor 
aHem durchdas Gleichgewicht CO2 - Bikarbonat - Karbonat bestimmtl. 
In karbonatfreien Boden gilt in erster Linie das an Bodenkolloide 
reversibel adsorbierte Calcium als die wesentliche Quelle dieses Kations 
fiir die Pflanze. 

Die Ca-Resorption aus dem Boden ist nach FREY- WYSSLINGs Aus
fiihrullgen ebensowohl ein Musterbeispiel fiir das Elektionsvermogen 
der Pflanzenwurzel wie fiir die Unfahigkeit zur vollstandigen Exklusion 
eines Losungsbestandteiles des Bodenwassers. Trotz des mehr oder weniger 
weitgehenden Selektionsvermogens der Wurzel gegeniiber dem Calcium 

1 Eingehendere Zahlenangaben hierzu bei K. ARENS (1936). 
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wird davon aber meist viel mehr aufgenommen, als die Pflanze tatsachlich 
braucht 1. Die physiologische Funktion des Calciums in der Zelle ist ja 
noch weitgehend unklar. Fiir die am genauesten bekannte Rolle als Ant
agonist gegen die einwertigen Alkalien geniigen bekanntlich sehr geringe 
Ca-Mengen (z. B. 1 Teil Ca" zur Entgiftung von 20 Teilen K [so W. BE
NECKE und L. lOST (1923), S. KOSTYTSCHEW (1931)J. Ein gro6er Teil 
des aufgenommenen Calciums ist also zu den Ballastionen zu rechnen, die 
der Wiederausscheidung, der "Rekretion", verfallen, ohne daB sie eigent
lich im Stoffwechsel Verwendung gefunden hatten, 

Fiir die Rekretion des Calciums sind grundsatzlich folgende Wege 
denkbar: 

1. Ausscheidung durch Guttation. 
2. Ausscheidung in Form unloslicher Salze 2. 

Zu 1. Bei S. KOSTYTSCHEW (Bd. 2, S. 119) findet man Ergebnisse von 
Untersuchungen von W. S. SCHARDAKOFF zitiert, aus denen hervorgeht, 
daB sich im Guttationswasser von Papaver somniferum und von Brassica 
oleracaea das Mengenverhaltnis Ca:K:P04 gegeniiber dem Blutungssaft 
sehr auffallend zugunsten des Ca verschiebt. Das Verhaltnis dieser 
Ionen betrug Z. B. in den Blutungssaften 100:76:80 bzw. 100:12,5:31, 
in den Guttationstropfen hingegen 100: 11,5: 11,5 bzw. 100: 10,4: 15,2. 
Deuten schon diese Befunde auf eine Ca-Rekretion im Guttationssaft, 
so ist diese Funktion bei den Kalkdriisen gewisser Saxifragen u. a. 
noch viel offensichtlicher. Einschlagige Untersuchungen iiber diese 
spezielle Frage liegen auch hier allerdings noch nicht vor. Man sollte 
annehmen, daB schon Vergleiche der Kalkausscheidung dieser Organe 
mit dem Spiegel gelosten Calciums im Zellsaft recht weitgehende und 
wichtige Aufschliisse bringen diirften. 

Eine Arbeit von H. SCHMIDT (1930) konnte keine auffallenden Be
ziehungen zwischen Ca-Gehalt des Nahrsubstrates und der Menge des 
ausgeschiedenen Calciums entdecken. Wohl aber anderte sich in Ca-freier 
Nahrlosung die Beschaffenheit der ausgeschiedenen Stoffe. Es wurden 

1 "Es soll daher die Arbeitshypothese aufgestellt werden, daB die Pflanze 
trotz ihres Elektionsvermogens Ionen, die im Boden gegeniiber anderen Ianen 
in relativ hoher Konzentrationen vorhanden sind, stets in bestimmten 
Mengen EinlaB gewahren muB. Es herrscht eine gewisse Konkurrenz unter 
den Ionen, um in die Pflanzen einzutreten, und bei diesem Wettstreit sind 
die besonders zahlreicheren Ionen im Vorteil (Konzentrationsejjekt) , selbst 
gegeniiber solchen, die bei gleicher Konzentration durch den Elektions
mechanismus bevorzugt wiirden. Die Pflanze kann eine Konzentrations
verschiebung der einzelnen Ionen herbeifiihren, aber keine lOslichen Bestand
teile des Bodens vollig ausschlieBen. Ihr Wahlvermogen besteht nicht in 
einer Selektion (Auswahl unter AusschlieBung anderer), sondern nur in 
einer Elektion (Bevorzugung) bestimmter Ionen; d. h. die Pjlanze ist nicht 
souveran in der Wahl ihrer Nahrstojje,sondern die Salzaujnahme ist bis zu 
einem gewissen Grade eine Funktion des Standortes" (FREY-WYSSLING, S. 212f.). 

2 M. STEINER (1934) erortert auch die Moglichkeit einer Kon:;;tanthaltung 
des Ca-Spiegels durch einen Verdiinnungsvorgang, wie er bei den sukkulentep 
Halophyten gefunden wird. Eine experimentelle Analyse hieriiber steht 
noch aus. 

Ergebnisse der Biologie XVII. 16 
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nicht mehr wie sonst uberwiegend CaC03-Krusten, sondern Kalium
verbindungen abgesondert. 

Zu 2. Fur die Ausscheidung des Calciums stehen der Pflanze vor allem 
die schwerloslichen Salze organischer Sauren und allen falls noch das 
Sulfat zur Verfugung. Ihre L6s1ichkeit sinkt in der Reihe Malat > Sul
fat> Tartrat > Oxalat. Das letztere ist von allen im physiologischen 
Bereiche denkbaren Calciumverbindungen weitaus am wenigsten 16slich. 

firomm-/lJIIen 

O/aslkh 
• unit/sikh 

Es muB uberall dort zu Abscheidung kommen, wo 
in einer Zelle Ca"- und Cp:' -Ionen in einer Menge 
zusammenkommen, die das Loslichkeitsprodukt von 
1,8 X 10-9 ubersteigt. Wegen der physikalischen 
Chemie der Kalkoxalatausscheidung sei auf die vor
zugliche Darstellung bei FREy-WYSSLING verwiesen. 
Daselbst findet man auch nahere Angaben uber 
altere Arbeiten, die sich im ernahrungsphysio
logischen Experiment mit den mengenmaBigen Be
ziehungen zwischen dem Ca-Gehalt des Substrates 
und der Menge des gebildeten Calciumoxalates 
beschaftigen. 

o Durch die Untersuchungen von ILJIN wurde 
Abb. 26. LOsliches und gezeigt, daB bei der einen Gruppe von Pflanzen 
unl6sliches Kalzium in 

das aufgenommene Calcium vollstandig oder zu 6 verschiedenen Proben 
von Plantagomaior. (Nach 
Zahlen bei W. S. IL11N 

1938.) 

einem groBen Teile als L6sungsbestandteil des Zell
saftes vorgefunden wird, wahrend andere das Cal
cium zu einem groBen Teile, ja in Extremfallen 

praktisch restlos in un16sliche Form uberfuhren. Als Beispiel fUr die 
erstere Gruppe k6nnen Anthyllis vulneraria, Reseda lutea, Clematis vitalba, 
Centaurea scabiosa, fUr die zweite Echium vulgare, Circaea lutetiana, 
Melandrium album, Silene vulgaris, Viola odorata, Ballota nigra, Beta vul
garis, Rumex acetosa genannt werden. Fur die letztere Gruppe schlagt der 
genannte Forscher die Bezeichnung "physiologische Calciophobe" vor 1. 

1 Gegen diese Terminologie ist nichts einzuwenden, solange jede Ver
wechslung mit "Calciphilen" und "Calciphoben", also kalkholden und kalk
feindlichen Pflanzen vermieden wird. Die Erscheinung der "physiologischen 
Calciophobie" wird von ILJIN so gedeutet, daB fUr die betreffenden Pflanzen 
die Ausscheidung des Calciumiiberschusses aus dem Zellsafte eine physio
logische N otwendigkeit darstellt, und daB diese mit dem Opfer wertvoller 
organischer Substanz (also vor aHem der Oxalsiiure) erkauft werden muB. 

Der erste Teil dieser Annahme deckt sich mit der Auffassung iiber die 
physiologische Bedeutung der Calciumrekretion iiberhaupt. Der zweite Teil 
hingegen diirfte nicht ohne Bedenken hingenommen werden. Einen so 
verbreiteten Vorgang wie die KalkoxalatfiiHung wird man schwerlich als einen 
schon fast pathologischen Vorgang auffassen wollen. Der Energieinhalt 
der Oxalsaure ist zudem gering (60,00 cal gegen 674000 cal der Glukose, 
Tab. BioI. II, 1935). Der Verlust fiillt wohl kaum ins Gewicht, besonders 
wenn man bedenkt, wie wenig "okonomisch" die Pflanze etwa beim Aufbau 
ihres Membrangeriistes mit energetisch hochwertigen Assimilaten umgeht. 
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Bei manchen Pflanzen wird durch Ca-Fallung tatsachlich eine weit
gehende Konstanz des Calciumspiegels im Zellsafte, unbeschadet eines 
sehr wechselnden Gesamt-Ca-Gehaltes, erreicht. Ein gutes Beispiel ist 
z. B. Plantago maior (Abb.26). Ca-Mengen, die etwa 0,16 GI iiber
schreiten, verfallen der Rekretion durch Ausfallung. Hierher gehoren 
natiirlich auch diejenigen Typen, bei denen iiberhaupt praktisch kein 
losliches Calcium gefunden wird. 

Oxalationen und Calciumionen schlieBen sich als Losungspartner 
des Zellsaftes in einer das (sehr niedrige!) Loslichkeitsprodukt iiber
steigenden Menge selbstverstandlich gegenseitig aus. Nur in Zellsaften, 
deren Analyse Ca-Freiheit ergibt, kann freie Oxalsaure oder losliches 
Oxalat erwartet werden. Das zeigt sich mit aller Deutlichkeit, wenn 
zu PreBsaften eine bekannte Menge von CaCl2 zugefiigt wird. Wird 
die Menge des Ca··-Zusatzes langsam gesteigert, so muG bei Erreichung 
der Aquivalentkonzentration der urspriinglich in Losung vorhandenen 
Oxalationen die Calciumfallung ein Ende finden. Tatsachlich steIlt aber 
ILJIN fest, daB bei manchen PreBsaften eine starke Steigerung des CaC12-

Zusatzes eine wesentliche Erhohung der Endmenge an ausgefaIltem 
Calcium mit sich bringt, insbesondere auch bei manchen Pflanzen (z. B. 
Echium vulgare), deren Zellsaft nicht von vomeherein frei ist von gelOstem 
Calcium, in denen also Oxalationen nicht vorhanden sein konnten. Diese 
Calciumfallung muB dann entweder auf andere organische Sauren 
zuriickzufiihren sein, wobei das Loslichkeitsprodukt erst durch einen 
starkeren Ca-DberschuB aIlmahlich iiberschritten wird, oder auf adsorp
tive, mit Ausflockung einhergehende Bindung an kolloide Bestandteile 
des Zellsaftes. DaB letztere eine Rolle spielen, scheint aus der zum Teil 
sehr bedeutenden Verminderung der Ca-Fallung in PreBsaften hervor
zugehen, die mit Trichloressigsaure vorgereinigt wurden. 

Wieweit die beiden, zuletzt genannten Fallungsarten auch bei der 
Calciumrekretion in der lebenden Zelle eine Rolle spielen, ist natiirlich 
eine andere Frage. Zahlreiche Untersuchungen von ILJIN, in denen das 
Calcium des trockenen Organpulvers in einen wasser-, essigsaure- und salz
saureloslichen Anteil zerlegt wurde, gaben zwar einen Hinweis, aber noch 
keine endgiiltige Auskunft. Dagegen geht aus einigen Analysen des Ca
und Oxalatgehaltes hervor, daB offenbar nicht alles in der Pflanze aus
gefillt vorhandene Calcium in Form von Oxalat gebunden ist (Tabelle 24). 

Tabelle 24. Calcium- und Oxalatgehalt einiger Pflanzen. 
(Nach W. S. ILJIN.) 

Ca in G. I. Oxalsaure in G. M. 

Gesamt 
I 

LOslich UnlOslich Gesamt 
I 

LOslich 

Circaea lutetiana 0,066 0,000 0,065 0,037 0,0 
Echium vulgare 0,151 0,005 0,146 0,000 0,0 
Lycium barbarum 0,123 0,027 0,096 0,076 0,0 

16* 
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In den angefiihrten Beispielen ist die Gesamtmenge des unloslichen 
Calciums unzweideutig hoher als die der gesamten Oxalsaure. Circaea 
und Echium sind iibrigens bezeichnenderweise Pflanzen, deren Zellsaft 
bei CaCl2-Zusatz eine sehr bedeutende Calciumfallung, durch den oben 
erwahnten, mit Trichloressigsaure entfernbaren Faktor ergibt. 

Von Interesse ist schlieBlich noch die Frage, ob die Rekretions
bereitschaft des Zellsaftes gegeniiber dem Calcium bei einer bestimmten 
Art eine ein fiir allemal konstante GroBe ist und sie demnach bei zu
nehmendem Ca-DberschuB schlieBlich ihre Grenze findet. Oder ob mit 
wachsender Ca-Zufuhr auch die zur Fallung notwendigen Substanzen -
vor allem also die Oxalsaure - standig neugebildet werden. Eine wenig
stens vorlaufige Antwort laBt sich aus Untersuchungen des Oxalsaure
gehaltes der gleichen Art von kalkreichen und -armen Boden ablesen. 
Es zeigt sich (Tabelle 25), daB der Gesamtgehalt an Oxalsaure etwa in 
dem MaBe steigt, als Calcium in die Zelle aufgenommen wird. Die zur 
Ca-Ausfallung verbrauchte Saure wird also durch den Zellstoffwechsel 
nachgeliefert. Auch auf Kalkboden ist deswegen die Zelle stets in der Lage, 
neu hinzukommende Calciummengen aus dem Milieu des Zellsaftes zu 
entfernen. 

Tabelle 25. Menge der Oxalsaure in Pflanzen von kalkreichem und 
kalkarmem Boden. [N"ach W. S. ILJIN (1937}.J 

Menge der Oxalsaure 

Auf 100g Konzentration in G. M. % 
Trocken· gefallter 
gewicht Gesamt Loslich Oxaisaure 

Beta vulgaris 1 13.0 0,260 0,138 50 
1 13,1 0,260 0,073 72 

14,2 0,170 0,133 22 

" " 
9,2 0,170 0,111 35 

M elandrium album 1 15,9 0,382 0,112 71 

" " 12,6 0,200 0,110 45 
Viola odorata 1 9,1 0,241 0,004 98 

5;1 0,162 0,038 76 
1 Auf Kalkboden. 

Das Hauptverdienst der im obigen besprochenen Arbeiten von 
W. S. ILJIN iiber die okologische Calciumfrage scheint uns in der exten
siven Bearbeitung eines sehr groBen Materials zu liegen. Ais wich
tigstes Ergebnis konnen wir die Feststellung der gegensatzlichen Typen 
des Calciumhaushaltes vermerken. Eine Reihe von Problemen, die sich 
unmittelbar daran anschlieBen und die vor allem mit der Frage der Stoff
ausscheidung zusammenhangen, wurde kurz angedeutet. Ihre intensive 
Bearbeitung ware ebenso wiinschenswert wie aussichtsreich. Sie ware 
wohl an Hand bestimmter, gut ausgepragter Extremtypen durchzufiihren. 
Die Auswahl dieser diirfte an Hand des von ILJIN beigebrachten Materials 
nicht schwierig sein. 
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Schlu13wort. 
Die Verschiedenartigkeit der Themen, die in unserem Berichte be

handelt wurden, macht eine allgemeine Zusammenfassung unmaglich. 
Soweit angangig, wurde versucht, am Schlusse der einzelnen Abschnitte 
das positive Ergebnis zusammenzufassen. 

Wenn einige akologische Probleme in der vorangehenden Bearbeitung 
ausschlieBlich yom Gesichtspunkte der Zellsaftzusammensetzung be
handelt wurden, so mage man daraus nicht etwa die Meinung des Ver
fassers herauslesen, daB zellsaftchemische Untersuchungen eine Panazee 
fur die Lasung pflanzenakologischer Fragen darstellen. Hier gilt genau 
das gleiche, was H. WALTER in der Einleitung zu seinem Hydratenbuch 
sagt: "Dadurch kann leicht der Eindruck erweckt werden, als ob nun alles 
durch die H ydratur erkliirt werden soU. Nichts liegt uns ferner . . Die H ydratur 
ist nur ein F aktor unter vielen." An zahlreichen Stellen wurde in unserem 
Berichte klar und eindeutig hervorgehoben, daB die primare Bedeutung 
der Untersuchungen uber die Zusammensetzung des Zellsaftes vor allem 
in einer Erweiterung und Vertiefung der Befunde uber den osmotischen 
Wert der Pflanze und seine Abhangigkeit von dem Standortsfaktor liegt. 
Dariiber hinaus kannen allerdings zellsaftchemische Untersuchungen in 
manchen Fallen tiefer als irgendeine andere Methode zu den Wechsel
beziehungen zwischen der Pflanze und ihrer edaphischen Umwelt vor
dringen. Das beste Beispiel hierfiir wurde wohl in der Besprechung der 
Salzpflanzen gegeben. 

Die Tragweite zellsaftchemischer Untersuchungen fUr die Lasung 
pflanzengeographischer und akologischer Fragen wird sich im einzelnen 
in endgiiltiger Form erst abschatzen lassen, wenn ein noch wesentlich 
umfangreicheres Tatsachenmaterial vorliegt, als dies heute schon der 
Fall ist. 

Schrifttum. 
ADRIANI, M.: Recherches sur la synecologie de quelques associations halo

philes mediterraneennes. Stat. Int. Geobot. et Alp. Montpellier 1934, 
H.32. 

- Sur la transpiration de quelques halophytes cultivees dans des milieux 
differents en comparaison avec celle de quelques non halophytes. Proc. 
Akad. Wetensch. Amsterd. 40, 3 (1937). 

AHRNS, W.: Weitere Untersuchungen uber die Abhangigkeit des gegen
seitigen Mengenverhaltnisses der Kohlehydrate im Laubblatt yom 
Wassergehalt. Bot. Archlv 5, 234 (1924). 

AKERMAN, A.: Beitrage zu einer Analyse der Eigenschaft Winterfestigkeit 
an Weizen. Beitr. landw. Pflanzenbau, SCHINDLER-Festschr. 147 (1924). 

- Studien iiber den Kaltetod und die Kalteresistenz der Pflanzen. Lund 
1927. 

ANDERSSEN, F. G.: Some seasonal changes in the tracheal sap of pear and 
apricot trees. Plant Physio!. 4, 459 (1929). 

ARENS, K.: Die kutikulare Exkretion des Laubblattes. Jb. Bot. 80, 248 
(1934). 



246 MAXIMILIAN STEINER: 

ARENS, K.: Physiologisch polarisierter Massenaustausch und Photosynthese 
bei submersen Wasserpflanzen. II. Die Ca(HCOs)2-Assimilation. Jb. Bot. 
83, S13 (1936). 

ARNOLD, A.: u. W. BENECKE: Zur Biologie der Strand- und Diinenflora auf 
Borkum, Juist und dem Memmert. Planta (Berl.) 23, 662 (1935). 

- Beitrage zur okologischen und chemischen Analyse des Halophyten
problems. Jb. Bot. 83, 105 (1936). 

ARRHENIUS, 0.: Bodenreaktion und Pflanzenleben. Leipzig 1922. 
ASAI, T.: Untersuchungen iiber die Bedeutung des Mannits im Stoffwechsel 

einiger hOherer Pflanzen. I. Jap. J. of Bot. 6, 64 (1932). 
- II. Jap. J. Bot. 8, 343 (1937). 
ATKINS, W. R. G.: The H-concentration of plant cells. Notes from Bot. 

School Trinity ColI. Dublin 3, 133 (1922). 
BECK, W. A.: The effect of drought on the osmotic value of tissues. Proto

plasma (Berl.) 8, 70 (1929). 
BENECKE, W.: Dber die DIELssche Lehre von der Entchlorung der Halo

phyten. Jb. Bot. 36, 179 (1901). 
- Kulturversuche mit Aster tripolium L. Z. Bot. 23, 745 (1930). 
- Zur Biologie der Strand- und Diinenflora. I. Vergleichende Versuche 

iiber die Salztoleranz von Ammophila arenaria LINK, Elymus arenarius 
L. und Agriopyrum junceum L. Ber. dtsch. bot. Ges. 48, 127 (1930). 

-- u. A. ARNOLD: Zur Biologie der Strand- und Diinenflora II. Der Salz
gehalt der natiirlichen Standorte von Agriopyrum .iunceum P. B. und 
Ammophila arenaria ROTH. auf dem Sandstrande von Norderney. Ber. 
dtsch. bot. Ges. 49, 363 (1931). 

- u. L. JOST: Pflanzenphysiologie. Jena: Gustav Fischer 1923. 
BERGER-LANDEFELDT, U.: Der Wasserhaushalt der Alpenpflanzen. Biblioth. 

Botanica 1936. H. 115. 
BICKENBACH, K.: Zur Anatomie und Physiologie einiger Strand- und Diinen

pflanzen. Beitr. BioI. Pflanz. 19. 334 (1932). 
BOBKO. E. W. u. R. A. POPOWA: Beitrage zur Frage iiber die Diirre- und 

Kalteresistenz der Pflanzen. Z. Pflanzenernahrg. Diing. u. Bodenkde 
A 14, 24 (1929). 

BORESCH, K.: Der Gehalt der Pflanzen an Mineralstoffen. Tabul. bioI. 
4. 315 (1935). 

BRAUN-BLANQUET. J.: Pflanzensoziologie. Berlin: Julius Springer 1928. 
BUHMANN. A.: Kritische Untersuchungen iiber vergleichende plasmolytische 

und kryoskopische Bestimmungen des osmotischen Wertes bei Pflanzen. 
Protoplasma (Berl.) 23, 579 (1935). 

CARTELLIERI. E.: Jahresgang von osmotischem Wert. Transspiration und 
Assimilation einiger Ericacaen der alpinen Zwergstrauchheide und 
Pinus cembra. Jb. Bot. 82, 459 (1938). 

CHAPMAN. V. J.: Studies in salt-marsh ecology, sections I to III. J. Ecology 
26, 144 (1938). 

CZAPEK. F.: Biochemie der Pflanzen. 2. Bd. Jena 1905 (insbes. S.810). 
DIELS, L.: Stoffwechsel und Struktur der Halophyten. Jb. Bot. 32,309 (1898). 
DIXON. H. H. and W. R. ATKINS: On osmotic pressures in plants, and on 

a thermo-elektric method of determining freezing points. Sci. Proc. 
roy. Dublin Soc., N. s. 12. 275 (1910). 

DORING. B.: Die Temperaturabhangigkeit der Wasseraufnahme und ihre 
okologische Bedeutung. Z. Bot. 28. 305 (1934/35). 

FABER, F. C. v.: Dber Transspiration und osmotischen Druck bei den Man
groven. Ber. dtsch. bot. Ges. 31, 277 (1913). 

- Zur Physiologie der Mangroven. Ber. dtsch. bot. Ges. 41, 227 (1923). 



Zusammensetzung des Zellsaftes bei hoheren Pflanzen. 247 

FABER, F. C. v. u. A. F. W. SCHIMPER: Pflanzengeographie auf physio
logischer Grundlage, 3. Auf I. Jena: Gustav Fischer 1935. 

FITTING, H.: Die Wasserversorgung und die osmotischen Druckverhaltnisse 
der Wiistenpflanzen. Jb. Bot. 3, 209 (1911). 

FREUDENBERG, K.: Die natiirlich~n Gerbstoffe. In G. KLEIN: Handbuch 
der Pflanzenanalyse. Bd. III/2, S. 344. Wien: Julius Springer 1932. 

FREY-WYSSLING, A.: Die Stoffausscheidung der hoheren Pflanze. Berlin: 
Julius Springer 1935. 

FUCHS, W. H.: Weiteres zur Bestimmung der Kalteresistenz des Winter
weizens durch indirekte Methoden. Wiss. Arch. Landw. A 3, 692 (1930). 

- Zur Analyse des physiologischen Zustandes der Pflanzen im Zusammen
hang mit Temperatureinfliissen. Kiihn-Arch. 38, 232 (1933). 

- Beitrage zur Ziichtung kaltefester Winterweizen. Z. Ziichtg A 19, 309 
(1934). 

- Der Anteil des Zuckers am osmotischen Wert beim Weizen. Planta 
(BerI.) 23, 340 (1935). 

- Die Abhangigkeit der Zustandsindikatoren von der Salzernahrung. 
Untersucht an Weizenpflanzen. Planta (Bed.) 24, 725 (1935). 

- Die Veranderung der Struktur und Reaktion der Zelle bei Abkiihlung. 
Kiihn-Arch. 39. 1 (1935). 

FUKUDA, Y.: Die Anpassungsfahigkeit der Pflanzen beziiglich des osmotischen 
Druckes. I. Vodiebe der Halophyten fiir NaCI. Botanic. Mag. (Tokyo) 
51, 445 (1937). 

GESSNER, A.: Die osmotischen Druckverha1tnisse der Diinen- und Strand
pflanzen der Nordsee bei verschiedener Substratkonzentration. Diss. 
Freiburg i. Br. 1920. 

GIROUX, J.: Erica multiflora ou "Bruyere a fleurs nombreuses". Etude 
anatomique. chimique et ecologique. Sigma. Comm. Nr.27. Mont
pellier 1934. 

- Recherches biologiques sur les Ericacees languedociennes. Sigma. 
Comm. Nr.47. Montpellier 1936. 

GORKE, H.: Uber chemische Vorgange beim Erfrieren der Pflanzen. Landw. 
Versuchsstat. 65, 149 (1906). 

HARTEL, 0.: Pflanzenokologische Untersuchungen an einem xerothermen 
Standorte bei Wien. Jb. Bot. 83, 1 (1936). 

HARRIS, J. A.: The physico chemical properties of plant saps in relation 
to phytogeographie. Minneapolis 1934. 

- R. A. GORTNER, W. F. HOFMANN, J. V. LAWRENCE and A. T. VALENTINE: 
The osmotic concentration. specific electrical conductivity, and chlorid 
content of the tissue fluids of the indicator plants of Tooele Valley, 
Utah. J. agricult. Res. 27, 893 (1924). 

- and J. V. LAWRENCE: The osmotic concentration of the sap of the leaves 
of mangrove trees. BioI. Bull. Mar. bioI. Labor. Wood's Hole 32, 202 
(1917). 

HARSHBERGER, J. W.: The origin an the vegetation of salt marsh-pools. 
Proc. amer. philos. Soc. 48, 457 (1911). 

HEILIG, H.: Untersuchungen iiber Klima, Boden und Pflanzenleben des 
Zentralkaiserstuhls. Z. Bot. 24, 225 (1931). 

HORN, G.: Das gegenseitige Verhaltnis der Kohlehydrate im Laubblatt 
in seiner Anhangigkeit vom Wassergehalt. Bot. Archiv 3, 137 (1923). 

ILJIN, W. S.: Der EinfluB der Standortsfeuchtigkeit auf den osmotischen 
Wert bei Pflanzen. Planta (Bed.) 7, 45 (1929a). 

- Standortsfeuchtigkeit und Zuckergehalt in den Pflanzen. Planta (Berl.) 
7, 59 (1929b). 



248 MAXIMILIAN STEINER: 

ILJIN, W. S.: Der Einflu13 des Welkens auf den Ah- und Aufbau der 
Starke in der Pflanze. Planta (Berl.) 10, 170 (1930). 

- Anpassung der Halophyten an konzentrierte SalzlOsungen. Planta 
(Berl.) 16, 352 (1932). 

-- Zusammensetzung der Salze in der Pflanze auf verschiedenen Stand
orten. Kalkpflanzen. Beih. Bot. Zbl. so/I, 95 (1933). 

-- The point of death of plants at low temperatures. Bull. Assoc. russe 
Rech. Sci. Prag I (6), 135 (1934). 
The relation of cell sap concentration to cold resistance in plants. Bull. 
Assoc. russe Rech. Sci. Prag 3 (8), 33 (1935). 
Zur Physiologie der kalkfeindlichen Pflanzen. Beih. Bot. Zbl. 54/1, 
569 (1936). 
Precipitation of calcium by plants on different habitats. Bull. Assoc. 
russe Rech. Sci. Prag 5 (10), 37 (1937). 

- Calcium content in different plants and its influence on production of 
organic acids. Bull. Assoc. russe Rech. Sci. Prag 5 (12), 43 (1938). 

J ONES and R. A. GORTNER: Free and bound water in elastic and non elastic 
gels. J. physic. chern. 1932, 387. 

KEARNEY, T. H., L. J. BRIGGS, H. L. SHANTZ, J. W. McLEANE and R. L. PIE
MEISEL: Indicator significance of vegetation in Tooele valley, Utah. 
J. agricult. Res. I, 365 (1914). 

KELLER, B.: Halophyten und Xerophytenstudien. J. Ecology 13, 224 (1925). 
KERSTAN, G.: Eine Methode zur Bestimmung des Glukosidzuckers und der 

librigen Kohlehydrate in Pflanzen, besonders in Aesculus und Salix. 
Planta (Berl.) 21, 657 (1934). 

KESSLER, W.: Uber die inneren Ursachen der Kalteresistenz der Pflanzen. 
Plant a (Berl.) 24, 312 (1935). 

- u. W. RUHLAND: Weitere Untersuchungen liber die inneren Ursachen 
der Kalteresistenz. Planta (Berl.) 28, 149 (1938). 

KEYSSNER, E.: Der Einflu13 der Wasserstoffionenkonzentration in Nahr
lOsung auf die Reaktion der Pflanze. Planta (Berl.) 12, 576 (1931). 

KILLIAN, CH.: Etudes ecologiques sur la repartition du chlorure de sodium 
dans les psammophytes et halophytes algeriens. Ann. de Physiol. 7, 
No 3 (1931). 
Etudes ecologiques sur les fluctuations de la pression osmotique chez les 
psammophytes et quelques halophytes algeriens. Ann. de Physiol. II, 

70 (1935). 
- et L. FAUREL: La pression osmotique des vegetaux du Sud algerien: 

ses rapports avec les facteurs edaphiques et climatiques. Ann. de Physiol. 
12, 859 (1936). 

KISSELEW, N. N.: Zur Frage des Starkeabbaues beim Welken der Blatter. 
Planta (Berl.) 4, 606 (1927). 

KNODEL, H.: Eine Methodik zur Bestimmung der stofflichen Grundlagen 
des osmotischen Wertes von Pflanzensaiten. Planta (Berl.) 28, 704 (1938). 

- Uber die Abhangigkeit des osmotischen Wertes von der Saugkraft des 
Bodens. Jb. Bot. 87, 557 (1939). 

KOLLER, G. U. K. POPL: Uber einen chlorhaltigen Flechtenstoff I. und II. 
Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. Kl. II b 143, 20, 126 
(1933). 

KOSTYTSCHEW, S.: Lehrbuch der Pflanzenphysiologie, Bd. 2. Berlin 1931. 
LANGLET, 0.: Uber die Variation der Kiefer (Pinus silvestris L.) und deren 

Zusammenhang mit dem Klima. Sv. skogsvardsfOr. Tidskr. 1934, 87. 
- Uber den Zusammenhang zwischen Temperatur und Verbreitungsgrenze 

von Pflanzen. Medd. fran statens skogsf6rsogsanst. 28, 299 (1935). 



Zusammensetzung des Zellsaftes bei haheren Pflanzen. 249 

LANGLET, 0.: Studien tiber die physiologische Variabilitat der Kiefer und 
deren Zusammenhang mit dem Klima. Medd. fran statens skogsfOrsags
anst. 29, 219 (1936). 

LAUSBERG, TH.: Quantitative Untersuchungen tiber die kutikulare Exkretion 
des Laubblattes. Jb. Bot. 81, 769 (1935). 

LEBEDINCEV, E.: Untersuchungen tiber die wasserbindende Kraft der Pflanzen 
im Zusammenhang mit ihrer Dtirre- und Kalteresistenz. Protoplasm a 
(Berl.) 10, 53 (1930). 

LEHMANN, 0.: Die quantitative Erfassung kleinster Mengen biologisch 
wichtiger Zuckerarten unter AusschluB reduzierender nichtkohlehydrat
artiger Karper. Planta (Berl.) 13, 576 (1931). 

LEVITT, J. and G. W. SCARTH: Frost-Hardening studies with living cells. 
I. Osmotic and bound water changes in relation to frost resistance and 
the seasonal cycle. II. Permeability in relation to frost resistance and 
the seasonal cycle. Canad. J. Res. C 14, 267 (1936). 

LIDFORSS, D.: Zur Physiologie und Biologie der wintergrtinen Flora. Bot. 
Zbl. 68, 1 (1896). 

- Die wintergrtine Flora. Lunds Univ. Arsskr., N. F. 2, Abt. 2, Nr 13 (1907). 
MASON, T. G. and E. PHILLIS: The concentration of solutes in sap and 

tissue, and the estimation of bound water. Ann. Bot. 50, 437 (1936). 
MAXIMOV, N. A.: Chemische Schutzmittel der Pflanzen gegen Erfrieren. 

Ber. dtsch. bot. Ges. 30, 52, 293, 504 (1912). 
Experimentelle und kritische Untersuchungen tiber das Gefrieren und 
Erfrieren der Pflanzen. Jb. Bot. 53, 327 (1914). 
Internal factors of frost and drought resistance in plants. Protoplasma 
(Berl.) 7, 259 (1929). 

- u. T. A. MAXIMOVA-KRASNOSSJELKAJA: Jahresschwankungen des osmo
tischen Druckes und der Zuckergehalt in immergrtinen Blattern. Arb. 
Bot. Garten Tiflis 19, 1 (1917) (russisch) . 

.vIEIER, I.: Zur Kenntnis des osmotischen Wertes der Alpenpflanzen. Diss. 
Freiburg (Schweiz) 1915 . 

.vIEVIUS, W.: Wasserstoffionenkonzentration und Permeabilitat bei "kalk
feindlichen Gewachsen". Z. Bot. 16, 641 (1924). 
Die direkte Beeinflussung der Pflanzenzelle durch die Wasserstoffionen
konzentration des Nahrsubstrates. Z. Pflanzenernahrg, Dting. u. Boden
kde A 6, 89 (1926). 
Reaktion des Bodens und Pflanzenwachstum. Naturwiss. u. Landw. 
1927, H.11. 
Kalzium-Ion und Wurzelwachstum. Jb. Bot. 66, 183 (1927). 
Das Problem der Kalkfeindlichkeit der Pflanzen. Naturwiss. Mh. biol. 
chern. geogr. u. geol. Unterr. 26, 209 (1929) . 

.vIEYER, B. S.: Studies on the physical properties of leaves and leaf saps. 
Ohio J. Sci. 27, 263 (1927). 
Seasonal variations in the physical and chemical properties of the leaves 
of the pitch pine with especial reference to cold resistance. Amer. J. 
Bot. IS, 449 (1928). 

MICHAELIS, P. :Okologische Studien an der alpinen Baumgrenze. I. Das 
Klima und die Temperaturverhaltnisse der Vegetationsorgane im Hoch
winter (vorl. Mitt.). Ber. dtsch. bot. Ges. 50, 31 (1932). 
II. Die Schichtung der Windgeschwindigkeit, der Lufttemperatur und 
der Evaporation tiber einer Schneeflache. Beih. bot. Zbl. 52 B, 310 
(1934 a). 
III. Uber die winterlichen Temperaturen der pflanzlichen Organe, ins
besondere der Fichte. Beih. bot. Zbl. 52 B, 333 (1934 b). 



250 MAXIMILIAN STEINER: 

MICHAELIS, P.: IV. Zur Kenntnis des winterlichen Wasserhaushaltes. Jb. 
Bot. 80, 169 (1934 c). 

- V. Osmotischer Wert und Wassergehalt wahrend des Winters in den ver
sthiedenen Hohenlagen. Jb. Bot. 80, 337 (1934 d). 

MOBIUS, M.: Die Erkaltung der Pflanze. Ber. dtsch. bot. Ges. 25, 37 (1920). 
MOLISCH, H.: Das Erfrieren der Pflanzen bei Temperaturen tiber dem Eis

punkt. Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.-naturwiss. KI. I 105 (1896). 
- Dber den EinfluB der Transspiration auf das Verschwinden der Starke 

in den Blattern. Ber. dtsch. bot. Ges. 39, 339 (1921). 
MONTFORT, C.: Physiologische und pflanzengeographische Seesalzwirkungen. 

I. EinfluB ausgeglichener Salzlosungen auf Mesophyll- und SchlieBzellen; 
Kritik der IL]INSchen Hypothese der Salzbestandigkeit. Jb. Bot. 65, 
502 (1926). 

- Dber Halobiose und ihre Abstufung. Flora (Jena) , N.F. 21, 433 (1927). 
- u. W. BRANDRUP: Physiologische und pflanzengeographische Seesalz-

wirkungen. II. Physiologische Studien tiber Keimung und erste Ent
wicklung bei Halophyten. Jb. Bot. 66, 902 (1927). 

- - Physiologische und pflanzengeographische Seesalzwirkungen. III. 
Vergleichende Untersuchung der Salzwachstumsreaktion von Wurzeln. 
Jb. Bot. 67, 105 (1927). 

MOTHES, K.: Ernahrung, Struktur und Transspiration. BioI. ZbI. 52, 193 
(1932). 

MUDRA, A.: Zur Physiologie der Kalteresistenz des Winterweizens. Planta 
(BerI.) 18, 435 (1933). 

MULLER-STOLL, W. R.: Okologische Untersuchungen an Xerothermpflanzen 
des Kraichgaues. Z. Bot. 29, 161 (1935). 

- Wasserhaushaltsfragen bei Sumpf- und emersen Wasserpflanzen. Ber. 
dtsch. bot. Ges. 56, 355 (1938). 

MULLER-THURGAU, H.: Dber das Gefrieren und Erfrieren der Pflanzen. 
Landw. Jb. 9, 133 (1880). 

- Dber Zuckeranhaufung im Pflanzenteilen infolge niederer Temperatur. 
Landw. Jb. II, 751 (1882). 

- Dber das Gefrieren und Erfrieren der Pflanzen. Landw. Jb. 15, 453 
(1886) . 

NEWTON, R.: The nature and practical measuremant of frost resistance in 
winter wheat. Univ. Alberta res. Bull. I (1924). 

- and R. A. GORTNER: A new method for estimating hydrophilie colloid 
content of expressed plant tissue fluids. Bot. Gaz. 74, 442 (1922). 

- and W. M. MARTIN: Physico-chemical studies on the nature of drought 
resistance in crop-plants. Canad. J. Res. 3, 336 (1930). 

NICHOLS, G. E.: The vegetation of Connecticut. VI. The plant association 
of eroding areas along the seacoast. Bull. Torrey bot. Club 47,89 (1920a). 

- The vegetation of Connecticut. VII. The plant associations of depositing 
areas along the seacoast. Bull. Torrey bot. Club 47, 511 (1920b). 

OPPENHEIMER, H. R.: Dber Zuverlassigkeit und Anwendungsgrenzen der 
tiblichsten Methoden zur Bestimmung der osmotischen Konzentration 
pflanzlicher Zellsafte. Planta (BerI.) 16, 467 (1932). 

PEARSALL, W. H. and J. H. PRIESTLEY: Meristematic tissues and protein 
isoelectric point. New Phytologist 22, 183 (1923). 

PFEFFER, W.: Osmotische Untersuchungen. Leipzig 1921. (Neudruck.) 
PISEK, A. u. E. CARTELLIERI: Zur Kenntnis des Wasserhaushaltes der 

Pflanzen. I. Sonnenpflanzen. Jb. Bot. 75, 195 (1931). 
- - Zur Kenntnis des Wasserhaushaltes der Pflanzen. II. Schatten

pflanzen. Jb. Bot. 75, 642 (1932). 



Zusammensetzung des Zellsaftes bei hoheren Pflanzen. 251 

PISEK, A. u. E. CARTELLIFRI: Zur Kenntnis des Wasserhaushaltes der Pflan
zen. III. Alpine Zwergstraucher. Jb. Bot. 79, 131 (1933). 

- H. SOHM u. E. CARTELLIERI: Untersuchungen fiber osmotischen Wert 
und Wassergehalt von Pflanzen und Pflanzengesellschaften der alpinen 
Stufe.(Mit besonderer Berficksichtigung derZwergstraucher im Winter.) 
Beih. bot. Zbl. B 52, 634 (1935). 

PITTIUS, G.: Uber die stofflichen Grundlagen des osmotischen Druckes bei 
Hedera helix und !lex aquifolium. Bot. Archiv 37, 43 (1935). 

PREISING, F. G.: Untersuchungen fiber den Kohlehydratstoffwechsel des 
immergrfinen Laubblattes. Bot. Archiv 30, 342 (1930). 

RosA, J. T.: Nature of hardening in vegetable plants. Proc. amer. Soc. 
Hort. Sci. 16, 190 (1919). 

ROUSCHAL, E.: Untersuchungen fiber die Temperaturabhangigkeit der 
Wasseraufnahme ganzer Pflanzen. Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, Math.
naturwiss. K!. I 144, 313 (1935). 

- Zur "6kologie der Macchien. I. Der sommerliche Wasserhaushalt der 
Macchienpflanzen. Jb. Bot. 87, 436 (1938). 

RUHLAND, W.: Untersuchungen fiber die Hautdrfisen der Plumbaginaceen. 
Jb. Bot. 55, 409 (1915). 

SANTAELLA, J. R.: Beitrage zur Kenntnis des physiologischen Zustandes 
der Weizenkeimpflanzen. Arch. f. Pflanzenbau 39, 45 (1935). 

SCARTH, G. W. and J. LEVITT: The frost-hardening mechanism of plant 
cells. Plant Physio!. 12, 51 (1937). 

SCHAFFNIT, E.: Studien fiber den EinfluB niederer Temperaturen auf die 
pflanzliche Zelle. Mitt. Kaiser Wilhelm - Inst. Landw. Bromberg 3, 
93 (1910). 

SCHENK, K. u. O. HARTEL: Untersuchungen fiber den Wasserhaushalt von 
Alpenpflanzen am natfirlichen Standort. Jb. Bot. 85, 592 (1937). 

SCHIMPER, A. F. W.: Die indomalayische Strandflora. Jena 1891. 
- Pflanzengeographie auf physiologischer Grundlage, 1. Auf!. J ena: Gustav 

Fischer 1898. 
SCHMIDT, E.: Baumgrenzenstudien am Feldberg im Schwarzwald. Thar. 

Forst!. Jb. I (1936). 
SCHMIDT, H.: Zur Funktion der Hydathoden von Saxifraga. Planta (Berl.) 

10, 314 (1930). 
SCHRATZ, E.: Beitrage zur Biologie der Halophyten. II. Untersuchungen 

fiber den Wasserhaushalt. Jb. Bot. 81, 59 (1934). 
- Beitrage zur Biologie der Halophyten. III. Uber Verteilung, Ausbildung 

und NaCl-Gehalt der Strandpflanzen und ihre Abhangigkeit vom Salz
gehalt des Standortes. Jb. Bot. 83, 133 (1936). 

- Beitrage zur Biologie der Halophyten. IV. Die Transspiration der 
Strand- und Dfinenpflanzen. Jb. Bot. 84, 593 (1937). 

SCHROEDER, H. u. F. HERRMANN: Uber die Kohlehydrate und fiber den 
Kohlehydratstoffwechsel der Laubblatter. I. Biochem. Z. 253, 407 (1931). 

- - Ober die Kohlehydrate und fiber den Kohlehydratstoffwechsel der 
Laubblatter. II. Biochem. Z. 259, 231 (1933). 

- - Uber die Kohlehydrate und den Kohlehydratstoffwechsel der Laub
blatter. III. Planta (Berl.) 22, 468 (1934). 

SEN-GuPTA, J.: Ober die osmotischen Werte und den Chloridanteil in 
Pflanzen einiger Salzgebiete Bengals (Indien). Ber. dtsch. bot. Ges. 56, 
474 (1938). 

SIMONIS, W.: Untersuchungen fiber die Abhangigkeit des osmotischen 
Wertes vom Bodenwassergehalt bei Pflanzen verschiedener okologischer 
Gruppen. Jb. Bot. 83, 191 (1936). 



------------------------------

252 MAXIMILIAN STEINER: 

STANGE, B.: Beziehungen zwischen Substratkonzentration, Turgor und 
Wachstum bei einigen phanerogamen Pflanzen. Bot. Ztg. 50, 253, 273, 
292, 305, 329, 342, 363, 373, 394, 409, 429, 446 (1892). 

STEINER, M.: Zum Chemismus der osmotischen Jahresschwankungen einiger 
immergriiner Holzgewachse. Jb. Bot. 78, 563 (1933). 

- Die kryoskopische Bestimmung des osmotischen Wertes der Boden
lOsung. Ber. dtsch. chern. Ges. 52, 16 (1934). 

- Zur 6kologie der Salzmarschen der nordostlichen Vereinigten Staaten 
von Nordamerika. Jb. Bot. 81, 94 (1934). 

- Beobachtungen iiber die Schadigungen der Vegetationsorgane nord
amerikanischer Strandpflanzen durch unmittelbare Salzwassereinwirkung. 
BioI. generalis (Wien) II, 284 (1935). 

- Die Pflanzengesellschaften der Salzmarschen in den nordostlichen Ver
einigten Staaten von Nordamerika. Rep. spec. nov. regni. vegetab. 
Beih. 8I/C, 108 (1935). 

- Winterliches Bioklima und Wasserhaushalt der Pflanzen an der alpinen 
Baumgrenze. Bioklimat. BeibI. 57 (1935). 

- Zum histochemischen Nachweis des Natriums in der Pflanze. Ber. dtsch. 
bot. Ges. 53, 720 (1935). 

STIEGLITZ, H.: Beitrage zur Zellsaftchemie des Winterweizens. Z. Pflanzen
ernahrg, Diing. u. Bodenkde 43, 152 (1936). 

STOCKER, 0.: Beitrage zum HalophytenprobJem. 6kologische Unter
suchungen an Strand- und Diinenpflanzen des DarB (Vorpommern). 
Z. Bot. 16, 289 (1924). 

- Beitrage zum Halophytenproblem. II. Standort und Transspiration der 
Nordseehalophyten. Z. Bot. 17, 1 (1925). 

- Der Wasserhaushalt agyptischer Wiisten- und Salzpflanzen. Bot. Abh. 
Jena 1928, H. 13. 

- Das Halophytenproblem. Erg. BioI. 3, 265 (1928). 
- Salzpflanzen. Handworterbuch Naturwissenschaften, 2. Auf I., Bd. 7, 

S.699. Jena 1933. 
- Kritische Besprechung zu E. SCHRATZ. Z. Bot. 31, 599 (1937). 
THREN, R.: J ahreszeitliche Schwankungen des osmotischen Wertes ver

schiedener okologischer Typen in der Umgebung von Heidelberg. Z. 
Bot. 26, 449 (1934). 

TUMANOW, I. I.: Ungeniigende Wasserversorgung und das Welken der 
Pflanzen als Mittel zur Erhohung ihrer Diirreresistenz. Planta (Berl.) 
3, 391 (1927). 

- Das Abharten winterannueller Pflanzen gegen niedrige Temperaturen. 
Phytopath. Z. 3, 231 _(1931). 

- u. I. N. BORODIN: Untersuchungen iiber die Kalteresistenz von Winter
kulturen durch direktes Gefrieren und indirekte Methoden. Phytopath. 
Z. I, 575 (1930). 

ULMER, W.: Uber den J ahresgang der Frostharte einiger immergriiner 
Arten der alpinen Stufe, sowie der Zirbe und Fichte. Jb. Bot. 84, 553 
(1937). 

URSPRUNG, A. U. B. BLUM: 1. Verteilung des osmotischen Wertes in der 
Pflanze. 2. EinfluB der AuBenbedingungen auf den osmotischen Wert. 
3. Uber die periodischen Schwankungen des osmotischen Wertes. Ber. 
dtsch. bot. Ges. 34, 88 (1916). 

VASSILJEW, I. M.: Untersuchungen iiber die Dynamik der Kohlehydrate 
bei dem Weizen. Uber den EinfluB der Wasserversorgung auf die Um
wandlung der Kohlehydrate. Arch. f. Pflanzenbau 7. 126 (1931). 



Zusammensetzung des Zellsaftes bei hoheren Pflanzen. 253 

YOLK, O. H.: Beitrage zur C>kologie der Sandvegetation der oberrheinischen 
Tiefebene. Z. Bot. 24, 81 (1931). 

- Untersuchungen iiber das Verhalten der osmotischen Werte von Pflanzen 
aus steppenartigen Gesellschaften und lichten Waldern des main
frankischen Trockengebietes. Z. Bot. 32, 65 (1937). 

DE VRIES, H.: Untersuchungen iiber die mechanischen Ursachen der Zell
streckung, ausgehend von der Einwirkung von Salz16sungen auf den 
Turgor wachsender Pflanzenzellen. Leipzig 1877. 
Sur l'affinite des substances dissoutes pour l'eau. Mem. Soc. nat. Sci. 
natur. math. Cherbourg 24, 88 (1883a). 
t'ber den Anteil der Pflanzensauren an der Turgorkraft wachsender 
Organe. Bot. Ztg. 41, 849 (1883b). 
Uber die Anziehung zwischen ge16sten Stoffen und Wasser in verdiinnten 
LOsungen. Versl. Meded. Akad. Wetensch. Amsterd., Wis- en natuurkd. 
Afd. 314, Teil 19 (1883C). 

- Sur la force osmotique des solutions diluees. C. r. Acad. Sci. Paris 97, 
1083 (1883d). 

- Eine Methode zur Analyse der Turgorkraft. Jb. Bot. 14, 427 (1884). 
WALTER, H.: Einfiihrung in die Pflanzengeographie Deutschlands. J ena: 

Gustav Fischer 1927. 
- Die Winterschaden an unseren immergriinen Pflanzen wahrend der 

Kalteperiode Januar bis Marz 1929 und ihre Ursachen. Naturwiss. 
17, 854 (1929). 

- Die osmotischen Werte und die Kalteschaden unserer wintergriinen 
Pflanzen wahrend der Winterperiode 1929. Ber. dtsch. bot. Ges. 47, 
338 (1929). 

- Die Hydratur der Pflanze und ihre physiologisch-okologische Bedeutung. 
(Untersuchungen iiber den osmotischen Wert.) Jena: Gustav Fischer 
193t. 

- Die kryoskopische Bestimmung des osmotischen Wertes bei Pflanzen. 
Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt. XI, Teil4, S. 353. 
Berlin-Wien 193t. 

- Tabellen zur Berechnung des osmotischen Wertes von PflanzenpreB
saften, Zuckerlosungen und einigen Salzlosungen. Ber. dtsch. bot. Ges. 
54, 328 (1936). 

- Die okologischen Verhaltnisse in der Namib-Nebelwiiste (Siidwest-Afrika). 
Jb. Bot. 84, 58 (1936). 

- C>kologische Pflanzengeographie. Fortschr. Bot. 6, 244 (1937). 
- u. E.: C>kologische Untersuchungen des osmotischen Wertes bei Pflanzen 

aus der Umgebung des Balatons (Plattensees) in Ungarn wahrend der 
Diirrezeit 1928. Planta (Berl.) 8, 571 (1928). 

- u. M. STEINER: Die C>kologie der ostafrikanischen Mangroven. Jb. 
Bot. 30, 65 (1936). 

- u. O. WEISMANN: Uber die Gefrierpunkte und osmotischen Werte lebender 
und toter pflanzlicher Gewebe. Jb. Bot. 82, 273 (1935). 

WEHMER, C. u. M. HADDERS: Systematische Verbreitung und Vorkommen 
der einzelnen natiirlichen Gerbstoffe und verwandte Stoffe. In G. KLEIN: 
Handbuch der Pflanzenanalyse, Bd. IIIj2, S.407. Wien 1932. 

WEICHSEL, G.: Zuckerbestimmung durch Vergarung im WARBURG-Apparat. 
Planta (Berl.) 26, 14 (1937). 

'VEISMANN, 0.: Eine theoretische und experimentelle Kritik der "bound 
water Theorie". Protoplasma (Berl.) 31, 27 (1938). 



254 MAXIMILIAN STEINER: Zusammensetzung des Zellsaftes. 

WILHELM, A. F.: Untersuchungen iiber das Verhalten sogenannter eis
bestandiger Kulturpflanzen bei niederen Temperaturen unter besonderer 
Beriicksichtigung des Einflusses verschiedener Mineralsalzernahrung und 
des N-Stoffwechsels. Phytopath. Z. 8, 337 (1935). 

WINKLER, A. : TIber den EinfluB der AuBenbedingungen auf die Kalteresistenz 
ausdauernder Gewachse. Jb. Bot. 52, 467 (1913). 

WOHLENBERG, E.: Ober die tatsachliche Leistung von Salicornia herbacea 
L. im Haushalte der Watten. Wiss. Meeresunters., Abt. Helgoland 19, 
Abh.3 (1933a). 

WULFF, A.: Die chemischen und physikalischen Eigenschaften des Meer
wassers. TabuL bioI. 4, 538 (1927). 

YAPP, R. H., JOHNS, D. and O. T. JONES: The salt marshes of the Dovey 
Estuary. Part II. The salt marshes. J. Ecology 5, 65 (1917). 

ZACHAROWA, T. M.: Ober den EinfluB niedriger Temperaturen auf die 
Pflanzen. Jb. Bot. 65, 61 (1925). 

ZELLNER, J.: Zur Chemie der Halophyten. Sitzgsber. Akad. Wiss. Wien, 
Math.-naturwiss. KL II b 135, 585 (1926). 



Die Bedeutung der Spurenelemente 
fur Ernahrung, Wachstum 

und Stoffwechsel der Pflanzen. 
Von KARL PIRSCHLE, Berlin-Dahlem. 

Zweiter Tei!. 
(Cr, Mn, Co, Ni, Pt-Metalle, Au, Cu, Zn, Cd, Ga, In, Tl, Ge, Sn, 

Ph, Ti, Zr, V, Nh, Ta). 

Inhaltsiibersicht. Seite 

1. Vorbemerkung _ 255 
2. Die Elemente 

Chrom (Cr) . . 256 
Mangan (Mn) 261 
Kobalt (Co) und Nickel (Ni) 282 
Platin (Pt), Palladium (Pd), Iridium (Ir), Rhodium (Rh), Osmium 

(Os), Ruthenium (Ru) 291 
Gold (Au). . . 294 
Kupfer (Cu) . . . . . . . . . 298 
Zink (Zn) . . . . . . . . . . 315 
Kadmium (Cd). . . . . . . . 327 
Gallium (Ga) und Indium (In) 330 
Thallium (TI) . 331 
Germanium (Ge) 334 
Zinn (Sn) . 335 
Blei (Pb) . 336 
Titan (Ti) . 342 
n~~~ 3« 
Vanadium (V) 345 
Niob (Nb) und Tantal (Ta) 348 

Literatur. . . . . . . . 348 

1. Vorbemerkung. 
1m I. Teil 1 wurden die Elemente Li, Na, Rb, Cs, Be, Sr, Ba, B, As, 

Sb, Bi, Se, Te, Mo, W behandelt. Leider war es nicht moglich, aIle noch 
ausstehenden Elemente fur diesen zweiten Teil fertigzustellen, so daB fur einen 
spateren III. Teil die Elemente Ag, Hg, Fe, Si, AI, Y, La (und die seltenen 
Erden), Ra, Th, U und die Halogene (F, CI, Br, J) ubrigbleiben. Bei dieser 
Gelegenheit sollen auch zu den bereits behandelten Elementen Nachtrage 
gebracht und einige allgemeine Gesichtspunkte hervorgehoben werden. 
Ich weiB, daB die Darstellung in vielen Punkten luckenhaft und unvollkommen 
ist und wiederhole meine Bitte urn Hinweise auf notwendig erscheinende 
Erganzungen oder Richtigstellungen, damit diese Darstellung einigermaBen 

1 Erg. BioI. IS, 67-165 (1938). 
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den Charakter der Vollstandigkeit erhalt. Vollstandigkeit in dem Sinne, daB 
alle auf Spurenelemente beziiglichen Arbeiten erfaBt wiirden, ist bei der 
Fiille der weit zerstreuten Literatur so gut wie ausgeschlossen und war von 
Anfang an nicht beabsichtigt. Wohl aber sollten aIle irgendwie wichtigeren 
Fragen unter Hinweis auf einschlagige Untersuchungen Erwahnung finden, 
urn derart jedem an der Sache Interessierten den Einblick zu erleichtern. 
Der so knapp wie moglich gefaBte Text kann nicht mehr bedeuten als einen 
ersten Hinweis; eine breitere Darstellung hatte den zur Verfiigung stehenden 
Raum bei weitem iiberschritten' und trotzdem den auBerordentlich ver
zweigten Stoff in keiner Weise erschopft. Es bleibt nur iibrig, immer 
wieder auf die Originalarbeiten zuriickzugreifen, die ja nun allerdings in der 
Regel sehr enttauschen, vielfach aber viel mehr enthalten, als iiblicherweise 
aus ihnen zitiert wird. Erfreulicherweise ist die Resignation, die man bei der 
endlosen Flut von Berichten iiber stimulierende Wirkungen usw. haben 
muBte, heute nicht mehr am Platz. Das Interesse an den Spurenelementen 
ist nicht geringer geworden. Die mehr extensive Betrachtung friiherer 
Zeiten weicht in den letzten J ahren immer mehr einer Konzentration 
auf bestimmte Fragen, und so ware nur zu wiinschen, daB sich eine weitere 
und planvolle Vertiefung der Untersuchungen den bereits vorhandenen 
Ergebnissen hinzufiigt. Denn daran kann kein Zweifel sein, daB auf diesem 
Gebiet noch viel aufgeklart werden muB und groBe Entdeckungen in ver
schiedenster Richtung zu erwarten sind oder, urn mit einem Wort des 
Altmeisters auf dem Gebiet der Spurenelemente, BERTRAND (1939, S. 212), 
zu schlieBen: .n n'est pas difficile de prevoir qu'un grand avenir est desormais 
assure a l'etude du role des oligoeIements de la matiere vivante». 

