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Einleitung. 

Unter Biologie verstehen wir die Lehre von den lebenden Orga­
nismen, von ihrer Lebenstatigkeit und ihren Existenzbedingungen. 
Alles lebendige Gesehehen spielt sieh im Individuum ab und zeigt sich 
in einem Ablauf von einem Anfang zu einem Ende, dem Tode. Was 
wir erkennen, sind Symptome dieses lebendigen Ablaufs und Merk­
male einer Kette von Lebensvorgangen. Als LebensauBerungen sehen 
wir nieht nur die physiologisehen Erseheinungen, Entwieklung, Waehs­
tum, uberhaupt den Stoffweehsel, und die Reizbarkeit an, sondern 
aueh die Entstehung der organisehen Korperformen. SehlieBlich ist 
aueh der Tod als Ende eines lebendigen Ablaufs ein biologisehes 
Symptom. 

Ebensowenig wie jede andere Wissensehaft kann aueh die Biologie 
sich mit der bloBen Anhaufung eines Tatsaehenmaterials begnugen, 
sie muB vielmehr dureh die Vergleiehung des Beobachteten den inne­
ren GesetzmaBigkeiten auf die Spur zu kommen suehen, welche die 
Vielheit der LebensauBerungen in den versehiedenen Erscheinungs­
formen lebendigen Geschehens bewirken. 

In jeder Weise ist der Organismus mit dem Naturgeschehen ver­
knupft, sei es, daB der Lebensablauf als Ganzes von den Umwelt­
bedingungen abhangig ist, oder daB seine Zusammensetzung und 
Struktur chemisch, physikaliseh und physikochemiseh erfaBt werden 
kann. Was dem Lebendigen sein eigenes Geprage gibt, wissen wir 
nicht. Wir sehen nur seine versehiedenen Erseheinungen, von denen, 
je nach dem Standpunkt des Beobaehters, mehr die einen oder anderen 
in den Vordergrund treten. Jedoeh sind das alles nur verschiedene 
Seiten eines und desselben Dinges, eben des lebendigen Ablaufs, dessen 
verschiedenartigsten Symptome wir in dieser oder jener Form erkennen. 

Es ist die Aufgabe und das Ziel der vergleichenden Biologie, dureh 
eine planmaBig durchgefiihrte Analyse das lebendige Geschehen in seine 

Janisch, Das Exponentialgesetz. 
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Bestandteile zu zerlegen und die Bedeutung der Teile flir das Ganze 
festzustellen, um die .Ahnliehkeiten und Untersehiede in den versehie­
denen Daseinsformen des Lebendigen zu erkennen. 

Zur Durchfiihrung des Vergleichs brauehen wir aber eine Methode, 
die es gestattet, die Einzelerseheinungen in ihrer Wertigkeit neben­
einander zu setzen. Eine solche muB naturgemaB in den GesetzmaBig­
keiten begriindet sein, naeh denen die Lebensvorgange ablaufen. Da 
die kiirzeste Form, welche man einer GesetzmaBigkeit geben kann, 
eine mathematisehe Gleiehung ist, hat man aueh in der Biologie, 
ebenso wie in anderen naturwissensehaftliehen Disziplinen, naeh For­
meln flir das lebendige Gesehehen gesueht und sieh dabei in der 
Hauptsaehe an die Ausdriieke gehalten, welche in der Physik und 
Chemie fest fundiert sehienen. Jedoeh ist man noeh weit davon ent­
fernt, das biologisehe Gesehehen unter einen einheitliehen, mathema­
tiseh zu fassenden Gesiehtspunkt zu stellen, noeh viel weiter aber da­
von, das Naturgesehehen iiberhaupt unter einem solchen zu betraehten. 

lm Zusammenhang mit meinen Untersuehungen iiber die experi­
mentelle Beeinflussung der Lebensdauer und des Alterns sehadlieher 
lnsekten habe ich versueht, die Temperaturabhangigkeit der Entwick­
lungsdauer der Mehlmotte mathematiseh zu formulieren und fand in 
der Gleiehung der Kettenlinie einen Ausdruek, der als funktionale 
Beziehnng zwisehen Entwieklungsdauer und Temperatur die experi­
mentell ermittelten Punkte so gut erfaBte, wie ma,n es nur irgend 
erwarten konnte, und zwar iiber die ganze Temperaturskala hinweg, 
innerhalb welcher eine Entwieklung iiberhaupt stattiindet. Bei der 
mathematisehen nnd biologisehen Analyse dieser Knrvenform ergab 
sich dann eine Reihe von Gesiehtspunkten, welche auch fiir andere 
Erseheinnngen nutzbar gemaeht werden konnten, zunaehst fiir den 
reziproken Wert der Entwieklungsdauer, die Entwicklungsgesehwindig­
keit, dann aber auch bei der Atmungsintensitat, dem Atemrhythmus, 
der Herzschlagfrequenz u. a. Aus der mathematisehen Struktur der 
Kettenlinie, die aus zwei gegeneinander laufenden Exponentiallinien 
entsteht, lieB sieh dann weiter eine GesetzmaBigkeit ableiten, die ieh 
als Exponentialgesetz bezeichnet habe, nnd welche die Lebensablaufe 
in ihrer Gesamtheit zu beherrsehen und auBerdem das lebendige 
Gesehehen mit dem Naturgesehehen zu verkniipfen seheint. 

leh lege das Exponentialgesetz in diesem Buehe einer breiten 
Offentliehkeit vor in der Hoffnung, daB es ein Schritt weiter auf dem 



- 3 -

Wege ist, das Lebensgesehehen in seinen gesetzmaBigen Zusammen­
hangen zu begreifen. Seiner Entstehung gemaB werde ieh das Ex­
ponentialgesetz zunaehst an dem Temperaturproblem entwiekeln, dann 
seine mathematisehe Struktur erortern und endlieh versuehen, seine 
Giiltigkeit als allgemein-biologisehes Gesetz naehzuweisen. In einem 
Sonderabsehnitt will ich dann zeigen, wie das Exponentialgesetz fiir 
die angewandte Biologie nutzbar gemaeht werden kann. 

leh bin mir voll bewuBt, daB das, was ieh hier zu geben ver­
mag, nur der erste Anfang groBerer Arbeit ist. Es lag mir fern, etwa 
eine vergleiehende Biologie auf der Grundlage des Exponentialgesetzes 
sehreiben zu wollen, denn dazu reicht die Kraft eines einzelnen nicht aus. 
leh will nur versuehen, zu zeigen, wie eine soIche naeh den Gesiehts­
punkten, weIche das Exponentialgesetz vermittelt, moglieh erseheint. 

Die Beispiele, die ieh heranzog, konnten naturgemaB nur aus 
dem Tatsaehenmaterial ausgewahlt werden, das mir bekannt geworden 
ist. Spezialforseher der Einzelgebiete werden vielleicht bessere anfiihren 
konnen. Es muBte mir zunaehst mehr darauf ankommen, grund­
satzlieh die Giiltigkeit des Exponentialgesetzes aufzuzeigen, als die 
Einzelheiten methodiseh durehzuarbeiten. 

Es ging mir mehr darum, das groBe Gesehehen, den Ablauf als' 
Ganzes zu eharakterisieren und die groBen Linien zu zeigen, naeh 
denen im Lebensablauf die Ereignisse sieh env.viekeln, wie eins ins 
andere greift, sieh beeinfluBt, fordert, hemmt, wie die Beurteilung 
des Gesehehens abhangt von der Fragestellung, von der Teehnik der 
MeBarbeit, kurz vom Experimentator, wie sie ferner abhangt von dem 
Symptom, das man herausgreift und dann, wie doeh alles naeh einem 
einzigen hoheren Gesetz verIauft, eben dem Exponentialgesetz, dem 
Ablaufgesetz biologisehen Gesehehens, und weiter, wie dieses Ge­
sehehen im Zusammenhang steht mit dem Wirken der Umwelt und 
deren Bedingungen, wie der Organismus hineingestellt ist in ein 
Naturgesehehen groBten AusmaBes und wie das Exponentialgesetz 
hier die Verkniipfung mit den Ereignissen niehtbiologiseher Art her­
stellt. 

leh habe mieh bemiiht, das Mathematisehe in diesem Buehe 
zuriiekzustellen, vor allem habe ich die Anwendung hoherer Reeh­
nungsarten, z. B. der Differential- und Integralreehnung, absichtlieh 
ausgeschaltet, trotzdem die vorliegenden Probleme auf Schritt und 
Tritt zu einer genaueren mathematischen Dureharbeitung verfiihren. 

1* 
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Ich halte das jetzt noch nicht fiir tunlich, denn der Biologe ist im all­
gemeinen kein Mathematiker. Da wir aber die Mitarbeit aller biolo­
gischen Teilgebiete brauchen, um wahrhaft vergleichende Biologie zu 
treiben, miissen wir zunachst nur mit denjenigen Rechnungsarten aus­
zukommen such en, welche in der Schule gelehrt werden. DaB wir 
aber heute in der Biologie ohne mathematische Betrachtungen nicht 
mehr zurecht zu kommen vermogen, zeigt das Exponentialgesetz mit 
aller Deutlichkeit. 

Den Herren Kollegen von der Biologischen Reichsanstalt bin ich 
fiir manche Anregung und fiir viele Literaturhinweise dankbar, beson­
ders auch fiir manche Kritik, die ich erfuhr und die mich zu immer 
erneuter Nachpriifung zwang. Ich habe gesondert zu danken Herrn 
Geheimrat Prof. Dr. Appel, Herrn Oberregierungsrat Dr. Schwartz 
und Herrn Regierungsrat Dr. Zacher fiir die Arbeitsmoglichkeit! die 
ich in der Biologischen Reichsanstalt fand, und fiir das Interesse, das 
sie dem Fortschreiten meiner Arbeit entgegenbrachten, ferner meinem 
Onkel, Herrn Lehrer W. Sommerfeld-Copenick fiir seine Hilfe bei 
der Berechnung der Kurvenwerte und nicht zuletzt meiner Helferin, 
Frl. Erika Wilke fiir ihre Mitarbeit bei der Literaturdurchsicht und 
den Kurvenzeichnungen. Besonderen Dank schulde ich auch dem 
Verlage fiir sein Entgegenkommen bei der Herausgabe dieses Buches. 



A. Allgemeiner Tei1: Das Exponentialgesetz. 
I. Das Temperaturproblem. 

I. Die bisherigen Losungsversuche. 
DaB die Lebensvorgange ebenso wie chemische Reaktionen durch 

die Temperatur beeinfluBt werden, ist eine lange bekannte Tatsache, 
jedoch steht die Art dieser Einwirkung noch heute im Mittelpunkt 
der Diskussion (vgl. Kestner-Plaut). Immer wieder hat man ver­
sucht, die Dynamik der Vorgange auf eine mathematische Form zu 
bringen, die es gestattet, auf Grund weniger experimentell ermittelter 
Zahlen die zwischen und auBerhalb ihnen liegenden rechnerisch zu 
finden. In der Formulierung der mathematischen Abhangigkeit bio­
logischer Vorgange von der Temperatur stehen sich zwei Meinungen 
scharf gegeniiber, die in der van't Hoffschen und der Warmesummen­
regel ihren Ausdruck gefunden haben. Eine dritte Ansicht sucht 
zwischen beiden zu vermitteln, ohne daB es ihr aber gelungen ware, 
die Gegensatze vollig auszugleichen. 

Die Regel von van't Hoff. 

Der eine Losungsversuch des Temperaturproblems in der Biologie 
fuBt auf den GesetzmaBigkeiten, welche in der Chemie fiir die Ab­
hangigkeit der Reaktionsgeschwindigkeiten von der Temperatur ge­
funden wurden. Berthelot zeigte, daB sich die Anderung der Re­
aktionsgeschwindigkeit (k) eines chemischen Vorganges mit der Tem­
peratur (t) durch die Exponentialgleichung 

k = abt 

ausdriicken laBt, wobei a und b Konstanten sind. Van't Hoff stellte 
dann das Gesetz auf, daB die Reaktionsgeschwindigkeit bei steigender 
Temperatur von zehn zu zehn Grad sich verdoppelt bis verdreifacht, 
jedoch fand man dann, daB es eine ganze Anzahl von Ausnahmen 
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von diesem Gesetz gab. Man hat sich gew5hnt, diese nunmehr als 
van't Hoffsche (R. G. T.) Regel bezeichnete Abhangigkeit in der Form 
zum Ausdruck zu bringen, daB man sagt, der Quotient aus der Reaktions­
geschwindigkeitskonstanten bei einer urn 10° h5heren Temperatur und 
der der niedrigen Temperatur 

kt+,o_Q 
kt - IO 

liegt zwischen 2 und 3. Man bezeichnet diese Gr5Be Q,o dann als 
den Temperaturkoeffizienten oder -quotienten. 

Unter starker Anteilnahme von Kanitz wurde die van't Hoffsche 
Regel dann in die Biologie eingeftihrt und in vielen Fillen als giiltig 
befunden. Wenn auch die Q,o-Werte nicht immer zwischen 2 und 
3 lagen, so glaubte man doch, in dem Temperaturkoeffizienten einen 
Faktor zu sehen, der als Vergleichszahl das Wesen eines Vorganges 
charakterisieren sollte. Jedoch wurde auch die Zahl Q,o bei einund­
demselben Vorgang bei verschiedenen Temperaturen nicht gleichwertig 
gefunden. Haufig nahm man dann den Mittelwert, aber das Unkorrekte 
solcher Methode wurde bald erkannt. Es stellte sich dann heraus, 
daB, wie bei chemischen Reaktionen, auch bei biologischen Vorgangen 
haufig mit steigender Temperatur der Q,o-Wert fiel, wie z. B. aus 
folgender Tabelle (aus Kanitz 1915) hervorgeht: 

Tempera turabhangigkei t Qm-Werte bei der Temperatur-
der Puppenruhe (Stunden). abhangigkeit des Herzschlages 
Tenebria malitar (nachKrogh). der Katze (nach Snyder). 

Temp. Stunden Qm Temp. Qm 

32,95 '34,25 I ) 
20° 1,8 

32,7 '37,9 If 1,5 22° 1,9 
27,25 172,5 25° 204 
23,65 234,1 I} 2,6 27° 2,8 
20,9 320 300 2,9 
18,8 439,6 } 4,9 32° 2,9 
17,0 593 35° 2,7 
15,55 742 } 6,9 37° 2,6 

13045 II 16 I 400 2,3 

In anderen Fillen trat die Nichtkonstanz von Qw durch wechseln­
des Fallen und Steigen in Erscheinung, wie z. B. die Zahlen in der 
zweiten Tabelle zeigen. 
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Aus der Berthelotsehen Formel k = ab' kann nun aber leieht 
abgeleitet werden, daB Q,o direkt von der Konstanten b abhangt, denn 
es ist 

Q _k'+,o_~+m -bw 
'0 - k, - b' - • 

Daraus folgt ohne weiteres, daB der Temperaturkoeffizient unbe­
dingt konstant sein muB, wenn die Berthelotsche Formel fiir die 
Temperaturabhangigkeit Giiltigkeit beansprueht. Da aber die Kon­
stanz von Q,o, wie sehon Krogh in aller Scharfe zum Ausdruck 
brachte, eigentlich nie an biologisehen Objekten festgestellt worden 
ist, eine Tatsache, die auch in vielen Fallen fiir chemische Reaktionen 
gefunden wurde, so muBte ein anderer Ausweg gesucht werden. In der 
Chemie glaubte man fiir solche Falle in einer neuen im Exponenten 
stehenden Konstanten A (bzw. (I) einen Vergleichswert gefunden zu 
haben, die in der sogenannten "Formel von Arrhenius" berechnet 
wurde, welche lautet: 

wo k wiederum die Reaktionsgeschwindigkeitskonstanten bei versehie­
den en (absoluten) Temperaturen T und e die Basis der natiirlichen 
Logarithmen bedeuten. In der Biologie waren die Abweichungen von 
der Berthelotschen Exponentialgleichung oft sehr betraehtlieh, vor 
allem bei h6heren Temperaturen, so daB man (z. B. Krogh) davon 
sprach, daB eine GesetzmaBigkeit des Temperatureinflusses nur in der 
sogenannten "Behaglichkeitsgrenze" giiltig sein k6nnte, d. h. nur in­
nerhalb des Temperaturbereichs, in dem das Tier normalerweise lebt. 
Andererseits maehte man die bei h6heren Temperaturen offensichtlich 
eintretenden Schadigungen fiir die Abweiehungen verantwortlich, je­
doch waren das alles mehr gedankliche Konstruktionen, die einer 
L6sung des Problems nicht naher kamen. 

Wichtig ist in diesem Zusammenhang, daB man meist an der 
Bedeutung des Temperaturkoeffizienten unbedingt festhielt und einen 
Vorgang dureh den Q,o-Wert seinem Charakter naeh fiir bestimmt 
hielt. Versilindlich ist diese Tatsache durehaus, da ein anderer zahlen­
maBiger Wert, durch den man mehrere Vorgange quantitativ mit­
einander vergleichen konnte, vollkommen fehlte. So muBte man not­
gedrungen die Anderung des Temperaturkoeffizienten bei einem und 
demselben Vorgang mit in den Kauf nehmen. Wir miissen trotz­
dem aber feststellen, daB gerade diese Eigenschaft die Zahl Q <0 als 
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Vergleichswert unbrauchbar macht. Die in der van't Hoff schen 
Regel ausgesprochene Forderung, daB sie zwischen 2 und 3 liegen 
soile, trifft zwar in vielen Fiillen zu, aber haufig liegt sie, manch­
mal sehr weit, auBerhalb dies er Grenzen. Selbst wenn man die 
hohen Q,o-Werte als Ausnahmen betrachtet, oder, wie beispielsweise 
Piitter, sie durch Multiplikation mehrerer oder durch Potenzierung 
der einfachen Werte entstanden denkt, kann die Festsetzung nicht 
allgemein geniigen, daB der Temperaturkoeffizient lediglich zwischen 
2 und 3 liegen miiBte, innerhalb dieser Grenzen aber schwanken 
kann. Trotz des richtigen Grundgedankens (vg!. oben das Exponen­
tialgesetz) fiihrte der Weg, eine Lasung des Temperaturproblems in 
der Biologie iiber das Qw zu suchen, in eine Sackgasse und hat 
die Forschung auf diesem Gebiet nicht wesentlich fOrdern kannen. 
Wir werden spater sehen, daB man mehrere ganz verschiedene Kurven­
typen nicht unterschieden und gleichartig behandelt hat und daB 
die Unstimmigkeiten der Temperaturkoeffizienten auf eine einfache 
vVeise verstandlich werden. Niiheres dariiber werden wir erst sagen 
kannen, wenn wir diese Kurvenformen begriindet haben. 

Die Warmesummenregel. 

Ein zweiter Versuch, die Temperaturabhangigkeit der Entwicklungs­
vorgange formelmaBig zu erfassen, wurde unabhangig von dem eben 
besprochenen in der Fischereibiologie. dann in der Entomologie in 
Amerika vonSanderson und besonders von seinemMitarbeiter Peairs, 
in Deutschland von Bl unck gemacht und fand seinen Ausdruck in 
der sogenannten Wiirmesummenregel, welche nach Bl unck lautet: 
Das Produkt aus der Entwicklungszeit und der Differenz zwischen der 
Versuchstemperatur und dem kritischen Kaltepunkt ist konstant. Als 
kritischen Kaltepunkt bezeichnet Bl unck diejenige Temperatur, bei 
welcher die Entwicklungsdauer unendlich groB wird, die also einen 
physiologischen Nullpunkt darstellt. Die Kurve, welcher die Tempera­
turabhangigkeit der Entwicklungsvorgange folgen solI, ist eine Hyperbel, 
deren allgemeine Formel x'y = c ist. Entsprechend der Warmesummen­
regel schreibt Bl unck sie in der Form 

(v-k) t = const., 

wenn v = die Temperatur in Celsiusgraden, t = die Entwicklungsdauer 
in Tagen und k ein mit der Spezies und innerhalb derselben mit dem 
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Altersstadium wechselndes Stiick oberhalb des Nullpunktes unserer 
Thermometerskala bedeutet. Ab b. I stell t diese Beziehung nach B 1 u n c k 
graphisch dar. Die auf Grund dieser Auffassung gegebene Einteilung 
des Temperaturbezirks in todliche Kaltezone (t. K.), kritische Kii.lte­
zone (k. K.), optimale Zone (0.), kritische Warmezone (k. W.), tiidliche 
Warmezone (t. W.) ist aus der Abbildung zu ersehen. Dber die durch 
die graphische Darstellung gefundenen Kurvenformen werden wir 
spater im Zusammenhang noch zu sprechen haben. Hier geniigt es, die 
theoretische Grundlage zu betraehten, auf der die Wiirmesummenregel 
ruht. Sie besagt naeh Bl unck, "daB die von einem Organismus wahrend 
seiner _Entwieklung ver­
brauehte Warmemenge '10 tw. 
konstant ist". An diesem 
Satz hat sehon Martini 
Kritik geiibt, indem er be­
tont, daB man Warme­
mengen in Kalorien miBt 
und nieht in Celsiusgra­
den mal Tagen. In die­
sem Sinne "verbraueht" 
ein sieh en tv.iekelnder 
Organismus iiberhaupt 
keine Warmemengen, dcnn 
er ist nicht imstande, aus 
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Abb. 1. Die Beziehung zwischen Temperatur 
und Entwicklungsdauer bei der Junglarve von 
Dytiscus marginalis bei Kaulquappenfutter als 

Hyperbel. 

einer gleichmaBig warmen Umgebung Warmemengen aufzunehmen, also 
gewissermaBen zu speichern. Es fehlt also der Warmesummenregel die 
theoretische Voraussetzung, so daB sie schon aus diesem Grunde den 
Anforderungen nicht geniigen kann. 

Die gerade Linie und die Kroghsehe K urve. 

Bei anderen Lebensvorgangen, vor allem der Atmungsintensitat, 
ist versueht worden, wenigstens innerhalb der optimalen Grenzen, der 
sogenannten Behaglichkeitszone, die Temperaturabhangigkeit als ge­
rade Linie darzustellen, jedoeh zeigten sieh haufig Abweiehungen da­
von, die dazu fhhrten, daB Krogh seine Normalkurve, die ein Mittel­
ding zwischen einer Geraden und einer Exponentiallinie sein sollte, als 
Norm derartiger Temperaturabhangigkeiten hinstellte. Eine solche 
Normalkurve gebe ieh in Abb. 2 wieder. 
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Die gerade Linie spielte auch bei der Warmesummenregel eine 
RoUe insofem, als Peairs, der den Hyperbelcharakter der Kurve der 
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Abb. 2. Stoffwechsel-Temperaturkurve nach Krogh. Stoffwechselwerte 
in willkiirlichen Einheiten. X Enthirnte Kr6te, + narkotisierter Frosch. 
o kurarisierter Frosch, V normaler Fisch, le, narkotisierter Fisch, H Hund, 

Entwicklungsdauer der Insekten vertritt, die Reziproke der Hyperbel 
aufstellte. Auch Krogh und Bl unck arbeiteten mit derselben Me-

t bezw. Ir../r: 0 thode, Krogh allerdings ohne 
591}0 Kenntnis der Hyperbeltheorie. ~v > 

\ 
18 Stellt niimlich die Linie T in 

1/ \ 
16 Abb. 3 nach Bl unck die Ent-,. 
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Temperotur 
Abb. 3. Die Beziehung zwischen Tem­
peratur und Embryonalentwicklung 
des RiibenaasktHers Blitaphaga opaca. 
T Entwicklungsdauer als Hyperbel, 
V Entwicklungsgeschwindigkeit als 

Gerade. 

wicklungsdauer des Kein1lings 
vom Rubenaaskiifer Blitophaga 
opaca dar, so ist die Entwick­
lungsgeschwindigkeit der reZl­
proke Wert der Entwicklungs­
dauer gemiiB der einfachen Be­
ziehung: Geschwindigkeit = Weg 
dUrch Zeit 

s 
V= -. 

t 
Setzen wir s = I oder aus zeich­
nerischen Grunden gleich irgend­
einer anderen Zahl, hier gleich 64, 
so entspricht die Kurve V der 

Entwicklungsgeschwindigkeit. Setzen wir in der zugrunde gelegten all­
gemeinen Gleichung der Hyperbel x'Y = c entsprechend dieser Beziehung 
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2- statt y ein, so erhalten wir ~ = coder x = c· y. Das ist aber die y y 
Gleichung einer geraden Linie. In Abb. 3 sind die Untersuchungen nur 
in einem geringen Temperaturbereich vorgenommen, so daB diese Um­
kehrung den tatsachlichen Verhaltnissen des Experiments gerecht zu wer­
den scheint. Dehnt man jedoch die Versuche auch auf hohere und niedere 
Temperaturen aus, wie Krogh das (vgl. Abb.4) tat, so zeigt sich, daB 
die Kurve der Entwicklungsgeschwindigkeit an beiden Enden S-formig 
von der geraden Linie ab-

der Atmungsintensitat (z. B. 900 t 
v. Bud den b r 0 c k und 800 

weicht. Dieselbe Erscheinung ~~oo '\ 
haben wir bei den Kurven 100t 

v. Rohr). Die Abweichungen 700 ~il'''':\ ~' 
des Experiments sind mit 800 /' 

den bisher besprochenen For- !:, 0'\ /' 
meln nicht in Einklang zu 500 

bring en, so daB auch aus die- ~oo ",<' 
sem Grunde der Hyperbel- 300 - '/, 

charakter und demzufolge zoo // ____ .-,. 
auch die gerade Linie als 100 +--;/ 
funktionale Beziehung der / 

1/1 16 18 20 22 2~ 26 28 30 32 J¥' 

I Temperafvr 

Temperaturabhangigkeit ab-
gelehnt werden muB. 

In diesem Zusammenhang 
nehme ich Gelegenheit, auf 
einen prinzipiell wichtigen 

Abb. 4. Die Temperaturabhangigkeit der 
Entwicklungsdauer (t) und der Entwick­
lungsgeschwindigkeit (v) der Puppe des 
Mehlkafers Tenebrio molitor nach Krogh. 

Punkt bei der Darstellung von Lebensvorgangen in Kurvenform hinzu­
weisen. Eine Kurve muE in ailen ihren Punken den tatsachlichen 
biologischen Wert darstellen. Wenn also z. B. Bl unck sagt, die Ent­
wicklungszeit eines Insekts laBt sich unter ein bestimmtes Minimum 
nicht herunterdriicken, so heiBt das doch, daB auch die Kurve 
ein Minimum haben muB. Die Hyperbeln von Peairs und Blunck 
und ebenso auch die Exponentiailinie, welche der van't Hoffschen 
Regel zugrunde liegt, gehen aber iiber diesen Punkt hinaus. Man 
driickt also hier graphisch aus, was biologisch iiberhaupt nicht existiert, 
nicht existieren kann. Daran andert auch die Tatsache nichts, daB 
an dem Minimumpunkt die sogenannte kritische Warmezone gesetzt 
wird, in der eine Entwicklung iiberhaupt nicht mehr stattfindet. Je-
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doch werden wir noch kennen lernen, daB auch oberhalb des Minimum­
punktes, wenn auch nur noch bei geringer Temperaturerhohung, eine Ent­
wicklung, ailerdings eine verzogerte, stattfindet. Auch Bachmetjew 
u. a. bilden schon Kurven ab, die zeigen, daB oberhalb einer bestimmten 
Temperatur die Entwicklungsdauer von Insekten sich vergroBert. 

Es ist eine meines Erachtens nicht statthafte Einschrankung, wenn 
die GesetzmaBigkeit eines Vorganges nur fUr ein bestimmtes Intervall 
Giiltigkeit beansprucht. Das gilt sowohl fUr die Temperaturabhangig­
keit wie fUr eine Reihe anderer gesetzmaBiger Formulierungen in der 
Physiologie. Eine Kurve muB unter alien Umstanden tatsachlich das 
zeigen, was biologisch vorliegt. Und dazu gehoren auch die Tempera­
turen, die auBerhalb der "Behaglichkeitszone" liegen, denn der Orga­
nismus muB auch auf sie irgendwie reagieren, und wir wollen doch ge­
rade die GesetzmaBigkeiten herausfinden, nach denen diese Reaktionen 
erfolgen. Wie Pii t t er und auch Martini sehr richtig zum Ausdruck 
bringen, ist oft gerade das Kurvenstiick innerhalb der optimalen Zone 
so wenig charakteristisch, daB es mit geniigender Genauigkeit ebenso 
gut durch eine Gerade bzw. Hyperbel wie durch eine Exponentiailinie 
darstellbar ist. Wenn aber auBerhalb dieser mittleren Strecke Ab­
weichungen ganz bestimmten Charakters auftreten, wie unsere Abb. 4 
das mit aller Deutlichkeit zeigt, so kann man nur den SehluB ziehen, 
daB andere mathematisehe Kurvenformen vorliegen miissen, will man 
iiberhaupt an einem formelhaften, funktionalen Zusammenhang fest­
halten. 

2. Die Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung 
als exponentiale Funktion. 

Aus der bisherigen Dbersieht sind die heterogenen Gesiehtspunkte 
zu erkennen, mit denen versueht wurde, den TemperatureinfluB 
auf biologisehe Vorgange zU erfassen. Es handelt sieh um die Frage, 
ob iiberhaupt die Abhangigkeit auf eine mathematisch formulierbare 
Kurve gebraeht werden kann, die alle Abweiehungen, die wir von den 
bisherigen Losungsversuehen kennen gclernt haben, als iibergeordnete 
Funktion erfaBt. 

Die Embryonalentwieklung der Zecke Nlal'garopus annulat1£s. 

Um diese Frage zU entseheiden, wahle ieh ein Beispiel, zu dem die 
Daten aus der amerikanisehen Literatur von Sanderson zusammen-



- 13 -

getragen wurden, und dessen experimentell ermittelten Punkte weit 
genug iiber einen groBeren Temperaturbereich verteilt sind, namlich 
die Embryonalentwicklung der Zecke Margaropus anmtlatus. Aus der 
Lage der in Abb. 5 eingetragenen Punkte ist ersichtlich 1. die Tatsache, 
daB mit steigender Temperatur die Entwicklungsdauer zunachst eine 
Verkiirzung erfahrt, 2. daB bei etwa 28° die Beschleunigung wieder 
geringer wird, also hier ein Minimum der Entwicklungsdauer liegt, 
3. daB noch hohere Temperaturen verlangernd auf die Entwicklungs­
dauer wirken. Eine Kurve, welche die Temperaturabhangigkeit zeigen 
soil, muB diesen drei Tatsachen gerecht werden. Die Hyperbel tut das 
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Abb.5. Die Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung der Zecke 
Margaropus annulatus, I Entwicklungsdauer, II Entwicklungsgeschwindigkeit. 

offenbar nicht, wie wir gesehen haben, die Exponentiailinie auch nicht, 
wie ohne weiteres aus unserer Abb.6 hervorgeht. Es kann nur eine 
Kurve in Betracht kommen, die einen Scheitelpunkt, also ein 
Minimum hat. 

Da die Hyperbeln schon wegen ihrer nicht auf wissenschaftlicher 
Basis ruhenden theoretischen Voraussetzung ganzlich auBer Betracht 
bleiben miissen, andererseits aber Exponentiailinien oder logarithmische 
Linien, welche grundsatzlich denselben Verlauf haben wie die Ex­
ponentiailinien, an sich theoretisch gut begriindet sind und bei der 
Losung von vielen physiologischen Problemen gangbare Wege gewiesen 
haben, liegt der Gedanke nahe, auf dieser Grundlage eine Losung des 
Temperaturproblems bei den Entwicklungsvorgangen der Insekten zu 
versuchen. Eine Kurve, welche den oben geforderten Bedingungen ge-
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niigt, ist die Kettenlinie, we1che aus zwei spiegelblldlich zur y-Achse 
laufenden Exponentiailinien durch Addition entsteht, also die Resul­
tierende dieser beiden Exponentiallinien ist. Diese haben folgende 
Gleichungen: y = ma'" und 

y = ma-'", 

in denen m und a Konstanten sind. Durch Addition entsteht die Ketten-
linie 

Die in Abb. 5 eingetragene Kurve list eine so1che Kettenlinie, tmd man 
sieht, daB sie sich den experimentell ermitfelten Punkten gut genug 
anschmiegt, soweit iiberhaupt eine Entwicklung stattfindet, und den 
drei geforderten Bedingungen gerecht wird, die auf Grund der bio­
logischen Daten erfiillt sein miissen. 

Zunachst konnte diese Tatsache schon geniigen, urn die Temperatur­
abhangigkeit der Embryonalentwicklung von M argarop11s anmtlat'us 
durch eine Kettenlinie zurn Ausdruck zu bringen. J edoch laBt sich 
noch ein weiterer Beweis dafiir erbringen, daB tatsachlich eine Ketten­
Unie die Beziehung mathematisch wiedergibt. Den Weg dazu bietet 
der von Peairs benutzte Begriff der "Reziproken", iiber den ich schon 
kqrz S. 10 sprach. In unserer Abb.5 ist die Linie I die Kurve der 
Entwicklungsdauer, bezeichnet also die Zeit, we1che bei einer bestimm­
ten Temperatur die Eier von der Ablage bis zum Schliipfen der Larven 
brauchen. GemaB der erwahnten Beziehung 

s 
V=-

t 

ist dann die Entwicklungsgeschwindigkeit der reziproke Wert der Ent­
wicklungsdauer. Zwischen diesen beiden Begriffen ist scharf zu unter­
scheiden, well es sich urn ganz verschiedene Dinge handelt. Der Hin­
weis darauf ist durchaus nicht unberechtigt, denn der Unterschied ist 
sehr haufig nicht gemacht worden, ja man mochte manchmal geneigt 
sein, einen groBen Tell des Unhells, das durch die RG.T.-Regel in der 
Biologie angerichtet wurde, auf den Umstand zuriickfiihren, daB man 
nicht bedachte, ob ein Vorgang eine Zeit oder eine Geschwindigkeit 
darstellt. Wir halten also fest, daB wir unter Entwicklungsdauer die 
Zeit verstehen, in welcher ein Organismus seine Entwicklung oder 
einen Tell derselben dUrchmacht, daB dagegen die Entwicklungs­
geschwindigkeit ein Ablauf pro Zeiteinheit ist und zur Entwicklungs-
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dauer in einem reziproken Verhiiltnis steht. Berechnen wir aus der 
Entwicklungsdauer (t) den Wert der Entwicklungsgeschwindigkeit (v) 
nach der Beziehung s 

v=T' 
indem wir, wie schon S. IO angefiihrt, s = I oder irgendeiner anderen 
Zahl setzen r), so erhal ten wir die Geschwindigkeitskurve der Temperatur­
abhangigkeit in einer Gestalt wie sie beispielsweise die Linie V in Abb. 4 
wiedergibt, also mit S-formiger Abweichung an beiden Enden. Ebenso 
wie Peairs in der Hyperbelformel x'y = c eine der Variabeln reziprok 

nahm, also ~ statt y einsetzte und so die Reziproke der Hyperbel, die 
y 

gerade Linie x = y'c erhielt, genau so miissen wir jetzt, wenn wir die 
Kettenlinie als richtigere Darstellung der Temperaturabhangigkeit der 
Entwicklungsvorgange nehmen, mit der Gleiehung der Kettenlinie 
ebenso verfahren, um die Formel der Entwieklungsgesehwindigkeit zu 
erhalten, also 

setzen. In Abb. 5 ist die zu der Kettenlinie (I) gehorige reziproke 
Funktion als If eingetragen. Es wird hierdureh deutlich, daB die in 
den besproehenen Fillen gefundenen S-formigen Abweiehungen von der 
geraden . Linie (siehe Abb. 4) durch die Kettenliniereziproke richtig 
erfaBt und wiedergegeben werden, und zwar in alien Fallen iiber den 
ganzen untersuchten Temperaturbereich. 

LaBt sieh also die Abhangigkeit der Entvdeklungsdauer von der 
Temperatur dureh eine Kurve von der Form I in Abb. 5 wiedergeben, 
die der Entwieklungsgeschvdndigkeit durch Form 11, so sehen wir in 
der Gleiehung der Kettenlinie 

y = m (aX + a-x) 
2 

den Grundtyp der mathematisehen Beziehung zwisehen Temperatur 
und Entwieklungsdauer. Die Kettenliniereziproke 

_1_ = m (ax + a-x) 
y 2 

stellt dann die Beziehung der Entwicklungsgeschwindigkeit dar. 
Suehen wir also auf Grund der Kurvenform eine mathematische 

Losung, so gibt die reziproke Funktion die Mogliehkeit, den Charakter 

') Biologisch bedeutet shier den Lebensablauf als Ganzes. 
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eines Vorganges genauer, als das durch die einzelne Kurve moglich ist, 
festzuhalten. Schon bei diesem ersten Beispiel, den Entwicklungs­
vorgangen, ist leicht zu sehen, daB die Reziproke, also hier die Ge­
schwindigkeitskurve, eine viel ausgepragtere Gestalt hat, als die ur­
spriingliche Form der Kettenlinie. In aller Deutlichkeit tritt das her­
vor, wenn wir die bisherigen Losungsversuche des Temperaturproblems 
von diesem Gesichtspunkt aUs betrachten. Wiirde es sich bei der Tem­
peraturabhangigkeit der Entwicklungsdauer urn eine Hyperbel handeln, 
so miiBte die Reziproke, also die Kurve der Entwicklungsgeschwindig­
keit eine Gerade sein. Das ist, wie wir sahen, nicht der Fall, wenn sie 
auch anf dem mittleren Teil, also in der sogenaunten Behaglichkeits­
zone, innerhalb der Fehlergrenzen die Beziehung angenahert zum Aus­
druck bringen mag. Soli andererseits die Beziehung Entwicklungs-

Ii x 

Abb. 6. Exponentiallinie (I), Kettenlinie (Il) und Hyperbel (Ill) und ibre 
Reziproken. 

dauer/Temperatur der van't Hoffschen Regel folgen, also der Tem­
peraturquotient QIO konstant sein, so miiBte I. die Kurve als Expo­
nentialiinie die Achse, auf der die Entwicklungsdauer aufgetragen ist, 
schneiden, 2. wiirde ihre Reziproke zwar ebenfalls S-formig von der 
geraden Linie abweichen, aber in entgegengesetzter Richtung wie die 
der Kettenlinie. Folgende Abbildlmgen (Abb.6) demonstrieren das. 
Auf der x-Achse ist hier in alien drei Fallen die Entwicklungsdauer 
abgetragen zu denken, auf der y-Achse die Temperatur. Aus den Ab­
bildungen geht ohne weiteres hervor, wie durch Einzeichnung der 
Reziproken sehr einfach festgesteilt werden kann, welcher Kurventyp 
dem Vorgang zugesprochen werden muB. 

Noch ein weiterer Punkt, den wir gedanklich schon mehrfach ge­
streift haben, bedarf der besonderen Betonung. Die Deutung, welche 
wir durch die Kettenlinie der Temperaturabhangigkeit der Entwick­
lungsvorgange gegeben haben, hat mit alier Deutlichkeit gezeigt, daB 
die "Behaglichkeitsgrenze" nicht geniigt, der Beziehung eine einwand-
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freie, streng giiltige mathematische Form zu geben. Sehon Pii t ter 
setzt in seiner Arbeit iiber den Temperaturkoeffizienten eingehend 
auseinander, wie innerhalb bestimmter Grenzen mehrfaehe Auslegungen 
moglieh sind, und demonstriert diese Tatsache an zwei Exponential­
linien, die ieh in Abb. 7 wiedergebe. Pii t ter sagt dazu S. 615: 

"In Fig. 3 (unsere Abb.7) sind die Verhaltnisse in schematischer Dber­
sicht fiir Qw = 2,0 und Qw = 4,0 dargestellt. Die ausgezogenen Linien gehen 
durch die Punkte, die genau auf einer Exponentiallinie liegen. Jeder die­
ser Punkte ist von einem Viereck umgeben, das die Gr6/3e der m6glichen 
Fehler darstellt. Eine gerade Linie, die in den Raum dieser Fehlerflachen 
fallt, genugt ·zur Darstellung der Beob­
achtungen ebenso gut wie die Exponen­
tialkurve. Wie aus der Figur zu ersehen, 
kann man bei der angenommenen Gr6/3e 
der Fehler und einem Qw = 2,0 inner­
halb eines Bereiches von ISO die Beob­
achtungen ebenso gut durch eine gerade 
Linie (a) wie durch eine Exponentialkurve 
darstellen. Bei Qw = 4,0 ist das Tempe­
raturintervall, innerhalb dessen gerade 
Linie (mit b bezeichnet) und Exponential­
kurve als gleichwertig erscheinen, schon 
auf 7,5 0 verkleinert, und bei Qo = 8,0 tritt 
der Unterschied schon bei mehr als 5,00 
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deutlich hervor, wahrend bei Qw = 1,7 Abb. 7. Die Erfassung empi­
erst bei einem Temperaturintervall von risch ermittelter Punkte durch 
mehr als 20° die Unterschiede von ge- Gerade und Exponentiallinien 
rader Linie und Exponentialkurve au/3er- nach Putter. 
halb der Fehlergrenzen liegen." 

Grundsatzlieh gilt das Gleiche aueh flir unseren Fall, d. h. die End­
strecken der ermittelten Kurven sind fiir die Deutung und die Fest­
stellung ihrer theoretisehen Form unerlaBlieh. Bei der Untersuehung 
des Temperatureinflusses auf biologische Vorgange miissen wir also 
auch die Temperaturen mit beriicksiehtigen, die ein Organismus nor­
malerweise iiberhaupt nieht erlebt, selbst wenn dart sehon Sehadigungen 
irgendwelcher Art auftreten. Gerade die Reaktion auf diese extremen 
Temperaturen ist uns wertvoll, den Gesamtverlauf der experimentellen 
Kurve mathematisch zu formulieren. 