2. Die Elemente. 
Chrom (Cr). 

Vorkommen. DEMARCAY (1900) fand Cr spektroskopisch in Holzern, 
ebenso GRIFFITHS (1900), neuerdings NEMEC, BABICKA und OBORSKY 
(1936) in Fagus, Carpinus u. a. JORISSEN (1905) konnt~ Cr in Liitticher 
Kohle, aber auch in den einbettenden Schichten nachweisen. Wie die 
meisten anderen Elemente wird auch Cr in Steinkohlen angereichert 
(GOLDSCHMIDT und PETERS 1933). ROBINSON, STEINKOENIG und MILLER 
(1917) finden Cr gelegentlich in Pflanzenproben, auch in BOden. Die 
Unfruchtbarkeit gewisser amerikanischer Boden beruht nach ROBINSON, 
EDGINGTON und BYERS (1935) auf ihrem ungewohnlich hohen Cr- (und 
Ni-) Gehalt. DINGW,ALL und BEANS (1934) konnen Cr in allen unter
suchten Boden und Pflanzen (Luzerne, Rotklee u. a.) nachweisen, sie 
hatten es (1932) in menschlichen Tumoren gefunden und vermuten eine 
Bedeutung von Cr (und Mo) bei der Tumorbildung. RUSOFF, ROGERS und 
GADDUM (1937) finden Cr gelegentlich in Weidegrasern. Dber Cr in Nah
rungs- und Futtermitteln vgl. POPE (1932), in Boden THOMAS (1922, 1923). 
GADDUM und ROGERS (1936) finden es fast immer in Diingemitteln, 
ebenso HANCE (1933), auch YOUNG (1935). Bei der Schwierigkeit des 
Nachweises und den kleinen in Betracht kommenden Mengen (die meisten 
Angaben sind qualitativ spektroskopische Beobachtungen) liegen also 
geniigend Hinweise vor, die eine allgemeine Verbreitung vermuten lassen. 
Dber quantitative Beziehungen laBt sieh allerdings vorerst niehts aussagen. 
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Hinsichtlich der Wirkung aut hOhere Pflanzen hat schon KNOP (1885) 
Cr in Wasserkulturen (mit Mais) gepruft und "saures chromsaures Kali" 
sehr giftig gefunden, Chromoxyd hatte keinen EinfluB; in der Pflanzen
asche lieB sich (wohl wegen der wenig empfindlichen Methode) Cr nicht 
nachweisen. DaB Chromate gittiger sind als Chromisalze und noch gittiger 
Bichromate, ist wiederholt an hoheren und niederen Pflanzen (auch an 
Tieren, vgl. EICHLER 1934) festgestellt worden. So fand COUPIN (1898, 
1900) als toxische Dosis fur Weizenkeimlinge 1,13 % KCr(S04)2' 0,06% 
K2Cr04, 0,03 % K2Cr20 7 oder 0,13 % Na2Cr04, 0,006% Na2Cr20 7 • Nach 
BOKORNY (1913) ist 0,01-0,02% K2Cr04 fur Keimpflanzen von Bohne, 
Gerste und Linse nicht mehr schadlich, 0,001 % K2Cr20 7 dagegen giftig. 
Ausgedehnte Versuche von KONIG (1910) mit verschiedenen Kultur
pflanzen (Lupine, Gerste, Balsamine, Gurke u. a.) bestatigen, daB 
Chromate erheblich giftiger sind als Chromisalze, noch giftiger sind Bi
chromate. Eingehend beschreibt KONIG das Aussehen der durch Cr ge
schadigten Pflanzen (Verkummerung samtlicher Organe, starkere Be
haarung, Chlorose, verringerte Bluten- und Fruchtbildung usw.), also 
Erscheinungen, die keine spezifischen Merkmale aufweisen und mehr oder 
weniger allen Substanzen in giftigen Dosen eigentumlich sind. Durch Ca 
soll die Giftwirkung der Chromate gemildert, bei kalkfeindlichen Pflanzen 
aber verstarkt werden, an Oxalsaure und Si reiche Pflanzen sollen gegen 
Cr widerstandsfahiger sein, Pb und Ag bei Lupinen entgiftend wirken usw. 
Auf Sandboden wirkten alle untersuchten Verbindungen giftiger als auf 
Komposterde, was wegen der adsorbierenden Wirkung des Humus gleich
falls allgemein fur die verschiedensten Metallsalze gilt. Mit kleinen 
Mengen, besonders mit Chromeisenstein, in geringerem AusmaB auch 
mit Chromaten, wurden Ertragssteigerungen beobachtet. PFEIFFER, 
SIMMERMACHER und RIPPEL (1920) konnen eine solche wachstumsfOrdernde 
Wirkung von Cr aber nicht bestatigen und lehnen die praktische Be
deutung einer zusatzlichen Chromitdungung ab (vgl. auch HASELHOFF, 
HAUN und ELBERT 1930). VOELCKER (1921) fand 0,01 % Cr (als Chromat 
oder Bichromat) fur Gerste und 0,005 % fur Weizen noch im zweiten 
Jahr stimulierend, groBere Mengen erwiesen sich als schadlich, Bichromat 
wieder starker als Chromat. Auch ALLISON, BRYAN und HUNTER (1927) 
beschreiben stimulierende Effekte an verschiedenen Kulturpflanzen, 
ONISCHENKO und VLASYUK (1934) an Zuckerruben, YOUNG (1935) in 
sehr kleinen Mengen (10 ppm) an Luzerne. Nach PLATE (1914) wird das 
Wachstum von Avena-Keimpflanzen durch Cr noch mehr gefordert als 
durch Mn. Nach Tocco-Tocco (1924) fordert Cr die Anhaufung von 
Zuckerin Getreidekeimlingen (auch Wachstumsforderung ?). MAKU (1926) 
findet das Wachstum von Arzneipflanzen wie Mentha piperita, Melissa 
otficinalis, Salvia otficinalis in Wasserkulturen durch Cr gefordert. 
Fur Pelargonium erwies sich Cr als sehr giftig (FREE 1917). Nach HANCE 
(1933) sind gesunde Zuckerrohrboden in Hawaii relativ reich an Mn 
und Cr, auf Sr-, Cr- und Zn-armen Boden werden die Pflanzen leicht 
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krank (brown stripe disease). HEBERT (1907) fand fur Keimpflanzen 
von Weizen, Raps, Erbse schon 0,2% Cr-Sulfat hemmend, 0,5 % todlich, 
er fuhrt die Giftwirkung in erster Linie auf die hydrolytische Aziditat 
der Salze zuruck. In eigenen Versuchen (PIRSCHLE 1930) erwiesen sich 
mj40~mj800 Chromisalze (Chlorid, Nitrat, Sulfat) auf Keimpflanzen 
von Zea und Hordeum sehr viel giftiger als Mn, aber weniger giftig oder 
gleich Fe"', Co, Ni, Cu, Zn. Neueste Versuche von SCHARRER und 
SCHROPP (1935) in NEUBAUER-Schalen lassen mehrfach Wachstums
forderung mit kleinen Mengen Chromisulfat erkennen. 1m ubrigen kommt 
wieder deutlich zum Vorschein, daB Chromat (Na2Cr04) giftiger ist als 
Chromisalz, auf Hafer und Roggen wirkte von jenem schon 1 mg, von 
diesem erst 100 mg schadlich. Weizen und Mais und noch mehr Gerste und 
Erbse sind empfindlicher. In Wasserkulturen wurde Mais schon durch 
10-10 mg gescMdigt. 

Soweit also etwas sorgfaltigere Versuche vorliegen, entfalten CrlII-Salze, 
und noch mehr Chromate und Bichromate schon in kleinen Mengen eine 
nicht unerhebliche Giftwirkung auf hOhere Pflanzen, etwa von mittlerer 
Starke, ohne an extrem giftige Elemente wieAg, Hgu. a. heranzukommen. 
Fur einen strengeren Vergleich fehlen aber noch die notigen Unter
lagen, die meisten der an sich nicht sehr zahlreichen Beobachtungen 
sind sehr oberflachlich; wie zahlreiche andere Elemente muBte auch 
Cr noch genauer untersucht werden. Am wenigsten uberzeugen die 
Angaben hinsichtlich stimulierender Effekte, eine praktische Bedeutung 
kommt ihnen wohl nicht zu. 

Ein teilweiser oder volliger Ersatz von Fe durch Cr ist nicht moglich, 
wie die Wasserkulturen mit Mais von SCHARRER und SCHROPP wieder 
zeigen. Schon WOLFF (1913) hat an Gerste einen solchen Ersatz weder 
mit Cr noch mit Ni erzielen konnen. Interessant sind diesbezuglich 
die Beobachtungen von BORESCH (1920, 1924) an der Cyanophycee 
Phormidium Retzii var. nigro-violacea, wonach in chlorotischen Kulturen 
mj1000 Mn, Cr und (unvollstandig, Verunreinigungen?) U, nicht aber 
Co, Ni oder Cu eine Neubildung der Farbstofle (Chlorophyll und Phyko
chromoproteide) bewirken. Diese auch fur hOhere Pflanzen wichtige 
Feststellung sollte nachgepruft bzw. weiter ausgebaut werden. Fur das 
Wachstum der Alge kann jedoch Fe weder durch Mn noch durch Cr 
ersetzt werden. 

Algen und Infusorien werden nach BOKORNY (1912) durch 1 % 
Cr2(S04)3 sofort abgetotet. Nach Hocs (1930) wird Spirogyra noch 
durch 10-5 mol Chromalaun KCr(S04)2 gescMdigt, Bact. coli noch durch 
10-4 mol merklich gehemmt. Die Giftwirkung von metall. Cr ist 
gering (TAMMANN und RIENACKER 1928, Bakterien; MARBOE 1930, Hefe). 
FRED (1912) fand K2Cr20 7 1: 1 000000 forderrid auf denitrifizierende 
Bakterien wie Bac. pyocyaneus und Bact. Iluorescens liquelaciens; er 
vermutet, daB die stimulierende Wirkung von Cr auf hohere Pflanzen durch 
eine Forderung der N-Bindung, der Denitrifikation usw., im Boden 
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zustande kommt. SUPFLE (1922) beschreibt Wachstumsforderung bei 
Bact. coli, Miiusetyphus und Staphylokokken durch Chromat, HOFMANN 
(1922) bei Bact. pneumoniae FRIEDL. durch Chromsaure (1: 2000 bis 
1 : 10000). Sonst sind durchweg Giftwirkungen beschrieben worden, 
besonders mit Bichromaten, deren bakterizide Wirkung seit langem 
bekannt ist (DOUGALL 1871, MIQUEL 1884, LAUJOROIS 1884, MULLER 
1886), Substrate wie Milch, Bouillon, Heuinfus, Urin bleiben mit 0,5 
bis 1 % K 2Cr20 7 wochen- und monatelang steril, erst nach Reduktion 
des Bichromats tritt Faulnis ein. Erdbakterien werden nach CHAMBER
LAND (1887) durch Bichromat stark gehemmt. Milzbrandsporen werden 
durch 1: 1000-1: 1700 rasch abgetotet und verlieren durch 1: 5000 
ihre Virulenz (CHAMBERLAND und Roux 1883). Nach KRONIG und PAUL 
(1897) kommt Cr hinsichtlich der Wirkung auf anthrax-Sporen zwischen 
Pb und Co zu stehen. Schwache Giftwirkung (1 % Cr-Chlorid) geben 
LUMIERE und CHEVROTIER (1913) fUr Tuberkelbazillen an. Nach EISEN
BERG (1918) sind fur die untersuchten GRAM-positiven und -negativen 
Bakterien Bichromate erheblich giftiger als Chromate, Cr··· steht etwa 
zwischen Fe···, Zn, U02 einerseits und .v, Fe·· andererseits. KRAUS 
und COLLIER (1931) geben als todliche Konzentration an fur Strepto
kokken 1 : 4000, fUr coli 1 : 4000, fUr Cholerabazillen 1 : 16000, fur Pasteurellen 
1 :32000. Staphylokokken werden nach HILPERT, PANETH und SCHLUM
BERGER (1927) noch durch 10-6 Cr2(S04)3 nach mehrstundiger Einwirkung 
geschadigt, durch 10-4 nach wenigen Minuten; Bact. coli ist widerstands
fahiger. Beachtlich ist die intensive Wirkung bei PH 4-5, dem Optimum 
der Gerbwirkung (HILPERT und SCHLUMBERGER 1926). Dber Wirkung 
von Cr auf Kolloide, Gerben usw. vgl. auch EICHLER (1934, S. 1508). 

Wie hahere Pflanzen wird auch Hefe durch Bichromate starker 
geschadigt als durch CrIII-Salze (PozzI-EsCOT 1904). Nach BOKORNY 
(1914) erwies sich fUr Hefe bis 0,001 % K2CrP7 schadlich, 0,01 % verhin
derte Hefesprossung, in der abfiltrierten und gewaschenen Hefe war Cr 
nachzuweisen. KISS (1909) findet Cr(N03)3 giftiger als Fe, Mn, Co, Ni. 
In eigenen Versuchen (PIRSCHLE 1930) wurde die CO2-Bildung garender 
Hefe durch mj400 Chromisalze (Chlorid, Nitrat, Sulfat) wie durch Fe·'· 
und Cu fast vollstandig gehemmt, Ni, Zn, Co, Mn wirkten (in abnehmender 
Reihenfolge) weniger intensiv. HEBERT (1907) fand die Hefegarung durch 
1 % Chromsulfat noch nicht vollstandig gehemmt. SCHULZ (1888) fand die 
Hefegarung wie durch andere Substanzen auch durch Chromsaure (1 : 3000 
bis 1: 5000) gef6rdert 1. Auch ZELLER (1926) fand die Garung durch 0,002 

1 Zu dieser Arbeit, die den Ausgangspunkt fUr das viel diskutierte 
ARNDT-SCHuLzsche Gesetz bildet, bemerkt EICHLER (1934, S. 1513, FuB
note): "Diese Versuche schleppen sich durch die Literatur, man sollte sie 
nicht mehr zitieren, da sie in AusfUhrung und Auswertung schlimmer als 
mangelhaft sind." Dasselbe konnte man vielen anderen, hier nur der Voll
standigkeit halber angefUhrten Arbeiten nachsagen, auf die aber trotzdem 
immer wieder Bezug genommen wird. Wie bereits in der Einleitung zum 
I. Teil dieser Abhandlung angedeutet wurde, darf die ungeheure Zahl von 

17* 
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bis 0,0006 % gefordert. MEYER (1926, 1927) kann jedoch eine solche Forde
rung nicht bestatigen, er findet die Garung durch Cr starker gehemmt 
(erst mit 10-5 norm ales Niveau) als die Atmung (schon 10-3). 

Fur Aspergillus niger fand HEBERT (1907) 0,025-1 % Cr-Sulfat 
wirkungslos, LODE (1902) fand Chromsaure unwirksam. Nach eigenen 
Erfahrungen (PIRSCHLE 1935) wird Aspergillus niger durch mj100 Chromi
salze (Chlorid, Nitrat, Sulfat) im Wachstum vollig oder fast vollig ge
hemmt, Chromate und Bichromate sind giftiger (mj1000 merkliche Wachs
tumshemmung). Stimulation, wie sie NIETHAMMER (1927) mit kleinen 
Mengen (10-5-10-6 %) beschreibt, war nicht zu sehen. In den Bichromat
losungen (nicht mit Chromaten) wurde unter dem Einflu!3 des wachsenden 
Pilzes Verfarbung nach grun beobachtet, wie es auch in fruheren Versuchen 
mit Hefe zu sehen war (PIRSCHLE 1930), wohl als Reduktion von Cr20 7 

zu Cr'" zu deuten. Fur Penicillium glaucum geben BOESEKEN und W ATER
MANN (1912) an: mit 0,009% Cr gutes Wachstum, mit 0,05 % Hemmung, 
mit 0,25 % kein Wachstum. Nach CLARK (1899) ist K 2Cr20 7 fUr die 
Sporenkeimung und das Wachstum verschiedener Schimmelpilze (Asper
gillus, Penicillium, Botrytis) schon in klein en Mengen sehr giftig, es kommt 
unmittelbar nach HgCl2 oder AgN03 , zum Teil noch vor diesen, K2Cr04 

ist etwas weniger giftig. Der Unterschied zwischen Chromat und Bi
chromat ist aber gering, was auch aus den Beobachtungen von PIRSCHLE 
hervorgeht, offenbar sind Schimmelpilze gegen oxydierende Agenzien 
weniger empfindlich als autotrophe Pflanzen. 

Auf Sporen von Phytophthora infestans hat Crp3 (Pulver) keine Wirkung 
(VILLEDIEU 1923), K 2Cr20 7 ist sehr wirksam (0,005-0,2 %), noch intensiver 
wirkt CuCr 207 (SARTORY 1924). McCALLAN und WILCOXON (1934) find en 
Cr fUr die Sporenkeimung parasitischer Pilze wie Sclerotinia americana, 
Botrytis paeoniae, auch Pestallotia stellata, sehr giftig (etwa 10-3 Millimol), 
zum Teil giftiger als Cu. Ein Unterschied zwischen den verschiedenen Ver
bindungen (K2Cr04 , K 2Cr20 7, K 2S04· Cr2 (S04)3) war nicht festzustellen. 
WOBER (1920) erwahnt, daB fUr die Plasmopara-Bekampfung Cr und Mn 
nur in Form von Chromaten bzw. Permanganaten geeignet seien, aber 
leicht die Blatter veratzen und ferner rasch reduziert und damit wirkungslos 
werden. KOTTE (1924) findet fUr Peronospora-Sporen m/360-m/1200 
K 2Cr04 und m/1280-m/2560 K 2Cr20 7 wirksam, bestatigt aber, daB solche 
Oxydationsmittel wegen zu leichter Zersetzung praktisch unbrauchbar sind. 
Cr-Sulfat wirkte schon in viel niedrigeren Konzentrationen (m/1O,240 bis 
m/20,480), hier waren also, entgegen den meisten anderen Beobachtungen 
an hoheren und niederen Pflanzen, Chromisalze besonders giftig. Nach 
ZEHL (1908) nimmt, wie bei anderen Salzen, auch die Giftwirkung von 
Chromat auf Aspergillus- und Penicillium-Sporen mit der Temperatur zu. 

Rinsichtlich der Wirkung auf Fermente liegen erst sparliche Beob
achtungen VOT. Nach REBERT (1907) wird die Zuckerspaltung durch Refe, 
ferner Diastase und Emulsin durch 0,1 % Cr-Sulfat gehemmt, hauptsachlich 
wohl durch die H-Ionen des hydrolytisch gespaltenen Salzes. Auch die 

Arbeiten tiber Spurenelemente nicht dartiber hinwegtauschen, daB an wirk
lich guten Untersuchungen ein empfindlicher Mangel herrscht und daher 
die meisten Probleme dieses viel verzweigten Gebietes noch durchaus offen 
und voll Widersprtichen sind. 
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Forderung der Amylolyse durch kleine Mengen Chromat beruht nach GERBER 
(1911) auf der A)!:iditat, neutrale Chromate sind wirkungslos, groBere Mengen 
hemmen. WALBUM und BERTHELSEN (1925) finden die lipatische Wirkung 
des Pferdeblutes durch 0,001 mol Cr-Chlorid gefOrdert. Fur Papain ist 
nach KREBS (1930) 10-5 mol Cr unwirksam. 

MYERS und BEARD (1931) glaubten bei der Blutbildung anamisch ge
machter Ratten einen Ersatz von Fe oder wenigstens eine zusatzlich fOrdernde 
Wirkung durch zahlreiche Elemente, auch durch Cr, annehmen zu durfen. 
Das ist aber - mit Ausnahme von Cu - nicht der Fall (WADDELL, STEEN
BOCK und HART 1929, KEIL und NELSON 1931, 1932 u. a.). Bezuglich der 
tierphysiologischen und pharmakologischen Literatur vgl. EICHLER (1934). 

Mangan (Mn). 

Als erster hat wohl SCHEELE (1774) Mn in Boden und in Pflanzen 
nachgewiesen, im wilden Kummel und in H6lzern (nach BERTRAND 1939). 
Es folgten (vgl. auch BRENCHLEY 1927, S.84f.) DE SAUSSURE (1804), 
JOHN (1814), KANE (1847), MAYER und BRAZIER (1849), HERAPATH (1849) 
u. a., LIEBIG (1852). fiel der hohe Mn-Gehalt von Tee und Kaffee auf. 
Waren anfangs Fe und Mn, auch Al zusammen bestimmt worden (MALA
GUT! und DUROCHER 1858), so gestattete die zunehmende Verfeinerung der 
Methodik bald genauere und speziellere Angaben (WOLFF 1871, LECLERC 
1872, CAMPANI 1876, SCHRODER 1878, WARDEN 1878, DUNNINGTON 1878, 
ANDREASCH 1878, KOBERT 1883 u. a.). MAUMENE (1884) prufte zahlreiche 
Pflanzen mit positivem Erfolg, er fand aber, wohl wegen der Unzulanglich
keit der Methode, noch zahlreiche Ausnahmen. Weitere Angaben machten 
RICCIARDI (1889), HATTENSAUR (1890), TANFILJEW (1890), GUERIN 
(1897), PICHARD (1898), PASSERINI (1904), SCHLAGDENHAUFFEN und REEB 
(1904), LOEW und HONDA (1904). GOSSL (1904) arbeitete eine fUr Mn 
spezifische histochemische Methode aus (Fallung als MnNH4P04) und 
untersuchte damit zahlreiche Pflanzen durchweg - ausgenommen Cuscuta 
epilinum - mit positivem Erfolg. Weiterhin sind zu nennen: BONANE 
(1909), LEIDREITER (1910), BAKER und SMITH (1910), DE SORNAY (1912, 
1916), MARCELET (1913), JADIN und ASTRUC (1913, 1914), LEWIS (1914), 
PLATE (1914), McHARGUE (1914), KELLEY (1918), HEADDEN (1915,1921), 
McDoNNELL und ROARCK (1917), ROBINSON, STEIN KOENIG und MILLER 
(1917), WESTMAN und ROWAT (1918), TRUE, BLACK und KELLY (1919), 
WESTER (1920, 1921, 1922), JONES und BULLIS (1921), BERTRAND und 
ROSENBLATT (1921, 1922), McHARGUE (1923,1925,1926,1927), McHARGUE 
und Roy (1932), McHARGUE, Roy und PELPHREY (1932), LINDOW 
und PETERSON (1927), WILLKOMM (1927), NOGA (1927) u. a. Nach allen 
diesen zum Teil sehr umfangreichen Untersuchungen ist- nicht daran 
zu zweifeln, daB Mn allgemein verbreitet ist und in Pflanzen (und Tieren) 
regelmaBig vorkommt, wie es auch durch aIle folgenden Untersuchungen 
bis in die neueste Zeit immer wieder bestatigt wird (BISHOP 1928, KLEIN
STUCK 1928, MUNGER und PETERSON 1928, PETERSON und LINDOW 
1928, GARNIER 1929, DAVIDSON 1929, DUBUISSON 1929, NEWCOMB 
und SAN KARAN 1929, RICHARDS 1930, REMINGTON und SHIVER 1930, 
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VAN LEEUWEN 1930, PETERSON und SKINNER 1931, SKINNER und 
PETERSON 1931, BOLIN 1934, BERTRAND und GHITESCU 1934, RIGG 1934, 
COLEMAN und RUPRECHT 1935, RAMAGE 1936, DAVIDSON und LECLERC 
1936, NEMEC, BABICKA und OBORSKY 1936, NEMEC, BABICKA und SMOLER 
1937, BORESCH 1937, RUSOFF, ROGERS und GADDUM 1937 u. a.). 

Die Mengen schwanken innerhalb weiter Grenzen, es wiirde zu weit 
fiihren, dariiber im einzelnen Angaben zu machen (vgl. WOLFF 1871,1880, 
BRENCHLEY 1927, BORESCH 1931, 1935). Auch neuerdings wieder weist 
BORESCH (1937) nach Analysen an zahlreichen wildwachsenden Pflanzen 
auf die grofien Schwankungen im Mn-Gehalt hin, die erheblich groBer 
sind als die Unterschiede im Gehalt anderer Mineralstoffe. Ein festes 
Verhaltnis zwischen dem Gehalt an Mn und anderen Aschenelementen 
besteht nicht. Wenn z. B. McHARGUE (1923) in Getreidekornern .etwa 
gleich viel Mn und Fe findet oder HEADDEN (1915) in verschiedensten 
Weizensorten etwa gleich viel Mn und Fe, obwohl dieses im Boden 
vorherrschte, oder PETERSON und SKINNER (1931).in Nahrungsmitteln 
den Mn-Gehalt zu etwa 1/3 des Gehaltes an Fe angeben, so handelt es sich 
dabei wohl urn Zufalligkeiten. Nach den Aschenanalysen von WOLFF 
ist der Mn-Gehalt meist hoher als der Fe-Gehalt, doch ist vielfach auch 
das Umgekehrte gefunden worden. Wichtiger ist der Gehalt verschiedener 
Organe. BISHOP (1928) betont, daB am Mn-reichsten die Fortpflanzungs
organe sind, dann folgen Blattstiele, Blatter, Wurzeln. Dber Mn in Bliiten 
vgl. WESTER (1922). Zwischen mannlichen und weiblichen Bliiten ist 
kein Unterschied (RICHARDS 1930). In Samen fand WESTER (1921) je 
Kilogramm Trockensubstanz 4.mg (Erbse) bis 678 mg (gelbe Lupine). 
]AVILLIER und IMAS (1926) heben hervor, daB der Embryo erheblich 
mehr Mn enthalt als das Endosperm. Auch die Samen- und Frucht
schalen enthalten viel mehr Mn als das Endosperm, so daB beim Aus
mahlen der groBte Teil in der Kleie bleibt und das Mehl nur wenig ent
halt (McHARGUE, BISHOP). Nach BERTRAND und ROSENBLATT (1922) 
enthalten die Samen von Nicotiana rustica und Lilium lancifolium mehr 
Mn als die Blatter, und diese mehr als die Stengel. 

Wenn Blatter in der Regel Mn-reicher gefunden wurden als andere 
Pflanzenteile, so trifft das auch bei den meisten anderen Elementen zu 
und kann noch nicht als Beweis fiir eine Bedeutung von Mn bei der Chloro
phyllbildung oder Photosynthese gelten. Auf die physiologischen Be
ziehungen von Mn zur Chlorose wird noch einzugehen sein. In chloro
tischen Blattern wurde weniger Mn gefunden als in gesunden (GILBERT, 
McLEAN und HARDIN 1926, ALBERT 1932, McHARGUE und Roy 1932, HAAS 
1932, 1933). PARBERY (1935) findet keinen Unterschied im Gehalt an 
Asche, Mn, Fe, Ca, P, S, dagegen in chlorotischen Blattern mehr K, Na, 
Si, CI und weniger Mg und N. Etiolierte Blatter, z. B. die inneren bleichen 
Blatter von Salat oder Kohl, sind nach BERTRAND und ROSENBLATT 
(1932) Mn-armer als normal griine. Nach eigenen Erfahrungen enthalten 
die Blatter von chlorophylldefekten Rassen weniger Mn, entsprechend 
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de1t1 im ganzen geringeren Aschengehalt; in Pfropfungen einer naher 
untersuchten chlorophylldefekten Mutante von Petunia auf der Normal
form und umgekehrt wurde gefunden (PIRSCHLE 1939), daB der Gehalt 
anMn (und den meisten anderenAschenelementen) fast unverandert bleibt. 

Dber den Zustand des M n in der P/lanze laBt sich noch nicht viel 
sagen. Aso (1903) fand nach Analysen an Tee, Reisstroh, Oenanthe 
stoloni/era, Polygonum tinctoria fast das gesamte Mn in Wasser und ver
diinnter ReI loslich, er glaubt auBer anorganischem auch organisch 
(an EiweiBkorper) gebundenes Mn annehmen zu diirfen. 

Auch iiber die Verbreitung von M n in verschiedenen P/lanzen/amilien 
und -arten laBt sich noch nichts AbschlieBendes sagen. Die Asche des 
Rolzes und der Rinde von Koniferen enthalt viel Mn, doch sind diese 
Objekte aschenarm, der Mn-Gehalt also, auf Trockensubstanz bezogen, 
relativ niedrig. SCHRODER bezeichnet Tannennadeln als die Mn
reichsten Pflanzenorgane (0,78% Mn in der Trockensubstanz), doch 
nahem sich diesen Werten auch manche Laubblatter. Ungewohnlich stark 
ist die Mn- (und Fe-)Speicherung der WassemuB, Trapa natans. GORUP
BESANEZ (1861) fand in den Fruchtschalen iiber 50 g Fe und 14,5 g Mn 
je Kilogramm Trockensubstanz (vgl. LINSTOW 1927). Neuere Analysen 
und physiologische Untersuchungen iiber dieses erstaunliche Phanomen 
liegen meines Wissens nicht vor. Auch andere Sumpf- und Wasser
pflanzen speichem Mn reichlicher als Landpflanzen (KOBERT, GOSSL u. a.). 
OLSEN (1934) bestatigt neuerdings, daB Wasserpflanzen, auch bei alkali
scher Reaktion, des Mediums, besonders reich an Mn sind. Bei Land
pflanzen (Fagus silvatica, Rolcus lanatus u. a.) kann OLSEN enge Be
ziehungen zum PH des Standortes feststellen derart, daB der Mn-Gehalt 
mit der Aziditat des Bodens zunimmt, also offenbar mit der Menge leicht 
aufnehmbaren oder austauschbaren Mn. Bei Getreide und NadelhOlzem 
hat KRUMINS (1931) Ahnliches beobachtet. Nach BORESCH (1937) 
neigen Pflanzen mit stark saurem Zellsaft wie Rumex, Oxalis, Sedum zu 
einer Mn-Speicherung, femer Umbelli/eren und Caryophyllaceen, auf
faHend arm waren Cruci/eren. Wie bei anderen Elementen waren solche 
Beziehungen zu systematischen Einheiten oder gar zur Phylogenie der 
Pflanzen noch naher zu priifen. Bei Mn scheint in erster Linie das PH des 
Standortes und femer die Aziditat des Zellsaftes entscheidend zu sein, 
fUr umfassendere Aussagen fehlt es noch an planmaBigen Untersuchungen. 

Besonders haufig wurden Nahrungsmittel untersucht. Auch hier lassen 
sich wegen der groBen Schwankungen kaum allgemein giiltige Zahlen fest
legen. Es ergibt sich etwa die Reihe Niisse, Getreide, Leguminosen, griine 
Gemiise, Friichte, Wurzeln, Knollen abnehmender Mn-Gehalte, am armsten 
sind tierische Nahrungsmittel wie Fleisch, Milch, Fische. LANGECKER (1934) 
stellt eine Tabelle nach LINDOW und PETERSON (1927, 1928), SKINNER und 
PETERSON (1928, 1931) und RICHARDS (1930) zusammen, nach der etwa 
enthalten sind: Spuren in Grapefruit, Orangen, Quitten, 1-6 mg/kg in 
Apfeln, Birnen, Datteln, Trauben und anderen Friichten, 4-15 mg/kg in 
Hefe, Gemiisen wie Kohl, Kraut, Karotten, Zwiebeln, 12-30 mg/kg in 
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Bohnen, grunen Erbsen, Spargel, Reis, 30-70 mg/kg in Bananen, Ruben, 
Hafer, Weizen, 80-90 mg/kg in Spinat, Petersilie, 120-135 mg/kg in 
Ananas, Blaubeeren, bis 200 mg/kg in Salat. In Milch fand RICHARDS 
schwankende Werte zwischen 0,028-50 mg je Liter. Auch sonst gehen die 
Angaben verschiedener Autoren oft weit auseinander, vgl. auch JONES 
und BULLIS (1921), BERG (1925), NEWCOMB und SAN KARAN (1929), BOYCOTT 
und CAMERON (1930), ROE und SHIVER (1930), McHARGUE, Roy und 
PELPHREY (1932). BODE und HEMBD (1921) fanden in Kartoffeln 14 mg/kg, 
das ist etwa das 10fache der von JADIN und ASTRUC gefundenen Werte, 
usw. - Beachtlich ist der gegeniiber Hiilsenfriichten hohere Mn-Gehalt 
von Getreidekornern. Nach SCHWICKER (1924) besteht in Weizen- und 
Roggenmehl eine Parallelitat zwischen Mn- und Katalasegehalt. DAVID
SOHN (1929) findet in Getreide und Mehl keinen Zusammenhang mit dem 
Aschengehalt und der Diastasewirkung. Nach KRAUZE (1932) solI bei Mate 
eine Beziehung zwischen Mn und Koffeingehalt bestehen. Uber Mn in Drogen 
vgl. WESTMAN und ROWAT· (1918), WILLKOMM (1928) u. a. Mehrfach ist auf 
den hohen Mn-Gehalt von Digitalis purpurea hingewiesen worden. BIER
MANN (1911) fiihrt das seltene Vorkommen in der Schweiz auf Mn-Mangel 
zuriick, in der Gegend von Manganlagern wachst die Pflanze iippig (FREUND 
1914). Kulturversuche von DAFERT und Lowy (1930) erbrachten keinen 
klaren Zusammenhang zwischen dem Mn-Gehalt des Bodens und der Wirk
samkeit der Droge (vgl. auch WESTER 1920). 

Wasserpflanzen, wie Helodea, speichern bei Kultur im Licht intensiv 
Mn (MOLISCH 1909, 1926), auch in der Natur wurden solche Mn-Ab
lagerungen auf Helodea-Blattern gefunden (MoLIscH, USPENSKI). PERU
SEK (1909) fand zahlreiche stiBwasserbewohnende Phanerogamen und 
Kryptogamen einer Mn-Speicherung fahig. Es handelt sich urn Nieder
schlage oder Einlagerungen von Mn-Oxydhydrat, wohl MnO(OH)2' in 
Form von Schollen, auch Dendriten (KUSTER, GICKLHORN) oder Zapfen 
(Manganzystolithen, MOLIscH, PERUSEK), entstanden durch Oxydation 
von MnII-Salzen. Permanganate sind ungeeignet (MOLISCH). Auch 
an einer marinen Form (Caulerpa) hat KUSTER (1935) solche Mn-Ab
lagerungen beschrieben. Neuerdings beschreibt SCHONLEBER (1937) ein
gehend die Mn-Speicherungbei Helodea, Potamogeton u. a., von marinen 
Formen bei Zostera, Enteromorpha, Caulerpa, kein Erfolg wurde mit Clado
phora, Bryopsis und Posidonia erzielt. Entgegen den von GICKLHORN 
(1927) entwickelten Vorstellungen denkt SCHONLEBER an qualitative 
Unterschiede in der Membran. Auch ARENS (1938) kann sich den Vor
stellungen von GICKLHORN, die auf den Anschauungen von NATHANSON 
tiber CO2-Aufnahme aus Bikarbonatlosungen basieren, nicht anschlieBen 
und bringt die Mn-Ablagerungen in Zusammenhang mit dem "physio
logisch polarisierten Massenaustausch" bei Wasserpflanzen unter Bertick
sichtigung der protoplasmatischen Blattanatomie. Auf Einzelheiten 
dieser auch fUr die Vorstellung tiber den Mechanismus der CO2-Assimilation 
submerser Wasserpflanzen wichtigen Meinungsverschiedenheiten kann 
hier nicht naher eingegangen werden. 

Eisenbakterien speichern auch Mn (MoLIscH, CHOLODNY, USPENSKY, 
GICKLHORN, JACKSON u. a.), vgl. die Darstellungen von DORFF (1935) 
und BAIER (1937). Als Eisenorganismen, die besonders stark Mn 
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speichern, beschreibt BEI]ERINCK (1913) Bac. manganicus, auch Schimmel
pilze wie Papulospera manganica. Nach BEGER (1915) kann man die 
"gemeinhin als Eisenbakterien bezeichneten Eisen- und ManganfiiJler" 
in eine progressive Reihe einordnen, an deren einem Ende die reinen 
Fe-Speicherer und an deren anderem Ende die reinen Mn-Speicherer 
stehen; jene kommen mit einem Minimum an organischer Substanz aus 
und sind fakultativ autotroph (Gallionella, Leptothrix ochracea) , diese 
brauchen reichere organische Nahrung (Crenothrix, Leptothrix echinata, 
Bacillus manganicus). Das Vorkommen von Mangan- und Eisenbakterien 
im Meerwasser kann als sicher gelten, die in der Tiefsee vorkommenden 
"Manganknollen" sind bakteriogenen Ursprungs (vgl. DORFF 1935). 

ADLER (1903) beschreibt Mn-Speicherung in den Stielen von Antho
physa vegetans. PEKLO (1908) fand eine infolge gespeicherten Mn dunkel
braune Diatomee (Cocconeis) als Epiphyt auf einer Mn-freien Cladophora. 
1m Meerwasser hat schon DIEULAFAIT (1883) Mn nachgewiesen. Uber Mn 
in marinem Plankton berichtet COOPER (1935), in Plankton und Seewasser 
THOMPSON und WILSON (1935), in Infusorien, Diatomeen, Crenothrix 
BRADLEY (1910). JACKSON (1901) fuhrt den geringen Mn-Gehalt des Wassers 
auf Ausfallung durch Bakterien zuruck (vgl. auch THIEL 1925). In Algen, 
Pilzen, Flechten hat GOSSL Mn regelmaBig nachgewiesen. Uber Mn in 
Pilzen vgl. auch BERTRAND. 

Wiederholt ist der Mn-Gehalt von Boden untersucht worden (PICHARD 
1898, BONANE 1909, CONTINO 1911, SHEDD 1914, ROBINSON 1914, 1929, 
ROBINSON, STEIN KOENIG und MILLER 1917, McGEORGE 1924, McHARGUE 
1929, CARLYLE 1931, KRUMINS 1931, TEAKLE, HOARE und THOMAS 1933, 
STEENBJERG 1933, 1934, SMoLiK 1933, STOLZE 1936, BLAIR und PRINCE 
1936 u. a.). Nach SULLIVAN und REID (1911) beruht die oxydative Kraft 
des Bodens nicht auf Enzymen, sondern auf anorganischen Salzen und 
gewissen organischen Verbindungen, die H 20 2-Zersetzung geht dem Mn-, 
nicht dem Fe-Gehalt parallel. WESTER (1923) dagegen findet in hollandischen 
Boden keine Beziehung zum Mn-, sondern zum Fe-Gehalt. DE SORNAY 
(1912) fand nur wenig in Wasser, viel in organischen Sauren losliches Mn. 
N ach GILLIGAN (1936) geben gekalkte Boden bei Elektrodialyse mehr Mn 
ab als ungekalkte. Uber PH 6,7 macht sich leicht Mn-Mangel bemerkbar, 
obwohl noch aufnehmbares Mn vorhanden ist (LEEPER 1934, 1935) und 
Mn02 wird von den Pflanzenwurzeln angeblich ebensogut aufgenommen 
wie etwa MnS04 . Eingehende Studien von STEENBJERG (1933, 1934) an 
danischen Boden behandeln die engen Beziehungen zwischen PH' austausch
barem Mn und Adsorption dieses austauschbaren Mn an Bodenkolloide, 
speziell im Hinblick auf die Dorrfleckenkrankheit. Wegen der Bedeutung 
von Mn fur die Pflanze und bestimmte Pflanzenkrankheiten wird die 
praktische Landwirtschaft den Verhaltnissen im Boden noch mehr als bisher 
Aufmerksamkeit schenken mussen. Wie bei anderen Elementen, z. B. dem 
verwandten Fe, sind die Dinge aber vielfach noch ganz undurchsichtig. 
Mineralanalysen sagen noch wenig aus, es handelt sich darum, den fur die 
Pflanze aufnehmbaren Anteil richtig zu erfassen. Dieser ist keine konstante 
GroBe, sondern verschiebt sich unter dem EinfluB der wachsenden Pflanze, 
unter dem EinfluB der Mikroorganismen im Boden, durch klimatische Ein
flusse usw. Es ist daher kein Wunder, wenn hier wie bei anderen Elementen 
Wachstumsversuche in Boden die widersprechendsten Ergebnisse brachten. 

In Dungemitteln haben Mn nachgewiesen McHARGUE (1919), GADDUM 
und ROGERS (1936), YOUNG (1935) u. a. 
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Hinsichtlich der W irkung von M n auf hOhere Pflanzen bemerkt 
BRENCHLEY (1927, S.88) mit Recht, daB Wasserkulturversuche gegen
iiber der Fiille von Feld- und Topfversuchen stark zurucktreten. KNOP 
(1884) hatte in Wasserkulturversuchen mit Mais keine besonderen Effekte 
beobachtet. Wenn LOEW und SAWA (1902) fanden, daB Erbsenpflanzen 
in 0,25 % MnS04 nach wenigen Tagen abstarben, so ist das bei so hohen 
Konzentrationen nicht verwunderlich. Nach Aso (1902) macht sich 
bei Weizen, Gerste, Erbse noch 0,002% MnS04 nachteilig bemerkbar, 
die Wurzeln und die unteren Blatter werden braunfleckig, erst 0,001 % 
erwies sich unschadlich. Fur Weizenkeimpflanzen fand COUPIN (1901) 
Mn wenig giftig (1: 1000), es steht mit Ca, Mg, B am Ende der Reihe. 
In Wasserkulturversuchen von BRENCHLEY (1910) wurde Gerste noch 
durch 1: 100000 geschadigt und das Reifen der Samen verzogert, noch 
empfindlicher war Erbse. TOTTINGHAM und BECK (1916) fanden fur 
Weizen in KNopscher Nahrlosung schon n/100000 MnCl2 giftig, SIDERIS 
und KRAUSS (1931) fUr Mais und Ananas 5 ppm, nach OLSEN (1936) 
wird Lemna polyrhiza und Senecio silvaticus bei schwach saurer Re
aktion durch 0,5 mg Mn im Liter gesch1i.digt, es folgen Sinapis, Hordeum, 
Zea und (am wenigsten empfindlich) Deschampsia flexuosa. Nach 
eigenen (unveroffentlichten) Beobachtungen wurde das Wachstum von 
Keimpflanzen in reinen Salzlosungen noch durch m/10000 Mn-Salze 
merklich gehemmt, in KNoPscher Nahrlosung wirkten sehr viel hohere 
Konzentrationen noch nicht giftig. 

Wie bei anderen Elementen, laBt sich auch die Giftwirkung von Mn 
nicht exakt festlegen. Sie ist aber, und besonders in Einzelsalzlosungen, 
keineswegs gering und ware, besonders im Hinblick auf Wildformen und 
okologische Fragestellungen, noch eingehender zu untersuchen. Die von 
Aso beschriebene Braunfarbung von Wurzeln und Blattern konnte BRENCH
LEY (auch DEATRICK 1919) bestatigen und in mikroskopischen Unter
suchungen zeigen, daB die Epidermiszellen durch gespeichertes Mn gebraunt 
werden. 

Bereits Aso und LOEW und SAWA fanden, daB die Giftwirkung von 
Mn durch Fe gemildert wird, ebenso PUGLIESE (1913), TOTTINGHAM und 
BECK (1916), DEATRICK (1919), BORTNER (1935). Diesem Zusammenhang 
von M n und Fe kommt im physiologischen Geschehen die gr6Bte Be
deutung zu, besonders im Hinblick auf die Chlorophyllbildung. Hierbei 
ist zu unterscheiden zwischen Chlorose, die durch Mn hervorgerufen wird, 
und Chlorose als Folge von Mn-Mangel. RIPPEL (1923) hat in Wasser
kulturen mit Hafer bei Anwesenheit von Mn Chlorose beobachtet, die 
sich durch h6here Fe-Gaben heilen lieB; chlorotische und grune Blatter 
hatten den gleichen Fe-Gehalt, "so daB also in erster Linie nicht die 
Fe-Aufnahme, sondem die Fe-Wirkung durch Mn verhindert wird". 
An Ananas-Kulturen auf Hawaii sind mehrfach schwere Schadigungen, 
verbunden mit Chlorose oder chloroseahnlichen Erscheinungen, infolge 
des auBergew6hnlich hohen Mn-Gehaltes der Boden beschrieben worden 
(KELLEY 1990, 1910, WILCOX und KELLEY 1912, WESTGATE 1917, 1920, 
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MCGEORGE 1923, 1925). Diingung mit loslichen Phosphaten hatte giin
stige Wirkung, wohl weil dadurch der DberschuB an Mn in unlosliche 
Form iiberfiihrt wird. Doch spielt auch die Fe-Versorgung der Pflanze 
wesentlich mit, denn Bespriihen der Blatter mit verdiinnten Fe-Salzen 
hatte guten Erfolg (GILE 1916, JOHNSON 1917, 1918, 1925). Nach 
mikroskopischen Untersuchungen von WILCOX und KELLEY (1912) ver
lieren in geschadigten Ananaspflanzen die Chloroplasten ihre Struktur. 
Auch sonst ist in Mn-reichen Boden Chlorose beobachtet worden, so 
von SKINNER, BAHRTUndHuGHES (1934) an Orangen, von BORTNER (1935) 
an Tabak. Mn im DberschuB verursachte Chlorose bei gelben Lupinen 
(PARSCHE 1936). BONING (1935) fiihrt bestimmte Schadigungen an Tabak
kulturen, die in der Gegend von Erlangen auftraten (Chlorose und nekro
tische Flecken auf den Blattern, Verdickungen und Stauchungen der 
Stengel und Sprosse) auf den hohen Mn-Gehalt der (sauren) Boden zuriick; 
mit CaCOa-Zusatz blieben die Pflanzen gesund, doch ist, wie ent
sprechende Versuche mit Soda und Gips zeigen, nicht die neutrali
sierende Wirkung des Kalkes daran schuld, sondern das Ca selbst, so 
daB BONING von einem Ca-Mn-Antagonismus, analog dem Fe-Mn-An
tagonismus spricht. 

Nicht nur durch Ca-, auch durch andere Alkali- und Erdalkalisalze 
wird die Giftwirkung von Mn vermindert (MCCOOL 1913, DEATRICK 1919), 
nicht nur von Mn, sondern auch von anderen Schwermetallen, wohl infolge 
adsorptiver Verdrangung an den Zellkolloiden. Daher ist ihre Giftwirkung 
in vollstandiger Nahrlosung immer geringer als in Einsalz16sung. BUR
STROM (1934) spricht von einem Antagonismus zwischen Na und Mn, in 
Versuchen mit Hafer erfolgte die Kationenaufnahme etwa im Sinne der 
Reihe Mn > Ca > Mg > K > N a und in diesem Sinne auch die gegenseitige 
Hemmung, der Antagonismus zwischen den an den beiden Enden der 
Adsorptionsreihe stehenden lonen ist am groBten, doch hemmt auch Ca 
die Aufnahme von Mn (und umgekehrt) usw. 

Aucn WAREN (1926, 1933, WARIS 1936) betont nach Versuchen mit 
Desmidiaceen, auch Eremosphaera und Microspora, den Antagonismus 
Mn/Ca, bei Micrasterias wurde der teilungsverspatende EinfluB Ca-freier 
Nahrlosungen durch Mn bedeutend verringert, bei ruhenden Zellen lieB
sich Ca besser durch Mn als durch Sr oder Ba ersetzen usw. Nach KISSER 
und BEER (1934) werden nur durch Li, NH" Mn auch negative chemotrope 
Krtimmungen ausgelost, nur positive Reaktion geben Ca, Sr, Ba, Mg. Die 
Mittelstellung von Mn zwischen den Erdalkalien und den Schwermetallen, 
entsprechend der Reihe der elektrolytischen Losungsdrucke, geht sehr 
schon aus den Untersuchungen von PORODKO (1914) tiber Chemotropismus 
hervor und ist auch sonst mehrfach an verschiedenen Objekten festgestellt 
worden (MATHEWS 1904, MCGUIGAN 1904, EISENBERG 1918, KAHO 1921, 
SCARTH 1925 u. a.). Bei Erorterung vergleichsweiser zellphysiologischer 
Wirkungen wird darauf noch zurtickzukommen sein. 

Eine Notwendigkeit von Mn fur hOhere und niedere Pflanzen dad, 
wenigstens in bestimmten Fallen, als erwiesen gelten. Schon SALM
HORsTMAR (1851) vermutete nach Sandkulturen mit Hafer, daBMn 
nicht bedeutungslos ist. MAzE (1914) konnte dann in Wasserkulturver
suchen mit Mais zeigen, daB die Pflanzen bei Fehlen von Mn chlorotisch 
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werden, Mn also offenbar fUr eine normale Entwicklung notwendig 
ist. Ffir eine Unentbehrlichkeit von Mn hat sich nach Beobachtungen 
an verschiedenen Kulturpflanzen McHARGUE (1922, 1923, 1924, 1926, 
1927, 1929) in zahlreichen Arbeiten eingesetzt. Durch andere Ele
mente, wie Fe, Cu, Zn, As, B kann Mn nicht ersetzt werden, Legu
minosen brauchen mehr als andere Pflanzen, bei Mn-Mangel erscheint 
der Zucker- und Starkegehalt verringert usw. Die Pflanzen bleiben im 
Wachstum zurfick und werden, auch bei Anwesenheit von Fe, chloro
tisch, so daB McHARGUE Mn besonders ffir die Chlorophyllbildung 
und Photosynthese notwendig halt. DaB Beziehungen zur Chlorophyll
bildung vorhanden sind, zeigen die zahlreichen Beobachtungen fiber 
Chlorose bei Mn-Mangel (auBer MAZE und McHARGUE: HARTWELL 1926, 
GILBERT, McLEAN und ADAMS 1927, GILBERT und McLEAN 1928, BISHOP 
1928, SAMUEL und PIPER 1928, 1929, 1931, MILLER 1928, MANN 1930, 
MEYER 1931, HAAS 1932, 1933, 1936, DAVIS 1931, BRANDENBURG 1932, 
CONNER 1932, 1933, STEVENS und BOURNE 1933, 1934, McMuRTREY 
1933, MARTIN 1934, 1935, OLSEN 1934, HILL 1936, MUCKENHIRN 1936, 
u. a.). Nach HAAS tritt an Citrus- (1932) und WalnuBstecklingen (1933), 
nach MARTIN (1934, 1935) an Zuckerrohr die Chlorose sowohl bei Mn
Mangel wie bei hohen Mn-Gaben auf, auch bei Anwesenheit von reichlich 
Fe. McMuRTREY (1933) unterscheidet bei Tabak verschiedene Chlorose
typen bei Fehlen von Mn, Fe, S und gibt (1938) eine Bestimmungstabelle 
der Symptome bei Fehlen von Mn, Fe, Cu, B usw. HAAS (1936) 
unterscheidet bei Citrus die chlorotischen Erscheinungen bei Mn-Mangel 
(Fleckung der Blatter), von denen bei Mg-Mangel (gelbliche Streifen 
langs der Hauptnerven) und S-Mangel (mehr oder weniger gleichmaBiges 
Vergilben). Ahnlich beschreiben PETTINGER, HENDERSON und WINGARD 
(1932) an Mais zerstreute Flecken bei Mn-Mangel, unregelmaBige Ketten 
langs der Nervatur bei Mg-Mangel und scharf begrenzte Streifen fiber 
das ganze Blatt bei K-Mangel. Diese Beobachtungen fiber lokalisierte 
Chlorophylldefekte bei Fehlen von Mn (und anderen Elementen) waren, 
wenn sie sich tatsachlich so konkret formulieren lassen, auch bei Er
orterungen fiber die physiologische Bedeutung zu beachten. Nach OLSEN 
(1934) werden die Pflanzen (Gerste, Mais, Hafer) bei Mn-Mangel nicht 
eigentlich chlorotisch, sondem es treten dem Blattrand parallelgehende 
weiBliche Streifen auf, die spater braun werden, die typischen Symptome 
der Dorrfleckenkrankheit. 

Ffir die zweifellos vorhandenen Zusammenhiinge zwischen M n und 
Chlorophyllbildung tehlt noch eine ausreichende Erklarung. Wenn man 
sich der von HOPKINS entwickelten Vorstellungen bedient, braucht 
keine unmittelbare Wirkung vorzuliegen, sondem es konnte sich urn 
einen indirekten EinfluB fiber das Eisen handeln, derart, daB Mn die 
Fe···-Ionen stabilisiert. Allerdings ist die Rolle des Fe bei der Chlorophyll
bildung vorerst auch nur eine experiment ell festgestellte Tatsache ohne 
Klarstellung des Wirkungsmechanismus. Nach CHAPMAN (1931) wird 
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durch Mn die L6slichkeit von Fe im Holz erh6ht, in den Blattern ver
ringert. BRYAN (1929) findet, daJ3 Mn (und eben so Cu) bei Aufbringen 
auf die Blatter den Chlorophyllgehalt streng lokal erhOht. Leitungs
angelegenheiten spielen also sicher eine Rolle und drangen dazu, bestimmte 
Fragen erst bei niederen Organismen klarzustellen. Hier hat PIRSON 
(1937) - bei Chiarella - erstmals einen unmittelbaren EinflufJ van Mn 
auf die Phatasynthese (ohne Veranderung des Chlorophyllgehaltes) 
feststellen k6nnen. Da aber auch K-Mangelzellen auf K-Zufuhr und N03-

Mangelzellen auf N03-Zufuhr gleichfalls mit einer momentanen Steigerung 
der CO2-Assimilation reagieren, laJ3t sich auch aus diesen Befunden, so 
wichtig sie an sich sind, noch nichts Endgiiltiges liber den Wirkungs
mechanismus aussagen. GERRETSEN (1937) fand die CO2-Assimilation 
der Blatter von Mn-Mangelpflanzen bis auf die Halfte verringert, er 
schreibt dem Mn eine wichtige Rolle bei den mit der Photosynthese 
verbundenen Redoxvorgangen zu und denkt an unmittelbare Wirkungen 
bei der BLACKMANschen Reaktion. Wenn MILLER (1933) einen unmittel
baren und spezifischen EinfluJ3 auf den Kohlehydratstoffwechsel annimmt, 
so lieJ3e sich auch daflir eine Erklarung auf Grund katalytischer Wir
kungen finden, zunachst steht aber nur die Tatsache fest, daJ3 der Zucker
gehalt (reduzierende Zucker und Disaccharide) bei Mn-Mangel niedriger 
gefunden wurde, wie es schon McHARGUE beobachtet hat. 

Chlorose als Folge von Mn-.Mangel im Boden beschreiben ferner: McLEAN 
und GILBERT (1925), McLEAN (1927), GILBERT und McLEAN (1928), 
SCHREINER und DAWSON (1927), WILLIS (1928, 1930, 1932), WILLIS und 
MANN (1930), MANN (1930), MILLER (1928), ALBERT (1931, 1932, 1934), 
GILBERT (1934), HOFFMAN (1930, 1931, 1933), ODLAND und CRANDALL 
(1932), SKINNER und RUPRECHT (1930), SKINNER, BAHRT und HUGHES 
(1934) u. a. In allen diesen Fallen hatte Mn-Diindung Erfolg, auch Spritz en 
mit Mn-Salzen (McLEAN und GILBERT). Ferner hilft Erhohung der Boden
aziditat, etwa durch physiologisch saure Diingung (GILBERT und McLEAN, 
WILLIS und MANN), Kalkung verstarkt die Chlorose (ALBERT). SCHREINER 
und DAWSON geben an, daB Tomaten bei Mn-Mangel nicht bliihten. DICKEY 
und REUTHER (1938) empfehlen Mn gegen Chlorose bei Zierpflanzen. Dunklere 
Blattfarbe nach Mn-Diingung beobachten CARLIER und CLAUSEN (1910), 
dunklere Farbe, auch bess ere Qualitat, von Orangen SKINNER, BAHRT 
und HUGHES (1934), BAHRT und HUGHES (1935). 

Besondere Bedeutung hat Mn in der landwirtschaftIichen Praxis 
dadurch erlangt, daJ3 die Dorrfleckenkrankheit des Hafers (gray speck 
disease, von HUDIG 1905 als "moorkoloniale" Krankheit, SJOLLEMA 
und HUDIG 1909 "veenkoloniale haverziekte", beschrieben) auf Mn
Mangel zurlickgefiihrt wird (HUDIG 1911, 1923, HUDIG, MEYER und 
SOHNGEN 1914, HUDIG und MEYER 1919, CLAUSEN 1912, 1913, HILTNER 
und KORFF 1917, SCHERPE 1921, HILTNER 1923, 1924,1926, RIEHM 1917, 
WAGNER 1925, SAMUEL und PIPER 1928, 1929, GOODYK 1927, MASCH
HAUPT 1934, BRANDENBURG 1934, WILD 1934). Die Resistenz ver
schiedener Arten ist verschieden (DAVIES und JONES 1931, neuerdings 
umfangreiche Untersuchungen von RADEMACHER 1935, auch liber 
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Resistenz gegen Flissigkeit, Urbarmachungskrankheit und Blattrote). In 
Boden, wo Hafer, auch Weizen und Gerste, erkranken, wachsen Weide
graser normal (SAMUEL und PIPER). GERRETSEN (1935, 1937) halt das 
Auftreten der Dorrfleckenkrankheit wesentlich durch Bakterien bedingt, 
Mn sei nur insoweit beteiligt, als dann die Pflanzen genugend organische 
Sauren zur Neutralisierung des durch die Bakterien gebildeten Am
moniaks bilden. Auch ABERSON (1916, N02-Bildung durch Bact. nitro
sum), ABERSON und EVERMANS (1927), HUDIG und MEYER (1919) dachten 
an Bakterien. Wie bei allen diesen physiologischen Krankheiten hat 
es immer einige Zeit gedauert, bis man sich von der Vorstellung frei 
machte, daB nur pathogene Organismen als Ursache fur Erkrankungen 
in Frage kommen. Wenn die Pflanzen in sterilisierten Boden nicht er
kranken, so kann beim Sterilisieren (mit Dampf, nicht mit Formalin) 
auch Mn im Boden verfugbar werden (SAMUEL und PIPER). Ebenso 
ware die nachteilige und krankheitsfordernde Wirkung alkalischer Re
aktion (KRUGER und WIMMER 1914) so zu verstehen, daB Mn im Boden 
festgelegt und der Pflanze entzogen wird. Das ist aber, wie LUNDEGARDH 
gezeigt hat, nur bei etwa neutraler Reaktion der Fall, auch Alkalisierung 
oder basische Dungung (MASCHHAUPT 1934, Popp 1934) hat Erfolg. Nach 
GODDEN und GRIMMETT (1928) verhindert Auslaugen des Bodens mit 
Wasser das Auftreten der Krankheit. DaB die Verhaltnisse recht ver
wickelt sind, zeigt sich darin, daB noch 1934 zwei Autoren (Popp, MASCH
HAUPT) ihre Arbeiten "Das Ratsel der Dorrfleckenkrankheit" betiteln. 
LUNDEGARDH (1932, S.274) hat nach umfangreichen Studien gezeigt, 
daB Mn-Mangel allein das Entscheidende nicht sein kann. Kranke 
Pflanzen enthalten oft mehr Mn als gesunde, der Mn-Gehalt kranker 
Boden ist oft hoher als von gesunden. Zweifellos kommt dem Mn und 
der Mn-Versorgung der Pflanzen, also auch der Aziditat, dem Kalkgehalt 
des Bodens usw. groBe Bedeutung zu, doch wirken Momente wie er
schwerte Wasserzufuhr, Ca-DberschuB oder auch relativer Ca-Mangel 
bei hohem K-Gehalt gleichfalls mit. Dber Hemmung der Mn-Aufnahme 
durch Ca vgl. BURSTROM (1934). Auf STEENBJERG (1933, 1934) wurde 
bereits verwiesen, der den Zustand des Mn in danischen Boden im Zu
sammenhang mit dem Auftreten der Dorrfleckenkrankheit (lyse plettsyge) 
untersucht. DaB nicht nur die Verhaltnisse im Boden entscheiden, 
sondern tatsachlich das Mn in der Pflanze wirkt, zeigen die Versuche 
von HILTNER (1924) mit Bepinseln der Blatter. HILTNER sieht die Wir
kung in einem unmittelbaren odermittelbaren EinfluB auf die CO2-Assi
milation, entsprechend seinem Mineralstoffgesetz: "Der Aufnahme zu 
groBer Mengen von physiologisch nicht ausgeglichenen Bodennahrstoffen 
muB die Pflanze - solI das Optimum der Gesundheit gewahrt bleiben 
und sol1en nicht Storungen des Gleichgewichtes der chemischen Bau
stoffe und damit der Ernahrung eintreten - eine genugende Kohlen
saureassimilation entgegenstellen k6nnen. Bedingen Witterung, Licht
verhaltnisse, starkere kunstliche Dungung usw., daB dies nicht der 
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Fall ist, so treten E.mahrungsstorungen ein, die in Krankheiten sichtbar 
zum Ausdruck kommen konnen und unter Umstanden selbst auf das 
Saatgut iibergehen." 

Wieweit sich so1che Aussagen konkret erfassen lassen. werden weitere 
stoffwechselphysiologische Untersuchungen zeigen miissen. Ansatze dazu 
sind vorhanden. Es ist beachtlich. daB man - und nicht nur bei physio
logischen Krankheiten - immer wieder auf .. Nahrstoffgleichgewichte" 
zuriickkommt. Daran ist mindestens soviel richtig. daB auch bei Spuren
elementen niemals die Wirkung eines Elements nur fiir sich allein. sondern 
immer im Zusammenhang mit anderen Elementen betrachtet werden darf. 
Es ist ebenso wichtig. die biochemische Bedeutung jedes Elements in allen 
Einzelheiten zu kennen wie seine Eingliederung in den vielfach verflochtenen 
Stoffwechsel. Und wenn neuerdings STUBBE und DORING (1938. DORING 
1937. DORING und STUBBE 1938) in Mangelversuchen mit Antirrhinum 
statistisch gesicherte Mutationen auslOsen konnen und auf einseitig ver
schobene Ni!.hrstoffverhi!.ltnisse zuriickfiihren. so zeigt das von einer ganz 
anderen Seite her die enormen und auBerordentlich wichtigen Konsequenzen, 
die ein gestortes Nahrstoffgleichgewicht haben kann. Selbstverstandlich 
sagen .. gestorte Nahrstoffgleichgewichte" als Erklarung zunachst genau so 
wenig aus wie .. katalytische Wirkungen". Der Mechanismus in beiden 
Fallen muB erst aufgeklart werden, ehe man konkrete Vorstellungen damit 
verbinden kann. Es ware aber einseitig, dabei nur den einen Weg zu be
schreiten und - mit anderen Worten - nur an unmittelbare Einfliisse 
jedes Elements an sich zu denken, wo vielleicht lange Reaktionsketten 
und erst sehr mittelbare Wirkungen vorliegen. Manche zunachst unver
standlichen Beobachtungen werden in dem MaBe klarer werden, als man in 
dieses Zusammenwirken der einzelnen Elemente weitere Einblicke erhalt; 
so wie die neueren Vorstellungen iiber das schrittweise Ineinandergreifen 
enzymatischer Reaktionen gegeniiber den friiheren groben Formulierungen 
nur scheinbar eine Komplizierung bedeuten, in Wirklichkeit aber erst ein 
wahres Verstandnis anbahnen. 

Eine als Pahala blight bezeichnete Krankheit von Zuckerrohr fiihren 
LEE und MCHARGUE (1928) auf Mn-Mangel zuriick, kranke Blatter 
enthielten - bei gleichem Fe-Gehalt - weniger Mn als gesunde, bei 
ausreichender Mn-Versorgung war das Wachstum normal. Eine als 
"schlechte Herzen" (kwade harten, marsh spot) bei Erbsen bezeichnete Er
scheinung beruht nach POETEREN (1936) auf Mn-Mangel, LOHNIS (1936) 
fand bei kranken und gesunden Komem keinen Unterschied im B-Gehalt, 
wohl aber enthielten gesunde Komer mehr Mn. Nach HEINTZE (1938) 
tritt die Krankheit in sauren Boden nicht auf, kranke Boden enthalten 
in der Regel weniger Mn als gesunde und in Topfkulturen traten bei 
Mn-Mangel die charakteristischen Symptome auf (vgl. auch DE BRUYN 
1933, LACEY und GRIEVE 1934, PETHYBRIDGE 1934, OVINGE 1935, 1937, 
1938, FURNEAUX und GLASSCOCK 1936, KOOPMAN 1937, neuerdings 
DE BRUYN 1939). 

Von den vorangehend genannten Arbeiten bezieht sich bereits ein Teil 
auf praktische Fragen. Sehr viel zahlreicher und fast uniibersehbar sind die 
Angaben iiber stimulierende Wirkungen (vgl. CZAPEK, BRENCHLEY, BORESCH, 
WILLIS). Diese Frage der Reiz- und Stimulationsdunger (GLEISBERG 1931), 
unter denen Mn eine hervorragende Rolle spielt, kann heute in der 
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Hauptsache als tiberholt gelten. Damit solI die Tatsache, daB es Stimulations
wirkungen gibt, bestimmte Stoffwechselvorgange oder das Wachstum als 
ganzes beschleunigt oder gesteigert werden kann, nicht bestritten werden 
und es ware nur erwtinscht, wenn Beobachtungen dartiber weiter ausgebaut 
und dem Verstandnis naher gebracht wtirden. Hinsichtlich praktischer 
Erfolge im Sinne von ertragsteigernden Wirkungen zeigen aber am besten 
die widerspruchsvoIlen Angaben verschiedener Autoren, daB hier die Ver
haltnisse noch durchaus unsicher und undurchsichtig sind. Es mage gentigen, 
auf eine Reihe von Autoren hinzuweisen, welche tiber gunstige Ergebnisse 
mit einer zusiitzlichen M n-Dungung berichten. 

BERTRAND (1896, 1897), Aso (1902, 1904, 1907), NAGAOKA (1903, 1904), 
FUKUTOME (1904), LOEW (1903, 1904, 1919, 1924/25), LOEW und HONDA 
(1904), VOELCKER (1903, 1904, 1907, 1910, 1913), BERTRAND (1905, 1906, 
1911, 1912), MAYER (1905, 1907, 1912), SALOMONE (1905, 1907), KATAYAMA 
(1906), KAKEHI und BABA (1907), UCHIYAMA (1907), NAMBA (1908), MENOZZI 
(1908), BONONI (1908), MOLINARI und LIGOT (1907), LABERGERIE (1907), 
HAFFNER (1908), GREGOIRE, HENDRICK und CARPIAUX (1908), HENDRICK 
und CARPIAUX (1908), SUTHERST und INGLE (1908), RAY und PRADIER 
(1908), TAKEUCHI (1909), NAZARI (1910), REITMEIR (1910), ROXAS (1911), 
LEIDREITER (1910), Al'mOUARD (1910, 1911, 1912), STOKLASA (1911), MONTE
MARTINI (1911), MASONI (1911, 1915, 1916), BOULLANGER (1912), CLAUSEN 
(1912, 1913), D'IpPOLITO (1913, 1914, 1923), MUNERATI, MEZZADROLI und 
ZAPPAROLI (1913), SANNINO und TOSATTI (1913), TSCHIRIKOW (1913), 
ZACHAREWICS (1912, 1923), LIPMAN und WILSON (1913, LIPMAN und GERICKE 
1917), RIVIERE und BAILHACHE (1913), SKINNER und SULLIVAN (1914, 
SKINNER und REID 1916, SKINNER und RUPPRECHT 1930, SKINNER und 
THOMAS 1933), RICCI und BARBERA (1915), CHITTENDEN (1915), SCHULZE 
(1915), SIJFERT (1915), Popp (1916), HILTNER und KORFF (1917), FELLERS 
(1918), DEATRICK (1919), PIETRUSZCSYNSKI (1923), PICADO und VICENTE 
(1923), JIMENEZ (1924), ALLISON, BRYAN und HUNTER (1927), GERLACH 
und SEIDEL (1927), REINHOLD (1929), BRYAN (1929), GILBERT und PEMBER 
(1931), ALLISON (1930), RUPRECHT, CAMP und JEFFRIES (1930), SINGH (1931), 
HOFFMAN (1930, 1931, 1933), LEONARDI (1932, 1933), GEDROIZ (1932), CON
NER (1932, 1933), ODLAND und CRANDALL (1932), BAHRT und HUGHES (1935), 
COOPER (1932), COOPER, MOORE und WALLACE (1935), DE HAAN (1934), 
KEDROV-ZIKHMAN (1934), SKINNER, BAHRT und HUGHES (1934), THEROND 
(1935), NELLER und ROBERTSON (1934), KATALYMOW (1934), KALIZEW und 
KATALYMOW (1935), YOUNG (1935). Die Beobachtungen erstrecken sich so 
ziemlich auf aIle Kulturpflanzen, vornehmlich Getreide und Hackfrtichte, 
auch Gemtise, Obst- und Waldbaume und Zierpflanzen. Die beobachteten 
Mehrertrage mach en oft nur wenige Prozente aus, was bei der fast durch
weg vernachlassigten Statistik wohl innerhalb der Fehlergrenzen liegt, auch 
kommen mehrfach dieselben Autoren in verschiedenen Jahren oder bei 
verschiedenen Pflanzen zu teils positiven, teils negativen Ergebnissen. Uber 
keine oder nur nachteilige Wirkung einer Mn-Dungung berichten VOELCKER 
(1904,1913), FEILITZEN (1907), CARPIAUX (1907), HENDRICK und CARPIAUX 
(1908), LABERGERIE (1907), LESAGE (1907), MOLINARI und LIGOT (1908), 
RHODIN (1908), ANDOUARD (1910, 1911, 1912), CARLIER und CLAUSEN 
(1910), MACH (1910), PFEIFFER und BLANCK (1912, 1914), PFEIFFER, SIM
MERMACHER und RIPPEL (1918), BOULLANGER (1912), TSCHIRIKOW (1913), 
PELLET (1913), MUNERATI, MEZZADROLI und ZAPPAROLI (1914), SCHULZE 
(1914), FALLADA und GREISENEGGER (1915), ALBANO (1915), EHRENBERG und 
SCHULTZE (1916), V AGELER (1916), SaDERBAuM (1918), HASELHOFF, FLUHRER 
und HAUN (1922), COSTA (1924), HUGHES und RICHES (1932), TEAKLE, 
HOARE und THOMAS (1933). Es wtirde zu weit fUhren, auf Einzelheiten 
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oder die scharf ablehnende Haltung einzelner Autoren einzugehen (vgl. GLEIS
BERG 1931). Wenn bis in die neueste Zeit immer wieder wachstums- und 
ertragfOrdernde Einfliisse beschrieben wurden, so richtet sich das Interesse 
erfreulicherweise immer starker auf Zusammenhange mit dem Mn-Gehalt 
der Boden, mit dem Auftreten von bestimmten Ernahrungsstorungen (Dorr
fleckenkrankheit), also auf die Bedeutung von Mn als lebenswichtiges und 
nicht als stimulierendes Elemente. Fiir die Praxis mag dabei zunachst nlcht 
mehr herauskommen als friiher, schon wegen der auBerst komplizierten und 
schwer zu erfassenden Verhaltnisse im Boden. J e griindlich aber die Dinge 
von dieser Seite her angepackt werden, desto eher ist zu erwarten, daB 
man wie bei den "Grundnahrstoffen" gangbare Wege findet, urn den prak
tischen Landwirt erfolgreich beraten zu konnen. Es bedeutet zweifellos eine 
sehr viel klarere Einstellung, wenn man nicht auf unbestimmte "Stimula
tionswirkungen" abzielt, sondern weiB, daB fiir das Wachstum und weiterhin 
fiir ein gesundes Wachstum bestimmte Mengen bestimmter Spurenelemente 
notwendig sind und also, immer auch im Hinblick auf die anderen Nahr
stoffe, zu entscheiden ist, ob im gegebenen Fall die vorhandenen und von 
der Pflanze aufnehmbaren Mengen ausreichen oder nicht. 

Eingehende Untersuchungen iiber die Notwendigkeit von Mn liegen 
an Wasserpflanzen vor, an Lemnaceen und an Algen. Fiir Lemna minor 
fand HOPKINS (1931) Mn notwendig und durch Fe nicht ersetzbar, 
doch verstarkt dieses die Mn-Wirkung. McHARGUE und CALFEE (1932) 
bestatigen, daB das Wachstum von Lemna ohne Mn bald zum Stillstand 
kommt und Chlorose auf tritt, die sich durch Fe nicht beheben lafit. 
CLARK und FLY (1930) glaubten fiir Lemna maior Mn als entbehrlich 
ansehen zu diirfen (schon ab 1 mg/Liter giftig), iiberzeugten sich aber 
in weiteren Versuchen (CLARK 1933) von der Unentbehrlichkeit, das 
Optimum liegt bei 1 : 400 bis 1000 Millionen. Auch OLSEN (1934) findet 
Mn fiir Lemna polyrhiza unentbehrlich. Fur Lemna minor, minima, valdi
viana, Spirodela polyrhiza und oligorhiza bestatigt SAEGER (1933, 1937), 
daB Mn (und Fe) notwendig und durch andere Elemente wie AI, B, 
Cu, F, J, Sn nicht ersetzbar ist, optimal wirkte 0,001 mg/Liter. -
Sorgfaltige Versuche von HOPKINS (1930) an Chlorella haben gezeigt, 
daB Mn-Konzentrationen 1: 5000000 (1: 100000 hemmt) da_s Wachstum 
bei PH 7 auf das 17fache, bei PH 8 auf das 170fache steigern. Ein Ersatz 
von Mn durch Fe (und andere Eleillente wie AI, As, B, Ba, Co, Cu, 
J, Ni, Pb, Sr, Zn) ist ebensowenig moglich wie umgekehrt ein Ersatz 
von Fe durch Mn, beide sind notig. Die Wirkungsweise stellt sich HOPKINS 
so vor, daB Mn die Fe···-Ionen stabilisiert und vor der fUr den Stoff
wechsel der Pflanze nachteiligen Reduktion zu Fe··-Ionen bewahrt. Nach 
PIRSON (1937) reagieren Mn-Mangelzellen von Chlorella auf Mn-Zufuhr 
mit einer momentanen Assimilationssteigerung, die nicht auf gesteigerter 
Chlorophyllbildung beruhen kann. PIRSON denkt an unmittelbare 
katalytische Einflusse. Bei Mn-Mangel (und besonders bei saurer Re
aktion und K-DberschuB) machte sich in den Algenkulturen eine starke 
Wachstumshemmung bemerkbar, so daB Mn wohl auch fiir das Wachstum 
notwendig ist. Fur Coccomyxa halt MUNSTER-STRfIIM (1938) Mn und Fe 
fUr gleichwertig. An Algen wie Chlorella, Cladophora, Spirogyra hat 
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NOGA (1927) mit Fe oder Mn gute Entwicklung gesehen, hohere Pflanzen 
zeigten mit Mn allein nur schwaches Ergrunen und enthielten mehr 
Karotinoide. Nach BORESCH (1924) wird die Blaualge Phormidium Retzii 
var. nigroviolacea in Fe-freier Kultur durch Mn (wie durch Cr) zur 
Farbstoffbildung (Chromoproteide) angeregt, fUr das Wachstum ist aber 
Fe notwendig. Bei Palmellaceen hatte SPAMPAGNI (1890) mit Mn 
ohne Fe kein Ergrunen gesehen, auch bei hoheren Pflanzen war ein 
Ersatz von Fe durch Mn nicht moglich, allenfalls verzogerte Mn etwas 
den Eintritt der Chlorose. Wenn HALL (1937) Mn fur die grune Euglena 
anabaena giinstig, fUr farblose Proti&ten wie Astasia oder Colpidium 
campylum aber nachteilig findet und daraus auf Zusammenhange zwischen 
Mn und Funktion des Chlorophylls schlieBt, so wird durch die neueren 
Befunde an Schimmelpilzen und Tieren hinfallig, daB Mn nur fUr chloro
phyllhaltige Organismen wichtig sei. 

Bei Aspergillus niger wurde Wachstumsforderung durch Mn schon 
von RAULIN (1869) beobachtet, spater von RICHARDS (1897), G6SSL 
(1904), REESE (1912), NIETHAMMER (1927) u. a., doch in relativ geringem 
AusmaB. LOEW und SAWA (1902) stellten eine wachstumsfordernde Wir
kung auf Pilze uberhaupt in Abrede, IWANOFF (1904) fand nur (geringe) 
Giftwirkung. Erstaunlich ist die groBe Resistenz des Pilzes gegen hohe 
Konzentrationen. Schon G6SSL (1904) hat gezeigt, daB Aspergillus 
noch auf 20-25 % MnS04 wachst, in eigenen Versuchen (PrRscHLE 
1935) wurde noch m/1 Sulfat, von Chlorid und Nitrat m/10 vertragen 
und nicht nur vertragen, sondern mit einer auBerordentlich starken 
Wachstumsforderung (auf Sulfat bis zum 8fachen und mehr) beantwortet. 
Manganat (K2Mn04) und noch mehr Permanganat (KMn04) erwiesen 
sich sehr viel giftiger (m/100 starke Wachstumshemmung, m/10 kein 
Wachstum). 

Nach BERTRAND (1912), BERTRAND und ]AVILLIER (1911/12) ist 
Mn fUr Aspergillus niger unentbehrlich, fur das Wachstum und fur die 
Konidienbildung. Ohne Mn bleiben die Pilzdecken, auch bei Anwesenheit 
von Fe und Zn, steril, was SAUTON (1913) fUr Aspergillus fumigatus 
bestatigt. Nach RERTRAND und ]AVILLIER reagiert der Pilz auf Mn 
auBerordentlich empfindlich, Konzentration 1: 108 verdoppelten die 
Ernte, und sogar 1: 1010 machte sich noch fordernd bemerkbar. BORTELS 
(1927) und ROBERG (1928) haben in ihren grundlegenden Versuchen uber 
die Notwendigkeit von Fe, Zn und Cu auf Mn nicht besonders geachtet, 
man konnte aus ihren Beobachtungen in sorgfaltig gereinigten Nahr
losungen eher auf eine Entbehrlichkeit schlieBen. So hat auch RENNER
FELT (1934) keine Anhaltspunkte fUr eine Notwendigkeit von Mn (und Cu) 
gewonnen, er untersucht die Kationenaufnahme bei verschiedenen 
Konzentrationen und findet durch Mn (undCu) besonders die K-Aufnahme 
gehemmt, die Konidien enthalten von allen Kationen sehr viel mehr 
als das Myzel usw. Aus den Arbeiten von STEINBERG (1935/36, auch 
1938/39) wird durchweg ein schlechteres Wachstum des Pilzes in den 
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Reihen ohne Mn ersichtlich, das Aussehen der Kulturen bei Fehlen von 
Mn (und anderen Elementen wie Fe, Zn, Cu, Mg, N, P, S) wird beschrieben 
(1936) und darauf hingewiesen, daB die angewandte Reinigungsmethode 
(Behandeln mit CaCOa oder MgCOa im Autoklaven) die Nahrl6sungen zwar 
weitgehend von Fe und Zn, weniger vollkommen von Cu und Mn befreit. 
Kohle als Adsorbens ist ungeeignet, womit die negativen Befunde von 
BORTELS und ROBERG verstandlich wiirden. Uber das von HOPKINS bei 
Chlorella eingefUhrte Ca-Phosphat zur Entfernung von Schwermetall
spuren in Aspergillus-Kulturen vgl. SAKAMURA (1936), der weiterhin 
(1937) als Folge von Mn-Mangel - durchaus in Dbereinstimmung mit 
STEINBERG - weiBe netzartige Pilzdecken aus Kugelzellen ohne 
Konidien beschreibt. Fe-Konzentrationen iiber 10-6 mol verdecken die 
Erscheinungen des Mn-Mangels, auf solche antagonistischen Erscheinungen 
ist auch sonst zu achten, wenn man Aspergillus, gewissermaBen als 
biologisches Reagens, zum Nachweis kleinster Mengen von Fe, Mn, 
Zn, Cu verwenden will. YOSHIMURA (1936) bestatigt Kugelzellbildung 
bei Fehlen von Mn, das, und besonders bei Anwesenheit von Cu, fiir 
die Myzelentwicklung unentbehrlich ist. Bei Aspergillus oryzae und 
flavus geht die Sporenfarbe bei Fehlen von Mn von gelblichgriin nach 
blaBgriin oder weiB iiber. Auch fUr Rhizopus nigricans und andere 
Mucorales wurde Mn n6tig gefunden (FOSTER 1939). 

Es darf also als sicher gelten, daB Mn fUr Aspergillus niger und auch 
andere Schimmelpilze notwendig ist, besonders fiir die Konidienbildung, 
aber auch fUr ein normales Myzelwachstum. Dabei sollten die antagonisti
schen Erscheinungen zwischen Mn und anderen Schwermetallen (vg1. 
auch BERTRAND 1912) noch naher untersucht werden, die auch bei 
hOheren Pflanzen, etwa hinsichtlich der Chlorophyllbildung, eine wichtige 
Rolle spielen. AuBer unmittelbaren katalytischen Einfliissen, von denen 
gerade bei Mn (auch Fe und Cu) in Modellversuchen eine ganze Zahl 
beschrieben wurden, wird man dabei auch an die von HOPKINS entwickelte 
Vorstellung einer stabilisierenden Wirkung von Mn auf Fe···-Ionen, also 
an die Aufrechterhaltung eines bestimmten Redoxpotentiales, denken 
miissen. 

AuBer der Beschreibung morphologischer MiBbildungen bei Fehlen 
von Mn (STEINBERG, SAKAMURA, YOSHIMURA) liegt iiber spezifische 
biochemische Einfliisse wenig vor. Bei Anwesenheit von Zn nimmt 
der Pilz mehr Mn auf (BERTRAND und ]AVILLIER), ferner steigt der 
Aschengehalt. Uber antagonistische Einfliisse bei der Kationenaufnahme 
vgl. RENNERFELT (1934). STEINBERG fand die Bildung organischer 
Sauren durch Mn vermindert, die Bildung von Glukonsaure wird nach 
BERNHAUER (1928) durch Mn gef6rdert. Der 6konomische Koeffizient 
wird nach WATERMANN (1912) durch Mn nicht verandert, doch der 
Stoffwechsel im ganzen erh6ht. SCHULZ (1937) fand den Gehalt des 
Myzels an Fett, ferner an wasserl6slichen Polysacchariden, Hemizellulosen 
und Zellulose durch Mn erh6ht, den Gehalt an reduzierenden Zuckern 
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und "Lignin" vermindert. Es ergeben sich gewisse Ahnlichkeiten (Fett, 
Zellulose) mit Fe im Gegensatz zu Zn und Cd. Die Forderung der Katalase 
bei Aspergillus oryzae, flavus, candidus, tamari, clavatus, parasiticus 
durch Mn ist nach YOSHIMURA (1939) mehr indirekt auf die beschleunigte 
Konidien- und Kugelzellbildung zuruckzufuhren; wurde (z. B. durch viel 
Fe) das pathologische Wachstum verhindert, so war keine Verminderung 
der katalatischen Wirksamkeit festzustellen, auf Enzympraparate hatte 
Mn keinen EinfluB. Die Atmung und das Trockengewicht von Hefe 
wird nach McHARGUE und CALFEE (1931) durch Mn (auch Cu oder Zn) 
erhoht, am meisten durch alle drei zusammen. 

1m ubrigen ist Hefe gegen Mn wenig empfindlich (BOKORNY 1914), 
eine Aufnahme war, 1m Gegensatz zu anderen Metallsalzen, nicht fest
zustellen. Auch in eigenen Versuchen (PIRSCHLE 1930) erwies sich Mn 
unter den gepruften Schwermetallsalzen fUr die Refegarung und fUr das 
Wachstum von Keimpflanzen am wenigsten giftig, KMn04 wurde durch 
garende Refe mit Ammonsalzen als ~-Quelle rascher reduziert als mit 
Nitraten (PIRSCHLE und MENGDEHL 1930). Geringe Empfindlichkeit von 
Penicillium gegen Mn-Salze geben PULST (1902), BOESEKEN und WATER
MANN (1912) an. Die fungizide Wirkung von Permanganaten ist wegen der 
raschen Reduktion zu den harmlosen MnILSalzen gering (WOBER 1920, 
eben so MCCALLAN und WILCOXON 1934). 

Zahlreiche Angaben betreffen den EinflufJ von Mn auf die mikro
biellen Vorgiinge im Boden, fordernde Wirkung auf Nitrifikation, auch 
Ammonifikation und Denitrifikation (LEONCINI 1914, MONTANARI 1917, 
DEATRICK 1919 u. a.). BROW::-'; und Me'iGES (1916), auch PIETRUSZCZYNSKI 
(1923) bringen die fordernde oder hemmende Wirkung von Mn auf 
die Ernte mit dem EinfluB auf Nitrifikation und Ammonifikation, 
je nach der N-Quelle verschieden, in Zusammenhang. Roy (1927) be
schreibt Forderung der bakteriellen Oxydation von Ammonsalzen, 
NELSON (1929) der Nitrifikation von Ammonsalzen und Blutmehl. Sehr 
intensive Wirkung auf Nitrifikation, auch Ammonifikation und N-Bin
dung beschreiben GREAVES (1916), GREAVES, CARTER und GOLD THORPE 
(1919). Nach ROSCASOLANO (1916) bindet Clostridium pasteurianum 
und Azotobacter chroococcum ohne Mn uberhaupt keinen elementaren 
Stickstoff, Bac. radicicola wird stark gefordert. Nach HERKE (1913) be
gunstigt Mn die Entwicklung von Knollchenbakterien, ebenso nach OLARU 
(1915). Soweit es sich bei diesen Beobachtungen urn fOrdernde Einflusse 
schlechthin handelt, mogen sie in das noch wenig durchsichtige Kapitel 
stimulierender Wirkungen fallen. Fur eine Notwendigkeit von Mn 
fur die bakterielle N-Bindung finden sich bei anderen Autoren keine 
Anhaltspunkte. Nach KONISHI, TSUGE und KAWAMURA (1939) wird das 
Wachstum von Knollchenbakterien nur durch Mn (und Cr) stimuliert, 
allen falls Lupinenbakterien noch durch Li (auf Hefewasser mit Nitrat 
als N-Quelle). Nach neuesten Untersuchungen von BORTELS (1939) 
hat zweifellos Fe fur die N-bindenden Azotobacter-Arten groBe Bedeutung, 
wie es schon von KASERER (1910), REMY und ROSING (1911), BURK, 
LINEWEAVER und HORNER (1932), KOVATS (1938) behauptet worden ist, 



Die Bedeutung der Spurenelemente. II. 277 

doch "haben sich von allen untersuchten, verschiedenartig zusammen
gesetzten Nahrlosungen diejenigen in ihrer gtinstigen Wirkung am bestan
digsten erwiesen, die auBer Eisen und Molybdan mindestens noch Mangan 
und Agar enthielten. In ihnen haben beide Azotobacter-Arten (chroococcum 
und Vinelandii) auch dann noch groBe Mengen Stickstoff gebunden, 
wenn bei ungiinstiger Wetterlage in Gegenwart von Eisen und Molybdan 
allein die Stickstoffgewinne nur sehr gering waren". 1m Zusammenhang 
mit den mehrfachen Angaben tiber Forderung der bakteriellen Denitri
fikation ware auf BURSTROM (1939) zu verweisen, wonach Mn die 
Nitratreduktion der hoheren Pflanze spezifisch katalysiert, ohne Mn wird 
N03 von den Wurzeln zwar aufgenommen, aber nicht verbraucht; Fe ruft 
keine Assimilation hervor. 

MnC03 wird durch Bakterien und Schimmelpilze oxydiert (BEIJERINCK 
1913, SOHNGEN 1914, WOLZOGEN-KuHN 1927, GERRETSEN 1936), die 
Braunsteinbildung wird nach MULDER (1939) durch Cu gefOrdert. Nach 
GERRETSEN spielt diese biologische Oxydation von Manganosalzen beim 
Zustandekommen der Dorrfleckenkrankheit wesentlich mit, sie ist stark 
PH-abhangig. 

Katalytische Wirkungen von Mn0 2 und Mn-Salzen sind in groBer Zahl 
beschrieben worden (vgl. LANGECKER, S. 1295). DaB die Wirkung von Oxy
dasen durch Mn verstarkt wird, hat BERTRAND (1897) gesehen, kleine Mengen 
Mn oxydieren auch ohne Ferment Hydrochinon, Pyrogallol u. a. Nach 
TRILLAT (1903/04) sind Mn-Salze bei neutraler Reaktion unwirksam auf 
die Oxydation von Gallussaure, durch MnCl2 + EiweiB, Gelatine, Pepton 
werden Polyphenole oxydiert, nach DONy-HENAULT (1907) durch Mn
Formiat + Blutserum oder Gummi. V gl. hierzu die Kritik von EULER 
und BOLIN (1908), nach denen Mn-haltige Hydrochinonlosungen durch 
neutrale Salze gewisser organischer Sauren (aliphatische Oxysauren wie 
Zitrate, Seignettesalz, schleimsaure Salze u. a.) aktiviert werden, haupt
sachlich durch solche Sauren, die mit Mn komplexe Anionen bilden. Die 
Oxydation von Fetten wird durch Mn beschleunigt (DALETZKI 1904). Mn02-
Sol katalysiert die H 20 2-Zersetzung (S]OLLEMA 1909, BREDIG und MARCK 
1910), auf Guajaktinktur und p-Phenylendiamin wirkt MnO.-Sol schwacher 
oxydierend als MnILSaize (FoA und AGGAZZOTI 1909). Die Spaltung von 
Peroxyden wird durch Mn beschleunigt (BACH und MARYANOWITSCH 1912), 
Guajaktinktur geblaut (CAPPELLI 1926). An Lezithin absorbiertes koll. 
Mn hat nach HUGONNENQ und LOISELEUR (1926) die Eigenschaften einer 
Katalase, Mn-Glykogen wirkt als Oxydase auf Adrenalin, Benzidin, Pyrogallol, 
Guajak u. a. Die CO2-Bildung in Atmungsmodellen (Pyrogallol + HP2) 
wird nach COOK (1927) in abnehmender Reihenfolge beschleunigt durch 
Fe, Cu, Au, Ag, Co, Mn, unwirksam waren Zn, Cd, Hg, Ni, Sn, Mg. In 
Gegenwart von Eosin wird nach NOACK (1926) die Photooxydation von 
Benzidin durch Mn beschleunigt. Auch ROUSSEAU (1924, 1927) beschreibt 
photokatalytische Wirkungen, die Zerstorung der Blausaure durch UV
Strahlung wird durch Mn beschleunigt. Nach FRESENIUS (1927) beruhen 
die katalytischen Eigenschaften (Benzidinreaktion, H 20 2-Zersetzung) des 
Wiesbadener Thermalwassers auf dem Gehalt an Fell und MnII, beim Altern 
des Wassers gehen diese Eigenschaften infolge Oxydation und Ausfallung 
verloren. 

Nach GOFFIN und GOFFIN (1922) beschleunigen Mn und andere koll. 
Metalle die SPaltung von Traubenzucke.r durch Alkali, nach PALIT und 
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DHAR (1934) beschIeunigen Spuren Mn(OH)2 die Oxydation von GIukose 
in Gegenwart von Fe- und Ce-Hydroxyd. PIAUX (1924) beobachtete Be
schIeunigung der Harnsiiureoxydation, BRAUN und KELLER (1933) Be
schIeunigung der Autoxydation von Aldehyden, besonders durch fein ver
teiltes Mn02. Nach KREBS (1926) handelt es sich bei der von WARBURG 
entdeckten Autoxydation von Zuckern in ammoniakaIischer Losung, die 
durch CN gehemmt wird, offenbar urn eine Sauerstoffiibertragung durch 
Metalle, bei PH 8,5 wirkt Mn, bei PH 7,7, Fe starker auf Fruktose, auch 
andere. Zucker wie Glukose, Mannose, GaIaktose, Maltose werden in Gegen
wart von Schwermetallsalzen (Fe, Mn, eu) beschleunigt abgebaut. Damit 
ist ein wichtiger Modellversuch fUr physiologische Vorgange gegeben. Zystein 
wird bei alkali scher Reaktion (Boratpuffer PH 9,5) an der Luft durch kleine 
Mengen Mn oder Fe oxydiert (WARBURG 1931), Blausaure hemmt nur die 
Fe-, nicht die Mn-Katalyse, womit eine Unterscheidung zwischen den beiden 
Metallen mogIich ist. Nach ROSENTHAL und VOEGTLIN (1933) oxydiert 
Mn Zystein zu Zystin, Cu auch hitzekoaguliertes EiweiB. Nach EICHHOLTZ 
(1930) wirkte von den gepriiften Komplexbildnern mit Mn nur 8-0xychinolin
sulfosaure. Merkwiirdig ist das Verhalten von Mn bei der von MEYERHOF 
(1921) entdeckten Forderung der Lezithin- oder Linolensiiureoxydation 
durch ThiogIykolsaure und andere organische KompIexbildner (WIELAND 
und FRANKE 1929, FRANKE 1932, vgl. LANGENBECK S. 15/16): an sich ist 
MIn vollig inaktiv, mit OxymaIeinsaure beschleunigt es kaum, mit Thio
g ykolsaure hemmt es, mit <x, <x'-Dipyridyl steht es dagegen an erster Stelle 
vor Fell, Co, Cu, FeIII und Ni. OMORI (1932) beschreibt Stiirkeabbau durch 
ein Schwermetall-H20 2-System in Gegenwart von Zystein, wirksam waren 
Fe und Cu, nicht aber Mn, Co, Ni. BIEDERMANN und JERNAKOFF (1924) 
hatten gefunden, daB nur Mn-Salze, nicht Fe und Cu, den Starkeabbau 
beschleunigen, CI-Ionen und komplexe Mn-Anionen im Sinne von EULER 
mogen mitspielen, jedenfalls nimmt Mn unter den Schwermetallen eine 
Sonderstellung ein und leitet zu den ErdaIkalien iiber. 

Auch AlkaIi- und ErdalkalisaIze konnen nach Art von Oxydasen wirken 
(FOUARD, SENTER, SARTORY, KIONKA, vgl. BIEDERMANN und JER~AKOFF, 
S. 316). Es wiirde zu weit fUhren, hier die Frage "anorganischer Fermente" 
weiter zu behandeln. Uber organische Katalysatoren vgl. LANGEN BECK (1935). 

Gegen die Auffassung von BERTRAND (1894, 1895, 1896, 1897 u. a. 
anderen Stellen, neuerdings 1939), daB Mn der wesentliche Bestandteil 
der Lakkase, des Oxydationsferments aus dem Mi1chsaft des japanischen 
Lackbaumes Rhus vernicifera, ist, wurden von verschiedenen Seiten 
Einwande erhoben (vgl. LANGECKER, S.1302). So behauptete DONY
RENAULT (1907, 1909), eine Lakkase existiere nicht, es handle sich 
urn die gekoppelte Wirkung von Mn-Salzen mit OR-Ionen. EULER und 
BOLIN (1908, 1909, 1910, 1926) lehnen diesen Einwand zwar ab, halten 
aber die von BERTRAND beschriebene Lakkase aus M edicago sativa fUr 
ein Gemisch von Mn-Salzen verschiedener Oxysauren (Glykolsaure, 
Apfelsaure, Mesoxalsaure). BACH und MARYANOWITSCH (1912) stellten 
Mn-freie Oxydasepraparate von groBer Wirksamkeit her, auch andere 
Autoren haben Mn-freie Oxydasen gewonnen. In Mn-frei kultiviertem 
Efeu fand VAN DE RAAR (1921) trotzdem wirksame Oxydase. Die Schin
oxydase aus dem Mi1chsaft von Schinus moUe enthalt nach SARTHOU (1900) 
kein Mn, aber Fe. Nach SUMINOKURA (1930) hat Mn auf die Lakkase 
von Rhus vernicifera keinen EinfluB und bewirkt allein auch keine 
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Oxydation von Pyrogallol. Auch MARFAN (1920) fand Mn ohne Wirkung 
auf Phenolasen. Wenn also BERTRAND die Lakkase und die Oxydasen 
uberhaupt als Mn-haltige organische Sauren ansah, so muB diese Auf
fassung nicht grundsatzlich abgelehnt, wohl aber erheblich eingeschrankt 
werden in dem Sinne, daB nicht immer Mn beteiligt sein muB, auch k6nnen 
einzelne Salze oder Salzgemische fur sich wirksam sein oder die Wir
kung von Enzymen verstarken. Nachzuprufen waren besonders die 
Angaben von BERTRAND uber den konstanten Mn-Gehalt seiner "Lakkase" 
und ferner, daB durch Mn-Entzug inaktivierte Praparate durch Zusatz 
von Mn wieder wirksam werden. 

Auch die aktivierende Wirkung von Mn auf Arginase, von EDLBACHER 
und ZELLER (1936) wegen der auffallenden Intensitat als "Proklesis" 
bezeichnet, bedarf noch in manchen Punkten einer Klarung. Merkwurdig 
ist, daB nur die Spaltung des naturlich vorkommenden d-Arginins durch 
Mn aktiviert wird, auf l-Arginin hat Mn kaum EinfluB, eine optisch 
inaktive Substanz greift also in ein optisch orientiertes System spezifisch 
ein. Bei der Verdauung des Eiweif3k6rpers durch Trypsin erlischt die 
Arginasewirkung, nicht aber in Gegenwart von Mn; man muf3 sich 
also vorstellen, daB entweder die Trypsinwirkung durch Mn aus
geschaltet oder die Arginase dem tryptischen Abbau entzogen wird, 
etwa durch Bildung eines widerstandsfahigen Mn-Proteinats. KLEIN 
und ZIESE (1935) hatten die Wirkung von Mn als spezifisch angesehen. 
N ach EDLBACHER und ZELLER aktivieren auch Co, N i, Zn, Cd, in geringerem 
AusmaB Fe; durch kurzes Ansauern inaktivierte Arginase wird durch 
Mn, Co und Ni, nicht aber durch Fe, Zn, Cd, V, Mg reaktiviert (EDL
BACHER und PINOSCH 1937). Nach EDLBACHER und BAUER (1938) sind 
allerdings die erforderlichen Mengen sehr verschieden, Zn, Co, V, Cd 
reaktivieren erst m/1000, von Mn genugen Konzentrationen bis m/300000, 
so daB eine Bedeutung von Mn als Koferment oder als wesentlieher Bestand
teil der Wirkungsgruppe vermutet wird. 

Nach OHLMEYER und OCHOA (1937) wird die Aktivitat der Adenyl
siiure im Hefemazerationssaft durch Mn auf das 5fache, die der Kozymase 
auf das 200fache gesteigert, die Kozymase solI dadurch einer Zucker
Phosphorylierung fahig werden, ahnlich wie die Adenylsaure. In Muskel
extrakten k6nnen EULER, ADLER, GUNTHER und VESTIN (1937) der
artige Mn-Aktivierungen oder eine Eignung der Kozymase als Ko
phosphorylase vorerst nicht bestatigen. In dem von W ARBURG und 
CHRISTIAN (1936) beschriebenen Gartest und wahrscheinlich fur die 
Giirung uberhaupt ist nach NEGELEIN Mn ebenso notwendig, wie es 
LOHMANN (1931) fUr das Mg gezeigt hat. Auf BURSTROM (1939), der Mn 
und nicht Fe als den spezifisehen Katalysator der Nitratreduktion dureh 
hohere Pflanzen bezeichnet, wurde bereits verwiesen (hier wird noch eine 
Auseinandersetzung mit STEINBERG (1937) notwendig sein, der diese 
Rolle, wenigstens bei Aspergillus, dem Mo zuschreibt). Neuerdings sieht 
LUNDEGARDH (1939) in Mn den Katalysator der Grundatmung bei hoheren 
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Pflanzen (deren Atmungsmechanismus von dem der Tiere, auch Bakterien 
und Pilze verschieden sei) und kommt unter Hinweis auf das hohe Redox
potential Mn"JMn'" zum SchluB, "Mangan scheint fUr die Pflanzenzelle 
eine ahnliche Rolle wie Eisen fUr die Tierzelle zu spielen". SATO (1929) 
fand die Gewebeatmung durch Mn gesteigert. Es haufen sich also in 
neuerer Zeit Hinweise, die dem Mn an bestimmten Stellen des Stoff
wechsels eine spezifische Bedeutung zuschreiben. Mag dabei auch 
manches noch problematisch sein, so ist es doch sehr erfreulich, wenn 
auch bei diesem Element die erdrtickende Literatur frtiherer Jahre tiber 
"Stimulationswirkungen" immer mehr einer auf bestimmte Fragen 
beschrankten, dafUr aber erheblich vertieften Betrachtungsweise weicht, 
die bereits zu sehr beachtlichen Ergebnissen gefUhrt hat (vgl. auch Hop
KINS, PIRSON u. a.). 

Demgegeniiber haben die meisten iiJteren Beobachtungen iiber den 
EinflufJ von Mn auf Fermente untergeordnete Bedeutung, es sind die iiblichen 
Angaben iiber Hemmungen durch groi3ere und Forderung durch kleine 
Mengen (vgl. LANGECKER 1934). So wird Katalase durch m/1000 gefOrdert 
(SANTESSON 1908); FAVRE (1911), SMIRNOW und ALISSOWA (1924), EULER 
und JOSEPHSON (1927) sahen nur - und zum Teil starke - Hemmung, 
CHARMANDARJAN und TJUTJUNIKOWA (1930) Forderung nur in sehr groi3er 
Verdiinnung, die hemmende Wirkung steht zwischen Zn und Ca. Nach 
SCHWICKER (1924) gehen in Weizen- und Roggenmehl Mn- und Katalase
gehalt parallel. Saccharase wird nach EULER und SVANBERG (1919, und 
MYRBACK 1922) durch Mn kaum gehemmt. Nach HARPUDER (1928) wird 
Speicheldiastase gefOrdert, nach GIGON und ROSENBERG (1908) Amylase 
und Lipase des Blutserums, nach MAGNUS (1906) Pankreaslipase, ferner 
die Lipase aus Ricinus (HOYER 1907, TANAKA 1912, SUDBOROUGH und WAT
SON 1922). Nach FALK und HAMLIN (1913) betrifft der Einflui3 des Mn 
nicht eigentlich die Fettspaltung, sondern "the inactive zymogen of lipase 
in castor beans is converted into the active enzyme by an oxidation reaction 
for wich the presence of an 'oxygen carrier' or catalytic agent is necessary". 
ETSUO (1929) fand keine Forderung von Ricinuslipase. Bei der technischen 
Fettspaltung wird Mn als Katalysator verwendet. Nach NEUBERG und 
REICHER (1896/97) wird die Lipolyse durch Schlangengift, ferner die 
lipolytische Wirkung von Agglutininen und Hamolysinen (NEUBERG und 
ROSENBERG 1907) durch Mn beschleunigt. 

Mehrfach ist eine Aktivierung proteolytischer Fermente beschrieben 
worden, so der Leberautolyse (ASCOLI und IZAR 1907, 1909); nach PRETI 
(1909) nimmt die Forderung, gemessen am nicht koagulierbaren N, mit 
steigenden Mn-Konzentrationen zu. BRADLEY und MORSE (1915) fanden 
die Verdauung der resistenten Leberproteine, nicht von Pepton oder Kasein, 
gefordert. Nach STERN (1931) bestehen in der Aktivierung verschiedener 
Gewebsproteinasen durch Mn starke Speziesunterschiede, groi3er als bei 
verschiedenen Organen derselben Art. Die proteolytische Wirkung von 
Extrakt aus Rattennieren wird nach KREBS (1931) durch Mn schwach 
gehemmt (etwa gleich Pb und FeIII), fiir Papain ist Mn (10-3 mol) unwirk
sam. Auf Trypsin hat Mn (10-7-10-2) nach HARPUDER (1928) keinen 
Einflui3, Pepsin wird noch durch 10-5 gehemmt, nach COHN (1902) schadigt 
Fen mehr als Mn. MICHAELIS und STERN (1931) beschreiben mit steigenden 
Mengen zunehmende Hemmung der tryptischen Gelatinespaltung. Auf 
Emulsin fand ROSENTHALER (1909) keine, auf Urease SCHMIDT (1928) mit 
Mn die geringste Hemmung. Nach BERNHAUER (1928) werden Kulturen 
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von Aspergillus niger, die keine Glukonsaure bilden, durch Mn dazu angeregt, 
es bestiinden also Beziehungen zur Glukoxydase. Wenn die Katalase von 
verschiedenen Aspergillus-Arten durch Fe, Zn, Cu, Mn beschleunigt wird, so 
handelt es sich dabei nach YOSHIMURA (1939) mehr urn eine indirekte Wirkung 
infolge der morphologischen Veranderungen (Kugelzellbildung, beschleunigte 
Konidienbildung), auf Enzympraparate war kein EinfluB festzustellen. 

Mehrfach wurde darauf hingewiesen, daB Pflanzen oder Pflanzenteile 
mit hohem Gehalt an Askorbinsiiure (Vitamin C) auch reich sind an Mn 
(RICHARDS 1930, ORENT und MCCOLLUM 1931, PETERSON und SKINNER 
1931, Boy und DE 1933). Den hohen Mn-Gehalt von Samen hat man mit 
der raschen Askorbinsaurebildung wahrend des Keimes in Zusammenhang 
gebracht, und neuerdings findet RUDRA (1939), daB mit Mn (0,01 %) vor
behandelte Keimlinge mehr Askorbinsaure enthalten. Es wird aber wohl 
noch weiterer Belege bediirfen, bis man (unter Hinweis auf OETTINGEN 
1935) sagen kann, daB "Mangan einen unerlaBlichen Bestandteil des Systems 
in den Pflanzen bildet, welches Ascorbinsaure - einen fUr diese wichtigen 
Wuchsstoff - synthetisiert. Das Mangan wird also erst durch die Ascorbin
saure, deren Bildung es fordert, zu einem wichtigen Faktor fUr das Pflanzen
wachstum". 

Hinsichtlich der tierphysiologischen Literatur sei auf LANGECKER 
(1934) verwiesen und hier nur bemerkt, daB ein f6rdernder EinfluB 
oder gar eine N otwendigkeit von Mn fUr die Blutbildung bei Ratten 
(TITUS und CAVE, TITUS, CAVE und HUGHES, TITUS und HUGHES 1928, 
1929, MYERS und BEARD 1931, ORTEN, UNDERHILL, MUGRAGE und LEWIS 
1933) nicht vorhanden zu sein scheint (WADDELL, STEENBOCK und HART 
1929, LEWIS, WEICHSELBAUM und MCGHEE 1930, KRAUSS 1931, KEIL und 
NELSON 1931, 1932). Wohl aber wird das Wachstum und die Lebensdauer 
von Ratten durch Mn begunstigt (McHARGUE 1926, MCCARRISON 1927, 
1929, MITCHELL und MILLER 1931, ORTEN, UNDERHILL und LEWIS 
1932). Vgl. auch ein Referat von SHELDON (1932), wonach Mn nicht 
fur die B}utbildung, jedoch fUr endokrine Drusen, besonders fUr die 
Fortpflanzung, wichtig ist. Nach KEMMERER, ELVEHJEM und HART 
(1931) erleiden Mause bei Mn-Mangel St6rungen im Geschlechtszyklus 
und haben keine Schwangerschaften. Nach WILGUS, NORRIS und HEUSER 
(1937) beruht die heilende Wirkung von Kalziumphosphat auf bestimmte, 
als Perosis bezeichnete Knochendeformationen bei Huhnern auf Ver
unreinigungen durch Mn, auch Al und Zn sind in gr6Beren Mengen wirk
sam. GALLUP und NORRIS (1938) fUhren die Perosis entschieden auf Mn
Mangel zuruck und k6nnen sie experiment ell durch Mn-arme Diat hervor
rufen, sie halten Mn ganz allgemein fUr die Knochenbildung bei Sauge
tieren fUr erforderlich. Auf Beziehungen zur Vitaminbildung, besonders 
Vitamin B, hat McHARGUE (1923, 1924) hingewiesen, auf Grund der 
Feststellung, daB vitaminreiche Organe auch viel Mn enthalten. 
Neuerdings halt RUDRA (1939) Mn fur wesentlich fur die Askorbinsaure
bildung durch Rattengewebe aus Zuckern. VINOGRADOV (1937) bringt den 
im Vergleich mit anderen Insekten auffallend hohen M n-Gehalt von 
Ameisen (Formicidae) in Zusammenhang mit ihrer Fahigkeit, Ameisen
saure zu bilden; die Acrididae enthalten weniger Mn. 
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Kobalt (CO) und Nickel (Ni). 

V orkommen. Beide Elemente wurden wiederholt in Pflanzen nach
gewiesen, so von LEGRIP (1841), CHEVALIER und COTTERAU (1849), 
FORCHHAMMER (1855), SMITH (nach CZAPEK), KASSNER (1888), CORNEC 
(1919), VERNADSKY (1922), BERG (1925), McHARGUE (1925, 1927, 1929), 
MARTINI (1930, vgl. aber hierzu ROSENTHALER 1930), BISHOP und LAW
RENZ (1932), BABICKA (1934), RAMAGE (1936); vgl. die Zusammen
stellungen bei BORESCH (1931), POPE (1933) oder SCHARRER und SCHROPP 
(1933), ferner HENDRYCH und WEDEN (1934), neuerdings BRENCHLEY 
(1938). Nach den ausgedehnten Untersuchungen von BERTRAND und 
MOKRAGNATZ (1922, 1924, 1925, 1930) sind Ni und Co in Bi:iden und 
Pflanzen weit verbreitet und regelmaBig, wenn. auch oft nur in sehr 
kleinen Mengen zu finden. 1m Meerwasser (Atlantik, Helgoland) finden 
ERNST und HORMANN (1935) etwa 0,1 y NiO je Liter. In Torf- und 
Braunkohlenasche hat KRAUT (1906) Co und Ni nachgewiesen, in eng
lischen Steinkohlen finden MOTT und WHEELER (1927) bis 1 % Ni in 
der Asche. Fiir Boden geben BERTRAND und MOKRAGNATZ an je 
Kilogramm 5,5-38,6mg Ni und 0,26-11,7mg Co; vgl. auch ROBINSON 
(1914), ROBINSON, EDGINGTON undBYERS (1935), SCHRECKENTHAL (1927), 
HOSKING (1936), KmSON (1937). Auch in Pflanzen ist in der Regel 
mehr Ni als Co enthalten (ebenso in tierischen Organen), wie es auch 
der natiirlichen Verbreitung der beiden Elemente in der Erdrinde ent
spricht, wo Co etwa 15mal so selten ist wie Ni (BERG 1932). Nur BISHOP 
und LAWRENZ finden in neuseelandischen Pflanzen Co bei Abwesenheit 
von Ni. Mit hohem Ni-Gehalt ist nach BERTRAND und MOKRAGNATZ 
in der Regel auch hoher Co-Gehalt verbunden . und umgekehrt; am 
reichsten erwiesen sich (wie wohl bei allen Elementen) die Blatter, 
auch Samen und Friichte und hier besonders die Samen- und Frucht
schalen, das Holz von Baumen und Strauchern enthalt mehr als die 
Rinde, fleischige Parenchymgewebe wie Knollen und Wurzeln haben 
einen mittleren bis niedrigen Gehalt usw. 1m allgemeinen bewegen sich 
die Mengen in der Gri:iBenordnung von einigen Hundertstel bis Zehntel 
Milligramm je Kilogramm Trockensubstanz und erreichen nur selten 
ganze Milligramm. Neuerdings hat der Co-Gehalt von BOden, Weide
grasern und dgl. wegen der heilenden Wirkung von Co auf gewisse Tier
krankheiten (bush sickness bei Schafen) erhi:ihtes Interesse gewonnen 
(RIGG 1934, ASKEW und MAUNSELL 1937, PATTERSON 1937, BOWSTEAD 
und SACKVILLE 1939). Dber Co und Ni in Diingemitteln vgl. HANCE 
(1933), YOUNG (1935), GADDUM und ROGERS (1936). 

Wegen der Aufnahme von Ni aus Nickelgeschirr beim Zubereiten der 
Speisen sei auf HENDRYCH und WEDEN (S.1404) verwiesen. - )Tach 
HUBNER (1901) geht Co, wenn es von den Pflanzen aufgenommen wird, 
in das Chlorophyll iiber, analog Cu (TSCHIRCH 1893), und KOBERT (1906) 
will in Pflanzen von nickelhaltigen Boden Ni-haltiges Chlorophyll gefunden 
haben. Es wird noch darauf zuriickzukommen sein, daB vorerst kein Grund 
besteht, den beiden Elementen eine Bedeutung bei der Chlorophyllblldung, 
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der CO2-Assimilation oder anderen lebenswichtigen Funktionen zuzuschreiben, 
wie es gelegentlich versucht wurde. Auch die Modellversuche von BALY 
(1927, 1928, 1929), nach denen unter der Einwirkung von UV-Licht und in 
Gegenwart von Metallkatalysatoren, besonders Ni, aus CO2 bzw. Karbonaten 
Kohlehydrate (Glukose, Fruktose) entstehen, konnten von EMERSON (1930) 
nicht bestatigt werden. An sich waren solche Photosynthesemodelle sehr 
bedeutungsvoU, und so halt BALY (1937) auc;h neuerdings seine friiheren 
Behauptungen aufrecht und berichtet, daB an fein verteilten NiO-Ober
flachen aus CO2 und H20 bei Belichtung eine starkeahnliche Substanz 
entsteht, die durch Diastase zu Zucker abgebaut wird. 

Stimulierende Wirkungen auf hiihere Pflanzen sind mehrfach be
schrieben worden, so von RoxAs an Reis mit m/5000 Ni und m/10000 Co; 
von FUKUTOME (1904) an Linum mit 0,02 g CO(N03)2 je 8 kg Boden; 
von NAKAMURA (1904) bei Allium und Brassica, nicht dagegen bei 
Gerste und Erbse; von JENSEN (1907) an Weizen, in Quarzsand n/10000, 
in Losung n/10000000 Ni(N03)2; von DUCLOUX und COBANERA (1911) 
in Wasserkulturen mit Erbse, nur die Blatter werden durch Co etwas 
gefordert, das Wurzelwachstum gehemmt. MAKU (1926) findet Mentha 
und Melissa im Winter durch Co (auch Cu und Cr) stark gefordert. 
Schwache Effekte mit Ni beschreibt ALBANO (1915) bei Jute (Corchorus 
capsularis). Nach LOEw (1924/25) ist mit 0,01 g NiS04 je 2,3 kg Boden 
keine Stimulation bei Getreide zu erzielen, die 10fache Menge schadigt 
bereits. Nach ALLISON, BRYAN und HUNTER (1927) macht sich bei zahl
reichen landwirtschaftlichen Kulturpflanzen eine Stimulation durch Ni 
zwar bemerkbar, doch ist der Erfolg zweifelhaft; nach YOUNG (1935) 
wirkt nur Ni giinstig, Co ist giftig, und fiir Bodenalgen sind beide Elemente 
schadlich. GEDROITZ (1933) findet giinstige Wirkung bei Einfiihrung 
von Ni und Co in den adsorptiven Komplex des Bodens. Auf SCHARRER 
und SCHROPP (1933) wird noch zu verweisen sein. Mit Recht bemerkt 
BRENCHLEY (1938): "All these suggestions of stimulation are somewhat 
vague, but the evidence for toxicity is clearer, but very scanty". 

Die Angaben iiber Giftwirkung auf hOhere Pflanzen weichen - wie 
iiberall und wie infolge der verschiedenen Bedingungen nicht anders 
zu erwarten - zum Teil erheblich voneinander ab, doch werden im 
aUgemeinen bereits sehr kleine Mengen als schadlich bezeichnet (schon 
FAGGIOLI 1892, wahrend DE SAUSSURE 1804 und BOUSSINGAULT 1868 
Co auch in groBen Mengen fiir wenig giftig erachteten). In Wasser
kulturversuchen von HASELHOFF (1893) mit Mais und Pferdebohne 
brachten 2,5 mg Ni je Liter die Pflanzen zum Absterben und in anderen 
Versuchen (1895) 1-2 mg Co je Liter. Nach KAHLENBERG und TRUE 
(1896) wirken m/25600 Co oder Ni noch hemmend. Olbaume werden 
nach PETRI (1910) durch BegieBen mit 0,001-0,1 % CoCl2 oder NiCl2 

an den Wurzeln und Blattem stark geschadigt. In Wasserkultur
versuchen von COTTON (1930) mit Buchweizen starben die Pflanzen mit 
6 ppm Ni binnen 14 Tagen ab und zeigten noch mit 0,6 ppm starke 
Chlorose. Es ist also mehr als zweifelhaft, daB nach HUBNER (1901) bis 
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5 % (!) Co-Nitrat im Boden fur Pflanzen.unschiidlich sein solI; ROBINSON, 
EDGINGTON und BYERS (1935) fuhren neuerdings die Unfruchtbarkeit 
gewisser amerikanischer Boden auf ihren (relativ) hohen Gehalt an Ni 
und Cr zuruck. Mit komplexen Co-Salzen (Chloropentamminchlorid) 
hielten sich Vicia faba und Hordeum nach WATANABE (1928) wochenlang 
in Wasserkulturen, trotz der. hohen Konzenzentration (m/500); auf die be
sondere physiologische Wirkung dieser Co-Komplexsalze wird noch 
zuruckzukommen sein. Auf die von COTTON (1930) beschriebene starke 
Chlorose an Buchweizen durch Ni wurde bereits hingewiesen, auch 
SPENCER (1937) beobachtet neuerdings eine Ni- und Co-Chlorose bei 
Tabak, aber nicht das fUr TI charakteristische "frenching". NEMEC und 
BABICKA (1934) beschreiben eine Kobaltchlorose, die offenbar auf gestortem 
Fe-Transport beruht, denn sie kann zwar durch Bepinseln der Blatter 
mit Fe-Salzen behoben werden, nicht aber, wenn man den chlorotischen 
Pflanzen durch die Wurzeln Fe bietet. Ein Ersatz von Fe durch Ni 
(oder Cr) ist nach WOLFF (1913) nicht moglich, 0,02 g NiS04 je Liter 
brachte die Pflanzen rasch zum Absterben, wahrend 0,4 g FeS04 noch gut 
vertragen wurden. Das entspricht der Feststellung, daB, soweit Ver
gleiche vorliegen, im allgemeinen Ni und Co giftiger gefunden wurden als 
etwa Fe oder Mn, dagegen weniger giftig als etwa Cu, Ag oder Hg. Urn 
so mehr uberraschen neueste Wasserkulturversuche von BRENCHLEY 
(1938), nach denen fur Vicia faba Co-Sulfat und -Chlorid sehr viel 
giftiger sind als die entsprechenden Ni- und Cu-Salze, bei Gerste fallt 
keine derart starke Giftwirkung von Co auf, und es ist nur merkwurdig, 
daB die Chloride der drei Elemente etwa gleich wirken (m/3200o-m/64000 
nicht mehr giftig), wahrend CuS04 sich von CoS04 und NiS04 urn den 
gleichen Betrag unterscheidet (erst m/256000 nicht mehr giftig), urn 
den sich bei Vicia faba Co von Ni und Cu abhebt; Stimulation des Wachs
turns wurde manchmal ersichtlich, sie ist aber sehr gering und liegt 
wohl innerhalb der Fehlergrenzen. Nach SCHARRER und SCHROPP (1933) 
nimmt die Empfindlichkeit der untersuchten Pflanzen (nach Versuchen 
in NEUBAUER-Schalen) gegen Co etwa in der Reihenfolge Mais, Gerste, 
Weizen, Roggen, Hafer, Bohne, Erbse, gegen Ni in der Reihe Erbse, 
Hafer, Mais, Roggen, Weizen, Gerste, Luzerne zu, die Empfindlichkeit 
gegen die beiden Elemente ist also teilweise (man vgl. besonders die 
Leguminosen) ganz verschieden. Die Sandschalenversuche von SCHARRER 
und SCHROPP einschlieBlich der ausgefuhrten Wasserkulturversuche mit 
Mais lassen durchweg Co wesentlich giftiger erscheinen als Ni, ein Ersatz 
von Fe durch Co oder Ni erwies sich wieder als ausgeschlossen. Gelegent
lich wurden (z. B. mit 10-2 Milliaquivalenten Ni in Wasserkulturen von 
Mais) betrachtliche Steigerungen des Wurzel- und SproBgewichtes erzielt. 

Beachtlich ist die zeitliche Verschiebung der Zuwachskurven von 
Weizenkeimlingen, wenn die Samen mit CoC12 (auch TlNOa oder Germisan) 
gebeizt wurden gegenuber den unbehandelten Kontrollen (LUNDEGARDH 
1932, S. 326). 
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Nach NIETHAMMER (1930) dringen Ni-Salze ungleich leichter in 
Zellen ein als etwa Hg-Salze, wiederholt betont NIETHAMMER (1929, 
1931) das unterschiedliche VerhaIten von Pflanzenzellen gegen Ni und 
Hg. Trotzdem sind Ni-Salze fUr quellende und keimende Samen nur 
insofern giftig, als sie bis zum Embryo vordringen; Weizenkorner sind 
weniger widerstandsfahig als Zwiebelsamen, doch kann aIteres Saatgut 
stimuliert werden. An Tradescantia und anderen Objekten lieB sich 
die von PRINGSHEIM (1925) beobachtete Plasmolyse bestatigen. Es 
handeIt sich nach PRINGSHEIM urn echte Plasmolyse, die bei nicht zu 
langer. Einwirkung der Schwermetallsalze wieder riickgangig gemacht 
werden kann, die Plasmastromung geht in den plasmolysierten Zellen 
weiter. An Epidermiszellen von Rotkohl und Tradescantia zebrina hat 
KAHHO (1921) gute Dbereinstimmung zwischen der Giftwirkung der unter
suchten Salze und dem elektrolytischen Losungsdruck gefunden, doch 
kommen auch Abweichungen, wohl infolge spezifischer Einfliisse, vor. 
So wirkt Ni auf Rotkohl und Co auf Tradescantia schwacher als es ihrer 
Stellung entspricht. Die quellende Wirkung von Co-Salzen ist vom 
Anion abhangig (KAHHO 1933), fUr Agar wurde die Reihe SCN' > J' > ... 
> SO~', fiir Gelatine gerade die umgekehrte Reihenfolge SCN' < J' < 
< SO~' gefunden (angeblich weil Gelatine ein positives Kolloid ist), die 
Diffusion in Agar und Gelatine geht am raschesten mit dem Rhodanid, 
am langsamsten mit dem Sulfat vor sich (vgl. auch die Penicillium
Versuche von TALTS). Hinsichtlich entquellender Wirkungen und anta
gonistischer Einfliisse gegen Alkaliionen (NETTER, LOEB, HOBER, LILLIE, 
vgl. HENDRYCH und WEDEN, S. 1426) stehen Co und Ni den Erdalkalien 
nahe, besonders dem Ca, aber auch dem Mg. Nach WIECHMANN (1920), der 
die Forderung der Wurzelhaarbildung untersuchte, solI bei Pflanzen mehr 
die Ahnlichkeit mit Ca, bei Tieren mehr die Ahnlichkeit mit Mg hervor
treten. 