Unter Beriicksiehtigung der besprochenen Gesichtspunkte haben 
wir erkannt, daB die Temperaturabhangigkeit der Entwieklungsdauer, 
zunaehst rein zeichneriseh, kurvenmaBig sieh durch eine Kettenlinie 

Tanisch! Das Exponentialgesetz. 2 
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wiedergeben Hi.Bt. Selbstverstandlich muB dann auch die mathe­
matische Formel einer solchen Kurve einen biologischen Inhalt er­
halten, d. h. in unserem Falle, es muB die Entwicklungsdauer eine 
Funktion der Temperatur werden. Femer haben wir nach der bio­
logischen Bedeutung der Konstanten zu fragen. Wir miissen ausgehen 
von der mathematischen Gestalt und wissen auf Grund der Abb. 5, 
daB die Kettenlinie einen Scheitel hat, von dem rechts und links auf­
steigend und mit wachsendem x immer steiler werdend zwei Schenkel 
bis in die Unendlichkeit laufen, und zwar spiegelbildlich zu der durch 
den Scheitel gehenden y-Achse des Koordinatensystems. Der mathe­
matische Nullpunkt liegt also senkrecht unter dem Scheitel der Ketten­
linie, in unserem Falle von JY[argaropus annulatus bei einer Temperatur 
von 28°. An diese Stelle miissen wir also den mathematischen Null­
punkt setzen. Da wir aber die experimentell ermittelten Punkte in 
ein Koordinatensystem eintrugen, dessen Nullpunkt bei 0° der Ther­
mometerskala liegt, miissen wir die y-Achse dieses Systems von rechts 
nach links bis 28° verschieben, also in die Formel statt x den Wert 
28 minus Temperaturgrade eintragen. Der Punkt 28 0 hat also auf 
Grund der mathematischen Eigenschaften der Kettenlinie den Cha­
rakter eines markierten Punktes von besonderer Bedeutung. In An­
lehnung an die auf S. 9 behandelte BI uncksche Einteilung der Tem­
peraturbezirke wollen wir ihn den kritischen Warmepunkt (w) nennen. 
Er ist charakterisiert durch die Tatsache, daB senkrecht iiber ihm der 
Scheitel der Kettenlinie liegt, d. h. biologisch sich die kiirzeste Ent­
wicklungszeit findet, die iiberhaupt maglich ist. Oberhalb dieses kri­
tischen Warmepunktes verlangert sich die Entwicklungsdauer wieder. 

Der Abstand des Scheitels der Kettenlinie von der x-Achse wird in 
der Formel durch die GraBe 111 angegeben, so daB also m biologisch die 
kiirzeste iiberhaupt magliche Entwicklungszeit ist. Die Konstante a 
unserer Formel ist mathematisch ein Ausdruck fiir den Steilheitsgrad 
der Kurve, hat also den Charakter einer Richtungskonstanten. Ein 
Bild des verschiedenen Verlaufs von Kettenlinien mit unterschied­
lichen a-Wcrten gibt unsere Abb.50. Vom biologischen Standpunkt 
aus heiBt das, der Wert a gibt an, mit welcher Geschwindigkeit ein 
Organismus auf die Temperaturerhahung reagiert, hat also die Eigen­
schaft einer Beschleunigungskonstanten bzw., wie es sich besonders 
im Gebiet oberhalb des kritischen Warmepunktes bemerkbar macht, 
einer Hemmungskonstanten. 
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Die GroBe m kann durch Beobachtung direkt gefunden werden. 
Der Wert fiir a laBt sich leicht berechnen, wenn man bedenkt, daB in 
der Gleichung der Kettenlinie 

y = ~(aX + a-x ) 
2 

die Zahl a-X bei groBem x, also bei niedriger Temperatur, sehr klein 
wird, so daB sie praktisch vernachlassigt werden darf. Die Gleichung 
geht dann iiber in m 

y = -Zax , 

daraus berechnet sich leicht a durch Logarithmieren, und es ist 

log a = ~ (log Y - log ~). 

Urn also die Beziehung zwischen der Entwicklungsdauer bei einem 
Organismus und der Temperatur mathematisch festzulegen, ist nichts 
weiter notwendig als festzustel1en, auf welchenMindestwert kann die Ent­
wicklungsdauer heruntergedriickt werden und bei welcher Temperatur 
liegt dieser Mindestwert. Ferner ist, urn die Richtungskonstante a zu 
bestimmen, notig zu wissen, wie groB die Entwicklungsdauer bei irgend­
einer moglichst niederen Temperatur ist. 

Bei der Embryonalentwicklung von Margaropus annulatus fanden 
wir den kritischen Warmepunkt (w) bei etwa 28°. Beziehen wir also 
die Temperaturabhangigkeit auf das urspriingliche Koordinatensystem, 
das seinen Nullpunkt am Gefrierpunkt hat, so miissen wir in der all­
gemeinen mathematischen Form der Kettenlinie x durch (w-x) er­
setzen. Die Beziehung der Embryonalentwicklung (y) der Zecke Mar­
garopus annulatus zur Temperatur (x) erhii.1t dann folgende Form 

y = ~ (a(w-x) + a-(w-x). 
2 

Die kiirzeste Entwicklungszeit (m) ist hier im Durchschnitt gleich 
20 Tage. Ferner errechnet sich die Konstante a aus der durchschnitt­
lichen Entwicklungszeit bei der Beobachtungstemperatur zwischert n° 
und I2,S ° zu rund I,4. Die mit diesen Zahlen fiir m und a berechnete 
und auf den Nullpunkt bei 28° bezogene Kettenlinie 

y = 1n (ax + a-X) 
2 

ist die in Abb. 5 als I eingezeichnete Kurve, die sich den experimentell 
ermittelten Daten mit ausreichender Genauigkeit einfiigt. Die als II 

2* 
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bezeichnete Kettenliniereziproke in Abb. 5, die Kurve der Entwick­
lungsgeschwindigkei t, 

2500 = ~ (aX + a-X) 
y 2 

wurde mit denselben Konstanten berechnet und statt der einfachen 

Form"':" der Wert 2500 lediglich aus zeichnerischen Griinden eingesetzt. 
y y 

Die bisher gefundenen Beziehungen und Abhangigkeiten sollen im 
nachsten Abschnitt an einem von mir durchgefiihrten GroBbeispiel, 
der Embryonalentwicklung der Mehlmotte, nochmals auf experimen­
teller Grundlage nachgepriift und die theoretischen Folgerungen daraus 
gezogen werden. Hier ist noch folgendes zu sagen: Wir haben in der 
Entwicklungsdauer ein Symptom der beim Wachstum ablaufenden 
Lebensvorgange herausgegriffen, das nicht allein von der Temperatur, 
sondern auBerdem von anderen Systembedingungen abhangig ist, z. B. 
von der Ernahrung und dem Feuchtigkeitsgehalt der Luft oder des 
Substrats. Es handelte sich bei den bisherigen Betrachtungen allein 
darum, die Abhangigkeit der Entwicklungsdauer von einer Bedingung 
genauer zu untersuchen. Das setzt voraus, daB die iibrigen gleichzeitig 
nicht einwirken diirfen, wenn wir diese eine Bedingung variieren, also 
einen Organismus verschieden hohen Temperaturen aussetzen. Das 
heiBt aber, daB die iibrigen Bedingungen eines Systems wahrend dieser 
einen Versuchsreihe konstant gestaltet werden miissen. Wir k6nnen 
die komplizierten Abhangigkeiten eines Lebensvorganges von einem in 
verschiedenen Richtungen veranderlichen zusammengesetzten System, 
also von einer Summe von AuBenbedingungen, analytisch nur erfassen, 
wenn wir die Abhangigkeit von jeder einzelnen Phase getrennt be­
handeln, indem wir das Symptom (y) als Funktion einer System­
bedingung (x) untersuchen und gleichzeitig die anderen in dieser Ver­
suchsreihe so gestalten, daB bei einer Variation dieser einen die iibrigen 
vergleichbar konstant bleiben. Mathematisch ausgedriickt, wiirde man 
also schreiben k6nnen: 

y = t (XI)' 
Y = f (Xz) , 
Y = f (x3) usw. 

Erst dann, wenn man diese einzelnen Abhangigkeiten funktional 
crfaBt hat, wird man daran gehen k6nnen, kombinierte Abhangigkeiten 
zu untersuchen, was bei Kenntnis der einzeInen Funktionen dann nicht 
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mem prinzipiell sehwierig sein diirfte. DaB z. B. die Entwieklung von 
Insekten nieht allein von der Temperatur, sondern aueh noeh von 
anderen Systembedingungen beeinfluBt wird, wissen wir, aber wie sie 
im einzelnen abhangt, muB Aufgabe der Untersuehung sein. Aber 
eine Klarung diirfen wir nur erwarten, wenn wir in dem angedeuteten 
Sinne analytiseh vorgehen. 

Die Embryonalentwieklung der Mehlmotte. 

Die mir bisher bekannt gewordenen Daten tiber die Abhangigkeit 
der Entwicklungsdauer oder der zugeharigen Geschwindigkeit von cler 
Temperatur ordnen sich durchaus in das von mir bis jetzt aufgestellte 
Schema der Kettenlinie uncl ihrer Reziproken ein. Einige Beispiele 
haben wir schon besproehen und gerade aus der Gegensatzliehkeit der 
empirisehen Daten und der von den Autoren versuehten Lasung des 
Temperaturproblems unser Prinzip abgeleitet. Andere sollen spater 
im Zusammenhang erwahnt werden. In vielen Fallen erstrecken sich 
die Untersuchtmgen nur tiber einen beschrankten Temperaturbezirk 
und bieten fUr die Klarung eher weniger als mehr als das von uns heran­
gezogene Beispiel cler Embryonalentwicklung von M argarop~ls annulahls. 

Aus der Erkenntnis heraus, daB die Temperaturabhangigkeit der 
Entwic.klungsvorgange sich durch eine Kettenlinie darstellen laBt, 
habe ich die Embryonalentwieklung der Mehlmotte (Ephestia kiihn'iella) 
unter voller Bertieksiehtigung der bisher gewonnenen Gesiehtspunkte 
untersueht und besonderen Wert auf die Verhaltnisse am kritisehen 
Warmepunkt gelegt, weil gerade die haheren Temperaturen, wie ieh 
schon mehrfaeh erwahnte, in der Regel vernaehlassigt wurden. 

Es wurde gerade die Mehlmotte gewahlt, einmal weil sie als GroB­
sehadling in mein dienstliehes Arbeitsgebiet gehart, andermal weil ieh 
in den Vorratsschadlingen, wie ieh in den letzten J ahren sehon mehr­
faeh betonte, ausgezeichnete Objekte fUr allgemein-physiologisehe 
Untersuehungen sehe, nicht nur, was den eigentliehen Lebenszyklus 
betrifft, sondern aueh in bezug auf die Abhangigkeit von auBeren Be­
dingungen, auf die Reaktion des Organismus auf Gifte usw. Die Zueht 
der Mehlmotte laBt sieh vom Ei bis zum Exitus im Zimmer in Glas­
gefaBen durehftihren, ohne daB die normalen Lebensbedingungen ab­
geandert werden, wie es bei eingezwingerten Freilandtieren haufig der 
Fall ist, denn die Mehlmotte lebt als GroBsehadling in Dampfmuhlen, 
Lagerhausern und Laden meist in ahnliehen Verhaltnissel1. So ist man 
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unabhangig von J ahreszeit und Witterung und hat auch im Winter 
jederzeit die notigen Tiere zur Verfiigung. Die Entwicklung der Mehl­
motte vom Ei bis zur Imago dauert bei IS 0 etwa 3 Monate, so daB man 
innerhalb eines J ahres vier Generationen, bei hoheren Temperaturen 
im Brutschrank noch mehr aufziehen und durcharbeiten kann. Die 
Futterbeschaffung ist einfach und billig, da die Zucht ohne Schwierig­
keit mit Haferflocken, Mehl, Griitze, GrieB, Nudeln und ahnlichen 
Lebensmitteln durchzufiihren ist. . Die Zahl der Versuchstiere ist un­
beschrankt, da man Hunderte in einem Einmachglas halten kann, 
andererseits sind die Tiere groB genug, um auch individuell behandelt 
zu werden, denn die erwachsenen Raupen, Puppen und Falter sind 
etwa I cm lang. Wichtig ist auch, daB keinerlei Ruhepausen in den 
Entwicklungsgang eingeschaltet sind, die z. B. bei Freilandtieren haufig 
vorkommen (Winterruhe bei den Eiem der Nonne, den Raupen des 
Kiefernspinners, den Puppen der F orleule I). 

Die Untersuchung iiber die Temperaturabhangigkeit der Embryonal­
entwicklung der Mehlmotte war zunachst eine Frage der Beschaffung 
frisch gelegter Eier. Ich ging dabei folgendermaBen vor. Die ver­
puppungsreifen Raupen, welche nach Beendigung der FraBperiode aus 
den Raferflocken herauskriechen und sich an dem zum Zubinden der 
Einmachglaser dienenden Papier ansammeln, wurden abgelesen, jede 
einzeln in eine Reagenzrohre iibergefiihrt und diese dann mit einem 
Wattepfropf verschlossen. In den auf weiBer Unterlage ausgebreiteten 
Rohren kann das Verpuppen und Ausschliipfen der Falter leicht be­
aufsichtigt werden. Die Zucht und Raltung wurde in einem fast dunk­
len Nordzimmer im Keller mit einer nahezu konstanten Temperatur 
von IS 0 vorgenommen. Etwa ein bis zwei Tage nach dem Schliipfen 
wurden die isoliert aufgezogenen Falter, die also mit Sicherheit noch 
nicht kopuliert hatten, in einem kleinen Petrischalchen zusanlmen­
gesetzt. Da die Falter ohne jede Nahrung und auch, ohne Fliissigkeit 
aufzunehmen, normalleben konnen, geniigt diese Raltung ohne weiteres. 
In jedes Schalchen legte ich kleine ziehharmonikaartig eng gefaltete 
Stiicke von schwarzem, rauhen Papier, um den Faltem ihnen zusagende 
Orte zur Eiablage zu bieten, denn die Mehlmottenweibchen bevorzugen 
dazu enge Spalten und Ritzen. Sehr gut bewahrt hat sich das schwarze 
Papier, das zum Einwickeln photographischer Platten benutzt wird, 

,) Fur nahere Mitteilungen hieriiber bin ich den Herren Kollegen 
Dr. Knoche und Dr. Sachtleben zu Dank verpflichtet. 
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weil es ungeleimt und rauh genug ist, daB die nur sehr lose angeklebten 
Eier an ihnen haften bleiben. Die Parchen wurden morgens und abends 
auf die Eiablage hin kontrolliert und die mit Eiem besetzten Papiere 
herausgenommen. Die beschriebene Methode hat den Vorteil, daB man 
mit Sicherheit sagen kann, daB die auf einem Papier vorhandenen 
Eier von einem Weibchen stammen, und daB samtliche zur Untersuchung 
benutzten Eier insofem gleichwertig sind, daB sie von Tieren stammen, 
die gleichaltrig siild und nur unter Aufsicht kopuliert hatten. Die in 
den engen Falten der Papiere meist in einer Reihe abgelegten Eier 
lassen sich leicht und schnell unter dem Binokular zahlen. Auch die 
lose abgelegten Eier wurden unter sorgfaltigster Behandlung gesammelt 
und mit zur Beobachtung herangezogen, soweit sie ohne Schaden trans­
portiert werden konnten. 

Die Papiere wurden dann in andere Petrischalen gelegt, deren Boden 
mit Haferflocken bedeckt war, und so in die zu priifenden Tempera­
turen gebracht. Benutzt wurden in benachbarten Kellerraumen des­
;;elben Gebaudes stehende Serienbrutschranke und mehrere im Parterre 
untergebrachte Einzelbrutschranke. Die Versuchsbedingungen waren 
also angenahert gleichwertig vor ailem, was den hauptsachlichsten, 
die Entwicklungsdauer mit beeinflussenden Faktor, die Luftfeuchtig­
keit, betrifft. Versuche bei niederen Temperaturen von 4 0 und 8 0 in 
Eisschranken konnten wegen der groBen Feuchtigkeit in ihrem Innem 
als gleichwertig nicht betrachtet werden und wurden deshalb aus­
geschaltet. Die Versuche wurden auBerdem ziemlich gleichzeitig im 
Spatwinter 1924/25 ausgefiihrt. Die Kontrolle der Eier und das Ablesen 
der Temperaturen erfolgte morgens und abends. Die aus den an den 
Papieren sitzenden Eiem schliipfenden Raupen wandem sofort in die 
Haferflocken zum FraB ab. Die Zahl der schliipfenden Raupen lieB 
sich leicht dadurch feststellen, daB die leeren Eischalen gezahlt wurden. 
Wahrend der Embryonalentwicklung werden die Eier gelblich bis gelb­
braun. Bei einiger Kenntnis der Farbanderung laBt sich aus ihr schon 
bei Betrachtung mit bloBem Auge angenahert bestimmcn, wann die 
Raupen schliipfen werden, ein bei den zahlreichen Versuchen nicht zu 
unterschatzender Vorteil. Insgesamt wurden rund 5000 Mehlmotten­
eier zur Beobachtung herangezogen, ein Material, das so zahlreich in 
seiner Gleichartigkeit und in bezug auf seine Vorgeschichte auch Gleich­
wertigkeit kaum anderswo auf noch einfachere Art und Weise wie bei 
der Mehlmotte zu beschaffen sein diirfte, zumal im Verlauf des Ver-
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suchs die Eier unter denselben Bedingungen stehen, wie sie auch im 
natiirlichen Leben vorliegen. 

Die Untersuchungen hatten folgendes Ergebnis: 
1. Temp. max. 14,8°, min. 12,7°, mittel 13,61°: es schliipften 2 Raupen 

nach 20 Bebriitungstagen, 2 nach 20,5, 8 nach 21, 4 nach 21,5, 82 nach 22, 

20 nach 22,5, 19 nach 23, 8 nach 23,5, 6 nach 24 Tagen. 
2. Temp. max. 14,8°, min. 12,7°, mittel 13,77°: es schliipften 12 Raupen 

nach 21, lO2 nach 21,5, 56 nach 22, 4' nach 22,5, '4 nach 23 Tagen. 
3. Temp. regelmaJ3ig um 18° schwankend, so daB eine Mitteitemperatur 

von 18° bestand: es schliipften 19 Raupen nach lO,5, lO8 nach lO,75, 162 
nach II, 83 nach 11,5 Tagen. 

4. Temp. max. 21,6°, min. 18°, mittel 19,69°: es schliipften 4 Raupen 
nach 8, 125 nach 9 Tagen. 

5. Temp. max. 21,6°, min. 18°, mittel 19,77°: cs schliipften 217 Raupen 
nach 9, 4 nach etwas mehr als 9 Tagen. 

6. Temp. 25°: es schliipften 39 Raupen·nach 4,75, 32 nach 5 Tagen. (Da 
dieser Schrank mir nicht allein zur Verfiigung stand und wiihrend der 
Arbeitsstunden after zur Kontrolle anderer Zuchten geaffnet wurde, ist eine 
Temperatur anzunehmen, die zeitweise unter 25 ° liegt.) 

7. Temp. max. 27,3°, min. 26,2°, mittel 26,95°: es schliipften 72 Raupel'l 
nach 4 Tagen. 

8. Temp. max. 28°, min. 26°, mittel 27,11°: es schliipften 10 Raupen nach 
4 Tagen. 

9. Temp. max. 27,8°, min. 26,5°, mittel 27,3°: es schliipften 404 Raupen 
nach 4 Tagen. 

lO. Temp. max. 28°, min. 26,8°, mittel 27,34°: es schliipften 175 Raupen 
nach 4-5 Tagen. 

II. Temp. max. 28°, min. 27°, mittel 27,4°: es schliipften 26 Raupen 
nach 4-4,5 Tagen. 

12. Temp. max. 28°, min. 27°, mittel 27,63°: es schliipften 130 Raupen 
nach 4 Tagen. 

13. Temp. max. 28°, min. 27,1°, mittel 27,83°: es schliipften 43 Raupen 
nach 4 Tagen. 

14. Temp. max. 29,4°, min. 27,3°, mittel 28,S 0: cs schliipften 29 Raupen' 
nach 4 Tagen. 

IS. Temp. max. 29,4°, min. 27,9°, mittel 28,52°: es schliipften 12 Raupen 
nach 4 Tagen, 8 Raupen nach etwas mehr als 4 Tagen. 

16. Temp. max. 30,2°, min. 27,3°, mittel 28,55": cs schliipften 89 Raupen 
nach 4 Tagen. 

'7. Temp. max. 29,4°, min. 27,9°, mittel 28,63°: es schliipften 58 Raupen 
nach 4 Tagen. 

18. Temp. max. 29,4°, min. 27,9°, mittel28,68°: es schliipften48 Raupen 
nach 4 Tagen. 

'9. Temp. max. 30,2", min. 28,4°, mittel 29,05°: es schliipften 68 Raupen 
nach etwas weniger als 4 Tagen. 
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20. Temp. max. 3T,4°, min. 28,4°, mitteI29,44°: es schliipften 42 Raupen 
nach 4 Tagen. 

21. Temp. max. 30,4°, min. 29°, mittel 29,48°: es schliipften 180 Raupen 
nach 4 Tagen. 

22. Temp. max. 31,9°, min. 25,5°, mittel 29,53°: es schliipften II Raupen 
nach 4 Tagen. 

23. Temp. max. 30,5°, min. 28,7°, mittel 29,57°: es schliipften 225 Raupen 
nach 4 Tagen. 

24. Temp. max. 30,4°, min. 29°, mittel 29,6°: es schliipfte J Raupe nach 
3,75 Tagen (diese Raupe schliipfte in Versuch 21 als erste aus und konnte, 
da sie nnter meinen Angen gerade am Schliipfen war, in ihrer Inkllbations­
zeit genau festgelegt werden). 

25. Temp. max. 30,2°, min. 29,7°, mittel 30,04°: es schliipften 362 Raupen 
nach 4 Tagen. 

26. Temp. max. 31,7°, min. 30°, mittel 30,65°: es schliipften 157 Raupen 
nach 4 Tagen. 

27. Temp. max. 33,3°, min. 25,5°, mittel 30,71°: es schliipften 84 Raupcn 
nach 4 Tagen, IS nach 4.33, 8 nach 5 Tagen. 

28. Temp. max. 31,9°, min. 31,2°, mitte13I,54°: es schliipften 104 Raupen 
nach 4 Tagen, 3 Raupen nach 4,5 Tagen. (Die letzten 3 Raupen sChliipften iiber 
Nacht; es bleibt die Moglichkeit, daB sie bei einer Dllrchschnittstemperatnr 
von 31,62° auch 5 Tage lagen.) 

29. Temp. max. 34,4°, min. 27.3°, mitteI3J,85°: es schliipften 14 Raupen 
nach 4 Tagen, 2 nach 5, 4 nach 5,25 Tagen. 

30. Temp. max. 33,15°, min. 32,3°, mitteI32,78°: es schliipften 4 Raupen 
nach 4 Tagen, 6 nach etwas mehr als 4, 3 nach 4,25 Tagen. 

31. Bei den letzten Temperaturen ging schon ein groBer Teil der zur 
Beobachtung gestellten Eier zugrunde, bei noch hoheren Temperaturen 
schliipften iiberhaupt keine Raupen mehr. Es wurden mehrere hundert 
Eier beobachtet bei durchschnittlich 32,77°, 34,29°, 36°, 36,82°. 

In Abh.8 sind die Ergebnisse eingetragen. Die Gestalt und GroBe 
der Punkte gibt ein ungefahres Bild der Variationsbreite und des Ver­
haltnisses der Anzahl Tiere, welche diese Entwieklungsdauer aufweisen. 
Die kiirzeste Entwieklungszeit konnte in Versuehsprotoko1l24 bei 29,6° 
zu 3,75 Tagen beobaehtet werden. Bei Temperaturen oberhalb dieses 
kritischen Warmepunktes maeht sieh sehr bald eine Schadigung da­
durch kenntlich, daB eine Verzogerung der Entwicklungsdauer deut­
Heh wird und auBerdem viele Eier naeh ihrem Aussehen zwar noch 
mehr oder weniger weit die Raupchen entwickeln, diese aber nicht 
schliipfen, sondern im Ei absterben. 

Setzen wir voraus, daB hier ebenso wie bei Margaropus anmllat11s 
die Embryonalentwieklung sieh durch eine Kettenlinie wiedergeben 
laBt, so miiBten wir ihre Konstruktion auf Grund der ermittelten 
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empirischen Daten durchfiihren konnen, wenn wir die allgemeine 

Form y = ~(aX + a-X) 
2 

zugrunde legen und ihren mathematischen Nullpunkt an die Stelle 
setzen, an der sich die kiirzeste Entwicklungszeit (m) findet, also an 
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Abb. 8. Die Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung der Mehl­
motte als Kettenlinie. 

den kritischen Warmepunkt (w) bei 29,6°. Der Wert m obiger Formel 
ware dann gleich 3,75 Tage. Die Richtungskonstante a errechnet sich 



- 27 -

aus den Koordinaten Temperatur = 13,5°, Entwicklungsdauer = 21,8 
Tage zu 1,164. Dabei miissen wir uns natfulich auf den mathematischen 
NUllpunkt der Kettenlinie beziehen, also auf w = 29,6°, so daB die zu­
geh6rigen Koordinaten in diesem Bezugssystem sind: Ordinate = 21,8 
Tage, Abszisse = 29,6-13,5 = 16,1 Temperaturgrade. Bereclmen wir 
nunmehr aus der Formel 

m ) y ="2 (a(w-x + a-(w-x), 

in der y die Entwicklungsdauer und x die Temperatur gerechnet vom 
Gefrierpunkt an bedeuten, die Kurvenwerte, so erhalten wir die in 
Abb. 8 eingezeichnete dicke Linie. Man sieht, daB sie so gut, wie man 
es nur irgend verlangen kann, die empirisch ermittelten Punkte erfaBt. 
Damit ist der Beweis erbracht, daB die Kettenlinie auch die Embryonal­
entwicklung der Mehhnotte als Temperaturabhangigkeit richtig wieder­
gibt. Und da sich, wie schon gesagt, auch die iibrigen mir bekannt 
gewordenen Daten aus der Literatur durchaus in unser Schema ein­
fiigen, k6nnen wir die Kettenlinie als die mathematische Form der 
Temperaturabhangigkeit der Entwicklungsvorgange betrachten. (Vgl. 
dazu die auf S. 42 beigebrachten Beispiele.) Wir sind daher berechtigt, 
die Kettenlinie als Grundlage fiir unsere weiteren biologischen Betrach­
tungen zu nehmen und die theoretischen Folgerungen aus unserer Auf­
fassung zu ziehen. 

Die mathematischen Eigenschaften der Kettenlinie sind aus der 
Abb. 8 zU,ersehen, und wir haben sie im wesentlichen schon besprochen 
und auch den Charakter der Konstanten 1n und a in ihrer Formel 

y = ~(ax+a-X) 
2 

klargelegt. Der m-Wert ist also ohne weiteres aus del' Kurve abzulesen 
und durch den Abstand des Scheitels von der x-Achse bestimmt. Wir 
sahen dann, daB die Gr6Be a die Bedeutung einer Richtungskonstanten 
hat. J e gr6Ber a wird, dcsto steiler verliiuft die Kettenlinie. Da sich 
zwei Kettenlinien mit verschiedenen a-Werten im Punkte 1n treffen 
miissen, mit wachsendem x aber die Kurven jede ffu sich einer immer 
gr6Beren Steilheit zustreben, so mi.issen sie auseinander weichen, also 
ihr Abstand voneinander wird sich vergr6Bern. Bei der Abhiingigkeit 
EntwicklungsdauerfTemperatur haben wir, um iiberhaupt erst einmal 
zu einer GesetzmaBigkeit dieser Bezlehung zu gelangen, nur die Mittel­
werte aus einer groBen Zahl von Individuen als MaB genommen. Be-
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tl'achten Wlr III Abb.8 die Gesamtheit def wahrend der Embryonal­
entwicklung der Mehlmotte durchlaufene Zeit, so sehen wir, daB wir 
eine gewisse Variationsbreite zugrunde legen miissen. Dabei wollen 
wir nur die unterhalb des kritischen Warmepunktes gelegenen Tem­
peraturen heranziehen, aus Griinden, welche erst spater klarer werden 
konnen, da oberhalb dieses Punktes Schadigungen sich bemerkbar 
machen, die nicht ohne weiteres mit den Vorgangen unterhalb 29,6° 
zU vergleichen sind. An dem rechten Schenkel der Kurve sehen wir, 
daB die Variationsbreite in den Versuchen mit sinkender Temperatur 
immer groBer wird. Da aber, wie gesagt, die in Abb. 8 gezeichnete 
Kettenlinie auf den Mittelwerten basiert ist, miissen wir annehmen, 
daB die Individualitat sich zwischen zwei Grenzwerten der Konstanten 
a bewegt. Selbstverstandlich spielen auch Beobachtungsfehlel' mit 
hinein, jedoch wird in jedem Einzelfalle durch eine verfeinerte Technik 
und zeitlich enger umgrenzte Beobachtung festzustellen sein, ob die 
individuellen Schwankungen innerhalb oder auBerhalb der Fehler­
grenzen liegen. In unserem Falle geniigt es fiir den vorliegenden Zweck 
festzustellen, daB die Val'iationsbreite in unsern Vel'suchsergebtlissen 
tatsachlich mit sinkendel' Temperatur groBel' wil'd. Ich lasse es vor­
laufig dahingestellt, durch welche Faktol'en sie im einzelnen bedingt 
ist. Wil' miissen also zwei Kcttenlinien mit verschiedenen a-Werten 
annehmen, welche als Grenzlinicn die beobachteten Daten einschlieBen. 
In Abb. 50 sind mehrere solche Kettenlinien gezeichnet, und man sieht, 
wie das Gl'oBerwerden del' Variationsbl'eitc durch das Allseinandel'­
weichen zweiel' Grenzlinien mathematisch durch die Eigenschaften der 
Kettenlinicnfunktion bedingt ist. 

Auch die an die Temperaturskala gekniipften Begriffe wie z. B. 
Optimum, physiologischel' Nullpunkt haben sich an der mathematischen 
Gestalt der Kurve zu orientieren, jedoch sollen die se Dinge Gegenstand 
eines besondcren Abschnittes sein, so daB ich hier nur darauf zu ver­
weisen brauche. 

Es wurde schon (S. 14) kurz angedeutet, daB die Kettenlinic mathe­
matisch durch Addition zweier zur y-Achse spiegelbildlich laufender 
Exponen tiallinien y = maX und 

y = ma-X 

entsteht, also die Resultierende dieser beiden Linien ist. Dement­

sprechend heiBt die Gleichung der Kettenlinie y = m (aX + a-X). 
2 
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In Abb. 8 sind die beiden Exponentiailinien, aus denen die Ketten­
linie entsteht, als diinne Linien eingezeichnet. Fiir unendlich groBe 
± x wird der y-Wert gleich Null, d. h. die Exponentiailinie nahert 
sich asymptotisch der x-Achse. In ihrem weiteren Verlauf schneidet 
sie, wenn x = 0 wird, die y-Achse im Punkte m und verlauft weiter mit 
wachsendem x immer steiler werdend bis 00. Die beiden Formen 

y = maX und y = ma-X 

liegen genau spiegelbildlich zur y-Achse. 
Wir konnen also auf Grund der mathematischen Struktur der 

Kettenlinie den biologischen Vorgang, welcher sich in Abhangigkeit 
von der Temperatur in der Anderung des Symptoms der Entwicklungs­
dauer kund tut, in zwei Einzelvorgange zerlegen, von denen der eine 
mit steigenderTemperatur groBer und groBer, der andere aber kleiner und 
kleiner wird und umgekehrt bei sinkender Temperatur. Beide folgen einer 
Exponentiallinie, unterscheiden sich aber durch das Vorzeichen der 
unabhangigen Variabeln, hier der Temperatur, wenn wir dabei immer 
im Auge behalten, daB wir als Nullpunkt den kritischen Warmepunkt 
nehmen. Biologisch bedeutet das, daB zwei Dinge gegeneinander wir­
ken, sich addieren, eine positive Funktion, die Forderung der Ent­
wicklungsvorgange durch Temperatursteigerung, und eine negative 
Funktion, die Hemmung der bei der Entwicklung sich abspielenden 
Prozesse. Beide folgen jede fiir sich einer Exponentiailinie von dem 
in Abb. 8 wiedergegebenen Gharakter. Bei niederen Temperaturen ist 
die Hemmung sehr klein, die Forderung dagegen sehr groB. Je mehr 
sich aber die Temperatur dem kritischen Warmepunkt nahert, des to 
mehr gleichen sich die beiden Prill7.ipien aus, urn sich am Nullpunkt 
genau die Wage zu halten. Oberhalb des kritischen Warmepunktes 
iiberwiegt dann die Hemmung und wird so groB (und die Forderung 
so klein), daB sehr bald iiberhaupt keine Entwicklung mehr stattfindet. 
Mathematisch miissen wir also der Forderung die Formel y = ma'" und 
der Hemmung die Formel y = ma-x zuerkennen. 

Noch deutlicher wird der EinfluB der Schadigung bei hoheren Tem­
peraturen, wenn wir nicht das Symptom der Entwicklungszeit, sondern 
den Prozentsatz der oberhalb des kritischen Warmepunktes nicht mehr 
schliipfenden Raupen heranziehen. Untcrhalb 29,6° kommen fast aUe 
Eier zur Entwicklung, vbrausgesetzt, daB sie nicht mechanisch ge­
schadigt sind, oberhalb des NuUpunktes wird der Prozentsatz der tat-
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sachlich schliipfenden Raupen aber immer geringer. So gelangten im 
Versuch 29 (S. 25) insgesamt 96 Eier zur Beobachtung, in Versuch 30 
insgesamt 135 Eier, von denen nur 20,8, bzw. 9,7 vH schliipften. 

Prinzipiell wichtig ist die Erkenntnis, daB jeder Punkt, der auf der 
Kettenlinie liegt, in seiner Lage durch die beiden Exponentiailinien be­
stimmt ist, insofern namlich, als die Strecke auf irgendeiner parallel 
zur y-Achse verlaufenden Geraden, welche durch die Exponentiallinien 
abgeschnitten wird, durch die Kettenlinie als der Resultierenden halbiert 
wird. Biologisch bedeutet das: bei jeder Temperatur, auch innerhalb 
der sogenannten Behaglichkeitszone, wirken beide Einfliisse, hemmende 

Temperafllr 

10 ZO SO qO 50 60 

Abb. 9. Die Deutung 
der Kurve OMC durch 

und fordernde Momente, gleichzeitig im Or­
ganismus und bestimmen die Entwicklungs. 
dauer als Symptom. Wir haben also an keinem 
Punkte der Temperaturskala einen reinen Ein­
fluB eines der beiden Momente vor uns, wenn 
auch praktisch die Vorgange, welche die Hem­
mung bewirken, bei niederen Temperaturen 
stark in den Hintergrund treten. Dieses ge­
rade half uns ja dazu, den a-Wert auf eine 
einfache Art und Weise berechnen zu konnen 
(vgl. S. 19). Jedoch mochte ich nicht un­
erwahnt lassen, daB besonders bei solchen 

zExponentialliniennach Temperaturkurven, bei denen ein verhaltnis­
Duclaux. 

maBig kurzer Schenkel experimen tell festgelegt 
wurde, wie in vielen Fallen aus der Literatur z. B. auch bei den Atmungs­
vorgangen, die wir spater noch zu besprechen haben, die Vernachlas­
sigung des kleinen Wertes ofter eine, wenn auch meist geringfiigige 
Korrektur der so gefundenen Konstantcn a notig macht, urn. die be­
rechnete Kurve den experimentellen Daten genauer anzupassen. 

Der Gedanke, daB die Temperaturabhangigkeit biologischer Vor­
gange keine einheitliche Funktion ist, sondern aus zwei Prinzipien, 
einem positiven und einem negativen, sich zusammensetzt, ist an sich 
nicht neu und wurde wohl zuerst von Duclaux 1899 durch eine Ab­
bildung demonstriert, die ich in Abb. 9 wiedergebe. Allerdings handelt 
es sich nicht urn die von uns besprochene Kettenlinie, sondern um die 
Kurve OM C in Abb. 9, also urn eine Form, die wir als die Reziproke 
einer Kettenlinie erkannten. J edoch muB ich ausdriicklich betonen, 
daB eine solche Interpretation dieser Kurvenform bisher meines Wissens 
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von keiner Seite angegeben worden ist. Vielmehr hat man versucht, 
diese Linie unmittelbar aus dem Zusammenwirken von Exponential, 
linien zu erklaren. Duclaux stellte sich vor, daB ein biologischer Vor­
gang, wenn er rein abla.uft, der Exponentiallinie OA folgt, daB aber 
ein anderer Vorgang, der von sich aus durch die Linie DB dargestellt 
sein mag, dem ersten als negatives Prinzip entgegenwirkt, so daB als 
Gesamtresultat die Linie OM C entsteht, welche bei M ein Maximum 
hat. Grundsa.tzlich in ahnlicher Weise versuchte Pii tter diese Kurve 
in einzelne Exponentiallinien aufzul6sen, wie das Schema in Abb. 10 

es wiedergibt. Die dicker gezeichnete Linie steUt die zu analysierendc 
Kurve dar, welche in ihrem Verlauf durch ein positives Prinzip als 
Exponentiallinie mit einemQlD = 2 

und durch ein irgendwie anders 
laufendes negatives Prinzip als Ex­
ponentiallinie mit einem QlD = 16 
bestimmt ist. Es handelt sich aber 
hier im Grunde genommen mehr 
urn gedankliche Konstruktionen 
als urn eine L6sung, die voU be- --

/ --
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und Duclaux beziehen die Ex- Abb.lO. Die Deutung der Maximum­
ponentiallinien nicht auf ein be- kurve durch 2 Exponentiallinien nach 
stimmtes Koordinatensystem mit Putter. 
einem festgelegten N ullpunkt, sondern lassen ihre Exponen tiallinien will­
kiirlich durch das System laufen. 1hre Schemata sind eben nur die gra­
phische Darstellung des Gedankens an sich, k6nnen aber nicht den An­
spruch auf eine mathematisch strenge Formulierung erheben. 1mmerhin 
sind sie aber rein als Gedanken wertvoll genug, und wir haben gesehen, 
daB wir von einer ganz anderen Basis aus auch dahin gelangten. Aller­
dings ist die von DucIaux und Pii tter behandelte Kurve auf diese 
Weise einer solchen Analyse nicht zuga.nglich, wohl aber die von uns bei 
den Entwicklungsvorga.ngen aufgefundene Kettenlinie, die, urn es noch 
einmal zu sagen, rein mathematisch durch die Addition zweier Exponen­
tiallinien entsteht. Das positive und negative Prinzip driickt sich hier, 
weil wir sie auf den Nullpunkt cines Koordinatensystems, den kritischen 
Wa.rmepunkt der biologischen Funktion, beziehen, durch das um­
gekehrte Vorzeichen der Exponenten aus. Erst wenn wir sie als die 
Reziproke einer Kettenlinie betrachten, gewinnen wir dann ein Ver-
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standnis fiir die von Duc1aux und Putter interpretierte Kurven­
form, die wir bisher als die Kurve der Entwicklungsgeschwindigkeit 
kennen gelernt haben. 

Bis jetzt haben wir angenommen, daB die beiden Exponentialiinien, 
welche die Kettenlinie zusammensetzen, vollig spiegelbildlich gleich 
sind, d. h. biologisch, daB der schadigende EinfluB der Temperatur­
erhohung der Forderung gleich stark entgegenwirkt. Aus den bis jetzt 
besprochenen Fallen ist das aber nicht bewiesen, wenn auch die auf 
dieser Gleichheit fuBende Kettenlinie bei der Entwicklungsdauer die 
beobachteten Zeiten gut wiedergibt. An sich ist durchaus denkbar, 
daB die beiden sich summierenden Exponentiallinien nicht spiegelbild­
lich gleich sind. Da es sich hier bei den Entwicklungsvorgangen urn 
ihre Abhangigkeit von der Temperatur handelt, wiirde das biologisch 
bedeuten, daB die Vorgange im Organismus, welche die Remmung 
der fortschreitend geforderten Prozesse bewirken, mit einer anderen 
Beschleunigung auf die Temperaturerhohung reagieren, mit anderen 
Worten, daB der Remmungsgrad als Temperaturfunktion schneller 
oder langsamer wachst als der Grad der Forderung. Mathematisch 
wiirde dieser Unterschied in einem anderen a-Wert der beiden Exponential­
linien seinen zahlenmaBigen Ausdruck finden. An der Gleichheit des 
m-Wertes, d. h. an der Dberschneidung der beiden Exponentiallinien 
in einem Punkte, der auf der y-Achse, also in Rohe des kritischen Warme­
punktes, liegt, konnen wir ohne weiteres festhalten, da theoretisch, 
zunachst wenigstens, keine Veranlassung vorliegt, hier einen anderen 
Sachverhalt anzunehmen. 

Die beiden gegeneinander laufenden Prinzipien miissen dann durch 
folgende Formeln ausgedriickt werden: 

y = mat und 
y=ma-:;:t". 

Die aus der Summierung sich ergebende Kettenlinie erhalt dann folgende 
Form: 

y = m (a~ + a;-"'). 
2 

Als Kurve hat sie einen Verlauf, wie die Linie I in Abb. II es zeigt. 
:Man sieht, daB in diesem Falle der Scheitel nicht mit dem Punkt m zu­
sammenfallt, daB also die Kettenlinie eine asymmetrische Gestalt er­
halt. Seine Ursache hat das in der schon besprochenen Tatsache, daB 
die Exponentiallinien mit wachsendem a immer steiler verlaufen. Das 
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macht sich dann in der Kettenlinie, wenn wir Exponentiailinien mit ver­
schiedenen a addieren, in der asymmetrischen Gestalt bemeJ"kbar (steiler 
in der Abb. II rechts fiir aI = 3 im Gegensatz zu links fur az = I,3). 