Zahlreiche Untersuchungen liegen an Schimmelpilzen vor, besonders 
an Aspergillus niger. Auch hier wurde mehrfach Stimulation beobachtet 
(RICHARDS 1897, ONO 1900, RICHTER 1901, MORTENSEN 1909, BUTKE
WITSCH und ORLOW 1921, PIRSCHLE 1935). MOKRAGNATZ (1931) fand nur 
mit Ni, nicht mit Co, NIETHAMMER (1927) auch mit Ni keine Wachstums
forderung. Die Stimulation von Aspergillus durch Zn, Co und Hg ist 
nach BUTKEWITSCH und ORLOW im Typ verschieden: Co z. B. bewirkt 
anfangs sogar Verzogerung des Wachstums, dann aber vom 5. Tag ab 
rasche Zunahme, Aziditat und - besonders - OxalsauregehaIt der Nahr-
16sung sind von Anfang an sehr viel geringer als mit Hg oder in den 
Kontrollen, der okonomische Koeffizient liegt mit Co zwischen Zn und Hg 
und jedenfalls hOher als in der Kontrolle. Nach MANCEAU (1931) steigert 
Ni + Co .bei Penicillium den Zuckerverbrauch je Trockensubstanz. 
Nach STEINBERG (1920) beruhen stimulierende Effekte auf Verunreinigun
gen mit Fe und Zn, ein Ersatz dieser beiden fUr Aspergillus lebenswichtigen 
Elemente durch Co ist nicht moglich. Die Giftwirkung auf Schimmelpilze 
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ist - wie bei allen Giftstoffen - geringer als auf hOhere Pflanzen, bei 
Anwesenheit von Kolloiden wie Tonpulver, Kieselgur, Talk, auch Kaolin, 
Starke, Quarzsand, Gelatine wird sie, offenbar infolge teilweiser Adsorp
tion (analog der geringeren Giftwirkung von Schwermetallen in Boden) 
weiterhin sehr wesentlich herabgesetzt (MORTENSEN 1909). SCHULZ 
(1882) beobachtete, daB Aspergillus glaucus auf Brot noch mit 0,5-5 % (!) 
Ni-Salz dunne Basen bildete, aber nicht sporulierte. Erstaunlich ist, 
daB CLARK (1899) Ni und Co giftiger fand als. Cu (oder Zn, ebenso BUR
STROM an Tilletia-Sporen, auch EISENBERG an Bakterien), wahrend 
sich sonst (IWANOFF 1904, MANOILOW 1907, PIRSCHLE 1935) Ni und Co 
entschieden weniger giftig erwiesen als Cu, Hg und dg1.; allerdings 
handelt es sich bei jenen urn die Sporenkeimung, bei diesen urn die Myzel
entwicklung. Nach den ausgedehnten Erhebungen von MCCALLAN und 
WILCOXON (1934) wird aber die Sporenkeimung von Sclerotinia americana, 
Botrytis paeoniae, Pestalotia stellata und Uromyces caryophyllinus durch 
Cu ganz erheblich starker gehemmt als durch Ni oder Co, wobei teils 
dieses (Botr., Pest.), teils jenes (Scler., Urom.) etwas giftiger ist. WOBER 
(1920) erwahnt, daB PERRAUD und GWODZDENOWITSCH mit einer Nickel
Kalkbriihe gute Erfahrungen gegen Plasmopara viticola machten, fast 
gleich Cu. Nach PULST (1902) hemmt m/2000 NiS04 Entwicklung und 
Fruktifikation von Schimmelpilzen wie Aspergillus, Mucor, Botrytis, 
fur Penicillium sind die Grenzkonzentrationen m/10 NiS04 und m/100 
CoS04. Das komplexe Nickelzitratnatrium ist nach MANOILOW weniger 
giftig als NiCI2, auch fur Hefe und Bakterien. Nach ZEHL (1908) nimmt 
die Giftwirkung auf Aspergillus- und Penicillium-Sporen mit der Tempe
ratur zu; die Giftwirkung von Ni und anderen Schwermetallen auf Sporen 
von Glomerella cingulata wird nach HAWKINS (1913) durch K, Ca, Mg 
gemildert; auf Sporen des Kartoffelmeltaues (Phytophthora infestans) 
wirken die unli:islichen Oxyde des Co und Ni schon bei Beriihrung giftig 
(VILLEDIEU 1923). Mehrfach wird angegeben, daB die Konidienbildung 
bei Aspergillus niger durch hOhere Konzentrationen von Ni- und Co
Salzen weitgehend oder ganz unterdruckt wird (nur MORTENSEN be
schreibt Forderung der Sporenbildung durch 0,03 % K-Co-Sulfat), nach 
BORNAND (1913) hemmt sogar metallisches Ni die Sporenbildung zunachst 
vollig. An Penicillium glaucum hat TALTS (1932) Untersuchungen an
gestellt, nach denen sich die aus den lyotropen Ionenreihen bekannten 
Anionenwirkungen auch bei Co- und Ni-Salzen feststellen lassen, und zwar 
gilt fur Co-Salze etwa die (je nach der Konzentration etwas verschiedene) 
Reihe CNS< Br< C1< S04< N03 < Azetat zunehmender Giftigkeit, fur 
Ni-Salze gerade die umgekehrte Anordnung Br < Azetat < N03 < S04 < C1. 
Beachtlich sind ferner formative Anderungen an den Hyphenund 
Quellung der Sporen, besonders durch Ni-Sa1ze. Die groBe Ahn1ich
keit der im Wachstum gehemmten Kulturen mit solchen in stark ver
dunn ten Nahrl6sungen veranlaBt T ALTS zu der Annahme, daB die Schwer
metalle info1ge Verdichtung der Piasmagrenzschichten die Nahrstoff-
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aufnahme erschweren und dadurch ungunstig wirken. Nach KINOSHITA 
(1927) k6nnen komplexe Kobaltaminsalze als N-Quelle dienen, doch wird 
der Stickstoff anscheinend schwer verwertet und die Pilze (Aspergillus, 
Penicillium) wachsen nur langsam; der hohe Co-Gehalt der Myzelien 
la.Bt vermuten, daB die Komplexe als ganzes aufgenommen und erst 
in der Zelle gespalten werden. WATANABE (1928) hat mit gutem Erfolg 
Plasmodien von Dictydium cancellatum auf Chloropentamminkobalti
chlorid kultiviert. Eine Mischung verschiedener Metallsalze, darunter 
auch Co, stimuliert nach NIELSEN und HARTELIUS (1935) die Wirkung 
des Ko-Wuchsstoffes B auf Aspergillus mehr als HCI-Extrakt aus Filter
papier; einzeln sind die Salze unwirksam. 

Fur Algen, wie Spirogyra, fand DRECHSEL (1921) noch 0,2% CO(NOa)2 
oder 0,5% NiS04 unschadlich, nach Hocs (1930) dagegen sind schon 
m/WOO L6sungen stark giftig, und ONO (1900) gibt an, daB sehr kleine 
Mengen (0,00006-0,00012% NiS04 oder 0,00012% CoS04) zwar f6rdern, 
etwas hOhere Konzentrationen (0,0028% NiS04) aber bereits schadlich 
sind. Nach WATANABE (1928) f6rdert das komplexe Chloropentammin
kobaltichlorid [Co(NHa)5ClJCI2 das Wachstum und die Zellvermehrung 
von Spirogyra (auch die Atmung wird gesteigert, die CO2-Assimilation 
und die Zygotenbildung jedoch gehemmt); es handelt sich urn eine 
spezifische Wirkung des Komplexsalzes, denn CoCl2 oder CoS04 zeigen nur 
Hemmung, und dieser f6rdernde EinfluB des Komplexions richtet sich 
wohl auf Oxydationsvorgange (Zellatmung). SHIBATA hat solche 
phenolaseartig oxydierenden Wirkungen von Co-, Ni- und Cu-Komplex
salzen auf Polyphenole und in Pflanzenvakuolen beschrieben. 

Die Hefevermehrung (nicht die Garung) wird nach BOKORNY (1913) 
durch 0,01 % CO(NOa)2 oder durch 0,05-0,1 % NiS04 teilweise, durch 
0,02% Co- oder 0,5 % Ni-Salze v611ig gehemmt. Auch blankes Nickel
metall wirkt giftig (KILLING 1919), doch bestehen deswegen gegen 
die Verwendung von Nickel fUr GargefaBe keine Bedenken (MARBOE 1930). 
In Hefe, die mit CoS04 oder NiS04 behandelt worden war, konnte 
BOKORNY (1921) die Metalle zwar mit Ammonsulfid in groBen Mengen 
nachweisen, nicht aber mit anderen Ionenreaktionen, wie Kalilauge, 
Oxalsaure, Ferrozyankalium. Es handelt sich wohl urn ahnliche komplexe 
oder adsorptive Verbindungen, wie sie beim L6sen von metallischem Co 
in EiweiB entstehen, woruber BENEDICENTI und Mitarbeiter gearbeitet 
haben (vgl. HENDRYCH und WEDEN, S. 1404), oder wie sie in den durch 
Protalbin- oder Lysalbinsaure geschutzten Co-Hydroxyden (PAAL und 
BOETERS 1925) vorliegen. Die intensive Aufnahme von Co durch Asper
gillus niger machte sich in den Versuchen von PIRSCHLE (1935) schon 
dadurch bemerkbar, daB auf allen gepruften Salzen die Myzelien unter
seits rosa bis braun gefarbt waren. 

Fur Bakterien ist metallisches Co und Ni sehr giftig,und TAMMANN und 
RIENACKER (1927) stellen Co und Ni mit eu und Hg zu den giftigsten 
Metallen. Auch sonst liegen Angaben uber intensiv keimtotende Wirkung 
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von N i-M etall vor (BITTER, BEHRING, GARDELLA, JACOBY; vgl. HENDRYCH 
und WEDEN, S. 1428). Die desinfizierende Wirkung von Co- und Ni-Salzen 
ist nach PAUL und KRONIG (1897) gering (vgl. aber EISENBERG 1928). 
N och geringer ist die Wirkung von komplexen Ni-Salzen (MANOILOW 1907), 
was von KRAUS und COLLIER (1931) fUr komplexe Co-Salze besHitigt wird. 
Auf Agarplatten mit Bact. coli erzielte Hocs (1930) Sterilitat erst mit 
m/100 Lasungen, also gegenuber Cu oder Ag sehr groJ3en Mengen. Nach 
HOTCHKISS (1923) wird Bact. coli in Pepton16sung durch 0,005 m NiCl2 

abgetatet, kleinere Mengen stimulieren. Empfindlicher sind nach RONDON I 
(1919) Tuberkelbazillen, die speziell durch Co-Salze starkgeschadigt werden 
(RENON, DESSY, vgl. MASCHERPA 1929). - Nach SEMPIO (1935) erhOht 
Co die Resistenz von Ricinus-Pflanzen gegen Phytomonas tumefaciens; 
Konzentrationen (m/15 000), die weit unterhalb der fUr die Bakterien 
schadlichen Mengen liegen (sie sind noch gegen m/600 resistent), ver
hindern das Angehen der Tumoren; Hg wirkt gerade entgegengesetzt 
und erhaht die AnfaIligkeit, trotzdem schon sehr geringe Mengen (m/50000) 
die Bakterien taten. 

Dberblickt man diese recht zahlreichen Beobachtungen uber die 
Wirkung von Co und Ni auf hahere und niedere Pflanzen, so ist eine ganze 
Reihe von Angaben uber stimulierende Effekte anzumerken, die aber -
wie aIle solche Aussagen - in der Regel der natigen statistischen Sicherung 
entbehren, teilweise auch von anderen Autoren nicht bestatigt wurden. 
Hinsichtlich der Giftwirkung fallt auf, daJ3 Ni und Co mehrfach sehr giftig 
gefunden und in die Gegend von Cu, Ag und Hg gestellt wurden. Die Frage, 
welches von den beiden chemisch eng verwandten Elementen giftiger ist, 
kann noch nicht entschieden werden (vgl. PIRSCHLE 1935, S.656/57). 
MATHEWS (Fundulus-Eier), MCGUIGAN (Malzdiastase) , PRETI, MICHAELIS 
und STERN, KREBS (Leberautolyse), Hocs (Bact. coli, Spirogyra) , 
BOESEKEN und WATERMANN (Penicillium), MORTENSEN (Aspergillus), 
IWANOFF (Schimmelpilze), PIRSCHLE (Aspergillus), CLARK (Sporen
keimung von Schimmelpilzen), KISS (Hefe), ROSENBLATT und MORDKO
WITSCH (Essiggarung), ROSENBLATT und MARCH (Hefegarung), SCHUSTER 
(Paramacien), NEMEC und BABICKA (hahere Pflanzen) finden N i, andere 
Autoren dagegen wie JACOBY ( Papain, Urease), TSUCHIHASHI (Pepsin), 
BOKORNY (Hefe), KRAUS und COLLIER, KRONIG und PAUL, LUMIERE und 
CHEVROTIER, EISENBERG, HOTCHKISS (Bakterien), FAGGIOLI (Infusorien), 
PULST, TALTS (Penicillium), PRINGSHEIM (Plasmolyseversuche), SCHAR
RER und SCHROPP (landwirtschaftliche Kulturpflanzen), BRENCHLEY 
(Vicia faba) dagegen Co vergleichsweise giftiger. Es sieht fast so aus, als 
ob fur Bakterien und hahere Pflanzen im allgemeinen Co, fur Schimmelpilze 
wie Aspergillus und Penicillium Ni giftiger ware. Die Verhaltnisse andern 
sich oft mit der Konzentration (vgl. BURSTROM; SCHARRER und SCHROPP). 
Ferner wird mehrfach, soweit man solchen Befunden Wert beilegen kann, 
eine intensivere Stimulation durch Ni ersichtlich. Doch sind die 
Angaben vielfach zu unbestimmt, als daJ3 man auf Grund des 
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vorliegenden Materials die Frage der vergleichsweisen Wirkung schon 
entscheiden k6nnte. 

Dabei wird (wie bei der physiologischen Wirkung iiberhaupt) zu bf'
achten sein, was iiber die Wirkung von Co und Ni aUf Fermente bekannt
geworden ist, besonders iiber Komplexbildungen mit EiweiBkorpern und 
Enzymen und die Wirkung von Komplexsalzen. Mit den Fermenten "rea
gieren Kobalt- und Nickelionen im allgemeinen eben so schwer wie mit den 
EiweiBkorpern" (HENDRYCH und WEDEN, S. 1424). So wird Pepsin durch 
Ni nicht, durch Co nur sehr wenig gehemmt (TSUCHIHASHI 1923), ebenso 
Papain (JACOBY 1926), des sen Wirkung nach KREBS (1930) durch 0,3 mg-% 
CoS04 oder NiS04 nicht beeintrachtigt wird, wahrend andere Metalle wie 
Cu oder Zn schon 0,01 mg-% hemmen. Nach YOSHIOKA (1931) wird das 
von BOAS beschriebene Benzidin rotende Kartoffelferment durch Ni-Pulver 
nicht beeinfluBt. Starker ist die Hemmung der Urease (JACOBY 1933, 
JACOBY und SHIMIZU 1922), offenbar weil hier nachweisbare Metallmengen 
(Ni) vom Ferment in nicht dialysabler Form gebunden werden. Durch 
KCN oder Glykokoll kann das Ferment reaktiviert werden, bei langerer 
Einwirkung laBt sich aber das Metall nicht mehr entziehen und das sog. 
kiinstliche Zymogen bleibt irreversibel. Die minimale wirksame Ni-Menge 
steht zwischen Hg und Ag, doch wird auch mit groBeren Ni-Mengen voll
standige Hemmung nicht erreicht, wahrend von Ag die minimal wirksame 
Konzentration geniigt. Die fordernde \Virkung von Co, wie sie von PRET! 
(1909) und MICHAELIS und STERN (1931) beim Kathepsin der Leberautolyse 
bzw. der Kalbsmilz beschrieben wurden, beruhen nach KREBS (1931) auf 
Komplexbildung durch das anwesende Glutathion. Ni-Salze wirkten nur 
hemmend bzw. - in den Versuchen von KREBS - giftiger als Co-Salze. N och 
starker als durch CoS04 wurde die Proteolyse in Kalbsmilzextrakten (MICHA
ELIS und STERN 1931) durch Kobalt-Hexamminchlorid beschleunigt, was gut 
dazu paBt, daB Takadiastase, auf die nach JACOBY und SHIMIZU (1922) 
einfache Co- und Ni-Salze nicht wirken, durch komplexe Kobalt-Ammoniak
salze gefordert wird (FUNK 1922). Die Wirkung geht parallel zur Zahl der 
Ladungen der Komplexionen, erwies sich also am starksten bei Verbindungen 
wie [Co(NHa)6]'" und [CO(N02)6J'" und am schwachsten bei der nicht 
leitenden Form [Co(NHala(N02)a], wahrend Verbindungen wie [Co(NHa)5 
N02]", [Co(NHa)4(N02)2J' oder [Co(NHa)2(N02)4J' eine Mittelstellung ein
nahmen. Gerade umgekehrt, namlich nur hem mend und abnehmend mit 
der Zahl der Ladungen, wirken diese Verbindungen nach FUNK auf Katalase. -
Die fOrdernde Wirkung von komplexen Kobalt-Ammoniaksalzen wird von 
NEUBERG und SANDBERG (1920) fiir die Garwirkung von HefepreBsaft 
bestatigt, auf die CoCl2 keinen EinfluB hat, und so ist wohl auch zu verstehen, 
daB nach ROSENBLATT und MARCH (1930) die alkoholische Garung der Hefe 
zwar in Traubenmost, nicht aber in reiner GlukoselOsung durch Co gefordert 
wird. Auch Ni wirkte fordernd, noch intensiver als Co, ebenso auf die Essig
garung (ROSENBLATT und MORDKOWITSCH 1929). Hochst merkwiirdig sind 
die Angaben von RICHET (1908), wonach die Milchsauregarung durch 
0,00001-0,000001 mg- % beschleunigt, durch 0,0001 gehemmt, und durch 
0,01-0,001 wiederum beschleunigt wird, infolge Atomzerfall (!) und Ab
spaltung von Elektronen in sehr verdiinnten Losungen. 

Es sei noch hingewiesen auf die sehr verschiedene Stellung, die Co und 
auch Ni im Vergleich mit anderen Schwermetallen wie Cu, Mn, Fe'" 
und Fe" als Katalysatoren bei der von MEYERHOF (1923) studierten Oxy
dation von Lezithin oder Linolensaure einnehmen, je nachdem ob als Kom
plexbildner Thioglykolsaure, Dioxymaleinsaure oder a, (X'-Dipyridyl anwesend 
ist, vgl. LANGEN BECK (1935, S. 15/16), hier auch Angaben iiber die von 

Ergebnisse der Biologie XVII. 19 



290 KARL PIRSCHLE: 

SHIBATA (und TSUCHIDA 1929, TANAKA und GODA 1931) untersuchte stereo
chemisch auswahlende Wirkung von organischen optisch aktiven Kobalt
komplexen. 

Dber das Vorkommen von Co und Ni bei Tieren und hinsichtlich 
der tierphysiologischen Literatur vgl. HENDRYCH und WEDEN (1934). 
Nach BERTRAND und MACHEBOEUF (1925/26) sind Leber und Pankreas 
besonders reich an diesen Metallen, was BERTRAND (1926) veranlaBt, 
an Beziehungen zum Insulin zu denken und eine Heilung der Zucker
krankheit durch diese Metalle in Erwagung zu ziehen. Auf Mause wirkten 
Co- und Ni-Salze gunstig (BERTRAND und NAKAMURA 1934). Schon 
PITINI und MESSINA (1899) hatten dem Co und Ni - in Analogie zu Fe
blutbildende Eigenschaften zugeschrieben, doch ist eine solche, auch die 
von BEARD, MYERS und SHIPLEY (1929) behauptete fOrdernde Wirkung 
von Co und Ni zu Fe bei der Blutbildung anamischer Ratten, nicht be
statigt worden (WADDELL, STEENBOCK und HART 1929, MYERS undo 
BEARD 1931). Fur die Polycythiimie bei Ratten ist nach ORTEN, UNDER
HILL, MUGRAGE und LEWIS (1932/33), STARE und ELVEH]EM (1933) Co 
verantwortlich, ohne Co bleiben die Tiere gesund. 

Neuerdings gewinnt Co besondere Bedeutung dadurch, daB ver
schieden benannte Krankheiten von Schafen, auch Rindern, in Australien 
und Neuseeland auf Co-Mangel zuruckgefuhrt werden (bush sickness: 
GRIMMETT und SHORLAND 1935, coast sickness: LINES 1935, enzootic 
marasmus: UNDERWOOD und FILMER 1935, Morton Mains disease: DIXON 
1936/37, WUNSCH 1937). In England (Dartmoor) hat PATTERSON (1937) 
ahnliches beobachtet, er findet in kranken Boden nur 3,9 ppm Co gegen 
16,7 ppm in gesunden. Nach CORNER und SMITH (1938) wird die pine 
disease von Schafen in Schottland durch Co geheilt, 1 mg je Tag wahrend 
zwei Wochen genugt zur Verhutung fUr 6 Monate, Fe-, Mn- oder Cu-Mangel 
konnen nicht schuld sein. GRIMMETT und SHORLAND (1935) fan den Fe
freie, aber Co- und Zn-haltige Extrakte aus Limonit gegen bush sickness 
bei Schafen nur schwach wirksam, Co-freies Eisenammonzitrat heilte, es 
ware also Fe notig und Co und Zn wiirden nur die Fe-Aufnahme oder 
-Verwertung begunstigen. Nun haben aber RIGG und ASKEW (1936) 
gezeigt, daB es in wirksamen Bodenextrakten nicht allein auf Fe, sondern 
auch auf Co, Ni, Cu ankommt, so daB sich NEAL und AHMANN (1937) 
ganz entschieden fUr Co als den allein wirksamen Bestandteil aus
sprechen. Vgl. auch RIGG (1934), ASKEW und DIXON (1935/36), ASKEW 
und MAUNSELL (1937), BELL (1937), ferner ein Referat von ZEPPELIN 
und GLASS (1938). Nach einer neuesten Arbeit von BOWSTEAD und SACK
VILLE (1939) wurden Schafe, die mit Co-armem Hafer- und Timothe
heu nicht gediehen, durch Co, nicht durch Fe oder Cu, geheilt. 

Dber den Wirkungsmechanismus der beiden Elemente lassen sich 
erst Vermutungen auBern. Seit SCHULZ (1884) in Analogie zu der fUr 
die Arsenvergiftung gegebenen Erklarung (BINZ und SCHULZ) die 
Theorie aufstellte, daB Ni- und Co-Salze den Sauerstoff an sich reiBen 
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und ihn dann, da die Oxydform wenig bestandig ist, rasch wieder ab
geben und auf das organische Material iibertragen, hat bei Erorterungen 
iiber die physiologische Bedeutung der beiden Elemente - und urn so 
mehr als die Bedeutung von Fe als Sauerstoffiibertrager erkannt wurde
die Vorstellung eine Rolle gespielt, daB auch Co und Ni etwa in Form 
organischer Komplexe in analoger Weise katalytische Funktionen haben 
(McHARGUE; BERTRAND und MOKRAGNATZ). Demgegeniiber stellen aber 
HENDRYCH und WEDEN (S. 1413) abschlieBend fest: "Dem Kobalt und 
Nickel kommt indessen nur in ganz besonderen Ausnahmefallen die Fahig
keit der Sauerstoffiibertragung zu, unter Bedingungen, wie sie wohl im 
Organismus im allgemeinen nicht herrschen diirften." Trotzdem wird 
die Bedeutung von Co und Ni als Oxydationskatalysatoren im bio
logischen Geschehen noch genauer zu beachten sein, besonders in Form 
organischer Komplexsalze. Auf diese wurde bereits mehrfach hingewiesen. 
Es seien noch die von MICHAELIS und YAMAGUCHI (1929) dargestellten 
und von SCHUBERT (1931) kristallisiert erhaltenen Co-Komplexsalze 
mit Cystein nachgetragen, deren Bindung sehr fest ist, durch geeignete 
Adsorptionsmittel werden Co und Cystein getrennt voneinander oxydiert, 
Co kann also - im Gegensatz zu Fe - den Sauerstoff nicht auf das 
Cystein iibertragen. Auch mit Ni bildet Cystein nicht autoxydable 
Komplexe (MICHAELIS und BARRON 1929), wahrend Glutathion mit Ni, 
nicht aber mit Co (auch Mn und Cu) komplexe Verbindungen eingeht, 
die CO aufzunehmen vermogen (HARTMANN 1930). Etwas anderes ist 
der Nachweis von Orten mit starken Oxydationseigenschaften in der Zelle, 
wozu sich nach ]OYET-LAVERGNE (1937) Co-Salze gut eigneIi; besonders 
Chondriosomen und Nukleolen zeichnen sich durch starkes Reaktions
vermogen aus. 

Platin (Pt), Palladium (Pd), Iridium (IT), Rhodium (Rh), 
Osmium (Os), Ruthenium (Ru). 

Dber einen Nachweis dieser Metalle in Pflanzen liegen meines Wissens 
keine Angaben vor. Auch hinsichtlich der Wirkung auf hohere Pflanzen 
sind Befunde sehr sparlich. In Wasserkulturen mit Mais hat schon 
KNOP (1885) Pt gepriift. COUPIN (1901) fand das Wurzelwachstum von 
Keimpflanzen (Weizen) durch PdC12 1: 500000 eben gehemmt, es steht 
also in seiner Wirkung nach CuSO, (1 :700000000), HgC12 (1 :30000000), 
AgNOa (1:1000000), aber vor Pb(NOa)2 (1:100000), ZnSO, (1:40000) 
usw. Nach eigenen (nicht veroffentlichten) Wachstumsversuchen in 
Sandkulturen mit Mais, Erbse, Buchweizen, Kiirbis, Raps und Tomate 
erwies sich Pt als heftiges Pflanzengift, etwa gleich Au und eher noch 
intensiver als Hg oder Cu, mit 10-20 mg je 31/2 kg Quarzsand starben die 
Pflanzen rasch ab und noch 1 mg hemmte das Wachstum betrachtlich. 
BRENCHLEY (1934) hat Pd in Wasserkulturen gepriift und findet am emp
findlichsten Hafer, dann Weizen, Gerste, Erbse und schlieBlich Pferde
bohne, die 4.10-5 mol PdCl2 noch vertrug; leider fehlt ein Vergleich 

19* 
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mit anderen Edel- und Schwermetallen. - Nach BAMBACIONI-MEZZETTI 
(1934) hemmt 1 % PdCl2 v611ig die geotropische Reizbarkeit von Vicia 
sativa-Wurzeln. 

Fur Aspergillus niger hatte RAULIN (1869) Pt wenig giftig gefunden 
(erst 1: 8000). Dber den Einflu13 von kolloidem Pt und Pd auf Aspergillus 
fumigatus vgl. COLAS (1909), auf Aspergillus niger BORNAND (1913). 
Nach HOYT (1914) ist kolloides Pt fUr Spirogyra weniger giftig als Au 
oder Ag. Sehr stark, etwa gleich Ag, ist die Wirkung von Ru auf die 
Chloroplastenkontraktion von Spirogyra (SCARTH 1925). N ach BOKORNY 
(1912) wirkt 0,1 % OS04 auf Infusorien augenblicklich t6dlich, 0,01 % 
kaum mehr, fur Hefe war 0,001 % noch giftig. Fur die Hefegarung findet 
KISS (1909) die Reihen Ru, Rh, Pd, Ag und Ir, Os, Pt, Au, Hg zunehmender 
Giftwirkung, mit Pd und Os (0,001 mol) sogar schwache Stimulation. 
Nach MCCALLAN und WILCOXON (1934) ist fUr die Sporenkeimung ver
schiedener parasitischer Pilze Os sehr giftig, es steht mit oder noch vor Ag 
und Hg an der Spitze der Reihen; Ru folgt in geringem Abstand, 
Pd und Pt werden als schwach giftig bezeichnet, und noch schwacher 
wirkend Rh und Ir. PIRSCHLE (1935) findet Aspergillus niger durch 
Pd m/l0000 v611ig, durch m/100000 merklich gehemmt, Pt hemmte 
m/1000 v611ig, m/l0000 weitgehend, Ru und Os gestatteten m/l00 noch 
ziemlich gutes Wachs tum ohne Konidienbildung. Mit diesen Ergebnissen 
und den·daran geknupften Er6rterungen (PIRSCHLE 1935, S. 658) uber das 
vergleichsweise Verhalten innerhalb der Platingruppe stimmen die Be
obachtungen von BOESEKEN und WATERMA:-IN an Penicillium oder von 
BURSTROM an Tilletia-Sporen wenigstens teilweise uberein, kaum mehr 
damit ubereinstimmend aber und zum Teil gerade entgegengesetzt sind die 
Befunde von MCCALLAN und WILCOXON. Soviel ist sicher, daB die Platin
metalle einschlieBlich Au, Ag und Hg keineswegs gleich wirken, sondern 
hinsichtlich letaler Dosen urn mehrere Zehnerpotenzen differieren, die 
Abstufungen im einzelnen mu13ten aber durch weitere Versuche noch 
genauer festgelegt werden. Es ware reizvoll, diesen Beziehungen (die 
allerdings durch die verschiedene Wertigkeit und den Zustand der Salze 
sehr erschwert werden) weiter nachzugehen und zu priifen, ob auch im 
biologischen Verhalten die Stellung dieser Elemente der Platingruppe im 
periodischen System zum Ausdruck kommt, wo Ru und Os an Fe, auch an 
Mn erinnert, Rh und Ir weisen deutliche Beziehungen zum Co auf, Pd 
leitet zum Ag, Pt zum Au uber (REMY, S.228). 

Metallisches Pt ist nach MARBOE (1930) - im Gegensatz zu allen 
anderen untersuchten Metallen - fUr Hefe gar nicht, nach NADSON und 
STERN (1931) schwach wirksam. Dasselbe beobachten MURTO (1930) und 
HORELLI (1930) hinsichtlich der Wirkung von metallischem Pt und Au auf 
Tuberkelbazillen und Mykobakterien, Rh und Ir hatten mittelstarke 
Wirkung. Auf die daran geknupften Vorstellungen von MURTO uber das 
Wesen der oligodynamischen Wirkung (positive bzw. negative Atom
ladungen usw.) wird in anderem Zusammenhang einzugehen sein, sie 
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konnen heute als uberholt gelten. DaB die oligodynamische Wirkung 
von metallischem Pt und Pd, offenbar wegen der geringen Loslichkeit, 
sehr gering ist und, wenn uberhaupt vorhanden, sogar hinter Au zuruck
bleibt, ist mehrfach gezeigt worden (UFFELMANN 1892, THIELE und WOLF 
1899, BITTER 1911, MESSERSCHMIDT 1916, TAMMANN und RIENACKER 
1928). Auch SEMPIO (1934) findet in die Losung eintauchenden Pt- oder 
Au-Draht wirkungslos (Thielavia basicola) , m/1000 AuC13 und noch 
schwacher PdCl2 hatten nur sehr geringe Wirkung, wahrend m/WOO AgN03 

oder Ag-Draht das Wachstum vollig hemmte. In einem Abstand von 
1-2 mm Entfemung, also ohne Beruhrung mit der Kultur, hatte Au
und Pt-Metall gleichfalls keine Wirkung, NADSON und STERN (1931/32) 
dagegen fanden metallisches Pt in 1 mm Abstand auf Bac. prodigiosus sehr 
intensiv wirkend. Diese auf Aussendung von Elektronen bzw. Ionisation 
der Luft zuruckgefiihrte "Femwirkung" verschiedener Metalle (NADSON 
und STERN 1933, 1934, 1935, RIVERA 1931, 1933, 1934, 1936, STERN 
und KRIVICKIJ 1934, VERGANO und RIVERA 1938, BERTUZZI 1936/37, 
DEL BUONO 1937, OIVINE und ZOLOTOUKHINA 1937, SEMPIO 1937, 
SEUDERLING 1937) wird im Zusammenhang zu behandeln sein 1. 

Die bakterizide Wirkung von Saizen der Platingruppe wurde von BEHRING 
(1894), PAUL und KRONIG (1896) gering eingeschiitzt. EISENBERG (1918) 
dagegen stellt Pt und Au unmittelbar nach Ag und Hg an die Spitze vor 
Cu, Pb, Al usw. und auch sonst sind mehrfach sehr intensive Wirkungen 
gefunden worden (FELDT 1913: PtCI, 1: 50000 hemmt Tuberkelbazillen; 
KUROYA 1927: Hemmung durch 0,005 mol Pt- oder Pd-Chiorid usw., 
vgl. SCHLOSSMANN 1934). Nach WALBUM (1923) erhoht OsO, oder PtCI, 
die bakterizide Kraft des Blutes gegen Colibazillen. Nach LANCIEN 
(1911) wirkt kolloides Rh 1 :100000 bakterizid, COURMONT und DUFOUR 
(1913) dagegen fanden wie auch mit kolloidem Pt und Pd nur schwache 
oder gar keine Wirkung auf Tuberkeibazillen und Gonokokken (OELZE 
1916). 

Hinsichtlich der Wirkung aut Enzyme Iiegen verschiedene Angaben iiber 
fordernde Einfliisse vor, so fanden ASCOLI und IZAR (1907, 1909) die Leber
autolyse durch kolloides Pt, Pd und Ir beschleunigt, durch Ir schon 1 : 550000, 
nach PRET! (1909) fOrdert auch Pt- und Pd-Chlorid. LIPSCHITZ (1925) 
wandte dagegen ein, daB die Wasserstoffionenkonzentration nicht geniigend 
beriicksichtigt wurde, ein Vorwurf, der neben andefen gegen viele soIche 
Aussagen iiber Enzymwirkungen zu machen ist. Auf die Hefegiirung, 
Pepsin, Trypsin und Lab findet FILIPPI (1908) kolloides Au, Pt und Pd 
wirkungslos, PINCUSSOHN (1908) fand die Pepsinverdauung durch kolloides 
Pt 1 :1200 gehemmt. Nach GOFFIN (1922) haben kolloides Au, Pt, Pd, Rh 
an sich keine glykolytische Wirkung, beschleunigen aber die Glykolyse durch 
Alkali. Blutlipase wird nach WALBUM und BERTHELSEN (1925) durch Salze 
der Platinmetalle etwas gefOrdert, innerhalb der einzelnen Gruppen mit stei
gendem Atomgewicht abnehmend, auf Diastase fand PERSSON (1933) keinen 
EinfluB von PtCI" Saccharase wird nach MYRBACK (1926) durch OsO, 
schon 1: 400000 inaktiviert (vgl. diesbeziiglich sowie hinsichtlich tierphysio
Iogischer Beobachtungen SCHLOSSMANN 1934). 

I Vgl. Fortschr. Bot. 4, 200, 201; 7, 220. 
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Gold (Au). 

Au wurde mehrfach in Pflanzen nachgewiesen (vgl. LINSTOW 1929, 
NEMEC, BABIcKA und OBORSKY 1936), so von LUNGWITZ (1900) in 
australischen Baumen und Strauchern auf Au-haltigem Boden, von 
MULLER (1878) in Pliozanpflanzen, von STEPHENS (1922) in ameri~ani
scher, von LOEVY (1908) in australischer Steinkohle. In Queensland gilt 
Lonicera con/usa als Au- und Ag-Pflanze (BAILEY), nach STRETCH fallt 
in Kalifornien die Verbreitung Au-haltiger Kiese mit der Verbreitung 
gewisser Straucher zusammen, woran aber nicht der Au-Gehalt, sondern 
wohl die Wasserftihrung dieser Kiese schuld ist. Der Goldglanz der 
Zahne von Pflanzenfressern (Schafen und Ziegen) in den Mittelmeer
landern hat mit Au ebenso wenig zu tun wie der "Baum mit den goldenen 
Blattern" (Quercus sessili/lora) in Albanien oder die (durch den Pilz 
Eidamia catenulata verursachte) goldgelbe Farbung von Eichenkernholz 
(LIN STOW) . BERG (1928) hat verschiedene N ahrungsmittel untersucht 
und darin regelmaBig Au gefunden, auch in tierischen und menschlichen 
Organen (Rinderhirn 14 mg, menschliches Blut 0,3 mg je Kilogramm). 
FILEDT-KoK und SCHAFFER (1930) und BERTRAND (1932) konnen diese 
Angaben jedoch nicht bestatigen und halten ebenso wie REICHEL und SPIRO 
(1927) und FEARON (1933) ein regelmaBiges Vorkommen von Au fUr zweifel
haft (vgl. SCHLOSSMANN). Auch VINOGRADOV (1932,1935) halt diemeisten 
Angaben tiber Au in Organismen fUr zu hoch, da nicht immer gentigend 
auf den Au-Gehalt der verwendeten Chemikalien und Gerate (Platin
schalen) geachtet wird. Neuerdings haben NEMEC (1935/36) und NEMEC, 
BABIcKA und OBORSKY (1936/37) teils mit Hilfe der Regulusbildung 
nach Silberzusatz, teils auf spektrographischem Wege Au in verschiedenen 
Pflanzen von Au-haltigen Boden (Slowakei, Schtittinsel) nachgewiesen. 
Am meisten wurde in Equisetum palustre gefunden, tiber 600 mg/kg 
Asche, wahrend der Boden nur 0,1 mg/kg enthalt, die Pflanzen reichern 
also auch Au in erheblichem AusmaB an. NEMEC, BABIcKA und OBORSKY 
bringen die starke Au-Speicherung von Schachtelhalmen mit ihrem 
hohen Si-Gehalt in Zusammenhang, auch bei anderen Pflanzen ergibt 
sich eine gewisse Parallele zwischen Au- und Si-Gehalt. Der Au-Gehalt 
der anderen untersuchten Pflanzen, auch von Pilzen (Polyporus /omen
tarius) war erheblich niedriger, zum Teil waren die Befunde negativ. 
Wenig oder gar kein Au wurde in Holzern gefunden. An einem anderen 
Standort (bei Prag), wo der Boden kein Au enthalt, wurde dieses Element 
auch in den Pflanzen nicht gefunden. An den Au-fiihrenden Lokalitaten 
war Au auch in Tieren, besonders im Geweih und in den Hufen, nicht 
in Knochen und Zahnen von Wild (Reh, Hirsch, Wildschwein) nach
zuweisen (NEMEC, BABIcKA und OBORSKY 1937). 

Uber Au im Meerwasser vgl. HABER und JANICKE (1925). Man hat 
berechnet, daB der Rhein etwa 0,003 rng je rn3 enthaJt (der Ag-Gehalt ist 
doppelt so hoch), also jahrlich etwa 200 kg Au ins Meer fiihrt (KRUMMEL 
1927). Eine technische Gewinnung scheitert an der zu groBen Verdiinnung. 



Die Bedeutung der Spurenelemente. II. 295 

HABER (1926) fand bei San Francisco 0,010-0,015, im Siidatlantik 0,008 mg 
je t, im Polarmeer (Island, Gronland) 0,04 mg und mehr, besonders Au-reich 
waren die Schmelzwasser verschiedener Eisproben. Wenn der Au-Gehalt 
mit der Tiefe abnimmt, so ist daran wohl schuld, daB das Au im Meeres
plankton der Oberflache angereichert wird (GLAZUNOV 1932, VINOGRADOV 
1935). tJber Au, auch Ag, in Meeresalgen vgl. LIWERSIDGE (1897), CORNEC 
(1919) .. 

Hinsichtlich der Wirkung auf hOhere Pflanzen sind die Angaben 
sehr sparlich, man merkt, daB die Landwirtschaft an so kostspieligen 
Elementen kein Interesse hat. Nach KNOP (1885) wird Mais in Wasser
kultur durch 0.05 g Au-Chlorid im Liter geschadigt. BOKORNY (1913) 
fand durch 0,01 % nur Bohnenkeimlinge etwas gehemmt, nicht aber 
Gerste, Erbse, Linse, 0,002% war fur aIle unschadlich. Nach eigenen 
(unveroffentlichten) Versuchen wirkte AuCla auf Keimpflanzen von 
Mais, Erbse, Weizen, Gerste, Hafer in der Regel weniger giftig als CuS04 

oder AgNOa und hemmte etwa ab 10-5 mol, in Nahrlosung etwa ab 
10-4 mol das Wurzel- und SproBwachstum. In Sandkulturen mit Mais, 
Erbse, Tomate, Raps, Buchweizen und Kurbis hemmten auch die klein
sten angewandten Mengen (1 mg Au je 31/2 kg Quarzsand) merklich das 
Wachstum der Pflanzen und unterdruckten es in groBeren Mengen, etwa 
ab 20 mg, vollstandig. In diesen Versuchen war die Giftwirkung von 
Au im allgemeinen starker als die von Ag oder Cu, auch von Pt, nur 
Hg erwies sich durchweg als noch giftiger. 

Algen, wie Spirogyra, sterben nach DRECHSEL (1921) sofort in 
Losungen 1: 10000, 1: 300000 schadigte zum Tei!, 1: 2000000 war ohne 
Wirkung. LOEW hatte fur Algen 1: 100000 giftig gefunden, BOKORNY 
fand diese Konzentration wirkungslos. Nach HOYT (1914) ist kolloides 
Au fUr Spirogyra viel weniger giftig als kolloides Ag, in kolloiden Au
und Pt-, nicht in Ag-Losungen schwoIlen die Zellwande stellenweise 
zu runzeligen gelatinosen Massen auf. 

Schimmelpilze wachsen noch in konzentrierten koIloiden Losungen 
(ZSIGMONDY 1898, FILIPPI 1908, FELDT 1927). Nach WILLIAMS (1918) 
stirbt Aspergillus niger in mit Tannin oder Gummi arabicum stabilisierten 
koIloiden Au-Losungen rasch ab, gut gedeihen Penicillium glaucum 
und Oidium lactis. Dber den EinfluB von kolloiden Au-Losungen auf 
Aspergillus fumigatus vgl. COLAS (1909). Aspergillus niger wird nach 
JOUSSET (1904) durch Au-Chlorid sehr gehemmt, RAULIN (1869) hat ver
haltnismaBig schwache Giftwirkung beobachtet. PIRSCHLE (1934) fand 
das Wachstum von Aspergillus niger durch ml1000 AuCla merklich, durch 
ml100 vollstandig gehemmt, die Losungen farbten sich blauschwarz, 
wohl infolge Reduktion zu metallischem Au. BOESE KEN und W ATERMANN 
(1912) beobachteten an Penicillium glaucum mit 0,012 % AuCla schwaches, 
mit 0,024% fast und mit 0,12% gar kein Wachstum, Au-Abscheidung 
wurde gleichfaIls bemerkt. 

Beachtlich ist die von ZSIGMONDY (1898), WILLIAMS (1918), GERTZ 
(1924) beschriebene Au-Speicherung im Myzel von Schimmelpilzen, die auf 
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kolloiden Goldlosungen wachsen. Nach FRIEDENTHAL (1918) nehmen 
lebende Hyphen kein Au auf. PLOTHO (1920) hat die VerhaItnisse genauer 
untersucht und findet eine Au-Aufnahme nur bei saurer Reaktion, Peni
cillium speichert stets und kraftig, Aspergillus nur selten und wenig. Auch 
WILLIAMS beobachtete bei Aspergillus keine Verfarbung, Penicillium und 
Oidium lactis speichern kraftig in den Membranen, soweit sie noch nicht 
kutikularisiert sind, auch tote Hyphen speichern. Bei Algen und keimenden 
Getreidekornern konnte PLOTHO keine Aufnahme feststellen (wohl aber 
nehmen Paramacien Au in die Vakuolen auf), nach LOEW und DRECHSEL 
wird Au auch von Algen wie Spirogyra aufgenommen und gespeichert, 
offenbar verhindert die TeiIchengraBe das Eindringen kolloider Au-Losungen. 
Uber erfolgreiche Elektroinjektion von Au - und anderen Metallen wie 
Fe, Cu, Ni, Ag, Pt - in Algen (Anadyomene, Padina, Dictyota u. a.) und 
hahere Pflanzen (Aesculus, Lupinus) berichtet neuerdings PRAT (1938), 
fiir die Speicherung und Wanderung seien nicht nur andere Elemente wie 
Fe oder Si maBgebend (NEMEC, BABICKA und OBORSKY), sondern auch 
das elektrische Potential. 

Die Hefegiirung wird nach FILIPPI (1908) durch kolloides Au, Pt, 
Pd nicht beeinfluBt. HEUBNER (1907) fand die Hefegarung durch AuCla 
1 :30000 wenig, durch 1 :3000 deutlich gehemmt, nach KISS (1909) hemmt 
0,005 mol vollstandig. BOKORNY (1912) fand mit 0,01 % noch Wachstum, 
die Losungen farbten sich unter "Absatz von schwarzlichem Pulver" 
dunkel. 

Uber die bakterizide Wirkung hat sich, seit KOCH (1890) eine spezifische 
Wirkung verschiedener Au-Verbindungen feststellte, eine umfangreiche 
Literatur angesammelt (vgl. SCHLOSSMANN, S. 2123ff) .. MetalIisches Au hat 
keine oder nur sehr schwache Wirkung (THIELE und WOLF, SCHENK, BROSCH
NIKOWSKI, MESSERSCHMIDT, BAIL, AFFONSO, TAMMANN und RIENACKER, 
HORELLI), nur MILLER (1889) und BITTER (1911) hatten deutliche bakterizide 
Wirkung gesehen und BEHRING (1890, 1894) verschiedene Bakterien ver
schieden empfindlich gefunden. Mit feiner Au-Schicht iiberzogener Bolus 
hat nach BECHHOLD (1918) im Gegensatz zu Cu- und Ag-Bolus keine Wirkung, 
gepulvertes Au tatet nach KOROKAWA (1925) Typhus- und Paratyphus
bazillen. Man hat bei diesen "oligodynamischen" Wirkungen nicht immer 
geniigend auf mogliche Verunreinigungen, z. B. auf Legierungen durch Cu, 
geachtet. Schon NAGEL! (1893) hat gesehen, daB Algen wie Spirogyra zwar 
urn so rascher absterben je mehr Goldmiinzen man in die Kulturlosung 
bringt, reines (unlegiertes) Au-Metall war jedoch unwirksam, ebenso Pt. -
Kolloides Au, auch Pt und Pd, wirkt nach CERNOVODEANU und HENRI 
urn so intensiver, je feiner die Suspension ist. Hinsichtlich der wirksamen 
Mengen sind im iibrigen die Angaben recht widersprechend (BRETON, SPIESS 
und FELDT, KARWACKI und BIERNACKI, OELZE, COURMONT und DUFOURT 
u. a.), was im Extrem so weit geht, daB LASSEGNA und ebenso SMITH iiber
haupt keine Wirkung finden, wahrend nach SCHUMACHER noch Verdiinnungen 
1 :100000 keimtotend wirken. Nach SUPFLE und HOFMANN ist die Wirkung 
von kolloidem Au unter anaeroben Bedingungen schwacher als bei Luftzutritt. 
- Auch die keimtatende Wirkung von Au-Salzen wird verschieden beurteilt 
(BOER, PAUL und KRaNIG, VERHOEFF, LUMIERE und CHEVROTIER, KUROYA, 
DE WITT, ISSEKUTZ und DIRNER u. a.). EISENBERG (1919) fand Diphtherie
bazillen 8mal empfindlicher als andere Bakterien, die etwa durch 0,0005 mol 
AuCla gehemmt werden. Nach JENSEN (1926) wird durch sehr starke Ver
diinnungen (0,000025 mol AuCla oder PtCl" auch Mn, Cu und Ag) das Wachs
tum alter Laboratoriumstamme von Tuberkelbazillen gefardert, sonst 



Die Bedeutung der Spurenelemente. II. 297 

sind aber gerade Tuberkelbazillen gegen Au (speziell K-Au-Zyanid) besonders 
empfindlich, wie seit KOCH wiederholt bestatigt wurde (FELDT, KARWACKI 
und BIERNACKI, TAKENAKE, CARPENTIERI, ROSENTHAL, DE WITT, ISSE
KUTZ und DIRNER u. a.). M0LLGARDH (1924) hat hierauf eine Goldtherapie 
der Tuberkulose begriindet (vgl. aber hierzu SCHLOSSMANN, S.2161ff.). 
Uber die Goldtherapie der Arthritis vgl. neuerdings SNYDER, TRAEGER 
und LE MOYNE KELLY (1939). Uber therapeutisch verwendete Au-Ver
bindungen (Sanocrysin, Aurokanthan, Krysolgan, Solgonal, Triphal) vgl. 
SCHLOSSMANN, S. 2119, ferner OESTERLIN, S. 222. 

Die Auro-Verbindungen des Kantharidyl-athylendiammin-zyanids ist 
nach SPIESS und FELDT (1914) gegen Tuberkelbazillen 200mal wirk
samer als die entsprechende Auri-Verbindung. Sonst liegen meines 
Wissens Untersuchungen uber die vergleichsweise Wirkung der beiden 
Wertigkeitsstufen nicht vor. Auch uber die Stellung von Au im Ver
gleich zu Ag und Cu laBt sich noch nichts AbschlieBendes aussagen 
(vgl. PIRSCHLE 1934, S. 211), bei der Neigung zu Komplexbildungen 
ist es unter biologischen Bedingungen schwer, Au·- oder Au···-1onen 
zu realisieren. 1m Vergleich mit Pt wurde in der Regel Au - und oft 
sehr erheblich - giftiger gefunden, so von LAMPIRIS bei Paramiicien, 
von HOYT bei Spirogyra, von HOADLEY bei Arbacia-Eiern, von LUMIERE 
und CHEVROTIER bei Tuberkelbazillen, von BOESEKEN und WATERMANN 
bei Penicillium, von KISS bei Hefe; fur Aspergillus findet PIRSCHLE 
Pt giftiger. Nach MCCALLAN und WILCOXON (1934) wird die Sporen
keimung verschiedener parasitischer Pilze (Sclerotinia, Botrytis u. a.) 
durch Au erst in sehr viel hi:iheren Konzentrationen gehemmt als durch 
Ag, auch eu ist giftiger, Pt aber erheblich weniger giftig. Fur Tilletia
Sporen erwies sich nach BURSTROM AuCla weniger giftig als AgN03, aber 
giftiger als CuCI2• 

Wirkung aUf Fermente. Gegen die Angaben von ASCOLI und IZAR (1907, 
1909) und von PRET! (1909), wonach kolloides Au und AuCla die Autolyse 
von Leberbrei beschleunigen, wendet LIPSCHITZ (1925) ein, daB die Wasser
stoffionenkonzentration nicht geniigend beriicksichtigt wurde. PINCUSSOHN 
(1908) fand keine Forderung der Pepsinverdauung durch koll. Au, 1 :2600 
ohne und 1 :10000 mit Schutzkolloid hemmten. Wie Pepsin wird auch Trypsin 
und Lab durch kolloide Metalle (Au, Pt, Pd) nicht beeinfluBt (FILIPPI 1908), 
doch beschleunigen kolloides Au, Pt, Pd, Rh, ohne selbst glykolytische Wir
kung zu haben, die Glykolyse durch Alkali (GOFFIN 1922). Nach RUCHEL
MANN (1933) fordert kolloides Au unter U mstanden die U reasewirkung, indem 
die Bindung von Au an das Enzym bzw. den EiweiBtrager zwar die Wirkung 
beeintrachtigt, andererseits aber durch die enorme GroBe der kolloiden Teile 
ein besserer Kontakt zwischen Ferment und Substrat (Harnstoff) bewerk
stelligt wird. Metallisches Au (Goldblech) hat keinen EinfluB auf die Garung 
von Apfelmost und Bierwiirze (NATHAN 1905) und ebenso wenig auf die 
Peroxydase der Milch (WEICHINGER 1923), Pt hemmt etwas. Goldsalze 
(AuCla) wirken hemmend auf die Pankreasverdauung (VERHOEFF 1906), 
auf Malzamylase (MORI 1923), Saccharase wird inaktiviert (EULER und 
SVANBERG 1920), Diastase wird nach PERSSON (1933) noch durch 1: 1 000000 
gehemmt, auch fiir Enzyme ist also Au nach neueren Untersuchungen sehr 
giftig. MCGUIGAN (1904) gibt an, daB die. Verzuckerung der Starke durch 
Malzdiastase vergleichsweise gehemmt wird durch n/33 333 AuCla, n/100000 



298 KARL PIRSCHLE: 

AgNOa, n/30000 HgCIg, n/8333 CuCI,. Nach KREBS (1930, 1931) wird Papain 
zu SO % gehemmt durch (in 10-5 mol) 0,13 Au, 0,5 Hg, 0,5 Ag, 1,26 Cu, 
1,3 Cd, 4,6 Zn, hier wiirde also Au die starkste Giftwirkung, auch im Ver
gleich mit Ag, Hg und Cu, entfalten; die proteolytische Wirkung eines 
sehr wirksamen Extraktes aus RattenI1ieren wurde durch Cu und Hg voll
standig, durch Au fast vollig und dann in immer schwacherem MaGe durch 
Zn (51 %), Ni (18%), Mn, Pb, FellI (16--14%), Co (6%), durch Fell nicht 
gehemmt. 

Die Atmung von befruchteten Seeigeleiern steigt nach W ARBURG (1910) 
mit n/10000 AuCla im Seewasser urn 2o-50%;wahrend die Furchung stehen 
bleibt, Pt ist auch in der 10fachen Konzentration unwirksam. Ahnlich wird 
die Membranbildung bei Arbacia punctulata nach HOADLEY (1923) durch 
AuCla in sehr viel kleineren Mengen (n/1 51800) gehemmt als durch PtCl4 

(n/936) und auch bei den erst durch hohere Konzentrationen gehemmten 
weiteren Teilungen ist Au (n/37912) viel wirksamer als Pt (n/39). Uber 
weitere Wirkungen auf Kalt- und Warmbliitler vgl. SCHLOSSMANN, S. 2130ff. 

Neuerdings verwendet KAUSCHE (1938/39) kolloides Au zum Nach
weis und zur Trennung von Kartojjel X- und Tabakmosaik-Virus. Damit 
ergibt sich eine sehr beachtliche neue Anwendung der von SCHULZ und 
ZSIGMONDY (1902), ZSIGMONDY und JOEL (1924), JOEL (1925), PAULI (1912, 
1932), ETTISCH (1928, 1931) u. a. studierten Goldsolreaktion zur Charak
terisierung von EiweiBkorpern. JESSERER und LIEBEN (1938) untersuchen 
das Bindungsvermogen von Kasein fiir Au und Cu und find en ein Verhaltnis 
(Au:Cu) wie 1: 3 usw. 

Kupfer (Cu). 

Als erster hat wohl MEISSNER (1816) Cu in Pflanzenaschen nach
gewiesen, in Curcuma-Wurzeln, in Cardamomum minus und in Samen 
von Amomum melegueta und A. granum-paradisi, und PHILLIPS (1821) 
beobachtete, daB eine junge Pappel durch Cu-Oxyd geschadigt wurde 
und Cu aufgenommen hatte (nach BRENCHLEY 1927). Seither ist Cu, 
wenn auch in kleinen Mengen, immer wieder gefunden worden und kann 
als regelmaBiger Bestandteil des Pflanzen- (und Tier-)K6rpers gelten. 
Es seien etwa genannt DUFLOS und SARZEAUD (1830), DUCLEAUX (1872), 
DIEULAFAIT (1880), LIPPMANN (1888), HATTENSAUR (1890), PASSERINI 
(1891), VEDRODI (1893, 1896), TSCHIRCH (1893), LEHMANN (1895, 1896, 
1902), MACDoUGAL (1899), FRANKFORTER (1899), HECKEL (1899), 
KRAEMER (1905), LEWIS (1914), CARLES (1917), BATEMAN und WELLS 
(1917), GUERITHAULT (1912, 1920, 1927), FLEURENT und LEVI (1920), 
MAQUENNE und DEMOUSSY (1919/20), BERG (1925), McHARGUE (1925, 
1927), HIRANO und MIKUMO (1925), ELVEHJEM und HART (1929), LIN
DOW, ELVEHJEM undPETERSON (1929), VAN LEEUWEN (1930), GRENDEL 
(1930), REMINGTON und SHIVER (1930), CUNNINGHAM (1931), McHARGUE, 
Roy und PELPHREY (1932), HUGUES und BOUFFARD (1934), GREAVES 
und ANDERSEN (1936), RAMAGE (1936), DAVIDSON und LECLERC (1936), 
STOLZE (1936), NEMEC, BABH:KA und OBORSKY (1936), NEMEC, BABICKA 
und SMOLER (1937), SARATA (1938), SCHWAIBOLD und NAGEL (1939), 
ESSWEIN und SCHWARTZ (1939). 
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Angaben iiber die in Pflanzen gefundenen Mengen sind bei CZAPEK, 
WEHMER, LINSTOW, BRENCHLEY, BORESCH zusammengestellt. So fanden, 
urn nur einige Zahlen zu nennen, FLEURENT und LEVI (1920) je kg Trocken
substanz in Gerste, Kartoffel, Erbse, Mais, Karotte 6--8 mg Cu, in weiBen 
Bohnen 10,5mg, in Runkelriibenblattern 13,6mg. GUERITHAULT (1920) 
gibt fUr Nahrungsmittel etwa 1-17 mg Cu je kg Frischgewicht an, besonders 
viel in Getreide (vgl. auch BERG 1925, LINDOW, ELVEHJEM und PETERSON 
1929). Besonders hohe Cu-Werte find en neuerdings SCHWAIBOLD und 
NAGEL (1939) in Hefe und Kakao (iiber 30 mg je kg), Kleber und Kleie von 
Getreide enthalten sehr viel mehr als Mehl, GrieB oder Brot, in Bier und 
Wein wurden im allgemeinen nur Bruchteile von mg gefunden, relativ 
niedrig (1-2 mg und weniger) erwies sich der Cu-Gehalt von Friichten und 
Gemiisen. Auf Cu-reichen Boden sind die von den Pflanzen aufgenommenen 
Mengen ungleich hoher, hier wurden Werte bis 0,5 g (LEHMANN) oder gar 
iiber 6 g (BATEMANN und WELLS) je kg Trockensubstanz gefunden. Vgl. 
neuerdings STOLZE (1936), der im iibrigen nach Analysen an zahlreichen 
Pflanzen eine feste Beziehung des Cu- zum Mn-Gehalt nicht feststellen 
kann. Am meisten Cu wurde in der Regel in den BUi,ttern gefunden, was 
aber fiir die meisten Elemente zutrifft. MAQUENNE und DEMOUSSY haben 
auf den hohen Cu-Gehalt in stark wachsenden Organen und reifenden 
Samen hingewiesen. Der Embryo ist relativ reich an Cu (McHARGUE, 
] AVILLIER, neuerdings SARATA), die intensivste Cu-Aufnahme findet zur Zeit 
des starksten Wachstums und bei der Samenreife statt (SARATA) usw. 

LEHMANN schatzt die Menge Cu, die der Mensch tagIich aufnimmt, 
auf etwa 150-200 mg. CHOUDHURY und BASU (1939) bestimmen neuerdings 
Cu in zahlreichen (indischen) Nahrungsmitteln und finden in Reis 0,2-0,3, 
in Bohnen 0,6--0,7, in Sojabohnen 0,8-0,9, in Kartoffeln 0,2, in Senf
samen 0,6, in Eiern 0,2, in Fischfleisch 0,3-0,4, in KuhmilchO,01-0,02 mg- %. 
Die Werte stimmen iiberein mit Befunden von LINDOW, ELVEHJEM und 
PETERSON (1929). Milch ist also besonders Cu-arm und eine Zulage von Cu 
zu empfehlen. Auf den erheblich hoheren Cu-Gehalt der Frauenmilch 
(gegeniiber Kuhmilch) haben ZONDEK und BANDMANN (1931) hingewiesen. 
Der tagliche Cu-Bedarf eines Kindes betragt etwa 0,1 mg je kg Korper
gewicht (DANIELS und WRIGHT 1934) und ist durch Kuhmilch allein nicht 
zu decken. Den Tagesbedarf eines erwachsenen Menschen schatzen CHOU 
und ADOLPH (1935) auf etwa 2 mg, wofiir eine gemischte Kost von Getreide, 
Gemiise und Fisch ausreicht. Zu beachten ist, daB nicht alles Cu der 
Nahrungsmittel verwertet wird (SHERMAN, ELVEHJEM und HART 1934). 