Die Berechnung der a-WeJ"te kann iihnlich wie bei der symmetrischen 
Kettenlinie erfolgen, nur sind hierzu zwei Punkte mit groBem x . y, 
auf jedem Kurvenast einer, notwendig, indem man bei positivem x 
das a;"', bei negativem x das a: vernachHissigt. Die Kurve muB also 
hier experimentel1 auf eine groBere Strecke festgelegt werden. Nehmen 
wir an, daB bei der Insektenentwicklung diese asymmetrische Ketten-

8 

'15 1'1 13 12 11 10 9 8 7 ti 5 'I 3 2 -1 0 +1 2 .3 q. 5 

. 'hKttli'Z) 111 Abb. 11. Die asymmetnsc e e en me ( : y = "2 (a-;- + a ;;--') fiir m = 1, 

a, = 3, a2 = 1,3 und ihre Reziproke (Il). 

linie die mathematische Abhangigkeit richtiger wiedergibt als die 
symmetrische, so wurde sich daraus ergeben, daB die kiirzeste Entwiek­
lungszeit nieht gleieh mist. 

Rein aus den empirisehen Daten der Dauer der Embryonalentwieklung 
der Mehlmotte, bei der wir uns mit einer symmetrisehen Kettenlinie be­
gnugen muBten, laBt sieh die asymmetrisehe Form nieht erweisen, weil 
sehr bald oberhalb des kritisehen Warmepunktes die Entwieklung uber­
haupt sistiert, also der andere Ast der Kettenlinie sehr kurz ist. J edoeh 
zeigt manehmal aueh sehon dieser kurze Ast eine deutliehe Asymmetrie 
der Kettenlinie an, wie an Beispielen noeh gezeigt werden solI. Zu einer 
genauen Berechn ung der Konstan ten reieh t er ailerdings meist noeh nieh t 
aus. Wir werden aber bei anderen Symptomen biologiseher Vorgange die 
Temperaturabhangigkeit auf einen groBeren Bezirk festlegen konnen 
und im Zusammenhang spater noch auf diesen Punkt zuruekkommen. 

Janisch, Das Expollentialgesetz. 3 
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Immerhin ist aber auch bei der Embryonalentwicklung der Mehl­
motte wahrscheinlich, daB eine asymmetrische Form vorliegt, wenn 
man die oberhalb des kritischen Warmepunktes deutlich erkennbare 
groBere Streuung der empirischen Punkte in dieser Richtung deuten darf. 
Wir hatten S. 28 versucht, die bei tieferen Temperaturen auftretende 
groBere Streuung der Daten durch zwei Grenzlinien einzuschlieBen, 
die als Kettenlinien mit verschiedenen a-Werten die Eigenschaft des 
Auseinanderweichens haben. Betrachten wir nunmehr auch noch die 
Variationsbreite, die sich zwischen 30,8° und 32° bemerkbar macht, 
so erkennen wir aus der Breite der eingetragenen Versuchsergebnisse, 
daB die Streuung hier eine viel groBere ist als auf dem spiegelbildlichen 

I 

II 

5 t;. 3 Z -1 0 +1 Z 3 If S 6 7 8 9 10 

Abb. I2. Asyrnmetrische Kettenlinien mit 
verscbiedenen Konstanten. 

Ast der Kettenlinie in der glei­
chen Entfernung vom Null­
punkt. Ferner zeigt sich, daB 
der letzte Punkt, den wir e.x­
perimenteil erfassen konnten, 
wiederum kleiner ist als die 
vorigen. Es scheint mir, daB 
diese Anzeichen einer Asym­
metrie deutlich genug sind, 
um in ahnlicher Weise wie bei 
den niederen Temperaturen 
auch hier fiir die GroBe der 

Variation eine Begrenzung dnrch zwei asymmetrische Kettenlinien zu 
versuchen. In Abb. 12 sind zwei asymmetrische Kettenlinien eingetra­
gen, die auf denselben m-Wert (m = 2) bezogen, aber mit verschiedenen 
a-Werten berechnet wurden. Die Linie I hat als Konstanten a, = 1,2 und 
a, = 3, die Linie 11 a, = 1,1 und a, = 1,5. Die beiden Knrven schnei­
den sich zweimal, im Punkte m auf der y-Achse und dann bei einem + x 
von etwa 2,6. Sie fassen eine Flache zwischen sich, die deutlich zeigt, 
daB die Variationsbreite bei der Embryonalentwicklung der Mehlmotte 
sich in dieses Schema einfiigen HiBt, denn sie wird bei sinkender Tem­
peratur ebenso wie bei symmetrischen Kettenlinien immer groBer, wird 
dann bei einem Temperatnrwert, der + x = 2,6 entspricht, theoretisch 
gleich null, dann aber weichen die beiden Grenzlinien wieder auseinander 
und treffen sich erneut in Rohe des mathematischen Nullpunktes. 
Weitere Moglichkeiten, die Variationsbreite dnrch Linien einzugrenzen, 
ergeben sich, wenn man andere asymmetrische Kettenlinien zugrunde 
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legt, die sich nur einmal oder gar nicht schneiden, ahnlich wie es fiir 
die reziproke Form in den Abb. 28 und 29 durchgefiihrt wird. 1st somit 
wahrscheinlich gemacht, daB sich bei unserem Objekt die Temperatur­
abhangigkeit der Entwicklungsdauer durch zwei asymmetrische Ketten­
linien mit verschiedenen a-Werten einschlieBen HiBt, so ergibt sich 
aber aus dieser Voraussetzung eine sehr wichtige Folgerung. Der tiefste 
Punkt der Kettenlinie, d. h. also die kiirzeste Entwicklungsdauer, ist 
nicht gleich m, sondern dieser Punkt liegt da, wo sich die beiden Linien 
zurn zweitenmal schneiden, d. h. wo die Variationsbreite wieder gleich 
null wird. In unserem Fall bedeutet das, daB wir den mathematischen 
Nullpunkt der asymmetrischen Kettenlinie an die Stelle der Temperatur­
skala zu setzen haben, wo die Entwicklung iiberhaupt aufhort, wo also 
kein Leben mehr moglich ist. Diesen Punkt miissen wir dann als kriti­
schen Warmepunkt bezeichnen, der also jetzt unter Beriicksichtigung 
der nunmehr gewonnenen Gesichtspunkte eine andere, tiefere Bedeutung 
erhiilt als urspriinglich, als er bei der symmetrischen Form am Scheitel 
lag. Wir muBten aber zunachst von dieser Symmetrie ausgehen, urn 
zu unserem Schema zu gelangen und die Abhangigkeiten mathematisch 
formulieren zu konnen. 

Als Ergebnis dieser Untersuchungen ergibt sich also, daB die Tem­
peraturabhangigkeit der Embryonalentwicklung (y) der Mehlmotte als 
eine asymmetrische Kettenlinie von der allgemeinen Form. 

m 
y = 2 (a; + a:;X) 

als Durchschnittslinie angesehen werden kann, die auf dem kritischen 
Warrnepunkt als mathematischen Nullpunkt bezogen ist. x bedeutet 
dann die Anzahl Temperaturgrade gerechnet vom kritischen Warme­
punkt aus. Oberhalb dieses Punktes ist kein Leben mehr moglich, 
die in Abb. 12 auf der negativen Seite des Koordinatensystems gelegenen 
Kurventeile sind biologisch irreal. Der kritische Warmepunkt begrenzt 
also die Lebensmoglichkeit, und die GroBe m ist die Entwicklungsdauer 
bei dieser Temperatur. 

Entsprechend der Asymmetrie der Kettenlinie mit verschiedenen 
a-Werten der Komponenten verlauft auch die Reziproke 

I = "':. (aX + a-X) y 2 I 2' 

hier gezeichnet als 
5_ = m (aX + a-X) y 2 I 2 

3* 



- 36 -

asymmetrisch (Abb. II Il). Auch hier liegt der Maximumpunkt nicht 
auf der y-Achse, und die beiden abfallenden Aste nahern sich der x-Achse 
verschieden schnell. 

3. Die mathematischen Beziehungen der Kettenlinie 
zu ihren Reziproken. 

Aus der Untersuchung der Temperaturabhangigkeit der Entwick­
lungsdauer ergeben sich mehrere Gesichtspunkte, die uns bei der Be­
handlung weiterer Abhangigkeiten sehr wohl den Weg zu einer Analyse 
dieser Vorgange weisen k6nnen. Als erstes erkannten wir, daB die Ab­
hangigkeit der Entwicklungsdauer von der Temperatur die Form einer 
Kettenlinie hat, zweitens, daB die Entwicklungsgeschwindigkeit als 
reziproker Wert der Zeit einer Kurve folgt, die als die Reziproke der 
Kettenlinie bezeichnet werden kann. Als drittes benutzten wir die 
bekannte Tatsache, daB die Kettenlinie durch Addition zweier spiegel­
bildlich zur y-Achse laufender Exponentiallinien als Resultierende ent­
steht, zu einer kurvenmaBigen Analyse der Entwicklungsvorgange 
in ihrer Abhangigkeit von der Temperatur. Der Begriff der reziproken 
Funktion war uns ferner methodisch wertvoll, weil sie durch die Art 
ihres Verlaufs zum Hilfsmittel wurde, den Charakter der urspriinglichen 
Funktion zu erkennen. 

Es scheint darum notwendig, den Begriff der Reziproken, zunachst 
einmal in bezug auf die Kettenlinie, sich etwas naher anzusehen und in 
dem gekennzeichneten Sinne anzuwenden. Wenn wir in der Formel der 
Kettenlinie 

y = n: (aX + a-X) 
2 

statt y den Wert l einsetzen und so zu der Reziproken gelangen, so y 
ist es natiirlich durchaus moglich, nicht nur diese eine Variable der 
Funktion durch ihren reziproken Wert zu ersetzen, sondern aueh in 

der Kettenlinienformel x gegen den Wert-! einzutauschen I ). Wirmiissen 
x 

also eine y-Reziproke, die wir mit Ry bezeichnen wollen, und eine x­

Reziproke (Rx) unterscheiden, und weiter hat auch die letzte von 
sich aus wiederum eine y-Reziproke, so daB wir von der Kettenlinie aus­
gehend insgesam t vier verschiedene Falle erhaIten: 

, 
- x ~ 

,) Ieh merke dazu an, daB z. B. y = aX = fa ist. 
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I) Y = m (ax + a-X) 
2 

z) 1_= ~(ax+a-X) 
y 2 

3) Y = m (a~ + a -~) 
2 , 

I m - --( , ') 
4) y= £ a X +a x. 

Gestalt und Verlauf dieser vier Funktionen sind samtlich unterschied­
lich und aus den Abb. 13 bis 16 zu ersehen. Im :einzelnen stellen sie sich 
folgendermaJ3en dar: 

Fallr (Abb.13). Die Ketten-

linie y = ~ (aX + a-j hat ihren 
2 

Scheitel in m und verlauft spie­
gelbildlich zur y-Achse bis 00. 

Fall z (Abb.14). Die y-Rczi-

proke der Kettenlinie: .2.. = y 
m (a X + a-X) hat ein Maximum 
2 

im Punkte .2" biegt. spiegel­m 

11 

10 

bildlichgleich, 5 -formig urn L-J,-~I -,L-::'-::'--7' --;;-::-,;-,;-;~;-:~ 
und nahert sich fUr positive 6 5 • J Z -1 0 -1 Z J " 5 6 

Abb. 13. Die Kettenlinie 
und negative x asymptotisch m, ." 
der x-Achse. Y = 2 (aX + a-") fur 111 = 2, a = 1,5· 

Fall 3 (Abb. 15). Inder x-Reziprokender Kettenlinie:y= i(a; +a -~) 
lernen wir einen neuen Kurventyp kennen. Die Linie liegt fur 
x = 0 im Unendlichen, verHi.uft dann spiegelbildlich fUr positive 
und negative x an der 
y-Achse entlang und 
nahert sich sehr schnell 
asymptotisch der durch 
den Punkt m gehenden 
Parallelen zur x-Achse. 
Die Kurvc hat auf den 
ersten Blick einen hyper­
belartigen Charakter, wenn 
man sie als Asymptoten-

10 !J 8 7 6 S ¥ ,J Z -1 0 +1 Z J 

Abb.14. r = m (ax+a-') fur /11 = 2. a = 1,8. 
Y 2 
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gleichung (X • Y = C) auf die durch m gehende Parallele zur x-Achse 
bezieht. Als solche wiirde sie in unserem Koordinatensystem durch die 
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Abb.rs. y=~(a7+a-7) fi.irm=2, a=2. 

Gleichung x. (y -m) = c 
darstellbar sein. J edoch 
bei naherem Zusehen er­
kennt man, daB das x . y­
Produkt, selbst wenn es 
auf die m-Linie bezogen 
wird, nicht konstant ist. 
anders ausgedriickt. bei 
gleichen x und y (bzw. 
y -m) sind die Abstande 
der Kurven von den Ach-

sen ungleich, die Kurve "hangt" sozusagen. Trotz ihres hyperbel­
artigen Verlaufs ist also die Linie, welche durch unsere exponentiale 
Gleichung dargestellt wird, deutlich als solche gekennzeichnet. 

Fall 4 (Abb. r6). Die Form ~= i(a~+a-7), die wir als X· y­

Reziprokeder Kettenlinie bezeichnen wollen, hat als x-Reziproke des 
Falles z statt des Maximums ein Minimum im Koordinatenanfangs­
punkt, steigt dann von da aus S-formig an und nahert sich asym­
ptotisch der m-Linie. 

DIC.~I 
5 q. 3 Z 1 0 +1 Z J q 5 

Abb. r6. 
I 111· --- -.---( ' ') - = - a,x+a oX fUr nZ=2, a=3. 
y 2 

Es sind also alle vier Typen deutlich durch ihren Charakter von­
einander zu unterscheiden .. Als besonders wichtig ist aber die Tatsache 
festzuhalten, daB sie sich samtlich aus einer Form, namlich der Ketten­
linie, herleiten und diese wiederum auf zwei einfache Exponentiallinien 
zuriickzufiihren ist. Es ist also auch ohne weiteres moglich, die ver­
schiedenen Typen direkt miteinander zu vergleichen, da sie sich jeder-
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zeit leicht ineinander umformen lassen. Wir werden noch ausfiihrlich 
dariiber zu reden haben, denn hier liegt die Basis, auf der wir das Ex­
ponentialgesetz aufbauen werden. In diesem~,Zusammenhang mag der 

9 

6 

5 

.J 

Rx 

----_f!!L_ 
_ _-1__ -t-- -- - __ _ _ 

10 9 B 7 5 5 q J 2 -1 0 +1 2 J • 5 6 7 8 9 10 

Abb. 17. Y = J", (aX + a-X) mit ihren Reziproken Rx und Ry. 
2 

Hinweis geniigen, daB sich durch den Begriff der reziproken Funktion 
mehrere ihrem Charakter und Verlauf nach so verschiedene Kurventypen 
auf eine gemeinschaftliche Grundlage zuriickfiihren lassen. Ob eine 

-:09876 '1J2-10+123'15678,910 

Abb. 18. -'- =,.-':, (aX + a-X) mit ihren Reziproken Rx und Ry. 
y 2 

dieser exponentialen Funktionen vorliegt, HiBt sich dementsprechend 
sehr leicht dadurch beweisen, daB man von der urspriinglichen Kurve 
ausgehend zu jedem x- und y-Wert je einmal den reziproken Wert er­
rechnet und fiir die zugehOrige Ordinate bzw. Abszisse in das Koordi-
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natensystem eintragt. Durch Vergleich der in den Abb. 13-16 ge­
gebenen Kurven ist ohne weiteres ersichtlich, daB jede Linie in 
ihrem durch die Formel dargestellten Gharakter durch den Verlauf der 

9 

8 

R.r 

.J 

2 

R 1 ___ '11 ____________________ , / ________________________ _ 

10 9 8 7 5 5 • 3 2 -1 Q +1 2 .J • 5 5 7 8 9 10 

n-z - --~. 

( 
I ') Abb. IC). Y=2 a·'·+a x mit ihren Reziproken Rx und Ry. 

zugeh6rigen Reziproken sofort bestimmt werden kann. Haben wir also 
eine experimentell gegebene Kurve, so kann der Typ, dem sie angeh6rt, 
dadurch erkannt werden, daB man zu jedem y-Wert den reziproken 

Rr Rr 

10!} 8 7 6 5 Ij. J 2 1 0+12J'l-5678910 

Abb.20. I '''( ,~ -') =_ aX+a _'I." 

y 2 • 
mit ihren Reziproken Rx und Ry. 

x-Wert und umgekehrt eintragt, zunachst einmal ohne jede Riicksicht 
auf die biologische Bedeutung solcher Umkehrung. Als vierte Kurve 
kann dann auch noch die xy-~eziproke hinzugenommen werden. Unter 
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Umstanden kann dadurch der Charakter der Ursprungskurve noch 
sicherer bestimmt werden. 

In den Abb. 17-20 sind die Kurven in ihrer rein mathematischen 
Beziehung zueinander und auf dasselbe MaBsystem bezogen dargesteilt, 
wahrend es in den Abb. 13-16 nur darauf ankam, den typischen Ver-

lauf zur Anschauung zu bringen. Die Funktion 2- = "'- (as + a-,,) 
y 2 

hat darum in Abb. IS eine sehr flache Form, ihr eigentlicher Charakter 
ist deutlicher in Abb. 14 zu erkennen. Im Gegensatz dazu zeigt die 

Funktion ~ = ~ (a~ + a -~) in Abb. 20 einen verhaltnismaBig steilen 

Abfall zum Nullpunkt. Seinen Grund hat das darin, daB diese beiden 
Kurven sich anders verhalten, wenn wir den a-Wert verandern. Naheres 
dariiber solI im Zusammenhang mit der mathematischen Behandlung 
des Exponentialgesetzes gesagt werden. 

4. Die Temperaturabhiingigkeit biologischer Vorgiinge 
als exponentiale Funktionen. 

Wenn wir bisher von der Untersuchung der funktionalen Abhangig­
keit der Entwicklungsdauer von der Temperatur ausgingen und da­
durch, daB wir die Kettenlinie als ihren mathematischen Ausdruck zu­
grunde legten, zu allgemeineren SchluBfolgerungen kommen konnten, 
so ergibt sich nunmehr die Notwendigkeit, klarzustellen, welcher Art 
denn die Symptome sind, die einer Messung zuganglich sihd. Bei den 
Entwicklungsvorgangen haben wir bisher die Zeit gemessen, welche ein 
Organismus braucht, urn von einem bestimmten Punkt seiner Entwick­
lung bis zu einem anderen zu gelangen. Erst durch Rechnung konnten 
wir dann die Entwicklungsgeschwindigkeit finden. Es ergab sich, daB 
die Kurven, welche diese beiden verschiedenen Symptome graphisch 
darstellen, ebenso wie sie selbst, in einem reziproken Verhaltnis zu­
einander stehen. In anderen Fallen messen wir jedoch nicht eine Zeit, 
sondern eine Geschwindigkei t, also einen V organg pro Zei teinhei t. 

Wir werden darum auch eine entsprechende Kurve dieses oder 
jenes Charakters erhalten, je nachdem, was man bei einem Lebensvor­
gang messen kann oder messen will. 

Die Temperatur ist im lebendigen Ablauf ein so wesentlicher Faktor 
und spielt so in alle Lebenserscheinungen hinein, daB er iiberall seine 
Beriicksichtigung finden mnB. Es liegt jedoch nicht in meiner Absicht, 
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schon an dieser Stelle alle derartigen Abhangigkeiten zu analysieren. 
Wir werden im speziellen Teil dieses Buches noch mehrfach Gelegen­
heit finden darzutun, wie die Temperatur bei den Lebensvorgangen 
eine Rolle spielt. Es kann sich hier zunachst nur darum handeln, an 
einigen Beispielen zu zeigen, daB die Gesichtspunkte, die sich durch 
das Prinzip der reziproken Beziehungen bei exponentialen Funktionen 
ergeben, auch bei der Abhangigkeit anderer Vorgange von der Temperatur 
von Wert sind. Einzelheiten werden im Zusammenhang mit den 

Erscheinungen als solchen im spe-
'" 30 ziellen Teil dieses Buches zu er-" ' 1\ ~ 6rtern sein. 
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Abb.21. Die Temperaturabhangigkeit 
der Furchungsgescbwindigkeit vom 

Seeigel Arbacia. 

Entwicklungs- und 
W achstums vorgange. 

Bei den Entwicklungsvorgan­
gen haben wir bisher die Em­
bryonalzeit und die Puppenruhe 
von Insekten betrachtet. Fiir die 
Raupenperiode und die Gesamt­
entwicklung sind die Daten in 
der Literatur recht sparlich, im­
merhin zeigen auch sie, wie z. B. 
aus den Angaben BI uncks liber 
Dytisc%s zu entnehmen ist, daB 

die bisher mit Nutzen verwendete Kettenlinie auch hier die Grundlage 
Hir eine mathematische Formulierung der Temperaturabhangigkeit ab­
geben kann. Das gleiche gilt fiir die Kurven, welche Voelkel liber 
den Eintritt des Todestages der jungfra.ulichen und der begatteten 
Weibchen, liber den letzten Tag der Eiablage, der Begattungs- und 
Befruchtungsfahigkeit fiir den Khaprakafer gibt. Doch auch bei 
anderen Gruppen von Organismen lassen sich die Kurven der Entwick­
lungsvorgange in unser Schema einordnen, z. B. die der klassischen 
Untersuchungen von O. Hertwig (nach Kanitz) liber die Embryonal­
entwicklung des Frosches. Sie geben ein typisches Bild der Zeiten, 
welche der Froschkeim bis zu einem bestimmten Punkt seiner Ausbil­
dung braucht, und es ist leicht zu sehen, daB die Kurven dem Typ der 
Kettenlinie sich angleichen, also ebenso wie bei der Insektenentwick­
lung einem Minimum zustreben. 
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Die Temperaturabhangigkeit der Furchungsgeschwindigkeit von 
Seeigeln errechnete Kanitz aus den Zeiten der Furchungsdauer nach 
Loeb und Wasteneys und versuchte sie in seiner Abb. 9 als gerade 
Linie darzustellen, jedoch ist aus unserer Abb. 2I, welche die von Kanitz 
angegebene Geschwindigkeit von Arbacia wiedergibt, mit alIer Deut­
lichkeit zu entnehmen, daJ3 hier eine Abhangigkeit von der Temperatur 
im Sinne unserer Anschauung vorliegt, narnlich als Reziproke einer 
Kettenlinie. 

Auch die Entwicklungszeiten von Bakterien folgen in ihrer Tem­
peraturabhangigkeit einer Kettenlinienfunktion. Nach den Beobach­
tungen von Lane-Claypon (Tab. 49 von Kanitz) lassen sich die 
ermittelten Punkte, vor allem fiir Bacillus coli und entereditis ohne 
weiteres als Kettenlinie darstellen, bei B. typhosus reichen die Dafen 
nicht aus, urn hier Sicheres sagen zu konnen, jedoch liegt kein Grund 
vor, hier eine andere Funktion, etwa eine gerade Linie, anzunehmen. 

Bei alIen diesen Abhangigkeiien leitet uns die aus den biologischen 
Beobachtungen entnommene Vorstelhmg, daJ3 entsprechend dem Ver­
lauf der Kettenlinie die Zei t, die ein Organismus fiir einen bestiJllJllten 
Teil des biologischen Ablaufs benotigt, mit sinkender Temperatur immer 
groJ3er wird, daJ3 aber bei hoheren Warmegraden sich Schadigungen 
bemerkbaF machen, die eine Verzogerung der Entwickhmgsvorgange 
im Gefolge haben. Die Wirkung solcher Schadigung erkennen wir an 
dem Vorhandensein eines lYIinimums, des Scheitels der Kettenlinie, und 
dann daran, daJ3 die Kurve nach Dberschreitung des lYIinimums wieder 
ansteigt. Wie weit wir diese Tatsache beobachtend verfolgen konnen, 
hangt von dem Objekt ab. Bei der Embryonalentwicklung von Marga­
roplts und Ephestia haben wir gesehen, daJ3 schon sehr bald die Raupchen 
absterben. Diese Tatsache ist deswegenvon besonderer Bedeutung, 
weil sich hier dann nicht mit Sicherheit entscheiden lieJ3, ob Forderung 
und Hemmung denselben vVirkungswert im Organismus besitzen, mit 
anderen Worten, ob die Konstante a beider Faktoren denselben oder 
verschiedenen Zahlenwert hat. Trotz des oft sehr kurzen aufsteigen­
den Astes in der \\'armczone kann er aber doch in manchen Fallen so 
steil verlaufen, daD die Asymmetrie der Kettenlinie deutlich zu erkennen 
ist. Als Beispiel mag Bacillus subtilis dienen, bei dem nach Zahlen von 
lYIigula (nach Putter I9I4) die Zeit von der Keimung der Spore bis 
zur Neubildung der Spore so von der Temperatur abhangig ist, wie 
Abb. 22 es wiedergibt. 
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Auch fiir die Keimung von Pflanzensamen gilt unser Prinzip, dem 
wir formel- und kurvenmaBig durch das Schema der Kettenlinie eine 
feste Form gaben, denn die Daten der Keimungszeiten, weIche nach 
den Untersuchungen von De Candolle von Sanderson in seiner 
Abb. 6 gezeichnet wurden, lassen sich durchaus in unsere Auffassung 
einfiigen. 

Diese Beispiele mogen geniigen, urn klarzulegen, daB die Kettenlinie 
fiir die Entwicklungszeiten und ihre Reziproke fiir die zugehorigen 
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Geschwindigkeiten ihre Bedeutung in 
den verschiedensten Stammen des Or-
ganismenreiches hat, und daB die wei­
teren Untersuchungen in dieser Rich­
tung von dieser grundsatzlichen Ein­
stellung zu denDingen geleitetwerden 
mlissen. Das gleiche gilt von Wachs­
tumsvorgangen einzelner Teile. Die 
Temperaturabhangigkeit der Regene­
rationsdauer von Tubularia crocea 
(nach A. R. Moore aus Kanitz, 
Tab. SI) folgt z. B. einer Kurve, die 
in ihrem Verlauf trotz des nicht sehr 
weit ausgedehnten Temperaturinter­

qO' valls soviel Ahnlichkei t mi t einer 
Kettenlinie hat, daB wir die daraus zu Abb. 22. Die Temperaturabhangig­

keit der Zeit von der Keimung 
der Spore bis zur Neubildung der 

folgernden Gesichtspunkte fiir den 
zeitlichen Verlauf von Wundheilung 
und Regeneration bei der weiteren 

Spore, Bacillus subtilis. 

experimentellen Erforschung zugrunde legen konnen. Denn daB bei 
hoheren Temperaturen eine Verzogerung des Regenerationswachstums 
eintritt, erscheint nach den Erfahrungen liber die Vorgange bei der 
normalen Entwickhmg durchaus wahrscheinlich. 

Atmung. 

Die Frage, nach welcher GesetzmaBigkeit der Sauerstoffverbrauch 
und die Kohlensaureabgabe von der Temperatur abhangig ist, hat 
die Forscher fast noch mehr beschaftigt als die Entwicklungsvorgange, 
ja ich mochte sagen, dieses Teilgebiet der Stoffwechselphysiologie ist 
das Schlachtfeld des ganzen Kampfes gewesen, bei dem es sich darum 
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handelte, ob diese Abhangigkeit durch eine Exponentiailinie oder eine 
Gerade darstellbar ist. Immer wieder glaubte man, sich auf die soge­
nannte Behaglichkeitszone beschranken zu miissen, aber auch hier lieB 
sich eine Einigung dariiber nicht erzielen, ob Exponentiailinie oder 
Gerade odeI' die Kroghsche Normalkurve yorliegt. Besonders die 
Feststellung, daB bei einer bestimmten Temperatur der Gaswechsel 
ein Maximum hat und danach meist sehr rasch absinkt, fiihrte dazu, 
mehrere sich iiberlagernde Exponen- O2 

tiallinien anzunehmen, die symbo- 180 

lisch Forderungen und Hemmungen 
darstellen soll ten. Die ausfiihrlichen 

160 

Darlegungen P ii t t e r s in dieser 1110 

Richtung haben wir schon an Hand 
unserer Abb. IQ besprochen und ge­
sehen, daB auf diesem Wege nicht 
weiterzukommen war. In Abb. 23 
gebe ich zwei typische Gaswechsel­
kurven von Insektenpuppen nach 
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wieder, und zwar in I von der Fliege 
Calliphora vomitoria mit cinem Ma­
ximum und in II von dem Liguster­
schwarmer Sphinx lig-ustri die so oft 
diskutierte charakteristische Linie in 
der Behaglichkeitszone, die man als 
Kroghsche Normallinie bezeichnet 
hat und welche fiir Wirbeltiere in 

°O~~5~·--~~~O·O--1~5"O~ZO~OO-~Z~~O'-J70· 

unserer Abb. 2 gezeichnet ist. 

Temperatvr 

Abb. 23. Stoffwechsel-Temperatur­
kurven von Insektenpuppen: I Cal­
liphora vomitoria, II Sphinx ligustri. 

Wenn wir hier die Gesichtspunkte anwenden, die uns bisher schon 
bei der Analyse derartiger Kurven geleitet haben, so erkennen wir, 
daB die vorliegende Form mit unserer Kettenliniereziproken identisch 
ist, denn es liegt bei diesen Stoffwechsel-Temperaturkurven ein Ge­
schwindigkeitsvorgang vor, weil der Sauerstoffverbrauch und auch die 
Kohlensaureabgabe als Menge pro Zeiteinheit gemessen wurde. Die 
Kroghsche Linie ist dann nichts weiter als der aufsteigende Ast der 
Kettenliniereziproken. Femer ist aus Abb. 23 I leicht zu sehen, daB 
innerhalb eines bestimmten Temperaturintervails, in Abb. 23 I z. B. 
zwischen IQ 0 und 25 0 die Temperaturabhangigkeit des Gaswechsels 
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auch durch eine gerade Linie ausgedriickt werden kann, wenn wir die 
von Pii tter beigebrachten und auf S. 17 besprochenen Gesichtspunkte 
mit beriicksichtigen. AIs Ganzes betrachtet ist aber die Stoffwechse1-
Temperaturkurve eine Kettenliniereziproke, also der Gasaustausch ist 
als Temperaturfunktion durch die allgemeine Gleichung 

_1 = ~ (aX + a-X) 
y 2 

formelmaBig zum Ausdruck zu bringen, welche ebenso wie die Ketten­
linie bei den Entwicklungsvorgangen auf den kritischen Warmepunkt 
als mathematischen Nullpunkt zu beziehen ist. 

Hier tritt nun der Fall ein, den wir auf S. 32 schon besprochen haben, 
daB namlich die Kurve asymmetrisch wird, also Forderung und Hem­
mung in ihrer Formel als Exponentialfunktionen nicht den gleichen 
a-Wert besitzen, so daB nicht obige Gleichung gilt, sondern 

I = 1~ (aX _+ a-X). 
y :2 I 2 

Vergleichen wir die Linie I in Abb. 23 mit der Kurve II in unserer 
Abb. II, welche die rein mathematische Beziehung darstelit, so erkennen 
wir, daB der mathematische Nullpunkt nicht mit dem Maximum der 
A.tmungskurve zusammenfallt. Der m-Wert der FormellaBt sich also 
nicht so ohne weiteres durch Beobachtung finden oder aus der Kurve 
ablesen, wie es bei der symmettischen Kettenlinie der Embryonalent­
wicklung von Margaropus und Ephestia moglich war. 

Da es sich an dieser Stelie nur darum handelt, das Prinzip festzu­
legen, nach welchem derartige Kurven aufgefaBt werden miissen, soli 
die Feststellung der Tatsache hier geniigen. 

Ahnlich wie wir bei den Entwicklungsvorgangen aus der Zeit, die 
wir als Entwicklungsdauer beobachteten, die zugehorige Geschwindig­
keit berechnen konnten und so zu der reziproken Kurve gelangten, 
konnen wir auch bei der Temperaturabhangigkeit der Atmungsinten­
sitat aus der Geschwindigkeit die Zeit berechnen, die der Organismus 
benotigt, urn eine bestimmte Menge Sauerstoff zu veratmen oder Kohlen­
saure auszuscheiden. Schon Pii tter (1914) hat die Notwendigkeit er­
kannt, die Daten hierfiir zu wissen, um zu genaueren Vergleichswerten 
zu kommen. Er sagt S. r67: 

"Wenn wir irgendwelche Lebensprozesse bei verschiedenen Tempera­
turen vergleichen wollen, so ist es sinngemaB, die Zeiten gleicher physio­
logischer Vorgange zu vergleichen und nicht die Vorgange in gleichen 
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Zeiten". "Bei den Untersuchungen liber die Atmung (und bei den Pflanzen 
auch liber die Kohlensaureassimilation) mliBte man dementsprechend die 
Zeiten bestimmen, innerhalb deren eine gewisse Menge Kohlensaure produ­
ziert oder eine gewisse Menge Sauerstoff verbraucht ware." 

Berechnen wir unter Zugrundelegung des Prinzips der reziproken 
Funktionen aus den Daten der Atmungsintensitat die zugehiirigen 
Zeiten, so erhalten wir die Rezi-
proke der Gaswechselkurve in Ge­
stalt einer Kettenlinie, die dann 
natiirlich auch eine asymmetrische 
ist. Abb. 24 gibt fiir die Puppe von 
Calliphora vomitoria die Anzahl 
Stunden an, die I kg Kiirpersub­
stanz beniitigt, urn I 1 Sauerstoff 
zu veratmen. Durch unser Prinzip 
kommen also die methodischen 
Schwierigkeiten in Fortfall, von 
denen Pii tt er spricht, und wir 
werden doch seiner Forderung ge­
recht. Die Art der J?erechnung 
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25 20 10 ist sehr elnfach, denn wir brauchen 30 

nur den reziproken Wert der durch Abb. 24. Die Temperaturabhangig­
keit der Zeit, die I kg K6rpergewicht 
der Puppe von Calliphora vomitoria 
ben6tigt, urn I Liter O. zu veratrnen. 

das Experiment ermittelten Menge 
Sauerstoff pro kg Kiirpergewicht 
und Stunde zu nehmen, urn zu der 
Zeit in Stunden zu gelangen, die fiir die Veratmung von I ccm 0. be­
n6tigt wird. Fiir eine griiBere Menge ist dann mit der Zahl von ccm zu 
multiplizieren, im Falle unserer Abb. 24 also mit 1000. 

Bei den mir aus der Literatur bekannt gewordenen Daten der At­
mungsintensitat handelt es sich grundsatzlich immer urn den gleichen 
Kurventyp. DaB auch die Pflanzenatmung nach dem gleichen Prinzip 
verlauft, zeigt z. B. noch unsere Abb. 25, welche die Kohlensaure­
produktion von Keimlingen von L~lpimls luteus nachAmm (aus D e t mer) 
bei normaler und intramolekularer Atmung in ihrer Temperaturab­
hangigkeit darstellt. Von besonderem Interesse ist der Gaswechsel 
des FluBkrebses, den Brunow eingehender untersuchte, insofern, 
als sich hier Beziehungen zu unvollkommenen Abbauprodukten des 
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Stoffwechsels nachweisen lassen, derenMenge sich durch ihreEigenschaft, 
Permanganat zu entfarben, messen laBt. In Abb. 26 (nach Putter 
19Ii) zeigt die ausgezogene Linie den Sauerstoffverbrauch des FluB­

~~r---------------------------, 
11/0 

krebses bei steigender 
Temperatur, die wir ohne 
weiteres als den aufstei-1Z9 
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Abb. 25. Die Temperaturabhangigkeit der 
CO2 -Abgabe der Keimlinge von Lupinus 
luteus: -- normale, -. - . -. intramolekulare 

genden Ast unserer Ketten­
liniereziproken deuten k6n­
nen. Entsprechend dem 
wachsenden Oz-Verbrauch 
nimmt aber die Menge der 
unvollstandig oxydierten 
Produkte mit steigender 
Temperatur in einer Weise 
ab, wie sie in Abb. 26 durch Atmnng. 
die gestrichelte Linie wie­

dergegeben ist, und wir sehen, daB die Kurvenform als Kettenlinie 
aufgefaBt werden kann. Das bedeutet aber, daB die beiden Vorgange 
im Organismus, Sauerstoffverbrauch und Abnahme der Permanganat 

entfarbenden Stoffe in einem reziproken Ver-
10 haltnis zueinander stehen. 

6 

o Tempera/lit" 

10 12 -11/ 16 18 

Abb.26. Die Temperatur­
abhangigkeit des Oz-Ver­
branches (-~-) nnd der 
Bildnng Permanganat ent­
farbender Stoffe (- - -) 

beim FlnBkrebs. 

Bei den Saugetieren hat der Gaswechsel 
in seiner Abhangigkeit von der Temperatur 
immer besondere Beachtung fur das Zu­
standekommen des Winterschlafs gefunden. 
DaB auch hier unser Schema Geltung hat, 
zeigen die Zahlen, welche als Durchschnitts­
werte von Nagai (nach Kanitz, Tab. 57) 
beim Murmeltier angegeben wurden. Der 
Zustand des Tieres ist bei 36,50 wach, bei 
24>4 ° schlaftrunken, bei 13,5 ° tritt leiser 
Schlaf und schon bei geringer Temperatur­
emiedrigung (bei 10 0) dann tiefer Schlaf ein. 

Einer besonderen Besprechung bedarf bei 
der Behandlung des Atmungsproblems der respiratorische Quotient R Q, 

also die Anderung des Verhaltnisses C::'z, mit wechselnder Tempera­

tur, die so oft Gegenstand von Uberlegungcn uber den Anteil der 
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verschiedenen Grundstoffe beim Umsatz gewesen ist. Von unserem 
Standpunkt aus handelt es sich darum festzulegen, wie die Linie ver­
laufen muB, welche die Anderung des R Q bei Temperatursteigerung 
wiedergibt. Wir nehmen als Basis die Erkenntnis, daB sowohl der 0,­
Verbrauch als auch die CO,-Abgabe einer Kettenliniereziproken folgt. 
Wir greifen nun auf die Tatsache zuriick, die wir bei der Embryonal­
entwicklung der lVIehlmotte feststellen konnten, daB die Variations­
breite mit sinkender Temperatur immer groBer wird, und daB die Ver­
groBerung sich aus dem Verlauf der mathematischen Funktionen ab­
leiten und begriinden laBt. Auch bei der Kohlensaureabgabe und dem 
Sauerstoffverbrauch haben wir zwei asymmetrische Linien, die wir in 
Beziehung zueinander setzen und die wir beide als Kettenliniereziproke 
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Abb.27. Die Temperaturabhangigkeit des respiratorischen Quotienten (RQ), 
Fall!. O2 : 111=2, aI=I,I, a2=I,5; C02: HZ=2, al =I,2, a2 =3. 

ansprechen wollen. Wir konnen dabei drei grundsatzlich verschiedene 
Falle unterscheiden, deren biologische Realitat theoretisch denkbar ist. 
Als Basis nehmcn wir also, wie gesagt, die Forme! 

I m y = '2 (a-; + a-;-"'), 

der sowohl CO,-Abgabe wie O,-Verbrauch folgen. Die drei lVIoglich­
kciten sind folgende: 

I. Es sind die a-Werte der COz-Kurve beide groBer als die ent­
sprechenden der Oz-Kurve, dann erhalten wir das Bild der Abb.27. Die 
m-Werte sind in dieser Abbildung gleich gewahlt. Es iiberschneidet also 

die COz-Kurve die Oz-Kurve, d. h. der respiratorischc Ouotient C~2 
,~ O2 

hat an zwei Stellen den Wert I. Wiirden m, und 1nz verschieden sein, 
so fiele der eine Schnittpunkt nicht in die y-Achse, sondern in das 
negative Feld unseres Koordinatensystems, wie es z. B. in Abb. 28 

Janisch, Das Exponentialg(·se-tz. 4 
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der Fall ist. Die Kurve des respiratorisehen Quotienten (RQ) hat hier 
die Gestalt einer Kettenliniereziproken, steigt also mit der Temperatur­
erhohung an, geht iiber den Wert I hinaus, erreieht ein Maximum, 
falit dann iiber den Punkt RQ = I hinweggehend sehnell zum Null­
punkt ab. 

2. Femer konnen zwar die a,-Werte der GOz- und Oz-Kurve in 
einem ahnliehen Verhaltnis stehen, aber az (CO,) ist kleiner als a, (0 2 ). 

Das Bild dieser Kurven gibt Abb. 28. Hier sehneidet die CO 2-Kurve 
die des Sauerstoffverbrauehes nur einmal und zwar entspreehend der 
Ungleichheit der m-Werte bei etwa x = - I. Die Kurve des respira­

Abb.28. Die Temperaturabhangigkeit des 
respiratorischen Quotienten (R Q), Fall 2. 

Gr.=I,2, a2 =2. 

torisehen Quotienten hat 
hier einen ganz anderen 
Verlauf als im ersten 
Falle. Sie steigt mit der 
Temperatur zunachst 
langsam, erhalt aber von 
der Temperatur an, wo 
die Maxima der Atmungs­
kurven liegen, einen sehr 
steilcn Charakter. Der 
RQ wird also immer 
groBer. Der Kurventyp 
ist der der Exponential­
linic, allerdings nich t der 

einer einfaehen Flmktion y = ma-x, sondem einer asymmetrischen, weil 
der rechte Teil flacher verlauft als der linke. 1hre Formel muB dem-
entsprechend in der allgemeinsten Form sein: 

I 
y = 2 (m,a-;X + mza;;X). 

Sie besteht aus zwei einfaehen gleichsinnig verlaufenden Exponential­
linien mit verschiedenen Konstanten. Der Wert RQ = I wird in diesem 
Fall nur einmal erreicht. Auch in dem Fall, wo die GOz-Kurve die 
O,-Kurve schon auf der rechten Seite des Koordinatensystems schneidet 
und von da ab die Kohlensaureproduktion immer gro13er bleibt als der 
Sauerstoffverbrauch, folgt die RQ-Linie dem besprochenen Typ, nur 
schneidet er dann die y-Achse in eincm Punkt, der groBer ist als eins. 

3. Die dritte Moglichkeit ist die, daB sich die beidenAtmungskurven 
iiberhaupt nicht schneiden, wie Abb. 29 es wiedergibt. Hier ist a, (C02) 
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groBer als a, (02), und ebenso a2 (C02) groBer oder, wie in der Zeichnung, 
gleieh a2 (0 2). Der RQ erreicht hier niemals den Wert I. Er steigt 
zwar aueh mit der Temperatur und erreicht ein Maximum, fillt dann 
aber nieht wie im I. Falle 
steil zur Null ab, sondern 
niihert sieh ganz allmah­
lieh einem konstanten Wert, 
der kleiner ist als eins. 