Wiederholt ist der hohe Cu-Gehalt von A ustern untersucht worden (vgl. 
ein Referat von RANSON 1939). Blaue Austern werden nicht durch Cu, 
sondern durch die Diatomee Navicula ostrearia, eine Abart der ungefarbten 
Navicula fusiform is gefarbt (RANSON 1939, DUFRENOY 1939). Auch sonst 
ist der Cu-Gehalt von Meerestieren auffallend hoch, in SeelOwen und Walfisch 
hat SEVERY (1923) kein Cu gefunden. Auf Cu im Blut niederer Tiere (Hiimo
zyanin) wird noch zuriickzukommen sein. Auch das Turacin, der blaue 
Farbstoff in den Federn der Turacovogel, ist mit Hamoglobin verwandt 
(CHURCH 1892) und als Cu-Salz des Uroporphyrinmethylesters erkannt 
worden (FISCHER und HILGER 1924), nach RIMINGTON (1939) ist Turacin 
identisch mit Koproporphyrin-Ill-Methyiester. 1m Meerwasser sind nur 
Spuren vonCu vorhanden (DIEULAFAIT, VERNADSKY, ATKINS, BOURY, SEVERY, 
PRYTHERCH, CLARKE, HINARD, vgl. RANSON). WILLSTATTER (1930) vermutete, 
daB die blaue Farbe des Meerwassers auf komplexen Cu-Salzen, etwa 
nach Art der Cupri-Amminsalze, beruht, dazu sind aber die Cu-Mengen 
zu klein. 
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Wieweit es eine typische Kupferflora gibt, erscheint - wie bei 
anderen Elementen - fraglich. LINSTOW (1929) fUhrt an, daB fUr 
Kupferschieferhalden bei Eisleben Alsine verna und Armeria vulgaris 
charakteristisch sind, doch kommen diese auch auf Zn-Boden vor 
(SCHULZ 1912). In Australien solI die Caryophyllacee Polycarpea spiro
styles als sicherer Indikator auf Cu gelten (HERBERTON, BAILEY). N ach 
GAMS (1924, GAMS und MORTON 1925) hatten die Laubmoose Mielich
hoferia nitida und Scopelophila ligulata, auch einige Lebermoose, eine 
Vorliebe fur Cu-Boden. Erstaunlich hohe Resistenz gegen Cu beschreibt 
PRAT (1934) fur eine Vegetation auf einem Boden in der Slowakei mit 
uber 39% Cu, wo Agrostis alba bestandbildend auf tritt, auf Cu-armeren 
Boden (1,8 % Cu) auch M elandrium silvestre; in Kulturversuchen kam 
eine erheblich hohere Widerstandskraft dieser Pflanzen, verglichen mit 
solchen von anderen Standorten, zum Vorschein. Wieweit diese Resistenz 
erblich ist, werden weitere Versuche zeigen mussen. 

Die Giftwirkung von Cu auf hijhere und niedere Pflanzen ist nach 
verschiedenen Angaben auBerordentlich groB. Spirogyra wird nach 
BOKORNY (1925) noch durch 1: 1 000000000 geschadigt, nach Hocs 
(1930) durch 10-6 mol CuS04 binnen weniger Minuten, Cu wird in diesen 
Versuchen nur noch von Ag (10-8) und Hg (10-7) ubertroffen. LINDSAY 
(1913) gibt an fur Spirogyra 1: 50000000, fur Anabaena 1: 10000000, 
fur Oscillatoria 1: 5000000. COUPIN (1901) fand das Wachstum von 
Weizenkeimlingen durch 1: 700000000 gehemmt, damit steht CuS04 noch 
vor HgCl2 (1: 30000000), CdCl2 (1: 10000000) und AgN03 (1: 1 000000). 
Ahnliche Toxizitatsgrenzen gibt SKINNER (1906) an, 1 :800000 unter
driickte das Wachstum vollig. Nach MASAYASU (1904) werden Keim
pflanzen von Erbse noch durch 2. 10-5 geschadigt. BOKORNY (1913) 
fand noch 0,0001 % CuS04 giftig. In Wasserkulturversuchen von 
HASELHOFF (1892) lag die schadliche Grenze fUr Mais bei 5, fUr Pferde
bohnen bei 10 mg CuO je Liter. BRENCHLEY (1910) fand Gerste durch 
CuS04 1: 1 000000, Erbse noch durch 1: 20000000 im Wachstum gehemmt. 
KANDA (1904) fand Erbse in Wasserkultur durch 1 :40000000 geschadigt, 
noch 1: 4000000000 machte sich nachteilig bemerkbar. MAQUENNE und 
DEMOUSSY (1910) beurteilten die Giftwirkung von Salzlosungen nach 
der Schwarzung kleiner Blattstucke (von Aucuba und Birne) und fan den 
Cu noch 1: 5000000 wirksam. HRUBY (1936) beschreibt die zytologischen 
Veranderungen an Vicia faba-Wurzeln in KNopscher Nahrlosung mit CuC12 

1: 10000 (Schadigungen der Meristernzellen, Schrumpfen und Zusammen
ballen der Chromosomen, Kernzerfall usw.). 

Es sei hier eingeschaltet, daB auch niedere Tiere wie Kaulquappen 
(LOCKE 1895), Gammarus (BULLOT 1904), Schnecken (CHANDLER 1920) 
gegen Cu sehr empfindlich sind (vgl. EICHHOLTZ), auch Hamozyanintiere 
wie die Seewassermollusken Physa jontinalis oder Lymnaea peregra (LOHNER 
1924), der Laich ist widerstandsfahiger. 

Bekannt ist die von NAGEL! (1893) als "oligodynamische" Wirkung 
bezeichnete Erscheinung, wonach Wasser, das uber Kupfermunzen 
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gestanden hat, giftig wirkt (vgl. auch BRENCHLEY). In 12 Liter Wasser 
mit 12 blanken Zweipfennigstucken war nach 3 Tagen 0,13 mg eu 
nachzuweisen, Spirogyren gingen darin sofort ein, doch waren noch 
kleinere Mengen wirksam. Rhodan (SPIRO 1916), Ca (VIOLLE und GIBER
TON 1928), auch Na (MEYER 1922) schwacht die oligodynamische Wirkung 
abo Nach DEvAux (1901) nimmt Spirogyra noch aus 1: 5000000 rasch 
Cu auf und wird geschadigt, es lassen sich derart noch 1 mg im Hekto
liter nachweisen. DaB die Wirkung urn so geringer ist, je mehr Pflanzen 
in die "oligodynamisch" wirksame Losung gebracht werden, war schon 
NAGELI bekannt, ebenso DEHERAIN und DEMOUSSY. Fur Spirogyra muB 
das Verhaltnis mindestens 1 : 100 betragen, sonst unterbleibt eine Schadi
gung (VOEGTLIN, JOHNSON und DYER 1925). Fur Bact. coli fanden EGG 
und JUNG (1929) bei einer Bakteriendichte von 400000-5000000 je 
Ku~ikzentimeter 60 y Cu zum Abtoten notig. Physikalische Adsorption 
allein reicht zur Erkllirung nicht aus, man muB wohl Komplexbindungen 
heranziehen mit besonders starken Cu-Affinitaten derZelle. NAGELI dachte 
an Lezithin; VOEGTLIN, JOHNSON und DYER betonen die Blockierung 
von SH-Gruppen, etwa im Glutathion; HECHT und EICHHOLTZ (1929) 
machten auf die intensive Bindung durch Hexosephosphorsauren auf
merksam. Auf die biochemische Bedeutung solcher Komplexbildner 
wird noch einzugehen sein. 

DaB aus schlecht verzinnten Kupferkuhlern destilliertes Wasser wegen 
seines Cu-Gehaltes unbrauchbar ist, wurde wiederholt beobachtet (OTTO 
1893, TRUE 1914). Die Giftwirkung reinsten mehrfach destillierten Was
sers fuhrt MEVIUS (1928) auf die H-Ionen zuruck, Alkali- und Erdalkali
salze, besonders Ca, wirken schon in sehr geringen Mengen entgiftend. 
Auch die Giftwirkung von Cu erscheint in vollstandiger Nahrlosung 
stark verringert (BRENCHLEY 1910). Von Einzelsalzen fanden TRUE 
l:1nd GIES (1903) besonders CaCl2 wirksam, MgCl2 war ohne EinfluB. 
Ferner wird die Giftwirkung von Cu- (und anderen Schwermetall-)' 
Salzen durchAdsorbentien herabgesetzt (NAGELI 1893, TRUE und OGLEVEE 
1904/05, BREZEALE 1906, FITCH 1906, JENSEN 1907). Es ist daher 
verstandlich, daB Cu-Salze im Boden eine (scheinbar) viel geringere 
Giftwirkung entfalten und in viel groBeren Mengen vertragen werden 
(schon TSCHIRCH 1893, 1895, VIALA 1895, STREMBEL 1913, LIPMAN 
und WILSON 1913 u. a.). SIMON (1909) zeigte, daB die Giftigkeit des 
Cu urn so groBer ist, je geringere Absorptionskraft der Boden besitzt. 
Durch Kalk wird die schadliche Wirkung weiterhin abgeschwacht 
(DEMOUSSY 1901, SACHSER 1903) und kommt in dem MaBe zurn Vor
schein, als der Kalk ausgewaschen wird (HASELHOFF 1892). 

Auf die zahlreichen Beobachtungen uber die Wirkung von Cu auf 
hOhere Pflanzen im einzelnen einzugehen, wurde zu weit fuhren (vgl. 
BRENCHLEY 1914, 1927, VAGELER 1916, SCHARRER und SCHROPP 1933, 
ferner MIEGE 1912, FORBES 1917, SOMMER 1930, SCHREINER 1931, JOHN
SON 1935). Es uberwiegen die Angaben uber schadliche Einflusse, doch 
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werden in vielen Fallen auch wachstums- und ertragsteigernde Wirkungen 
angegeben (TSCHIRCH 1893, SACHSER 1903, KANDA 1904, BOLLEY 1908, 
MONTEMARTINI 1911, ROXAS 1911, VOELCKER 1913/14, HARRISON und 
SUBRAMANYA 1917, HILTNER und KORFF 1917, FEILITZEN 1917, 
LIPMAN und GERICKE 1917, MIEGE 1920, DENSCH und HUNNIUs 1924, 
ALLISON, BRYAN und HUNTER 1927 u. a., vgl. auch die folgende Literatur 
iiber Bordeauxbriihe). VAGELER (1916) hat in Wasser- und Sandkulturen 
und in Feldversuchen nur gelegentlich giinstige Wirkung beobachtet 
und verspricht sich von einer zusatzlichen Cu-Diingung keine praktischen 
Erfolge. In neuerer Zeit kann BRENCHLEY (1932) nach Versuchen mit 
Gerste, Senf, Roggen und Steckriiben in verschiedenen Bodentypen 
die giinstigen Befunde amerikanischer Autoren nicht bestatigen. Dber 
ertragsteigernde Wirkungen, zum Teil in erstaunlichem AusmaJ3, wird 
aber bis in die neueste Zeit immer wieder berichtet (RUSSELL und MANNS 
1933, 1934, CHURCHMAX, RVSSEL und MAXNS 1936, MEIJER 1934, BAK
HULIN 1934, ZENYUK 1935, YOUNG 1935 u. a.). Auch SCHARRER und 
SCHROPP (1933) finden in Wasser- und Sandkulturversuchen Wachstums
forderungen und (1936) durch eine Cu-Diingung manche Nahrstoffe 
besser ausgeniitzt und den Rohproteinertrag gesteigert. 

Besonders Boden in Florida (everglades) scheinen unter Cu-Mangel zu 
leiden und auf eine Cu-Diingung anzusprechen (BRYAN 1929, ALLISON 1930, 
RUPRECHT und ALLISON 1930, SKINNER und RUPRECHT 1930, ALLISON, 
NELLER und ROBERTSON 1933, HILL und BRYAN 1937), auch Boden in 
New York (FELIX 1927, KNOTT 1931), in Indiana (CONNER 1933), in Delaware 
(MANNS und RUSSEL 1935), muck soils in Nord-Karolina (WILLIAMS 1930). 
Bei der behaupteten "" otwendigkeit von Cu fiir Pflanzen und bei der Be
deutung von Cu fiir bestimmte Pflanzenkrankheiten wird sich auch bei 
diesem Element das Interesse noch mehr auf den Gehalt von Boden an Cu, 
und zwar an aufnehmbarem Cu, richten miissen. Die von MULDER (1939) 
angegebene Methode mit Hilfe von Aspergillus niger mag dabei gute Hilfe 
leisten. 

Bordeauxbruhe. Seit RUMM (1893) iiber einen giinstigen EinfluB berichtete 
(kraftigere Pflanzen, dunklere Blatter, mehr Chloroplasten im Schwamm
parenchym, friiheres Reifen der Trauben) und seit der lebhaft gefiihrten 
Kontroverse zwischen ADERHOLD (1899, 1906) und EWERT (1905/06) hat 
sich iiber die Wirkung der Bordeauxbriihe (Kupfer-Kalk-Briihe) eine 
umfangreiche Literatur entwickelt. Die mehrfach beschriebene Transpira
tionssteigerung (DUGGAR und COOLEY 1914, DUGGAR und BONNS 1918, 
SHIVE und MARTIN 1917, MARTIN 1916, TILFORD und MAY 1929, MARTIN 
und CLARK 1929, WILSON und RUNNELS 1933, 1934, 1935, 1937 u. a.) beruht 
nach einer neuesten Arbeit von HORSFALL und HARRISON (1939) allein auf 
dem Kalk und zwar auf einer teilweisen Verseifung der Kutikula durch das 
Alkali; CuS04 fiir sich zerstort die Blatter, und im Feld ist wegen der dickeren 
und harteren Kutikula keine transpirationssteigernde Wirkung nachzuweisen. 
Ein Ergriinen bzw. dunklere Farbung der Blatter (RuMM 1893, BAlN 1903, 
RAVAZ und BONNET 1903, SACHSER 1903/04 u. a.) erfolgt nach RUHLAND 
(1904) - in Ubereinstimmung mit ADERHOLD - nur, wenn die Kupfer
kalkbriihe mit Fe verunreinigt ist. Mehtfach werden an verschiedenen 
Pflanzen, besonders an \Veintrauben, Kartoffeln, auch Zuckerriiben, Ertrags
steigerungen und ferner erhijhter Zucker- bzw. Starkegehalt, Verbesserung der 
Qualitat der Pflanzen usw. beschrieben (GALLOWAY 1891, JATTKA 1893, 
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FRANK und KRUGER 1894, GIRARD 1895, DUSSERRE 1900, BAIN 1902, 
STEWART, EUSTACE und SIRRINE 1903, SACHSER 1903, RAVAZ und BONNET 
1903, PORCHET 1904, PORCHET und CHUARD 1904, HILTNER 1909, EWERT 
1912, LUTMAN 1912, CLINTON 1915, WOODS 1919, COOK 1923, ALLISON, 
BRYAN und HUNTER 1927, MADER und BLODGETT 1935). Es wird nicht immer 
angegeben, ob die Kontrollen von Schadlingen frei blieben, was natiirlich 
sehr wichtig ist; FRANK und KRUGER, LUTMAN, CLINTON berichten iiber 
giinstige Erfolge bei gesunden Kontrollen. Nachteilig fanden ein Spritzen 
mit Kupferkalkbriihe LIEBSCHER (1892/93), So RAUER (1893), PEARSON 
(1893), CLARK (1902), SCHANDER (1904), AMOS (1908), COOK (1921). CHUARD 
und PORCHET (1900, 1902/03) fanden den Zuckergehalt und die GroBe 
gespritzter Trauben nur wenig gesteigert. So stehen auch hier, wie allen 
diesen praktischen Stimulationserfolgen, positive und negative Ergebnisse 
einander gegeniiber. Bei der Vielzahl mitspielender Faktoren kann sowohl 
das eine wie das andere im gegebenen Fall zutreffen, ohne deswegen all
gemeinere Bedeutung zu haben. 

Neuerdings wird mehrfach ein giinstiger EinflufJ von Cu auf die 
Chlorophyllbildung bzw. Heilung von Chlorose durch Cu angegeben (BRYAN 
1929, ANDERSSEN 1932, BURGE, WICKWIRE und ORTH 1933, ISAAC 
1934). In chlorotischen Pflanzen wurde weniger Cu gefunden (ANDERS
SEN). DENSCR und HUNNIUS (1924) glaubten sogar einen teilweisen 
Ersatz von Fe durch Cu bei der Chlorophyllbildung annehmen zu diirfen. 
Soweit es sich urn Beobachtungen in Boden handelt, ist auf WILLIS 
und PILAND (1936) zu verweisen, die den EinfluB von Cu auf das Redox
potential des Bodens untersuchen und es in gut durchliifteten erhoht, 
in schlecht durchliifteten erniedrigt finden, wodurch, in positivern 
ooer negativem Sinn auch die Aufnehrnbarkeit von anderen Elernenten, 
besonders Fe und Mn, betroffen wird. Es rnuB sich also urn gar keinen 
direkten EinfluB von Cu auf die Pflanze handeln. Nun sind aber auch 
durch Bespritzen oder Eintauchen der Blatter Erfolge erzielt worden. 
Auch hier ist noch nicht ausgeschlossen, daBes sich urn indirekte Wir
kungen, etwa eine Mobilisierung des Fe in der Zelle, handelt. Ein direkter 
EinfluB von Cu auf die Chlorophyllbildung ware noch zu erweisen. 

DaB Cu mit Chlorophyll schon griine und bestandige, physiologisch 
aber funktionsunfahige Salze bildet, ist keinerlei Hinweis fiir eine Bedeutung 
bei der Chlorophyllbildung. Man macht davon bei der Griinerhaltung von 
Gemiisekonserven (reverdissage) Gebrauch. Ein franzosischer Koch, ApPERT 
(vgl. SPIRO 1925) hat vor mehr als 100 J ahren diese Beobachtung ge
macht. Das Verfahren ist in manchen Landern verboten, wegen - wohl 
kaum zutreffender - Bedenken einer moglichen Cu-Vergiftung, wohl aber 
zeigt sich neuerdings, daB Cu schon in Spuren die Askorbinsaure (Vitamin C) 
oxydiert, also einen wichtigen Bestandteil zerstort. 

SARATA (1937) findet in den bleichen Teilen panaschierter Kohlblatter 
meist mehr Cu als in den griinen Teilen, der Cu-Gehalt von weiBen lris
und Dahliabliiten erwies sich hoher als von gelben, und dieser hoher als von 
roten. YOSHIKAWA (1937) vermutet Beziehungen zur Melaninbildung (vgl. 
auch die Notwendigkeit von Cu fiir das Aspergillin, den schwarzen Sporen
farbstoff von Aspergillus niger), er fand in schwarzen Menschenhaaren 
immer mehr Cu als in weiBen der gleichen Person, wie es SARATA an Hunden 
und Katzen beobachtet hat. Der GefaBsaft von Obstbaumen enthalt nach 
BENNETT und OSERKOWSKY (1933) immer mehr Cu als Fe, beide machen 
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dieselben jahreszeitlichen Schwankungen mit, auf die Funktion von Fe 
hinsichtlich Chlorophyllbildung hat aber Cu keinen EinfluB. PITCAITHLY 
und WORLEY (1933) schreiben dem Cu Bedeutung beim Wachstum, besonders 
bei der Keimung und dem Keimlingswachstum, zu und finden es, groBten
teils wasserli:islich, in allen Teilen des neuseelandischen Karakabaumes. 
Corynocarpus laevigata. 

Besondere Bedeutung hat Cu dadurch erlangt, daB die Urbarmachungs
krankheit des Halers (Heidemoorkrankheit, "reclamation disease") als 
Cu-Mangelkrankheit erkannt wurde (HUDIG und MEYER 1927, MEYER
BAHLBURG 1931, TACKE 1933, BRUNE 1933, BRANDENBURG 1934, 
RADEMACHER 1936, NICOLAISEN 1938, NICOLAISEN und SEELBACH 
1938, NICOLAISEN, SEELBACH und LEITZKE 1939, HOFFMANN 1939; 
vgl. ARND und HOFFMANN 1937, auch BRENCHLEY 1937). Nicht nur Hafer, 
auch andere Getreidearten und Nichtzerealien werden bei Cu-Mangel 
krank, die Empfindlichkeit ist verschieden (RADEMACHER 1936). Sehr 
wesentlich spielt die Wasserversorgung der Pflanzen mit. SMITH (1927) 
und ]0RGENSEN (1928) erreichten Gesundung der Boden durch Sterili
sieren und dachten an fluchtige Giftstoffe, kranke Boden enthalten oft 
mehr Cu als gesunde usw.; wie bei allen diesen physiologischen Krank
heiten sind die Verhaltnisse nicht so ganz einfach auf einen Nenner 
zu bringen, doch kann nach demErgebnis von Wasserkulturversuchen 
(besonders BRANDENBURG, RADEMACHER, neuerdings MULDER, HOFF
MANN), nach Erfolgen mit Bepinseln der Blatter usw. kein Zweifel sein, 
daB Cu eine ganz entscheidende Rolle spielt. Ober praktische Erfolge 
vgl. noch HUSEMANN (1936), uber Erhohung der Kapillaritat und Be
netzbarkeit von Torf durch Cu ARND und SEGEBERG (1936), uber oxy
dative Wirkung von Cu im Boden und Hemmung ubennaBiger Fe
Aufnahme durch die Pflanze WILLIS und PILAND (1934, 1936), WILLIS 
(1937). Auch hier wird also klarzustellen sein, ob die Wirkung des Cu 
eine unmittelbare ist oder, wenigstens teilweise, mit der von Fe zu
zusammenhangt. Es ist beachtlich, daB zu den Symptomen der Urbar
machungskrankheit auch Chlorophylldefekte (WeiBspitzigkeit) gehOren. 
Nach RADEMACHER (1937) enthalten widerstandsfahige Hafersorten 
nicht nur erheblich mehr Cu als anfallige, sondern sie nehmen, selbst 
bei Cu-Mangel, sehr viel mem auf als diese, haben also ein starkeres An
eignungsvermogen fur Cu. 

Auch andere Pflanzenkrankheiten lassen sich durch Cu heilen, so "exan
thema" (oder "die back") bei Citrus (FLOYD 1917, THOMAS 1931, WICKENS 
1924, MCCLEERY 1929, STOKES 1933, FUDGE 1933/34) und anderen Obst
~aumen (Bime OSERKOWSKY und THOMAS 1933, Apfel, Pflaume, Bime, 
Olbaume SMITH und THOMAS 1928). HAAS und QUAYLE (1935) fanden 
kranke Citrus-Blatter Cu-armer als gesunde und konnten die Krankheit 
in Sandkulturen durch Cu-Mangel experimentell hervorrufen. 1m Cu-Gehalt 
kranker und gesunder Bimenblatter ist nach OSERKOWSKY und THOMAS 
oft kein Unterschied, moglicherweise liegen ahnliche VerhiUtnisse vor wie 
beim "aktiven" Fe (OSERKOWSKY 1932). Ferner wird tiber gtinstige Ergeb
nisse berichtet gegen "frenching" bei Citrus (ORTH, WICKWIRE und BURGE 
1934), gegen "yellows" von WalnuBbaumen (HAAS 1934), gegen "club root" 
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von Steckriiben (MACLEOD und HOWATT 1934), gegen "decline" bei Dattel
palmen (vgl. HOAGLAND 1932, S. 619). Umgekehrt verursacht nach CALD
WELL (1935) Cu an GJashausgurken und -tomaten eine virusahnliche, aber 
nicht iibertragbare Krankheit. 

1m Zusammenhang mit der Urbarmachungskrankheit ist beachtlich, 
daB die Lecksucht der Kiihe und Ziegen ("salt sick" bei Rindern in Florida, 
NEAL, BECKER und SHEALY 1931, BRYAN und BECKER 1935), auf Cu-armem 
Futter, z. B. in Heide- und Hochmoorgegenden, beruht und durch Cu geheilt 
werden kann (S]OLLEMA 1933, RADEMACHER 1932, MEYER-BAHLBURG 1931, 
STOLZE 1933, NICOLAISEN 1938, NICOLAISEN und SEELBACH 1938). TRAULSEN 
(1937) allerdings fand keinen Unterschied im Cu-Gehalt des Futters. 

Gegenuber den vorangehend genannten Arbeiten, soweit sie sich auf 
eine Notwendigkeit von Cu beziehen, sind Untersuchungen in Wasser
kulturen sparlich. MAQUENNE und DEMOUSSY (1920) haben eine Not
wendigkeit von Cu erwogen, in sterilen Wasserkulturversuchen aber 
nicht erweisen k6nnen, und MAZE (1915, 1919) hat Cu in seine Nahr-
16sung fur Mais nicht aufgenommen. Bei den kleinen, in Betracht 
kommenden Mengen (nach SOMMER genugen 0,06 mg im Liter) ist es 
schwer, Cu-Spuren v6llig auszuschlieBen. LIPMAN und MACKINNEY (1931) 
fanden, daB Gerste und Lein in Wasserkulturen ohne Cu zwar gut 
wachsen, aber keine Samen bilden. Fur eine Unentbehrlichkeit von 
Cu hat sich dann SOMMER (1931) nach Wasserkulturversuchen mit 
Sonnenblume, Lein, Tomate eingesetzt und seither wird Nahrl6sungen, 
z. B. der A-Z-L6sung von HOAGLAND, oft etwas Cu zugefugt. SCHARRER 
und SCHROPP (1933) fan den besseres Wachstum von Mais in Wasser
kulturen mit 0,15 mg Cu je Liter. OLSEN (1939) gibt an, daB Hordeum, 
Sinapis und Dianthus barbatus in Nahrl6sungen mit gew6hnlichem 
destilliertem Wasser (Cu-Gehalt 0,6 mg je Liter) besser wuchsen als in 
solchen mit redestilliertem Wasser, fUr Mais war 1 mg Cu je Liter gunstig. 
NachARNONund STOUT (1939) zeigen Tomaten beiKultur in Nahrl6sungen 
aus nach STEINBERG gereinigten Salzen und redestilliertem Wasser 
die charakteristischen Erscheinungen von Cu-Mangel, mit 2 y Cu je 
Pflanze ist die Entwicklung normal, auch Bespriihen der Blatter mit 
sehr verdunnten CuS04-L6sungen (0,02 ppm Cu) geniigt. Zuckerruben 
bleiben nach VAN SCHREVEN (1936) bei Cu-Mangel im Wachstum zuruck, 
die Blatter zeigen chlorotische Flecken, der Zuckergehalt ist geringer. 
Auf Wasserkulturversuche im Zusammenhang mit der Urbarmachungs
krankheit wurde bereits verwiesen (BRANDENBURG 1934, RADEMACHER 
1936, neuerdings MULDER 1939, HOFFMANN 1939). Als Folgen von Cu
Mangel bei Tomaten beschreibt REED (1939): Zwergwuchs, Einrollen 
der Blattspreite, Vergilben, schizogene Hohlraume zwischen den Zellen 
des Palisadenparenchyms, Kollabieren der Zellen, was zu nekrotischen 
Flecken fUhrt usw. Es ware nur erwiinscht, wenn auch in anderen 
Fallen die Mangelerscheinungen beim Fehlen lebenswichtiger Spuren
elemente histologisch genauer untersucht wurden, urn auch von dieser 
Seite her Anhaltspunkte fUr die Wirkungsweise zu gewinnen. 

Ergebnisse der Biologie XVII. 20 
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Ob Cu fiir die Lemnacee Spirodela polyrhiza notwendig ist, kann 
SAEGER (1937) mit Sicherheit nicht entscheiden, da moglicherweise 
letzte Spuren (unter 10-6 %) nicht entfemt wurden; bei Abwesenheit 
von Fe und Mn schadigten schon Konzentrationen 1: 109• Neuerdings 
finden STOUT und ARNON (1939) Dithizon zur Priifung von Nahr
lOsungen auf Cu, Zn und Mn sehr geeignet (es werden Iloch 0,5-0,1 y 
erfaBt), Tomaten zeigten in Wasserkulturen mit derart iiberpriiften 
Nahrsalzen die typischen Erscheinungen von Cu-Mangel. 

Es sei noch hingewiesen auf den von WITSCH (1934, 1936) beobachteten 
EinfluB von Cu auf den Geotropismus von Tradescantia - Sprossen und 
Phaseolus-Wurzeln (nach Cu-Behandlung nur negative Krummungen), den 
er mit einer einseitigen Storung der Wuchsstoffstrome in Zusammenhang 
bringt; auch andere Metallsalze waren wirksam, Cu aber am intensivsten. 
Die von WALLNER (1931) beschriebenen MiBbildungen an den Gametangien 
von Chara und Nitella (die Antheridien sind weniger empfindlich als die 
Oogonien) werden auBer durch Cu auch durch andere Gifte wie HgCl2, 

Strychnin u. a. hervorgerufen, niedrigste noch wirksame Konzentration 
0,00002--0,00003 'Yo, durch noch kleinere an sich wirkungslose Mengen Hi-Bt 
sich eine Gewohnung an groBere Konzentrationen erzielen. Die vermann
lichende Wirkung von Extraktstoffen aus Russel und Darm von Bonellia 
viridis (BALTZER) laBt sich nach HERBST (1932) auch durch kleine Cu-Mengen 
zu Seewasser (25?'- 'Yo) erreichen; nach Analysen von MUTSCHELLER (1935) 
ist aber in Russel und Darm nur etwa der 100. Teil vorhanden, so daB Cu 
der entscheidende Faktor der Russel- und Darmextrakte nicht sein kann. 

Eingehend wurde die Wirkung von Cu auf Aspergillus niger unter
sucht. Schon RAULIN (1869) bemerkte, daB Ag sehr viel giftiger ist als 
Cu (Hemmung durch AgN03 1: 1600000, durch CuS04 erst 1: 240). 
In eigenen Versuchen (PIRSCHLE 1934) hemmten Cu-Salze m/1000 
merklich, m/100 vollig, Ag-Salze dagegen schon m/10000000 etwas 
und m/1000000 vollig, der Unterschied betragt also mehrere Zehner
potenzen. Giftwirkungen geben ferner an RICHTER (1901), PULST 
(1902), KANTER (1904), IWANOFF (1904), NIETHAMMER (1927); WATER
MANN (1912) iiberdies Beeintrachtigung der Konidienbildung, ebenso 
MAITRE (1903), der iibrigens Aspergillus, wenn er gut emahrt wird, 
gegen Cu recht widerstandsfahig findet. Penicillium solI 5-10% CuS04 

vertragen und sogar in konzentrierten Losungen noch wachsen (DUBOIS 
1890, TRABUT 1895, DE SEYNES 1895, ZETTNOW 1915). 1m AnschluB 
an die von PRAT beobachtete Resistenz von Agrostis und Melandrium 
in KupferbOden findet KORINEK (1936) auf NahrbOden mit CuC03 im Dber
schuB Wachstum von Schimmelpilzeri (Aspergillus, Penicillium) und 
Bakterien (Bac. fluorescens, Flavobacterium aquatilis). Stimulation 
beobachteten GUNTHER (1897), ONO (1900), HATTORI (1901). 

Eine Notwendigkeit von Cu fur Aspergillus niger ist erstmals von 
BORTELS (1927) und ROBERG (1928) gezeigt worden, besonders fiir die 
Bildung des schwarzen Sporenfarbstoffes (optimal etwa 0,00001 %). Bei 
Fehlen von Cu wird ein gelbes Pigment gebildet, welches (BORTELS) mit 
Cu schwarz wird, was an die Huminsaurebildung erinnert. Nach WOLFF 
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und EMMERIE (1930) sind fUr die normale Entwicklung schwarzer Konidien 
mindestens 10 y-% Cu notwendig, fUr das Wachstum genugen klein ere 
Mengen, etwa 0,08 y-%. Die Arbeiten von STEINBERG (1935, 1936, 1937), 
METZ (1930), SCHWARTZ (1932, SCHWARTZ und STEINHARDT 1931, 1933), 
GOLLMICK (1935) erbringen weitereBeitrage zur Frage der Unentbehrlich
keit von Cu fUr Aspergillus niger, nicht nur fUr die Bildung des schwarzen 
Konidienfarbstoffes, sondern auch fUr die Sporenbildung uberhaupt und 
das Wachstum. N ach METz wird durch Cu die Sporenzahl auf das Doppelte 
gesteigert. Zur Bildung des schwarzen Sporenfarbstoffes ist nach GOLL
MICK auBer Cu auch Sauerstoff notwendig, sie unterbleibt in Stickstoff
oder Wasserstoffatmosphare und ist also als ein durch Cu katalysierter 
Oxydationsvorgang anzusehen. Nach SCHWARTZ und STEINHARDTwird das 
Cu vom Mycel proportional der gebotenen Menge aufgenommen, BRETIN, 
MANCEAU und REY (1931) vermuten Dberfuhrung in organische Bindung, 
etwa mit Aminosauren. Durch andere Elemente, wie AI, As, Cd, Co, Hg, 
Mn, Si, Zn ist Cu nicht ersetzbar (BORTELS), neuerdings pruft MULDER 
(1938, 1939) mit dem gleichen negativen Erfolg Ag, AI, B, Cd, Co, Ba, 
], Li, Mo, Pb, Sn, Ti, V; bemerkenswert ist nur das Verhalten von Cd im 
Sinne eines Antagonismus Cu/Cd derart, daB bei einem Verhaltnis Cu: Cd 
wie 1: 25 die Sporen nicht mehr ganz schwarz werden und bei noch 
groBerem Cd-DberschuB braun bis gelb bleiben. Ohne Cu bleiben die Pilz
decken steril, zum Wachstum sindnach MULDER 0, 5-1 y- % Cu erforderlich, 
schwarze Konidien werden aber - in guter Dbereinstimmung mit den 
Angaben von WOLFF und EMMERIE - erst mit 7,5-12,5 y- % gebildet. Die 
Sporenfarbe (schwarz, schwarzbraun, braun usw.) in Abhangigkeit vom 
Substrat ist empfindlich genug, urn darauf eine Methode zur Bestimmung 
des Cu-Gehaltes (und Cu-Bedurfnisses) von Boden zu grunden (MULDER). 

AuBer fur Aspergillus niger ist Cu nach MULDER notwendig fliT 
Aspergillus glaucus, Aspergillus flavus und Penicillium glaucum, weiterhin 
fur Acetobacter aceti; fUr Azotobacter chroococcum konnte eine Notwendig
keit nicht nachgewiesen werden, bei Fehlen von Cu unterblieb die Schwarz
farbung alterer Kulturen. BAIER (1936) findet fUr Azotobacter Fe und Mo, 
ferner AI, Cu, Zn, Si fordernd, wenn nicht notwendig. Fur Refe und 
Bac. prodigiosus hat BORTELS Cu entbehrlich gefunden, doch bildet 
Hefe mit Cu mehr Trockensubstanz (McHARGUE und CALFEE 1931, 
ELVEH]EM 1931). Aspergillus flavus und Rhizopus nigricans wachs en ohne 
Cu schlecht, die Sporenfarbe ist heller (McHARGUE und CALFEE). Bei 
Aspergillus niger, oryzae und flavus bestatigt YOSHIMURA (1936) die 
wesentliche Rolle von Cu fur die Sporenfarbe, ferner wird die Bildung 
von Kugelzellen (dicke Membranen, leicht mit Methylenblau farbbar, 
voll mit einer starkeahnlichen kornigen Substanz) durch Cu begunstigt; 
beachtlich sind die Beobachtungen uber die kombinierte Wirkung von 
Cu und Mn auf Konidien- und Myzelentwicklung. Auch SAKAMURA 
(1936/37) bestatigt die Unentbehrlichkeit von Cu fur Aspergillus niger, 
ohne Cu werden nur sparlich Konidien von heller Farbe gebildet. 

20* 
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Fur eine Notwendigkeit von Cu fur verschiedene Pilze liegen also 
genugend Rinweise vor. Am auffalligsten ist der EinfluB auf die Pigment
bildung, der als Oxydationskatalyse zwanglos zu verstehen ist. Schwieriger 
ist die Frage nach der Rolle, die Cu beim Wachstum und bei der Sporen
bildung spielt, hieruber fehlen noch Untersuchungen. Nach MULDER 
(1939) wird durch steigende Mengen Cu das Myzelgewicht kaum verandert, 
wohl aber, wie die PH-Werte zeigen, die Saurebildung erhOht. ELVEH}EM 
(1931) findet bei Cu-Mangel den Cytochromgehalt von Refe verringert und 
die Atmung erniedrigt. MOLLIARD (1922) fand in Aspergillus-Kulturen 
mit 26 mg- % CuS04 den 6konomischen Koeffizienten erhOht, also den 
verbrauchten Zucker besser ausgenutzt. Nach COOK (1926) wird die 
Atmung von Aspergillus durch Cu, obwohl es, wie Versuche mit Nitella 
und Valonia zeigen, sehr rasch eindringt, zunachst nicht erniedrigt. 
COOK sieht in dieser Latenzperiode, deren Lange mit. zunehmender 
Konzentration abnimmt, einen Rinweis, daB "the copper is made active 
in the respiration system by means of a reversible reaction". Fur die 
Giftwirkung auf Nitella, beurteilt nach der Turgorabnahme der Zellen, 
ergab sich in Abhangigkeit von Konzentration, Temperatur und Zeit 
eine Sigmoidkurve. 

Fiir Heje fand BOKORNY (1912/13) 0,001 % CuS04 nicht mehr giftig, 
gelegentlich wird von Hefen und Schimmelpilzen noch 0,1 %, sogar 1 % 
vertragen. Wiirzen mit etwa 0,004 % Cu werden nach STOCKHAUSEN und 
KOCH (1931) nicht mehr vergoren. Der von SCHULZ (1888) behauptete 
jordernde EinjlufJ von Cu aUf die Hejegiirung (auch KOHL, KRUGER, POZZI
ESCOT, BIERNACKI) ist von ZELLER (1926) und DRESEL (1928) nicht be
statigt worden. Nach DRESEL wird die Hefegarung durch Cu starker gehemmt 
als die Atmung. 

Metallisches Cu hemmt das Bakterienwachstum (BEHRING, MESSER
SCHMIDT, TAMMANN und RIENACKER). Nach KRAEMER (1905) wirkt Kupfer
blech (in WassergefaBen) keimtotend. Bakterizide Wirkung von Cu-Salzen 
haben schon DOUGALL (1872), BUCHHOLZ (1875), KOCH (1881) beschrieben, 
sie bleibt aber hinter der anderer Desinfizientien, etwa Hg, zuriick (BEHRING 
1890, FELDT 1913). Zu beachten ist die Dissoziation der Salze (PAUL und 
KRONIG 1896/1897), in Alkohol-, Ather-, Azetonlosungen ist die Wirkung 
gering, ferner hat die Dielektrizitatskonstante des Losungsmittels EinfluB 
(KLISSIUNIS 1925). Sehr empfindlich sind Diphtheriebazillen (MITTELBACH 
1921), ferner Tuberkelbazillen (VON LINDEN 1919), doch laBt sich darauf eine 
Cu-Therapie der Tuberkulose nicht griinden (vgl. EICHHOLTZ, S.1950). 
Fiir Typhusbazillen ist nach LA FRANCA (1906) noch 10-9 CuS04 giftig; die 
Giftigkeit nimmt in dem MaBe, als EiweiB (Eieralbuminlosung) zugesetzt 
wird, ab, was LA FRANCA auf die herabgesetzte Dissoziation zuriickfiihrt, 
man konnte auch an adsorptive Einfliisse denken. LOCKE und MAIN (1930) 
sehen im Cu einen wesentlichen Bestandteil der Atmungssubstanz anaerober 
und sporenbildender Bakterien und die Ursache der toxischen Eigenschaften 
der Bakteriengifte. 

FRED (1912) fand das Wachstum verschiedener Bakterien, auch denitrifi
zierender und von Azotobacter, durch CuS04 1: 10000000 gefOrdert. Nach 
LIPMAN und BURGESS (1914) wird durch Cu (im selben Boden) die Ammonifi
kation gehemmt, die Nitrifikation aber erhoht. JENSEN (1916) findet die 
Nitrifikation im Boden durch Cu gehemmt, und auch MONTANARI (1917) 
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fand keine Forderung nitrifizierender Bakterien durch Cu. Die Verh1Utnisse 
sind, wie die meisten dieser bodenbiologischen Angaben, sehr widerspruchs
voll und wenig uberzeugend. Dabei ware es sehr wichtig, in diesen Dingen 
klarer zu sehen, werden doch oft genug f6rdernde oder hemmende Wirkungen 
auf Pflanzen auf entsprechende Einflusse auf die Bodenorganismen zuruck
gefUhrt. In gespritzten Weingarten fanden PATUREL (1913) und ROLET 
(1934) keine Hemmung der Nitrifikation, offenbar wegen Festlegung des Cu 
im Boden. Nach RUSSELL und MANNS (1933) wird durch eine Cu-Dungung 
besonders die Jluorescens-Gruppe der Bodenbakterien gef6rdert. 

Hinsichtlich der Wirkung von Cu auf Fermente liegen zahlreiche 
Beobachtungen vor. EICHHOLTZ (S.1940) erwahnt, daB nach GROLL 
(1928) Speichelamylase sehr empfindlich gegen Cu ist, bereits 10-5 mol 
hemmte. EWERT (1904) fand Diastase noch durch 1 :30000000 gehemmt 
und dadurch kleinste Cu-Mengen nachweisbar. Die Katalase von Mnium
Blattern wird nach GRACANIN (1927) durch 10-3 mol vollstandig gehemmt, 
iiber Hemmung der Blutkatalase durch metallisches Cu berichten HANDEL 
und SEGALL (1922). Nach PINCUSSOHN (1908) hemmt Cu 1 :30000 die 
Pepsinverdauung von Edestin, TSUCHIHASHI (1923) findet Pepsin emp
findlich gegen Zn und Cu, weniger gegen Fe und Co. Die proteolytische 
Wirkung des Papains wird nach KREBS (1930) durch 1,3.10-5 mol Cu 
auf die Halfte herabgesetzt, die Proteolyse von Rattennierenextrakt (1931) 
durch Cll vollkommen gehemmt. Sehr empfindlich gegen Cu ist nach 
JACOBY (1933) Jackbohnen-Urease. Auf die Amylase der Takadiastase 
finden JACOBY und SHIMIZU (1922) keinen EinfluB von Cu, das Trypsin 
der Takadiastase wird nach NISHIKAWA (1927) durch Cu und Zn ge
hemmt. Die Wirkung auf M alzamylase von Ag, Au, Cu, Pb steht 
nach MORI (1922) im Verhaltnis von 1: 1/18: 1/30: 1/1400, hier steht 
also Cu weit hinter Au oder gar Ag zuriick. ROTHSCHILD (1929) findet 
Lipase durch 10-4 mol Cu zu 60% gehemmt (Hg 82%, Ag 74%, Au 
40%, andere Schwermetalle waren unwirksam). Nach diesen und anderen 
Beobachtungen sind also verschiedene Fermente gegen Cu sehr emp
findlich. Auch fOrdernde Einfliisse wurden beobachtet. So erhOht 
10-4-10-5 mol Cu die Glykolyse des Froschmuskels auf das Mehrfache 
(LIPMANN 1934). Die Benzidin-H20 2-Reaktion der Leukozytenperoxydase 
wird durch Cu verstarkt (TOKUE und TAYURA 1927). Auf die H 20 2-

Spaltung hat aber das Cu-Komplexsalz des Proto- und Mesoporphyrins 
im Gegensatz zum Fe-Salz keine katalytische Wirkung (ZElLE 1930). 

Nach HECHT und EICHHOLTZ (1929) wird die Glykolyse (Milchsaure
bildung durch Karzinomschnitte) spezifisch gehemmt durch eine Reihe 
von Substanzen wie Aminosauren, Brenzkatechin u. a., die das Gemein
same haben, daB sie mit Schwermetallen Komplexsalze bilden und 
eine spezifische Affinitat zu Cu, aber geringe oder keine zu Fe auf
weisen. Nach dieser "Kupfertheorie der Glykolyse" wiirde also durch Cu, 
und zwar spezifisch, der hemmende EinfluB dieser Stoffe beseitigt, 
ahnliche Effekte waren auch bei der Cu-Katalyse des Fruktoseabbaues 
(W ARBURG, MEYERHOF) zu beobachten. Damit ist eine Moglichkeit zum 
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VersHindnis der biochemischen und biologischen Bedeutung von Cu auf
gezeigt, sie wiirde in einem indirekten EinfluB, in der Bindung bestimmter 
Hemmstoffe des Stoffwechsels bestehen. 

Umgekehrt Hi-Bt sich die Schwermetall- (speziell Cu-) Hemmung der 
Milchsaurebildung durch Froschmuskelextrakt nach WAGNER- JAUREGG 
und RZEPPA (1936) durch Kozymase oder WARBURGSches Koferment infolge 
spezifischer Fahigkeit zur Bildung von Schwermetallkomplexen wieder 
ruckgangig machen. Nach ANDERSSON (1936) wird Cu durch Xanthin oder 
Harnsaure kraftig entgiftet, reine Kozymase reaktiviert nicht, unreine 
Praparate enthalten einen sehr wirksamen Entgiftungsstoff. 

Inzwischen ist es gelungen, einen direkten EinfluB nachzuweisen 
durch die Entdeckung, daB Cu den wesentlichen Anteil bestimmter En
zyme bildet. Schon 1927 bemerkte WARBURG: "Man wird deshalb bei 
Schwermetallwirkungen, die man in der lebenden Zelle beobachtet, 
auch an Kupfer denken, und es geniigt nicht mehr, in Fermentpraparaten 
wie Peroxydase und Katalase ausschlieBlich nach Eisen zu sucheri.". 
Diese Vermutung hat sich glanzend bestatigt. KUBOWITZ (1937) konnte 
zeigen, daB die Kartotfeloxydase ein Cu-Proteid ist, dessen Cu-Gehalt 
der Wirksamkeit des Ferments proportional geht. Diese Polyphenol
oxydase aus Kartoffelknollen wurde weiterhin (KUBOWITZ 1938) bis zu 
konstanter Aktivitat und einem maximalen Cu-Gehalt von etwa 0,2% 
gereinigt und mit Hamozyanin aus Octopus-Blut verglichen. Das Ferment 
hat keine Absorptionsbanden im sichtbaren Licht und langwelligen UV, 
auch die CO-Additionsverbindung ist farblos usw. Bei der Dialyse gibt 
das Ferment sein Cu ab, durch Resynthese des Cu-freien Ferment
proteins + Cu-Salz konnte sichergestellt werden, daB die Wirkungsgruppe 
des Kupferproteids Cu, und zwar Cu-Ion, ist. Also eine im Endeffekt 
hachst einfache Lasung eines schwierigen Problems. Doch ist nicht alles 
Cu fermentativ wirksam, der Cu-Gehalt somit (gegen KElLIN und MANN 
1931) kein einwandfreies MaB fUr die Wirksamkeit. 

Es gibt Anhaltspunkte dafur, daB in anderen Fallen ahnliche Verhaltnisse 
vorliegen. So ist nach YOSHIKAWA (1937) die Bildung der Indophenoloxydase 
durch Hefe (auch die Haminbildung) mehr vom Cu- als vom Fe-Gehalt 
abhangig. Die aktivierende Wirkung von Kurbis- oder Blumenkohlsaft 
auf die Oxydation von Asko'l'binsiiu'I'e wird von STOTZ, HARRER und KING 
(1937) auf den Gehalt an Cu zuruckgefiihrt, eine Mischung von Cu und 
Albumin zeigte die charakteristischen Eigenschaften einer "Askorbinsaure
oxydase". Die Empfindlichkeit der Askorbinsaure (Vitamin C) gegen Cu 
hat zur Folge, daB sie fast vollig zerstort wird, wenn beim Konservieren 
zwecks Grunerhaltung Cu verwendet wird, schon Kochen in Messingkesseln 
wirkt nachteilig. 

Aus dem Umstand, daB bestimmte mit Cu Komplexsalze bildende 
Substanzen wie y-Oxychinolinsulfosaure oder 1-Amino-8-naphthol-4-sul
fosaure die anaerobe Oxydation von Ameisensaure durch Bact. coli hem
men, schlieBen COOK, HALDANE und MAPSON (1931), daB die Ameisen
sau'l'edehydrogenase Cu enthalt. Auf LOCKE und MAIN (1930) - Cu
haltige Atmungssubstanz als Ursache der Bakteriengifte - wurde bereits 
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verwiesen. An Metall-Enzymkomplexe (mit vorerst noch unklarem 
Mechanismus) denkt THUNBERG (1935) bei der beschleunigenden Wirkung 
von Cu (auch Ag und Hg) auf die Entfiirbung von Methylenblau durch 
Samenextrakte. 

Zahlreiche Beobachtungen liegen iiber die Eigenschaften von Cu-Salzen 
als Oxydationskatalysatoren VOL CU wirkt schwacher als Fe-Salze 
(BIEDERMANN und JERNAKOFF 1924), doch geniigt 1 Tropfen einer 1 %igen 
CuCl2- oder CuS04-Losung, urn Guajaklosung zu blauen (COLWELL 1909), 
schon metallisches Cu geniigt. Nach GRUSS (1907) wirkt Cup ahnlich 
wie Katalase, Oxydase, Peroxydase. Die Oxydation von Na2SOS wird 
nach TITOFF (1903) noch durch 1O-1S (!) n CuS04 merklich beschleunigt, 
fUr die Oxydation von Phenolphthalein (Reagens KASTLE-MEYER) 
geniigt nach THOMAS und CARPENTIER (1921) 1: 10000000. Andere 
Reaktionen sind nicht im gleichen MaBe empfindlich (vgl. EICHHOLTZ). 
WARBURG und YABUSOE (1924), MEYERHOF und MATSUOKA (1924), 
KREBS (1927) haben gezeigt, daB Fruktose in ammoniakalischer Losung 
durch Spuren von Cu (auch Mn oder Fe, m/100000) oxydiert wird, 
die Reaktion wird durch CN gehemmt. Auch die Autoxydation von 
Zystein zu Zystin (MATHEWS und WALKER 1906) ist CN-empfindlich. 
Schon 10-7 mg/ccm Cu geben eine gut meBbare 02-Absorption (WAR
BURG und SAKUMA 1923), so daB sich darauf eine auBerst empfindliche 
Methode zur quantitativen Bestimmung von Cu griinden laBt (W AR
BURG 1924, 1938). Auch die (in Blut und Serum) locker gebundenen 
Metalle reagieren, Fe und Mn konnen durch Pyrophosphat inaktiviert 
werden (vgl. WARBURG 1927, ELVEHJEM 1931). Die anaerobe Oxydation 
von Zystein und Glutathion durch Wasserstoffakzeptoren wie Methylen
blau wird durch Spuren von Schwermetallen beschleunigt, wobei Cu 
wirksamer ist als Fe (HARRISON 1927) oder andere Metalle (VOEGTLIN, 
JOHNSON und ROSENTHAL 1931). Nach ELLIOTT (1930) geht die Oxydation 
von Zystein proportional der Fe- und Cu-Konzentration, MELDRUM und 
DIXON (1930) fanden Fe und Cu unwirksam. Nach SZENT-GYORGYI (1928) 
wird die Oxydation von Askorbinsaure zu Dehydroaskorbinsaure, nach 
WERTHEIMER (1926) die Oxydation von at-Naphthol und p-Phenylen
diamin zu Indophenolblau durch Cu beschleunigt. Luziferin, der Leucht
stoff der Leuchtbakterien, wird nach DUBOIS (1923) durch das Cu-haItige 
Blut der Mollusken und Crustaceen oxydiert usw. MOOG, GARRIGUE und 
V ALDIGUIE (1939) fUhren die Peroxydasewirkung von Mineralwassem 
auf Cu zuruck und finden CuCl2 noch 7.10-5 peroxydatisch wirksam, 
sogar noch 3,5.10-7, wenn NaCl zugesetzt wird. 

Es paBt gut dazu, daB es sich bei den pflanzenphysiologischen Wirkungen 
von Cu, soweit Naheres dariiber bekannt ist, urn Oxydationsvorgange handelt. 
So wurde bereits darauf hingewiesen, daB die Bildung des schwarzen Sporen
farbstoffs durch Aspergillus niger, fUr die Cu notwendig ist, offenbar einen 
Oxydationsvorgang darstelIt, der nur bei Luftzutritt, nicht in N g- oder H 2-

Atmosphare vor sich geht (GOLLMICK 1936). Wenn nach MULDER (1939) 
die Braunfarbung von Azotobacter-Kulturen durch Cu beschleunigt wird. 
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so handelt es sich dabei nach RIPPEL und LUDWIG (1925) und UNGERER 
(1934) um ein melaninahnliches, durch Oxydation aus Tyrosin entstehendes 
Pigment. Die Braunsteinbildung Mn-oxydierender Pilze (BElJERINCK 1913, 
SOHNGEN 1914, WOLZOGEN-KuHN 1927, GERRETSEN 1936) wird nach 
MULDER (1939) in Kulturen auf MnCOa-Platten durch Cu stark gefOrdert. 
In diesem Sinn einer Oxydationsbeschleunigung konnte auch die giinstige 
Wirkung von Cu auf Acetobacter aceti, also auf die Essigsaurebildung aus 
Athylalkohol durch dieses Bakterium verstanden werden (MULDER), aller
dings wird es auch bei Anwesenheit von Azetat durch Cu im Wachstum 
gefOrdert. 

Hinsichtlich der tierphysiologischen (und pharmakologischen) Literatur 
sei auf EICHHOLTZ (1934) verwiesen. Auch in Tieren ist Cu wiederholt nach
gewiesen worden, so daB es als regelmaBiger Bestandteil gelten darf. Nach 
KAMEGAI (1939) steigt der Cu-Gehalt (ausgepragter der Fe/Cu-Index) des 
Blutes von den niederen zu den hoheren Tierklassen an, das weibliche Ge
schlecht ist in der Regel reicher an Cu (und Fe) als das mannliche. Bei 
saugetieren erwies sich besonders Cu-reich die Leber (Rind 22-51 mg, 
Hund 3,0-5.4 mg, Katze 7-12 mg je Kilogramm), die Leber von Vogeln ist 
armer an Cu, beim Menschen wurden 3-15 mg (RAOULT und BRETON 1877), 
10-12 mg (ROST und WEITZEL 1919), 12-49 mg (KLEINMANN und KLINKE 
1930) je Kilogramm gefunden. Extrem hohe Anreicherung wurde in Gallen
steinen beobachtet, bis 3 g (MEUNIER und SAINT LAURENS 1926), sogar 10 g 
(SCHONHEIMER und HERKEL 1931) je Kilogramm. Uber den Cu-Gehalt im 
Serum (beim Pferd etwa 10-3 mg/ccm) vgl. WARBURG (1927), WARBURG und 
KREBS (1927), KREBS (1928). 1m Gehirn hat THUDICHUM (1901) erstmals Cu 
nachgewiesen, der Gehalt betragt etwa 3,6-6,0 mg/kg (BODANSKY 1921). 
Kuhmilch enthalt etwa 0,2-0,5 mg je Liter, eine Zulage von Cu zum Futter 
hat wenig EinfluB darauf (STEENBOCK und HART), auch nicht bei Hiihnern 
(ELVEHJEM, STEENBOCK und HART 1929) hinsichtlich des Cu-Gehalts der 
Eier (Eidotter etwa 0,75, EiweiB etwa 0,56mg-%). 

Auf den mehrfach behandelten hohen Cu-Gehalt von Austern (WILLARD 
1908, NELSON· 1915, HILTNER und WIECHMANN 1919, ROSE und BODANSKY 
1920, SEVERY 1923, COULSON, LEVINE und REMINGTON 1932 u. a.) wurde 
bereits verwiesen. Besonders interessiert, auch in physiologischer Richtung, 
das Hamozyanin, der Cu-haltige Bestandteil des Blutes der Arthropoden 
und Mollusken. Schon ERMANN (1817) beobachtete, daB das Blut gewisser 
Mollusken an der Luft dunkelblau wird. HARLESS (1847) fand, daB das Blut 
von Octopus und Helix pomatia hochstens Spuren von Fe, dagegen Cu enthalt. 
Der Name "Hamozyanin" stammt von FREDERICQ (1878), der bereits eine 
funktionelle Analogie zum Hamoglobin annahm. HENZE (1901) stellte 
kristallisiertes Hamozyanin mit einem Cu-Gehalt von 0,33-0,38% her 
(Hamoglobin enthalt 0,38% Fe). SCHMITZ (1931) isolierte aus dem Blut 
von Octopus eiweiBfreies "Hamocuprin" (vgl. auch ROCHE und DUBOULOZ 
1936), in dem das Cu an eine N-haltige Tetrakarbonsaure komplex gebunden 
ist. Zn ist im Hamozyanin nicht enthalten (HERNLER und PHILIPPI 1933, 
REDFIELD 1934). Nach DHERE (1903) betragt der Cu-Gehalt im Blut von 
Octnpus 23-28, von Carcinus 8-10, von Cancer 5-7, von Maia 3-4 mg 
je 100 ccm. HENZE (1901) fand im Blut von Octopus 18-23 mg-%, in der 
Leber dagegen 762 mg- %, er vermutet, daB es sich um Cu-haltige Blut
pigmente handelt, die den Fe-haltigen Pigmenten in der Leber von Hamo
globintieren entsprechen. Der Cu-Gehalt im B lut von I nsekten ist gering, 
MELVIN (1931) fand weniger als 3 mg-%, die respiratorische Bedeutung 
ist zweifelhaft (BARRAT und ARNOLD 1911, MUTTKOWSKI 1921,1923, BISHOP 
1923, MILLOT 1926, FLORKIN 1934, 1937, BABERS 1938). Die Atfinitat von 
Hamozyanin zu O2 hat schon HENZE (1901) untersucht, im Gegensatz zu 
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Hamoglobin wird der Sauerstoff fester gebunden und im Vakuum nicht 
abgegeben, erst mit KCN erfolgt Entfarbung. Die Bindung des Sauerstoffes 
erfolgt in stochiometrischem Verhaltnis, 1 Cu bindet 1 0 (BEGEMANN 1924, 
REDFIELD, COLLIDGE und MONGOMERY 1928, REDFIELD 1934, ROCHE 1936), 
die 02-Kapazitat des Blutes geht dem Cu-Gehalt proportional (DHERE 
1903), die Affinitat zu CO ist - im Gegensatz zu Hamoglobin - gering 
(ROOT 1934). Uber die katalytische Wirkung des Hamozyanins analog 
einem Peroxydasesystem vgl. ALSBERG und CLARK (1914); tiber Verbreitung, 
Atmungsfunktion usw. des Hamozyanins im Blut der Arthropoden und 
Mollusken vgl. DHERE (1928), REDFIELD (1934), FLORKIN (1934), ROCHE 
(1936), neuerdings RUSTUM MALUF (1939). KUBOWITZ (1938) vergleicht 
seine Cu-haltige Kartoffeloxydase mit Hamozyanin aus Octopus-Blut (mit 
0,2 % Cu) und stellt u. a. fest, daB die Oxydase keine stabile 02-Additions
verbindung bildet, CuI wird sogleich zu Cull oxydiert, die Kupferproteid
CO-Verbindung wird im Gegensatz zu Hamozyanin im Licht nicht gespalten, 
CO-Hamozyanin bildet sich direkt, mit dem Ferment reagiert CO nur in 
Gegenwart von Oxydationssubstraten wie Brenzkatechin usw., neben ge
wissen Analogien zwischen den beiden Substanzen sind also weitgehende 
U nterschiede vorhanden. 

Fur hijhere Tiere ist Cu als not wen dig angesprochen worden (McHAR
GUE 1926), eine Zulage von Cu zu synthetischen Futtergemischen (aber 
auch von Mn und Zn, am best en mit allen dreien zusammen) be
schleunigte das Wachstum von Ratten. Auch bei Huhnchen wurden 
mit Cu-Zulage Erfolge erzielt (ELVEHJEM und HART 1929), eben so bei 
Ferkeln (MOE, CRAFT und THOMPSON 1935), besonders hinsichtlich der 
Blutbildung, nicht dagegen von HART, ELVEHJEM, BOHSTEDT und FARGO 
(1920) an Schweinen. Unter Hinweis auf den hohen Gehalt an Schwer
metallen vitaminreicher Organe (McHARGUE, HEALY und HILL 1928), 
wurde von vitaminahnlichen Wirkungen dieser Metalle gesprochen (HART; 
CHIDESTER und EATON) und bei Vitamin A-freier Kost mit Cu, Zn, Mn 
Erfolge erzielt. KARP (1933) betont die Parallele zwischen dem Cu- und 
Vitamin B-Gehalt in pflanzlichem und (besonders) tierischem Material 
(ebenso ZONDEK und BANDMANN 1933), zu anderen Vitaminen und zum 
Fe-Gehalt ergeben sich keine Beziehungen (vgl. auch QUARTAROLI 1935, 
der hinsichtlich der Vitamin-, Alkaloidbildung usw. in Pflanzen das Zu
sammenwirken von Fe + Cu einerseits und Mg + Zn andererseits betont). 
McHARGUE (1925) hat vermutet, daB "an organic colloidal compound 
of copper, such as probably exists in green leaves, germs of seeds, whole 
milk, blood, livers and the yolk of eggs may be the fat-soluble A factor, 
and that a similar compound of manganese in some of these materials 
may function as the water-soluble B factor". 