Aus den mir bekannt ge­
wordenen Untersuehungen 
liiBt sieh mit Sieherheit 
nieht entseheiden, ob alle 
theoretiseh konstruierten 
Mogliehkeiten tatsiiehlieh 
bei der Atmung der Orga­
nismen vorkommen, da 
aueh hier wieder die Tat­
saehe festzustellen ist, daB 

RQ 
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Abb. 29. Die Temperaturabhangigkeit des 
respiratorischen Quotienten (RQ), Fall 3. 
O2: 11l=I, al=I,3, a2=3; CO2 : m=2. 

aI=I,5, a2 =3. 

in den Versuehen meist nieht die hoheren Temperaturen genauer unter­
sueht wurden, oder, wo es gesehah, die angegebenen Daten so wenig 
zahlreieh sind, daB sieh eine Ent­
seheidung nieht treffen liiBt. In 
Abb. 30 sind zwei Beobaehtun-
gen eingetragen. Die Linie I gibt 
den respiratorisehen Quotienten II 

der Refe an nach Zahlcn J die 1,0 

von C zap e k auf Grund der 0,8 

Untersuehungen von En§haut 0,' 

und Quinquaud angenommen o,¥ 

werden (naeh Piitter S. I82) O,Z 

und folgt offenbar dem Modus 
50 

Tempera/or 

'JO .10 

3 

Z 
./ 

zo 10 
des RQ in Abb. 28. Die Linie 11 
stellt den RQ des Regenwurmes 

Abb. 30. Die Temperaturabhangigkeit 
des respiratorischen Quotienten: 

bei hohen Temperaturen dar 
(naeh Pii tter S. 391), ihr Cha­

x Hefe, 0 Regenwurm. 

rakter deutet auf ein Verhaltnis der Atmungskurven, wie es theore­
tiseh in der Abb. 29 angedeutet ist. Die Kurvcn flir den RQ von 
der Stabheusehreeke Dixippus morosus (naeh v. Buddenbroek und 

4* 
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v. Rohr) sind fiir unsere Zwecke ganz unverwertbar, denn die fiir die 
Atmungskurven ermittelten Werte zweier Versuchsreihen liegen flir sich 
schon so weit auseinander und infolgedessen haben die RQ-Linien einen 
so unterschiedlichen Charakter, daB hier genauere Werte abgewartet 
werden mussen. 

Aus den hier erorterten Gedankengangen heraus laBt sich soviel 
sagen, daB die kurvenmaBige Behandlung auf der von uns gegebenen 
Basis der Kettenlinie und ihrer Reziproken die bei del' Atmlmg vor­
liegenden Verhaltnisse einer Analyse zuganglich macht und einer Ver­
tiefung unserer Anschauungen uber die Bedeutung des respiratorischen 
Quotienten in der Stoffwechselphysiologie den Weg bereiten kann. 

Reizbarkeit. 

Bis jetzt haben wir nur Vorgange betrachtet, die aus der Stoff­
wechselphysiologie entnommen sind, und gerade diese Erscheinungen 
haben bisher in der Behandlung des Temperaturproblems auch in 
allererster Linie interessiert. Doch auch die verhaltnismaBig wenig 
umfangreichen Untersuchungen auf anderen Gebieten zeigen mit aller 
Deutlichkeit die Fruchtbarkeit unserer Gedankengange uber die Tem-

Temperafur 

10 zo so 'I{} 

peraturabhangigkeit. Die Tatsache, 
welche wir aus den bisherigen Be­
trach tungen en tnehmen konnen, daB 
solche Vorgange, die als Zeit ge­
messen werden, sich als Ketten­
linien darstellen, diejenigen aber, 
welche Geschwindigkeiten sind, als 
die zugehorigen y-Reziproken, finden 
wir auch bei einer Reihe von Er-
scheinungen aus anderen Gebieten 
der Physiologie wieder. 

Snyder stellte die Temperatur-

Abb.31. Die Temperaturabhangig­
keit der Latenzzeit der glatten 

Muskeln im Froschmagen. 
abhangigkeit der Latenzzeiten der 

Kontraktionen von Streifen aus dem Ventrikel der Schildkrote fest. 
Die Kurve seiner Zahlen (nach Pii tter 1914), folgt offenbar dem 
Kettenlinientyp, ebenso die Latenzzeiten der glatten Muskeln der 
Katzenblase (Stewart nach Kanitz, Tab. 28). Mit aller Deutlich­
keit tritt die Kurve der Temperaturabhangigkeit der Latenzzeit als 
asymmetrische Kettenlinie bei den Untersuchungen von Paul Schultz 
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(nach Kanitz) am Froschmagen in Erscheinung (Abb. 31). Ebenfails 
ist die Zeit der Verkiirzungsphase von Streifen aus der Muskulatur des 
Ventrikels der Schildkrote (Snyder 55,----------:---, 

nach Pii t t er 1914) als Kettenlinie 50 

zu interpretieren. '1.5 l 
Die Zahlen, welche nach Putter '10" 

von Gan ter und von Snyder iiber J.5 

die Temperaturabhangigkeit der JO 
Z5 

Nervenleitung imNervus ischidiacus 20 

des Frosches gegeben werden, diffe- ./ 
Tem rafur 

10 20 JO 

rieren ziemlich erheblich, immerhin 10 

ist aus Abb. 32 zu ersehen, daB in 5 

beiden Failen die Deutung als Ge­
schwindigkei tskurve, also als y-Rezi­
proke einer Kettenlinie zulassig ist, 
denn alien angezogenen Beispielen 
miissen wir voraussetzen, daB bei 
niederen Temperaturen die biologi-

Abb. 32. Die Temperaturabhangig­
keit der Geschwindigkeit der Ner­
venleitung im N. ischiadicus des 
Frosches: • nach Ganter, x nach 

.Snyder. 

schen Prozesse stark verlangsamt sind, daB aber andererseits bei hohen 
Temperaturen Schadigungen eintreten, welche ein Minimum der Zeit 

10,...:..,--------, 
6 

9 

8 

7 

J 

Temperofvr 

10 ZO 30 

Abb. 33. Die Temperaturabhangigkeit 
der "Perioden erster Ordnung" des 
elektrischen Organs des Zitterwelses. 

<20,----..,--------"""?--o 

110 

][ 

10 
Temperofur 

to 20 ,]0 1,10 

Abb.34. Die Temperaturabhangig­
keit der geotropischen Prascnta­
tions- (J) und Reaktionszeit (Il) bei 
der Keimwurzel von Lupinus albus. 

und ein Maximum der Geschwindigkeit entstehen lassen. Ein derartiges 
Minimum hat auch die Dauer einer "Periode erster Ordnung" (Abb. 33) 
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des elektrischen Organs des Zitterwelses (nach Koike aus Kanitz 
Tab. 26), deren Temperaturabhangigkeit sich als deutliche Kettenlinie 
darstellt. 

Auch die Erscheinungen bei den Reizvorgiingen pflanzlicher Objekte 
lassen sich durch unser Prinzip gut erfassen. So sind die Kurven der 
geotropischen Priisentations- (I) und Reaktionszeiten (11) der Keimwur­
zeIn von Lupinus albus (nach Cza pek aus Kani tz Tab. 30) in Abb. 34 
detitliche asymmetrische Kettenlinien. Durch den Charakter der Ketten­
linie, vor ailem, wenn sie am Scheitel sehr flach verliiuft, ist bedingt, 

150'r-~-------------' 

150 
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120 ~ 
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~ 
100 ol! 
90 ~ 

~ 
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Abb. 35. Die Temperaturabhangigkeit 
der Reizschwelle fiir die phototropische 
Kriimmung von Koleoptilen von Avena 
sativa nach verschiedenen Stunden Vor-

warmung (I nnd 18). 

daB sich innerhalb bestimmter 
Temperaturen die Zeiten nur 
sehr wenig iindern, eine Tat­
sache, die dazu gefuhrt hat, zu 
sagen, daB in diesem Bezirk die 
Temperatur den betreffenden 
Vorgang uberhaupt nicht be­
einfluBt, z. B. bei der Priisenta­
tionszeit in Abb. 34 zwischen 
IS ° und 30 o. Von besonderem 
Interesse ist fur uns die Erschei­
nung, die von de Vries (nach 
Kanitz Tab. 32) niiher unter­
sucht wurde, daB niimlich die 
Reizschwelle fUr die phototro­
pische Krummung von Koleop­
tilen von A vena sativa bei h6he-
ren Temperaturcn sich iindert, 
wenn man verschieden lange 
Zeit das Objekt vorwiirmt, und 
zwar in einer Art, die an Hand 

der Eigenschaften asymmetrischer Kettenlinien sofort verstandlich 
wird, wenn wir die entsprechenden Kurven in Abb. 35 betrachten. 
Die ausgezogene Linie stellt die Reizschwellenwerte nach einem Vor­
wiirmen von einer Stun de dar, die gestrichelte nach einem Vorwiirmen 
von IS Stunden. Es iindert sich also nach unserer Auffas~ung der a,-Wert 
der Kettenlinienformel, d. h. biologisch der Schiidigungsfaktor des 
ganzen Systems. 
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Rhythmische Bewegunge n. 

Die Temperaturabhangigkeit rhythmischer Bewegungen ist iifter un­
tersucht worden und laBt sich mit unseren grundsatzlichen Erwagungen 
in eine vollkommene Dbereinstimmung bringen. Abb. 36 gibt die Herz­
schlagfrequenz der Katze (nach Snyder) wieder, welche der Kettenlinie­
reziproken folgt. Denselben 'fSO 

Typ hat die Temperaturab­
hangigkeit der Frequenz des 
dorsalen BlutgefaBes des ma­
rinen Wurms Nereis virens 
nach Rogers, ebenso die Herz­
schlagfrequenz des Krebses 
Ceriodaphnia nach Ro bert­
son und des Schildkriiten-
herzens (Emys europaea) nach 
Galeotti und Piccinini, 
ferner auch die Pulsierungs­
frequenz von Medusenglocken 

so 

Sr~=:::::::~ ___ -':-z,...:.:.Te:.m~'P~e~'r~ar:tu;-r':"'-...J10 
10 ZO .la ¥o 
Abb. 36. Die Temperaturabhangigkeit 

der Herzschlagfrequenz der Katze. 

von verschiedenen Arten, z. B. von Cassiopea nach E. Newton 
Harvey und Rhizostoma nach Veress (aus Kanitz). Auch bei 
Wirbeltierorganen mit glatter Muskulatur finden wir denselben 
Kurventyp, z. B., wie Abb. 37 zeigt, bei der Kontraktionsfrequenz des 
jungen Hiihneriisophagus nach 120,--------=------..., 

Buglia (nach Kanitz Tab. 20), 100 

wenn als Ordinate die Zahl der 80 

Kontraktionen in 30 Minuten 6"0 

3 Stunden nach der Dbertragung 
in Ringerliisung aufgezeichnet wircl. .0 

Diese Untersuchungen Buglias zo 
gewinnen deswegen noch eine be- L--~,~o'~-'.z.:.Jo'i,=-=-='-n-;::,...o.o-;;'''''''---'so' 
sondere Bedeutung, weil er die Abb. 37. Die Temperaturabhangig-
Kontraktionen in verschiedenen keit der Kontraktionsfrequenz des 
Zeitpunkten nachder Dbertragung jungen Hiihneriisophagus. 

gezahlt hat, so daB aus der Gestaltsanderung der Kurve, die wir in 
unserer Formel durch andere 111- und a-Werte zahlenmaBig zum 
Ausdruck bringen, auf die Geschwindigkeit des Absterbens isolierter 
Organe einige Schliisse gezogen werden kiinnen. 

MiBt man bei rhythmischen Bewegungen nicht die Frequenz, also 
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die Zahl der Kontraktionen pro Zeiteinheit als Geschwindigkeit, sondern 
die Dauer einer Pulsation, wie es z. B. K ani tz (Tab. 25) bei den 
Vakuolen der Infusorien tat, so haben wir dieselbe Erscheinung, wie bei 
den Entwicklungsvorgangen, wir erhalten als Kurve eine Kettenlinie 
(Abb.38). 

DaB die Atemfrequenz als Geschwindigkeitskurve von der Tem­
peratur abhangig ist, zeigt Abb. 39 von der Stabheuschrecke Dixippus 
inorosus nach v. Buddenbrock und v. Rohr, ferner ist aber aus ihr 
noch zu ersehen, daB die Gestalt 
sich andert, je nachdem, wie groB 18 

der Sauerstoffgehalt der Luft ist. 16 '" 
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Abb. 38. Die Temperaturabhangigkeit 
der Dauer cinerPulsation derVakuolen 

des Infusors Glaucoma colpidium. 
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Abb.39. DieAbhangigkeit der Atem­
frequenz von der Temperatnr bei 
verschiedenem 02-Gehalt der Luft 

bei der Stabheuschrecke. 

Die ausgezogenen Linien sind von den Autoren iibernommen, es diirfte 
jedoch bei einem Sauerstoffgehalt von 2I vH die von mir eingezeich­
nete gestrichelte Linie den tatsachlichen Verhaltnissen I1aher kommen. 
Es zeigt sich, daB hier eine variable AuBenbedingung in den Zahlenwert 
der Konstanten in und a unserer Formel eingeht, so daB die durch 
Veranderung des Sauerstoffgehalts der Luft eintretende Anderung der 
Reaktion eines Organismus vergleichend gemessen werden kann. Dieser 
Punkt wird bei unseren spateren Betrachtungen noch eine weitere 
Betonung finden, da wir den Zahlen in und a einen Vergleichswert 
zusprechen miissen. Hier sei deshalb schon darauf verwiesen. 
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Blutgerinnung. 

Dber die Methoden zur Messung der Geschwindigkeit der Blut­
gerinnung in ihrer Abhangigkeit von der Temperatur hat sich Kanitz 
S. I56 ausfiihrlich genug ge­
auBert. Fiir uns geniigt es, die 
Art der Abhangigkeit zu unter­
suchen. Die Zahlen von Addis 
(nach Kani tz) sindausreichend 
genau, urn feststellen zu kon­
nen, daB auch hier wieder eine 
Kettenlinie vorliegt, wie Abb. 40 
zeigt, wenn wir als Ordinaten 30 

die Gerinnungszeiten eintragen. 
Die QIO-Werte, welche K ani tz 
errechnet, liegen zwischen IO 0 

und 20 0 bei 4,0 und zwischen 10 

20 0 und 34 0 bei 2,65, zeigen 
also ein deutliches Absinken an, 
ein Zeichen, daB hier die RGT- 10 zo 30 ¥o so 
Rcgel nicht gelten kann. Wir Abb. 40 . Die Temperaturabhangigkeit 
werden zU untersuchen haben, der Gerinnungszeit des Menschenblutes. 

welche Griinde fiirdasAbsinkenheran- <5n---------------, 
gezogen werden miissen, jedoch soll 
das Aufgabe eines besonderen Ab­
schnittes sein, auf den ich an dieser 
Stelle verweisen kann. 

Zell physiologische 
Erscheinungen. 

Mit den Eigenschaften des Proto­
plasten als kolloidcs System werden 
wir uns im speziellen Teil dieses 
Buches naher befassen. Urn aber zu 
zeigen, daB auch die Temperatur­
abhangigkeit zellphysiologischer Er­

.0 
35 

30 

zs 

ZO 

15 ~ , 
10 ~ 
5 

o w ~ 

Abb. 41. Die Temperaturabhan­
gigkeit der Protoplasmarotation 
in der Stengelparenchymzelle 
des Bliitenstiels von ValtisneJ'ia 

spiralis. 

scheinungen nnserem Schema sich einfiigt, kann die Kurve der Proto­
plasmapermeabilitat der Blattepidermis vori Tradescantia nach van 
Rysselberghe (siehe Kanitz Tab. 34) herangezogen werden. Tragt 
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man auf der Ordinate die Dauer der Plasmolyse mit 0,2 Mol. KN03 

in Minuten auf, so sieht man, daB die Temperaturabhangigkeit einer 
Kettenlinie folgt. In ahn1icher Weise verlauft die Deplasmolyse. Auch 
die Protoplasmarotation ist als Temperaturfunktion als Kettenlinie 
aufzufassen. Abb.41 gibt die Zeitdauer in Sekunden wieder, die ein 
bestimmtes Zellkiirperchen in einer Parenchyrnzelle des BHitenstiels 
von Vallisneria spiralis braucht, urn 0,1 mm zuriickzulegen (nach 
Velten, aus Kanitz Tab. 33). Allerdings wird hier mit einer einfachen 
Kettenlinie nicht auszukommen sein, da die Kurve wenige Grade iiber 
Null viel steiler verlauft als es der sehr flachen Kettenlinie bei hiiheren 
Temperaturen entsprechen wiirde. Wir haben aber bei Besprechung 
des respiratorischen Quotienten eine Form von Exponentiallinien 
kennen gelernt, die wir als asymmetrische bezeichnet haben und der 
wir die aligemeine Formel 

gaben. Sie zeichnet sich dadurch aus, daB die eine Ralfte flach und 
die andere sehr viel steiler verlauft (vgl. Abb.28). Legen wir derartige 
asyrnmetrische Exponentialiinien zugrunde, urn durch Addition von 
zwei solchen mit umgekehrten Vorzeichen zu einer Kettenlinie zu ge-
1angen, so erhalten wir eine Form, die bei entsprechender Wahl der 
Zahlen der Kurve der Protop1asmarotation entspricht. Diese Ketten-
1inie ist, wenn die beiden Exponentialiinien spiege1bildlich sind, an 
sich eine symmetrische, trodem sind aber die Komponenten als 
asymmetrisch zu bezeichnen. Eine solche Kettenlinie wiirde dann fo1-
gende allgemeine Form haben: 

oder in anderer Form geschrieben 

I [m, ( x + -x) + I1h (X I -X)] Y = - --, a a ,-, a -- a 
2 2 I I 2 2 I 2 

Das bedeutet, daB die hier zur Rede stehende Kurvenform auch als 
die Resultierende von zwei symmetrischen Kettenlinien aufzufassen 
ist, deren Konstanten verschiedene Werte haben. Es wird ganz auf 
die Fragestellung ankommen, ob bei der Analyse von Kurven, wie wir 
sie bei der Protoplasmarcitation kennen ge1ernt haben, eine Aufliisung 
in zwei Kettenlinien oder in zwei asymmetrische Exponentiallinien 
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vorzuziehen ist. Zu asymmetrischen KettenIinien wiirde man geIangen, 
wenn man die GIeichung 

y = + [+(m,a-;+ m2 a;l++(m3a3X + m4 a:;-xl] 
zugrunde Iegt. (Vgl. zu dieser Kurvenform aber auch Abb. 83 I.) 

Der groBe Anteil, den die Fermente am zellphysiologisehen Gesehehen 
haben, ist unbestritten, und wir werden noch GeIegenheit haben, die 
Reaktion der Fermente in ihrer funktio- % .----------..., 

naIen Abhangigkeit von den Systembedin- 1~~ 
gungen zu besprechen. Die Temperatur- ~~ 

abhangigkeit solcher Prozesse ist haufig 80 

untersueht worden. Teh gebe in Abb. 42 eine ~~ 
Kurve von Duclaux wieder, welche die ~ 
umgesetzten Mengen bei der Invertierung 
von Zucker als Temperaturfunktion dar­
stellt. Der Verlauf entsprieht der y-Rezi­
proken einer asymmetrisehen Kettenlinie. 

10 
10 ZO 80 '10 50 80 70e 

Abb.42. Die Temperatur­
abhangigkeit der Invertie­

rung von Zucker. 

5. Die biologischen Bezirke der Temperaturskala. 

Als Ergebnis der besprochenen Abhangigkeiten biologiseher Vor­
gange von' der Temperatur konnen wir festhalten, daB sich die mathe­
matisehe Formulierung dieser funktionalen Beziehungen als Ketten­
Iinie, wenn es sich um eine Zeit, oder als ihre y-Reziproke, wenn es 
sich urn eine Gesehwindigkeit handelt, durchaus bewahrt. WesentIich 
ist dabei, daB diese beiden Kurventypen die Reaktion des Organismus 
oder seiner TeiIe auf jede Temperatur, soweit iiberhaupt Leben mog­
lieh ist, wiedergibt, daB wir uns also nicht auf einen bestimmten Teil 
der Temperaturskala besehranken miissen. Der Nullpunkt der funk­
tionalen Abhangigkeit ist biologisch bestimmt, also nieht von auBeren 
Momenten wie etwa dem Gefrierpunkt des Wassers abhangig. Wir 
gehen dabei aus von der mathematischen Funktion, d. h. wir setzen 
einen mathematisch geforderten Nullpunkt an eine Stelle, der, wie der 
kritisehe Warmepunkt, biologiseh markiert ist. Ausgehend von der 
mathematisehen Gestalt der Kurven und ihrem Bezugssystem ist der 
kritisehe Warmepunkt der cinzige geforderte und notwendige Punkt. 
Bei den asymmetrisehen Formen liegt unterhalb desseIben "in Minimum 
der Zeit bzw. ein Maximum der Gesehwindigkeit. Betraehten wir nur 
ein Symptom biologiseher Vorgange, etwa die Dauer der EntwiekIung 
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oder die Atmungsintensitat in ihrer Abhangigkeit von der Temperatur, 
so ist diese Stelle als Optimum zu bezeichnen, denn hier wird die kleinste 
Zeitspanne, bzw. die groBte Geschwindigkeit erreicht. 

Es ist aber nur ein Optimum dieses Symptoms. Ziehen wir aber 
noch andere mit heran, wie beispielsweise bei der Embryonalentwick­
lung der Mehlmotte die Anzahl der bei hoheren Temperaturen schliip­
fenden Raupen (vgl. S. 29), so wird man beide zusammenfiigen miissen, 
urn festzustellen, welche Stelle wir als Optimum bezeichnen wollen. 
Wir miissen dann fragen, bei welcher Temperatur findet sich die ge­
ringste Entwicklungsdauer der groBtmoglichen Anzahl Raupen. Denkt 
man dabei z. B. an die Insektenaufzucht, so wird man eine Minderung 
des einen Faktors zugunsten des andern in Kauf nehmen mussen. Es 
kommt dann ganz auf die Absichten des Ziichters an, ob er etwa uber­
haupt Raupen so schnell wie moglich haben will oder viel Raupen in 
einer moglichst kurzen Zeit. Da aber noch andere AuBenbedingungen 
wie Ernahrung und Feuchtigkeit von EinfluB auf die Entwicklungs­
dauer sind und fur diese Abhangigkeiten wieder andere Optima gelten, 
wird sich die Definition des Begriffs auf eine ganze Reihe von verschie­
denen Symptomen beziehen miissen. 

Auf der Basis der exponentialen Abhangigkeit biologischer Vor­
gange von der Temperatur muB die von Blunck auf Grund seiner 
Hyperbel aufgestellte kritische Kaltezone und der kritische Kaltepunkt 
(siehe Abb. r), das ist der mathematische Nullpunkt der Hyperbel, in 
Fortfall kommen, denn die Kettenlinie und entsprechend ihre y-Rezi­
proke laufen ohne Riicksicht auf die tiefen Temperaturcn, vor allem 
auch auf den Gefrierpunkt, kontinuierlich weiter. Es gibt also keine 
niedere Temperatur, bei der die Entwicklung od er die Atmung voll­
kommen stillsteht, gleich Null wird. Die Bl uncksche Hyperbel nahert 
sich der durch den kritischcn Kaltepunkt gehenden Geraden asympto­
tisch, die Kcttenlinie wird zwar mit def geringstcn Temperaturernie­
drigung wegen ihrer immer groBer werdenden Steilheit sehr weit hinaus­
gefiihrt, aber die Entwicklungsdauer bleibt theoretisch immer endlich, 
denn die Kettenlinie schneidet jede durch einen Punkt tiefer Temperatur 
gehende Parallele zur Achse der Entwicklungsdauer (vgl. Abb. 8) in 
einem wcnn auch noch so fernen Punkte. Es gibt also keinen physio­
logischen Nullpunkt, an dem die Lebenstatigkeit vollkommen ruhte, 
wenn auch, praktisch gesprochen, die Entwicklungsdauer fast' unend­
lich groB oder die Atmungsintensitat fast unendlich klein wird. 
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Es gehOrt nicht in den Gedankengang dieser Betrachtung, daB tiefe 
Temperaturen das Leben abtoten, denn hier liegen Verhaltnisse vor, 
die auf einer anderen Beeinflussung des Organismus (Einfrieren der 
Korperfliissigkeiten und dadurch hervorgerufene ZerreiBungen usw.) 
beruhen. Dber die bei tiefen Temperaturen eintretenden Ereignisse gibt 
die bekannte schematische Abbildung von Bachmetjew fiir unsere 
Zwecke ausreichende Aufklarung. Da hier kolloidchemische Zustands­
anderungen auftreten, miissen diese Verhaltnisse gesondert betrachtet 
werden. 

6. Der Temperaturkoeffizient. 

Wegen der groBen Bedeutung, welche der Temperaturkoeffizient 
Qro in der Biologie gespielt hat und noch spielt, haben wir uns mit dem 
GroBenverhaltnis dieser Zahl noch besonders zu beschaftigen. Wir 
sahen, daB die van't Hoffsche (RGT.-) Regel deswegen nicht voll ge­
niigen konnte, weil der Qro-Wert bei einem und demselben Vorgang 
nicht konstant blieb. Auf Grund der Ableitung des Temperaturkoeffi­
zienten wurde entwickelt, daB Qro nur dann konstant sein kann, wenn 
die zu Grunde gelegte Kurve eine Exponentiallinie nach der Berthelot-

schen Formel k = a' bt 

ist. Rein kurvenmaBig haben wir erkannt, daB sich die Temperatur­
abhangigkeit biologischer Vorgange in den besprochenen Fallen durch 
reine Exponentiallinien nicht erfassen laBt, wohl aber durch eine Ketten­
linie oder ihre y-Reziproke. Bei der Anwendung der RGT-Regel in 
der Biologie ist die grundsatzliche Verschiedenheit des Kurvenvcrlaufs 
dieser beiden Typen oft nicht beachtet warden, und man hat infolge­
dessen die Temperaturkoeffizienten von der Zeitenkurve und ihrer Ge­
schwindigkeitsreziproken unmittelbar vergleichen wollen. Sollen aber 
unsere exponentialen GesetzmaBigkeiten zu Recht bestehen, so muB 
die Veranderung der GroBenordnung der Qro-V\'erte durch unsere 
Kurven ihre Erklarung finden. 

An den auf S. 6 zitierten Beispielen ist zu ersehen, daB z. B. bei 
der Temperaturabhangigkeit der Puppenruhe von Tenebrio molitor, 
also einem Vorgang, den wir durch eine Kettenlinie kurvenmaBig dar­
stellen, Qro mit steigender Temperatur von 6,9 auf 1,5 sinkt, daB aber 
die Herzschlagfrequenz der Katze, welche in Abb. 36 gezeichnet ist 
und als Kettenliniereziproke gedeutet wurde, Qro-Werte aufweist, die 
von 1,8-2,9 ansteigen, dann aber wieder bis auf 2,3 absinkcn. 
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Berechnen wir aus den entsprechenden rein mathematischen Kurven 
die zugehorigen Temperaturkoeffizienten nach der Gleichung 

Q _ hI + 10 

10 - kt ' 

so erhalten wir die in nachfolgender Tabelle niedergelegten Zahlen. 
Wir legen dabei die in Abb. 13 und 14 gezeichneten Kurven zugrunde, 
also eine Kettenlinie mit den Konstanten m = 2 und a = 1,5 und eine 
Kettenliniereziproke mit m = 2 und a = 1,8. Urn ihnen die Eigen­
schaft von Temperaturkurven zu geben, wollen wir annehmen, daB 
jede dort gewahlte Einheit auf der x-Achse einem Temperaturintervall 
von 50 und der Punkt + x = 6 einer Temperatur von 100 entspricht. 

Temperatur I QIO Kettenlinic I Q.o Reziproke Temperatur I Q,O Reziproke 

0-10 I 2,24 3,241 I 20-22 3,101 
10-20 2,18 3,214 22-23 3,292 
20-30 1,95 2,984 23-24 3,0 
30-40 10345 1,773 24-26 2,95 
40-50 0,742 0,846 26-28 2,906 
50 - 60 0,5 II 0,335 28-30 2,832 

Aus den beiden Staben in der Tabelle links ergibt sich sowohl bei der 
Kettenlinie wie bei ihrer Reziproken ein Absinken des Temperatur­
koeffizienten von 10 zu 10°, so daB wir diese an biologischen Objekten 
so oft beobachtete Tatsache als typische Eigenschaft unserer Kurven 
betrachten miissen. Wir diirfen aber eins nicht iibersehen. Bei dem 
gleichmaBigen Verlauf der Kettenlinie geniigt zwar die Qxo-Berechnung 
aus den Daten, die IQ Temperaturgrade auseinander liegen, aber die 
Reziproke hat nicht diesen glatten Verlauf, sonderu geht aus einer 
konvexen in eine konkave Form iiber, mit anderen Worten, sie hat 
einen Wendepunkt, und zwar auf jedem Ast zwischen x = ± 2 und 
x = ± 4, d. h. in unserer angenommenen Temperaturkurve zwischen 
20 ° und 30°. Es ist selbstverstandlich, daB der Wendepunkt in diesem 
Temperaturbezirk nicht ohne EinfluB auf die Qxo-Werte sein kann. 
Da es sich feruer gerade urn die Zone handclt, die man z. B. bei vielen 
Insekten als die optimale bezeichnet und oft untersucht hat, so miissen 
wir hier kleinere Temperaturintervalle zur Berechnung von QIO heran­
ziehen. Nach der bekannten Formel (vgl. Kanitz S.IO) 

(10 log kz - log h-r.) 

QIO = 10 t2 tr 
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wurden fUr unser Beispiel die in del' Tabelle S. 62 rechts eingetragenen 
Zahlen ermitteit, und man sieht, daB Q,O in diesel' Zone zunachst an­
steigt und dann wieder fallt. Bei noch kleineren Intervallen wiirden wir 
ein noch ofteres Steigen und Fallen urn den Wendepunkt herum fest­
stellen konnen. 

Ein volles Verstandnis fiir diese Verhaltnisse konnten wir durch 
eine eingehende mathematische Behandlung gewinnen, jedoch wiirde 
dabei ohne hohere Rechnungsarten nicht auszukommen sein, so daB 
wir, dem Charakter dieses Buches entsprechend, hier darauf verzichten 
miissen. Soviel aber ist auch ohnedem klar, daB die van't Hoffsche 
Regel trotz del' Bemiihungen von Kanitz, ihre Giiltigkeit aus den 
Q,O-Werten einer groBen Anzahl van Lebensprozessen zu beweisen, in 
del' Biologic den Wcg zum Verstandnis del' Lebensvorgange nicht 
weisen kann. Hingewiesen sei in diesem Zusammenhang auch auf 
H. Przi bram I923, del' eine groBe Anzahl von QIO-Werten zusammen­
gestellt hat. Die groBe Fiille von Material, das Kanitz bearbeitet hat, 
zeigt durch seine Q,o-Zahlen mit aller Deutlichkeit, daB die von uns 
als Basis fiir die Temperaturabhangigkeit biologischer Vorgange ge­
nommcnen Kurvenformen del' Kettenlinie und ihrer Reziproken den 
tatsachlichen Verhaltnissen in einer Weise gerecht werden, die alle be­
kannt gewordenen Erscheinungen als GsetzmaBigkeit umfaBt. Auch 
Kanitz hat in jiingster Zeit (I925) versucht, eine Erklarung flir das 
Absinken del' QIO-Wertc zu geben, indem er die Konstante b del' Ber­
thelotschen Formel in Beziehung zu dem A-Wert del' "Formel von 
Arrhenius" (vgl. S. 7) setzt und ableitet, daB die Zahl b, also auch 
Q,O, fallen muB, wenn A konstant ist. J edoch ist das ein vollkommener 
ZirkclschluB, weil ja geradc die Konstante A wegcn del' Nichtkonstanz 
von b eingefiigt wurde. 

Da aber auch die Kettenlinie und damit ihre Reziproke eine ex­
ponentiale Funktion ist, so wenden wir uns, wenn wir die van't Hoff­
sche Regel ablehnen, lediglich gegen ihre Form, nicht gegen ihre Grund­
lage. V. Budden brock und v. Rohr sagen (1923, S. I29): DaB sich 
die Temperaturwirkung bei chemisehen Reaktioncn durch eine Ex­
ponentialkurve ausdriicken laBt, also die Geschwindigkeitskonstante 
eine Exponentialfunktion del' Temperatur ist, "dies ist ein theoretisch 
ableitbares Gcsctz und kcine empirisehe Regcl. Man muB also doeh 
versuehen, diesem Gesetz in irgendeiner Weise gerecht zu werden". 
Ieh moehte hier seharf unterscheiden zwisehen einer Exponential-
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funktion und den exponentialen Funktionen, 
linie und ihren Reziproken vorliegen. Auch 
ponen tialfunktion y =max 

wie sie bei der Ketten­
wir nehmen ja die Ex-

als Basis, fiigen aber eine zweite, die gegenHiufige 

y = ma-x 

hinzu und gelangen dadurch zu der Kettenlinie, die dann aber keine 
einfache Exponentialfunktion mehr ist, sondern eine exponentiale 
Funktion komplizierteren Charakters. 

Es wiirde zu weit fiihren, wollten wir die Reaktionsgesetze chemischen 
Geschehens im einzelnen betrachten und untersuchen, wie weit die von 
uns auf biologischem Boden gefundenen GesetzmaBigkeiten dort sich 
riickwirkend nutzbar machen lassen, wenn wir uns auch dariiber klar 
sein miissen, daB der Organismus die Biihne vielen Naturgeschehens 
iiberhaupt ist. DaB auch die Temperaturabhangigkeit rein chemischer 
Vorgange haufig nicht durch einfache Exponentiailinien ausgedriickt 
werden kann, wurde am Anfang dieses Buches mehrfach erwahnt und 
ist an den von Kanitz behandelten Beispielen deutlich zu erkennen. 
Naheres dariiber zu sagen muB Spezialarbeiten iiberlassen bleiben, wir 
wollen uns hier mit der Feststellung begniigen, daB die aus unsern 
Betrachtungen gewonnenen Gesichtspunkte wertvoll genug zu sein 
scheinen, auch auBerhalb des biologischen Geschehens zur Klarung 
mancher Frage beitragen zu konnen. 

H. Die Ableitung und Formulierung des 
Exponentialgesetzes. 

Bei dcr Behandlung des Temperaturproblems hat sich eine Reihe 
von Tatsachen und Gesichtspunkten ergeben, die grundlegende Be­
deutung erlangen. Als erstes halten wir fest, daB sich die Abhangigkeit 
irgendeines Lebensvorganges von einer AuBenbedingung, hier der 
Temperatur, als Kettenlinie darstellen laBt, wenn das Symptom dieses 
Vorganges, also z. B. die Entwicklungsdauer eines Organismus, als Zeit 
gemessen wird. Zweitens wissen wir, daB die Geschwindigkeit der rezi­
proke Wert der Zeit ist. 1st also eine Zeit als Funktion der Temperatur 
formelmaBig festzulegen, wie wir es in der Gleichung 

y = m (aX + a-X) 
z 
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tun konnten, so muB die Formel, wenn sich das Symptom eines Lebens­
vorganges als Geschwindigkeit darstellt, wie beispielsweise bei del' 
Atmungsintensitat oder del' Herzschlagfrequenz, auch als Funktion 
reziprok del' Zeitformel sein, also in unserem Falle die Form 

-'- = n: (a.r + a-X) 
y 2 

annehmen. Drittens ergibt sich aus del' mathematischen Struktur del' 
Kettenlinie, daB sie aus zwei gegenlaufigen Exponentiallinien durch 
Addition entsteht, d. h. die Resultierende diesel' beiden Kurven ist. 
Wir waren auf Grund diesel' Tatsache in del' Lage einen biologischen 
Vorgang in zwei Einzelvorgange zu zerlegen. 

Die biologische Realitat del' Kettenlinienfunktion wurde durch einen 
GroBversueh an Mehlmotteneiern gesichert, so daB sich zwei Prinzipien 
aus den Untersuchungen iiber das Temperaturproblem herauslosen 
lassen, die wir weiter verfolgen wollen, namlich erstens die Addition 
von Exponentiallinien und zweitens del' Begriff del' reziproken Funktion. 

Durch unsere Analyse del' Kurve del' Entwieklungsdauer gelangten 
wir zu einer letzten Einheit, del' Exponentiallinie 

y =ma-" 
und zu ihrem Spiegelbild 

und sagten, daB sich die Entwicklungsdauer als Symptom del' bei del' 
Entwieklung ablaufenden Stoffweehselvorgange in einen fordemden 
und hemmenden Teilvorgang auf16st oder umgekehrt ausgedriickt, daB 
zwei Prozesse sich addieren, von denen del' eine ein negatives Vorzeichen 
hat. Als Funktionen stellten sieh die Teilvorgange dann als Exponen­
tiallinien dar. 

Da wir aber andererseits Symptome von Lebensvorgangen kennen 
lernten, die als reziproke Funktion der Zeitenkurve gekennzeichnet 
sind, ist der Gedanke naheliegend, daB die Teilprozesse des lebendigen 
Gesehehens durehaus nicht immer sich in Form von Exponentiallinien 
bemerkbar maehen miissen, sondem auch als reziproke Funktionen 
auftreten konnen. Rein als Methode zur Erkennung der vorliegenden 
biologischen Kurve haben wir sehon festgestellt, daB nicht nUT die 
y-Reziproke, die wir bisher allein betraehtet haben, einen typischen 
Verlauf hat, sondern auch die x- und x-y-Reziproke. Da wir aueh bei 
del' Kettenlinie von ihrer mathematischen Gestalt ausgingen und gerade 

J anisch j Das Exponentialgesetz. 5 
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dieser Weg sich als auBerordentlich vorteilhaft fiir die Betrachtung der 
Temperaturabhangigkeit der Lebensvorga,nge etwiesen hat, wollen wir 
auch mer diese Methode benutzen. 

Als leitenden Grundgedanken behalten wir im Auge, daB sich das 
Symptom eines Lebensvorganges als Resultierende von Teilprozessen 
darstellen muB, daB wir aber nicht wissen, welchen Charakter die Einzel­
vorgange im Organismus haben. DaB wir fur diese Teilprozesse exponen~ 
tiale Funktionen einsetzen, ist zunachst eine unbewiesene Voraus­
setzung, deren Fruchtbarkeit sich aber aus den nachfolgenden Er­
orterungen ohne weiteres ergeben wird, so daB unsere Annahme zu­
mindest heuristischen Wert hat. Den Beweis fiir die Richtigkeit oder 
Unrichtigkeit unserer Voraussetzung muB die zukiinftige experimentelle 
Forschung fiihren. Wir konnen uns zunachst nur an die Kenntnisse 
halten, die wir von dem Ablauf der Lebensprozesse haben und ver­
suchen, diese in ein allgemeines System zu bringen. 

Die Teilprozesse eines lebendigen Ablaufs im Lebenszyklus der 
Mehlmotte konnten also, wie wir besprochen haben, durch die beiden 
Gleichungen 

y = 11Iax und 

y = 11Ia-x 

ausgedruckt werden. Gehen wir jetzt genau so vor, wie wir es bei def 
Kettenlinie bereits getan haben, und setzen statt y und x ihre zugehorigen 
reziproken Werte ein, so erhalten wir insgesamtfolgende acht Funktionen. 

y = 11Iax y = ma- x 

y = ma x 

I 
- = Jna x 

I 
-="lna x 

y y 

Ebenso wie y = 11Iax und y = ma-x spiegelbildlich zur y-Achse ver­
laufen, sind auch die ubrigen, reziproken Funktionen fur ± x spiegel­
bildlich, so daB wir uns in der Zeichnung und Beschreibung des Kurven­
typs auf die Gleichungen mit positive m x beschranken konneu. Der 
Verlauf der Kurven ist in den Abb.43-46 gezeichnet. Im einzelnen 
ergeben sich folgende Typen: 
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Fall!. Abb. 43: Die Exponentiallinie y = max schneidet die x~ 

Achse im Punkte m und verlauft fiir positive x steiler und steiler wer­
dend bis ro, fiir negative x 
nahert sie sich asymptotisch der 
x-Achse. 

Fall 2. Abb. 44: Die Linie 

~ = max ist ebenfalls eine Ex­
y 
ponentiallinie, deren Charakter 
sich leicht ergibt, wenn wir ihre 

Formel in y = _I_= ~ a-x um-
maX m 

schreiben. Der Schnittpunkt mit 
der y-Achse ist also der Punkt 

~, im iibrigen verlauft sie spie­m 
gelbildlich zu Fall!. 

7 

5 

7 6 S -1 0 +1 

Abb.43. Y= ma" fur m = 2, a = 2. 

Fall 3. Abb. 45: Die Linie y = max besteht aus zwei Teilen, denn 
sie nahert sich fiir negative x asymptotisch der Parallelen zur x-Achse 
durch den Punkt m, biegt im 
negativen x-Bereich S-fOrmig urn 
und schneidet die y-Achse im 
Nullpunkt des Koordinaten­
systems. Fiir x = 0 springt sie 
dann von 0 bis W, lauft im posi­
tiven x-Bereich an der y-Achse 
entlang, biegt oberhalb m urn 
und nahert sich sehr schnell der 
zur x-Achse Parallelen durch m 
asymptotisch, aber im Gegen­
satz zu der negativen Seite von 
oben her. 

Fall 4. Abb.46: Die Funktion 
Abb·44· 

5 

Z -1 0 +1 Z J 

~=JnaX fur 111=2, a=2. 
Y 

I _~ 

~=maxIaJ3t sich wieder umformen in y = _I_ = ~a x, und man 
y -'- m 

ma X 

sieht sclion hieraus, daB die Linie grundsatzlich ahnlich verlaufen 
muB wie Fall 3, nur spiegelbildlich, und die beiden Kurventeile 

5* 
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nahem sich der durch den Punkt ~ gehenden Parallelen zur x-Achse m 
asymptotisch. 