Der EinjlujJ von Cu aut die Blutbildung war Gegenstand mehrfacher 
Auseinandersetzungen. Nach McHARGUE, HEALY und HILL (1928), 
HART, STEENBOCK, WADDELL und ELVEH]EM (1928) kann alimentare 
Rattenanamie durch Cu geheilt werden, gereinigte Fe-Salze allein sind 
ohne Wirkung. MYERS und BEARD (1928), BEARD, MYERS und SHIPLEY 
(1929) hatten eine ganze Reihe anderer Metalle gleichfalls wirksam 
gefunden, TITus, CAVE und HUGHES (1928) besonders Mn. N ach WADDELL, 
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STEENBOCK und HART (1929, auch anderen Arbeiten von WADDELL und 
Mitarbeitern) hat aber nur As eine rasch abklingende Wirkung, alle 
anderen Metalle (Zn, Cr, Ge, Ni, Co, Pb, Sn, Cd, Hg, Mn) erwiesen sich als 
wirkungslos. Der fordernde Einflu/l von Cu auf die Blutbildung an
iimischer Ratten ist von KRAUSS (1929), FLINN und INOUYE (1929), KEIL 
und NELSON (1931), UNDERHILL, ORTEN und LEWIS (1931), STEIN und 
LEWIS (1932) u. a. bestatigt worden. Bei Hunden hatten ELDEN, SPERRY, 
ROBSCHEIT-ROBBINS und WHIPPLE (1928), WHIPPLE und ROBSCHEIT
ROBBINS (1930) nur gelegentlich Erfolg, doch mag sich die Blutungs
anamie bei Hunden anders verhalten als die aliment are Anamie bei Ratten. 
Nach Ftitterungsversuchen mit Cu-reichen Austern an Ratten halten 
COULSON, LEVINE und REMINGTON (1932) eher Fe als Cu fUr den die 
Hamoglobinregeneration bestimmenden Faktor. CUNNINGHAM (1931) 
sieht die Bedeutung von Cu darin, daB es bei der Oberftihrung von Fe 
aus anorganischer in organische Bindung mitwirkt, etwa als Cu-Porphyrin; 
es solI auch bei der Tintenbildung im Sack von Octopus beteiligt sein. Auch 
KRAUSS (1929), KLETZIEN, BUCHWALD und HUDSON (1933) u. a. sehen 
die Bedeutung des Cu darin, daB die Ausntitzung des Fe verbessert wird. 
Wenn die Wirkung des Cu tatsachlich indirekter Natur ist und tiber das Fe 
geht, ware es naheliegend, an ahnliche Vorstellungen zu denken, wie sie 
HOPKINS hinsichtlich der Wirkung von Mn (stabilisierende Wirkung auf 
die FeIII-Ionen) entwickelt hat. Vorlaufig geht aus der Ftille vielfach 
widerspruchsvoller Beobachtungen nur die Tatsache hervor, daB Fe 
zur Hamoglobinbildung nicht ausreicht und dazu noch Cu n6tig ist, 
das in dieser Funktion durch kein anderes Metall (oder nur sehr unvoIl
kommen) ersetzt werden kann (vgl. noch KRAUSS 1929, MITCHELL und 
MILLER 1929, 1931, LEWIS, WEICHSELBAUM und MCGHEE 1930, WIL
LIAMSON und EWING 1931, KEIL und NELSON 1931/32, ORTEN, UNDER
HILL und LEWIS 1932, UNDERHILL, ORTEN, MUGRAGE und LEWIS 1933, 
MUNTWYLER und HANZA 1933, ferner ein Referat von SHELDON 1932 
tiber Cu und Anamie, der die Bedeutung in einer "stimulation ofthe demand 
of iron" sieht). Primar ware nattirlich die Frage zu klaren, ob durch Cu 
nicht einfach in der Leber und anderen Geweben irgendwie festgelegte 
Fe-Vorrate frei gemacht und beweglich werden (CUNNINGHAM 1931, 
JOSEPHS 1932, ELVEH]EM und SHERMAN 1932, ROSE, MCCOLLUM und 
McLEOD 1934). Auch zwischen Hamoglobinbildung und Erythropoese 
wird noch scharfer zu unterscheiden sein, nach SCHULTZE und ELVEH]EM 
(1933) ist Cu eben so wie Fe sowohl fUr die Regeneration des Hamoglobins 
als auch fUr die Retikulozytenbildung erforderlich. Und schlieBlich ist 
zu beachten, daB sich fast aIle Untersuchungen auf durch Mangeldiat 
anamisch gemachte Ratten beziehen, Beobachtungen an anderen Tieren, 
Blutungsanamien u. dgl. sind sparlich und weich en in ihren Ergeb
nissen oft abo 

Aus Blutkorperchenund Blutplasma verschiedener Saugetiere stellen 
MANN und KElLIN (1938) ein kristallisiertes "Hamocuprein" dar und eine 
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sehr ahnliche Verbindung ("Hepatocuprein") aus Leber. Beide Substanzen 
geben mit 0. keine Verbindungen, auch eine katalytische Wirksamkeit 
war nicht nachweisbar, so daB sie moglicherweise bei der Hamoglobin
bildung eine Rolle spielen. 

Ftir die Blutbildung bei Kindem wird Cu - wie Fe - als notwendig 
oder wenigstens giinstig angesehen von ELVEHJEM, SIEMENS und MENDEN
HALL (1935), USHER, MACDERMOT und LOZINSKI (1935), GOLDSTEIN 
(1935), besonders fUr anamische Kinder (PARSONS 1931, LEWIS 1931, 
JOSEPHS 1931, ELVEHJEM, DUCKLES und MENDENHALL 1937, HUTCHISON 
1938). ABBOTT, NEAL und BRYAN (1934) wollen sogar eine Parallele 
zwischen dem Cu-Gehalt des Bodens und der Anamie bei Schulkindern 
feststellen. Auf den gegentiber Kuhmilch hoheren Cu-Gehalt der Frauen
milch wurde bereits veIWlesen. 

Zink (Zn). 

V orkommen. Zn ist haufig in Pflanzen gefunden worden und dart 
als regelmaBiger Bestandteil gelten: RISSE (1865), FREYTAG (1868), 
LECHARTIER und BELLAMY (1877), HATTENSAUR (1890), JENSCH (1894), 
JAVILLIER (1908), KLOPscH (1908), WEITZEL (1914), ROST (1919), 
MONTANARI (1922), KEILHOLZ (1922), BERG (1925), JAVILLIER und IMAS 
(1926), SPENGLER (1929, SPENGLER und ZABLINSKY 1929), McHARGUE 
(1924, 1925, 1926, McHARGUE und Roy 1932, McHARGUE, Roy und 
PELPHREY 1932), BERTRAND und BENZON (1928), BERTRAND und 
GHITESCU (1934), KADOW (1934/35), RusoFF, ROGERS und GADDUM 
(1937), ROGERS, GALL und BARNETTE (1939) u. a.; vgl. BRENCHLEY 
(1927), BORESCH (1931), SCHARRER und SCHROPP (1934), POPE (1932). 
In Dtingemitteln haben Zn gelegentlich nachgewiesen HANCE (1933), 
YOUNG (1935), GADDUM und ROGERS (1936). Wie die meisten anderen 
Elemente erscheint Zn besonders in den Blattern angereichert, Samen 
enthalten nur wenig. Oberraschend hoch ist der Zn-Gehalt mancher 
Nahrungsmittel, in grtinen Bohnen und Spinat fand BERG tiber 20 mg 
je 100 g. SCHWAIBOLD und NAGEL (1939) geben ftir Frischgemtise sehr 
viel niedrigere Werte an (etwa 3-10 mg/kg), besonders reich erwiesen 
sich Hefe, Kakao, Roggenkeimlinge, Roggen- und Weizenkleie und 
Reiskleber, sehr wenig Zn (meist nur Zehntel mg) enthalten Frtichte 
und Bier. Bei allen untersuchten Nahrungsmitteln waren die Zn-Gehalte 
fast durchweg erheblich haher als die Cu-Gehalte. Grtine Blatter sind 
reicher an Zn als bleiche (BERTRAND und ANDREITSCHEWA 1933/34). 
Bei der Untersuchung von Nahrungsmitteln fanden BERTRAND und 
BENZON (1928/29) am wenigsten (1 mg/kg) in Frtichten und etiolierten 
Blattern, 1-2 mg in Zitronensaft und Wurzeln, 2-3 mg in Bananen, 
Kartoffeln, Tomaten, Blumenkohl, 3-4 mg in Spargel, Datteln usw., 
in Spinat wurden 6,2, in Zwiebeln 10-14, in Getreide und Htilsen
frtichten 10-50 mg und mehr gefunden. In Pilzen fanden MOUSSE
RON und FAUROUX (1932) 40-280 mg/kg. JAVILLIER hatte Koniferen 
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besonders reich an Zn gefunden. Fur Zuckerruben gibt SPENGLER 
2 mg/kg an. 

Dber Zn im Seewasser vgl. BODANSKY (1920), BERTRAND (1939) 
gibt neuerdings 3-4 mg Zn je Liter an. 1m Leitungswasser fanden 
RosT und WEITZEL (1918) 0,03-8 mg/Liter. In Mineralwassern, z. B. in 
dem von Linda in Sachsen, wurden bis 55 mg/Liter festgestellt. 

Interessant ist die Vegetation von Zinkhalden, als typisch gelten das 
"Galmeiveilchen" Viola tricolor var. calaminaria, Thlaspi alpestre var. 
calaminaria, ferner Armeria Halleri, A. bottendorfensis, Alsine verna, 
Silene inflata. Der Zn-Gehalt dieser Pflanzen kann bis 20 % und mehr 
der Asche ansteigen (RISSE, BAUMANN, LABAND, jAVILLIER, KURRIS 
und PAGNIER, KLEIN, CAPPA, vgl. LINSTOW 1929). In Karnten, Krain, 
Sudtirol gelten Thlaspi cepaefolium, in Sardinien Cistus monspeliensis 
als Zinkpflanzen. jENSCH (1894) beschreibt abweichenden (gestauchten) 
Wuchs bei Taraxacum olficinale, Capsella bursa pastoris, Plantago 
lanceolata, Tussilago farfara, Polygonum aviculare auf Zn:Boden. Es 
ware nicht uninteressant, diesen Verhaltnissen weiter nachzugehen, 
urn so mehr als die meisten Angaben daruber alteren Datums sind. 
Experimentaluntersuchungen muBten entscheiden, ob diese und andere 
Bodenspezialisten eine hohere Konzentration bestimmter Metallsalze 
brauchen oder ·nur vertragen, wieweit andere Eigenschaften der Boden 
mitspielen usw., mit welchem Recht man also rein physiologisch und 
okologisch von "bodenanzeigenden" Pflanzen sprechen kann. 

Giftwirkungen von Zn auf hohere Pflanzen sind in verschiedenem 
AusmaB beschrieben worden (vgl. BRENCHLEY 1927, SCHARRER und 
SCHROPP 1934). So von alteren Autoren wie FREYTAG (1868) mit 0,2 g 
ZnS04, von BAUMANN (1885) mit 44 mg je Liter. KNOP (1881) fand die 
giftige Wirkung von Zn in Wasserkulturen mit Mais durch Ca-, Sr- und 
Ba-Karbonat gemildert. NOBBE, BASSLER und WILL (1884) bestatigen 
die Giftwirkung von Zn in Wasserkulturen, NOBBE bezeichnet Zn-Salze 
als dreimal so giftig wie Pb-Salze (nach LUNDEGARDH 1927 ist aber Pb 
schadlicher). Von zahlreichen untersuchten Pflanzen ist nach BAUMANN 
Esparsette sehr widerstandsfahig, Raps sehr empfindlich, ebenso Klee, 
Getreide wurde durch 1-5 mg/Liter geschadigt, Koniferen vertrugen 
noch 10 mg und mehr. KRAUCH (1882) fand Gerste in Wasserkulturen 
durch ZnS04 1: 10000 geschadigt, andere Gramineen waren weniger 
empfindlich, ahnlich STORP (1883). Nach TRUE und GIES (1903) wird 
die Giftwirkung von Zn (wie von Cu) durch Ca gemildert, vgl. auch 
KNOP, ferner MAQUENNE und DEMOUSSY (1918). Nach JENSEN (1907) 
werden Keimpflanzen in Losungen durch 10-4 n ZnS04 gehemmt, in 
Quarzsand erst durch 10-2 n, Stimulation wurde nur in Quarzsand (mit 
10-4 n), nicht in Losungen beobachtet. In den Wasserkulturversuchen 
von BRENCHLEY (1914) erwies sich Gerste empfindlicher als Erbse 
(vgl. BAUMANN, KRAUCH, STORP, die gleiches feststellten). Schon Kon
zentrationen 1: 500000-1: 1 000000 bewirkten nach BRENCHLEY bei 
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Gerste leichten AbfaH, bei Erbse erst 1: 100000, 1: 5000 unterdruckte 
das Wachstum vollig. MEVIUS (1928) findet fur Pinus pinaster 1 : 1 000000, 
fur Onobrychis sativa sogar 1: 10000000 giftig, gleichzeitige Anwesenheit 
von Fe-Salzen verringerte die Giftwirkung erheblich, Stimulation wurde 
ebensowenig wie von BRENCHLEY beobachtet. Nach LUNDEGARDH 
(1927) wird Hafer in Wasserkultur noch durch n/500000 ZnSO", ge
schadigt, keimt aber in n/3000 normal. 

Die Giftwirkung von Zn ist also, wenn man von einigen iiJteren 
Autoren absieht, sehr erheblich, schon sehr kleine Mengen schadigen das 
Wachstum der Pflanzen in Wasserkulturen. In Boden werden sehr viel 
groBere Mengen ohne Schadigung vertragen (GoRup-BESANEZ 1863, 
FREYTAG 1868, PHILLIPS 1882), nach HOLDEFLEISS (1883) sind 2% 
im Boden unschadlich. Offenbar wird das Zn - wie andere Schwer
metalle - im Boden weitgehend festgelegt und dadurch seiner Wirkung 
auf die Pflanze entzogen, auf die Bedeutung von Humus und Zeolithen 
hat BAUMANN (1885) hingewiesen, neuerdings GALL (1936). STORP 
(1883) erwagt einen Austausch von Zn gegen K und Ca, die dadurch 
frei gemacht wiirden. Mit steigenden Mengen sind auch im Boden nach
teilige Wirkungen festgestellt worden (STORP 1883, NOBBE, BASSLER 
und WILL 1884, JENSCH 1894). ZinkgetaBe konnen, besonders bei 
saurer Dungung, Schadigungen veranlassen (TACKE 1905, MAYER 1905, 
GEDROIZ 1914). HASELHOFF und G6SSEL (1904) fanden im Boden 0,24% 
ZnO unschadlich, sehr nachteilig aber dieselbe Menge ZnSO"" auch bei 
Kalkung. Es ist verstandlich, wenn auch VOELCKER (1910, 1912) schwer
losliche Zn-Salze weniger giftig findet als leichtlosliche. Nach LIPMAN 
und WILSON (1913) sind 500 ppm fUr Weizen und Wicke unschadlich. 
Die schadigende Wirkung von Abgasen beruht nach KLOPSCH (1908) 
auch auf anderen Stoffen, nicht nur auf Zn. Auftropfen von ZnSO", 
auf Ampelopsis-Blatter erzeugt nach DANDENO (1900) brauIie oder 
gelbe Flecken. Nach SPINKS (1913) erhoht Zn- und Pb-Nitrat die An
falligkeit von Weizen gegen Erysiphe graminis. 

Mehrfach sind stimulierende Einfliisse auf das Wachstum hOherer 
Pflanzen, vor aHem landwirtschaftlicher Kulturpflanzen beschrieben 
worden. Schon GUSTAVSON (1881) dachte an eine Art "katalytische" 
Wirkung bestimmter Mineralstoffe in Verbindung mit organischen 
Substanzen. TRUE und GIES (1903) fanden Lupinus albus (Keimpflanzen) 
durch m/2000, KANDA (1904) Erbse durch 1:35000000-1:70000000 
ZnSO", gefordert. JENSEN (1907) beobachtete Stimulation in Quarzsand 
mit n/2000-n/10000. Nach JAVILLIER (1908, 1910, 1912) werden 
Weizen, Hafer, Gerste, Mais, Lupine, Erbse und andere Kulturpflanzen 
durch Zn sehr gefOrdert, in Nahrlosung etwa durch 1: 250000-1: 5 000000, 
so daB er Zn als "engrais complementaire" empfiehlt und es wegen 
seiner katalytischen Wirkung auf die lebende Substanz fUr notwendig 
halt (in gleichem Sinn BERTRAND 1909, 1911). Diese Auffassung, daB 
Zn unentbehrlich ist, hat inzwischen durch andere Autoren (MAZE, SOMMER, 
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LIPMAN, MCHARGUE u. a., vgl. den folgenden Absatz) sehr an Wahr
scheinlichkeit gewonnen, so daB negative Befunde tiber Stimulation in 
Wasserkulturen (BRENCHLEY, MEVIUS u. a.) bei den in Betracht kom
menden kleinen Mengen wohl auf Verunreinigungen der Chemikalien, 
auf Zn-Spuren aus dem Glas u. dgl. zurtickzuftihren sind. - Angaben 
tiber stimulierende Ettekte in Boden (wobei - hier wie tiberall - unter 
"Stimulation" zunachst nur eine ursachlich noch ganz undurchsichtige 
Wachstumsforderung verstanden ist) liegen vor von NAKAMURA (1904) 
mit 0,01 g ZnS04 in 2,3 kg Boden zu Erbse, Zwiebeln, chinesischem Kohl 
und Gerste, "but this effect was not considerable". Nach GEDROIZ 
(1914) wird Senf, nicht aber Gerste gefordert (was zu den Beobachtungen 
von BRENCHLEY paBt, wonach Gerste besonders empfindlich ist). Auf 
JAVILLIER wurde bereits verwiesen. Geringe Stimulation gibt VOELCKER 
(1913) mit Weizen an. MOLINARI und LIGOT (1908) hatten mit Hafer 
und Gerste keinen Erfolg. Nach FELLERS (1918) wird der Samenertrag 
und EiweiBgehalt von Sojabohnen durch Zn erhoht, der Olgehalt ver
mindert. EHRENBERG (1910) berichtet tiber gute Erfolge nach mehr
jahrigen Versuchen mit Hafer, Senf, Gerste, Buchweizen u. a., besonders 
auf armen Boden und mit Nitrat als N-Quelle. Er vermutet, daB die 
Wirkung des Zn zum Teil indirekt auf Basenaustausch und Schadigung 
unerwiinschter Mikroorganismen beruht, wie ja im Boden die Verhaltnisse 
noch weniger durchsichtig sind als in Wasserkulturen und bestenfalls 
grobe Bruttoergebnisse darstellen. Nach STOKLASA (1911) wirkt Zn 
gtinstig zu Zuckerrtiben, nach LIPMAN und GERICKE (1917/18) wird 
der Korn- und Strohertrag von Gerste gesteigert, auch fUr Weizen und 
Wicke erwies sich Zn gtinstig (LIPMAN und WILSON 1913), es soIl wie Cu 
antagonistisch gegen Alkalisalze im Boden wirken. RIVIERE und BAIL
HACHE (1913) fanden giinstige Wirkung zu Hafer. Nach ALBANA (1915) 
ist der Erfolg zu Jute unsicher und auch ALLISON, BRYAN und HUNTER 
(1927), die verschiedene Kulturpflanzen prtiften, finden schwankende 
Ergebnisse, allenfalls scheint es fUr die Zn-armen "Florida everglades" 
wichtig zu sein (ALLISON, NELLER und ROBERTSON 1933). Mehr noch 
als bei anderen Elementen faUt auf, daB das AusmaB in der Regel gering 
ist und oft nur wenige Prozente ausmacht, also k\l.Ulll auBerhalb der 
Fehlergrenzen liegt, und ferner erzielen vielfach dieselben Autoren teils 
gtinstige, teils negative Ergebnisse, so daB diese Angaben tiber praktische 
Stimulationserfolge noch wenig gesichert erscheinen (vgl. auch Referate 
von MIEGE 1912 und von JOHNSON 1935 tiber Zn-Dtingung). In neuerer 
Zeit beschreiben gtinstige Wirkung von Zn ONISCHENKO (1934) zu Zucker
rtiben, SKINNER und THOMAS (1933) gelegentlich zu Erdbeeren, YOUNG 
(1935) zu Hafer und Luzerne, McHARGUE und SHEDD (1930) zu Hafer, 
die Letztgenannten halt en Zn wie Mn, Cu und B fUr notwendig. CAMP 
(1934) beobachtet mit Zn rascheres und kraftigeres Wachstum von 
Citrus-Baumen, die Blatter blieben auch wahrend des Winters frisch 
und fielen nicht abo Nach HAAS (1936) begiinstigt Zn die Bewurzelung 
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von Citrus-Stecklingen, nach KADOW (1934, 1935) werden - in Quarz
sand, nicht im Boden - Pfirsichkeimlinge, nach BLACKMON und CAMP 
pecan-Keimpflanzen durch kleine Mengen Zn (0,5 ppm) gefordert. 

Wie bereits bemerkt wurde, hat schon JAVILLIER (auch BERTRAND) 
eine Notwendigkeit von Zn fiir hohere Pflanzen behauptet. Auf der Suche 
nach einer rein mineralischen Nahrlosung hat dann MAZE ('1915, 1919) 
fur Wasserkulturen mit Mais auch Zn als notwendiges Element auf
genommen, ohne Zn wurden die Pflanzen chlorotisch. Enorme Wachs
tumsunterschiede beobachteten SOMMER und LIPMAN (1926) an ver
schiedenen Pflanzen in Kulturen mit und ohne Zn (bei Anwesenheit 
anderer Spurenelemente wie B, Mn, AI, Cu, J und F) und setzten sich 
energisch fur eine Unentbehrlichkeit dieses Elements ein (SOMMER 
1927). Ahnliche Beobachtungen machten HAAS und REED (1927). 
Weitere Hinweise fUr eine N otwendigkeit von Zn fur hohere Pflanzen 
sind ferner verschiedene M angelerscheinungen, besonders Chlorophyll
defekte, welche bei Zn-Mangel auftreten und sich durch Zn beheben bzw. 
vermeiden lassen. AuBer einer Zufuhr von Zn in den Boden oder noch 
besser als dieses bewahrt sich Bespruhen der Pflanzen mit verdunnten 
Zn-Losungen oder, bei Baumen, ein direktes Einbringen in Bohrlocher, 
schon Einschlagen verzinkter Nagelleistet unter Umstanden gute Dienste 
(CHANDLER 1937). Besonders von amerikanischen Autoren ist uber 
Erfolge in dieser Richtung berichtet worden. So gegen "mottle leaf" 
~ei Citrus (BATCHELOR und SCHOONOVER 1934, CAMP 1934, CAMP und 
REUTHER 1935, JOHNSTON 1933/34, MATTHEWS 1935, PARKER 1934/35, 
KELLEY 1935, REED und DUFRENOY 1935, DUFRENOY und REED 1934, 
REED und PARKER 1936, HAAS 1936, CHAPMAN, VANSELOW und LIEBIG 
1937); gegen "frenching" bei Citrus (HAYMAN 1934); gegen "little leaf" 
und Rosettenkrankheit bei Obstbaumen (CHANDLER, HOAGLAND und 
HIBBARD 1931, 1932, 1933, 1934, OVERHOLSER, CLAYPOOL und OVERLEY 
1932, MALHERBE 1934, MCWHORTER 1934); gegen "pecan rosette", eine 
scheckige Chlorose, verbunden mit Schrumpfungen und Stauchungen, 
der Blatter und Sprosse von Carya olivaeformis (ALBEN, COLE und 
LEWIS 1932, SMITH, ALBEN und COLE 1934, COLE, ALBEN, SMITH und 
SITTON 1933, DEMAREE 1933, DEMAREE, FOWLER und CRANE 1933/34, 
FINCH 1932, 1936, BOGGS und ALBEN 1936) ; gegen "bronzing" der tung-oil
Baume, Aleurites fordi (MOWRY 1933, MOWRY und CAMP 1934, NEWELL, 
MOWRY, BARNETT, CAMP und DICKEY 1935); gegen "white bud" von 
Mais (BARNETT, CAMP und WARNER 1934, BARNETTE und JONES 1934, 
BARNETTE und WARNER 1935); gegen "court-noui" beim Weinstock 
(DUFRENOY 1935); vgl. auch ein Referat von HOLLAND (1933) uber little 
leaf bei Citrus, pecan rosette, bronzing usw., ferner CHANDLER (1937). 
Soweit die Verhaltnisse naher untersucht wurden und nicht nur auf 
praktischen Erfahrungen beruhen, ergab sich, daB kranke Blatter weniger 
Zn enthalten als gesunde (CHANDLER, HOAGLAND und HIBBARD; FINCH 
u. a.) und daB nur Zn-Salze heilen, andere Elemente wie Fe, Cu, Mn 
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usw. haben keine Wirkung (CHANDLER, HOAGLAND und HIBBARD; 
REED und DUFRENOY; FINCH; CHAPMAN, VANSELOW und LIEBIG). 
Es handelt sich also urn einen spezifischen Einflu/3 von Zn, wie besonders 
iiberzeugend aus Wasserkulturversuchen hervorgeht (CHAPMAN, VANSE
LOW und LIEBIG; HAAS), im Boden konnte man immer noch an ander
weitige Einfliisse denken. In solchen Wasser- bzw. Sandkulturen wurde 
bei Zn-Mangel mehrfach auch Zwergwuchs der Pflanzen beobachtet, 
neuerdings wieder REED (1939) an Tomaten, der EinfluB von Znbetrifft 
also nicht nur irgendwelche lokalen Chlorophylldefekte. DUFRENOY 
und REED (1934, REED und DUFRENOY 1935) halt en Zn wie Fe fiir die 
Chlorophyllbildung wichtig in dem Sinne, daB Zn ein bestimmtes Redox
potential aufrecht halt, besonders mit Nitrat als N-Quelle; in kranken 
OrangenbHittern wurden Nitrate und ein verandertes Redoxpotential 
gefunden, mit Zn stellten sich wieder normale Verhaltnisse her, es wurden 
Chloroplast en und Starke gebildet, die Phloemnekrosen verschwanden, 
vor allem in den Palisadenzellen wurde Zn gespeichert. Die Wirkung 
des Zn spielt sich also in der Pflanze selbst ab, nicht etwa in einem Ein
fluB auf die Nahrstoffaufnahme durch die Wurzeln, worauf schon die 
giinstige Wirkung von Zn-haltigen Spritzmitteln hindeutet. Doch ist 
zu beachten, daB das AusmaB der Erkrankung auch noch von anderen 
Faktoren wie Lichtintensitat, Phosppat- und Nitratgehalt, N-DberschuB, 
Lage der Zweige am Baum usw. abhangt (CHAPMAN, VANSELOW und 
LIEBIG; HAAS; FINCH). Nach HAAS behebt Al die nachteilige Wirkung 
zu hoher Zn-Gaben. Die durch Zn heilbaren Chlorophylldefekte sind von 
echter auf Fe-Mangel beruhender Chlorose schon dem Aussehen nach 
verschieden und ebenso hinsichtlich des Wirkungsmechanismus, denn 
Fe-Chlorose laBt sich durch Zn nicht beheben, wie POESCH (1935) wieder 
an Hortensien gezeigt hat. REED und DUFRENOY (1933, 1935) und 
REED (1938) haben mottle-Ieaf-kranke Blatter von Citrus und anderen 
Pflanzen mikroskopisch untersucht und finden bei Zn-Mangel: lang
gestreckte schmale Palisadenzellen, kompaktes Schwammparenchym, 
kleine Plastiden mit Oltropfen, nekrotische Zellen in den Blattern und 
Phloemnekrosen. Reichliche Bildung von Kalziumoxalat deutet auf 
unvollstandigen Kohlehydratabbau. Dasselbe beobachtet REED (1939) 
an den Blattern Zn-arm gezogener Tomatenpflanzen, auch hier erscheinen 
die Chloroplasten geschrumpft und vakuolisiert, sie sind in geringerer 
Zahl vorhanden und enthalten selten Starke, dagegen sind in den Vakuolen 
reichlich Phenolsubstanzen nachweisbar usw. Nach diesen Beobachtungen 
sieht es nicht so aus, als ob die Wirkung des Zn sich unmittelbar auf 
den Chlorophyllfarbstoff oder auf den Mechanismus der CO2-Assi
milation richten wiirde, eher scheint es sich urn (unmittelbare oder 
mittelbare) Einfliisse auf die anatomische Struktur, besonders der 
Blatter, zu handeln, wodurch die assimilatorische Tatigkeit beein
trachtigt wird. Es ware nur erwiinscht, wenn solche histologische Beob
achtungen zusammen mit stoffwechselphysiologischen Untersuchungen 
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noch weiter ausgebaut wiirden, Ansatze hierzu liegen bei verschiedenen 
Spurenelementen vor. 

N och zwingender als fur h6here Pflanzen ist die Bedeutung von Zn 
tur Schimmelpilze wie Aspergillus niger dargetan worden (vgl. ein neuestes 
Sammelreferat von FOSTER 1939). Schon RAULIN (1869) hat die Not
wendigkeit dieses Elements erkannt und es in seine Nahrl6sung (wie 
MAZE etwa 50 Jahre spater fur hOhere Pflanzen) aufgenommen. Gegen 
COUPIN (1903), der im Gegensatz zu RAULIN Zn und ebenso Fe und Si 
fUr entbehrlich hielt, wandte sich MAITRE (1904). JAVILLIER (1907, 
1908) und BERTRAND und JAVILLIER (1911/12) haben sich dann in 
zahlreichen Arbeiten fur eine Notwendigkeit von Zn eingesetzt, trotz 
der Einwande von LEPIERRE (1912, 1913, 1914), daB Zn durch andere 
Elemente wie Be, Cu, U ersetzbar sei (vgl. auch COUPIN 1913, MOLLIARD 
1929). Eindeutige Ergebnisse konnte dann mit Hilfe seiner besonders 
gereinigten Nahrl6sungen STEINBERG (1918/19) erzielen, und die ein
gehenden Untersuchungen von BORTELS (1927) und ROBERG (1928, 
1931) lassen wohl keinen Zweifel daran, daB Zn fur Aspergillus notwendig 
ist und ebenso wie Cu durch andere Elemente (Mn, Cd, Al,Co, Hg, 
As, Si) nicht ersetzt werden kann. Zn f6rdert besonders das vegetative 
Wachstum und hemmt die Fruktifikation (Konidienbildung). Mit viel 
Zn und bei reichlicher N-Ernahrung beobachtete BORTELS auf schwach 
alkalischen Nahrl6sungen die Bildung eines Farbstoffes, der bei alkalischer 
Reaktion violett und wasserl6slich, bei saurer Reaktion gelb und ather-
16slich ist und wohl in Beziehung steht zur Huminbildung. Wenn EICH
HOLTZ (1934) die Bedeutung von Zn fUr Aspergillus auf die Bildung 
dieses Farbstoffes beschranken m6chte und "die Lebensnotwendigkeit 
des Zinks nur fur wahrscheinlich, aber nicht erwiesen" halt, da - wie 
auch bei Tieren - keine andere Substanz bekannt ist, deren biologische 
Bedeutung an Zn geknupft ware, so geht eine so1che kritische Einstellung 
wohl zu weit. GewiB bedeutet es immer einen gewissen AbschluB, wenn 
Substanzen bekannt werden, an deren Aufbau oder fur deren Wirkung 
Spurenelemente wesentlich sind, wie z. B. Schwermetalle als Bestand
teile und wirksame Gruppen von Enzymen. Hinweise dieser Art fehlen 
noch fur Zn, doch sind deswegen die genannten Beobachtungen an 
Aspergillus nicht minder beweiskraftig. Wohl aber muB man EICHHOLTZ 
zustimmen, daB "die Rolle des Zinks beim Wachstum von Schimmel
pilzen bis heute unaufgeklart ist". BUROMSKY (1913) und BUTKEWITSCH 
und ORLOW (1922) haben in Aspergillus-Kulturen mit Zn wenig oder 
gar keineOxalsaure gefunden, was BORTELS bestatigt. Mehrfach (BUTKE
WITSCH und ORLOW, JAVILLIER, ONO, BUROMSKY, KOSINSKI, RICHARDS, 
WATERMANN, WATTERSON, FOSTER und WAKSMAN u. a.) ist auf den durch 
Zn erh6hten 6konomischen Koeffizienten hingewiesen worden, also auf 
einen je Myzelgewicht geringeren Zuckerverbrauch. Andere Metalle 
haben diesen Effekt nicht (RICHARDS, ]AVILLIER, BUROMSKY, STEIN
BERG). Auch bei anderen Pilzen wie Penicillium (ONO, WATTERSON, 
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RICHARDS), Tricothecum (RICHARDS), Rhizopus (WAKSMAN und FOSTER, 
FOSTER und W AKSMAN) ist ahnliches beobachtet worden. Das AusmaB 
der Steigerung ist bei verschiedenen Stammen von Aspergillus niger 
verschieden (WASSILJEW 1935). PORGES (1932) fand mit Zn auBer relativ 
verringertem Zuckerverbrauch auch geringere Saurebildung, ferner 
hoheren Gehalt des Myzels an plastischen Stoffen (Fetten, Olen, Zuckern, 
Hemizellulosen), dagegen niedrigeren Gehalt an nicht hydrolysierbaren 
Inkrusten (als "Lignin" bezeichnet) bei etwa gleichem Zellulosegehalt. 
Analysen von SCHULZ (1937) haben gezeigt, daB man mit einer Ver
allgemeinerung solcher Ergebnisse vorsichtig sein muB; gerade bei 
Aspergillus verhalten sich verschiedene Stamme sehr verschieden, ferner 
andern sich die Verhaltnisse wesentlich mit dem Alter der Kulturen, 
mit der Zusammensetzung der Nahrlosung usw. So fand SCHULZ durch 
Zn (und ebenso durch Cd) die Fettbildung verringert, die Zellulose
bildung stark erhOht, wie es auch KAUFFMANN-COSLA und BRULL (1936, 
1937) feststellen. Nach neuesten Angaben von KAUFFMANN-COSLA, 
GHEORGHIU und BRULL (1939) verwertet der Pilz, mit steigenden Mengen 
Zn (1: 50000000-1: 150000) zunehmend, mehr Zucker und bildet mehr 
Zellulose, der Gehalt an Fetten (lipides) und N bleibt unverandert. 
SCHULZ hatte den N-Gehalt des Myzels und besonders hinsichtlich 
einzelner Fraktionen erhoht gefunden, was mit Beobachtungen von 
]AVILLIER iibereinstimmt, nach PORGES dagegen sinkt der N-Gehalt 
in Zn-Kulturen. Dasselbe geben McHARGUE und CALFEE (1931) fiir 
Aspergillus Ilavus an, ferner erhOhten Fett- und Aschengehalt (Ca, 
Mg, P; vgl. hinsichtlich Asche auch ]AVILLIER, PORGES, SCHULZ). Dber
einstimmend geht aus den verschiedenen Untersuchungen nur hervor, 
daB der Gehalt an hoheren Kohlehydraten, also an Membransubstanzen, 
durch Zn gesteigert wird, was sich schon im Trockengewicht ausdriickt. 
1m iibrigen sind die Ergebnisse noch zu widerspruchsvoll, urn daraus 
spezifische Wirkungen von Zn auf den Stoffwechsel ableiten zu konnen. 
WASSILJEW (1935) will einen solchen spezifischen EinfluB auf die Bildung 
und den Verbrauch von organischen Sauren, besonders Glukon- und 
Zitronensaure, sehen, Stamme, die nur Zitronen~ und keine Glukon
saure bilden, produzieren diese mit Zn reichlich. Auch er betont aber 
das verschiedene Verhalten verschiedener Stamme, das in den zahl
reichen Arbeiten iiber Saurebildung durch Aspergillus immer wieder 
zum Vorschein kommt (vgl. auch BERNHAUER u. a.) und einenstrengen 
Vergleich der Ergebnisse verschiedener Autoren fast unmoglich macht. 
Mehrfach wird angegeben, daB die Anhaufung von organischen Sauren 
durch Zn stark herabgesetzt wird, von Oxalsaure (ONO, BUTKEWITSCH 
und ORLOW, BORTELS, WASSILJEW), von Zitronensaure (BERNHAUER, 
CHRZASZCZ und PEYROS, MOLLIARD), auch bei Citromyces (BUTKEWITSCH, 
MAZE), von Milchsaure bei Rhizopus oryzae (LOCKWOOD, WARD und 
MAY) und Rhizopus nigricans (WAKSMAN und FOSTER), hier auch Fumar
saure usw. Andererseits wird aberauch Anhaufung von Zitronensaure 
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(BUTKEWITSCH und BARINOWA, PERQUIN, PORGES, WASSILJEW), von 
Oxalsaure (KOSTYTSCHEW) oder Fumarsaure (BERNHAUER und THOLE) 
unter dem EinfluB von Zn angegeben. Nach STEINBERG (1920) liegen 
auch die Wachstumsoptima durch Zn bei verschiedenen Stammen 
verschieden hoch. Zweigipfelige Kurven (Optima bis 0,8 und 130 mg-%) 
beschreibt LOHMANN (1934), vgl. auch MOSSERAY (1932). 

Trotz mehrfacher Bemuhungen vermitteln also diese chemischen 
Untersuchungen an Aspergillus noch keine tieferen Einblicke uber die 
Rolle, welche Zn im Stoffwechsel spielt. Nach KOSINSKI (1901), Bu
ROMSKY (1913), WASSILJEW (1935) wird der Atmungsquotient erhOht. 

Besonders wirkt sich Zn wohl im Kohlehydratstoffwechsel aus, die 
genannten Beobachtungen uber erhohten okonomischen Koeffizienten 
und gesteigerte Atmung bei verminderter Saurebildung deuten darauf 
hin, daB der Pilz bei Gegenwart von Zn die als C- QueUe gegebenen 
Zucker vollstandig oder wenigstens vollstandiger als ohne Zn bis zu CO2 

verbrennt. Mit organischen Sauren als C-QueUe ist der EinfluB von Zn 
gering (BUTKEWITSCH, WASSILJEW), auch die NH3- oder Oxalsaure
bildung aus Pepton wird wenig betroffen (BUTKEWITSCH), ahnlich bei 
Rhizopus (FOSTER und WAKSMAN 1939). 

Ubereinstimmend ist wohl allen Autoren (auBer den genannten 
noch RICHARDS 1897, RICHTER 1901, WATERMANN 1912, BUROMSKY 
1913, LEPIERRE 1913, LAPPALAINE~ 1919 u. a.), aufgefaUen, daB mit 
der Forderung des Myzelwachstums eine voUige oder fast vollige Unter
druckung der Konidienbildung verbunden ist. Gerade die im Wachstum 
am starksten geforderten Kulturen bilden weiBe gummiartige Decken, 
die allenfaUs an der OberfHiche durch farblose Konidientrager wie behaart 
erscheinen. Nun wird die Konidienbildung bei Aspergillus auch durch 
saure Reaktion gehemmt (BUTKEWITSCH 1903, NIKITINSKY 1904, RITTER 
1909, WEHMER 1913, BRENNER 1914 u. a.), es konnte also die hydro
lytische Spaltung der Zn-Salze daran schuld sein. Spezifisch ist diese 
Hemmung der Konidienbildung durch Zn jedenfalls nicht, sie ist auch 
bei zahlreichen anderen Elementen zu beobachten (vgl. die umfang
reich en Erhebungen von PIRSCHLE 1934/35), auch bei solchen wie Rb 
oder Cs, deren Salze nicht hydrolysiert sind, moglicherweise spielt hier 
erhOhte Saurebildung durch den Pilz selbst mit. Sehr beachtlich sind 
in diesem Zusammenhang neueste Befunde von FOSTER und WAKSMAN 
(1939), wonach die Konidienbildung bei Fusarium oxysporum und die 
Perithezienbildung bei Acaulium nigrum durch kleine Mengen ZnS04 

(0,005 %) gefordert wird und Rhizopus nigricans zur Sporenbildung Zn 
braucht. DaB auch fur die Konidienbildung von Aspergillus niger 
kleine Mengen Zn notig sind, haben METZ (1930) und STEINBERG (1935) 
gezeigt. 

IWANoFF (1904) beschreibt Vakuolisierung der Hyphen durch Zn, 
SAKAMURA und YOSHIMURA (1933, YOSHIMURA 1935) behandeln eingehend 
die Bildung von Kugelzellen (auch durch Cu, Cd, Ni), Hingere Konidiophoren 

21* 
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bei Asp. giganteus beschreibt MOSSERAY (1932). MOLLIARD (1929) fand 
nur mit Zn Starkereaktion (BlauHi.rbung mit Jod) in den Hyphen. 

Uber durch Zn erhaltene Mutanten berichten ARCICHOWSKIJ (1907) 
bei Aspergillus und DIMOCK (1936) bei Fusarium. 

DaB die Wirkung von Zn nur in einer zeit lichen Beschleunigung 
bestehen solI (NIETHAMMER 1929), kann wohl als iiberholt angesehen 
werden. Wenn STEHLE (1932) einen hemmenden EinfluB von Starke, 
Inulin oder Agar auf die Stimulation und Giftwirkung von Zn fest
stellt, so liegt offenbar eine Absorption durch kolloide Substanzen vor, 
wie sie auch fUr andere Schwermetalle bekannt ist. Nach RICHARDS 
(1897) verringert Cu die Giftwirkung von Zn, nach GOLLMICK (1936) 
mildert Fe die fruktifikationshemmende Wirkung von Zn, BORTELS 
(1929) besonders hat ein antagonistisches Verhalten von Fe und Zn im 
Stoffwechsel postu1iert, vgl. auch ROBERG (1928) und GRACANIN (1928). 
So anregend solche Hypothesen in ihrer prazisen Formulierung wirken, 
miiBten sie doch durch geeignete Versuche noch iiberzeugender unterbaut 
werden, auch soUte der Begriff "Antagonismus" lieber auf seine urspriing
liche Anwendung (Ionenantagonismus) beschrankt bleiben und nicht 
auf verwickelte, in manchen Phasen vielleicht gegensinnig gesteuerie 
Stoffwechselvorgange au!>gedehnt werden, die bestimmt nicht auf ein
fachen ionenantagonistischen Einfliissen auf Kolloide beruhen. 

Nach den grundlegenden Untersuchungen von BORTELS (1927) ist 
Zn (und Fe) auch fUr Bac. prodigiosus notwendig, ohne Zn und Fe wird 
kein Farbstoff gebildet. WREDE (1932) isolierte das Prodigiosin als 
komplexes Zn-Salz (C2oH24Np)2Zn in wechselnder Menge aus Kulturen; 
er laBt die Frage, ob Zn notwendig ist, offen, doch wird die Farbe durch 
Zn zweifellos vertieft (Zn-reiche Kulturen weinrot, sonst ziegelrot). 
Nach METZ (1930) sind fUr die Pigmentbildung von Asp. niger, flavus, 
Penic. sulfureum, luteum, Fusarium u. a. Fe, Zn und Cu notig, bei Fehlen 
von einem Element mach en sich Ausfallserscheinungen bemerkbar, 
besonders die Myzelfarbe von Macrosporium ist gegen Zn-Mangel empfind
lich; nach dem EinfluB von Schwermetallen auf die Farbstoffbildung 
lassen sich die untersuchten Pilze in verschiedene Gruppen ordnen. 
Fusarium oxysporum bildet nach NIETHAMMER (1938) nur mit Fe + Zn 
beide Pigmente (ein rotes und ein gelbes), mit Zn allein nur das rote 
in verstarktem AusmaB. Wahrscheinlich ist Zn auch fUr das Wachstum 
von Hefe notig (BORTELS), starke Forderung, auch des Zuckerverbrauchs, 
durch kleine Mengen (1: 10000-1: 10000000) haben schon ]AVILLIER, 
McHARGUE und CALFEE u. a. gesehen. Wachstumsforderung verschiedener 
Phycomyceten, Ascomyceten, Basidiomyceten und Fungi imperfecti durch 
Zn beschreibt METZ (1930). Das pathogene Trichophyton interdigitale 
braucht Zn, Fe, Mn, Cu (MOSHER, SAUNDERS, KINGERY und WILLIAMS 
1936). 

KOSTYTSCHEW (1912, KOSTYTSCHEW und SUBKOWA 1920, KOSTYT
SCHEW und FREY 1922, KOSTYTSCHEW und MEDWEDEW 1926) glaubten 
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eine spezifische Wirkung von Zn (und Cd) auf die Hefegiirung annehmen 
zu diirfen. NEUBERG und KERB (1914) und MAY (1923) zeigten aber, 
daB auch andere Elemente eine Anhaufung von Azetaldehyd bewirken. 
Auch die Entfarbung Von Methylenblau durch Hefe (KOSTYTSCHEW) 
wird nach KUMAGAWA (1921) nicht nur durch Zn gehemmt. Bei der von 
NEUBERG und HIRSCH (1919) formulierten dritten Vergarungsform des 
Zuckers wird bei Gegenwart von Zn(OH)2 mehr als das Doppelte an 
Glyzerin und entsprechend an Essigsaure gebildet, Al- und Fe-Hydroxyd 
sind wirkungslos. 

Die bakterizide Wirkung von Zn ist gering. KocH (1881) fand 5 % ZnS04 

erst nach Tagen abschwachend auf Milzbrandsporen. Bact. coli und Bac. 
pyocyaneus sollen noch 20 % ZnS04 vertragen, von schwefeloxydierenden 
Bakterien wird ZnS angegriffen (HEILBRONNER und RUDoLFs 1923). Nur 
WALKER (1927) findet (gegen Kaninchenlues) mit Zn intensivere Wirkung 
als mit Hg, dagegen aber KOLLE und RITZ (1919) und LEVADITI und LEPINE 
(1931), vgl. EICHHOLTZ, S.1915. Spezifische Heilwirkungen wurden bei 
der Diplobazillenkonjunktivitis erzielt (AXENFELD), doch ist der Mecha
nismus unklar, da Diplobazillen noch ZnS04 1: 1000 vertragen (RVMOWICZ). 
Metallisches Zn wirkt sterilisierend, doch nur bei Gegenwart von Sauerstoff 
(Luft), wobei H 20 2-Bildung beobachtet wurde (RANKIN 1910). Noch inten
siver wirkt Zn-Superoxyd (Zn02), es wird zu Salben verwendet. 

BIERMANN (1922) fand Zn-Kalkbriihen zur Bekampfung von Peronospora 
gleichwertig mit Bordeauxbriihe, nach WOBER (1920) ist jedoch unter 
Hinweis auf die Erfahrungen von PERRAUD und GVODZDENOWITSCH Zn 
mit Cu nicht zu vergleichen. Phytophthora wird durch Zn abgetotet (VILLE
DIEU 1923). MCCALLAN und WILCOXON (1934) finden Zn gegen verschiedene 
parasitische Pilze schwach giftig, auch KADOW (1934/35) gibt nur schwach 
fungizide Wirkung an. 

In Tieren ist seit LECHARTIER und BELLAMY (1877) und RAOULT 
und BRETON (1877) Zn wiederholt und regelmaBig nachgewiesen worden, 
auch in menschlichen Organen (ROST und WEITZEL 1919, BERTRAND und 
VLADESCO 1920/21 u. a.; vgl. EICHHOLTZ 1934). Besonders Zn-reich erwies 
sich die Leber (bis 100 mg je Kilogramm) und auch andere Organe, die 
Muskulatur und die Knochen enthalten relativ viel Zn, noch weniger die 
Milch (einige Milligramm im Liter) und Haare. Der gesamte Zn-Gehalt 
des Menschen ist ungefahr gleich dem Gewebs-Fe. Der Zn-Gehalt der 
Frauenmilch steigt nach der Geburt wahrend der Laktation, von Tag zu 
Tag zunehmend, auf das Mehrfache an (BIRCKNER 1919, LUTZ 1925). 1m 
Hiihnerei ist fast das gesamte Zn (ebenso Mn und Fe) im Dotter lokali
siert, das EiweiB enthalt nur Spuren, im iibrigen ist der Gehalt ver
schiedener Organe, auch je nach dem Alter sehr verschieden (BERTRAND 
und VLADESCO). Auffallend ist der hohe Zn-Gehalt von Hoden und 
Sperma, Heringshoden enthalt zur Laichzeit mehr Zn als der ganze 
andere Karper. 1m Gegensatz zu Cu ist die Neigung zur Speicherung 
von Zn im Karper gering, es wird leicht transportiert und ausgeschieden 
(vgl. EICHHOLTZ). Erstaunlich ist die Konstanz des Zn-Gehaltes ver
schiedener Organe und Tiere, z. B. Kaninchen 44-49 mg, Katze 33 mg, 
Meerschweinchen 23-56 mg, Maus 25-42 mg, Ratte 29 mg im Durch-
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schnitt; noch konstanter sind die Blutwerte. Auch bei Zn-Mangel und 
bei Dberfutterung bleibt der normale Zn-Spiegel weitgehend erhalten 
(BERTRAND; HOVE, ELVEHJEM und HART). - Auch in niederen Tieren, 
besonders Meerestieren, ist Zn mehrfach nachgewiesen worden. AuBer
gewohnlich Zn-reich erwiesen sich Austern (HILTNER und WICHMANN 
1919, BODANSKY 1920/21, SEVERY 1923 u. a.). BODANSKY fand 
188-341 mg/kg, HILTNER und WICHMANN bis uber 2 g/kg, der Zn
Gehalt des Seewassers wird also auf das Vieltausendfache angereichert. 
Noch hohere Werte (2,5-16,9 g) wurden bei Teleostiern gefunden, im 
Blut von Octopus solI Zn, ahnlich wie Cu im Hamozyanin, an EiweiB 
gebunden sein. In Austern fand BODANSKY etwa die Halite des Zn 
dialysabel, der Rest ist wohl, vielleicht adsorptiv, an EiweiB gebunden. 
Nach HILTNER und WICHMANN besteht keine Beziehung zum Cu-Gehalt. 
GroBe Mengen Zn fand DELEZENNE (1919) im Schlangengift, die Mengen 
gehen der Lipoidspaltung parallel und werden von DELEZENNE mit der 
eiweiB- und blutzersetzenden Wirkung des Schlangengiftes in Zusammen
hang gebracht, etwa im Sinn eines Koferments der Lipase. Reich an 
Zn ist ferner Dorschlebertran (23-40 mg/kg), WOLFF (1925) vermutet 
·Beziehungen zur Vitaminbildung und -wirkung; darauf daB gewisse 
Vitaminfraktionen aus Pflanzen Zn enthalten, hat BERTRAND (1925) 
hingewiesen. Dber die stabilisierende Wirkung von Zn auf Insulin vgl. 
neuerdings SAHYUN, NIXON und GOODELL (1939), Zn-freies Insulin ist 
unwirksam, in grOBeren Mengen erhohen auch AI, Ni und Co die 
Haltbarkeit. 

Ein auch ungewohnlich hohes oder konstantes Vorkommen von Zn 
ist - wie bei allen Elementen - selbstverstandlich noch kein Beweis 
fUr eine spezifische oder lebenswichtige Rolle, was EICHHOLTZ (1934) 
mit Recht betont (hier auch weitere tierphysiologische und pharma
kologische Literatur). Es liegen aber doch eine ganze Reihe von Be
obachtungen vor, die eine (im einzelnen allerdings noch nicht verstand
liche) Notwendigkeit von Zn fur Tiere mindestens sehr wahrscheinlich 
erscheinen lassen, urn so mehr als bei Pflanzen dieser Beweis, wenigstens 
in bestimmten Fallen, als erbracht gelten kann. Besonders BERTRAND 
hat sich dafur eingesetzt, fur Mause sei Zn ebenso wie Fe notwendig 
(BERTRAND und NAKAMURA 1924/25). Die Tiere leben (BERTRAND 
und BENZON 1922, 1924) mit einer Zulage von 0,01 % Zn erheblich langer, 
auch wenn fur die (bei Reinigung der Diat allenfalls entfernten) Vita
mine A, Bv B2 und D gesorgt wird (BERTRAND und BHATTACHERJEE 
1935). Ebenso beobachten ELVEHJEM und HART (1934) und, mit Zulage 
aller notigen Vitamine, TODD, ELVEHJEM und HART (1934) gegenuber 
Zn-freier Diat besseres Wachstum von Ratten, desgleichen HUBBELL 
und MENDEL, die sich aber zuruckhaltend auBern. Andere Autoren wie 
NEWELL und MCCOLLUM (1933) halt en Zn fUr entbehrlich, da das 
Wachstum der Ratten auch auf Zn-freier Kost ausgezeichnet war. 
Bei Aussagen auf Grund von Wachstumsversuchen ist naturlich zu 
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beriicksichtigen, daB die experimentellen Schwierigkeiten im Tierversuch 
noch groBer sind als in Versuchen mit Pflanzen, eine mangelhafte Kon
trolle des Nahrsubstrats, zu wenig oder individuell verschieden entwickelte 
Vergleichstiere usw. konnen zu entscheidenden Irrtiimern AniaB geben, 
von groben Fehlern wie verzinkten Drahtkafigen u. dgl. ganz abgesehen. 
Schon McHARGUE (1926) hatte Zn wie Mn und Cu fUr Ratten notwendig 
gehalten, und eine neueste Arbeit von HOVE, ELVEHJEM und HART 
(1938) bestatigt, daB mit allen notwendigen Spurenelementen und Vita
min B1 versorgte Ratten bei Zn-Mangel weit hinter den Kontrollen 
zuriickbleiben, die Tiere erreichten nach 10 Wochen auf Zn-armer Kost 
(7 mg gegen 100 mg) nur etwa 1/3 des Gewichts der Kontrolltiere. Spezifi
sche Einfliisse auf die Enzymtatigkeit von Organen (Pankreas, Tryp
sinogen, Lipase) lie Ben sich allerdings nicht feststellen, so daB als (wenig 
befriedigende) Erklarung nur eine allgemeine Stoffwechselschwache und 
-tragheit iibrigbleibt. Fiir die Blutbildung ist Zn entbehrlich, es kann 
weder das Fe ersetzen noch fOrdert es - wie MYERS und BEARD glaubten
die blutbildende Wirkung von Fe bzw. von Fe + Cu bei anamischen 
Ratten (WADDELL, STEENBOCK und HART 1929, KEIL und NELSON 
1931/32, ORTEN, UNDERHILL und LEWIS 1932, bei Hunden ROBSCHEIDT
ROBBINS und WHIPPLE 1930). 

Kadmium (Cd). 
Dber einen Nachweis von Cd in Pflanzen liegen meines Wissens keine 

Angaben vor. In Anneliden und Mollusken, besonders in der Leber von 
Pecten maximus haben Fox und RAMAGE (1930) Cd spektroskopisch nach
gewiesen. GADDUM und ROGERS (1936) fanden es gelegentlich in Diinge
mitteln, in Weidegrasern war Cd spektroskopisch nicht nachzuweisen (RUSOFF, 
ROGERS und GADDUM 1937). LIN STOW (1929) erwahnt, daB RICHARDSON 
Cd in schottischen, JENSCH in oberschlesischen Steinkohlen fand. 

Auch iiber die Wirkung auf hOhere Pflanzen sind erst sparliche Be
obachtungen vorhanden. N ach VARVARO (1912) hemmt CdO die Keimung 
von Bohnensamen, beschleunigt aber die Keimung von Maissamen. 
Kleine Mengen Cd im adsorptiven Bodenkomplex stimulieren nach 
GEDROIZ (1932) das Pflanzenwachstum. RAVAZ und BONNET (1903) 
priifen die fungizide Wirkung von Cd und Cu beim Weinstock und finden 
durch beide das Wachstum, besonders der Blatter, gefordert. Auch 
YOUNG (1935) findet in einem lehmigen Sandboden das Pflanzenwachstum 
durch 100 ppm stimuliert, fUr Bodenalgen erwiesen sich aber viel kleinere 
Mengen (0,002-10 ppm) giftig. Starke Giftwirkung beschreibt neuer
dings SPENCER (1937) an Tabak, bereits 5 ppm Cd bewirken Chlorose 
(aber nicht die fUr Tl charakteristischen Erscheinungen des "frenching"), 
die meisten anderen Elemente wirken erst in groBeren Mengen giftig. 
Stimulierung der Atmung von abgeschnittenen und in verdiinnte 
Losungen eingestellte Sprosse von Lupinus albus durch Cd (auch Cu, 
AI, Fe, Mg, Na) beschreibt LE VAN (1930). Wasserkulturen von SCHARRER 
und SCHROPP (1934) niit Mais lieBen bei 10-4-10-6 Milliaqu. Ertrags-
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steigerungen beobachten, wobei die dunklere Farbung der Blatter auf
fiel, die auch RAVAZ und BONNET an Weinblattern beschreiben. In 
Sandschalenversuchen erwies sich Mais am empfindlichsten (Schadigung 
etwa ab 10-3 Milliaqu.), es folgen Gerste, Hafer, Weizen und schlieBlich 
Roggen. Gelegentlich wurden auch in diesen Versuchen kleine Ertrag
steigerungen beobachtet. Durchweg ergab sich, daB bei gleichen Kon
zentrationen Cd giftiger wirkt als Zn. Das stimmt iiberein mit den Fest
stellungen von COUPIN (1901) und von PLATE (1913) an Keimpflanzen 
und ferner mit eigenen (unveroffentlichten) Erfahrungen, wonach sowohl 
fUr das Wachstum von Keimpflanzen in reinen Salzlosungen als auch 
fUr die Entwicklung verschiedener Pflanzen in Sandkulturen bis zur 
Bliiten- und Fruchtbildung sich Cd immer erheblich giftiger erwies als 
Zn, doch in der Regel weniger giftig als Hg. 

Diese Abstufung, daB Zn weniger giftig ist als Cd und dieses weniger 
giftig als Hg, kam auch in Wachstumsversuchen mit Aspergillus niger 
gut zum Vorschein und im AnschluB daran (PIRSCHLE 1934, S.204) 
wurden bereits verschiedene Autoren genannt (TALTS, LEPIERRE, 
BOESE KEN und WATERMANN, PULST, CLARK, BURSTROM, BOKORNY, 
RICHET, KISS, LUMIERE und CHEVROTIER, ATHANASIU und LANGLOIS, 
HOTCHKISS, MATHEWS, MCGUIGAN, SCARTH), die an niederen Pflanzen 
wie Schimmel pilzen , Hefe, Bakterien u. a. das gleiche beobachtet hatten. 
Im Hinblick auf die analoge Abstufung der zweiten Halbreihe bei den 
Alkali- und Erdalkalimetallen (PIRSCHLE 1930, 1932, 1934) ist dieses 
Verhalten von Zn, Cd und Hg nicht uninteressant. 

Bei Aspergillus hat Cd noch im Streit zwischen ]AVILLIER und 
LEPIERRE eine Rolle gespielt, indem dieser das Zn durch Cd (und andere 
Metalle) fUr ersetzbar hielt, was nach ]AVILLIER (vgl. auch BORTELS, 
ROBERG, STEINBERG, GOLLMICK) nicht moglich ist. LEPIERRE wurde 
dazu wohl durch stimulierende Effekte veranlaBt, die in der Tat nach 
eigenen Erfahrungen (PIRSCHLE 1934) sehr betrachtlich sind, ohne daB 
PH-Veranderungen infolge Salzhydrolyse maBgebend sein konnten. 
SCHULZ (1937) hat den EinfluB von Cd auf die chemische Zusammen
setzung der Pilzdecken untersucht und dabei verschiedene Ahnlichkeiten 
mit Zn feststellen konnen (verringerter Gehalt an Fetten, reduzierenden 
Zuckern und "Lignin", erhohter Gehalt an nichtreduzierten Zuckern, 
Hemizellulosen, Zellulose und N-Fraktionen). 

Sporen von Phytophthora infestans keimen nicht mit festem CdO, 
jedoch in CdO-haltigem Wasser (VILLEDIEU). Die Mittelstellung von 
Cd zwischen Zn und Hg geht sehr schon aus den Feststellungen von 
MCCALLAN und WILCOXON (1934) iiber die Sporenkeimung verschiedener 
parasitischer Pilze hervor, Cd erwies sich durchweg weniger giftig als 
Hg, aber giftiger als Zn (in der Regel auch giftiger als Pb und sogar 
Cu). Zu derselben Feststellung kommt WOBER (1920) hinsichtlich der 
Bekampfung von Plasmopara viticola, er erwahnt, daB mit Cd
Kalkbriihen so gute Wirkungen wie mit Cu erzielt wurden (PERRAUD, 
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GVODZDENOWITSCH), nur mft Cd vorzeitiges Vergilben und Laubfall 
hervor. 

Fur Algen wie Spirogyra, Cladophora, Conferva, Vaucheria fand 
BOKORNY (1916) Cd weniger giftig als Zn, ebenso Hocs (1930), nach 
dem Spirogyra durch 0,001 mol CdCl2 erst nach 24 Stunden, durch 
0,001 mol ZnS04 schon nach 3 Stunden geschiidigt wird. Auch fur 
Infusorien ist nach BOKORNY Zn giftiger, doch wird Opalina ranarum 
nach KOCHMANN (1925) schon durch Cd 1 :300000 getotet. Ferner soIl 
fur Fische (RICHET), Frosche und Schildkroten (ATHANASIU und LANG
LOIS) Cd weniger giftig sein als Zn, wahrend sonst auch bei Tieren immer 
das Dmgekehrte, also obiger Abstufung entsprechend, gefunden wurde 
(vgl. BLUME 1934, hier auch weitere tierphysiologische und pharma
kologische Literatur). 

Die bakterizide Wirkung ist nach ZIEGLER und DORLE (1930) sehr stark 
(0,005 % in Agar), sie wird durch Adsorbentien wie Serum, Blut, Gelatine, 
Tierkohle u. a., nicht aber durch Kaolin, herabgesetzt oder ganz beseitigt, 
wie es auch von anderen Metallsalzen bekannt ist. Andererseits wird die 
bakterizide Wirkung durch Formaldehyd gesteigert (DEGANELLO 1929). 
ZIEGLER und DORLE konnten ferner weitgehende Gewohnung erzielen, be
sonders an Cd-Zyanid, was nach RICHET, BACHRACH und CARDOT (1-922) 
auch bei Milchsaurebakterien (ebenso an TI oder As oder an alle drei zu
sammen) moglich ist. Nach COOPER und ROBINSON (1926) hemmt Cd 
1: 75 000 Bact. coli, auch HOTCHKISS (1923) fand CdCl2 sehrwirksam (0,0001mol 
unterdruckt Wachstum), desgleichen, etwa gleich HgCIs, LUMIERE und 
CHEVROTIER (1913) fur Tuberkelbazillen. KOCHMANN (1925) dagegen gibt 
nur geringe Wirkung an, erst 2 % totet, 0,75 % und 3 % sind unwirksam; 
es waren also nur mittlere Konzentrationen wirksam, was er mit den analogen 
Verhaltnissen bei der EiweiBfallung in Zusammenhang bringt, die bei einem 
UberschuB von Cd-Salz, auch von NaCl oder KCI, wieder in Losung geht 
(KOBERT, SCHWARTZE und ALSBERG, REINER, PLUTAR und HARRYs; vgl. 
BLUME). 

Metallisches Cd und Zn hat nach TAMMANN und RIENACKER (1928) 
mittlere Wirkung, starker wirken Hg, Cu, Ni, Co, Sb, geringer Ag, gar nicht 
AI, Cr, Mn, Fe, Bi, Au, Pt. In gleicher Reihenfolge wird nach BERSIN (1932) 
die Dehydrierung des Thioglykolsaureanilids beschleunigt. Cadmiol (Cd
Subsalizylat) ist genugend loslich, daB keimfreie Hofe entstehen (BUSCHKE, 
J ACOBSOHN und KLOPSTOCK 1926). 

Hinsichtlich der Wirkung auf Fermente ist vor aHem KOSTYTSCHEW 
(1912, KOSTYTSCHEW und SUBKOWA 1920) zu nennen, der einen spezifi
schen EinflufJ von Zn und Cd auf die Hefegiirung annahm derart, daB der 
intermediar gebildete Azetaldehyd (CH3CHO) nicht weiter zu Alkohol 
(CH3CH20H) reduziert wird und sich anhiiuft. DaB die Aldehydausbeute 
in Garansatzen durch Zn und Cd gesteigert wird, konnte von NEUBERG 
und KERB (1914) und von MAY (1923) bestatigt werden, doch zeigte dieser, 
daB keine fur Zn oder Cd spezifische Wirkung vorliegt, denn zahlreiche 
andere Elemente wie Ca, Ba, Be, Mg, Fe, in geringerem MaBe auch 
Ni, Sn, Pb, AI, TI fordern gleichfaHs die Anhiiufung von Azetaldehyd. 
Dnd auch der Hinweis von KOSTYTSCHEW auf eine spezifische Hemmung 
der Entfarbung von Methylenblau durch Zn und Cd erscheint nach den 
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Untersuchungen von KUMAGAWA (1921) zweifelhaft, der zeigte, daJ3 die 
Entfarbung von Methylenblau bei verschiedenen Refen sehr verschieden 
ist und ebenso der EinfluJ3 von Metallsalzen; regelmaJ3ig hemmen Cu 
und Rg, nicht aber Cd und Zn. Die proteolytischen Hefefermente werden 
durch Cd nicht gehemmt (KOSTYTSCHEW und SUBKOWA), sehr stark 
dagegen die Invertase (KOSTYTSCHEW und MEDWEDEW 1927). Die 
Spaltung der Brenztraubensiiure durch Refe wird nach KOSTYTSCHEW 
und MEDWEDEW durch Cd starker gehemmt als durch Zn, nach MAY 
noch starker durch Cu. Dber die Inaktivierung der Saccharase durch 
Zn und Cd, auch Cu, Pb, Ag hat MYRBACK (1926) eingehende Unter
suchungen angestellt. Die proteolytische Wirkung des Papains findet 
KREBS (1930) durch Cu, Zn, Ag, Cd, Au, Rg in Konzentrationen 10-4 

bis 10-3 mg/ccm, mit steigendem Atomgewicht zunehmend, reversibel 
gehemmt, unwirksam erwiesen sich Feu, FeIII , Mn, Co, Ni, AI, Pb, Sn, 
Ti, Cr, Sb, Th, In, Ir, TI, U. Durch Blausaure, Schwefelwasserstoff 
u. a., auch durch EiweiJ3 und Peptone, werden die Metalle gebunden 
und die Enzymwirkung reaktiviert, wobei Zyanid und Zystein alle 
wirksamen Metalle bindet, Pyrophosphat und Zitrat dagegen nur Zn 
und Cd, so daJ3 eine qualitative Unterscheidung moglich ist. Analog 
verhalt sich nach KREBS Bromelin (aus Ananas), Kathepsin (aus tierischen 
Organen) und proteolytisch wirksame Organextrakte aus Ratte, Mensch 
und malignen Tumoren. Die Blutkatalase wird nach BLEYER (1925) 
durch Cd wie durch zahlreiche andere Metallsalze gehemmt, ebenso 
nach PRET! (1909) die Autolyse von Leberbrei. - Auf die Blutbildung 
anamischer Ratten hat Cd nach WADDELL, STEENBOCK und HART 
(1929) keinen fordernden EinfluJ3. 

Gallium (Ca) und Indium (In). 
Uber diese beiden Elemente liegen erst sehr sparliche Angaben vor. 

Fur die Sporenkeimung verschiedener parasitischer Pilze fanden MCCALLAN 
und WILCOXON (1934) Ga und In, als Chloride gepruft, weniger giftig als AI. 
Nach OTTINGEN (1932) wird die Hefegarung durch In-Chlorid und -Azetat 
1 :100 nicht gehemmt. Die bakterizide Wirkung von In ist gering (OLZE 
1916, Gonokokken; W ALBUM 1926, Tuberkelbazillen; vgI. hierzu und hin
sichtlich tierphysiologischer Beobachtungen HESSE 1934). N ach KREBS (1930) 
bewirkt In keine Hemmung der proteolytischen Wirkung von Papain. 

Eine intensivere Beschaftigung mit den beiden Elementen ware 
erwunscht, schon wegen ihrer nahen Verwandtschaft mit Al und den 
seltenen Erden, ganz besonders aber seit neuesten Befunden von STEIN
BERG (1938), nach denen Ga fur Aspergillus niger notwendig sein solI. 
Auch in sorgfaltigst zubereiteten Nahrlosungen (QuarzgefaJ3e, dreimal 
destilliertes Wasser, mit Alkohol extrahierter Rohrzucker, spektro
skopisch uberprufte Nahrsalze) macht sich ein Fehlen von Ga erst be
merkbar, wenn die Nahrlosung noch einer Behandlung mit (spektro
skopisch reinem) CaO im Autoklaven unterworfen wird, die Ernte
gewichte sinken dann bis auf 40% der Kontrolle. Die Konidienbildung 
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wird etwas gehemmt, die Sporenfarbe bleibt unvedindert schwarz, 
Fe, Zn, Cu, Mn, Mo konnen, auch in groBeren Mengen, Ga nicht ersetzen, 
von dem 0,01-0,02 mg je Liter geniigen. STEINBERG ist geneigt, dem 
Ga a uch fUr hohere Pflanzen wesentliche Bedeutung zuzuschreiben; wenn 
es bisher unbeachtet blieb, so ist daran wohl schuld, daB es in Spuren 
als standiger Begleiter von AI-Salzen auftritt und mit diesem zusammen 
angewendet und bestimmt wurde. STEINBERG vermutet, daB die von 
McMuRTREY (1932) u. a. beobachteten Tl-Schadigungen an Tabak 
moglicherweise in einer durch dieses Element verhinderten Ausniitzung 
von Ga ihren Grund haben (analog dem von HURD-KARRER beschriebenen 
Antagonismus S-Se oder K-Rb) , oder andererseits die von RICHARDS 
(1932) beschriebene giinstige Wirkung von TI auf Hefe auf einem teil
weisen Ersatz des Ga-Bedarfs durch TI beruhen konnte. 

Es bleibt abzuwarten, wieweit sich diese Vermutungen bestatigen werden. 
J edenfalls ergibt sich fUr Ga der in der Literatur uber Spurenelemente einzig 
dastehende Fall, daB ein kaum beachtetes Element gleich in der ersten 
groBeren Untersuchung als notwendig erkannt wird. Zu einer intensiveren 
Beschaftigung sollte auch die weite Verbreitung von Ga in Mineralien und 
Gesteinen veranlassen (HARTLEY und RAMAGE 1897/98, PAPISH und HOLT 
1928, PAPISH und STILSON 1930, NODDACK 1930, GOLDSCHMIDT und PETERS 
1931), "das Aluminium wird in der N atur stets von Gallium begleitet, Gallium 
ist in den Mineralen des Aluminiums getarnt" (GOLDSCHMIDT und PETERS). 
Und in den verschiedensten pflanzlichen und tierischen Materialien sind 
(nach mundlicher Mitteilung von Professor GERLACH, Munchen) immer 
wieder die Spektrallinien von Ga zu finden. 

Thallium (TI). 
BOTTGER (1917, nach LINSTOW) fand Tl in Runkelruben, Tabak, Zichorien

wurzeln, Traubensaft und Kelp, BERG (1925) in Nahrungsmitteln. In 
Weidegrasern konnten RusoFF, ROGERS und GADDUM (1937) bei spektro
skopischer Untersuchung kein TI nachweisen. 

Fiir hOhere Pflanzen ist TI sehr giftig, was schon KNOP (1885) in 
Wasserkulturen mit Mais mit 0,005 % salpetersaurem Thalliumoxyd 
beobachtete. Starke Schadigungen an Keimpflanzen (Kresse und Senf) 
beschreibt DILLING (1926). Dber Plasmolyse durch Tl2S04 berichtet 
NIETHAMMER (1931). In Versuchen von PRAT, BABH~KA und POdVKOVA 
(1932) gingen die Pflanzen (Vicia faba und Zea Mays) in m/10000 TlNOa 
binnen weniger Tage ein, aus der Losung wurde - wie mit Pb - alles 
TI absorbiert; in Nahrlosung dagegen wurde kaum etwas Tl aufgenommen 
und die Pflanzen wuchsen ebenso gut wie in den Tl-freien Kontrollen, 
was in der Hauptsache wohl auf das anwesende Ca zuriickzufiihren ist. 
Die zytologischen Veranderungen im Wurzelmeristem der durch Tl 
geschadigten Pflanzen werden beschrieben. Nach BORZINI (1935) hemmt 
TI Samenkeimung, Wachstum und Chlorophyllbildung; Lupine, Erbse, 
Bohne und Fenchel erwiesen sich widerstandsfahiger als Hafer, Weizen, 
Buchweizen, Klee, Luzerne und Senf. Auch SCHMIDT (1935) beobachtet 
an Keimpflanzen von Zuckerriiben Chlorophylldefekte, die an Mosaik
virus erinnern, mit TI fast so stark wie mit Hg, schwacher mit Chlorat 



---- ------- -----------

332 KARL PIRSCHLE: 

und weiterhin mit J und As. An Tabak konnte WOLF (1935) mit Tl
Nitrat, nicht aber mit Tl-Sulfat, Chlorose erzielen, und neuerdings zeigt 
SPENCER (1937) an Tabak, daB unter den zahlreichen untersuchten 
Elementen zwar mehrere wie Cd, Co, Ni Chlorose schon in kleinen 
Mengen hervorrufen, aber nur Tl eine charakteristische Art von Chloro
phylldefekten (strap-shape leaves) bewirkt, die mit den als "frenching" 
bekannten Erscheinungen, von denen schon SHEAR (1933) vermutete, 
daB diese Tabakkrankheit auf bestimmten giftigen Bestandteilen des 
Bodens beruht, identisch zu sein scheint. Beachtlich ist die Parallele 
zwischen der Anfalligkeit verschiedener Tabaksorten und ihrer Empfind
lichkeit gegen Tl. Es geniigen 0,067 ppm in Wasserkultur, 0,10 ppm 
in Sandkultur, 0,38 ppm in einem leichten Sandboden, 0,25 ppm in einem 
schweren Lehmboden; Stickstoffsalze, Aluminiumsulfat und Kalium
jodid verhinderten das Auftreten dieser Krankheit, die im Gegensatz 
zu den meisten anderen nicht auf Mangel, sondern auf dem Vorhanden
sein eines bestimmten Spurenelements beruhen wiirde. 

Gegen die Verwendung von Tl zur Schadlingsbekampfung wurden 
in Amerika schon seit langerer Zeit Bedenken geauBert wegen einer 
moglichen Schadigung der Kulturpflanzen (BROOKS 1932, LYONS 1932). 
McMuRTREY (1932) fand mit 35-75 ppm Tl in einem sandigen Lehm
boden schwere Schadigungen an Tabak, in Wasserkulturen bewirkte 
schon 1 ppm Wachstumshemmung und Chlorose. Nach MCCOOL (1933) 
hemmen in einem Sandboden schon 2 ppm das Wurzel- und SproB
wachstum von Weizen, Buchweizen, Mais, Tabak, Luzerne u. a., Bohnen 
waren widerstandsfahiger und wurden erst durch 8,5 ppm geschadigt, 
in einem schweren Boden war die Giftwirkung geringer. Durch Kalkung 
und Handelsdiinger lieB sich die nachteilige Tl-Wirkung nicht beseitigen, 
auch nicht durch Auslaugen des Bodens mit Wasser (vgl. auch McM URTREY, 
CRAFTS), sie blieb in mehreren aufeinander folgenden Ernten erhalten. 
HORN, WARD, MUNCH und GARLOUGH (1934) halten nach Laboratoriums
und Feldversuchen bis 10 ppm fUr unbedenklich, erst groBere Mengen 
schadigen, so daB sie wie auch CRAFTS (1934) hinsichtlich der praktisch 
angewandten Mengen keine Bedenken haben. Nach CRAFTS ist auBerdem 
die Giftwirkung mehr von der Bodenfruchtbarkeit als von der Bodenform 
abhangig. Gleichgiiltig ob die Praxis daraus Konsequenzen ziehen muB, 
haben diese Untersuchungen eine sehr intensive Giftwirkung von Tl 
aufgezeigt und es ware nur erwiinscht, wenn die Versuche, und besonders 
in Wasserkulturen, weiter fortgesetzt wiirden, urn vor allem die Be
ziehungen zwischen Tl und Chlorophyllbildung noch klarer zu erfassen. 

Auch fUr niedere Organismen ist Tl sehr giftig. Nach LOEW (1903) 
sterben Algen wie Spirogyra in 0,1% Tl2S04 in wenigen Stunden ab, 
niedere Konzentrationen wurden anscheinend nicht gepriift. Gering 
ist der EinfluB auf die Chloroplastenkontraktion bei Spirogyra (SCARTH 
1925), Tl kommt hier zwischen Fe und Mn zu stehen, in nachster Nahe 
der Erdalkalien. Ausnehmend intensive Giftwirkung, gleich der von 
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Hg, gibt PULST (1902) fur die Sporenkeimung verschiedener Schimmelpilze 
an (m/2000, Fruktifikation durch m/10000 gehemmt). Peronospora
Konidien werden nach KOTTE (1924) durch 0,00046% Tl2S04 abgetotet, 
nach McCALLAN und WILCOXON (1934) die Sporenkeimung auf die 
Halfte verringert bei Sclerotinia americana durch 0,026, Uromyces 
caryophyllinus 0,038, Botrytis paeoniae 0,015, Pestallotia stellata 25 Milli
mol je Liter. Die Sporenkeimung von Phycomyces wird nach SCHOPFER 
(1933) durch 40 y/ccm unterdriickt, fur das Wachstum sind bereits 
2 y/ccm sehr giftig. An Penicillium hatten BOESE KEN und WATERMANN 
(1912) mit 0,01 % TlN03 gutes, mit 0,03-0,14% schwaches, mit 0,34 % 
sehr wenig Wachs tum beobachtet. Aspergillus niger wird nach PIRSCHLE 
(1935) durch verschiedene Thallosalze (Chlorid, Nitrat, Sulfat) in guter 
Dbereinstimmung m/10000 ein wenig, m/l000 merklich und m/l00 voll
standig im Wachstum gehemmt, die Konidienbildung war normal. 

Fur Hefe bezeichnet KISS (1909) TlN03 merkwiirdigerweise als 
ungiftig und findet mit 0,1 mol nur unbedeutende Hemmung. Stimulation 
bei Hefe geben GOTTBRECHT (1880), SCHULZ (1886), auch MAY (1923), 
RICHET an, neuerdings RICHARDS (1932) mit optimal 0,01-0,001 mg 
je Kubikzentimeter, er war darauf durch die ungewohnlich fordemde 
Wirkung eines Asparaginpraparates gekommen, als dessen maBgebender 
Faktor TI erkannt wurde. Die von STEINBERG (1938) daran geknupften 
Vermutungen hinsichtlich Ga wurden bei diesem Element erwahnt. 

Oligodynamische Wirkung von metallischem Tl beobachteten BUSCH
KE, J ACOBSOHN und KLOPSTOCK (1922, 1925), aber nur bei Luftzutritt 
(wohl infolge lOslicher Hydroxyde, ebenso bei Cu, Ag, Hg, Bi), bei Sauer
stoffabschluB bildete sich kein keimfreier Hof (Bact. coli). N ach BEHRING 
(1890) sind TI-Salze in der Desinfektion sehr leistungsfahig, vgl. auch 
LINGELSHEIM (1890) und EISENBERG (1918). SCHULZ (1886) fand das 
Wachstum von Faulnisbakterien durch 0,1 % Tl2S04 verhindert, die 
Hefegarung durch 0,1-2,5 % gefordert. Dber Gewohnung an TI bei 
MiIchsaurebakterien berichten RICHET, BACHRACH und CARDOT (1922). -
Die proteolytische Wirkung von Papain wird nach KREBS (1930) durch 
Tl nicht gehemmt. - Dber Verschiedenheiten in der Wirkung einwertiger 
Thallosalze und dreiwertiger Thallisalze laBt sich vorerst nichts aus
sagen, da in der Regel jene verwendet wurden. An sich ware ein soIcher 
Vergleich nicht uninteressant, da Tl' Ahnlichkeit mit den Alkalien und 
Ag hat, Tl'" dagegen mit Ga, In, Al und den seltenen Erden. 

Beziiglich tierphysiologischer Ergebnisse vgl. HESSE (1934). Wegen der 
hohen Giftigkeit wurde die therapeutische Verwendung verlassen. Bekannt 
sind die Zeliokorner bzw. Zeliopaste (I. G. Farbenindustrie) mit 2 % TI 
als Ratten- und Mausegift, zur Bekampfung von Kellerasseln usw. Chronische 
TI-Vergiftungen, wozu schon sehr kleine Mengen geniigen, auBern sich in 
Knochenbriichigkeit und rachitisahnlichen MiBbildungen der Knochen, 
Linsentriibung mit Irisentziindungen usw., ferner bei Wirbeltieren in einem 
Verlust des Haarkleides bis zur volligen Kahlheit (Alopecie), woran nach 
BUSCHKE nicht nur ortliche Entziindungen, sondern Schadigungen des 
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sympathischen Nervensystems und endokriner Organe als primare Ursache 
beteiligt sind. D'AvANZO (1929) bringt den Raarausfall mit dem durch 
Tl-Einreibungen beschleunigten Reduktionsvermogen der Raut in Zu
sammenhang. Auch TRUFFI (1929) setzt sich - entgegen BUSCHKE - fur 
eine lokale Wirkung ein. - Uber "karyoklastische" Wirkung von Tl vgl. 
BAUMANN (1930). 

Germanium (Ge). 
Dieses 1871 von MENDELEJEFF als Ekasilizium vorausgesagte und 1885 

von CL. WINKLER entdeckte Element ist auch in der organischen Natur 
weit verbreitet. In Kohlen und Kohlenaschen haben es GOLDSCHMIDT 
(1930) und GOLDSCHMIDT und PETERS (1933) regelmaBig gefunden, es wird, 
wie aIle Elemente, in Kohlen angereichert und noch starker ("pneuma
tolytische" Anreicherung) in RuB und Flugasche. In Meeresalgen (Laminaria) 
hat CORNEC (1919) spektroskopisch Ge nachgewiesen, ZBINDEN (1931) gelegent
lich in der Asche von Milch. 

Mit der Wirkung von Ge (in Form von Ge02) auf Pflanzen haben sich 
GEILMANN und BRih';GER (1932, 1935) beschaftigt. Keimpflanzen von 
Gerste und Hafer nehmen erhebliche Mengen, bis 0,5-0,8% der Asche, 
auf. In Vegetationsversuchen lieJ3 sich eine statistisch gesicherte Wachs
tumsforderung nicht feststellen. GroJ3ere Mengen, etwa 0,5-1 mg Ge02 

je Kilogramm Sand bei Hafer und 1 5 mg bei Buchweizen und Senf, wirk
ten schadigend, die Blatter werden gelbfleckig und welk mit schwarzem 
Rand und Spitzen. Die Ge-Aufnahme der Pflanzen steigt mit den ge
gebenen Mengen, die Wurzeln enthalten, auch nach sorgfaltigem Waschen, 
sehr viel mehr als die Blatter und Stengel. Ein besonderes Aufnahme
vermogen bestimmter Arten oder Pflanzenfamilien war nicht festzustellen. 
am intensivsten speicherten Hafer und Wasserlinse (120 bzw. 300 y je 
Gramm Trockensubstanz). RegelmaJ3igwurde Ge, etwa 0,2-0,8y je Gramm 
Trockensubstanz, in Pflanzen von Mullabladeplatzen gefunden, offenbar 
infolge des Ge-Gehaltes der Kohlenaschen, nicht dagegen in Pflanzen 
von anderen Standorten. BAUER (1938) kann neuerdings in den unter
suchten Mullboden und Pflanzen kein Ge nachweisen, das also auch 
nicht maJ3gebend sein kann fur die Ruderalflora (eher ist an As zu denken, 
entscheidend sind wohl die Wasserverhaltnisse, auch der Nitratgehalt 
hat, wenn uberhaupt, untergeordnete Bedeutung). Bei Kultur in Garten-· 
erde mit 5 mg Ge02 je kg wurde Aster tripolium und Anagallis coerulea 
nicht gehemmt. Aspergillus niger vertragt nach GEILMANN und BRUNGER 
(1935) noch 0,1 % ohne Schadigung und nimmt dabei 3,7% der Asche 
an Ge auf. Wie in den Wachstumsversuchen mit hoheren Pflanzen 
wurde auch hier in Prozenten von der vorhandenen Menge urn so mehr 
aufgenommen, je verdunnter die Losungen sind, was sehr wesentlich 
fur Adsorptionsvorgange spricht. McCALLAN und WILCOXON (1934) 
finden Ge02 wenig giftig fUr die Sporenkeimung verschiedener para
sitischer Pilze. 

Die bisherigen Beobachtungen stimmen also darin uberein, daJ3 die 
Giftwirkung von Ge auf hohere und niedere Pflanzen gering ist. Es 
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ware erwiinscht, wenn weitere Untersuchungen angestellt wiirden, auch 
im Hinblick auf verwandte Elemente wie Si, Sn, Ti u. a. 

Zinn (Sn). 

Von FORCHHAMMER (1855) wurde Sn in Holzern und in Torf nach
gewiesen, von CORNEC (1919) spektroskopisch in der Asche von Meeres
algen. LIN STOW (1929) erwahnt, daB Trientalis europaea (nach KRUSCH) 
und Sempervivum soboliferum (nach BECK) vorzugsweise auf Zinnhalden 
gedeihen. Gelegentlich wurden Spuren von Sn in Diingemitte1n nach
gewiesen (HANCE 1933, YOUNG 1935, GADDUM und ROGERS 1936). 
Ausgedehnte Untersuchungen iiber Sn im Tierkorper haben BERTRAND 
und CIVREA (1931) angestellt, vgl. auch LEHMANN (1902) und RICHARDSON 
(1935), iiber Sn im menschlichen Organismus MISK (1923). 

'Ober die Wirkung auf Pflanzen liegen nur sehr sparliche und unvoll
kommene Beobachtungen vor. MICHEELS und DE HEEN (1905, MICHEELS 
1906) haben kolloide Sn-Losungen hergestellt und finden, daB diese 
die Keimung und das Jugendwachstum verschiedener Pflanzen (Erbse, 
Hafer, Buchweizen, Weizen) fOrdern, auch nach Flockung der Losungen 
durch elektrischen Strom oder durch Salze wie KN03 oder AICl3. Noch 
intensiver wirken kolloidale Mn-Losungen; MICHEELS und DE HEEN 
stellen sich vor, daB die Forderung auf einer Aktivierung der Reserve
stoffedes Samens, analog wie durch Diastase und andere Fermente, 
beruht. Versuche mit landwirtschaftlichen Kulturpflanzen haben 
ALLISON, BRYAN und HUNTER (1927) ausgefiihrt, wobei anscheinend 
keine Stimulation beobachtet wurde. YOUNG (1935) fand 100 ppm Sn 
in einem sandigen Lehmboden giinstig, fiir Bodenalgen waren schon viel 
kleinere Mengen (0,002-10 ppm) giftig. In einer Literaturiibersicht 
von JOHNSON (1935) wird auch Sn besprochen. N ach DEHERAIN und 
DEMOUSSY (1901) sind Sn-Spuren fiir Pflanzen nicht schadlich, die 
giftige Wirkung von destilliertem Wasser aus Metallapparaten beruht 
auf anderen Metallen, besonders Cu. Merkwiirdig ist, daB HOAGLAND 
seiner A-Z-Losung auch etwas SnC12 hinzufiigt, dessen Notwendigkeit 
wohl zweifelhaft erscheint. 

Spirogyra wird nach Hocs (1930) schon durch 0,0001 mol SnC12 

geschadigt, Bact. coli erst durch 1 %. So wird auch von anderen Autoren 
die desinfizierende Wirkung gering eingeschatzt (schon BEHRING 1890). 
Nach LONNE (1930) fanden THIELE und WOLF (1899) keinen EinfluB 
auf das Bakterienwachstum, ebenso TAMMANN und RIENACKER (1927) 
und FISCHER (1924). Peronospora-Sporen werden nach KOTTE (1924) 
durch 0,003 % SnC12 abgetotet. SCHUBEL (1934) erwahnt, daB nach 
RICO (1924) die Wirkung von metallischem Sn, Sn-Oxydul und -Sulfid 
auf Staphylokokken zweifelhaft ist, KOLMER, BROWN und HARKINS 
(1931) stellen dagegen eine Wirkung auf Staph. pyogenes aureus in vitro 
mit verschiedenen Sn-Verbindungen fest, am intensivsten mit SnJ4; 
nach DRZEWINA und BOHN (1926) wirke metallisches Sn im Gegensatz 
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zu Ag nicht schadigend auf Mikroorganismen, doch habe Sn auf Ag 
eine "desaktivierende" Wirkung. 

Die Starkehydrolyse der Pflanzen (Kartoffelamylase) wird nach 
HAEHN und SCHWEIGART (1923) durch n/10 Sn-Salz gehemmt. Kleine 
Mengen (n/200 SnCI2) steigern nach MAY (1923) die Azetaldehydbildung 
durch garende Hefe. Fur Hefe selbst haben Sn-Salze (SnCI2) nach 
BOKORNY (1905) eine mittlere Giftigkeit, mit 0,05 % wachsen noch 
Hefen und Schimmelpilze, erst mit 0,1---0,2% bleiben die Losungen 
tagelang steril. Fur die Sporenkeimung verschiedener parasitischer 
Pilze finden MCCALLAN und WILCOXON (1934) Sn als Metallstaub un
giftig. BOESEKEN und W ATERMANN (1912) geben fUr Penicillium glaucum 
an: mit 0,012% SnCl2 geringe, mit 0,12% starke Hemmung, mit 0,33 % 
kein Wachstum. Das paBt in der GraBenordnung gut zu den Befunden 
von PIRSCHLE (1935) an Aspergillus niger, dessen Wachstum mit allen 
untersuchten Sn-Salzen (Chlorur, Tetrachlorid, Stanno- und Stannisulfat, 
Stannat) m/10 vollstandig unterdruckt wurde, m/10 bis m/1000000 
Lasungen hemmten merklich in abnehmendem MaBe, dieses weite 
Hemmungsbereich ist gegenuber anderen Metallsalzen sehr auffallig. 
Stimulation wurde nur in einem einzigen Fall (m/iOO Stannisulfat) 
beobachtet, dagegen mehrfach vallige Unterdriickung der Konidienbildung 
und Gelbfarbung von Lasung und Myzel. Das mag zum Teil auf der 
sauren Reaktion der hydrolytisch weitgehend gespaltenen Sn-Salze 
beruhen, was auch sonst die Entscheidung uber beobachtete Effekte sehr 
erschwert. Sn gehort nicht zu den Elementen, die sich - unter biologi
schen Verhaltnissen - durch bestandige und halbwegs klar dissoziierende 
Salze auszeichnen; das ist aber auch bei vielen anderen Elementen der 
Fall und sollte nicht hindern, eine scharfere physiologische Charakteristik 
dieses Metalls zu versuchen als sie sich vorerst geben laBt. 

Ober tierphysiologische Wirkungen und Pharmakologie des Sn vgl. 
SCHUBEL (1934). 

Blei (Ph). 
In Pflanzen wurde Pb wiederholt nachgewiesen, so von MALAGUTI, 

DUROCHER und SARZEAUD (1850) in Fucus vesiculosus undFucus ceramides, 
von CORNEC (1919) spektrographisch in der Asche von Meeresalgen, 
von VOGTHERR (1894) in Samen von Randia dumetorum, ferner seien von 
alteren Autoren genannt TAYLOR (1859), GAUTIER (1881), KNOP (1885). 
DANCKWORTT und UDE (1926) und DANCKWORTT und JURGENS (1928) 
weisen Pb in Ruben und Futtermitteln aus Bleigegenden nach, von 
KOCH (1932) und HAJEK (1932) in Hopfen und Lupulin. Ausgedehnte 
Untersuchungen beziehen sich auf Nahrungs- und GenuBmittel (BERG 
1925, 1928; KEHoE, THAMANN und CHOLAK 1933), auf Obst, Obst
erzeugnisse, Trauben und We in besonders im Hinblick auf angewandte 
Pb-haltige Spritzmittel (SCHATZLEIN 1921, 1924, LENDRICH und MAYER 
1926, LENDRICH 1928, DAHMER und MAYER 1928, REMY 1927, DRESEL 
1927, KRIEG 1928, SEISER 1929, HENGL, RECKENDORFER und BERAN 
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1930). Wenn SCHWAIBOLD und NAGEL (1939) neuerdings in allen unter
suchten Nahrungsmitteln (ausgenommen Gemusekonserven und Wein) 
kein Pb nachweisen konnen, so liegt das oftenbar an der Empfindlichkeit 
der angewandten Methode. Trotz der groBen Zahl von Untersuchungen 
(vgl. auch BULL 1931, BERTRAND 1931; ferner die Angaben bei LIN STOW 
1929, POPE 1932, FLURY 1934, S.1637, SCHARRER und SCHROPP 1936) 
liegt uber wildwachsende Pflanzen verhaltnismaBig wenig vor. Einige 
Angaben nach spektroskopischen Befunden machen neuerdings NEMEC, 
BAB!(~KA und SMOLER (1937). Auf Bleihalden kann der Pb-Gehalt der 
Pflanzen erheblich ansteigen. HATTENSAUR (1890) fand in Molinia 
coerulea aus Raibl in Karnten 2,04% PbO (Gesamtasche 2,25%), 
EMMERLING und KOLKWITZ (1914) in Grasern und Holzern aus dem 
Innerstetal im Harz bis 3,6%, in Armeria Halleri sogar 0,16% der 
Trockensubstanz. Sonst sind aber die Mengen sehr viel geringer und 
werden allenfalls bei Kulturpflanzen, besonders bei Obst, infolge der 
Verwendung bleihaltiger Spritzmittel erhOht. HOLL (1935) hat neuer
dings - im Hinblick auf Tiervergiftungen durch Futterpflanzen von 
Pb-haltigen Boden - verschiedene landwirtschaftliche Kulturpflanzen 
unter Glas gezogen und konnte darin, im Gegensatz zu Freilandpflanzen, 
auch mit Bleidungung nur Spuren von Pb finden. Er fuhrt den relativ 
hohen Pb-Gehalt von Pflanzen aus dem Feld auf anhaftenden Staub 
zuruck, der sich nur unvollkommen abwaschen laBt, die Aufnahme aus 
dem Boden ist gering. Fur die Frage moglicher Tierschadigungen ist es 
naturlich gleichgiiltig, ob das Pb von der Pflanze aufgenommen wurde 
oder nur auBerlich daran festhaftet, dagegen erheben sich Zweifel, ob die 
-vereinzelten Angaben uber besonders hohe Pb-Gehalte auch tatsachlich 
im Sinne einer besonders intensiven Pb-Speicherung gedeutet werden 
durfen. Ober Pb in Boden vgl. BERTRAND und OKADA (1933), LE T ARARE 
(1933); im Meerwasser MALAGUTI, DUROCHER und SARZEAUD (1850), 
PHILIPS (1917), CHAPMAN und LINDEN (1926); in Mineralquellen DEDE 
(1923), im Trink-(Leitungs-)Wasser FLURY, S. 1640/41; im Meerwasser 
BOURY (1938); in Dungemitteln HANCE (1933), GADDUM und ROGERS 
(1936). Ober Pb in Tieren (DEVERGIE und HERVY 1838, GAUTIER 1882, 
SAYERS 1927, RONA 1930, WOOD 1930, Fox und RAMAGE 1930, BARTH 
1931, BERTRAND und C!UREA 1931, KEHOE, THAMANN und CHOLAK 
1933 u. a.) sowie in menschlichen Organen vgl. die ausfuhrlichen Dar
legungen bei FLURY, S. 1637 und 1641 ft. 

Die Befunde von HOLL entsprechen ganz der Auffassung, daB das 
aufgenommene Pb ganzlich oder zum groBten Teil in den Wurzeln fest
gelegt wird und nur in kleinen Mengen, wenn uberhaupt, bis in den 
SproB und in die Blatter gelangt (BONNET 1922, HEVESY 1923, BERRY 
1924, HAMMETT 1928/29, PRAT 1928/29, KEATON 1937). Trotz dieser 
starken Festlegung muB die Bindung des Pb an die Zellkolloide nur 
locker sein, denn HEVESY konnte radioaktives Pb leicht und voll
standig gegen inaktives Pb und auch gegen Cu austauschen. Andererseits 
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tauscht Hefe, und besonders tote Hefe, nach GENAUD (1929) fast 
ihren ganzen Mineralstoffgehalt gegen Pb ein. Die Bindung erfolgt, 
ohne Anderung des mikroskopischen Bildes oder der Atmungsintensitat 
der Zel1en, in der Membran und Vakuole, lebendes Plasma halt keine 
Pb-Mengen fest, wohl aber totes Plasma, so daB 100 g frische Hefe 
1,53, dieselbe Menge tote Hefejedoch 5,95 g Pb zur Sattigung brauchen. 
Zusatz von CaCl2 verringert nach PR,h, BABICKA und POLIVKOVA die 
Pb-Aufnahme durch Pflanzenwurzeln und setzt die Giftwirkung herab. 
HAMMETT (1928/29) fand das aufgenommene Pb besonders in der 
Streckungszone der Wurzeln und hier vor al1em in den Zellkernen ge
speichert, insbesondere in Teilung befindliche Zellkerne haben eine groBe 
Affinitat zu Pb. HAMMETT erklart die Mitosen hemmende Wirkung so, 
daB die dafiir notwendigen SH-Gruppen (wahrscheinlich Glutathion) 
durch Pb blockiert werden; auf das GroBenwachstum der Zellen habe 
Pb keinen EinfluB. Glutathion gibt mit Bleiazetat ein unlosliches Pb
Salz (HOPKINS 1921); urn solche oder ahnliche Verbindungen handelt 
es sich nach HAMMETT und JUSTICE (1929) bei den Pb-Niederschlagen 
in der Zelle. 

Dber Pb-Vergiftungen am Menschen liegen zahlreiche Beobachtungen 
vor, FLURY (1934) schatzt die Zahl der Veroffentlichungen auf iiber 
10000 und bringt ausfiihrliche Angaben dariiber einschlieBlich der tier
physiologischen und pharmakologischen Literatur. Fiir Pflanzen wurden 
in der Regel sehr kleine Mengen giftig gefunden, wie schon KNOP (1885) 
in Wasserkulturen mit Mais bemerkte. In Wasserkulturen von NOBBE, 
BAESSLER und WILL (1884) machten sich noch 3 mg je Liter nachteilig 
bemerkbar. Nach LUNDEGARDH (1927) wirkt auf Hafer in Wasser
kulturen noch n/5000000 Pb(N03)2 deutlich schadigend. Nach COUPIN 
(1900/01) werden junge Weizenpflanzen durch 1 :100000 geschadigt. 
Auch DILLING (1926) findet Pb fiir Keimung und Wachstum von Keim
pflanzen sehr giftig, giftiger als Be oder Zn, gelegentlich· sogar giftiger 
als Cu, noch 0,001 % machte sich nachteilig bemerkbar. Wenn MAQUENNE 
und DEMOUSSY (1918) nach Versuchen mit Pb-, Cu-, Zn-, Mn-, Alkali
und Erdalkalisalzen zu dem SchluB kommen .. que les metaux actifs 
paraissent plus toxiques en presence de chaux que dans l'eau pure", 
so ist der tatsachliche Sachverhalt doch wohl so, daB die Keimpflanzen 
in Ca-freiem destilliertem Wasser so schlecht wachsen, daB sich zusatzliche 
Metal1salze kaum mehr auswirken, wohl aber, wenn als Norm auf die 
Ca-haltigen Kulturen bezogen wird. Ein Vergleich der Reihen mit und 
ohne Ca bestatigt dann die wiederholt festgestellte Tatsache (beziiglich 
Pb wurde auf PRAT bereits verwiesen), daB die Giftwirkung von Metall
salzen, wohl infolge gehemmter Aufnahme, durch Ca verringert wird. 
Wie bei allen Schwermetal1salzen ist auch die Giftwirkung von Pb 
in Quarzsand geringer als in Losung (JENSEN 1907), mit kleinen Mengen 
(n/1000) wurde Stimulation beobachtet. Nach PRAT (1928/29) sterben 
Wurzelspitzen von Vicia faba in 10-4 mol PbCl2 nach kurzer Zeit ab, 



Die Bedeutung der Spurenelemente. II. 339 

und HAMMETT (1928/29) fand das Wurzelwachstum von Allium cepa, 
Phaseolus vulgaris und Zea Mays durch 10-5-5 .10-4 gehemmt. Je 
junger die Pflanzen, desto empfindlicher sind sie (BONNET). BLAIR 
BELL und PATTERSON (1926) fanden das Wachsen und Bliihen von 
Hyazinthen durch 0,0001 % Pb sogar noch im folgenden Jahr, bei Kultur 
der Zwiebeln in Leitungswasser, gehemmt, was infolge gespeicherten Bleis 
nicht unmoglich ist. Andere Autoren schatz en die Giftwirkung von 
Pb niedriger ein, sie bleibt im allgemeinen hinter der von Hg, Ag oder 
Cu zuruck (vgl. BOKORNY, auch KAHO). Der von TSCHIRCH (1893) 
bei Weizen und Kartoffeln beobachtete Zwergwuchs (Nanismus) ist 
wohl auf die groBen angewandten Mengen (1 kg Mennige je 2 qm Boden
flache) zuruckzufuhren. SCHARRER und SCHROPP (1936) finden neuer
dings in Wasserkulturen mit Mais eine deutliche Abnahme des Wurzel
und SproBgewichts erst mit 100 mg Pb (als Azetat) je Liter (also etwa 
m/2000), mit 10 mg standen die Pflanzen gleich gut wie die Kontrollen. 
In Sandkulturen mit Keimpflanzen in NEUBAUER-Schalen erwies sich 
Weizen, ferner Hafer und Gerste am empfindlichsten, Roggen und Mais 
weniger empfindlich. Die mehrfach beobachtete Chlorose hat schon MAZE 
(1914/15, 1919) beschrieben. Nach KEATON (1937) ist Gerste auch gegen 
groBere Mengen wenig empfindlich, und HOOPER (1937) findet in Wasser
kulturen PbS04 bis zur Sattigung (etwa 0,003 % Pb) unschiidlich. 

Bei der Schwerloslichkeit der meisten Pb-Salze besteht schon in 
Wasser- und Sandkulturen die Moglichkeit einer weitgehenden Aus
fallung als Sulfat, Phosphat oder Karbonat, ferner ist der bereits erwahnte 
EinfluB anderer Kationen, z. B. von Ca, zu beachten (PRAT); vgl. auch 
HAWKINS (1913) uber den EinfluB von Ca-, Mg- und K-Nitrat auf die 
Sporenkeimung von Glomerella cingulata. Vollig undurchsichtig werden 
(wie bei allen Schwermetallen) die Verhiiltnisse in Boden. So fand 
LUNDEGARDH (1927) aus Rauchgasen niedergeschlagenes Pb (und Zn) 
im Boden wenig schadlich, wahrend in Wasserkulturen - wie bereits 
bemerkt - schon sehr kleine Mengen nachteilig waren. Nach DUNN 
und BLOXAM (1932) allerdings genugt in einzelnen Gegenden Englands 
der Pb- und Cu-Gehalt der Abgase aus den Kokereien, urn die Weiden 
in der Nachbarschaft zu vergiften. 1m Hinblick auf die starke Festlegung 
im Boden ist es auch verstandlich, daB BERRY (1924) in Dungungs
versuchen Pb(N03)2 gleichwertig fand mit NaN03 und keine Schadi
gungen, sondern eher breitere und dunklere Blatter beobachtete; offenbar 
wurde alles Pb im Boden festgelegt, in den Pflanzen und in wasserigen 
Bodenextrakten war nichts zu finden. In Topfversuchen von VOELCKER 
(1914, 1923) erwiesen sich Pb-Salze bis 0,1 % als unschadlich, mit 0,5 % 
starben die Pflanzen ab, in den Topfen war ein Belag von metallischem 
Pb zu sehen. 

Eine Notwendigkeit von Pb wurde meines Wissens nicht behauptet. 
Wohl aber sind mehrfach stimulierende Eltekte bei landwirtschaft
lichen Kulturpflanzen beschrieben worden (STOKLASA 1911, 1913/14; 

22* 
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VOELCKER 1914; LIPMAN und GERICKE 1917; YOUNG 1935; SCHARRER 
und SCHROPP 1936; KEATON 1937). Besonders STUTZER (1913, 1914. 
1915, 1916) hat sich dafur eingesetzt, daB eine zusatzliche Pb-Dungung 
Ertrag und Zuckergehalt bei Zuckerruben erhOht, auch bei Getreide 
und Leguminosen wurden praktische Erfolge erzielt, nur Kartoffeln 
seien empfindlich und der Starkegehalt der Knollen wurde erniedrigt. 
An diesen Behauptungen ubten EHRENBERG und NOLTE (1916) scharfe 
Kritik, GREISENEGGER (1915) und MUNERATI, MEZZADROLl und ZAPPA
ROLl (1914) konnten, speziell an Zuckerruben, den von STOKLASA und 
STUTZER behaupteten gunstigen EinfluB auf Ertrag und Qualitat nicht 
bestatigen, und auch HASELHOFF, FLUHRER und HAUN (1922) halten 
nach Feldversuchen und Sandkulturen trotz gelegentlich beobachteter 
Mehrertrage eine praktische Bedeutung fur fraglich. 

Nach LIPMAN und BURGESS (1914) wird die Ammonifikation im Boden 
durch Pb (wie durch andere Schwermetalle) gehemmt, die Nitrifikation 
dagegen stark erhoht. Auch BERRY (1924) gibt an, daB in seinen Diingungs
versuchen mit Pb-Nitrat die Nitrifikation im Boden gesteigert wurde. 
MONTANARI (1917) dagegen konnte in Sandschalen keine Stimulierung der 
Nitrifikation feststellen, auch die Giftwirkung von Pb war gering. 

Nach VARVARO (1912) wird die Keimung von Maissamen durch 
PbO gefordert, von Bohnensamen dagegen gehemmt. Starke Hemmung 
der Keimung von Mais geben KITCHCOCK und CARLETON (1893) mit 
10% Pb-Azetat an, was nun bei so starken Losungen nicht verwunderlich 
ist, ebenso wenn nach BONNET (1922) in nj10 Nitrat und Azetat die 
Pflanzen nach wenigen Tagen abstarben und zwar Weizen nach 20, 
Buchweizen nach 7, Lupine nach 4 und Balsamine nach 2 Tagen. Die 
Keimung von Kresse, Senf, Sonnenblume und Erbse wird nach DILLING 
(1926) durch 0,27% Pb (als Azetat) v6llig, durch 0,12% teilweise und 
durch 0,05 % etwas gehemmt. 

Fur Schimmelpilze fand LOEw (1887) Pb wenig giftig. Die Keimung 
von Phytophthora infestans wird nach VILLEDIEU (1923) durch Pb-Salze, 
auch durch Mennige, gehemmt. Nach MCCALLAN und WILCOXON (1934) 
sind Pb-Salze, auch metallisches Pb als Staub, gegen die untersuchten 
parasitischen Pilze sehr wirksam. PASSERINI (nach WOBER 1920) hatte 
mit Bleikarbonatbruhe gegen Peronospora keinen Erfolg, KOTTE (1924) 
findet mj320-mj640 wirksam, auch metallisches Pb. Stimulierende 
Effekte auf Aspergillus niger, wie sie NIETHAMMER (1927) beschreibt, -
die auBerdem (1926, 1928) auch fruhtreibende und keimungsfordernde 
Wirkung angibt -, konnte in eigenen Versuchen (PIRSCHLE 1935) nicht 
bestatigt werden. Chlorid, Nitrat und Azetat wirkten abmj10000, zum 
Teil schon ab mj100000, hemmend und verhinderten mj10 das Wachstum 
vollstandig. Auffallend war die mit der Konzentration, richtiger mit der 
Menge des Bodensatzes, zunehmende Wachstumsforderung durch das 
schwer losliche PbS04 analog BaS04 und anderen schwer 16slichen 
Salzen (vgl. PIRSCHLE 1935, S. 701, 702). Fur Penicillium geben BOESE KEN 
und WATERMANN (1912) an mit 0,2% Pb-Nitrat schwache Hemmung, 
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mit 0,046% gutes Wachstum. PULST (1902) findet die Entwicklung 
von Penicillium durch m/5 Pb(N03)2' die Fruktifikation durch m/ZOO 
gehemmt, also durch im Vergleich mit anderen Salzen (Hg, TI, Cd, Co usw.) 
groBe Mengen. 

Algen sind nach BOKORNY (1905/06) und HAWKINS (1923) gegen Pb 
wenig empfindlich, Spirogyra wurde durch 1: 100000 tagelang kaum 
geschadigt und blieb in L6sungen 1: 1 000000 v611ig intakt, Cu, Ag, 
Hg waren noch bei starkerer Verdunnung giftig. Nach Hoes (1930) wird 
Spirogyra noch durch m/100000 Pb(NOa)2 geschadigt. Es ist also durchaus 
m6glich, daB DEVAUX (1896, 1901) Schadigungen durch Wasser aU8 Blei
r6hren mit Recht auf den Pb-Gehalt zuruckfiihrt, DEHliRAIN und 
DEMOUSSY (1901) allerdings konnten keine solchen nachteiligen Wirkungen 
feststellen. 

Die bakterizide Wirkung von Pb-Salzen ist gering, wie schon KOCH, 
BILLROTH, BEHRING, PAUL und KRONIG erkannten, spater KRAUS und 
COLLIER, BERT und CAPITAN, WALBUM, CORNET, SANDERS, PUERTE und 
PIERINI, FISCHER u. a. (vgl. FLURY, S.1649/50). Hocs (1930) findet mit 
m/1000 Pb(NOa)2 fur Bact. coli nur schwache Wirkung, nach HOTCHKISS 
(1923) hemmt 0,0005 mol das Wachstum von Bact. coli in Pepton16sung 
vollstandig, mit 0,00005 mol wurde Stimulation beobachtet. Fur bestimmte 
Zwecke werden sogar Pb-haltige Nahrboden empfohlen (MORRIS, BURNET 
und WEISSENBACH), BEI]ERINCK verwendet PbCOa im UberschuB zur Bindung 
des entwickelten H 2 S in Plattenkulturen von Schwefelbakterien. Fordernde 
Wirkung auf Bakterien beschreibt JENSEN (1926). Nach BITTER (1912) 
sterben Bakterien ab, wenn sie auf metallischem Pb eintrocknen, die "oligo
dynamische". Wirkung von Pb ist aber gering, THIELE und WOLF (1899) 
und T AMMANN und RIENACKER (1928) beobachteten gar keine oder nur 
sehr kleine keimfreie Hofe. (Es sei hier nebenbei bemerkt, daB die Loslich
keit von metallischem Pb in Wasser und Serum groBer ist als von PbCOa 
oder PbS04 , vgl. die Tabellen bei FLURY, S. 1593.) 

Heje wird nach BOKORNY durch 0,05 % Bleizucker nicht mehr ab
get6tet, sie nimmt erhebliche Mengen Pb auf, nach GENAUD (1929) 
binden 100 g frische Hefe 1,5 g, tote Hefe bis 6 g Pb, ohne daB die 
Zellatmung geschadigt wird. Durch Chloride und J odide kann die hem
mende Wirkung von Pb auf die Garung aufgehoben werden (WOLF und 
EISNER 1924, LUDWIG 1929), wohl infolge Fallung des Pb als PbCl2 bzw. 
PbJ2. Die Reduktion von Methylenblau durch garende Hefe wird nach 
KUMAGAWA (1921) durch Pb zum Teil noch starker gehemmt als durch Cd, 
doch ist darin kein spezifischer EinfluB auf die Garungsfermente zu sehen. 

1m allgemeinen scheint Pb, wenigstens nach den alteren Angaben, die 
Wirkung von Fermenten nur wenig zu hemmen, es sei auf MORI (Amylase), 
KOCH, PORGES und NEUBAUER, ROTHSCHILD (Lipasen), BOKORNY, MAY, 
KUMAGAWA, ZANDA, WOLF und EISNER, LUDWIG (Hefefermente) u. a. 
verwiesen, vgl. FLURY, S. 1611. EULER und SVANBERG (1919) verfolgen an 
gereinigten Saccharasepraparaten quantitativ die hemmende Wirkung von 
Schwermetallen, und M YRBACK (1926) findet die Wirkung von Pb viel 
geringer als von Hg, Ag, Au oder Cu. AuBergewohnlich starke Wirkung 
erwahnt FLURY (S. 1612), wonach in unveroffentlichen Versuchen zusammen 
mit STEIDLE und MULLER die Atmung und Garung von Hefe durch Pb bis 
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1 :10000000 gehemmt wurde. Auch fordernde Einfliisse wurden beobachtet, 
so von ASCOLI und 1ZAR und von PRET! (1908) in Leberautolysaten, die aber 
KREBS (1930) hinsichtIich der tryptischen Verdauung nicht bestatigen kann. 

HinsichtIich der umfangreichen tierphysiologischen Literatur sei auf 
FLURY (1934) verwiesen. 1m Gegensatz zu den besonders beim Menschen 
interessierenden chronischen Bleivergiftungen, die schon durch minimale 
Pb-Mengen hervorgerufen werden, scheinen niedere Tiere wenig empfindlich 
zu sein und das zur Schadlingsbekampfung viel verwendete Bleiarseniat 
wirkt in erster Linie wohl durch seinen As-Gehalt. Holzwespen und marine 
Schnecken zerfressen dicke Bleirohre, ohne daran Schaden zu nehmen. -
Seine umfangreichen Betrachtungen abschlieBend, kommt FLURY zum 
SchluB, daB der Schliissel zum Verstandnis der Pb-Wirkungen in der spezi/i
schen Attinitat dieses Elements zur Phosphorsaure liegt, und dagegen die 
altere Auffassung, die besonders den Pb-EiweiBverbindungen entscheidende 
Bedeutung zuschrieb, zuriicktritt. Derart wiirden die Degenerations
erscheinungen an den Knochen, aber auch die Storungen in den Lipoid
systemen und Pufferverhaltnissen sowie den allgemeinen Regulationen ver
standlich, einschlieBlich der (von HAMMETT allerdings mit dem Glutathion 
in Zusammenhang gebrachten) Schadigung der Zellkerne. 

Anhangsweise sei noch erwahnt, daB PONOMAREW (1937/38) eine 
geringe, aber statistisch gesicherte ErhOhung der Mutationsrate bei 
Drosophila durch Behandeln der befruchteten Eier mit gesattigter 
Bleinitratlosung findet. Andere Autoren wie MANN (1923) oder MULLER 
(1929/30) hatten am gleichen Objekt mit Pb-Salzen keine mutations
steigernde Wirkung feststellen konnen, wohl aber MEDWEDEW (1931) in 
Kombination mit Rontgenstrahlen. Die auBerordentlich interessante 
Frage nach der mutationsauslosenden Wirkung von Chemikalien ent
behrt noch der ausreichenden Unterlagen (vgl. STUBBE 1937), spezifische 
Einfliisse lassen sich vorlaufig noch nicht namhaft machen und die 
Wirkung von Schwermetallen, wie Pb, scheint zunachst nur in einer 
Verstarkung der Strahlenwirkung zu bestehen. 

Titan (Ti). 

Wenn sich ROSCOE und SCHORLEMMER (nach WAIT 1896) iiber Ti 
noch auBerten: "it does not appear to form part of the animal or vege
tabel kingdom", so ist seither durch zahlreiche Untersuchungen gezeigt 
worden, daB Ti allgemein verbreitet ist und, wenn auch nur in kleinen Men
gen, regelmaBig in Gesteinen, Boden, Pflanzen und Tieren zu finden ist. 
In Getreide hat schon SALM-HoRSTMAR (nach LINSTOW) Ti nachgewiesen. 
WAIT (1896) fand Ti in Pflanzenaschen (Eichenholz 0,31 %, Apfel 0,11 %, 
Bohnen 0,01 % der Asche), in Kohle und Anthrazit, HAYWOOD (nach 
BASKERVILLE) in Erdbeeren, BASKERVILLE (1899) in Tod, TRAETTA
MOSCA (1913) in Tabakblattern, CORNEC (1919) in Meeresalgen. Nach 
GEILMANN (1920) sind besonders die griinen Teile der Pflanzen reich an Ti. 
PELLET und FRIBOURG (1905) finden in Zuckerrohr und Zuckerriiben 
bis 0,17% der Asche, konnen aber bei sorgfaltiger Entfernung an
haftender Erde kein Ti in den Pflanzen nachweisen. Dber regelmaBiges 
Vorkommen berichten ROBINSON, STEINKOENIG und MILLER (1917), 
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HEADDEN (1921), TERLIKOWSKI und GORNICKI (1933), NEMEC, BABItKA 
und OBORSKY (1936), NEMEC, BABItKA und SMOLER (1937, ausgenommen 
Abies), . RUSOFF, ROGERS und GADDUM (1937), in Nahrungsmitteln 
BERG (1925). Ausgedehnte Untersuchungen von BERTRAND und VORONCA
SPIRT (1929/30) bestatigen die allgemeine Verbreitung im Pilanzen- und 
Tierreich. Der Ti-GehaIt der Pflanzen bewegt sich danach in der GroBen
ordnung von einigen Zehnteln bis ganzen Milligramm je Kilogramm, grfine 
Blatter enthalten mehr als blasse, Parenchymgewebe relativ wenig, als 
besonders reich erwies sich Reiskleie (25 mg/kg, polierter Reis enth1iIt 
nur Spuren) oder Mate (164 mg/kg). Auch Kryptogamen wurden mit 
positivem Erfolg gepriift. Von tierischen Organen ist am reichsten 
die Leber (0,5---O,6 mg/kg); Fische (0,3-0,6 mg/kg) und besonders 
Krustazeen (3-6 mg/kg) enthaIten mehr als Landtiere. - Ober Ti in 
Boden vgl. DUNNINGTON, MCCALEB, LANGENBECK (nach BASKERVILLE), 
ROBINSON (1914), GEILMANN (1920), ASKEW (1930), HANCE (1934), JOFFE 
undKARDOS (1934), JOFFE und PUGH (1934), TRUOG und DROSDOFF(1935); 
in See- und Quellwasser HANCE (1934); in Dungemitteln KRUGEL und 
RETTER (1932),HANCE (1933), YOUNG (1935), GADDUM und ROGERS (1936). 

Der relativ hohe Ti-Gehalt der Blatter (GEILMANN, BERTRAND 
und VORONCA-SPIRT) hat AniaB gegeben, in diesem Metall einen 
Oxydationskatalysator des Stoffwechsels zu sehen und besonders eine 
Beteiligung an der Chlorophyllbildung, analog Fe, anzunehmen (TRAETTA
MOSCA 1913), woffir aber keine weiteren experimentellen Belege vorliegen. 
SIDERIS (1930) glaubte aus seinen Versuchen mit Ananassa sativa schlieBen 
zu dfirfen~ daB man das Fe der Nahrlosung durch Ti ersetzen kann, 
doch ist ein solcher Ersatz von Fe durch Ti nicht moglich (INMAN, 
BARCLAY und HUBBARD 1935). Auch die blutbildende Wirkung des Fe 
bei Tieren kann nach KEIL und NELSON (1931/32) durch Ti nicht er
setzt oder verstarkt werden, doch wenden MYERS und BEARD· (1932) 
dagegen ein, daB man bei richtiger Dosierung positive Erfolge erh1iIt. 
NEMEC und KAS (1923) haben bei Erbse und Luzerne mit Na-Titanatund 
titanzitronensaurem Na zum Teil betrachtIiche Wachstumsliirderung, 
auch frfihere Reifezeit, beschrieben, der Ti- und AschengehaIt der Pflanzen 
wurde erhOht. Nur der Fe-GehaIt nahm mit steigenden Ti-Mengen ab, 
worin NEMEC und KAS einen Hinweis auf die Moglichkeit einer wenigstens 
teilweisen Vertretung dieser beiden Elemente sehen. TERLIKOWSKI und 
GORNICKI (1933) finden in WasserkuIturversuchen Forderung mit 0,01 
bis 0,1 mg/Liter, groBere Mengen sind sch1idlich. Nach YOUNG (1935) 
fOrdern 10 ppm Ti in einem sandigen Lehmboden das Wachstum von 
Hafer, ffir Bodenalgen sind aber bereits sehr kleine Mengen giftig. BLANCK 
und ALTEN (1924) und BRENCHLEY (1932) konnen jedoch in ihren Ver
suchen einen stimulierenden EinllufJ von Ti nicht bestiitigen. HAAS und 
REED (1927, vgl. auch die A-Z-Losung von HOAGLAND) setzen ihrer 
Nahrl6sung 0,002% Ti-Sulfat zu, eine Notwendigkeit von Ti fUr Pflanzen 
ist aber nicht bewiesen. 
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In den Versuchen von PIRSCHLE (1935) mit Aspergillus niger fiel 
Ti-Sulfat durch stimulierende Wirkung auf (m/1 OO-m/1 000) , TiCl4 

wirkte in allen angewandten Konzentrationen (bis m/1000000) merklich 
hemmend und unterdruckte m/100 das Wachstum fast vollig. DaB 
es sich dabei nicht nur urn eine Wirkung der freien HCl handelt, zeigen 
die Ergebnisse mit Na- und K-Titanat, die beide bis einschlieBlich 
m/10000 das Wachstum, in hoheren Konzentrationen auch die Konidien
bildung hemmten. Fur Penicillium geben BOESEKEN und WATERMANN 
(1912) mit 0,14% Nitrat noch gutes Wachstum an. Nur in sehr geringem 
MaBe finden MCCALLAN und WILCOXON (1934) K2TiF6 fur die Sporen
keimung verschiedener parasitischer Pilze giftig. WOBER (1920) erwahnt, 
daB Ti mit Erfolg gegen Plasmopara viticola verwendet wurde, aber nicht 
an Cu heranreieht. Nach LUMIERE und CHEVROTIER (1913) wirkt 0,2% 
Ti-Sulfat antiseptisch gegen Tuberkelbazillen, etwa gleich Y, La, V, Zr. 
EISENBERG (1918) stellt nach Versuchen mit versehiedenen Bakterien Ti 
etwa in die Mitte der Reihe zwischen AI, Be und Fe'" ,. Zn, also Elementen 
mit mittlerer Giftwirkung. Fur Bact. coli ist nach HOTCHKISS (1923) ein
wertiges Ti (TiCI) giftiger als dreiwertiges (TiCI3) und nur dieses stimuliert 
(0,0005 mol). 