Zusammen mit den spiegelbildlich zu diesen vier Fillen verlaufenden 
Funktionen mit negativen Exponenten haben wir also acht Grund-

8 I 
7 

5 

2 2 

\ 
10 .9 8 7 6 5 ~ J 2 -1 0 +1 Z .J ~ 5 6 7 " 9 10 

Abb.4S. y=maxfiir m=2, a=I,S. 

formen exponentialer Gleichungen, die wir in folgender Tabelle zu­
sammenstellen. Es ist 

y = i maX ma-x 

2 

0,5 

7 6 

Abb·46. 

ma x m a'" ma-x 

3 4 6 

3,5 

3 

2,5 

-Z 

1,5 

1 

/-
- o +1 5 

~-=1nax fUr m=z, a~I,5. 
y 

! 

mAl 
7 

0,5 

, 
ma x 

8 

Urn zu der Kettenlinie zu gelangen, rnuEten wir I und 2 iLddieren. 
Wir ktinnen nun unter Benutzung der Tabelle die Kettenliniengleichllng 
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auch abgekiirzt schreiben als (I + 2). Ihre Reziproke nach y wiirde 

dann entsprechend (r ~2) lauten, wo allerdings die I im Zahler die Zahl 

I bedeutet und nicht das symbolische Zeichen fiir y = ma·'. Die x­
Reziproke der Kettenlinie erhalt dann das Symbol (3 + 4) und ent-

sprechend die x-y-Reziproke (3 ~ 4)· Es gehen also die x- und x-y-Rezi­

proken in das Schema der Tabelle mit neuen Grundgleichungen und 
also auch mit eigenen symbolischen Zeichen ein, so daB wir in Zukunft 
lediglich die y-Reziproke zu betrachten haben. 

Genau so wie in der Kettenlinie zwei Teilptozesse des lebendigen 
Geschehens mit den Symbolen I und 2 enthalten sind, konnen auch 
bei anderen funktionalen Abhangigkeiten mehrere Einzelvorgange vot­
handen sein, denen andere Grundgleiehungen zukommen und die wir 
ebenso addieren konnen wie I und 2 bei der Kettenlinie, etwa (I + 3), 
(I + 4), (2 + 5), (4 + 6), (5 + 7) usw. Zu jeder dieser Funktionen ist 

dann noch die y-Reziproke zu nehmen, also z. B. (3 ~ 5)' (2 ~ 8) usw. 

Bei der Kompliziertheit der Lebenserscheinungen ist aber durchaus 
nieht notwendig, anzunehmen, daB nur zwei Einzelprozesse die Kurve 
des beobaehteten Symptoms bestimmen, sondern es konnen auch drei, 
vier oder .noch mehr sein, so daB eine biologisehe Kurve auch z. B. 
folgendcrmaBen zusarr:mengesetzt sein kann: I + (I + 2),2 + (3 + 5), 

r r r . 
3 + (4 + 6), 5 + (r + 3)' 4 + (2+ 7)' (I + 2) + (3 +4), (2 + 5) + (3 + 8) 

usw. Auch zu jeder dieser Formen laBt sich noch die Reziproke auf­
stellen. Auf diese Weise gelangen wir zu einer unendlieh groBen Sehar 
von Funktionen, die samtlich auf unsere acht Grundgleichungen zuriick­
gefiihrt werden konnen. Zu dieser Konstruktion theoretischer Mog­
lichkeiten gelangt man notwendig, wenn man den aus den biologisehen 
Beobachtungen bei der Temperaturabhangigkeit abgeleiteten Begriff 
der reziproken Funktion und das Prinzip der Addition bis zum Ende 
durchdenkt. 

Die rechnerisehe Durchfiihrung derartiger Additionen fiihrt zu einer 
ganzen Reihe der verschiedensten Kurventypen, die sich nun, und das 
ist das Fruehtbare an der systematisehen Weiterfi.\hru~g der entwickel­
ten Gedankengange, bei den funktionalen Abhangigkeiten biologischer 
Vorgange in den unterschiedlichsten Varianten wiederfinden. Auf den 
verschiedensten Gebieten der Biologie hat man immer wieder versucht, 
die Abhangigkeit der Lebenserscheinungen von den sie bewirkenden 
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inneren Ursachen' und den auf sie, wirkenden auBeren Bedingungen, vom 
Alter usw. in eine mathematische Form zu kleiden, d. h. ihr funktio­
nalen Charakter zu geben, aber fast ebenso oft hat man sich auf be­
stimmte Zonen beschranken miissen, wie z. B. auch bei der Temperatur­
abhangigkeit auf die optimale Zone. Meist waren es die Endstrecken 
der Kurven, die Abweichungen von den gefundenen GesetzmaBigkeiten 
aufwiesen, manchmal aber auch mittlere Teile. Bei der rechnerischen 
Durcharbeitung unserer Prinzipien zeigte es sich immer deutlicher, daB 
die durch Addition unserer Grundgleichungen entstehenden Kurven­
typen in der Biologie sich immer wiederfinden, sobald irgendein Sym­
ptom der Lebensvorgange in Beziehung zu inneren oder auBeren Be­
dingungen und Ursachen gesetzt wird, d. h. sobald man irgendeinen 
Vorgang kurvenmaBig darstellt. Ferner aber ergibt sich als ein sehr 
wesentliches Resultat, daB die Strecken, welche von den bisher gilltigen 
GesetzmaBigkeiten nicht erfaBt werden konnten, sich mit unseren 
Additionskurven restlos zur Deckung bringen lassen. 

Weil darum nach allem, was ich sehe, eine Abhangigkeit der Lebens­
erscheinungen von den sie bewirkenden inneren Ursachen, den auf sie 
wirkenden auBeren Bedingungen, seien sie zeitlich oder kausal mit­
einander verkniipft oder in einer einfachen Gleiehzeitigkeit mit den als 
Altern bezeichneten Vorgangen begri.indet, seien sie noeh so verschie­
denen Charakters, mittelbar oder unmittelbar naeh Art exponentialer 
Funktionen unverkennbar ist, erscheint es nicht unbereehtigt, hier 
eine allgemeine biologisehe GesetzmaBigkeit zu vermuten, die ieh in 
Form eines Exponentialgesetzes im November I924 gelegentlich eines 
Vortrages in der Biologischen Reichsanstalt, Berlin-Dahlem zum ersten 
Male formuliert und 1925 durch einen Aufsatz in Pfliigers Archiv einer 
breiteren Offentliehkeit vorgelegt habe. Die allgemeine Fassnng des 
Exponentialgesetzes lautet folgendermaBen: Beim Ablaufen irgend­
welcher Lebensvorgange stehen die erkennbaren Symptom e 
und die sie bewirkenden Ursachen und die Ablaufszeit in 
einem exponentialen Verhaltnis zueinander. Treten durch 
innere oder auHere Starungen Verschiebungen des normalen 
Ablaufs ein, so reagiert die lebendige Substanz auf diese 
Starung ebenfalls nach dem Exponentialgesetz. 

Der Name "Exponentialgesetz" ist nicht neu, jedoch faBte man 
(vgl. Putter I9II) nur die Falle darunter zusammen, die bci der Tem­
peraturwirkung einer reinen Exponentiallinie folgen sollten, also ein 
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konstantes Q10 haben. Es ist also nur ein Spezialfall unseres allgemeinen 
erweiterten Exponentialgesetzes. Dazu ist allerdings zu bemetken, wie 
im ersten Kapitel dieses Buches gezeigt wurde, daB die Vorgange, fur 
welche diese alte GesetzmaBigkeit gelten sollte, in der Regel nicht durch 
reine Exponentialfunktionen erfaBbar sind, sondem meist in Form 
von Kettenlinien oder ihrer Reziproken vorliegen. Auch bei vielen 
anderen Abhangigkeiten hat man exponentiale GesetzmaBigkeiten auf­
gestellt, auf die wir im Zusammenhang noch zuriickkommen werden, 
jedoch haben sie durchweg die Tendenz, die Beziehungen auf die ein­
fache Exponentialfunktion bzw. auf die ihr nach Gestalt und Charakter 
gleichwertige logarithmische Linie zuriickzufiihren. Unser Exponential~ 
gesetz dagegen ruht auf dem Begriff der reziproken Funktion und dem 
Prinzip der Addition. Da es infolgedessen in der Lage ist, sich jeder 
biologischen Variante anzupassen, ist es von groBer Plastizitat und 
darum den bisher ausgesprochenen GesetzmaBigkeiten iibergeordnet. 
Bevor wir naher darauf eingehen, soll im folgenden Abschnitt metho­
disch unser Prinzip durchgefiihrt werden. 

Ich mochte nicht· unterlassen, auch an dieser Stelle ausdriicklich 
zu betonen, daB es mir lediglich auf die einfache Beschreibung des 
Kurvenverlaufs der durch Additionen entstehenden Resultierenden an­
kommt, auf welche die Biologie, zunachst wenigstens, meines Erachtens 
mehr Wert legen muB als auf eine detaillierte mathematische Behand­
lung. DaB eine solche spater zu crfolgen hat und die mathematischen 
Rechenmethoden bei der genaueren Durcharbeitung der einzelnen Pro­
bleme in den Dienst der vergleichenden Biologie gestellt werden miissen, 
ist natiirlich selbstverstandlich. 

Ill. Die Kurvenformen des Exponentialgesetzes. 
I. Die Exponentiallinie. 

Wir hatten schon mehrfach Gelegenheit, die einfache Exponentiallinie 

y = max bzw. 

y = ma-x 

naher zu betrachten und sahen, daB die Konstante m durch den Schnit't­
punkt der Kurve mit der y-Achse in ihrer GroBe bestimmt ist. Die 
Konstante a dagegen lemten wir als Richtungskonstante kennen. 
Abb.47 zeigt die A.nderung des Kurvenverlaufs bei verschiedenen 
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a-Werten. Die Linien laufen hier gleichmaBig steiler werdend bis 00, 

aber wir waren gelegentlich der Besprechung der Temperaturabhangig­
keit des respiratorischen Quotienten genotigt, noch eine andere Ex­
ponentiailinie anzunehmen, die wir in Analogie zu der Kettenlinie als 
"asymmetrische" bezeichneten, trotzdem natiirlich diese Benennung 
nicht ganz korrekt ist, denn an sich ist die Exponentiailinie, wenn 
man die positive und negative Seit"e vergleicht, von sich aus schon 
asymmetrisch, aber da ihre Forme] 

Y =~(m a-r+m aX ) 2 1 I 2 2 

aus zwei Komponenten mit verschiedenen m- und a-Werten besteht, 
mag die Bezeichnung beibehalten werden. Der zuerst flache, dann aber 

fO 9 8 7 6 " • J Z -1 0 +1 2 J • S 6 7 B 9"10 

Abb.47. Y = ma-X bzw. y = ma-X fiir In = 2 und verschiedene a-Werte. 

unverhiiltnismiiBig sehr viel steilere Verlauf dieser "asymmetrischen" 
Form ist aus Abb. 28 zu ersehen. Die von uns S. 37 besprochenen Rezi­
proken der "symmetrischen" Exponentiallinie konnen selbstverstiind­
lich auch von der "asymmetrischen" aufgestellt werden, jedoch wollen 
wir davon absehen, sie im einzelnen zu besprechen, urn die Ableitung 
der aus den einzelnen Grundtypen Ibis 8 entstehenden Additionsformeln 
nicht zu komplizieren. Wir wollen aber festhalten, daB wir die Typen 
Ibis 8 nur in ihrer reinen Form zugrunde legen, daB wir aber bei biologi­
schen Kurven unter Umstanden auf die "asymmetrischen" zuriick­
greifen miissen, die dann aber von sich aus wieder in die Grundformen 
aufgelOst werden konnen. Ihr Symbol wollen wir mit (r + r), (2 + 2) 
usw. bezeichnen. 

Die Methode, eine bestimmte biologische Kurve durch den unter 
Umstiinden ausgepriigteren Charakter ihrer Reziproken zu erkennen, 
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gilt selbstverstandlich fiir samtliche noch zu besprechenden Kurven­
formen. Wir wollen sie jedoch hier nur grundsatzlich betrachten, ohne 

Abb.48. y = ma·< mit ihren Reziproken Rx und Ry. 

sie im folgenden jedesmal wieder durchzufiihren. Nur an einem Bei­
spiel mag noch das Wesen dieser Methode gezeigt werden. Vergleicht 
man die linke Sei te 
unserer Abb. 45 mit 
Abb. 16, so sieht man, 
daB die Funktion 

~ 
y=ma x 

fiir negative x in ihrem 
charakteristischen Ver­
lauf der Funktion 

sehr ahnlich ist, daB 

a=1,8 

5 5 

Abb.49. Y = ma x fUr m = 2 und verschiedene 
a-Werte. 

aber die zugehorige Formel aus Lage und Eigenart der Reziproken er­
kannt werden kann, wie ein Blick auf die Abb. 20 und 48 besser als 
jede Beschreibung lehrt. 

Ebenso wie bei der einfachen Exponentiallinie y = ma·" ist auch 
bei ihren Reziproken der m-Wert aus der Kurve abzulesen, dagegen 
die Konstante a richtunggebend fur den Verlauf. Zur Demonstration, 
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welchen EinfluB die Anderung des a-Wertes auf die Gestalt und Lage 
dieser Kurven ausubt, bringe ich in Abb.49 die Funktion 

..:. 
y = ma·r 

als Beispiel. Bei beiden Typen, reehts und links, wird die Kurve 
mit waehsendem a-Wert immer flaeher und liegt in groBerer Ent­
fernung von der y-Aehse und der dureh den m-Punkt gehenden 
Asymptoten. 

In den Tabellen S. 74/75 stelle ieh die y-Werte unserer Grundformen 
Ibis 8 fUr vcrsehiedene a und fur 111 = I zusammen, aus denen dann dureh 

Multiplikation mit In bzw. -'- die Punkte der zugehorigen Kurven leieht 
111 

bereehnet werden konnen. Aus ihnen kann man dahn dureh Addition 
jede beliebige Funktion bilden. 

2. Die zweifachen Kombinationen. 

Von Kurven, die dureh Addition von zwei Komponenten entstehen, 
haben wir die Kettenlinie und ihre Reziproken bereits kennen gelernt 
und aueh die "asymmetrisehe" Exponentiallinie, die ja eigentlieh aueh 
hierher gehort, besproehen. Aueh bei der Kettenlinie bewirkt die 
Anderung des a-Wertes einen anderen Verlauf der Kurven, wie aus 
Abb. 50 und SI zu ersehen ist. J e groBer a ist, desto steiler werden die 
Kurven. Fur die Kettenlinie hatten wir die Eigenart von zwei Kurven 
mit versehiedencn a-Werten, mit waehsendem x irnrner rnehr ausein­
anderzuweiehen, sehon herangezogen, urn die Variationsbreite bei der 
Mehlrnottenentwieklung kurvenmaBig zu erfassen, hier sehen wir, daB 
aueh die y-Reziproken derartiger Kettenlinien einen Bereieh von ganz 
bestirnrnter typiseher Gestalt zwisehen sieh fassen, indem die Kurven 

von dern gerncinsarnen Punkt I aus allrnahlieh bauehig auseinander 
111 

weiehen, dann aber rnit waehsendern x sieh einander wieder nahern. 
Die biologisehe Realitat dieser Tatsaehe rnuBte sieh aueh hier als Va­
riationsbreite etwa bei Untersuehungen uber die Atrnungsintensitat 
kenntlieh rnaehen, jedoeh habe ieh beweisendes Zahlenrnaterial, das 
ausreiehend ware, bisher nieht finden konnen, wenn man nieht die aus 
den Daien der Mehlrnottenentwieklung erreehneten Entwieklungs­
geschwindigkeiten dafur gelten lassen will. 

Die irn folgenden aufge£ti.hrten Additionen habe ieh naeh der N urnrner 
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der Grundgleichungen auf S. 68 geordnet, da wir zum Verstandnis der 
einzelnen Typen oft auf die angefUhrten Falle zuriickgreifen miissen 
und so ein leichteres Auffinden moglich ist. Da auch nicht beabsichtigt 
ist, schon in diesem Buche ein vollstandiges Schema etwa in Form eines 
Kurvenatlas zu geben, werden wir nur die Haupttypen besprechen und 

Abb. 50. 

. 8 

• 10 9 8 7 6 5 11 3 Z -1 0 +1 2 J 'I 5 6 7 B .9 10 

(1 + 2): y = ~ (aX + a-X) fiir 111 = 2 und verschiedene a-Werte. 
2 

die Wiederholungen im Kurventyp, die auf der Ahnlichkeit im Kurven­
verlauf unserer Grundformen beruhen, selbst wenn sie eine etwas 
andere Lage haben, nur soweit erwahnen, als es fiir das Verstandnis 

o 

15 1lI 1.J 12 1110.9 8 7 8 5 If J Z -1 0 +1 Z J 'I S 5 7 8 .9 10 11 121J 1'1 15 

b 1 1 m( x 'C d ° d Ab .51. (1 + 2): y = -2 a + a-·) ur m = 2 un verschte ene a-Werte. 

der Methode des Exponcntialgesetzes und seiner Eigenheiten notwendig 
ist. Ebenso werden wir die spiegelbildlichen °Kurven weglassen. Fol­
gende Tabelle gibt eine Anschauung von der Kombinationsmoglichkeit 
zweier Komponenten, in der die stark umrahmten Funktionen spiegel­
bildlich den links daneben stehenden gleichwertig sindo 
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(1 +2) 
(1 +3) (2+4) 
(1+4) (2+3) (3+4) 
(1 + 5) (2+6) (3 +5) (4+ 6) 
(1+6) (2+5) (3 +6) (4+5) (5 +6) 
(I +7) (2 +8) (3 + 7) (4+ 8) (5 +7) 
(I + 8) (2+7) (3+ 8) (4+7) (5 +8) (7+ 8) 

Bei den Grundformen, die im Nullpunkt zwischen Null und Un­
endlich springen, werden wir auch bei den Kombinationen abnliche 
Spriinge wiederfinden, d. h. die Kurven zeigen ebenso wie bei den 
Ursprungstypen fiir positive und negative x einen anderen Verlauf. Da 
wir biologisch meist nur die eine Halfte betrachten, weil die andere, 

Abb. 
1n . -( ') 52. (1+3):Y=-2- aX+a x , m=2, a=1,8; R x identisch, 

Ry iiberschneidet links. 

wie wir bei der Embryonalentwicklung der Mehlmottc (S. 35) sahen, 
biologisch irreal wird, ist diese Tatsache insofem wichtig, weil dieselbe 
allgemeine Formel ganz verschicdencn Kurven zukommt. Gleich das 
erste Beispiel mag diese Verhaltnissc naher zeigen. 

Kombination (r + 3) : Y = 'i(ax + a~), Abb. 52. Die Linie auf 

der positiven Seite hat gewisse Ahnlichkeit mit einer Kettenlinie, aber 
der linke Ast geht hier asymptotisch an eine Gerade, die y-Achse, 
heran. Der Minimumpunkt, der etwas graBer als 3,5 ist, hat hier keine 
direkte Beziehung zu der GraBe m = 2. Der negative Teil der Kurve 
liegt sehr viel tiefeI. Er geht aus vom Punkt y = r, sinkt im S-fOrmigen 
Verlauf bis etwa 0,94, steigt wiederum S-farmig zu einem zweiten Maxi­
'uum auf, sinkt nochmals ab, urn dann langsam von unten her sich 
seiner Asymptote, der Parallelcn zur x-Achse durch den Punkt y = r, 
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zu nahem. Hier wie auch bei den folgenden Kurven gibt die am Ende 
der gezeichneten Kurve st~hende arabische Ziffer den Zahlenwert fiir 
den Punkt auI der y-Achse an, durch welchen die Asymptote als Pa­
rallele zur x-Achse gezogen werden muB, mit ander~n Worten, die Ziffer 
bedeutet den y-Wert der Kurve fiir x = 00. Steht keine Ziffer an dem 
AuBenast der Kurve, so verlauft diese bis 00, und zwar wie die Ex­
ponential- oder Kettenlinie mit wachsendem x immer steiler werdend. 
Es komm£ also beiden Kurventeilen dieselbe Formel zu, dem einen mit 
positivem, dem anderen mit negativen x-Werten. Sind beide Formen 
biologisch realisiert, so wird man allerdings vorziehen, die Werte nur 
auf positive x zu beziehen, man wiirde also in diesem Fall der linken 

Kurve die Formel derspiegelbildlichenForm (z+4):y =~(a-x+ a -~), 

~;'9 
0,8 
W 
0,6 
0,5 
0,' 

g~r0--. 
~' ~ . "-.., 

20191817151$ 1'1 1J 12 11 10 9 8 7 6 5 IJ 3 Z 1 0 +1 Z J 11 5 6 7 8 910 

I . I _ 111 x x . . ( ') Abb.53. (---).---- a +a ,111=2, a=1,8; Rx Idenhsch. 
1+3 y 2 

geben. Es geht aber aus den besprochenen Beziehungen hervor, daB 
die beiden Kurventypen mathematisch sehr nahe verwandt sind. 

Die Reziproke (I~ 3): -;- = i (a x + a~), Abb. 53· Es ist bei den 

reziproken Kurven eine allgemeine Erscheinung, daB die extremen 
Punkte Null und Unendlich ausgetauscht werden. Lagen also die 
Endpunkte der Kurve (1 + 3) rechts beide im Unendlichen, so finden 

wir sie bei der Reziproken (1+ 3) auf der x-Achse, d. h. der y-Wert ist 

fUr x = 0 und x = 00 gleich Null. Ebenso wird, wie wir bei der Ketten­
linie schon bemerkten, aus einem Minimum ein Maximum und um-

gekehrt. Die rechte Seite der Funktion . - 1_ beginnt also im Ko-
(1+3) 

ordinatenanfangspunkt, steigt S-formig bis zum Maximum und faUt 
langsam in einem geschwungenen Verlauf zur Nullinie ab. Hatte die 
linke Seite in der Ursprungsgleichung zwei Maxima, so hat die Rezi-
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proke an denselben Stellen zwei Minima, so daB die Kurve einen Ver­
lauf hat, wie die Abb.53 es zeigt. Zu bemerken ist noch, daB die x­
Reziproke in diesem Fall mit der Ursprungsform identisch ist. 

Kombination: (1+4):y=~(ax+a-~), Abb.54. Die rechte 

Seite dieser Funktion beginnt im Punkte I auf deI Y-Achse. Wir be-

[" +2:1 
10 J 8 76,f 'I J 2 10+1 2 J tj .5 6 78910 

?n --( ') Abb.54. (1+4):Y=z aX+a x ,m=2, a=1,2. 

trachten die Kurve zunachst fiir kleine a-Werte. In diesem Falle steigt 
sie relativ schnell S-formig auf und geht allmahlich in eine der Ex­
ponentiallinie ahnliche Form iiber. Links hat sie den Charakter des 
schon mehrfach besprochenen "hyperbelartigen" Typs, biegt aber nicht 
so plOtzlich zur Horizontalen urn, sondern von der Umbiegestelle bei 

1-

10¥~ 
~ m.'2 1 a,,3 

o 1 
5 

m=2 
a=1,8 

5 :J -1 0 +1 2 3 

Abb.55. (1+4):Y='~ (:ax+a-~), m=2, a=1,8 und a=3. 

etwa x = - 0,5 zieht sie schrag nach unten und nwert sich der Asym­
ptoten durch I. Je hoher wir den a-Wert obiger Formel wahlen, desto 
mehr verschwimmt die ausgepragte Form der Kurve in Abb. 54, sie ist 
zwar fur a = 1,8 (Abb. 55) noch zu erkennen, aber fiir a = 3 lauft sie 
spitz auf die y-Achse zu. Die linke Seite verliert auch mit steigendem 
a ihre deutliche Abschragung. Es nahern sich also beide Teile der 
Funktion immer mehr den Formen der Ausgangstypen an, je groBer 



- 81 -

die Konstante a wird, also die positive Seite der Exponentiallinie, die 
I . 

negative der x-Reziproken y = ma -~ mit dem Unterschiede, daB hier 
der Schnittpunkt mit der y-Achse bzw. die Asymptote bei y = I liegt. 

~~ j a .. t,z q6 
~2 ___________ 0 

10 9 8 7 6 S ¥ J Z -1 0 +1 2 J ¥ .;. 6 8 fO 

( I) I I 111, --
Abb.56. (--):-=- aX+a .x ,m=2, a=r,2. 

r+4 y 2 

Die Rezi proke (r ~ 4) :.~ = i (a·r + a -~), Abb. 56 und 57, zeigt ent­

sprechend iihnliche Verhiiltnisse. Rechts sinkt sie fiir kleine a-Werte 

0,8 
0,6 
0," a.-3 

r---_~a".1,8 0,2 

a=f,8 

10987851.J3 +1 J 5 6 7 

I I _ 11Z ( --'-) Abb.57. ----;:--=- a'+a x ,m=2, a=r,8 und a=3. 
(1+4) y ',2 

zuerst sehr schnell, biegt dann aber tun und fiillt fast geradlinig langsam 
bis 0 ab. J e gr5Ber a ist, desto langsamer wird das erste Absinken, bis 

fa 
9 
8 
7 
6 
5 

5 3 Z -1 0 +1 Z J 

Abb. 58. (r + 5): Y =..r.. (ma'+ -2,,), m = 2, a = r,8; Ry beriihrt. 2 ma 

sie schon bei a = 3 der Exponentiallinie y = ma-x fiir positive x (Abb. 47) 
sehr iihnelt. Auf der linken Seit~ geM die Kurve von der zuerst sehr 

Janisch) Das Exponentialgesctz. 6 
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stell von 0 aufsteigenden und sich dann seh, langsam der Asymptoten 
durch y = I nahernden Form der Abb. 56- immer mehr in den Typ 

1 

Y = max (Abb·45) uber, wenn der a-Wert groBer wird. 

o 
7 6 .f 

Die Kombination (I + 5) : Y = _r_ (max + _I_), Abb.58, besteht 
2 -maX 

aus zwei gegenlaufigen reinen Exponentiailinien, die sich lediglich durch 
die GroBe der m-Konstanten unterseheiden, well in einem Faile die 

Linie dureh den Punktr- geht. Die Addition muB also eine Ketten-m 
linie als Resultierende ergeben, die, wie Abb. 58 zeigt, an sieh symme-

13 
12 
11 
10 
9 
8 

6 .f q J Z -1 0 +1 Z J q 

Abb.60. 

(r +6):y = ~(max+~ri)' 
2 tna-' 

111,=2, a=I,8. 

triseh, aber urn einen bestimmten Be­
trag nach links versehoben ist. Der 
Sehnittpunkt der Kettenlinie mit de.r 
y-Aehse liegt bei I,25. 

jkZ! 
2 -1 0 +1 Z :J 

Abb .6r (r + 7): y = i (max + ~-:;::), 
nta X1 

m=2, a=r,8;Ry iiberschneidet links. 

D· R' k I I r ( x I) . le eZlpro e -( +--) .. : --=-- ma +- , Abb. 59, hat dleselbe 
r 5 Y 2 max 

Gestalt wie unsere sehon besproehene symmetrisehe Kettenliniereziproke, 
ist aber aueh urn einen bestimmten Betrag nach links verschoben und 
schneidet die y-Achse bei 0,8. 
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Die Kombination (1 +6):y = + (max+ m:- x)' Abb.60, besteht 

aus zwei gleichsinnig laufenden Exponentiallinien, deren m-Werte wie 
bei (1 + 5) verschieden sind. Die Resultierende muB also ebenfalls 
eine reine Exponentiallinie sein, die aber entsprechend den m-Werten 
ihrer Komponenten die y-Achse bei 1,25 schneidet. Die zugehorige 
Reziproke bietet gegen die Form y = max nichts Besonderes. 

Die Kombination (1+7):y = + (max + 1-,-), Abb.61, hat ahn-
max 

liche Eigenschaften wie die in Abb. 55 dargestellten Kurven, denn sie 
besteht aus ahnlichen Komponenten, die sich nur durch die Lage der 
Asymptoten unterscheiden. Der Typ der beiden Kombinationen (1 + 7) 

~ 
7 5 .$ If J Z -1 0 +1 2 J 'I J 6 

Abb.62. (I + 7): Y = 2 maX + ---:!.: ' m = 2, a = 1,8. I I I( I) 
m,a.x 

und \1 + 4) ist also der gleiche, es sind nur feinere Lageunte~schiede 
vorhanden. 

Almliche Verhaltnisse finden sich naturgemaB bei ihrer R ez i pr 0 ke n. 
Abb.62 zeigt fUr diesen Fall sehr deutlich, wie sich fUr negative x die 

I 

Kurve von dem allgemeinen Typ y = max (Abb.45) nnterscheidet, in­
dem der Verlauf nach dem raschen Aufsteigen zwischen x = -0,5 
und x = - 4 fast geradlinig wird. 

Die Kombination (1+ 8):y = +(ma~·+ - 1_-,-), Abb.63, zeigt 
ma x 

rechts einen ahnlichen Typus wie Abb. 52, rechts. Die Lageunterschiede 
sind durch den Charakter der Komponenten (3) und (8) bedingt. FUr ne­
gative x wird der Kurvenverlauf aber ein anderer. Asymptote ist 
hier die Linie durch 0,25, der sich die Kurve von unten her nahert. 
Von einem kaum mcrkbaren bei etwa x = - 10 liegenden Minimum 
steigt sie mit kleiner werdenden x-Werten, von x = - 4 an ziemlich 
steil verlaufend, an und schneidet die y-Achse in 1. 

6* 
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Die Rezi proke (I ~ 8) : + = + (max + 1_-,-), Abb. 64, ahnelt 
ma '" 

ffu positive x wiederum dem Typ (I ~ 3)' Abb. 53, rechts, der Ver­

lauf ffu negative x zeigt aber ein deutliches, wenn auch flaches 

Z0f9ta17f6151'1tJ12111098 755 ¥ J Z f 0 0 +1 Z J 

Abb.63. (I + 8): Y = +(max+. 1_-,-), m = 2, a = 1,8. 

1na x 

Maximum bei :< = -- 10, von dem aus die Kurve sich nach links der 
Asymptote durch den Punkt y = 4 nahert, nach rechts aber in leicht 
geschwungenem Verlauf bis zum Schnittpunkt mit der y-Achse bei 
I abfallt. 

D,5 i 

0,' 
0,.1 
0,2 
D,1 0 

20 19 1817 151S 1'11.1 12 1110.9 8 7 6 S'I J 2-1 0 +1 Z 3 If 5 6 

Wie aus der Tabelle aus S. 78 zu ersehen ist, liegen die Kombi­
nationen (2 + 3), (2 + 4) usw. spiegelbildlich zu den eben besproche­
nen. Wir brauchen also im cinzelnen nicht auf sie cinzugehen, wollen 
aber Gelegenheit nehmen eine Kurvenform naher zu besprechen, nam-

I 

lich den Typ, der ffu die Fonnel y = max in Abb.45 links abgebildet 
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ist. Wir haben schon bei den Abb. 56, 57, 62, bemerkt, daB bei den 
verschiedenen Kombinationen gerade diese K urve sich als sehr variabel 
zeigte. Immerhin lagen dort aber auch 
verschiedene Formeln zugrunde, die zwar 
nahe verwandt sind, aber doch Unter­
schiede zeigen. Wir wollen hier aber 
nur jedesmal eineFormel zugrunde legen 
und sehen, we1che Variabilitat sich zeigt, 
wenn wir den Zahlenwert der Konstan­
ten andem. 

Die Reziproke der Kombination 

~p , 
~------------1~---2~---J~J------7.¥ 

Abb.65· 

I I I x x ( ') (2+3):Y=Z m,a- +m2a , 

ml.=2, mz=4, a=I,z. 

I I I ( ~) (2 + 3) : (2+ 3) = Y = 2 m,a-x + m2 ax ist in Abb. 65 wiedergegeben. 

Sie hat einen ahnlichen Verlauf wie -( I ) fiir kleine a-Werte, steigt 
1+4 

also ziemlich steil S-formig auf, nahert sich dann aber sehr langsam 
der Asymptoten durch 0,5. Nehmen wir m der beiden Komponenten 
gleich, abel' verschiedene a, so geht obige Formel in folgende uber: 

.j;- =~ (a,-x+ a;~). In den folgenden Abbildungen ist m = 2 und a 
verschiedenfach gewahlt. Abb.66 ist die Kurve flir aI= 3 und a,= I,I. 

Der am Koordinatenanfangspunkt bei den bisher besprochenen Kurven 
vorhandene S-formige Bo­
gen geht hier vollig ver­
loren, die Linie steigt sofort 
steil an, verflacht dann und 
geht asymptotisch an die 
Parallele zur ;1:-Achse durch 
den Punkt I heran. Wahlen 
wir den a.-Wert noch klei­
ner (Abb.67), so wird die 
besprochene Form noch 
ausgepragter, Abb. 68 stellt 
zwei extreme Falle zusam-
men, ausdenenzuerkennen 

1,-----------~~==~==~ 
0,9 
ij8 

ij 

0, 
0, 

Abb.66. 

ist, daB mit kleiner werdenden a.-Werten der erste Teil der Kurven 
sich immer mehr an die y-Achse anschmiegt, wahrend der ubrige Teil 
ahnlich verlauft. In Abb.69 ist eine andere Auswahl in der GroJ3en­
ordnung der a-Werte getroffen, in list a1= 10, also sehr graB, und a. 
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sehr klein, gleich 1,05, in Linie 11 dagegen a, = 1,01 und a. = 1,2. 
Bier hat jede Kurve in ihrem ersten Teil einen ahnlichen Verlauf, sie 
schmiegen sich aber nicht so eng an die y-Achse an wie in den vorher 

1,----------===========~ 
besprochenen Fallen. Sehr 
bald aber zeigen die beiden 0,9 

0,8 
0,7 
0,6 
0,5 
o,~ 

0,3 
0,2 
0,1 

Z 3 

I I m( !.-) 
Abb.67· (2+3):)1=2 a,-X + a. x , 

112=2, aI=3, a2=I,05. 

Linien einen ganz andern 
Charakter, I bleibt auch 
weiterhinziemlichsteil, ver­
flachtnurrelativwenigund 
geh t sehr schnell fast an 
die Asymptote durch I 

Ii heran, 11 dagegen biegt 
schon bei x = 0,5 pl6tzlich 
fast zur Wagerechten urn 
und zieht nun sehr lang-
sam ansteigend bis zur 

Asymptoten durch I. Diese in Abb. 69 dargestellten Verhaltnisse sind 
deswegen von besonderem Iriteresse, weil man auf den ersten Blick 
meinen k6nnte, die beiden Kurven miiBten sich durch den Wert der 
Konstanten m unterscheiden. Das ist aber nicht der Fall. 

Wenden wir dieselbe Betrachtungsweise auf die Verhaltnisse der 

Kombination (2 + 8) : y = + (ma, -x+ - I_!.-) und ihre Reziproke 
ma2 x 

(2 ~ 8): + = + (ma, -x+ I_!.-) an, so erhalten wir weitere Varia-
ma2 .x 

tionen des besprochenen Typs. In Abb.70 zeigt die Linie I fiir posi­
tive x den Verlauf der Formel (2 + 8) mit a, = 10 und a. = 1,1 und die 
Linie II die zugehOrige Reziproke. Wie auch die folgenden Abb. 72 und 73 
erkennen lassen, weicht die Kurve (2 + 8) in ihrem Charakter nur 
wenig von den Fallen ab, die wir bereits besprochen haben, nur erreicht 
sie entsprechend der Kleinheit des az-Wertes die y-Achse als Asymptote 
selu' schnell. Dagegen hat die Rcziproke einen eigenen Charakter. In 
Abb. 70 steigt sie vom Koordinatenanfangspunkt sehr rasch, andert 
aber schon bei x = 0,05 die Richtung und zieht geradlinig, aber doch 
noch ziemlich steil bis x = 0,4 hoch, wird damr sehr flach bis x = 2,5 
und nahert sich ganz allmahlich der Asymptoten durch den Punkt 
Y = 4. Fiir verschiedene a-Werte gibt Abb.71 das Verhalten der 
Funktion wieder. Fiir a, = 10 und az = 1,05 hat die Kurve (1) einen 
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ahnlichen Verlauf wie in Abb. 70, rnit dem Unterschiede, daB sie sich 
entsprechend dem kleineren Wert von a. noch mehr an die y-Achse 
anschmiegt. Waehst aber der a,-Wert z. B. auf I,5, so zeigt die Kurve 
(Il) in ihrem unteren Teil 1 

den von fruher her bekann- 1 

ten S-forrnigen Verlauf die­
ses Typs und liegt ziemlich 
weit von der y-Achse ab. 
Von x = 0,25 ab hat sie 
dann wieder die Gestalt der q 
Linie 1. Diese Tatsaehe ist 0, 

L---17--~Z--~3--~¥'--~S~-~o fiir biologisehe Falle inso­
fern von Wichtigkeit, als 
manleichtgeneigt sein wird, 
von dem Punkte x = 0,25, 

I I m( ~) Abb.68. (2+ 3): Y = 2 a,-X + a2'~ , m =2, 

den man vielleicht gerade als letzten experimentell gefunden hat, die 
Kurve geradlinig weiter zum Nullpunkt zu ziehen, wahrend sie in Wirk­
lichkeit mit einem leichten Knick nach unten abweicht und S-formig 
an den Nullpunkt herankommt. 

Noch eine weitere Variation entsteht, wenn wir die GroBenordnung 
von aI mehr der von a. nahern. In Abb. 72 verlauft die Linie Il fiir 

aI= 3 und a.= I,I in ihrem ge- 1 r-----========~~ 
radlinigen Teil sehr viel flacher, 0,9 [ 

hat aber im ubrigen Verlauf den- 0,8 

selben Charakter wie die oben be- q 0, 
sprochenen FaUe. Wird der aI-\\1' ert 
noch kleiner, so dehnt sich der 
geradlinige Teil der Kurve (Il in 
Abb. 73 fiir aI = I,5 und a. = I,I) 
uber eine groBe Strecke aus, aber 
kurz bevor sie die y-Achse erreicht, 
faUt sie steil zum Nullpunkt ab. 
Zur Orientierung sind die Ur­
sprungskurven (2 + 8) in mehre-
ren Abbildtmgen mit eingetragen, 

j[ 

2 3 

I: ax=IO, a2=I,05, 
11: at, = I,O!, a2 = 1,2. 

5 

denen man, wie schon mitgeteilt, den eigentUmlichen Charakter ihrer 
Reziproken nicht ohne weiteres ansehen kann. 

Ieh habe mit Absicht diese Verhaltnisse etwas ausfUhrlicher mit-
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geteilt, da es sich urn biologisch sehr wichtige Kurven handelt, die 
z. B. fUr die Adsorptionserscheinungen charakteristisch sind und mit 

ff Il 
J 

I 0. 

3 5 G 7 567 

Abb·70 • Abb·7I. 

l: (2+8):y=+(ma;-'<+ I_~), 
n'"a 2 

I I I (_.< I)' (z+8):y=-z ma, + _~' 
11l(J2 

II: (2 ~ 8): ~ = + (rna;-x + I_~), 
11'la 2 

111=2, aI=IO, a2=I,I. 

11Z=2, 

I: at = 10, a2 = 1,05, 

lI: 0 1 =10, a2=I,5. 

deren Hilfe es moglich sein wird, auch die feinen Varianten zellphysio­
logischer Vorgange formelmaBig zu erfassen. 

3 

I aZ5 

Z J 5 6 7 

Abb·72 . 

I: (2+8):y=+(ma;-x+ 1_-,-), 
111.a 2 .x-

II: (2~8):~= i·(ma;-~·+ 1_;-), 
m.a'}. 

Die Kombination 

(3 + 4) : Y = ~ (a~ + a -i-) 
haben wir schon als die x-Reziproke 
der Kettenlinie S. 37 kennen gelernt. 
Abb. 74 gibt ihren Verlauf fUr ver­
schiedene a-Werte wieder, Abb.75 den 
entsprechenden fUr ihre Reziproke 

I . I _ In ( ~+ -+). (3 + 4) • Y - 2- a a 

Wir hatten schon einmal Gelegenheit 
(S. 4I), auf den Unterschied aufmerk­
sam zu machen der zwischen der y­
und x-y-Reziproken der Kettenlinie 

besteht. Wir sahen in der Abb. 20, daB die x-y-Reziproke fur denselben 
a-Wert beider Komponenten einen sehr viel steileren Verlauf hat als die 
y-Reziproke. Betrachtet man aber nunmehr den EinfluB, welchen die 
GroBe der Konstanten a auf die Kurven hat, so wird das Verhalten der 



- 89 -

beiden Funktionen in Abb. 20 verstandlich, denn fUr (3 ~ 4) wird die 

Kurve mit wachsendem a immer flacher, aus Abb.5I sahen wir aber, 

J S 6 8 

Abb. 73. I: (2 + 8) : Y = + (ma.;-x + r_!.) , 
ma 2 x 

IT: (2~8):+=+(ma.;-x+ r_~), m=2, a,=r,5, a.=r,r. 
ma 2 

daB die Reziproke (r ~ 2) mit wachsendem a immer steiler wird. Diese 

Erscheinung ist also mathematisch darin begriindet, daB ( +r ) die 
3 4. 