Auf Blutkatalase hat m/2000 TiCl4 nach BLEYER (1925) hemmende 
Wirkung etwa gleich Cr- oder La-Chlorid, viel starker als AlCla. Die Proteolyse 
durch Papain wird nach KREBS (1930) durch Ti (10-6 mol) nicht gehemmt. 
RAO (1934), der die Nitrifikation im Boden zum Teil auf die photochemische 
Wirkung des Sonnenlichts zuriickfiihrt, findet die Oxydation von Ammon
salzen zu Nitraten im sichtbaren Licht durch Katalysatoren im Ti02 , Al20 a 
oder ZnO betrachtlich gefOrdert, Boden hat ahnliche Wirkung. 

Zirkonium (Zr). 
ROBINSON (1914) konnte Zr in allen untersuchten Boden nachweisen 

(0,003-0,08%), ebenso THOMAS (1923) in einem Hagerstown silty clay 
loam. Uber einen Nachweis in Pflanzen liegen keine sicheren Angaben 
vor (ROBINSON, STEINKOENIG und MILLER), doch ist nicht daran zu zweifeln, 
daB auch dieses Element mit geniigend empfindlichen Methoden aufzu
find en ist. 

Uber die Wirkung von Zr auf Pflanzen und besonders auf hohere 
Pflanzen laBt sich noeh kaum etwas aussagen. YOUNG (1935) findet 
10 ppm Zr fUr das Wachstum von Hafer in einem sandigen Lehmboden 
gunstig. Nach ARENA (1927) fordert Zr relativ stark die Bewurzelung 
von Stecklingen von Alternanthera spathulata. Die geotropische Krum
mung von Vicia sativa-Wurzeln wird nach BAMBACIONI-MEZZETTI 
(1934) durch 1 % ZrCl2 wahrend der erst en 8 Stunden gehemmt, dann 
geht sie normal vor sich; BeCl2 bewirkt nur einen einstundigen Verzug, 
PdCl2 hebt die Fahigkeit zur Krummung vollstandig auf. Fur Erbsen-, 
Weizen- und Rapskeimlinge ist Zr nach HEBERT (1907) sehr giftig. 

Die fungizide und bakterizide Wirkung ist nach DROSSBACH gering, 
geringer als von Y, La, Ce usw. Fur die Keimung von Tilletia-Sporen 
findet BURSTROM n/10-n/10000 Zr-Oxychlorid unsehadlieh. HEBERT 
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findet fUr Aspergillus und Hefe Zr sehr giftig, etwa gleich HgCl2, auch 
fUr Ferrnente wie Diastase und Emulsin, er fUhrt aber die starke Gift
wirkung hauptsachlich auf die Aziditat der Salze zuruck. Starke 
Giftigkeit von ZrCl4 (0,5 Millimol hemmend) findet BLEYER (1925) in der 
Wirkung auf Blutkatalase. Penicillium glaucum zeigt nach BOESEKEN 
und W ATERMANN (1912) mit 0,05 % Zr-Nitrat noch gutes, mit 0,1% 
aber fast kein Wachstum mehr. PIRSCHLE (1935) hat verschiedene 
Verbindungen (Tetrachlorid, Nitrat, Sulfat, Zirkonat) in ihrer Wirkung 
auf Aspergillus niger gepruft und findet aIle relativ stark giftig, m/10000 
und auch noch niedere Konzentrationen hemmten das \i\Tachstum bereits 
merklich, zum Teil auch die Konidienbildung. Das Ausma13 der Hemmung 
erwies sich bei Zirkonat geringer als bei Titanat, mit Zr-Sulfat (m/100) 
machte sich eine Wachstumsforderung bemerkbar, doch in schwacherem 
Ausma13 als mit Ti-Sulfat. 

Wegen der gleichfalls sehr sparlichen tierphysiologischen und pharma
kologischen Literatur sei auf LENDLE (1934) verwiesen und hier nur die Ver
suche von MARUI an verschiedenen Tieren (Frosch, Maus, Kaninchen) 
erwahnt, wonach Ti - zum Teil sehr erheblich - giftiger ist als Zr, und Th 
weniger giftig als dieses. 

Vanadium (V). 

BECRl (1878, nach ROBINSON, MILLER und STEIN KOENIG) fand V in 
verschiedenen Pflanzen, LIPPMANN (1888) in Schlempekohle, HANCE 
(1933) in Filterpre13kuchen. In Futter- und Runkelruben wurde es von 
DEMAR CAY (1900) spektroskopisch nachgewiesen, ferner in Laub- und 
Nadelholzern. Dber V in Kohlen vgl. CZAPEK bzw. LINSTow. ROBINSON, 
STEIN KOENIG und MILLER (1917) fanden V nicht in allen untersuchten 
Pflanzen, dagegen immer in Boden (ROBINSON 1914), negative spektro
skopische Befunde an Weidegrasern erwahnen RUSOFF, ROGERS und 
GADDUM (1937). NEMEC, BABICKA und OBORSKY (1936), NEMEc, BABICKA 
und SMOLER (1937) wei sen V spektroskopisch in verschiedenen Holzern 
nacho Dber V in Boden vgl. auch THOMAS (1923), in Dungemitteln 
YOUNG (1935) und GADDUM und ROGERS (1936). ERNST und HORMANN 
(1935) finden je Liter Meerwasser (Helgoland, Atlantik) etwa 0,5 y V20 3 

und 1 y Mo03 , im Sommer nimmt der Gehalt an V und Mo ab, wohl infolge 
Aufnahme durch Organismen. VINOGRADOV (1934) weist V in verschie
denen Land- und Meerespflanzen nach, von den untersuchten Tieren waren 
Aszidien besonders reich an V. Der erstaunlich hohe V-Gehalt im Blut der 
Aszidien (HECHT 1918, AZEMA 1929, AZEMA und PIED 1930) und Tunikaten 
(CANTACUZENE und TEHEKIRIAN 1932, bis 15 % der Asche, dagegen 
erst in 200 Liter eingedampften Meerwassers in Spuren nachweisbar) 
hat HENZE (1911, 1912, 1913, 1932) bereits eingehend beschiiftigt, besonders 
bei Phallusia mamillata. Wahrscheinlich liegt es in den Blutkorperchen 
als an Eiwei13 gebundenes Chromogen mit einem V-Gehalt von etwa 
15 % vor, beachtlich ist der hohe Gehalt an Pyrrolkorpern. Gegen eine 
Bedeutung als Katalysator bei der 02-Dbertragung spricht aber, da13 
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die dargestellte organische V-Verbindung O2 nicht in dissoziabler Form 
bindet, sie gibt ihn also nicht wieder ab und kann somit keinen respira
torischen Farbstoff wie Hamoglobin oder Hamozyanin darstellen. 
Deswegen erwagen neuerdings HENZE, STOEHR und MULLER (1933) eine 
Bedeutung des Chromogens als Reduktionssystem, das analog den pflanz
lichen Chloroplasten eine Reduktion von CO2 und Aufbau zu Kohle
hydraten bewerkstelligt. 

Hinsichtlich der Wirkung auf hOhere Pflanzen hat schon KNOP 
(1885) in seinen Wasserkulturen mit Mais auch V gepriift, PRIESTLEY 
(1875) fand die Keimung von Senf- und Lattichsamen durch 0,01 % 
Na-Vanadat gehemmt. Nach SUZUKI (1903) wirken in Wasserkulturen 
mit Gerste erst 0,001 % nicht mehr giftig, Stimulation war auch in 
Boden, wo gr6Bere Mengen vertragen werden, nicht oder nur in sehr 
geringem AusmaB zu sehen. Nach RAMIREZ (1914) wird V von den Pflan
zen aufgenommen und gespeichert, doch sind damit Wachstumsanomalien 
verbunden. FREE (1917) findet mit verschiedenen Konzentrationen.keine 
Schadigungen an Pelargonium zonale. Die Wurzelbildung von Alternan
thera spathulata wird nach ARENA (1927) durch V gehemmt, wahrend aIle 
anderen untersuchten seltenen Elemente (U, Zr, Be, Ce, W, Rb, Mo) die 
Bewurzelung der Stecklinge in dieser Reihenfolge abnehmend f6rderten. 
RIVIERE und BAILHACHE (1913) hatten in Feldversuchen mit Ammonium
vanadat guten Erfolg zu Winterweizen und Hafer, YOUNG (1935) findet 
kleine Mengen (10 ppm) in einem sandigen Lehmboden gunstig fur Luzerne, 
fur Bodenalgen dagegen noch sehr viel kleinere Mengen giftig. Nach 
DUCLOUX und COBANERA (1911) wird Erbse in Wasserkultur durch kleine 
Mengen etwas gef6rdert, aber nur die Blatter, die Wurzeln werden ge
schadigt. Kleine Mengen V sind nach KRJUKOV (1931) fUr Senf undHafer 
giinstig, gr6Bere Mengen sehr schadlich. Nach BRENCHLEY (1932) sind 
schon kleine Mengen fur Gerste und Senf in BOden giftig, der V-Gehalt 
der als Diingemittel verwendeten Thomasschlacken ist also nicht un
bedenklich. In Wachstumsversuchen von SCHARRER und SCHROPP (1935) 
in NEUBAUER-Schalen wurde Erbse am starksten geschadigt, von den 
Getreidearten besonders Hafer und Gerste, am wenigsten Weizen, und 
Mais gelegentlich etwas gefOrdert. In Wasserkulturen mit Mais fiel 
die starke Chlorose der Pflanzen auf, das Wachstum, besonders der 
Wurzeln, wurde schon durch kleine Mengen, etwa von 10-6 mg je Liter ab, 
gehemmt und mit 10 mg je Liter entwickelten sich nur mehr Kummer
pflanzen. 

Fur niedere Pflanzen ist V nach BOKORNY (1904, 1912) wenig schadlich; 
Hefe wachst noch gut auf 1 % Ammonvanadat, Schimmelpilze auf 0,26% 
freier Vanadinsaure, Algen sind empfindlicher. Nach RACIBORSKJ 
(1906) vertragt Aspergillus niger noch gut 0,5 % Ammonvanadat, die 
L6sungen farbten sich bald grun, spater intensiv schwarzgrun. Diese 
Grunfarbung der Kultur16sungen (blaugriin bei Vanady1chlorid, dunkel 
smaragdgrun bei den Vanadaten), wohl infolge Reduktion zu niederen 
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Oxydationsstufen, fiel auch PIRSCHLE (1935) in seinen Versuchen mit 
Aspergillus niger auf, in denen sich im ubrigen die untersuchten V-Ver
bindungen relativ wenig giftig erwiesen (m/100 deutliche, m/1000 kaum 
mehr Wachstumshemmung). Die Keimung von Tilletia-Sporen wird nach 
BURSTROM durch VCla gefordert. Fur Penicillium geben BOESEKEN und 
WATERMANN (1912) mit Vanadylchlorid an: 0,007% schwache, 0,094% 
deutliche Hemmung, 0,29% kein Wachstum. 

Auch die bakterizide Wirkung von V ist gering. PRIESTLEY (1875, 
nach LENDLE 1934) fand 0,5 % Na-Vanadat fUr Bakterien unschadlich, 
Infusorien sind empfindlicher und werden schon durch 0,01 % geschadigt. 
JACKSON (1913) findet 0,1 % Metavanadat unschadlich fiir verschiedene 
Bakterien (coli, proteus, pyocyaneus, prodigiosus, usw.), was PROESCHER 
und SElL (1917) fiir Schariachstreptokokken und Cholerabazillen bestatigen, 
Enteritisbazillen starben erst in 0,6 %. ROFFO und CALCAGNO (1930, 1932) 
priifen eine ganze Reihe von Alkali- und Erdalkalivanadaten in ihrer Wirkung 
auf das Wachstum normaler und neoplastischer Gewebe in vitro und finden 
durchweg starke Hemmung, 

Hefefermente werden nach LYONNET (1899, nach LENDLE) durch Meta
vanadat 1: 1000 nicht geschadigt, Trypsin und Pepsin erst durch 1: 400 
vollig gehemmt. HARDEN und YOUNG (1911, HARDEN 1932/33) hatten 
gefunden, daB nur Arsenat, nicht aber andere Anionen wie Vanadat, Anti
monat, Wolframat u. a. die CO2- und Alkoholbildung durch HefepreBsaft 
oder Azetonhefe beschleunigen. Nach NEUBERG und KOBEL (1926) ist 
Vanadat zwar weniger wirksam als Arsenat, beschleunigt aber (0,02 bis 
0,005 mol) die Vergarung von Hexosediphosphorsaure durch zellfreien Hefe
saft, und BRAUNSTEIN (1931) findet die Blutglykolyse sowohl durch Arsenat 
wie durch Vanadat gefordert. BERNHEIM und BERNHEIM (1939) berichten 
neuerdings iiber eine starke Wirkung kleiner Mengen V (als Metavanadat 
oder V-Azetat) auf den oxydativen Abbau von Phospholipoiden (Sojabohnen
lezithin) durch Meerschweinchenleber; die Oxydation greift in erster Linie 
die Fettsauren an und ist auf ein spezifisches Vanadium-EiweiBsystem 
zuriickzufiihren, das fast vollig durch Zyanid, teilweise durch Fluorid oder 
Pyrophosphat gehemmt wird. Auch fiir V beschreibt RICHET (1908) - wie 
fiir viele andere Elemente - die merkwiirdige Erscheinung, daB die Milch
saurebildung durch groBere Mengen gehemmt, mit zunehmender Ver
diinnung gefOrdert, dann neuerdings gehemmt und schlieBlich wieder ge
fordert wird. 

Bei der Vielgestaltigkeit der - allerdings vielfach wenig besHindigen 
und in ihren Dissoziationsverhaltnissen unubersichtlichen - Vanadium
verbindungen und bei den Beziehungen dieses Elementes einerseits 
zu P, As usw., andererseits zu Ti, Cr, Mo, femer Mn, Fe usw. ist es 
bedauerlich, daB erst recht wenige brauchbare pflanzenphysiologische 
Beobachtungen vorliegen. Meist sind es die ublichen Gelegenheits
beobachtungen uber Stimulation und Giftwirkungen, mit denen nicht 
viel anzufangen ist. Dabei verdient V besonderes Interesse, seit BORTELS 
(1933,1936,1938) festgestellt hat, daB es, ahnlich wie Mo, die N-Bindung 
durch Azotobacter fordert oder dafiir unentbehrlich ist (vgl. auch KONISHI 
und TSUGE 1934, SHIBUYA und SAEKI 1934, BURK und HORNER 1935) 
und in dieser wichtigen Funktion das Mo vertreten kann, wozu W nicht 
imstande ist. In der Fe-reichen, auBerdem Si, Mn, Al enthaltenden 
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Nahrlosung nach KASERER vermag Azotobacter chroococcum als auch 
(besonders) A. Vinelandii in Abwesenheit von Mo und V Stickstoff 
zu binden (BaRTELs 1939). Ob auf tierphysiologischem Gebiet hin
sichtlich der blutbildenden Wirkung eine Vertretung von Fe durch V 
moglich ist, erscheint noch nicht geklart; KEIL und NELSON (1931/32) 
sprechen sich dagegen aus, MYERS und BEARD (1932) fuhren negative 
Erfolge auf uberstarke Dosierung zuruck. 

Niob (Nb) und Tantal (Ta). 

Uber diese beiden Elemente liegen eingehendere pflanzenphysiologische 
Beobachtungen meines Wissens nicht vor. Penicillium wachst nach BOE
SEKEN und WATERMANN (1912) mit 0,36% Unterniobsaure noch gut. Ta als 
K 2TaF6 erwies sich nach MCCALLAN und WILCOXON (1934) fur die Sporen
keimung verschiedener parasitischer Pilze nicht giftig. Hinsichtlich einiger 
tierphysiologischer Beobachtungen vgl. LENDLE (1934, S. 1551, 1552). 
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Ericaceen 170, 193. 
Erica multiflora 170. 
Erinaceus europaeus 14. 
Eriphia 49. 
- spirifrons 50. 
Erysiphe graminis 317. 
Erythreaa linarifolia 233. 
Erythropoese 314. 
Esel 79. 
Esox lucius 60. 
Esparsette 316. 
Essigsaure 288, 312. 
Euglena anabaena 274. 
Euhalophyten 203, 205, 

206. 
Euphorbia guyoniana 

207. 
Euzootic maramus 290. 

Fagus silvatica 193, 256. 
263. 

Faultier s. a. Bradypus, 
FEHLINGSche Losung 

153. 
Felsenpinguin 69. 
Fenchel 331-
Ferrocyankali 287. 
Fesselungsdiabetes 36. 
Fett 277. 
FilterpreBkuchen 345. 
Fische 2, 3, 5, 6, 10, 16, 

19, 23, 43, 54, 263, 
329, 343. 

Fischfleisch 299. 
Fitislaubsanger 33. 
Flavobacterium aquatilis 

306. 
Flechten 265. 
Fleischfliege 51. 
Flunder s. a. Pseudo-

pleuronectes 57. 
Fluorid 347. 
FluBbarsch 35. 
FluBkrebs 3, 10, 44. 
Fohlen. 9, 10. 
Forelle 20, 23, 35,43, 57. 
Formalin 270. 
Formicidae 281-
Fragaria vesca hort. 205. 
Frankenia 208, 218. 
- pulverulenta 207. 
- thymifolia 207. 
Fraxinus excelsior 193. 

Sachverzeichnis. 

Frettchen s. a. Putorius 
furo 42, 75. 

Frosch 3, 4, 15, 16, 18, 
40, 43, 61, 329, 345. 

Froschfisch s. a. Opsanus 
35. 

Fruktose 32. 
Fucus ceramides 336. 
- vesiculosus 336. 
Fumarsaure 322, 323. 
Fundulus-Eier 288. 
Fungi imperfecti 324. 
Fusarium oxysporum 

323, 324. 
Futterriibe 159. 

Gadus aeglifinus 56. 
- callarias 16, 57. 
Galaktose 278. 
Gallenstein 312. 
Galleria 136. 
Gallionella 265. 
Gallium 255, 330f. 
Gallus s. a. Huhn 63. 
Gallussaure 277. 
Gammarus 300. 
Gans s. a. Anser 19, 23, 

33, 65 f. 
Gardenia jasminoides 

175, 176. 
Gartenrotschwanz s. a. 

Phoenicurus 33. 
Gazzania varians 199. 
Gelatine 164, 277, 285, 

286, 329. 
Gelbrandkafer 52. 
Gelbschnabelente 65. 
Gene 105f. 
GenabhangigeWirkstoffe 

bei Tieren 105f. 
- - bei Implantations

und Injektionsmetho
de 111-

- - bei Pradetermina
tion 122f. 

- - bei Untersu
chungen an Insekten 
108f. 

Genhormone 107. 
Genwirkstoffe 107. 
Geometridae 136. 
Geotropismus 306. 
Gerardium maritima 192. 
Germanium 255, 334. 
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Germisan 284. 
Gerste 257, 266, 268, 

270, 283, 284, 295, 
302, 305, 316, 317, 
318, 328, 234, 339. 

Getreide 262, 299. 
Gewebsglykogen 15. 
Gewebsproteinase 280. 
Gimpel s. a. Pyrrhula. 
Gips 267. 
Glatthai s. a. Mustelus 

54. 
Glaux maritima 205, 

218. 
Glomerella cingulata 

286, 339. 
Gloxinia 173. 
Glukonsaure 275, 281, 

322. 
Glukose Sf., 158, 278. 
GlukoselOsung 44. 
Glukoxydase 281. 
Glutathion291, 301, 311, 

338. 
Glycerin 181, 325. 
Glykogen 32, 38, 277. 
Glykokoll 289. 
Glykolyse 309. 
Glykophyten 190f., 208, 

223f. 
Glykophytenzellsaft 193. 
Glykose 297. 
Glykosurie 36. 
Glykyphyten 202, 206, 

210, 214. 
Glyptocephalus 56. 
Gold 253, 294f. 
Goldfisch 43f. 
Goldorfe s. a. Idus mela-

notus 16, 56. 
Goldtherapie 297. 
Gonokokken 293, 330. 
Gramineen 316. 
Grapefruit 263. 
Graptemys geographica 

43, 62. 
Gl"asmiicke 68. 
Grassittich 69. 
Grasspinner 52. 
Grenzplasmolyse 171 f. 
Groppe s. a. Cottus 60. 
Grus vipio 69. 
Guajaklosung 311-
Guajaktinktur 277. 
Gummi 277. 
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Gummi arabicum 295. 
Gunnera scabra 153. 
Gurke 257, 305. 

Habrobracon 138, 141. 
- juglandis 108. 
- Mosaikauge 109. 

Hafer 258, 264, 268, 269, 
270, 284, 290, 295, 
304, 317, 318, 321, 
331, 334, 335, 33~ 
343, 344, 346. 

Hai 5, 13, 16, 35, 54. 
Haliotis rufescens 47. 
Halocharis hispida 204. 
Halocnemon strobila-

ceum 207. 
Halocnemum 206. 
Halopeplis amplexicaulis 

207. 
Halophyten 152, 1 54, 

189f., 197f. 
- Salzhaushalt der 

215f. 
Hamin 310. 
Hamocuprin 312, 314. 
Hamoglobin 15, 299,312, 

313, 314, 346. 
Hiimolysin 280. 
Hamozyanin 299, 312, 

313, 326, 346. 
Hamozyanintiere 300. 
Hardeum 303. 
Harnsaure 278, 310. 
Harnstoff 297. 
Hausesel 79. 
Hecht s. a. Esox 23, 26, 

34, 35, 59, 60. 
Hedera helix 1 58, 162, 

174, 197. 
Hefe 259, 263, 276, 279, 

287, 288, 289, 292, 
296, 297, 307, 308, 
310, 315, 324, 328, 
330, 331, 333, 336, 
338, 341, 345, 347. 

Hefegarung 329, 330. 
Heidemoorkrankheit des 

Hafers 302. 
Helianthus annurus 205. 
Heliotropium ovalifo

lium 209. 

Sachverzeichnis. 

Helix pomatia45, 47,48, 
312. 

Helodea 264. 
Hemizellulose 275, 322. 
Heracleum sphondylium 

153. 
Heringshoden 325. 
Heuschrecke 21, 50. 
Hexosediphosphorsaure 

347. 
HexQsephosphorsaure 

30t. 
Hierochloe odorata 192, 

217. 
Hippocrepis comosa 169, 

170, 184. 
Hippophae rhamnoides 

, 205. 
: Hirsch 294. 
Hirudo 40. 
Holcus lanatus 263. 
Holothuria tubulosa 46. 
Homarus americanus 48. 
- vulgaris 49. 
Honchenya peploides 

205, 215. 
Hopfen 336. 
Hordeum 258, 266, 284. 
Hormone 107f. 
- Metamorphosenhor

mone 143f. 
- Pupariumbildungs

hormon 144. 
Hormonspeicherung 

121 f. 
- Wachstums-Hormon 

145. 
Huhn 3, 4, 7, 10, 15, 17, 

20, 23, 40, 42, 45, 
63f., 281, 313. 

Jliihnerei 325. 
Hiihnerhabicht s. a. 

Astur 70. 
Hummer 11, 49. 
Humus 317. 
Hund 7,11,17,22,32, 

34, 38, 40, 42, 45, 
75f., 303, 312, 314, 
327. 

Hyas araneus 35, 49. 
Hyazinthen 339. 
Hydratur 151£. 
Hydraturlehre 165. 
Hydrochinon 45, 277. 

Hydrodoa Bassiana 199, 
233. 

Hydrolagus colliaei 55. 
Hydrophilus piceus 52. 
Hygrohalophyten 198. 
Hygrophyten 165. 
Hymenopteren 51. 
Hyperglykamie 10f., 29. 
Hyphen 296, 323, 324. 
Hypophyse 15. 
H ypophysenzwergmause 

144. 

Idus melanotus 56, 60. 
Igel 14, 70. 
Ilex aquifolium 1 58, 162, 

163, 174, 193, 197. 
Indium 255. 
Indophenolblau 311. 
Indophenoloxydase 310. 
Infusorien 258, 265, 288, 

329, 347. 
Insectivora 70. 
Insekten 50 f., 107, 281. 
Insulin 1, 40f., 290, 324, 

325. 
Invertase 330. 
Invertzucker 32, 158. 
Iridium 255, 291. 
Iris 303. 
- Pseudacorus 1 71. 
Isatis tinctoria 183. 
Iva oraria 192, 231. 
- - Kurve 216;217. 
- - osmotischer Wert, 

Zellsaft und Wasser
gehalt 219. 

J asminum odoratissi-
mum 176. 

Jod 324. 
Jodide 341. 
Juncellus laevigatus 233, 

234. 
J uncus effurus 237. 
- Gerardi 192, 216,217. 
J ungfernkranich s. a. 

Anthropoides virgo 
60. 

Juniperus nana 193. 
J usticia arenicola 199, 

200. 
Jute 283, 318. 



Kadium 255. 
Kadmium 327f. 
Kal~ediabetes 11, 13. 
Kaffee 261. 
Kakao 299, 315. 
Kalb 9, 20. 
Kalilauge 287. 
Kalisalpeter 154. 
Kaliumphosphat 158. 
Kalziumphosphat 281. 
Kanarienvogel s. a. Seri-

nus canaria 24, 69. 
Kaninchen 7£., 38f., 72f., 

145, 325, 345. 
Kaninchenlues 325. 
Kantharidyl-athylen-

diammin-zyanid 297. 
Kaolin 286, 329. 
Kapuzineraffe 83. 
Karakabaum 304. 
Karbonat 339. 
Karotinoide 274. 
Karotte 263, 299. 
Karpfen 56, 59. 

---~~~---

Sachverzeichnis. 

KohlweiBling 53. 
Kolbenwasserkafer 52. 
Konidienbildung 323. 
Koniferen 263, 315. 
Koproporphyrin 299. 
Krebse 2, 3, 4, 11, 15, 

17, 35, 45. 
Kresse 331, 340. 
Krickente s. a. Anas 

crecca. 
Krote 41, 61. 
Kronenkranich 69. 
Kryoskopie 155. 
Kryptogamen 264, 343. 
Krysolgan 297. 
Kiichenschabe 50. 
Kiimmel 261. 
Kiirbis 291, 295, 310. 
Kupfer 255, 258, 261, 

298£. 

Lab 293, 297. 
Labinia 48. 

Kartoffel 264, 289, 298, Lacerta viridis 62. 
299, 302, 310, 313, Lacertilia 62. 
315, 316, 339. 

Kartoffelmehltau 286. 
Karzinom 309. 
Kasein 280, 298. 
Katalase 280, 281, 310. 
Katatonose 161. 
Kathepsin 289, 330. 
Katze 10, 12, 15, 19, 32, 

36, 38, 40, 45, 74f., 
303, 312, 325. 

Katzenhai s. a. Scyllium 
canicula 55, 56. 

Kieselgur 286. 
Kleber 299. 
Klee 316, 331. 
Kleie 262. 
Knautia arvensis 237. 
Knollchenbakterien 276. 
KNopsche Nahrlosung 

266. 
Kobalt 255, 258, 282f. 
Kobaltchlorose 284. 
Kochsalz 197. 
Kochsalzspeicherung 

154. 
Koderwurm 46. 
Kohl 263, 303, 318. 
Kohle 256. 
Kohlehydrat 11, 27. 

Lachmove s. a. Larus 
ridibundus 25, 69, 70. 

Lachs 34. 
Lachtaube 34. 
Laktation 10. 
Lama 81. 
Lamellirostres 64. 
Laminaria 334. 
Lamm 9." 
Languste 50. 
Larus ridibundus 69, 70. 
Laserpitium siler 167. 
Lathyrus vernus 169, 

170. 
Leber 16, 18, 290, 312, 

325, 343. 
Leberautolyse 280, 288, 

289, 293, 297· 
Leberbrei 330. 
Leberglykogen 15. 
Lebermoos 300. 
Lecksucht der Kiihe 305. 
Leguminosen 34 o. 
Lein 305. 
Lemna minima 273. 
- minor 273. 
- polyrhiza 266, 273. 
- valdiviana 273. 
Lemnaceen 273, 306. 
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Leontodon incanus 167. 
Lepidium 214. 
- crassifolium 232, 233. 
Lepidoptera 52. 
Leptocottus armatus 58. 
Leptodactylus ocellazus 

61. 
Leptothrix echinata 265. 
- ochracea 265. 
Leuchtbakterien 311. 
Leucosarcia picata 66. 
Leukozytenperoxydase 

309. 
Lezithin 277, 289, 30t. 
Lezithinsaure 278. 
Libellen 51. 
Lignin 276, 322. 
Ligusterschwarmer 52. 
Ligustrum japonicum 

176. 
Lilium lancifolium 262. 
Limoniastrum 218. 
- guyonianum 207. 
Limonit 290. 
Limonium carolinianum 

192, 217, 218, 219. 
Limulus 54. 
Linaria dalmatica ·183. 
Linolensaure 278, 289. 
Linse 257, 295. 
Linum 283. 
Lipase 280, 309, 327, 

341. 
Lipolyse 280. 
Lithospermum purpure

ocoeruleum 169. 
Locusta viridissima 21, 

51. 
Loiseleuria procumbens 

163, 175, 178, 181, 
188. 

Lonicera confusa 294. 
- xylosteum 169. 
Lophius americanus 59. 
- piscatorius 35, 58. 
Lophopsetta marina 58. 
Loranthus 229. 
Lumbricus 40. 
Lumnitzera racemosa 

195, 196, 229. 
Lungenentziindung 14. 
Lupine 257, 262, 267, 

296, 331. 
Lupinenbakterien 276. 
Lupinus albus 317, 327. 
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Lupulin 336. I Mausetyphus 259. Milchsaurebakterien 329, 
Luzeferin 311. . Medicago 201. 333. 
Luzerne 256, 257, 284, - sativa 278. Milchzucker 7. 

318, 331, 332, 343, i Meeresalgen 336, 342. Milzbrandsporen 259, 
346. Meerkatze 83. 325. 

Luzula silvatica 183. Meerschweinchen s. a. Misgurnus fossilis 60. 
Lycium barbarum 243.' Cavia cobaya 8, 26, Molinia coetulea 193, 
Lymnaea peregra 300.: 42, 72, 325. 337· 
Lyperia litoralis 209,210. Meerwasser 299. Mollusken 40, 84, 300, 
Lysalbinsaure 287. . Megachole nigriventis 52. 311, 312, 313, 327. 
Lyse plettsyge 270. Megaptera versabilis 78. Molybdan 277. 

Macacus rhesus 83. 
Macrosporium 324. 
Mais 257, 258, 266, 267, 

283, 284, 291, 295, 
299, 300, 316, 317, 
319, 327, 328, 331, 
332, 339, 340, 346. 

Maja squinado 11, 49, 50. 
Makrele s. a. Scomber 

35, 59. 
MALPIGHISche GefaBe 

116, 120, 122. 
Maltose 278. 
Malzamylase 297, 309. 
Malzdiastase 288. 
Mammalia 70. 
Mangan 255, 257, 258, 

261f. 
Manganzystolithen 264. 
Mangrove 190, 195, 197, 

216, 230. 
Mangrovenkeimlinge 

228. 
Mangrovenpflanzen, 

Osmotisches Spek
trum 198. 

Mannit 175. 
Mannose 278. 
Mantelpavian 83. 
Markparenchym 153. 
Marmota marmota 14, 

70. 
Marschhalophyten 198. 
Mastgefltigel 26. 
Mastrind 26. 
Mastschaf 26. 

i Mehl 262. Mondvogel 52. 
Melandrium album 242, Moorente s. Nyroca. 

244. Morton Mains disease 
- silvestre 300, 306. 290. 
Melanin 303. Mosaiktier 107f. 
Melanogrannus aegle- Mosaikvirus 331. 

finus 57. Moschusente s. Cairina 
Melanoplus differentialis moschcata. 

50. Move 9, 23. 
- femur rubrum 50. Mucor 286. 
Meleagris 64. Mucorales 275. 
Melilotus albus 169. Murmeltier s. Marmo-
Melissa officinalis 257, ta 14, 18. 

283. Muscicapra hypoleuca 
Melopsittacus undatus 69. 

69. Musteluscanis 16,17,35, 
'MENDELsches Gesetz 8. 55. 
Menhaden s. a. Brevoor- - vulgaris 54. 

tia 35, 43, 56. Mya arenaria 40. 
Mennige 340. Mykobakterien 292. 
Mensch 8,13, 17, 18, 19, Myoxocephalus 33, 41, 

23, 25, 27, 36, 37, 84·1 44, 56. 
299, 312, 330, 338. - decimspinosus 16. 

Menstruation 10. Myoxus glis 14, 71. 
Mentha 257, 283. 
Merluccius bilincaris 57. 
Mesembryanthemum 

salicorniodes 199, 
224, 233. 

Mesophyten 165. 

Nachtpfauenauge 53. 
Nanismus 339. 
Naphthol 311. 
Nasiterna pygmaea 69. 
Natrium 191£. Mesoporphyrin 309. 

Mesoxalsaure 278. 
Metavanadat 347. 
Methylenblau 307, 

Navicula fusiformis 299. 1- ostrearia 299. 
310, Nebelkrahe 23, 68. 

325, 329, 330, 341, Nebenniere 15. 
Micrasterias 267. 
Microgadus 57. 
Microspora 267. 
Mielichhoferia nitida 300. 

Nebenschilddrtise 15. 
Nemachilus barbatula 

60. 
NEUBERGSches Reagens Mate 264, 343. 

Mauersegler, s. a. 
70. 

Apus Milch 263, 264, 297, 299, 
312, 325, 334. 

140. 
N eunauge 54. 
Nickel 255, 258. 
Nicotiana 262. 
Niob 255, 348. 

Maultier 79. 
Maus 8,9,39,42, 72, 145. 

281, .290, 325, 345, 

Milchdrtise 7. 
Milchsaure 24, 289, 309, 

310, 322. 



Nitella 306, 308. 
Nitrat 320. 
N octuidae 136. 
Nutria 72. 
Nyroca nyroca 65. 

Obione portulacoides 
205, 217. 

Octopus 310, 312, 313, 
314. 326. 

- vulgaris 46. 
Odonta 51. 
Oenanthe oenanthe 67. 
- stolonifera 263. 
Oidium lactis 295, 296. 
Olbaum 283, 304. 
Oleaceen 176. 
Olizohalophyten 205. 
Oncorhynchus kisutch 

58, 59. 
Onobrychis sativa 317. 
Oogonien 306. 
Opalina ranarum 329. 
Ophiodon elongatus 16, 

58. 
Opsanus tau 35, 59. 
Orange 263, 267, 269, 

299· 
Origanum vulgare 169, 

238, 239. 
Orphania denticauda 51. 
Orthoptera 50. 
Oscillatoria 300. 
Osmanthus aquifolius 

176. 
- fragrans 176. 
Osmium 255, 291. 
Osw ALDscher Farb-

korper 139. 
Ovis s. a. Schaf. 
Ovulation 10. 
Oxalis 263. 
Oxalsaure 154, 283, 287, 

321, 323. 
Oxychinolinsulfosaure 

278. 
Oxydase 277. 
Oxysaure 277. 
Oxytropis pilosa 167 

237. 

Padina 296. 
Pahala blight 271. 
Palinurichthys perci-

formis 59. 

Sachverzeichnis. 443 

Palinurus argus 48. Pferd 3, 4,5,7,9,18,19, 
- vulgaris 50. 22,25, 31,42,45, 78, 
Palladium 291. 312. 
Palmellaceen 274. Pferdeblut 261. 
Panicum virgatum 192. Pferdebohne 283, 291. 
Pankreas 15, 290, 293, 300. 

327. Pferdemuskel 46. 
Pankreaslipase 280. Pfirsichkeimlinge 319. 
Papain 261, 280, 288, Pflaume 304. 

289, 298, 330, 333. Phalera bucephale 5, 52. 
Papaver somniferum Phallusia mamillata 345. 

241. Phanerogamen 191, 264. 
Papio hamadryas 83. Phaseolus 306. 
Pappel 298. - vulgaris 339. 
Papulospera manganica: Phegopterix Robertiana 

265. I 193. 
Paramacien 40, 44, 288, I Phenolpht~ale~n 311. 

296, 297. i PhenylendIamm 277, 
Paratyphusbazillen 296. .3 11.. . 
Parietaria ramiflora 193. PhIlosomIa cynthIa 53. 

. .. Phloemnekrose '120. 
Parkmsoma afncana209. Ph' h - . 
P 1· f f oenIcurus p aenIcurus 

arme Ia ur uracea 194. 68 
Passer domesticus s. a. _ ochruros 68. 

Sperling 9, 68. Phoenix dactylifera 201, 
Passeres 67. 
P . 202, 207. 

ecten maXImus 327· Phormidium Retzii var. 
Pelargonium 257. nigro-violacea 274. 
- zonale 346. Phosphat 320, 339. 
Penicillium 260,276,285, Phosphorsaure 342. 

286, 288, 292, 297, Photosynthese 262, 268, 
306, 321, 333, 340, 269. 
341, 344, 347, 348. Phoxinus laevis 60. 

- glaucum 260, 286, Phragmites communis 
287, 295, 296, 307, 193, 194, 205, 233. 
336,345. Phycomyces 333, 324. 

I - luteum 324. Physa fontinalis 300. 
i - sulfureum 324. Physeter macrocephalus 
i Pepsin 277, 288, 289,293, 78. 
, 297, 309, 347. Phytomonas tumi-
Pepton 277, 280, 288, fasciens 288. 

322. Phytophthora infestans 
Perca fluviatilis 61. 260, 286, 325, 328, 
Peronospora 260, 325, 340. 

333, 335, 340. Pica pica 68. 
Perosis 281. Picea 178. 
Peroxydase 310. Engelmannii 186, 
Pestalotia stellata 260, 187. 

296, 333. excels a 175, 183, 187, 
Petalidium variabile 199· 193. 
Petersilie 264. Pieris brassicae 53. 
Petromyzon 54. Pigment 312, 324. 
Petunia 263. Pilze 265, 315. 
Pfeilfrosch s. a. Lepto- Pinus 162, 178. 

1 dactylus 61. - cembra 175, 177,188. 
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Pinus montana 188, 193. 
- pinaster 31 7. 
- silvestris 174, 179. 
Pirus malus 194. 
Plantago coronopus 205, 

213, 214, 231. 
- decipiens 192, 219, 

230. 
- lanceolata 316. 
- major 205, 214, 242, 

243. 
- maritima 205, 214, 

233. 
- media 194. 
Plasmolyse 288. 
Plasmopara viticola 286, 

344. 
Plathychthys stellatus 

58. 
Platin 255, 291. 
Platycerium Stemmaria 

194. 
Pleuronichthys coenosus 

58. 
Plodia 136. 
Plusia 136 
Pneumatophos colias 35, 

59. 
Pollachius virens 57. 
Polycarpea spirostyles 

300 
Polycythamie 290. 
Polygonatum officinale 

193. 
Polygonum amphibium 

171. 
- aviculare 316. 
- tinctoria 263. 
Polyphenol 277, 310. 
Polypogon monspeliense 

207, 208. 
Polyporus fomentarius 

294. 
Polysacchariden 275. 
Popillia japonica 50. 
Porichthys notatus 57. 
Poronotus tricanthus 57. 
Porphyrin 314. 
Porpoise 78. 
Portunus depurator 35, 

49. 
- puber 17, 35, 49. 
Posidonia 264. 
Potamageton 264. 
Pottwal 78. 

Sachverzeichnis. 

Prionotus carolinus 58. 
Prodigiosin 324. 
Proklesis 279. 
Protalbinsaure 287. 
Protein 174. 
Proteolyse 174. 
Protoporphyrin 309. 
Psamma arenaria 205, 

212, 226. 
Pseudopleuronectes ame-

ricanus 57. 
Punica granatum 176. 
Putorius furo 75. 
Pycnopodia helianthoi-

des 46. 
Pyralididae 136. 
Pyrogallol 277, 279. 
Pyrophosphat 330. 
Pyrhula 67. 
Pyrrolkorper 345. 

Quarzsand 286,291,295, 
316, 317, 319. 

Quercus pedunculata 
194. 

- sessiliforal 294. 
Quitte 263. 

Rabe s. a. Corvus 68. 
Raja batis 55. 
- c1avata 56. 
Rana esculenta 61. 
- temporaria 61. 
Randia dumetorum 336. 
Rangifer tarandus 80. 
Raps 258, 291, 295, 316, 

344. 
Rasores 63. 
Ratte 12, 17, 32, 33, 34, 

41, 42, 45, 71, 261, 
280, 281, 290, 313, 
314, 325, 326, 327, 
330. 

Rattenanamie 313. 
Rattennieren 298, 309. 
Redoxpotential 320. 
Regenbogenforelle s. a. 

Trutta iridea 33, 60. 
Reh 294. 
Reis 264, 283, 299, 315, 

343-

I 
Reisstroh 263. 
Renntier 80. 

Reptilien 43, 62. 
Reseda lutea 242. 
Rhamnus pumila 167. 
Rhesusaffe 83. 
Rheum hybridum 153. 
- officinale 153. 
Rhizophora 213, 228. 
- conjugata 196. 
- mangle 196. 
- mucronata 195, 197, 

231. 
Rhizopus nigricans 275, 

307, 322, 323. 
- oryzae 322. 
Rhodan 301. 
Rhodanit 285. 
Rhodium 255, 291. 
Rhododendron ferru-

gineum 175,178,181, 
188, 193. 

Rhoeo 153. 
Rhus pentaphylla 207. 
- vernicifera 278. 
Ricinus 280, 288. 
Rind 5, 9, 10, 17, 24, 39, 

80f., 290, 312. 
Rinderhirn 294. 
Rochea fa1cata 153. 
Rochen s. a. Raja batis 

55. 
Rodentia 70. 
Roggen 258, 280, 284, 

302, 315, 328, 339. 
Rohrzucker 32, 154, 158, 

193. 
Rohrzuckerinversion 

174. 
Romelea microptera 50. 
Rosa sp. 153. 
Rosettenkrankheit der 

Obstbaume 319. 
Rotfeder s. a. Scardinius 

20, 60. 
Rotklee 256, 285. 
Rube 336. 
Rubus caesius 205. 
Rumex 263. 
- acetosa 242. 
- conglomeratus 237, 

238. 
-scutatus 193, 197. 
Runkelrube 299, 331, 

345. 
Ruthenium 255, 291. 



Saatkrahe 69. 
Saccharase 280, 293, 297, 

330. 
Saccharose 21 f., 158, 

167. 
Salicornia 192, 212, 213, 

219. 
- fruticosa 217. 
- herbacea 192, 204, 

211, 217, 226, 227, 
230. 

- mucronata 192, 217, 
227, 228, 230. 

Salix repens 205. 
Salmo fontinalis 61. 
Salpeter 153, 158. 
Salsola 234. 
- kali 205, 229, 233. 
- aphylla 233. 
Salvia officinalis 257. 
- pratensis 194. 
Salzmarschpflanzen 191, 

192, 196. 
- osmotisches Spek-

trum 198. 
Salzpflanzen 189. 
Salzspeicherung 161. 
Sanocrysin 297. 
Sarda sarda 35, 59. 
Saturnia pyri 53. 
Sauerstoff 291. 
Sauerstoffdruck 15. 
Sauerstoffmangel 16, 1 7. 
Saugetiere 144, 281. 
Saxifraga cordifolia 181. 
Saxifragen 241. 
Scardinius erythroc. 60. 
Schachtelhalm 294. 
Schaf 20, 24, 32, 39, 41, 

42, . 82, 290, 294. 
Scharlachstreptokokken 

347. 
Schilddriise 1 5. 
Schildkrote 10, 41, 43, 

62, 329. 
Schimmelpilze 285, 295, 

321, 328, 333, 336, 
340, 346. 

Schinus molle 278. 
Schizotherus nuttalli 47. 
Schlammpeitzger s. a. 

Misgurnus 60. 
Schlangengift 280, 325. 
Schleie s. a. Tinca 20, 34, 

56. 

Sach verzeichnis. 

Schlempekohle 345. 
Schlupfwespe 108. 
Schmetterlingsraupen 

44. 
Schwan 23. 
Schwefelbakterien 341. 
Schwein 10, 12, 13, 40, 

83, 313-
Schwermetalle 267, 276, 

278, 285, 286, 292, 
310, 311, 317, 324, 
341. 

Sclerotinia americana 
260, 286, 297, 333. 

Scomber scomber 35, 59. 
Scopelophila ligulata 

300. 
Scorzonera parviflora 

233. 
Scyllium canicula 16, 55. 
- catulus 55. 
Sebastodes maliger 58. 
Secale cereale 236. 
Sedum 263. 
Seehase 47. 
Seeigel 46. 
Seeigeleier 298. 
Seelowe 299. 
Seeratte s. a. Chimaera 

monstrosa 55. 
Seespinne 11, 49. 
Seestern 46. 
Seewalze 46. 
Seidenspinner 5, 9, 11. 

Seignettesalz 277. 
Seiwal 78. 
Selachier 54. 
Sempervivum soboli-

ferum 335. 
Seneco coronopifolius 

207· 
- silvaticus 266. 
Senf 302, 318, 331, 334, 

340, 346. 
Serinus canaria 68. 
Seseli hippomarathrum 

237, 238. 
Sesleria calcaria 237, 238, 

239. 
Sesuvium digynum 199, 

209. 
SHAFFER-HARTMANN
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Shetlandpony 79. 
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Sieben schlafer s. a. Myo-
xus glis 14, 71. 

Silene inflata 316. 
- italica 237, 238, 239. 
- vulgaris 238, 239, 

242. 
Silurus glanis 60. 
Sinapis 266, 305. 
SipunculUs 2. 
- nudus 46. 
Smerinthus ocellata 44, 

53. 
Soda 267. 
Sojabohne 318. 
Solanum lycopersicum 

173. 
- tuberosum 194. 
Solgonal 297. 
Solidago graminifolia 

192, 217. 
- sempervirens 192, 

217· 
Sonnenblume 305, 340. 
Sonneratiaalba 195,196, 

229, 231. 
Spargel 264, 31 5. 
Spartina cynosuroides 

192. 
- glabra 192, 211, 216. 
- Michauxiana 192. 
- patens 192, 217. 
Speichelamylase 309. 
Speicheldiastase 280. 
Spergularia salina 205. 
Sperling s. a. Passer 9, 

68. 
Sperlingsvogel 67. 
Spermophilus citellus 

14, 71. 
Spheniscus demersus 69. 
Spheroides maculatus 

43, 44, 58, 59. 
Sphynx ligustri 44, 52. 
Spiesente s. Anas acuta. 
Spilopelia chinensis 66. 
- suratensis 66. 
Spin at 264, 315. 
Spirodela oligorhiza 273. 
- polyrhiza 273, 306. 
Spirogyra 258, 273, 287, 

288, 292, 295, 296, 
297, 300, 301, 329, 
332, 335, 341. 

Sporenfarbstoff 307. 
Spritzwurm 46. 
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Spurenelemente 255f. 
- Blei 336£. 

Gallium 330f. 
- Germanium 334f. 
- Gold 294f. 
- Iridium 291. 
- Kadmium 327f. 
- Kobalt und Nickel 

282. 
- Kupfer 298f. 
- Niob 348. 
- Osmium 291. 
- Palladium 291. 
- Platin 291. 
- Reiz- und Stimu-

lationsdiinger 271 f. 
- Rhodium 291. 
- Ruthenium 291. 
- Tantal 348. 
- Thallium 331 f. 
- Titan 342f. 
- Vanadium 345f. 
- Zink 315f. 
- Zinn 335f. 
- Zirkonium 344. 
- Z usammenhang 

zwischen Mangan 
und Chlorophyll
bildung 268f. 

Squalus acanthia 56. 
- sucklii 35, 55. 
Stabheuschrecke 51. 
Stachys recta 237, 238, 

239. 
Starkeabbau 268, 278, 

286, 324. 
Starkehydrolyse 161, 

174. 
Stannosulfat 336. 
Staphylococcus pyogenes 

aureus 335. 
Staphylokokken 259, 

335. 
Statice 208, 318. 
- delicatula 207. 
- Gmelini 222. 
- limonium 205. 
- - var. carolinianum 

218. 
Steckriibe 302, 305. 
Steinkohle 327. 
Steinschmatzer s. a. 

Oenanthe 33, 67. 
Stieglitz 42. 

Sachverzeichnis. 

Stigmatopelia sene-
galensis 66. 

Strandkrabbe 49. 
Strandlaufer 69. 
StrauB s. a. Struthio 69. 
Streptokokken 259. 
Streptopelia risoria 67. 
- alba 8, 66. 
Strongylocentrotus 46. 
Struthio camelus 69. 
Suaeda 212, 226. 
- fruticosa 233. 
- linearis 192, 230. 
- maritima 205. 
- Salsa 233. 
Suaeda vermiculata 207. 
Sulfat 339. 
Sylvia communis 68. 
Syrnium aluco 70. 

t Tabak 267,268,284,327, 
331, 332, 342. 

Tabakkrankheit 332. 
Tabakmosaik-Virus 298. 
Takadiastase 289, 309. 
Talk 286. 
Tamarix 218. 
- articulata 233. 
- Bounopaea 207. 
- pauciovulata 207. 
Tannin 197, 295. 
Tantal 255, 348. 
Taraxacum officinale 

316. 
Taschenkrebs 49. 
Taube 7, 12, 18, 20, 24, 

26, 39, 40, 42, 45, 
66f. 

Tautogalabrus adspersus 
57, 59. 

Taxus 162. 
- baccata 174. 
Tee 261, 263. 
Teichmuschel 5, 47. 
Testudinata62. 
Tetrachlorid 336. 
Tetrakarbonsaure 312. 
Teucrium chamaedrys 

184, 238, 239. 
- montanum 184. 
Thalassochelys careta 62. 
Thalictrum. foetidum 

237. 
Thallium 255, 331. 

Thallosalz 333. 
Thielavia basicola 293. 
Thioglykolsaure 278, 

289. 
Thlaspi alpestre var. 

calaminaria 316. 
- cepaefolium 316. 

i Thymallus vulgaris 61. 
i Thymelaea hirsuta 201, 

I 202. 
,- microphylla 202. 
I Thymus angustifolius 

237. 
, - serpyllum 169. 
Tierfeten, Huhn, 

Schwein, Taube 8, 9. 
Tierkohle 329. 
Tillandsia Balbisiana 

194. 
Tilletia 286, 292, 344, 

347. 
Tilletia-Sporen 297. 
Timotheheu 290. 
Tinca vulgaris 56, 60. 
Tintenfisch 46. 
Titan 255, 342f. 
Tomate 269, 291, 295, 

305, 315, 320. 
Tonpulver 286. 
Torpedo marmorata 55. 
- ocellata 55. 
Tortricidae 136. 
Tortugakrebs 48. 
Tradescantia 285, 306. 
- zebrina 285. 
Traganum nudatum 207. 
Transpirationssteigerung 

302. 
Trapa natens 263. 
Traube 263, 336. 
Traubenmost 289. 
Traubensaft 331. 
Traubenzucker 28, 40, 

277-
Trauerfliegenfanger s. 

Muscicapra. 
Trichophyton interdigi-

tale 324. 
Tricothecum 322. 
Trientalis europaea 335. 
Trifolium pratense 194. 
Triglochin 212. 
- maritima 217. 
Trigonella 201. 
Triphal 297. 
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Tripteris arborescens Vicia faha 205, 284-, 288, Wolfram 347. 
209. 300, 331, 338. W olfsmilchschwarmer 

53. Triticum junceum 205, - sativa 292, 344. 
212, 226. Vinca minor 183. Wiirmer 2, 40, 46. 

Truthahn 64. Viola odorata 242, 244. 
Trutta iridea 60, 61. - tricolor var. calami-
Trypsin 279, 280, 293, naria 316. Xanthium canadense 

213. 297, 209, 247. Vitamine 14, 26, 281, 
X-Chromosom 106. 
Xenodon 42. 
Xerophyten 165, 198, 

Trypsinogen 327. 313, 326. 
Tuberkelbazillen 259, Vogel 5, 6, 39, 63, 144, 

288, 292, 296, 297, 312. . 
308 329 330 344.1 VULPIANsche Elsen- 225, 230. 

Tugorkraft 152f. ' chloridreaktion 40. Xerothermpflanzen 235. 
Xiphosura 54. 
Xylocarpus obovatus 

Tulpe 162. 
Tumor 256, 288, 330. 
Tunicata 54, 345. Wachtel 42. 195. 
Turacin 299. Waldkautz s. a. Syrnium 
Turacovogel 299. 23, 25, 70. Zea Mays 194, 258, 266, 
Turmfalkes. a. Cerchneis Waldohreule 23. 331, 339. 

tinnunculus 23, 70. Walfisch 299. Zebu 81. 
WalnuB 268 304 Zeliokorner 333. Turtur orientalis 8, 66. . ' k· 

T ·1 f f 316 WasserstofflOnen onzen- Zellulose 275. 
USSI ago ar ~ra . . I tration 293. Zellsaft s. a. Zusammen-

Typha angustifoha 193. WEBERsches Gesetz 214. setzung des ... 151£. 
Trypsin 34.1. Weidegras 327, 331, 345. Zenaidura carolinensis 
Typhusbazllien 296, 308. Weidenbohrer 53. 67. 
Tyrosin 312. Weinbergschnecke 20, Zeolithen 317. 

Ultra violettestrahl ung 
14. 

Unterniobsaure 348. 
Urease 280,288,289,297, 

309. 
Urodela 61. 
Uromyces caryphyllinus 

286, 333. 
Urophycis 56. 
Uroporphyrin 299. 
Urtica dioica 194. 

26, 44, 45, 47. Zichorien 331. 
Wein 299. Ziege s. a. Capra 24, 32, 
Weinstock 319, 327. 34, 41, 42, 81, 294. 
WEISMANNscher Ring Ziesel s. a. Citellus 14. 

144. Zieselmaus s. a. Spermo-
Weizen 257, 258, 264, philus 14, 71. 

266, 270, 280, 284, Zink 255,357,258, 315£. 
291, 295, 315, 317, Zinn 255, 335. 
318, 328, 331, 332, Zirkon 255. 
335, 339, 344. Zirkonium 344. 

Weizenkeimlinge 300. Zitronensaft 315. 
Wellensittich 69. Zitronensaure 153, 322. 
Welwitschia mirabilis Zitterrochen s. a. Tor-

199, 209, 233. pedo 55. 
Wicke 317. Zollikoferia resedifolia Vaccinium 188. 

- mystillus 193, 
193, 237. 

Wildschwein 294. 207. 
237. Winterschlafer 14. Zostera 264. 

- vitis idaea 175. 
Valonia 308. 
Vanadat 347. 
Vanadinsaure 346. 
Vanadium 255, 345. 
Vanadylchlorid 347. 
Vaucheria 329. 
Veronica Tournefortii 

176. 
Vespa germanica 52. 

Wirkstoff lOS£. I Zucker 153, 155, 191f, 
- Bildung der Wirk- 257, 268, 275, 281, 

stoffe von Ephestia, 283, 321, 322. 
Drosophila, Bombyx Zuckergehalt des 
116. menschlichen und 

- Vergleich derselben tierischen Blutes 1 £. 
von Drosophila und - - - - Atemnot 
Habrobracon 138. 1 5 £. 
Vergleich derselben - - - - Blut-
von Ephestia und zuckerkurve der Ho-
Drosophila 136, 137. nigbiene 21. 
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Zuckergehalt des 
menschlichen und 
tierischen Blutes von 
3 Versuchspersonen 
22. 

-----von 
hungernden Klein
vogeln 20. 

- - - - - von 2 
hungernden Gansen 
19· 

- - - - EinfluB 
der Nahrung auf die 
Blutzuckerkurve der 
Dohle 25. 

- - - - - schwe
rer Arbeit auf den 
Blutzuckergehalt 29. 

30. 
- - - - Hypergly

kamiekurve. Taube 
24. 

- - - - Nahrungs
aufnahme 22f. 

- - - - Tageskur
yen von 3 verschie
denen Versuchsper
sonen 17. 

- - - - Vene und 
Arterie Tab. 7. 

Zuckerkrankheit 290. 
Zuckerrohr 257.268.271. 

342. 
Zuckerriibe 180. 257. 

302. 305. 318. 331. 
340. 

Zugvogel 32: 
Zusammensetzung des 

Zellsa1tes bei hoheren 
Pflanzen 151 f. 

- - - - Alpine 
Baumgrenze 185f. 

- - - - bei Halo
phyten 191f. 

- - - - Calcium
haushalt 240f. 

Sachverzeichnis. 

Zusammensetzung des lingen und Samen 
Zellsaftes bei hoheren von Mangroven Tab. 
Pflanzen. Calcium 229. 
und Oxalgehalt eini- Zusammensetzung des 
ger Pflanzen Tab. Zellsaftcs bei hoheren 
243. Pflanzen. Osmoti-

- - - - Chlorid scher Wert u. Zu-
und Sulfatverhaltnis sammensetzung bei 
232. nordamerikanischen 

- - - - Chloro- Strandpfl. Tab. 211. 
formnarkose 181 f. - - - - ostafrika-

- - - - Epiphyten nische Mangroven 
Tab. 194. 195. 

- - - - Trosttroch- _ - - - Oxalsaure 
nis 182. I in Pflanzen Tab. 244. 

- - - - Eistod 174. ____ Salzhaus-
- - - - Glykophy- halt und Wasserhaus-

ten 193f. 194. halt. Halophyten225. 
- - - - J ahres- ____ Salzpflan-

gang der Frostharte zen 189f. 
usw. von Rhododen- ___ ~ Salzreak-
dron ferrugineum 178. 

- - - - Kalkpflan
zen 234f. 

- - - - NaCI-Ge
halt und Wasserge
halt. bei Strand- und 
Diinenpflanzen Tab. 
205. 

- - - - Osmoti
scher Wert. Chlorid
gehalt und Sukulenz 
bei Mangrovenblat
tern tab. 231, 

- - - - Osmoti
scher Wert. Chlorid 
und Zuckergehalt bei 
Siidwestafrikani
schen Pflanzen 209. 

- - - - Osmoti
scherWertu. ChlQrid
gehalt bei Pflanzen 
und Boden an Diinen 
vonAlgerien Tab. 207. 

- - - - Osmoti
scher Wert von Keim-

tion 222. 
- - - - Salzspei

cherung und Hydra
turwirkung 283. 

- - - - stenohydre 
Typen. euryhydre 
Typen 165. 

- - - - Tages
schwankungen Tab. 
167. 169. 

- - - - Tempera
turextreme usw. von 
Pinus cembra 177. 

Zwergzebu 81, 
Zwiebel 263. 285. 315. 

318. 339. 
Zyanid 297. 329. 
Zygophyllum album 207. 
- simplex 199. 209.224. 

233. 
- Staffii 199. 209. 210. 

233. 
Zystein 278. 311. 
Zystin 278. 311. 
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