8 
00 

2 

'I S ; -1 +1 Z J 

m (.-:. --=-) Abb. 74. (3 + 4) : Y = 2 a. x + a. x ,fiir m = 2 und verschiedene a.-Werte. 

x-Reziproke von (r ~ 2) ist. Besser als unsere Symbole zeigen das natiir­

lich die Formeln selbst. 
Ebenso wie wir bei der Kettenlinie und ihrer y-Reziproken durch 

die Wahl verschiedener Werte fUr die Konstanten a der Komponenten 
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zu den asymmetrischen Formen gelangten, entstehen auch hier bei 
demselben Vorgehen asymmetrische Kurven. In dem Beispiel der 
Abb.76 fiir aI = 3 und a. = r,2 sind dann die positiven .Aste von dem-

o,s 

Abb.75. -( 1 ):2.. =!:": (a~ + a -~), fiir m=2 und verschiedene a-Werte. 
3+4 y 2 

selben Typ, wie wir ihn schon mehrfach aufgefunden haben, anders 

aber fiir die negative Seite, die fiir die Funktionen (r + 2) und (1 ~ 2) 

der Seite entsprechen, wo das Minimum bzw. das Maximum dieser 
Kurven liegt. Der Raumersparnis halber wurden die beiden .Aste jeder 

6 

S 

• 
~ o,s - mq J 

+ Z o,s 
+ 

~ 
2 m 

Z ~ -
1 

10, !J 8 5 'I 3 0123'1-5678.910 

links: 

Kurve auf eine Seite des Koordinatensystems gezeichnet und ihre 
eigentliche Lage durch ein zugesetztes Plus- und Minuszeichen an-

gedeutet. Der positive Ast der Funktion y = ~ (a,~ +a2 -~) weicht 

zwar in seiner Lage, aber wenig in seinem Charakter von der symme­
trischen Form ab, der negative Ast dagegen fant unter die m-Linie 
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(gestrichelt) bis zu einem Minimum, steigt dann allmahlich wieder auf 
und niihert sich asymptotisch von unten her der m-Linie, welche also 
bei der Art der Zeichnung von den beiden Kurventeilen umsiiumt 
wird. Entsprechend dem 
reziproken Charakter der 

Funktion _1_: -=- = 
(3+4) y 

-'i( az ~ + a2 - ~) zeigt der 

positive Ast die oben ge­
nauer besprochene S-for­
mige Kurve, der negative 
aber steigt steil bis zu 

5 

3 

einem Maximum auf, das 6 5 

o berhalb der -=- -Linie m 
liegt, und £aUt dann aU­
miihlich bis zur Asym-

Abb. 77· <3 + 5) : Y = -'- (m3 + --=--x), 
2 ma 

m = 2, a = I,8, Ry iiberschneidet links. 

ptoten ab. Auch hier liegt die ~-Linie in der Zeichnung zwischen m 
den beiden Asten dieser Kurvenform. 

In der Kombination (3+5):Y = -'- (ma~ + _1_), Abb. 77, finden 
2 tnaX 

wir fiir positive x die "hyperbelartige" Kurve wieder. Da sie sich aber 
aus Komponenten zusammensetzt, die (vgl. Abb. 45 und 44) sich der 
Asymptoten durch zwei bzw. 
der Nullinie niihern, so geht 
sie hier an die Asymptote 
durch den Punkt Y= I heran. 
Entsprechend hat die zuge­
horige Reziproke 

I I I - I ( I) 
(3+5): y ="2 ma X +max ' 

Abb. 78,den bekanntenS-fOr­
migen Verlauf mit asympto­

121 
10.9 8 7 6 5 11 J Z -1 0+1 2 ,J I.J 5 6 -7 8 .9 fO 

I I I - I 
( 

1 ) 

Abb·78. (3 + 5):)7" = -2- ma X + ;nax ' 

1n.=2,a=I,8. 

tischer Anniiherung an die ParaUele zur x-Achse durch I. Die linke Seite 
in Abb. 77 zeigt von x = - I ab bis x = - CXJ den Charakter einer 
Kettenlinie, zwischen x = - I und x = 0 biegt sie aber S-formig nach 
unten ab und schneidet die y-Achse im Punkte 0,25. Entsprechend 
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hat auch die zugehorige Reziproke in Abb. 78 von x = - 00 bis x = - I 

den Charakter einer Kettenliniereziproken, dann aber steigt sie steil 
auf und schneidet mit.S-formigem Ansatz die y-Achse im Punkte y = 4. 

DieKombination 

(3 +6): 
I - r 

( 
I ) 

y ="2 ma x+ ma-x' 

Abb. 79, weist im posi­
tiven Teil eine iihnliche, 
aber breiter verlaufende 

!-+~5-+--'3!--!2;----!-'-0+--'-f1!--!Z;--~3-+--5!--!6 Kurve auf, wie (I + 3), 

( 
I ) I - I 

Abb·79· (3 +6) :Y=- max +--x ' 
2 111,a-

1n=2, a=I,8. 

Abb. 52, deren Minimum 
bei wenigiiber y = 2liegt. 
Fiir negative x zeigt sie 
einen bisher noch nicht 

behandelten Typus. Sie trifft die y-Achse im Punkte y = 0,25, £aUt 
dann ein wenig bis zu einem Minimum bei etwa x = O,I, steigt dann 
erst nach Art der bekannten S-formigen Kurve hoch und geht lang 

sam an die Asymptote 
durch I heran. 

,-1 

i 
o,S-' 
o,q 
0,3 
0,2 
,0,1 

10 9 /; 7 6 S 3 2 

Abb.80. r . r I - r 
( 

I ) 

(3+ 6)·Y=Z- ma x + ma_x , 

112= 2, a= 1,8. 

Entsprechendfinden wir 
bei der Reziproken 

(3+ 6) : 

I r (-~- I) y-="2 ma x + ma-x' 

Abb. So rechts, dieselbe 
reziproke Form wie in 

Abb·53 bei dem Fall (r~3)' 
links dagegen iihnelt die 

Reziproke zwischen x = - 00 und x = - I der "hyperbelartigen" 
Kurve, aber sie erreicht dann plOtzlich ein Maximum und erreicht 
abfallend die y-Achse in 4. 

Die Kombinatiol1 (3 + 7) : Y = ~ (ma~ + _I i)' Abb. SI, liiBt 
ma X 

sich umformel1 in y = 2. (ma~ + 2. a -~), sie steUt also die x-Rezi-
2 m 
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proke einer Kettenlinie mit verschiedenen m-Werten dar, welche wir flir 
den Fall (I + 5) in Abb. 58 kennen lernten. Wir sagten, daB sich diese. 
Kettenlinie wegen del' Gleichheit del' a-Werte als symmetrische auf-
fassen laBt, wenn wir die 
y-Achse bis zum Scheitel 
verschieben. Trotzdem 
liegt sie in dem vorhande­
nen Koordinatensystem 
aber nicht spiegelbildlich. 
Das macht sich in del' 
x-Reziproken durch eine 
deutliche Asymmetrie del' 
beiden Aste bemerkbar, 
die damit eine gewisse 

I<~ ........ t; ..... ,~ 
10 9 8 7 Ii 5 ¥ J Z 1 0+1 Z J ¥ 50 7 8 9 10 

Abb.8I. U+7):Y=+(ma~+~i)' 
nza X 

m=2, a=I,8. 

Ahnlichkeit mit del' asymmetrischen Form (3 + 4), Abb. 76 rechts, cr­
langt. Die Asymptote geht bier durch den Punkt y = I,25. 

Noch deutlicher wird die Dbereinstimmung des Typs bei del' Rezi-I I I (~ I) proken (3+7):'y = '2 ma.x+ ~ , deren Verlauf aus Abb.82 

hervorgeht. ma X 
, 

Die Glieder del' Kombination (3 + 8) : y = ~ (ma-;: + ~i) 
ma x 

-'-haben beide den Charakter del' Funktion y = ma x , denn es ist 
, 

y = __ 1_ = I_ a-;:, sie unterscheiden sich also lediglich durch die , m 
ma x 

Lage del' Asymptoten. Die Kombination (3 + 8) ist dann die Resultie­
rende aus diesen beiden gleichsinnigen Kurven. Ihr Verlauf gleicht 
also grundsatzlich del' Abb. 45 mit dem Unterschiede, daB die asym­
ptotische Annaherung del' beiden Zweige an die Parallele zur x-Achse 
durch den Punkt y = I,25 erfolgt. Entsprechend gleicht die Rezi proke 

(J ~ 8) dem Typus des Spiegelbildes y = ma - ~ mit einer Asymptote 

durch 0,8. Entsprechend ihrer Lage miissen sich hier die Kurven der 

beiden Funktionen (3 + 8) und (3 ~ 8) iiberschneiden. 

Die Kombination (5 + 6): y = ~( __ 1_ + _1_), Abb. 831, ist 
2 max ma-x 

eine echte symmetrische Kettenlinie, deren Formel auch in folgender 
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Form geschrieben werden kann: y = ~ (aX + a-X). Die zusammen-
zm 

setzenden Exponentiallinien unterscheiden sich von der Normalform 

0,8 ~ 0,9 
0,8 OB 

r 0,.-
0,5 

0,' 
o,J 
0,2 
0,1 

10 9 8 7 6 5 'I J 2 1 0 +1 Z J 'I 5 G 7 B 9 10 

Abb.82. 

durch den Schnittpunkt mit 

der y-Achse, der hier bei ...:. 
m 

liegt. Die allgemeine Form 
dieser Kettenlinie hat dadurch 
einen etwas anderen Charak­
ter als die in Abb. 50, weil 
sie am Schei tel sehr viel £la­
cher verlauft und trotzdem 
dann sehr steil ansteigt (vgl. 
Abb. 41). Der Unterschied 
ist besonders deutlich an der 

m=2, a=I,8. 
Kettenlinie a = 1,2 in Abb. 50 

zu erkennen. Die Reziproke (5 ~ 6) (Il) hat dementsprechend die gleiche 

Form wie die Kurven in Abb. SI, aber in diesem Falle uberschneidet 

15 ,. 
13 
12 
11 
10 
9 
8 
7 
6 
S 

8 7 6 5 Ij J Z -1 0 +1 Z 3 If S 6 7 8 

m = 2, a = 1,8, Ry iiberschneidet. 

sie die Kettenlinie und hat ihr 
Maximum im Punkte 111 = 2, 

auBerdem ist aber ein Unter­
schied zu den F ormen in 
Abb. SI noch dadurch ge­
geben, daB die Kurve am 
Maximum relativ £lach ver­
lauft, trotzdem aber in einem 
ausgepragten S-formigen Bo­
gen verhaltnismaBig schneller 
zur x-Achse abfallt als die 
Linie fur a = 1,2 in Abb. SI. 
Es sind also die beiden Arten 
von Kettenlinien besonders 
durch die Lage ihrer y-Rezi­
proken undentsprechendauch 

der x- und x-y-Reziproken deutlich gekennzeichnet, denn auch die 

erste, (7 + 8), hat eine Asymptote bei I. und jene, _1_ eine bei 111 
m (7+8)' 

im Gegensatz zu der Normalform (I + 2), wo die entsprechenden 

Asymptoten umgekehrt bei 111 bzw. ...:. liegen. 
m 
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Die Kombination (5+7):Y=+(m~x+ I~), Abb.84,weist 
ma x 

denseIben Typ von Kurvenformen auf, wie (I + 3), Abb.52; diese 
liegen aber spiegeIbildlich. Ihre sonstigen Unterschiede sind aus den 

Abb.84· 

Z J • 5 6 7 8 9 W 

I ( I I) (5+7):Y= --x+--' m=2, a=I,8, 
2 m,a ~ 

nza x 

Ry iiberschneidet links. 

Abbildungen zu ersehen und sind in der Eigenart der Komponenten 
begriindet. Der Verlauf der reziproken Funktion ist, der Abb. 53 ent­
sprechend, spiegeIbiIdlich mit anderen Kurvenwerten. 

Die Kombination (5 + 8); Y = 2..( ~_+_I_), Abb.85, zeigt 
2 maX _2. 

ma x 

fUr positive x den bekannten hyperbeIartigen Typ mit einer Asymptote 
durch 0,25. Wahrend aber bei den 
bisher besprochenen Formen dieses 
Typs der wagerechte Ast einen sehr 
deutlich groBeren Abstand von der 
x-Achse hatte (vgl. z. B. Abb. I5), 
ist hier der Kurvenverlauf auf den 
ersten Blick fast ganz der einer Hy­
perbel, so daB man im FalIe einer 
biologisch so gefundenen Kurve 
sehr Ieicht auf eine Hyperbelgesetz­
maBigkeit schlieBen konnte. Sieht 

8 

6 
5 

3 

0,25 
7 6 5 9 J Z -1 0 +1 Z J • 5 6 7 8 9 fO 

A~b(. 81" I) 
(5+ 8):y=- -x+-- , 

2 ma _~ 

ma x 

man aber genauer zu, so bemerkt 112 = 2, a = 1,8, 
R y iiberschneidet links und rechts. man auchhier, daB die Linie "hangt", 

d. h. es ist z. B. der Abstand der Kurve yom Punkte x = I groBer 
als yam Punkte y = I. Auf dieser Basis werden die biologischen 
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Abhtlngigkeiten, die man bisher als Hyperbelgesetze nach dem Schema 
der Formel x' y = c formuliert hat, ihre Unterordnung unter das 
Exponentialgesetz finden. Sehr deutlich tritt der exponentiale Cha­

rakter dieser Kurve in ihrer 
Reziproken 

(5+ 8): 

+=+(m~x+- I_~),. 
ma x 

10 9 8 7 6 5 • 3 2 -1 0+1 Z 3 • S 6 7 8 9 10 Abb. 86 rechts, hervor, die 

Abb.86. (5 ~ 8): + = +(m~x + I_~), 
ma x 

m=2, a=I,8. 

den bekannten S-formigen Ver­
lauf zeigt. Fiir negative x hat 
die Funktion (5 + 8) Almlich­
keit mit (3 + 5), Abb. 77, 

links, wenn auch die Abbiegung weniger deutlich ist. Die zugehOrige 
Reziproke ltluft darum auch spitzer ohne merkbare Kriimmung auf 
den Schnittpunkt mit der y-Achse bei y = 4 zu. 

Die Kombination (7+8) und ihre Reziproke (7~8) wurden 

schon auf S. 94 abgehandelt. 

3. Die dreifachen Kombinationen. 

Schon bei den zweifachen Kombinationen haben wir gesehen, daB 
sich auf Grund des Charakters unserer acht Grundformen bestimmte 
Kurventypen wiederholen. Bei der Kombination einer Grundform mit 
einer Summe von zweien wird das natiirlich noch htlufiger der Fall 
sein, und es konnen dann noch feinere Varianten entwickelt werden. 
Da wir hier aber nur eine Dbersicht geben wollen, miissen wir unter 
den 224 moglichen Additionen eine Auswahl treffen. Bei dieser Zahl 
sind aber die asymmetrischen Funktionen, die bei Wahl verschiedener 
a-Werte entstehen, noch nicht mitgerechnet. Nehmen wir noch die 
Reziproken hinzu, so wiirde sich obige Zahl noch verdoppeln. Wir 
wollen also im folgenden in der Hauptsache nur neue Varianten und 
bisher noch nicht besprochene Kurvenformen entwickeln. Wie bei 
den zweifachen Kombinationen wollen wir die Formeln auch hier ein­
fach als Additionsformeln schreiben, ohne Umformungen, Ausklam­
merungen usw. vorzunehmen, urn moglichst den Charakter der Grund­
form in den Komponenten zu erhalten. 
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Die Kombination I + (I + 2) : y = + [max + ~ (aX + a-X)] 

lieJ3e sich z. B. einfacher schreiben: y =!'z (3 aX + a-X). Ihre Kurve 
4 

15 ,. 
13 
12 

a.,12 

7 6 5 J 2 -1 0 +1 2 J 5 6 7 

Abb.87. 3+(1+2):y=+[ma~+~(ax+a-"')], m=2, a=1,8. 

ist ahnlich der in Abb. 58, die ihrer Reziproken der in Abb. 59. Der 
Sehnittpunkt mit der y-Achse liegt bei I + (r + 2) bei In, der fur 
__ 1 __ bei"':'-. 
1+(1+2) m 

Die Kombination 3 + (I + 2) : y = +[ ma~ +: (aX + a-X)], 

Abb.87, zeigt auch bereits bekannte Typen, namlich links z. B. Abb.77, 

a-1,2 

10 .9 8 7 fi 5 ~ 3 Z -1 0 +1 Z J if 5 6' 7 8 !J 10 

[ 
I ] I 1 I ~ m 

Abb.88. --(--): =--. max+-(aX+a- X), m=2, a=1,8. 
3+ 1+2 Y 2 2 

reehts Abb. 52. Ieh nehme sie aber als Beispiel, um die Abhii.ngigkeit des 
Kurvenverlaufs fur mehrere a-Werte klar zu legen. Die entsprechenden 
Kurven der Reziproken zeigt dann Abb. 88. Wii.hrend fiir negative x 
die Linien eine eigenartige Dberkreuzung aufweisen, ist fur positive x 
zu bemerken, daJ3 die Lage des Minimums bzw. Maximums der Rezi­
proken unabhangig von 111 ist und allein durch Anderung des a-Wertes 
sieh ergibt. 

Janisch, Das Exponentialgesctz. 7 
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Die Kombination 3 + (1 + 2): y = -;- [m,a,~ + ~ (a; + aaX )] 

ist in Abb. 89 auch fUr verschiedene m- und a-Werte gezeichnet. Die 
Kurve ahnelt fUr negative x in ihrem Anfangsteil der Kombination 
(3 + 6), Abb.79. Da die Funktionen (6) und (1) gleichsinnig ver­
laufen, miissen (3 + 6) und die in obiger Formel enthaltene Kombi­
nation (3 + 1) denselben Additionstyp aufweisen. Weil aber nun 
durch die Funktion (2) : y = ma-x noch eine weitere Exponentiallinie 

.-------------------,3 7 
2,8 
2,0 

2,9 

2,2 S 
2 

1;8 
1,0 
1,'1 J 
1,2 
1 2 
0,8 
0,0 

1°,'1 
8~~7--0~~S~~9~J~~Z---1~~O o 

Abb. 89. 3 + (r + 2) : 

r [ -~ n1 z ( x -X)] Y=-z m,a, +-2'2+a. , 

z J 

mI = 2, 1'112 = I, 

at = 1,8, 02 = 3, a3 = 1,2. 

111r. = 2, 1Hz = I, 

01=1,8,02=3,°3=1,3· 

hinzukommt, kann sich unsere Funktion 3 + (1 + 2) nicht wie Abb. 79 
einer Asymptoten nahern, sondern es muB aufsteigend fUr x = - ro 
auch y = ro werden. 

Die Kombination 4+(1 +2): y = ~ [m,a,-~ +.~ (a-:+ aaX )] 

in Abb. 90 bedeutet die Addition einer Exponential- zu einer Kcttenlinie 
und zeigt fUr verschiedene m- und a-Werte grundsatzlich die gleiche 
Erscheinung, wie wir sie an Hand der Abb. 70-73 bei einem andern 
Typ naher besprochen haben, namlich eine Abflachung, die darin zum 
Ausdruck kommt, daB die Kurve zum Teil fast geradlinig wird. In 
Abb. go ist das von x = 0,25 bis x = 2 der Fall. 
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Von der Kombination 5 + (I +2): y = 2-[~1-+~(ax+a-X)l 
2 max 2 

ist in Abb. 91 die Reziproke gezeichnet, welche an sich die y-Rezi-

o 

o 
tL=1,8 

0,1 
o o 

1098785 .] 2 -1 0 +1 Z S q. 5 fi 7 8 .9 10 

bb I I I [I m ( x -X)] 8 A ·91. 5+(1+2):)1=2 max+2 a +a ,m=2, a=1, . 

proke einer symmetrischen Kettenlinie ist, aber in dem Koordinaten­
system asymmetrisch liegt. Die Figur soli das Verhalten dieser Funk­
tion bei Anderung der Konstanten a, vor allem die Verschiebung des 
Maximums zeigen. 

15 

10 

5 

a=1,8 
ro a=1,2 

8 5 .J 2 -1 0 +1 3 5 

Abb.92. 7+(1+2):Y= 1-r-1-+~(ax+a-x)j' m=2, a=1,8. 
2 .-:.. 2 

ma x 

DaB auch die Kettenlinie nur zur Halfte in Erscheinung treten kann, 

erhellt aus der Kombination7 +(1+2):y =+ r I.:.. + ~ (ax+a-x)j, 
lma X 

Abb. 92 rechts. Die linke Seite weist dagegen den Typus unserer 
7* 
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Abb.87 rechts auf. Wenn in dieser Flmktion samtliche m- und a­
Werte unterschiedlich gewahlt werden, andert sich der Typus (Abb. 92 
links), abgesehen von Lageveranderungen nicht. Trotzdem fiir posi­
tive x die Kurve durchaus wie eine normale Kettenlinie aussieht, 

a=1,8 

10 .9 8 7 8 5 'I .J 2 -1 0 +1 2 J Jf 5 5 - 7 8 .9 10 

Abb·93· / ·:2..=2..l-I~+!!::(ax+a--')l' m=2, a=I,8. 
7 + 1+2) Y 2 -'- 2 

ma x 

also ebensogut vielleicht durch eine einfachere Formel ausgedriickt 
werden k6nnte, hat sie doch nicht ganz den typischen Verlauf einer 
solchen, "ie deutlich aus ihrer Reziproken in Abb. 93 rechts hervor­
geht. Der Charakter dieser Linie, vor allem in ibrem mittleren Teil, 
ist ein ganz anderer, mehr geradliniger als z. B. ihn Abb. 51 von der 

s 

7 6 5 Z -1 0 +1 Z .J 

Abb·94· I +(I~2): y = -~tnaX+~(ax ~ ~-X) J m = 2, a = 1,8. 

echten Kettenliniereziproken zeigt. Fiir negative x dagegen zeigt auch 
die Reziproke den reinen Verlauf ihres Typs. 

Schon bei der Funktion (I + 6), Abb.60, haben wir gesehen, daB 
dieExponentiallinie auch bei unserenAdditionsformeln wieder entsteht. 
Auch bei der dreifachen Kom bination 

1+ (I ~2) :Y= -;.- lmax + ~(ax:a~x)l 
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ist das der Fall, wie aus Abb. 94 zu ersehen ist. Der Sehnittpunkt mit 
der y-Aehse liegt hier bei I,25. 

Aueh bei andem bekannten Typen finden wir dieselbe Tatsaehe, wie 
Abb.95 fiir die Kombination 

I I [-'- I] 
3 + (I +2) :y=z ma,'< + ~(ai+a;;~) 

zeigt, welche zwei Kurven fur verschiedene a-Werte wiedergibt. Dieser 
Fall solI als Beispiel daffir dienen, wie sich die Lage und der Krum­
mungsgrad der Kurven andern, wenn die 7.-----------, 
Zahlenwerte ffir aI und <12 ausgetauscht 
werden. Ffir negative x, Abb. 96, zeigt 8 

diese Kombination fur gleiche m- und 
a-Werte in ihrem gr6fiten Teil ebenfalls 5 

einen sehon bekarmten Typus, sie geht 
aber nieht bis ZUlU Koordinatenanfangs-
punkt, sondern biegt sehon in H6he von 3 

y = .0,25 zur y-Aehse ab und schneidet 
sie in diesem Punkte. 

Noeh eine weitere feine Variante der 
Kettenlirtie zeigt die Kombination 

5+._1 _.: 
(1+2) 1 Z 3 456 7 8 9 m 

y=~f~+ --- I J Abb·95· 3+_1_: 
2 m,a, :2 (a;+a,X) ,(I +2) 

in Abb. 97, deren Kurve zwischen x = 0 Y=}l maJ+ ~(a;;~a:;-xJ 
und x = - 2 eine leiehte Hoehbiegung 2 • -

zeigt und dadureh das bekannte Bild der m = 2, 

Kettenlinie abandert. Gerade solche an I: a, = 3, a. = 1,2, 

sich geringfiigigeAbweiehungen von typi­
II: ar: = 1,2, a2 = 3. 

sehen Formen geben bei biologisehen Verhiiltnissen oft einen Hinweis 
auf die funktionale Abhangigkeit der Einzelvorgange, und wir werden 
bei der Analyse der Lebenserseheinungen derartige Anderungen der 
Kurvengestalt besonders berueksichtigen mussen. 

Durch ihren eigenartigen Verlauf ist die K 0 m bin at ion 

6 + Cr + 2) : y =2 --=x + ~ -- Abb. 98, ausgezelchnet . I If I I J . 
. m,a, '2 (a; + a,X) 
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Man kann den positiven Teil als eine asymmetrische Kettenlinie und 
den negativen als eine y-Reziproke derselben mit andern Werten auf-

~-------------------.~ 

0,3 

0,2 

0,1 

10 9 8 7 6' 5 I.J 3 2 -1 0 

r-------------------,s 

3 

-1 o 

fassen, die so zueinander in Beziehung stehen, daB ihre Schnittpunkte 
mit der y-Achse in demselben Punkte zusammenfallen. In ihrer Ge-

1,¥ 

1,2 

0,0 

0,8 

0," 

o,z 
0 

'1 10 9 8 5 " 3 2 -1 0 +1 2 3 

Abb·98. 

samtheit zeigt die Kurve dann im schnellen Wechsel ein Maximum und 
ein Minimum rechts und links von der y-Achse. 
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Sehr charakteristisch ist auch der Verlauf der Kombination 

7 + (I ~ 2) : y = + f_I_, + 11<2 I J' Abb. 99, welche bei 
lmla,x z(a;+aaX

) 

Y = 4,7 eine ausgepragte Stufe aufweist. Sie sinkt dann von da aus 
bis zu einem Minimum und steigt langsam wieder zu ihrer Asymp­
toten bei y = 0,25 auf. Diese besondere Gestalt hat die Funktion 
aber nur, wenn die m- und a-Werte unterschiedlich sind. Setzen 
wir aber die Komponenten mit gleichen Konstanten an, so nimmt 
die Kurve einen viel einfacheren Verlauf, der aus Abb. 100 hervorgeht. 

:\ o,¥ 

0,3 0,3 ~ 0,25 0.25 

0,2 0,2 

0,1 0,1 

0+1 Z 3 ~ 5 6 7 8 9 10 11 12 13 

Abb·99· 
o +1 2 3 ¥ 5 6 7 8 9 10 11 12 13 Iq 15 

Abb.lOO. 

Abb.99· 7 + (I ~ 2): y = + r ~ + m 2 ( x~ _ -Xl1' m, = 2, >no = I, 
. lmI.aIX 2 G-'2 -1 as 

at = 1.8, a2 = 3, a3 = 1,3· 

Abb. 100. 7 + (I ~ 2): y = + f--'-:x: + rii (aX ~ a-')!' m = 2, a = 1,8 . 
.'11'za x 2 _ 

Sie hat hier ein Minimum auf der y-Achse, ein ausgepragtes Maximum 
bei x = 1,2 und ein £laches Minimum bei etwa x = 9. Es zeigt sich 
also, daB die Funktion sich zwischen zwei Extremen bewegt, je nach 
der GroBenordnung der Konstanten in ihren Komponenten. Es ist fur 
eine vergleichende Biologie der Lebensvorgange von ungemeiner Wich­
tigkeit, zu wissen, daB unter Umstanden die Symptome von Lebens­
prozessen eine so unterschiedliche kurvenmaBige Abhangigkeit zeigen 
konnen, wie es in den Abb. 99 und 100 zum Ausdruck kommt, daB 
aber trotzdem beiden dieselbe allgemeine funktionale Beziehung zugrunde 
liegt, in der nur die Zahlenwerte der Konstanten verschieden sind. 

Eine Variante der vorigen Kurve steUt die Kombination 

8 -\- -- : y = _.. --- ... + .. ' Abb. 101, dar. SIe er-I If I I 1 . 
(1+2) 2 _-'- 11", (X+ -"'l 

'»hal.x 2 a2 aa 



- 104 -

reicht die y-Achse bei 0,5 nicht in so ausgepragter S-formiger Linie, 
sondern spitzer in einem leicht geschwungenen Bogen. Von ihrem 
Maximum bei x = - 1,4 lauft sie dann ohne ein Minimum zu haben, 
in Form der friilier (S. 9) besprochenen Kroghschen Linie asympto­
tisch an die Parallele zur x-Achse durch den Punkt y = 0,25 heran. 

Einen ganz ahnlichen Charakter hat die Ko m bin at ion 

7+(Z~6):Y=+[ 1-'-+_1 (ma_xl ~~-)l' Abb.I02, die ein 
ma'" z + ma-X 

Mittelding zwischen den Abb. roo und IOI darstellt. In ihrem An­
fangsteil gleicht sie Abb. 101, dann aber hat sie auch ein £laches Mini­
mum wie Abb. lOO. 

0,5 

O,~ 

O,J 

o,z 

H U U fl W 9 8 7 6 5 ¥ 3 2 -1 0 

1nl = 2, 

Ohne diese Tatsache durch eine Abbildung zu belegen, sei erwahnt, 

daB auchdieKombination2 + (r + 3): y = + [ma-x + ~(ax+ a~)] 
fUr negative x und mit gleichen m- und a-Werten eine ahnliche Variante 
der Kettenlinie ist, wie die Abb. 90 sie aufweist. Es ist das deswegen 
praktisch nicht ohne Bcdeutung, weil eine Glcichung mit denselben 
Zahlenwerten der Konstanten der Rechnung leichter zuganglich ist. 

Die Kombination 3 + (r + 3): y = :- [m a';; + ~ (ax+a';;)]. 
Abb. 103, laBt sich, urn wieder ein Beispiel fur eine einfachere Schreib­
weise derartiger Gleichlmgen zu geben, auch in folgender Form schreiben: 

y = ~ (3 a-~ + ax). Der Verlauf dieser Funktion ist zum groBten Teil 
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ganz ahnlich dem von 3 + (I~ 2) in Abb. 96, aber kurz, bevor sie 

die y Achse erreicht, steigt sie nochmals auf und erreicht erst dann 
S-formig die y-Achse bei 0,5, wo sie ein Maximum hat, nachdem kurz 
vorher sehr rasch ein Minimum durchlaufen wurde. Auch aus diesem 
Beispiel sieht man deutlich, daB die Kurve bis zum Nullpunkt glatt 
durchgezogen werden konnte, wenn beispielsweise das Experiment 
als letzten Punkt den Wert bei etwa x = - O,I festgestellt hatte. Es 
geht daraus· hervor, daB eine derartige Extrapolation sehr leicht zu Irr­
tiimern fiihren kann, wenn nicht mit aller Sicherheit feststeht, daB der 
Nullpunkt auch erreicht werden muB. 

ts 
1,5 

1,3 ,2 
1,1 

0,9 
qJ 0,8 

0,25 0,7 
0,2 

0,6 

0,1 0,5 
I 
I 

0'1 2 3 q .) 6 7 8 9 10 10 9 
i 

8 7 6 S • J Z -1 0 

Abb.102. Abb·103· 

Abb.1OZ. 7 + (2~6):Y = + r_1_, +"1 ( _ I I )1. m=2, a =1,8. 
I_max 2 1na .1: + ma-X J 

I - m --[ ' ( ')1 Abb.I03· 3+(I+3):Y=z max+-Z aX+a-<, ,m=2, a=1.8. 

Des ofteren haben wir schon bemerkt, daB die Art, wie eine Kurve 
an die y-Achse herankommt, unterschiedlich sein kann, meist in Form 
einer ausgepragten S-formigen Kriimmung, manchmal aber auch mehr 
oder weniger spitz. Dazu weist auch der entsprechende letzte Teil der 
Kurve im ganzen eine ausgebildete S-fonn auf oder zeigt nur einen 
maBig geschwungenen Bogen oder aber verlauft fast geradlinig, Bei 
der S-formigen Kurve, welche die y-Achse im Nullpunkt erreicht (z. B. 
Abb,45, 75) haben wir diese Verhaltnisse schon ausfiihrlich beschrieben. 
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Dieselbe Erscheinung haben wir auch bei der Form, welche wie 3 + (I ~ 2) 

in Abb. 96, die y-Achse in irgendeinem anderen Punkte schneidet, 

. . K bOO I I [- -;- I 1 
WIe dIe om lllahon 3 + (r + 3): y = 2 ma + m(--- 2-) , 

2 aX+a-" 

Abb. 104, demonstriert. AuBerdem unterscheidet sie sich aber von der 
Abb. 96 noch dadurch, daB sie sich 
ihrer Asymptote in I,5 sehr viel 

0,5 

10 9 8 7 Q 5 IJ J Z -1 0 J -1 

Abb. !O4. Abb. !O5. 

o 

1,8 

1,5 

1,f 

Abb.I04· I I[ 2- I 1 3 + 0+ 3) : Y = 2 ma X +. ( 2-) , m = 2, a = 1,8. 
~ a~:+ a X 

2 

Abb. !O5. I III I J 5 + (I + 3) : Y = -2- maX + m ( 2-) ,m = 2, a = 1,8. 

2 aX+a.:t 

schneller nahert, also sehr bald schon einen fast wagerechten Verlauf 
nimmt, wahrend die Kurve in ~bb. 96 sehr langsam zur Asymptoten 
bei I aufsteigt. 

Die Kombination 5+(I~3):Y=: [mk+-(--_I -i)-] , 
!11. aX+aX 
2 

Abb. 105, hat von x = -0,5 bis x = - (j) den typischen Verlauf 
einer Exponential- oder Kettenlinie, aber schon bei x = - 0,4 erreicht 
sie ein Minimum, bei x = - 0,2 dann ein Maximum, und nun erst fallt 
sie schrag ab und schneidet die y-Achse in 0,75. Die Beifigur in 
Abb. I05 zeigt dieses eigentfunliche Verhalten der Funktion deutlicher, 
als es in der Hauptkurve zum Ausdruck gebracht werden konnte. 
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Den Verlauf der Kombination 

Abb. I06, haben wir als Reziproke schon in der Funktion (3+6)' 

Abb. 80 links, keunen gelernt. Hier tritt die Kurve in ahnlicher Gestalt 
bei einer Hauptfunktion auf. Unterschieden sind die beiden, abgesehen 
von den Zahlenwerten, durch den viel steileren Aufstieg von x = - I 

an in Abb. 80 und daun noch dadurch, 
daB sich in Abb. I06 der wagerechte Teil 
etwas langsamer der Asymptoten nahert. 

Der positiveAst derKombination 

6+~~--: 
(I +4) 

I [ I '] mal m --y=-z -=:;:+ ( ') , 
-2 w:+a2 x 

Abb. ro7, hat ganz den Charakter einer 
asymmetrischen Kettenlinie, wie wir 
sie bei der.Temperaturabhangigkeit der 
Lebensvorgange abgeleitet haben (vg!. 
Abb. II fiir negative x). Ob wir durch 
ausgedehntere und verfeinerte Unter­

o,s 
q. 
0,3 

0,2 

0,1 

1098785¥3210 

11Z=2, a=I,8. 

suchungen bei biologischen Vorgangen gezwungen werden, auf diese 
kompliziertere Formel zuruckzugreifen, liiBt sich noch nicht ubersehen. 

Fiir negative x hat die Funktion 6 + cri.!") bei x = - 3 ein Minimum, 

von dem aus die Kurve, nach links einen Wendepunkt durchlaufend, 
asymptotisch an die Linie durch y = 0,5 heranzieht, nach rechts aber 
bis zu einem Maximum ansteigt, urn von da steil abzufaIlen und im 
spitzen Winkel die y-Achse bei 0,25 zu erreichen. 

Die Kombination 7 + (I~4):y= :.[ '-':c +-;:;-( -'--_-':)], 
11-l,a--t 2 a''': + a oX 

Abb. ro8, ist in ihrem Anfangsteil fur positive x wiederum sehr charak­
teristisch. Von einem Maximum auf der y-Achse bei 0,5 fliIlt die Kurve 
steil ab, erreicht bei etwa x = 0,25 ein Minimum und bei x = 0,8 ein 
Maximum, zieht von da aus in ganz schwachem Bogen, beinahe gerad-
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linig, schriig nach unten und niihert sich dann ihrer Asymptoten durch 
den Punkt y = 0,25. 

Die Kombination 8+(1~4):y=+[ ~~+ m( 1 _!) .. ] 
ma x 2 aX+a x 

folgt hier als Hauptfunktion demselben Kurventyp wie die reziproke 

0,5 S 

0,5 
o,¥ ¥ 

0,3 J 

0,2 Z 

0,1 1 

10 9 8 7 0 J ¥ J 2 -1 -0 +0 +1 J 

Abb·107· 6+(l~4):Y=+[m:;-x+ ""-( x I _~)], 
2 a z + a 2 

1n = 2, al = 1,8, a2 = 1,2. 

Funktion (1 + 4) in Abb. 56, niihert sich aber der Asymptoten durch 

0,75, denn es addieren sich lediglich zwei gleichartige Typen. Es geht 

0,5 

0,3 

0,25 

I I 
Abb. 10S. 7 + (I +4>: y = 2 1n=2, a=I,2. 

daraus hervor, daB man derselben Kurvenform die einfache Form (8) 

oder die zweifache (1 ~ 4) oder auch die dreifache 8 + (1 ~ 4) geben kann, 
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je nachdem es die biologischen Verhaltnisse notwendig oder vorteilhaft 
erscheinen lassen. 

Die Kombination 3 +(l+8):y=+ [ma~ +~-(ma~+ :-a~~)l 
Abb. 109, hat in ihrer Struktur sehr viel Ahnlichkeit mit Abb. I03, wie 
ohne weiteres verstandlich wird, wenn man sich die Kurven der einzelnen 
Komponenten ansieht. Da sie in zwei Gliedern, (3) und (I), iiberein­
stimmen und die Kurve der Grundform (3) sich von der von (8) nur 

,------------,1,1 

UZ5 

0,9 

0,7 

J[ o 

109 8 7 6 5 11- 3 Z -1 0 1l/ 13 1Z 11 108 d 765 'I J 2-1 0+1 Z 3 IJ S 6 78.9 10 

Abb. 109. Abb. lIO. 

Abb.109. 3 + (I + 8): y = -:. [ma~ + :- (mas+ __ 1_~)], m = 2, a = 1,8. 

1na x 

[ 
I 1 I I - I 

Abb.IIO. I: 3 + (--8-: J' =- ma-<+-(------) ' 
1+ ) 2 2.. max+_I __ 

2 _~_ 

, 11'Za x 

H: 8+ (I ~8):Y = + [ 1._-,- + ~( ,_1_--1 -._)], m= 2, a= 1,8. 
ma x 2 nza +. _~ 

_ 1na .r 

durch ihre Lage, nicht aber durch ihren Typus unterscheidet, miissen 
auch die Kombinationen ahnlich sein. Trotzdem bewirkt aber die 
unterschiedliche Lage der Asymptoten, deren Abstande von der 

x-Achse sich wie m zu _L verhalten, eine charakteristische Anderung m 
des Verlaufs an der Umbiegungsstelle der beiden Linien bei x = - 2. 
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Wiihrend die Kurve in Abb. I03 ganz allmahlich in schrager Richtung 
zur Asymptoten bei I,5 hochzieht, erreicht sie in Abb. I09 die Wage­
rechte durch I,I25 schon fast bei x = - 2. Da die Zahlenwerte der 
Konstanten in beiden Fallen gleich gewahlt sind, ist ein direkter Ver­
gleich moglich. Noch deutlicher wiirde der Unterschied in Erscheimmg 
treten, wenn die MaBeinheiten auf der y-Achse gleich sein wiirden. 

Abb. Ill. 

,-----,.3 
0, 

J Z -1 -0 +0l---:C+1;--+Z --3+--+'--75-=:::::;;8=~ 

5 + (I ~ 8): y = -;- [n;Ia:' + I ( . I I )], m = 2, a = 1,8. 
2 1nax+ _-=­

Jna x 

Die Abb. no gibt zwei Varianten von Kurventypen wieder, die 
wir schon kennen. Die Linie I, 

3+(I-i8j:y=-;-lm"~+, ( .' ')]' 2 ma +------:::-:;:: 
ma x 

zeigt eine Abflachung des Kurventeils zwischen x = -0,8 undx = -6, 
die wir in gleicher Weise von andem Typen schon besprochen haben, 
fiir die Form der Abb. 96 und I04, auBerdem uberschneidet sie im 
Gegensatz zu diesen ihre Asymptote durch den Punkt 3, hat dann ein 
Maximum und nahert sich von oben her dem Wert 3. Die Linie II gilt 
fiir die ihrem Wesen nach der vorigen ahnliche Kombination 

I I [ I I 1 8 + (r + 8) : y = -2 - _ X + I (' x I) 
ma x "2 ma +~ 

ma x 

und stellt insofem eine Variation des bekannten "hyperbelartigen" 
Typus dar, als hier das "Hangen" der Kurve mit aller Deutlichkeit 
dadurch in Erscheinung tritt, daB sich auch bei diesem Typ eine 
Abflachung iwischen x = I und x = 5 bemerkbar macht. 
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DieKombination5 +( +1 8):y=2..,[_I_+ ( 1 )], I 2 nza:t: I I 
2 ma"+-_-'-

ma .x 

Abb. Ill, unterscheidet sich fiir positive x sehr wesentlich von dem 
Verlauf der Kurve (I + 3) in Abb. 5z1inks, die in dem Bereich zwischen 
x = 0 und x = r eine gewisse Almlichkeii: haben, wenn auch der Cha­
rakter des Minimums nahe der y-Achse ein etwas anderer ist. Vom 
Maximum bei x = 0,5 fiiUt die Kurve in Abb. III dann in bekannter 
Art bis zur x-Achse ab, wahrend die Funktion (r + 3) ein Minimum 
durchlauft und an eine Asymptote durch den Punkt y = r heranzieht. 
Fiir negative x ist unsere Kombination groJ3tenteils einer Exponential­
linie ahnlich, aber zwischen x = 0 und x = -0,5 zeigt sie eine leichte 
Hochbiegung, die ein mehr spitzes Heranlaufen in leichtem Bogen 
an die y-Achse bedingt. 

DieKombination6+(1~8):y=+[m~_x+l( 1 1 )], 
- ma"+--
2 _~ 

1na x 

Abb. IIZ, stellt in ihrem positiven Bereich in noch ausgepragterer Form 
Verhaltnisse dar, die wirbei der Funktion (3 + 5), Abb. 77, fiir negative 
x schon besprochen haben. Der negative Ast del' Kurve zeigt zwischen 

x = - ex) und x = - rein Verhalten, das auch der Reziproken (I ~ 8) , 

Abb.112. 

2 5 
1,8 
'{o If 
t,¥ 
1,2 J 
1 
0,8 Z 
0,5 

- D,iJ. 1 
0,2 

'~Z~ff~'~O-8~8~~7-8~75-+'¥-+'J-+'Z--~'~-O +O~~-+'-JT-~~5 

6+(1~8):Y=+[m:-'"+ 1 ( 1 1 )],111=2, «=1,8. 
"2 11zaX+~ 

1na x 

Abb. 64 links, zukommt, aber die Art des weiteren Verlaufs bis zum 
Schnittpunkt mit der y-Achse hat zwar dieselbe Tendenz, hochzubiegen, 
ist aber viel ausgepragter S-formig. Wenn man den Charakter der posi­
tiven und negativen Aste derartiger Funktionen vom rein mathemati­
schen Standpunkt aus betrachtet, so ist bemerkenswert, daB zwar 
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einer dieser Aste die gleiche 'oder eine ahnliche Kurvenform aufweist 
wie eine andere Funktion, daB aber der andere Ast mit umgekehrtem 
Vorzeichen der x-Werte eine viillig andere Gestalt hat. Der unterschied-

Abb. II3, 7+(2~3):y=+~_I l+-(-~)l' m=2, 
max oX' ~ a;:x + aa x 

2 

I: ar.=I,8, a2=3, a3=1,05, IT: a'l=3, a2 =1,01, a3=I,2. 

liche Gesamtcharakter der Funktion ist klar zu erkennen, wenn man 
beispielsweise unsere Kombination in Abb. II2 mit den Abb. 64 und 77 
vergleicht. 

AIs Beispiel dafiir, wie auch bei dreifachen Kombinationen Kurven­
formen erhaIten werden kiinnen, welche die Eigenschaften der Typen 
in den Abb. 65 bis 73 aufweisen, sei in Abb. II3 die Kombination 

a"'12 

a.=1,8 

11 

10 

8 

• 
3 

8 7 6 5 If J 2 -1 0 +1 Z S If 5" 6 7 8 

wiedergegeben, welche einen ahnlichen, wenn auch in Einzelheiten 
etwas abweichenden Verlauf zeigt wie Abb. 69. 
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Die Kombination I + (3 + 4) : Y = -r- [ma. + ~ (a~ + a -.;-)] , 

Abb. II4, unterscheidet sich auf der positiven Seite nur durch den 
etwas steileren Aufstieg der rechten Zweige und den etwas andercn 
Verlauf der das Minimum bildenden Kurventeile von der Abb.87. 
Fiir negative x nimmt die Funktion "hyperbelartige" Form an. Wah­
rend aber z. B. in Abb. 74 die Kurven mit wechselnden a-Werten 
getrennt voneinander verlaufen, iiberschneiden sie sich hier. Bei der 
Kombination (3 + 4) nahern sich beide Zweige mit kleiner werden­
den a immer mehr der y-Achse bzw. der Asymptoten, bei I + (3 + 4) 

a"1,tI 

c£''''1,2 
0,0 

0,7 

o,z 
0,1 

a"I,Z 

o 
a "'1,8 

10 9 8 7 6 .f l/ J Z -1 0 +1 2 J 'I S 6' 7 8 9 fO 

I I I [ . 111 (~ ---=-)] Abb.I15. I+(3+4):Y=ZmaX + 2 aX+a X_,m=2,a=I,8. 

hat nur der senkrechte Zweig diese Eigenschaft, der wagerechte aber 
entfernt sich immer mehr von der Asymptoten, je kleiner a ist. 

Wenn man bei der Reziproken: 

~_' _ . 
'+(3 +4)' Y 

Abb. II5, die positiven und negativen Aste flir sich betrachtet, so 
haben wir bekannte Typen vor uns (rechts z. B. aus Abb. 88). 
Flir negative x ist der Typ jeder einzelnen Kurve an sich z. B. in 
Abb. 75 schon behandelt worden. Charakteristisch ist bei unserer 
Reziproken die Abflachung der Linie flir a = I,2 zwischen x = - 0,5 
und x = -9, besonders aber die Uberkreuzung bei wechselnden 
a-Werten, die naturgemaB hier ebenso auftreten muB, wie bei der 
Hauptfunktion. Es ist dieser Unterschied zu dem Typus der Abb. 75 

Janisch, Das ExpoDentialgesetz. 8 
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so auffallig, daB er besonders betont zu werden verdient, wenn man 
an die Vergleichsmogliehkeit biologiseher Vorgange denkt, welche 
einen derartigen Typus aufweisen. Ausdriieklieh moehte ieh auf den 
Gesamteharakter dieser Funktion hinweisen, der in Abb. lIS besonders 
auffallig fli.r a = 1,2 in Erseheinung tritt. Nehmen wir einmal an, es 
waren experimentell zwischen x = - 0,7 und x = + 0,6 keine Daten 
ermittelt worden, so wiirde man nicht anstehen, die Kurve direkt dureh­
zuziehen und so eine durchaus kontinuierliche, glatte Linie erhalten. 
Sclbst, wenn etwa bei x = I der Versuch noch einen Wert von y = 2 

ergeben hatte, wiirde man vielleieht geneigt sein, diese Zahl fiir einen 
Versuehsfehler zu halten. Auf Grund des Charakters unserer Kurve 

10 9 8 '7 6 S J Z -1 0 +1 .J 'I 5 6 7 8 .9 1U 

I I I [, m (I -~)l Abb. 06. -.----- : . =- . + - a X + a x , 11l = 2, 
5+(3+4) Y 2 ma" 2 

Cl= 1,8. 

weist aber dieser eine Versuch, wcnn tatsaehlich kein Beobaehtlmgs­
fehler vorliegt, auf das Vorhandensein eines in steilem Abfall erreichten 
Minimums hin, das gerade, biologisch gesprochcn, einen markierten 
Ptmkt darstellt, der als mathematiseher Nullpunkt gewahlt werden muB. 

Die Kombination 3+(3+4):y=+[ma~+~"(a~+a-;:)] 
enthalt zwei gleiche Komponenten und laBt sich umformen in 

y = ~ ( 3 Cl.;: + a - ::-). Sic hat also den Charakter der Kombination 

(3 + 4), in welcher der erste a-Wert cin Vielfaches des zweiten ist. 
Zeichnet man ihre Kurve, so erhalt sie den Gharakter der Abb. Br, die 
Asymptote geht aber fUr beide Zweige durch den Punkt y = m. Die 
Reziproke verlauft dann entsprechend der Abb. 82 mit einer Asym-

ptoten durch y = I . 
m 

Spiegelbildlich zmn Kurvenbild der Abb. lIS ist die Reziproke der 

_ . . 1 I [' J 1n (I __ 1_')] .. 
Komblnahon 5 -+ (3 -+4): = - +- a'"+a % ,dIe lch . y"2 1Ha-'!: 2 , 
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in Abb. II6 abbilde, urn den Gesamteharakter solcher Funktionen 
deutlieher im Bild vorzufiihren, als er aus Abb. IIS hervorgeht. 

Die Kombination 7+(3+4):Y=+[maI_z+~(a~+a-~)] 
bietet zwar an sieh keine neue Kurvenform, denn sie folgt dem inA bb. 76 
reehts wiedergegebenen Typus. Wahrend aber dort diese Formen als 
asymmetrisehe bei versehiedenen a-Vlerten der Kombination (3 + 4) 
auftreten, sind in unserer Formel die Konstanten a der Komponenten 
samtlieh gleieh. In Abb. II7 ist der positive Zweig von 7 + (3 + 4) 
gezeiehnet, er entsprieht, wie man sieht, seinem Charakter nach dem 
negativen Zweig in Abb. 76. Diejenigen 1,JO..,---------, 

mit umgekehrten Vorzeichen weisen keine 
wesentlichen Unterschiede auf, in Abb. II7 
ist aber der Typus noch ausgepragter als 
in Abb. 76, weil der vom Minimum mit 
waehsenden x-Werten aufsteigende Teil 
der Kurve steiler verlauft. J edenfalls muB 
aui Grund dieser Verhaltnisse festgestellt 

1,29 

1,28 

1,26 

1:25 

1,2'1-\ / 

1,23 \/ 

1,22 

werden, daB sich unser Kurventyp so- 1,21 _ 

wohl durch die asymmetrische Formel I,ZO, 
I 

1.25 

der Abb. 76 wie auch durch die Formel ! 
7 + (3 + 4) mit denselben Zahlenwerten '--c/!----;Z!----;!----;",---;,,---;6,.-;7--;iO~.9 

der Konstanten darstellen laBt. Abb. I I/. 7 + (3 + 4): 

Wenn zwei Kurven in einem rezi- I I I m (~ --'-)1 
jl=---+- aX+a x 

prokcn .Verhaltnis ~ueinander stehen, 2 ~: 2 ' 

macht slch auch, WIC aus friiher be- _ma 
sprochenen Fonnen hervorgeht, oft dcut­

'Irl=2, a=J,'2. 

lich die Eigenart bemerkbar, daB bei der Reziproken ausgepragte 
Bogen verflachen und umgekehrt leicht geschwungene Linien starker 
gekriimmt werden. Dicse Eigentlimliehkeit finden wir aueh in auf­
fiilliger Weisc bei den eben besproehenen Kurven. In Abb. 76 liegt 
das Maximum der Reziproken des negativen Zweiges relativ viel 

weiter oberhalb der ~-Linie als das Maximum der Hauptfunktion 
tn 

unter der m-Linie. Umgekehrte Verhaltnisse licgcn bei der Reziproken 

7 + (; +- 4) VOT. Da das Minimum der Abb. II7 relativ vie! tiefer 

unter der Asymptoten liegt als in Abb. 76, und auch die das Minimum 
bildcnden Teile der Kurve steiler verlaufen, geht die Reziproke nul' 

8* 
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wenig uber die Asymptote bei 0,8 hinaus, und der auBere Ast nahert 
sich ihr sehr flaeh und langsam. 

Die Kombination I+(3~4):}'=+[lnax+ m( -'---'--_-'-)], 
"2 aX +a x 

Abb. II8, ist ein Beispiel dafiir, wie eine einfaehe Abhangigkeit, die 
sich durch eine reine Exponentiallinie darstellen lassen wiirde, durch 

das Hinzutreten eines weiteren Vorganges, welcher der Funktion (3 ~ 4)' 
Abb. I6, folgt, zu einer sehr unregelmaBigen Linie umgewandelt wird, 
trotzdem beide Komponenten fiir sich einen regelmaBigen Verlauf haben. 

J 

2,5 

1,5 

. 1 

eZ5 0,5 

Die Asymptote des nega­
tiven Zweiges geht durch 
den Punkt 0,25. Bis etwa 
x = 0,5 hat die Kurve 
noch einen glatten, kon­
tinuierlichen Charakter, 
aber links und rechts von 
der y-Achse, die im 
Punkte y = I geschnitten 
wird, zeigt die Abb. II8 

~---';'--5?---;'--+---!;----';1-~'-----+:-;''-----!Z unregelmaBige Schwan­

Abb. lIS. kungen, die bis x = + I 
andauern. Erst dann 
nimmt die Funktion wie-
der einen Verlauf nach 

rn=2~ u=I,8. Art einer Exponential­
linie. Es geht aus diesem 

rein mathematischen Beispiel hervor, daB derartige Abweichungen bei 
biologischen Kurven auch funktional begriindet sein konnen, daB man 
also durchaus nicht immer mit Beobachtungsfehlern rechnen muB. 
Haufig versucht man, Schwankungen der Kurve dann damit zu er­
klaren, daB die Versuchsbedingungen nicht eingehalten wurden, aber 
das Exponentialgesetz sagt aus, daB der Organismus auf diese Sto­
rungen eines vom Experimentator gewollten Ablaufs ebenfalls nach 
Art exponentialer Funktionen reagiert, daB also eine neue Reaktion 
eintritt, welche die urspriingliche Kurve zu Abweichungen von ihrem 
Verlauf zwingt. 
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lm~; + ._( i I _..r.)J' 
']1, aX+a x 
2 . 

1 1 
Die Kombination 5 + (3+4): y =-2 

Abb. II9, stellt eine weitere Variante des in den Abb. 52, 84 und III 

behandelten Kurventyps dar. Genau wie dort hat die Funktion auf 
der y-Achse bei 0,25 ein Maximum, durchlauft dann schneli hinter­
einander erst ein Minimum und dann wieder ein Maximum, falit danach 
aber ohne ein weiteres Minimum bis zu ihrer Asymptoten durch 0,25 a~ 

Sie liegt also ihrem Charakter nach zwischen dem Typus der Abb. 52 

025 

5 9 10 

Abb. 1J9. 

Abb. 119.· 

und 84 einerseits und dem der 
Abb. III andererseits. 

9 8 7 Il S q 3 Z -1 0 

Abb.120. 

Abb.120. 
1+(d-7j:Y= ~ [ma1'+ 2.(":'I.I~ __ .I .. -)l' 

2 nza''- .~ 
_ \ »lax 

"Hl = 2~ a = 1,8. 

Eine Form ahnlich Abb. III stellt die Ko m bin at ion 

Abb. I20, fiir negative x dar. Sie hat entsprechend ihrer Zusammen­
setzung von x = - CJJ bis x = -0,2 eine Form, welche der Reziproken 

(5 ~ i) ahnlich ist, die der Abb. 53 analog verlauft. Sie falit dann aber 

nicht bis zum Nnllpunkt, sondern erreicht schon bei etwa y = 0,94 
ein Minimum und schneidet die y-Achse in 1. Sehr charakteristisch 
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ist auch die Re zip r 0 k e I welche in Abb. 121 wieder-

1+(5+7) 
gege ben ist. 

DieKombination 3 +(S+7):Y= ~ lm,;+, (_I_~_I_)]' 
2 max .!..... 

rna..1.", 

Abb. 122, ist fiir negative x eine Variante des in den Abb. 76 lmd 82 

behandelten Typs insofern, als der nach dem Maximum bei x = - 1,7 

,-----------,3,8 
- 3,5 

J,Z 
-3 
- Z,8 

Z,5 
2,:; 
z,z 
Z 

1,5 

1,' 
1,Z 
1 

:0;8 
!.--~-~---~,-~ 

Abb.121. 

abfallende Ast nicht wie dart un­
mittelbar sich der Asymptoten 
nahert, sondern zunachst ein Mini­
mum durchlauft und dann erst von 
unten her an die Asymptote durch 
den Punkt y = I herangeht. 

o,z 
IJ 11 11 10 9 8 7 {j .f If .J Z -1 0 

Abb.122. 

Abb.12L 
1 Y ( 

I ,_ ,m = 2, 
I I I 

2 mZ,x + ,) 
a = 1,8. 11'lax + 

1+(5+7) 
2 

1na~'t _ 

Abb.122. ',...L, -1-:Y=~I-mU-'I+-1-( I -- I ')-' m=2, u=1,8. '. (5+7) 2 

2 maX'+ ~ 
, 'ma..1: 

Die schon ufter behandeltc Abflachung cxponentialer Kurven 
kommt bei dem "hyperbelahnlichen" Typus in der Kombination 

Abb. 123 1, sem deutlich zum Ausdruck. Die Abweichung von der 
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Normalform (7): Y = _1_" Abb. 46, kommt dadurch zustande, daD 

ma X 

eine Funktion vom Charakter der Abb. 53 den mittleren Teil der 
Kurve nach oben zwingt. Fiir die biologische Realitat dieser Form 

,-----------------------------nS 

a2S I 

10 9 8 IS s 

I I [ :1 1-] Abb.123· I: 7+-( --joy = - -~ +._(. . ) , 5+7 2 -'- I I I 
'l'na x 2- maX-+-~ 
_ -ma z 

IT: __ .1. 

I Y 
7+ (5+7) 

I I I I I 2 --'+1-(-. I I) ,m=2, a=I,S. 

mux 2- 1na-" + ~ 
lna Z 

gilt dasselbe, was auf S. lI6 fiir die Abb. lIS ausgeJilhrt wurde. Fiir 

verschiedene m- und a-Werte geht die Kombination 7 +-( 1 ___ ) im 
5+7 

negativen Bereich der Funktion in eine Form iiber, welche in Abb. I24 

wiedergegebtn ist. Sic lauft fast parallel an der y-Achse als Asymptote 
entlang, biegt p16tzlich ab und erreicht ein Minimum bei x = - O,r. 
Von da aus steigt die Kurve schrag zu einem Maximum bei etwa 
x = - I auf und faUt dann wieder langsam zu der durch den Punkt 
y = I gehenden Asymptoten ab. 
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Die Reziproke~-, Abb. I23 11, ist, wie in anderen Fallen 
1 

7+ (5+7) 
auch, noch charakteristischer, sie zeigt in dem Bereich, in dem die 
Hauptfunktion die Abflachung aufweist, eine Einbuchhmg nach unteL!, 
so daB als Ganzes die eigentiimliche Gestalt in Abb. I23 II ent­
steht, die insgesamt drei Wendepunkte besitzt. So laBt sich konti­
nuierlich auch diese Variation der S-formigen Kurve in Abb. 75 ver­
folgen. Der dort stark ausgepragte konvexe Bogen wird in Abb. 62 
links fast bis zur geraden Linie abgeplattet und erfahrt in Abb. I23 II 
noch eine iiber die Gerade hinausgehende Einbuchtung. Auf diese 
Eigenart exponentialer Funktionen 5 

werden wir bei Abb. I43 noch zu-
riickkommen. 

0,7 
0,6 

"0,5 

0,' 
azs 0,3 

o,z 
D,1 

12 11 10 8 8 7 6 S q .J 2 -1 0 

Abb. 125. Abb. 126. 

Abb. 125· 
'+ (, :-7>' Y - : [m:-~ + +(m~:'1 m:,~)l m~' "-,.S. 

Abb.I26. I '[1 I 1 + --+ (. ..) ,111=2, a=I,8. y2 _-'-11 I 
n-za x "2 max +-~ 

J1za x 

Wie aus den Kurven unserer Grundgleichungen hervorgeht, unter­
scheidet sich die Formel (8) von (3) hauptsachlich durch die Lage der 
Asympt~ten. Die Kombination 

Abb. I25, wird sich also an sich nicht viel von der Abb. I22 unier­
scheiden. Zwar grundsatzlich haben beide den gleichen Charakter, 
aber die Gegeniiberstellung ergibt, daB das Bild der Funktion 
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8 + (5 ~ 7) am Maximum und in der Art des Abfalls viel ausgepragter 

ist, well sie relativ viel weiter absinkt als Abb. 122, daB aber anderer­
seits das Minimum in Abb. 125 viel schwacher ausgebildet und viel 
flacher ist. Derartige Varianten zweier an sich ahnlicher Kurvenfor­
men werden in der Biologie nicht ohne Bedeutung sein, wenn es sich 
darum handelt, mehrere Vorgange miteinander zu vergleichen und 
festzustel1en, ob diese unmittelbar oder erst nach ihrer 5,-----, 

Analyse vergleichbar werden. 
Eine ahnliche Variation wie die Hauptfunktion zeigt s 

die Reziproke , Abb.126, im Vergleich zu 
8+ I 

(5+7) 
Abb. 124. Hier ist das Minimum viel starker betont, 
und das Maximum hat nur einen geringen EinfluB auf 
den Gesamtcharakter des Kurvenverlaufs. 

Wie an Hand der Abb. I23 II cin Fortschreitcn der 
Variation der S-formigen Kurve in Abb. 75 durch Ab­
p1attung und Einbuchtung festgesteilt werden konnte, 
1aBt sich auch bei der Kettenlinie diese1be Tendenz ver­
f01gen. Abb. 90 zeigte die Verflachung des normalen Bogens 

Abb. I27· . I + (6~ 8): y = + [max +-I-(_~ ~ _ I ~)l' m = 2, a= 1,8. 
2 l1~a x _--.: 

l1"la x 

der Ketten1inie, der zwischen x =~ 0,25 und X = 2 fast geradlinig wird. 

Die Kombination 1 +(6~ 8): y = + [nza x + '(---I._~-I ___ -;-)]' 
2 ma -,.r _--=-

ma x 

Abb. 127, 1aBt wie Abb. 123 deutlich die Einbuchtung der Kurve er­
kennen. Mathematisch bedeutet die Einbuchtung, daB die Kurve 
zwei Wendepunkte erhalt. Wenn man in diesen Zusammenhang auch 
noch die asymmetrische Ketten1inie einbezieht, so muB man die in 
Abb. 89 dargestellte Funktion in die gleiche Richtung verweisen. 

4. Die vierfachen Kombinationen. 

Je mehr Komponenten wir addieren, desto groBer ist die Zah1 der 
Kombinationsmoglichkeiten, und was wir bei den dreifachen Kombi­
nationen feststel1en konnten, trifft hier in erhohtem MaBe zu. Wir haben 
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in den bisher besproehenen Funktionen sehon eine solche Fiille von 
Kurventypen und Variationen kennengelernt, daB wir uns mit dieser 

I 
=z] 

10 9 7 6 5 'I J 2 -1 0 

Grundlage im allgemeinen 
sehon begniigen konnen, da 
sie ausreiehen, das vVesen 
des Exponentialgesetzes auf­
zuzeigen. Nur an wenigen 
Beispielen von vierfaehen 
Kombinationen sei mir der I J 

Abb. 128. (1+2) + (5 + 7) : 
Hinweis auf einige Besonder­
heiten gestattet. 

Als Beispiel dafiir, wie es 
moglieh ist, bestimmte Punkte 
einer Kurve, die dureh ihren 

Charakter an sieh festgelegt sind, zu verandern, sei die K 0 m bin at ion 

y =~ I~ (a' ~ a~~~ + + (111;.,1+ --1 I )], 

_ ma-r _ 

111 = 2, a = 1,8, fur negative x. 

11~2) + (5 ~ 7':)' = ~ [~(a"~~a-x) + ~(_I_~_I._-)l 
z 2 nta·'!: -=--

, 11la x 

angefiihrt. Bei der Funktion (5 ~ 7)' welche dem Kurventyp in 

Abb. 53 reehts entsprieht, liegt das Minimum auf der y-Achse im 
Koordinatenanfangspunkt, durch das Hinzutreten der Kettenlinie-

f~ .. ;; 
o +1 Z 3 q S 6 7 8 9 m ff n U H $ 

Abb. 129. ---.! ___ + I : l' = I [ I + I ] 
(1+2) (5+7)' 2 '; (a'+a- x) ~-(111'aX+- -l i )' 

ma-1: 

}}l = 2, a = 1,8. fur positive x. 

reziproken wird es bis zum Punkt y = 0,25 gehoben. Die Kurve be­
kommt dadureh den Charakter, welchen Abb. I28 wiedergibt. Fiir 

positive x liegt das erste Minimum der Funktion (5 ~ 7)' welche dem 

Typus in Abb. 53 links ahnlieh ist (vgl. dazu die Hauptfunktion 
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in Abb. 84), bei demse1ben y -Wert, den auch die Asymptote der End­
strecke hat, denn die Kurve schneidet die y-Achse in 4 und niihert 
sich mit wachsendem x der Asymptote durch y = 4. Auch hier tritt 
wieder die y -Reziproke einer Kettenlinie hinzu, so daB das Minimum 
auf der y-Achse bei 2,25 liegt, wiihrend die Asymptote durch den Punkt 
y = 2 geht, wie durch Abb. 129 belegt ist. 

Eine Erscheinung, welche bei den bisher besprochenen Formen nur 
gelegentlich auftrat, finden wir bei den vierfachen Kombinationen 
hiinfig, namlich die Verdoppelung eines Kurventyps, d. h. eine Funktion 
weist fUr positive und negative x denselben Kurventyp aut. Bei den 

10 

9 

s 

5 2 -1 0 +1 2 5 

1 ["112. 111 (~ -~')l Abb.130 . (1 + 2) + (3 + 4): Y = 2--2 (a-' + a-oX) + 2 a-' + a -' _' 

1n=2, a=I,8. 

bisherigen Kombinationen haben wir soIche Verdoppelung bei der 
symmetrischen Kettenlinie und ihren drei Reziproken angetroffen 
(Abb. 13 bis 16). Von diesen vier Funktionen ausgehend, miissen wir 
naturgemaB auch bei ihren Kombinationen soIche Doppeltypen finden. 

Die Kombination 

(I + 2) -+-(3 + 4) : Y = -;-[~ (ax+a- X)+ ~ (a~ + a-~)], 
Abb. 130, zeigt den Typ der Abb. 52 rechts als Doppelform, ihre Rezi­

proke -( --+--+~( )' Abb. 131, stellt dann die Verdoppelung des 
1 2) 3+4 

Typus Abb. 53 rechts dar. Im ganzen ist das eine Kurve, weIche 
der Kettenliniereziproken in den Abb_ 14 und SI entspricht, aber am 
Maximum einen tiefen Sattel hat. Wiirde man die Linie in Abb. 128 

verdoppeln, so erhielte man ein ahnliches Bild, aber der Sattel wiirde 
nicht bis zum Koordinatenanfangspunkt herunterreichen, sondern das 
Minimum des Sattels lage irgendwo auf der y-Achsc. 
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Die Kombination 

Abb. 132, ist die Doppelform des Typs in den Abb. 54 und 55 rechts, 
77 links. Die Kurven sind Kettenlinien, welche die sehon mehrfach be-

l/bJ4: 
0,2 

0,1 

10 9 8 7 6 S ¥ J Z 1 0 +; Z 3 'I 5 6 7 8 9 fO 

Abb.13I. 1.. :~= I [""-(aX +a-X) +11'1_ (et: +a-~)j. 
(1 + 2) + \3 + 4' Y 2 2 2 

m=2, a=I,8. 

sproehenen Einbuehtungen in scharfster Auspragung zeigen. Die Rezi­
proke ist in Abb. 133 dargestellt, es ist die Verdoppelung der Linien 

---" .... 1,.,£.--- a.=1,Z 

8 7 5 5 If S Z -1 0 +1 2 J if 5 8 7 8 

Abb.132 . (1 + 2) + (3~ 4): Y = ~- [~. (a" + a-X) + (_,1 - i)J' 
m ~ --
2 a X + a ;c 

m =2, a =1,8. 

in den Abb. 56 reehts, 88 links, 93 reehts und weist ebenfalls ent­
sprechende Einbuehtungen auf. 

Der Verlauf der Kombination 

(1 ~2)+ (3~4): y = + [-;, (aX-~ a-X) + ~(a~ ~a -~)J 
ist aus Abb. 134 I zu ersehen, sie entspricht dem Typ der Abb. I3I, 
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aber Minimum und Asymptote liegen nicht in der x-Achse, sondern 
hier bei einem Wert von y = 0,25. Die Reziproke ist in Abb. 134 II 
dargestellt. Sie hat ein Ma.'Cimum auf der y-Achse bei 4, beiderseits 

o 

10 9 8 7 6 .5 'I ,J 2 -1 0 +1 Z 3 fI .5 6' 7 8 9 10 

Abb.133· 1 1 1 [Yn Y --, 1 J ------;- =----(a' +a '!+ ------, 
1 V 2 2 (' ') (1 + 2) + (3 + 4) . ';i- aX + a -x 

1n=2, a=I,8. 

ein Minimum, und beide Zweige steigen dann S-formig zu der Asym­
ptoten durch den Punkt y = 4 auf. 

Durch eine ausgedehntere Betrachtung der vier- und mehrfachen 
Kombinationen lieBe sich noch manche neue Kurvenform und Variante 

If 

OZJ 025 

10 9 8 7 !J .s iJ .J 2 -1 0 +1 Z ,J 'I- 5 8 7 8 9 10 

Abb.134· 1 1 1 l I I J I; (I+2)+(3+4);Y=z In" , + -( ;---,-) , 
-(a:<+a'-'\',I 1n -. -~ 
2' ';- a-t + a .x 

IT; ------
1 1 Y 

(1 + 2) + (3 + 4) 

JIl=2, a=I,o. 

finclen, jedoch wollen wir in diesem Zusammenhang von cler weiteren 
rechnerischen Durchfiihrung unserer Grnnclprinzipien absehen und 
versnchen, die allgemeinen Erscheinungen der besprochenen Kurven­
formen fiir eine vergleichende Biologie nutzbar zu machen. 
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5. Die logarithmische Funktion. 

Vorher jedoch muB noch kurz auf eine Lagevariation eingegangen 
werden, welche fiir die Art, in welcher unsere Formeln geschrieben 
werden miissen, nicht zu entbehren ist. Wir sind gewohnt, die abhangige 
Variable mit y, die unabhangige mit x zu bezeichnen. Dieses Prinzip 
ist in der Biologie nicht immer innegehalten worden, z. B. auch nicht 
bei del' Temperaturabhangigkeit, wo man oft die Temperatur auf der 
y-Achse aufgetragen hat, trotzdem hier beispielsweise die Entwicklungs­
zeit oder die verbrauchte Sauerstoffmenge abhangige Variable sind. 
Bisher haben wir die exponentialen Funktionen als Kurven in einer 
Form kennen gelernt, deren Lage im Koordinatensystem durch den 
Charakter der Formel bestimmt ist. Die reine Exponentiallinie y =rnax 

liegt z. B. in den Quadranten (- x) (+- y) und (+ x) (+ y). Grund­
satzlich denselben Verlauf, aber eine andere Lage hat die zu dieser 
inverse Form, welche als logarithmische Linie bezeichnet wird und in 
Abb. 135 I wiedel'gegeben ist. Wiirden wir sic als Exponentiallinie 
betrachten, so miiBte ihrc Formellauten: x = maY, d. h. es sind y- und 
x-Achse miteinander vertauscht. Um die Gleichung nach y aufzul6sen, 
logari thmieren wir zur Basis a und gelangen so zu der allgemeinen 
Formel eincr logarithmischen Linie 

"! = alog X . 
.J 1n 

Die reziproken Kurven, welche als exponentiale Funktioncn in den 
Abb. 44 bis 46 gezeic1met sind, erhalten dann folgende logarithmische 
(inverse) Formen: 

y = alog I. (Abb.135 II) 
n~.t' 

! = alog x (Abb. I35 Ill) 
Y 11Z 

2.. = a log I (Abb. 135 IV). 
y 11Z% 

Sie liegen samtlich in den Quadranten (+ x) ( + y) und ( + x) (- y). 
Ebenso wie zu der Exponentiallinie y = max eine spiegelbilclliche Form 
y = ma-x geh6rt, k6nnen wir auch hier vier weitere spiegelbilclliche 
Kurven hinzufiigen, welche den Quadranten (- x) (+ y) und (- x) 
(- y) angeh6ren wiirden. 

Wir gelangen damit zu weiteren acht Grundfol'men, die zwar nicht 
nach ihrer Struktur, wohl aber nach ihrer Lage im Koordinatensystem 
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eine Erweiterung. zu dem bisher Gesagten darstellen. Wir konnen mi t 
ihnen genau so operieren wie mit den exponentialen Gleiehungen, es 
entstehen bei der Addition die gleiehen Kurventypen, wie wir sie kennen 
gelernt haben, so daB wir bei der kurvenmaBigen Darstellung biologi­
seher Abhangigkeiten tatsaehlieh immer die abhangige GroBe auf der 
y-Aehse auftragen konnen und dann entseheiden miissen, ob die expo­
nentiale oder logarithmisehe Form der Gleiehung gewahlt werden muB. 

8 - 8 
7 7 

6' 6 6 6' 

5 S 5 -
If! 

5 
T IT 

¥ ¥ ¥ -

J J J J 
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" 6- 6 6-

7- . 7 

8 8 wQ- -

Abb. '35. Die logarithmische Linic und ihre Reziprokcn. 
,1' 

I: y=alog", Il: v = "log. I 
. ntx IV: 

IV 

1,5 2 ~'J 3 

Es kommt dann aber noeh eine theoretisehe Mogliehkeit hinzu. Bci 
der Kompliziertheit der Lebenserseheinungen steht gedanklieh nichts 
im Wege, anzuerkennen, daB der eine Teilvorgang lebendigen Geschehens 
einer cxponentialen, der andere einer logarithmischen Funktion folgt, 
d. h. wir konnen auch unser Additionsprinzip dahin erweitern, daB das 
Symptom eines Ablaufs als Reziproke von verschieden zu formulierenden 
Einzelvorgangen erkennbar wird, wie z. B. folgende Gleichungen demon­
strieren mogen: 

y = I (mac>: + "log"') 
2 11Z 

y = ~ ('m~x + I J .)' . 

alog m% 

Auf dieser Grundlage konnte ein ebenso weitreiehendes und variations­
fahiges System von Kurvenformen aufgebaut werden, wie bei den 
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exponentialen und logarithmischen Funktionen allein. Ich sehe davon 
ab, die hierentstehenden Kurventypen zu entwickeln, da die bisher ge­
wonnene Grundlage ausreichend erscheint, die biologischen Abhangig­
keiten zu erfassen. Wahrscheinlich wird man aber in der Zukunft auch 
an diese Moglichkeit denken miissen, wenn die experimentelle Forschung 
mit einer spezielleren Fragestellung arbeitet, die auf dem Exponential­
gesetz fuBt. 

IV. Das Wesen des Exponentialgesetzes. 
Wir hatten als Grundlage unserer Betrachtungen den Gedanken ge­

nommen, daB ein Lebensvorgang, fiir dessen Ablauf wir irgendein 
Symptom herausgreifen und messend verfolgen, sich aus mehreren 
Einzelprozessen zusammensetzt, deren Charakter wir im einzelnen 
weder in quantitativer, noch oft in qualitativer Hinsicht kennen, ja 
wir wissen nicht einmal, wieviele Teilvorgange iiberhaupt vorliegen. 
Die naturwissenschaftliche Forschung laBt es sich angelegen sein, durch 
das Experiment mit veranderlichen Versuchsbedingungen in das Vielerlei 
der Geschehnisse Klarheit zu bringen. Hier macht sich das Fehlen einer 
Vergleichsmoglichkeit biologischer Einzelvorgange geltend, die es ge­
stattet, sie gewissermaBen auf einen Generalnenner zu bringen. Jeder 
ProzeB im Lebensgeschehen bedeutet eine Anderung von Dingen, seine 
Beschreibung gelingt am einfachsten durch eine Formel, wclche die 
geordnete Anderung erkennen laBt.Da wir gewohnt sind, biologische 
Abhangigkeiten in Form von Tabellen oder Kurven wiederzugeben, 
da ferner immer wieder versucht wurde, einen funktionalen Zusammen­
hang aufzufinden, 'muB sich eine Methode, die dem Mangel abhelfen 
soIl, kurvenmaBig geben und imstande sein, sich jeder Variante im 
Lebensgeschehen anzuschmiegen, denn wir konnen ja nie wissen, ob 
wir einen letzten, nicht mehr aufzulosenden Teilvorgang vor uns haben 
oder einen Komplex von Erscheinungen. Wir werden aber, je nach dem 
Stande unserer Kenntnisse, diesen Komplex als Ganzes fassen und in 
der Lage sein miissen, ihn als Einheit zu behandeln. Gelingt es durch 
irgendeinen neuen Yersuch, ihn aufzuloscn, so darf dieses neue Wissen 
die alten Vorstellungen nicht vollig umwerfen, sondern muB sich einer 
allgemeingiiltigen GcsetzmiiBigkeit einfiigen, indem es die Vorstellungen 
erweitert. Das Exponentialgesetz soIl diese Forderungen erfiillen. An 
einem Beispiel mag gezeigt werden, wie das gemeint ist. 
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Greifen wir auf die Deutung zuriick, die wir der Embryonalentwick­
lung der Mehlmotte als Temperaturfunktion gaben, indem wir die 
;Kurve dieser Abhangigkeit als Kettenlinie auffaBten. Wir sagten, daB 
zwei Teilprozesse, ein hemmender und ein fordernder, in der Ketten­
linie enthalten sind, die, jeder fiir sich, durch eine Exponerttiallinie 
sich darstellen. Wir faBten dabei die Hemmung oder, was hier dasseIbe 
besagt, die Verlangsamung als Beschleunigung mit negativem Vorzeichen 
auf. Nun sind sicherlich in jedem EinzeIvorgang eine Anzahl anderer 
Prozesse enthalten, die wir im einzeInen nicht kennen. Trotzdem wir 
das vermuten diirfen, nehmen wir einfache Exponentiallinien an. Aus 
der Betrachtung der Kurvenformen wissen wir abeT, daB zwar eine solche 
Exponentialfunktion die Ietzte Einheit ist, auf weIche wir samtliche 
,exponentiale Funktionen zuriickfiihren konnen, daB aber auch z. B. 

die Kombinationen (r + 6) und r + (1 ~ 2) den Charakter der Funk­

tion y = max haben. Das heiBt in unserem Falle, daB beide Prozesse 
auch komplizierteren Charakters sein konnen. Wiirden wir also etwa die 
Zerstorung von Fermenten zum Teil fiir die Hemmung verantwortlich 
machen und messend verfolgen konnen, so wiirde diese neue Erkenntnis 
vom Wesen des Hemmungsvorgangs eine zusammengesetzte Formel, viel­
leicht (r +6), unbedingt fordern. Solange wir hier noch kein zahlen­
maBiges Material besitzen, vermuten wir zwar mit groBter Wahrschein­
lichkeit, daB diese Dinge bei der Hemmung eine Rolle spieIen, konnen 
aber trotzdem dem Komplex der Hemmungsvorgange die Formel 
y = ma-'< geben. Andererseits werden wir aber manchmal durch die Art 
des Kurvenverlaufs doch gezwungen sein, komplizierte Formeln heran­
ziehen zu miissen, trotzdem wir iiber das \Vesen der EinzeIvorgange 
noch keine Vorstellungen besitzen. Es muB dann Aufgabe der Forschung 
sein, einer solchen Gleichung einen biologischen Inhalt zu geben. 

Die bei der Besprechung der Kurvenformen mehrfach hervorgehobene 
Tatsache, daB sich die Typen bei zwei-, drei- und mehrfacher Kom­
bination unserer Grundgleichungen wiederholen und unter verschiedenert. 
Formelbildern wiederkehren, hat also fiir die Betrachtung biologischer 
Abhangigkeiten grundIegendeBedeutung, denn diese Eigenschaft unserer 
Additionsgleichungen gestattet es, einen Lebensvorgang geschlossen zu 
behandeln oder in seine Teile aufzuIossen, je nachdem es die augenblick­
lichen Bediirfnisse fordern, oder der Stand unserer Kenntnisse es zulaBt. 
Hinzu kommt noch, daB z. B. die Exponentiallinie ja auch aus mehreren 

J anisch, Das Exponentialgesetz. 9 



- 130 -

gleichsinnigen Funktionen desselben Charakters bestehen kann, z. B_ 
(I + I + I + I ... ) In Wirklichkeit trifft das ja fUr die Kombination 
(I + 6) zu, denn die Funktion (6) hat, wie Abb. 44 spiegelbildlich zeigt, 

den Charakter einer Exponentiailinie. Aber aus der Funktion I + (1 ~ 2)' 

geht hervor, daB auch eine Teilfunktion, (1 ~ 2)' von ganz anderem 

Chal'akter in der Summenformel enthalten sein kann, ohne daB sie· 
sich dUIch Abweichungen von der Grundform, wie z. B. in Abb. 98 
oder lI8, auffallig bemerkbar macht. Es hangt das ganz von der gegen­
seitigen Lage der Funktionen ab. Da wir auch bei den iibrigen Kurven­
formen die Wiederkehr der Typen finden, wie die Besprechung in 
Kap. A III erwiesen hat, und die Zahl der moglichen Kombinationen 
unendlich groB ist, so kennt das Exponentialgesetz keine Grenze del' 
Auf10sung und ist nach jeder Richtung erweiterungsfahig. 

Trotzdem aber sind wir in der Lage, jeder Kurve eine Mindestformel 
zuzusprechen, denn wir wissen, daB jeder Form eine Gleichung zukommt,. 
die je nach dem Charakter del' Kurve eine bestimmte Anzahl Kompo­
nenten enthalten muB. So gibt es nur drei Typen, denen wir eine der 
Grundgleichungen Ibis 8 zuweisen konnen, die Kettenlinie besteht 
aus mindestens zwei Komponenten usw. Wir werden geneigt sein, zu­
nachst immer die einfachsten Formen heranzuziehen, erst wenn die 
biologischen Beobachtungen uns dazu zwingen, miissen wir dann auf 
kompliziertere Gleichungen weitergreifen. Wie das im einzelnen zu 
geschehen hat, ergibt sich aus der Natur des Exponentialgesetzes von 
selbst und geht aus der Art, wie die Typen sich wiederholen, hervor. 

Einen wesentlichen Vorteil fiir die vergleichende Betrachtung bio­
logischen Geschehens bidet das Exponentialgesetz durch das Prinzip· 
del' reziproken Beziehungen. Aus den Betrachtungen iiber das Tempera­
turproblem ging das sehon mit aller Deutliehkeit hervor, denn z. B. 
sowohl in der Entwicklungsdauer eines Organismus wie auch in del' 
Atmungsintensitat haben wir Symptome von Stoffwechselprozessen 
'vor uns, die wegen ihrer ganz verschiedenen Kurvenform bis jetzt nicht 
vergleichbar schienen. Durch das Exponentialgesetz macht die Um­
formung einer Zeitenkurve in die einer Geschwindigkeit und umgekchrt 
keinerlei Schwierigkeiten, wie wir an diesem Beispiel schon ausfiihrlich 
besprochen haben. Dann konnen aber diese beiden Stoffwechselprozesse 
ihrem Charakter nach in Beziehung zueinander gesetzt und verglichen 
werden. Die gleichen Verhaltnisse finden wir bei einer ganzen Reihe 
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von Lebenserscheinungen wieder; so daB das Exponentialgesetz die Basis 
ist, auf welcher eine vergleichende Biologie auch in quantitativer Hin­
sicht aufgebaut werden kann, indem es die Feststellung von .Almlich­
keiten zwischen bisher unahnlichen Dingen und die Zuriickfiihrung von 
formelmaBig ausdriickbaren Beziehungen auf die gemeinsamen Grund­
formen ermoglicht. Das ganze System von Kurvenformen, welches 
wir entwickelt haben, beruht auf diesem Prinzip und auf der Kombi­
nation unserer Grundformen, die wiT als reziproke Funktionen gebildet 
haben. So muB es moglich sein, die unendliche Fiille von Symptomen 
lebendigen Geschehens letzten Endes auf die Urform y = max zuriick­
zufiihren, mogen die Kurven dieser Symptome auch noch so verschie­
denen Gharakters sein. 

Es bleibt dabei die Frage zu erortern, welche biologische Bedeutung 
es denn hat, wenn wiT sagen, daB der eine Teilvorgang der Urform, 
der andere ihrer Reziproken folgt. SchlieBlich ist es doch in der 
rein menschlichen Methodik und Erkenntnis begriindet, ob wir einen 
ProzeB etwa als Zeit oder als Geschwindigkeit messen. Damit ist 
gesagt, daB das Exponentialgesetz einen gekiinstelten Gharakter 
haben wiirde, der sein inneres, naturgesetzlich bestimmtes Wesen un­
natiirlich schematisiert. Bei Bereehnungen, die ieh gemeinsam mit 
FrauleinErika Wilke durehfiihre, urn den EinfluB der GroBen­
ordnung der Konstanten m und a auf den Kurvenverlauf der einzelnen 
Funktionen festzustellen, gehen wir so vor, daB wir die Grenzkurven 
festlegen, denen sich eine Funktion bei extremen Werten der Kon­
stanten nahert. Die diesbeziigliehen Untersuchungen sind noch nicht 
so weit gefordert, daB sie schon in dicsem Buehe weitgehend beriick­
siehtigt werden konnen. Es s~i darum nur an wenigen, einfaehen Bei­
spielen ausgefiihrt, wie dadureh dem inneren Wesen des Exponential­
gesetzes naher zu kommen ist. 

Abb. 50 zeigt, wie mit wachsenden a-Werten in der Formel der sym­
metrischen Kettenlinie die Kurven immer steiler verlaufen. Die Grenz-
linie fUr a = 00 ist dann die y-Achse von m bis 00. In der y-Reziproken 
(Abb. SI) fillt entsprechend die Kurve fUr a = 00 mit der y-Aehse von 
o bis m zusammen. Mit fallenden a-Werten werden dagegen beide 
Funktionen flacher und flacher, bis sie eine Parallele zur x-Achse bilden, 
wenn a = I wird. Diese geht fur die Kettenlinie entsprechend ihrer 
Formel 

9* 
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dUTCh den Punkt m, fiir die y-Reziproke nach der Formel 

I Y=- --
. ~(IX + I-X) 

2 

;n 

durch den Punkt -'-. Diese Parallele zur x-Achse stellt also fiir beide nz 
Funktionen eine Grenze dar, die fiir a = I erreicht wird. Wenden wir 
dieselbe Methode auf unsere Grundformel an, so wird die Exponen tiaUinie 

wenn wir die Tatsachen der Abb.47 zugrunde legen, mit fallenden 
a-Werten immer flacher und faut fiir a = I mit der m-Linie zusammen. 
Wachst der a-Wert, so lauft die Exponentiallinie fiir a = Cl) von x 
= + Cl) bis x = 0 mit der x-Achse zusammen und geht dann in die 
y-Achse iiber. Die Kurve wird also von den Achsen des Koordinaten­
systems gebildet. Weiter geht aus Abb. 49 hervor, daJ3 der "hyperbel­
artige" Zweig der Funktion 

y = ma" 

mit fallenden a-Werten sich immer mehr der y-Achse bzw. der m-Linie 
nahert. Fiir a = I wird dann y = m, d. h. auch dieser Typ bildet in 
diesem Falle einen rechten Winkel bestehcnd aus der y-Achse von m 
bis Cl) und der m-Linie. Ahnlich nahert sich der Kurvenast fiir negative 
x mit fallenden a-Werten immer mehr dem rechten Winkel, dessen 
Schenkel aus der y-Achse von 0 bis tit und der m-Linie gebildet werden. 

Die besprochenen exponentialen Funktionen streben also einer 
Geraden als Grenzlinie fiir a = I zu. LaJ3t man nun den a-Wert der­
artiger Funktionen iiber I hinweg weiter fallen, wie Frl. Wilke das 
in einem anderen Zusammenhang bei asymmctrischen Kombinationen 

getan hat, so erhalt z. B. die Funktion y = a" einen ganz anderen 
Charakter, sie faUt in genau der gleichen Weise ab, wie es Abb. 49, links 
fiir negative x, also spiegelbildlich, zeigt. Es ist also z. B. fiir a = 0,5 

y=(~y= 1,_. 

Das heiBt, es ist 

y = 0,5" identisch mit 

2-1' 

= 2 x oder allgemein 
v 

~ = a" identisch mit y = (-;.)~. 
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Wird also in der Funktion y = ax der a-Wert kleiner und k1einer, so 
andert sich der Verlauf der Kurve so, wie es Abb.49 rechts zeigt. 
FUr a = r geht sie dann in die Parallele zur x-Achse durch den Punkt 
y = r iiber und verlauft mit weiter (unter r) fallenden a-Werten so wie 
die y-Reziproke, und zwar entsprechend dem reziproken Verhaltnis 

von a zu 2- in obigen Formeln bei kleineren a-Werten immer mehr 
a , 

verflachend. Es verhaIt sich also die Funktion y = ax fUr a<r um-
r _ 

gekehrt wie die Funktion y = ax fUr a> I. Mit anderen Worten, es 

geht die Grundform (3), wenn der a-Wert kleiner als I wil'd, in die 
Grundform (4) iiber. Fiir die iibrigen Grundformen lassen sich ganz ahn­
liche Dberlegungen anstellen, so daB sieh folgendes Schema ergibt: 

I a>r I a<r 

I 
(r) 

I 
(2) m>r I 

I (3) (4) I 

m<r I (6) I (5) 
(8) I (7) 

Aus diesen Beziehungen geht klar hervor, daB aueh die naeh y 
reziproken Funktionen von sieh aus biologiseh realisiert sind, also nieht 
allein von del' MeBarbeit des Experimentators abhangen. Der ver­
sehiedene Kurvenverlauf der y-Reziproken unserer Grundformen erklart 
sieh vielmehr zwanglos aus der GroBenordnung der Konstanten a. 
Wenn wir darum S.65 sagten, daB die Teilprozesse des lebendigen 
Gesehehens durehaus nieht immer sich in Form von Exponentiallinien 
bemerkbar maehen miissen, sondern aneh als reziproke Funktionen 
auftreten konnen, so wird jetzt klar, welcher innere Zusammenhang 
hier besteht. Bei der weiteren Dureharbeitung der Kurvenformen des 
Exponentialgesetzes, die ieh in die Wege geleitet habe, sollen diese 
Gesiehtspunkte weitgehend Beriicksichtigung finden in der ErwartUIig, 
daB die Struktur des Exponentialgesetzes lediglieh durch die Grundform 

und ihre beiden Inversen , x_ 

y=max=mVa 

y = alog -"'-
m 

erfaBt werden kann. 
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Da die Lage deT Kurven im Koordinatensystem durch den Zahlenwert 
der Konstanten m und a bestimmt ist, so erhalten diese den Charakter 
von Vergleichszahlen, die aber dann erst absolut genannt werden konnett; 
wenn es gelingt, einen Lebensvorgang in seine letzten Bestandteile 
aufzulosen. Da wir aber bei irgendeinem bestimmten. ProzeB das nie­
mals mit Sicherheit sagen konnen, wahrscheinlich auch iiberhaupt nie 
wissen werden, wird die GroBenordnung der Konstanten immer relativ 
sein .. Finden wir also eineD. Vorgang, z. B. die Forderung der Stoff~ 
wechselprozesse, die eine Verkiirzung der Entwicklungsdauer im Gefolge 
hat, als Exponentiailinie, so nehmen wir an, daB der Schnittpunkt mit 
der y-Achse der m-Wert sei. Bei der Embryonalentwicklung der Meh~­
motte sind wir so vorgegangen. Wir driicken also die Beziehung durch 
die Formel y = max aus. Aber es konnte dieser Schnittpunkt genau so 
gut keine direkten BeziehungE1n zu der GroBe m haben, denn z. B. in 
Abb. 60 liegt er bei y = 1,25, w'ahrendder m-Wert beider Komponenten 
gleich 2 gesetzt ist, d. h. es ist der Schnittpunkt der Mitte1wert aus 

11t = 2 und -'- = 0,5. Ebenso kann die Konstante a zusammengesetzt 
111-

gedacht werden, wie beispielsweise folgende Gleichung demonstriert: 

m ( x+ x+ x+ I X) Y = 11: a l az a3 •.•.• -r an . 

Trotzdem konnen wir aber den Konstanten m und a den Charakter von 
Vergleichszahlen zusprechen, wenn wir uns. auf bestimmte Vorgange 
beschranken. Wir wissen, daB die Embryonalentwicklung der Mehl­
motte - fUr andere Vorgange gilt das Gleiche - in ihrer Temperatur­
l,lbhangigkeit einen feststehenden m-vVert hat, der hier eine Entwick­
lungszeit bei einer bestimmten Temperatur ausdriickt, und daB anderer­
seits die Beschleunigung bzw. Vcrzogerung, mit welcher die Eier auf 
die Temperaturerhohung reagieren, durch einen konstanten \Vert von 
a sich wiedergeben laBt. Wollen wir also die Embryonalentwicklung 
anderer Organismen mit der der Mehlmotte vergleichen, so werden die 
Unterschiede der Arten durch die GroBen m und a zahlenmaBig zum 
Ausdruck gebracht. Almliches gilt fiir die Beziehung der einzelnen 
Entwicklungsstadien zueinander, bei denen ailerdings zu vermuten ist, 
daB der a-Wert bei einem und demselben Organismils sich nicht odeI' 
nur sehr wenig andert. Jedoch liegen beweisende Untersuchungen 
in dieser Richtung nQch nicht vor. vVieweit sich Lebensvorgange ver­
schiedenen Charakters, z. B. Entwicklungs- unq Atmungsvorgange, 
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;also Prozesse des Bau- und Betriebsstoffwechsels, zahlenmaBig durch 
-die GroBe der Konstanten vergleichen lassen, laBt sich !loch nicht, 
anch nicht angenahert, iibersehen. Hier muB das Experiment einsetzen, 
,das mit einer Fragestellung arbeitet, welche im Wesen des Exponential­
,gesetzes liegt. 

Bei einer verglcichenden Biologic miissen zwei Richtungen Beriick­
'sichtigung finden, erstens die Untersuchung der gleichen Lebensvorgange 
bei verschiedenen Organismen, zweitens die verschiedenen biologischen 
Prozesse bei einer Organismenart. Die Vergleichsmoglichkeit durch 
Zahlen gleichwertigcn, bestimmten Charakters ist durch unsere Kon­
stanten m und a gegeben, die mathematisch immer dieselbe Stellung 
in den Formeln einnehmen und standig wiederkehren, so daB wir rech­
nerisch ahnlich operieren konncn. Auf ihre Bedeutung als Vergleichs­
werte werden wir im speziellen Teil dieses Buches des ofteren noch zu 
sprechen kommen. 

Wie wir schon in Kap. A II und III an den betreffenden Stellen ge­
sagt haben, zeichnet sich das Exponentialgesetz durch eine groBe 
Plastizitat aus, d. h. es erlaubt, jede Variante biologischer Kurven durch 
,eine Anderung seiner Gleichungen formelmaBig festzulegen. Man hat 
bisher eigentlich immer versucht, von der biologisch festgelegten Kurve 
auszugehen und dieser dann eine mathematische Form zn geben. Wir 
'sind bei unserm Exponentialgesetz einen anderen \Veg gegangen, indem 
wir mehrere Voraussetznngen machten, zn denen wir uns durch die 
Beobachtungen bei der Temperaturabhangigkeit biologischer Vorgange 
berechtigt glanbten. Wir gelangten dazu, als wir den Begriff der rezi­
proken Funktion und das Prinzip der Addition exponentialer Funk­
tionen bei der Temperaturabhangigkeit mit Nutzen verwenden konnten. 
Bei vielen biologischen Kurven, auch bei solchen, die nicht ohne ~veiteres 
<lurch die im ersten Abschnitt dieses Buches behandelten Typen erfaB­
bar waren, mnBte es auffallen, daB doch immerhin bestimmte Strecken 
·einen Verlauf aufwiesen, der flir die exponentialen Funktionen, welche 
wir bei Untersuchung der Temperaturabhangigkeit kennengele;rnt 
hatten, so charakteristisch ist, daB der Gedanke nahe lag, hiersyste­
matisch die Eigenschaften von Additionsformeln reziproker Knrven £est­
.zustellen. Unsere Voraussetzung, flir die TeiJprozesse biologischen Ge­
schehens Beziehungen mit exponcntialem Charakter anzunehmen, .Pat 
:sich als berechtigt erwiesen, denn die Eigenschaiten der so erl1alteIlen 
Kurventypen decken sich mit denen, welche die biologischen Abhangig-
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keiten ebenfalls aufweisen. \Vir haben im vorigen Kapitel die feinen 
Varianten besprochen, welche bei den Haupttypen bei geeigneter Wahl 
der Komponenten oder der GroBenordnung der Konstanten auftreten 
konnen. Ubertragen wir die dort gewonnenen Erkenntnisse aui bio­
logische Verh1lltnissl'! und halten uns die Fassung des Exponential­
gesetzes (s. S. 70) vor Augen, so ist unverkennbar, daB das Exponential­
gesetz mit seinen Kurveniormen dem biologischen Tatbestand so 
weitgehend angepaBt ist, daB wir es als eine allgemein-biologische Gesetz­
maBigkeit ansehen miissen. 

Als solches muB es aber imstande sein, die bisher auigestellten Ge­
setze als iibergeordnete GesetzmaBigkeit in sich aufzunehmen, ent­
weder, daB diese nur Spezialialle unseres allgemeinen Exponential­
gesetzes sind, oder daB die Interpretation, welche wir an Hand unserer 
Kurven den Dingen geben, den tatsachlichen Beobachtungen besser ge­
recht wird. Vielfach, wenn man GesetzmaBigkeiten suchte, wurden Hy­
perbeln oder einiache Exponentiallinien (logarithmische Linien) zugrunde 
gelegt. Man fand aber Abweichungen davon, die man nun auf die ver­
schiedenste Art zu erklaren suchte, durch Versuchsbedingungen oder 
auch dUrch innere Griinde oder durch Schadigungen. Im wesentlichen 
aber hielt man an der mathematischen Kurve als Basis fest, auch wenn 
sie nur einen begrenzten Giiltigkeitsbereich hatte. Es wurde schon aui 
S. I2 auseinandergesetzt, daB in solchen Fiillen dann die mathematische 
Kurve eben nicht den biologischen Vorgang wiedergeben kann, sondern 
andere Beziehungen vorliegen miissen. Das Exponentialgesetz schafft 
die vielen Schwierigkeiten aus dem Wege, indem es erklart, daB jede 
biologische Kurve die Resultierende exponeniialer Funktionen ist. 
Jeder "Versuchsfehler", jede andere Regung des Organismus auf irgend­
eine Einwirkung beeinfluBt die biologische Kurve in dem Sinne, daB die 
lebendige Substanz aui diese Einwirkung eben wiederum nach dem 
Exponentialgesetz reagiert. Wie sie reagiert, ist dann Sache der Einzel­
untersuchung, wir halten iest, daB sie in Form irgendeiner exponen­
tialen Funktion antwortet und daB diese die urspriingliche Kurve so 
ablenkt, wie es in Kap. A HI durch die verschiedenen Additionen an­
gedeutet ist. 

Es kommt aber noch etwas Weiteres hinzu. Wir hatten schon ein­
mal Gelegenheit (S. 64), aui den Zusammenhang der Temperaturab­
hangigkeit biologischer Vorgange mit rein chemischen Prozessen hinzu­
weisen. Es ist selbstverstandlich, daJ3 die Naturgesetze, we1che die 
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leblose Materie beherrschen, z. B. das Massenwirkungsgesetz, auch im 
Organismus ihre Giiltigkeit behalten miissen, wenn auch die Vielheit 
der Geschehnisse wahrend eines lebendigen Ablaufs die Verhaltnisse 
fast unentwirrbar gestaltet. Die biologische Forschung hat vielfach 
den Weg eingeschlagen, GesetzmaBigkeiten, welche auBerhalb des 
lebenden Organismus erkannt wurden, auf das Lebendige zu iiber­
tragen, besonders gilt das fiir die physikalische Chemie, beispielsweise 
fiir die Fermentforschung. Fiir viele Vorgange sind wir gerade erst 
durch diese Methode zu einem Verstandnis biologischer Geschehnisse 
gelangt. Wir sind iiberhaupt nicht in der Lage, irgendeinen biologischen 
Vorgang rein als solchen zu isolieren und von den gleichzeitig vorhan­
denen chemischen oder physikochemischen Prozessen zu trennen, meist 
ist er durch solche allein oder zum Teil mit bedingt. Wenn wir von 
einem biologischen Ereignis sprechen, so heiBt das im Grunde genommen 
doch nur, daB cs bei einem lebenden Organismus beobachtet wurde. 
Wir brauchen uns damit durchaus nicht auf den Boden der These zu 
steilen, daB samtliche biologischen Vorgiinge restlos durch physikalische 
oder physikochemische und chemische Prozesse eFkHirbar seien, denn 
vorlaufg gibt es noch sehr viele Dinge, die wir bisher nur im Organismus 
realisiert sehen. Vieles, was wir auBerhalb des lebendigen Geschehens 
beobachten und messend verfolgen konnen, geschieht aber auch im 
Organismus. DaB diese Dinge meist unter sehr viel verwickelteren 
Reaktionsbedingungen stehen, ist kein grundsatzlicher Unterschied. 
Wir betrachten also die biologischen Ablaufe als Ganzes, ohne Er­
wagungen dariiber anzustellen, wieweit wir sie als nur lebendig ansehen 
wollen. Es laBt sich unter keinen Umstanden ableugnen, daB die System­
bedingungen z. B. oft kolloidchemischer, also nicht lebendiger Natur 
sind und daB die Art des Ablaufs von ihnen abhangt. Die gewollte 
Anderung des koiloiden Zustandes, die z. B. durch Giftzufuhr oder 
durch stark€! Temperaturerhohung (Gerinnung) hervorgerufen wird, 
gibt uns gerade Mittel und Wege in die Hand, den lebendigen Ablauf 
abzulenken und plotzlich zu beendigen, eine Tatsache, die z. B. bei 
der Bekampfung schadlicher Organismen eine sehr groBe Roile spielt. 

Da das Exponentialgesetz den Anspruch erhebt, die Gesamtheit des 
biologischen Geschehens einer Analyse zuganglich zu machen, so muB 
es als GesetzmaBigkeit auch die Verbindung mit nicht biologischen 
Vorgangen herzustellen in der Lage sein, d. h. mit anderen Worten, 
es muB auch auBerhalb des Lebendigen einen gewissen Geltungsbereich 
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haben, einfach aus dem Grunde, weil der Organismus die Biihne vielen 
Naturgeschehens iiberhaupt ist. Wie weit dieser Geltungsbereich sich 
erstreckt, dariiber steht dem Biologen allein ein Urteil nicht zu. Wohl 
aber muB es ihm erlaubt sein, die Dinge in seinen Gesichtskreis zu ziehen, 
die ihm wegen ihrer Parallelitat zu biologischen Dingen und ihrer Ein­
wirkung auf Zustande im Organismus zum Verstandnis notwendig sind, 
oder die es gestatten, eine gewoUte Anderung biologischer Ablaufe 
zu bewirken. In Wirklichkeit hat man ja derartige Vergleiche bio­
logischer mit nicht biologischen Vorgangen schon oft durchgefiihrt, 
z. B. wenn man auf Grund der Kurvenform schlieBen zu diirfen glaubte, 
daB die beobachteten biologischen Tatsachen sich wie monomolekulare 
oder autokatalytische oder Adsorptionsvorgange verhielten. Im spe­
zieUen Teil dieses Buches werden wir Gelegenheit haben, Beispiele dafiir 
anzufiihren. Wenn wir solche Ahnlichkeiten feststeUen, so miissen wir 
riickwirkend aus der biologischen Betrachtung heraus folgern, daB 
unser Exponentialgesetz die physikochemischen Prozesse, welche wir 
zum Vergleich heranziehen, ebenfalls beherrscht. Dieser SchluB ist urn 
so mehr gerechtfertigt, als ja die logarithmische Linie in der physi­
kalischen Chemie mehr oder weniger modifiziert eine groBe RoUe spielt, 
da sie aus dem Massenwirkungsgesetz folgt. Dabei kommt es zunachst 
ei.nmal gar nicht darauf an, ob die Formeln des Exponentialgesetzes 
ebenso einfach oder kompliziert sind als die bisher formulierten Gesetz­
maBigkeiten. Wichtiger ist, daB die betreffenden Kurven die beobachte­
ten Tatsachen ebenso oder rich tiger wiedergeben. Eine der haufigsten 
Kurvcn, welche wir bei ciner quantitativen Betrachtung von Natur­
vorgangen finden, ist die S-fOrmigc Linie, welche wir z. B. in Abb. 16 
gezeichnet haben. In Kap. A III wurde ausfiihrlich auseinandergesetzt, 
welche Modifikationen gerade mit dieser Form auf Grund des Exponen­
tialgesetzes moglich sind, so daB jede Variante bei den experimentellen 
Beobachtungen formelmaBig erfaBt werden kann. 

Der Vorteil, welcher fiir unsere Erkenntnis der Naturvorgange damit 
verbunden ist, Abhangigkeiten und Beziehungen dem Exponential­
gesetz unterzuordnen, liegt im Wesen dieses Gesetzes begriindet, das 
in folgenden Thesen, urn noch einmal zusammenzufassen, seinen Aus­
druck findet: 

I. Durch die Moglichkeit, eine unendliche Zahl von Kurvenformen 
verschiedenen Charakters auf eine einzige Grundform, die Exponential­
linie, zuriickzufiihren, ist der Generalnenner gegeben, welcher einen 
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Vergleich der verschiedensten Symptome von Naturvorgangen gestattet, 
sowohl der biologischen unter sich, wie auch von diesen mit solchen der 
unbelebten Materie. 

2. Durch das Prinzip der reziproken Beziehungen und der Addition 
exponentialer Funktionen und durch die Auffassung, daB jede Kurven­
form als Resultierende von Teilvorgangen aufgefaBt werden kann, ist 
das Exponentialgesetz von einer Anpassungsfahigkeit an die experi­
mentell gefundenen Tatsachen, daB auch die feinste Variante biologi­
schen Geschehens formelmaBig zum Ausdruck gebracht werden kann. 

B. Spezieller Teil. 
I. Das Exponentialgesetz als allgemein·biologische 

Gesetzmafiigkeit. 
Wenn wir in den folgenden Abschnitten versuchen wollen, den Be­

weis fUr die Allgemeingill tigkei t des Exponen tialgesetzes in der Bio­
logie zu fuhren, so mussen wir uns von vornherein daruber klar sein, 
daB ein solcher vorlaufig nur auf Grund von Daten erbracht werden 
kann, die durch die Literatur bekannt geworden sind. Bei Betrachtung 
der Temperaturabhangigkeit biologischer Vorgange haben wir gesehen, 
daB eine Einheitlichkeit in der Auffassung der Kurvenformen, die zur 
Deutung herangezogen wurden, durchaus nicht vorlag. Genau wie dort 
handelt es sich bei den meisten ubrigen biologischen Abhangigkeiten 
ebenso urn Probleme, die erst einer Uisung zugefuhrt werden mussen, 
und diese wurde in vielen Fallen auch noch nicht angenahert erreicht. 

Bei dem Temperaturproblem konnten wir zu einer einheitlichen 
Interpretierung der beobachteten Tatsachen erst dann gelangen, als 
wir experimentell zcigen konnten, daB die Kettenlinie die abhangigen 
Entwicklungszeiten ausreichend darstellt. Ausschlaggebend fUr diese 
Art der Deutung war die Untersuchung bei extrem hohen Temperaturen. 

Der Beweis fUr die Gilltigkeit des Exponentialgesetzes wurde erst 
dann als streng zu bezeichnen sein, wenn auch die ubrigen Beziehungen 
und Abhangigkeiten in der Biologie experimentell nach Gesichtspunkten 
genau untersucht wurden, die im Wesen des Exponentialgesetzes liegen. 
Die Kraft eines einzelnen reicht dazu bei weitem nicht aus, so daB WIT 
uns an das halten mussen, was bekannt geworden ist. In vielen Fallen 
werden wir uns auf Vermutungen beschranken mussen, bei denen wir 
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die Giiltigkeit des Exponentialgesetzes wohl ahnen konnen, wo abeT 
die Kurvenform im einzelnen durch weitere Versuche noch festgestellt 
werden muE, das gilt besonders fliT solche Falie, wo die Veranderung 
der Versuchsbedingungen nur innerhalb eines begrenzten Bereiches 
durchgefiihrt worden ist. 

Aber auch da, wo die Gestalt der Kurve im groBen und ganzen 
festgestellt werden kann, wird die Bestatigung des Exponentialgesetzes 
durch das Experiment zu erbringen sein, vor allem, wenn es sich urn 
die Bestimmung der Konstanten handelt. Bei der Embryonalentwick­
lung der Mehlmotte (S. 27) haben wir gesehen, daB die Durchfiihrung 
dieser Bestimmtmg die Kenntnis ganz bestimmter Kurvenpunkte vor­
aussetzt, und zwar handelt es sich in den meisten Fiillen urn solche, 
welche weit auBerhalb des mittleren Untersuchungsbereiches liegen, also 
da, wo die vorliegenden Daten haufig versagen. An welchen Stellen neue 
Experimente einsetzen mussen, hangt ganz von der Kurvenform ab, 
welche im einzelnen Falle vorliegt. An Hand der Formeln wird dann 
zu entscheiden sein, fiir welche x-Werte bestimmte Glieder fortgelassen 
oder vereinfacht werden konnen. Bei der Kettenlinie, welche die In­
sektenentwicklung in ihrer Temperaturabhangigkeit wiedergibt, wurde 

in der Formel y = m (a X + a-X) das Glied a-x dann angenahert gleich 
2 

NUll, wenn x sehr groB gewahlt, d. h. wenn die EntWicklungsdauer bei 
einer moglichst niedrigen Temperatur festgestellt wurde. In anderen 

Gleichungen wird z. B. a X = I bei groBem x, a·r = I bei kleinem x. 
Zur Vereinfachung werden haufig die Reziproken dienen konnen, wenn 
sie eine ausgepragtere Gestalt haben als die ursprungliche Kurve. 

Eine generelle Durchfiihrung der Konstantenberechnung bei den ver­
schiedensten Kurvenformen lie Be sich nur durch eine eingehende ma­
thematische Behandlung der besprochenen Funktionen bewerkstelligen, 
und wir werden dabei ohne hohere Rechnungsarten nicht auskommen 
konnen. In diesem Buche ist das nicht beabsichtigt, da die Darstellung 
lediglich eine Betrachtung und einen Vergleich der biologischen Pro­
b1eme auf Grund der Kurvenform bezweckt. Es muB Sache von Sonder­
untersuchungen sein, an Hand von diesbezuglichen Experimenten 
Einzelheiten klarzulegen und mit ihnen die Rechnung durchzufiihren, 
soweit das im Rahmen einer biologischen Arbeit moglich ist. Die Eigen­
schaften der exponentialen Funktionen festzustellen und Methoden 
auszuarbeiten, die dem Bio1ogen eine einfache Berechnung der Kon-
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stanten und der Grenzwerte gestatten, ist eine rein mathematische 
Angelegenheit, und es ware auBerordentlich begriiBenswert, wenn die 
Mathematik sich dieser Dinge naher annehmen wiirde. 

Im Rahmen dieses Buches werden wir uns also auf die kurven­
maBige Behandlung beschranken. Fiir das Verstiindnis der biologischen 
Beziehungen ist von auBerordentlicher Bedeufung, an welchen Punkt 
des biologischen Geschehens wir den mathematischen Nullpunkt legen 
miissen, weil von diesem aus sich ein lebendiger Ablauf zu orientieren 
hat. Biologisch gesprochen, werden wir immer nach solchen besonders 
markierten Punkten des Lebensgeschehens suchen miissen. Bei der 
Temperaturabhangigkeit der Embryonalentwicklung der Mehlmotte 
haben wir urspriinglich, um iiberhaupt erst einmal zu einer Formu­
lierung der vorhandenen Beziehung zu gelangen, eine symmetrische 
Kettenlinie angenommen, deren Nullpunkt unterhalb ihres Scheitels 
liegt (vg!. Abb. 8). Wir bezeichneten ihn biologisch als den kritischen 
Warmepunkt, d. h. als den Punkt, an dem sich die kiirzeste Entwick­
lungszeit findet. Durch die Feststellung der Variationsbreite der Be­
obachttmgen wurde aber dann wahrscheinlich gemacht, daB die asym­
metrische Kettenlinie den tatsachlichen Sachverhalt genauer wieder­
gibt. Der mathematische Nullpunkt verschiebt sich dabei bis zu einer 
Temperatur, die dem Organismus eine Entwicklung nicht mehr er­
moglicht. Er stellt also einen Todespunkt dar. Damit liegt - und das 
ist das Wesentliche in diesem Zusammenhang - die gesamte Entwick­
lungsmoglichkeit in einem Quadranten des Koordinatensystems, und 
die Abhangigkeit orientiert sich von einer Temperatur aus, die den 
Tod des Organismus herbeifiihrt, dem kritischen Warmepunkt, dem 
Nullpunkt der Entwicklungsmoglichkeit. Bei vielen anderen Bezie­
hungen werden wir ahnliche Feststellungell machen konnen, und es 
werdell sich eine Reihe von Problemen von einer Seite betrachten lassen, 
die den Dillgen ein tieferes Verstandnis abgewinnt. Hingewiesen sei 
beispielsweise auf die Bedeutung des Todes, welche wir in einem be­
sonderen Kapitel betrachtell wollen. 

I. Der Stoffwechsel. 
a) Das Wachstum. 

Das Wachstum aIs Zeitfullktion. 
Die Symptome, welche die fortschreitende Entwicklung eines Orga­

nismus kennzeichnen, sind durch das Wachstum gegeben. Die Kurve, 
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weIche das Wachstum, geniesseIi an irgendeinem dieser Symptome. 
als Funktion der Zeit darstellt, ist oft diskutiert worden. Ihre Gestalt 
ist die S-formige Kurve der Abb. I36, welche die Anzahl Hefe­
zellen angibt, die nach einer bestimmten Zeit gewachsen sind (nach 
Priestley und Pearsall). Der Anfangsteil der Kurve a entspricht 
nach den Autoren einem exponentialen Anstieg, d. h. stellt eine Ex­
ponentiallinie dar, dann aber wird die Abhiingigkeit im Teil b nahezu 
geradlinig und im Gebiet c findet sich ein schneller Abfall der Wachs"': 
tumsrate. Man sah sich also geniitigt, die Kurve in mehrere Teile zu 
zerlegen, urn eine Analyse durchfiihren zu konnen. 

Greift man andere Symptome, z. B. Lange und Gewicht des wachsen­
den Organismus, heraus, so erhalt man ahnlich gestaltete Kurven wie 

Abb. 136. Die Wachstumskurve 
der Refe und ihre Einteilung nach 

Priestlcy und Pears all. 
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Abb. 137. Die Wachstumskurve des 
Rerings. L = Uinge in cm, G = Ge­
wicht in g, Absz. = Alter in Jahl'en. 

in Abb. 137 flir den Hering (nach Pii tt er I920). Die S-formige Gestalt 
haben beide Linien, nur ihre Lage zu den Achsen ist eine andere. L be­
deutet die Lange in Zentimetern, G das Gewicht in Gramm. Auf der 
Abszisse ist das Alter in J ahren aufgetragen. Auch das embryonale 
Wachstum von Saugeticren folgt demselbcn Typ, wie die Abb. I38 
vom Mensehen zeigt (kombiniert nach Angaben von Wolff und Zuntz 
und von Li pschii tz). Nicht nur, daB der Embryo selbst in dieser 
Form sein Gcwicht als Zeitfunktion andert, sondern auch Plazenta und 
Fruchtwasser folgen, wenn auch nicht so ausgepragt, der S-formigen 
Gestalt. Tragt man aber nicht die Anzahl Gramm, sondern die pro­
zentuale Gewichtszunahme von Monat zu Monat ein, so entsteht die 
Prozentkurve in Abb. I38, und wir sehen schon, daB wir hier nach 
demExponentialgesetz cine reziproke Kurve vor uns haben. Die von 
Lipschiitz in einer Reihe von Beispielen (Hiilmchen, Meerschwein~ 
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chen, Mensch usw.} gegebenen Wachstumskurven stellen ebenfalls 
solche Prozentkurven dar. Auch die hoheren Pflanzen zeigen bei ihrem 
Wachstum Verhaltnisse, wie wir sie eben besprochen haben, in ihren 
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Abb. I38. Die Gewichtszunahme des Embryos uud wahrend des ersten 
Lebensjahres beim lVIeuschen und Gewicht von Fruchtwasser und Plazenta. 

einzelnen Teilen jedoch ist die S-formige Gestalt nicht immer deutlich, 
wie Abb.139 zcigt, welche das Wachstum der Kambiumzellen angibt, und 
zwar A fur Koniferen, B fftr niedere, C undD fUr hohere Dikotyledonen . 

• AJs Haupttyp der Wachstumskurve ¥ 

mussen wir ganz allgemein die S-formige ,---::;;::=======:;;111 
Linie ansehen. Sie wird zwar nich t immer 
in ihrer Vollstandigkeit dargestellt, auch 
zum Nullpunkt hin nicht, weil man 
haufig erst von der Geburt zu messen 
anfangt. Dann beginnt das Wachstum 
natiirlich schon mit einem bestimmten 
y-Wert, wie in Abb. 138 die gestrichelte 
Linie verdeutlicht. Die vollstandige 
Kurve wird man naturlich erst dann 
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Abb. I39. Das Wachstum 
des Kambiums verschiedener 

Baume. 

erhalten, wenn das Wachstum bis zur Eizelle, genau genommen sogar 
bis zur Eibildung im Ovarium, zuruckverfolgt wird, denn auch hier 
muB eine Zeitfunktion vorliegen. Die formelmaBige Darstellung der 
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Waehstumskurve ist mehrfach versueht worden, und zwar z. B. in 
folgenden Gleichungen, bei denen ieh nur den Grundtyp anfiihre. 

I. y = K (I - e-c",) nach Pii tter 1920, in welcher e die Basis des 
natiirlichen Logarithmensystems ist und K und c Konstanten sind. 

2. Kn = ~t log ~ naeh K uhn (Tab. biol. Il), in welcher bedeuten: ao 
K = Vermehrungskonstante der Zellvermehrung bei Hefe, t = Zeit in 
Stunden, a = Zellenzahl zur Zeit t, ao = Zellenzahl zu Versuchsbeginn, 
·die "Aussaat". 

x 
3. log A-x = K (t -tl) nach Robertson, wo x den Betrag (nach 

{;ewicht oder Volumen) des Wachstums bezeichnet, der zur Zeit t er­
reicht ist, A den Gesamtbetrag des Wachstums wahrend des Zyklus, 
wo K eine Konstante ist, und t die Zeit, zu der das Wachstum halb 
vollendet ist. Diese Halbzeit hat in diesem Zusammenhang eine groJ3e 
Rolle gespielt, weil dann die maximale Zunahme nach Volumen oder 
lV(asse pro Zeiteinheit stattfindet (groJ3e Wachstumsperiode) oder nach 
Priestley und Pearsall (vgl. Abb. 136) der fast geradlinige Teil (b) 
in der Kurve vorliegt. Vom Standpunkte des Exponentialgesetzes ware 
·es an sich nicht notwendig, sich mit den erwahnten Formeln naher zu 
befassen, denn es sind modifizierte Gleichungen der einfachen Expo­
nentialfunktion bzw. der logarithmischen Linie. Sie konnten also ohne 
weiteres alS Spezialfille unseres Gesetzes gelten, aber die hier vorliegende 
Kurvenform ist auf Grund der besprochenen exponentialen Funktionen 
durch eine groJ3ere Anzahl von Formeln darstellbar, als sie in den 
zitierten drei Fallen gegeben sind. An Hand der Methoden des Expo­
nentialgesetzes wird man eher geneigt sein, andere Gleichungen, z. B . 
.diejenigen der Abb. 49, 57,65, 75 und ahnliche, heranzuziehen, urn die 
Wachstumskurve zu formulieren, weil diese von sich aus, ihrem Grund­
·charakter gemaJ3, schon die S-formige Gestalt haben. Es ist das jeden­
falls naherliegend, als durch Modifikation der einfachen logarithmischen 
·oder Exponentiallinie den Tatbestand auszudrucken. Hier die ganze 
Diskussion, welche sich um die mathematische Interpretation der 
Wachstumskurve entwickelt hat, heranzuziehen und alles Fur und 
Wider auseinanderzuschalen, erscheint nach der ganzen Sachlage uber­
flussig, denn durch die allgemeine Fassung des Exponentialgesetzes, 
vor allem durch die Vielseitigk.eit seiner I(urven, erhalt das Problem 
.eine ganz andere Richtung, weil die mathematische Grundlage eine viel 
breitere geworden ist (vgl. dazu auch Rippel 1925). 
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Es gilt das ganz allgemein fiir alle solche Falle, bei denen man 
glaubte, mit der einfachen Exponentiallinie auskommen zu konnen, 
die als solche oder haufiger noch in ihrer logarithmischen Form zur 
Deuttmg biologischer Abhangigkeiten herangezogen wurde. Besonders 
deutlich wird die Verschiebung der Grundlage fiir die Wachstumskurve, 
wenn man die verschiedene Darstellungsform der beobachteten Daten 
betrachtet. Es blieb ganz dem Autor iiberlassen, welche Art der Wieder­
gabe er wahlte, und diese war haufig von der Gewohnheit und dem 
Geschmack der Schule oder Disziplin abhangig. In Abb. 138 kommt 
das deutlich zum Ausdruck. Tragt man auf der Ordinate das absolute 
Gewicht jedes Alters auf, so erhalt man die ansteigende g-Kurve, 
zeichnet man dagegen die monatliche Gewichtszunahme in Prozenten, 
so tallt die Kurve mit zunehmendem Alter ab. Auf Grund der in 
Kap. A III besprochenen Beziehungen ist ohne weiteres erkennbar, daB 
es sich hier urn reziproke Kurven handeln muB. Die monatliche Ge­
wichtszunahme in Prozenten steht zu dem absoluten Gewicht in Gramm 
in demselben reziproken Verhaltnis, wie, urn das friiher besprochene 
Beispiel heranzuziehen, die Entwicklungsdauer zur -geschwindigkeit. 
Ebenso wie dort muBte auch hier die Deutung der K urvenformen in 
Schwierigkeiten geraten, wenn man diese Beziehung unberiicksichtigt 
lieB. Auch Kurvenform'en wie die des Wachstums der Kambiumzellen 
in Abb. 139 stehen innerhalb des Exponentialgesetzes nicht mehr auBer­
halb der normalen Wachstumskurve, denn es braucht nur, wie wir an 
Han'd der Abb. 65 bis 69 besprochen haben, der eine a-Wert unserer 
Formeln sehr klein zu werden, urn solche Abhangigkeiten zu erhalten, 
wie sie beim Kambium beobachtet wurden. 

Greifen wir noch einmal auf Abb. 137 zuriick, so haben wir gesehen, 
daB sowohl Gewicht wie Lange Funktionen des Alterwerdens sind. 
Beide sind in einer S-formigen Kurve von der Zeit abhangig, so daB 
jedes Symptom des Wachstums fiir sich wiederum ein Ausdruck fiir 
den Alterszustand ist, d. h. wenn wir wissen, daB z. B. eine bestimmte 
Lange das Alter des Tieres charakterisiert, so folgt daraus, daB auch 
das Gewicht dann eine Funktion der Lange ist und umgekehrt. Tragen 
wir also statt der Zeit auf der Abszisse die Lange des Tieres auf, wie 
das in Abb. 140 nach Angaben von Heincke fiir die Scholle (nach 
Pii tt er 1920) geschehen ist, so erhalten wir die Kurve dieser funktio­
nalcn Beziehung. In der Fischereibiologie wird fiir diese Abhangigkeit 
die Formel G = kL 3 

lanisch, Das Expunentialgesctz. 10 
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benutzt, welche kurvenmiiBig eine kubisehe Parabel darsteilt, die mit 
der Abb. 140 zwar sehr groBe AhnHehkeit hat, aber sieh doeh sehr 
wesentlieh unterseheidet. Vom Standpunkt des Exponentialgesetzes 
aus handelt es sieh urn die 10garithmisehe Form der Kurve, welche wir 
in Abb. 66 besproehen haben. Die Auffassung als Parabel setzt voraus, 
daB Lange sowohl wie Gewieht immer gr6Ber werden, denn die mathe­
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Abb. 140. Die Beziehung zwischen 
Gewicht und Uinge beim Wachstum 

der Scholle. 

matisehe Parabel 1iiuft bis in die 
Unendliehkeit in der Art weiter, 
wie sie in Abb. 140 beginnt, wiih­
rend sieh die Kurve der Abb. 66 
asymptotiseh einer Parallelen zur 
x-Achse nahert, also einemH6ehst­
wert zustrebt. Ahnliehes miissen 
wir aueh fiir das Waehstum der 
Sehoile annehmen, die in ihrer 
Liingenzunahme besehrankt ist, 
wahrend eine Vergr6Berung des 
Gewiehtes noeh durehaus m6g­
Heh ist. 

Nieht immer Hegen verhaltnismaBig so einfaehe Beziehungen vor, 
wie wir sie bis jetzt besproehen haben, wo es sich urn eine glatte S-Kurve 
handelt. Bei Insekten ist es z. B. eine haufige Erseheinung, daB die 
FraBperiode in der Hauptsaehe oder ganz in die Larvenzeit £aUt, daB 
aber die Imagines entweder gar nieht oder nur sehr wenig Nahrung zu 
sieh nehmen. Fiir die Sehmetterlinge ist das ganz bekannt, aber aueh 
Kiifer, z. B. Brotkafer, Sitodrepa panicea (nach E. J anisch) und 
Khaprakafer, Trogoderma granarium (naeh Voelkel) nehmen als Ima­
gines keine Nahrung mehr auf und verHeren dann im Laufe der Zeit 
immer mehr an Gewieht, indem der Fettk6rper, der zuerst das Abdomen 
prall anfiillt, immer mehr reduziert wird. Anfangs ragt das Abdomen 
weit unter den Fliigeldeeken hervor, wird dann aber mehr und mehr 
von ihnen gedeekt. Ieh habe fiir den Brotkiifer 1923 eine Tabeile ge­
geben, die eine Bestimmung des Alters der betreffenden Individuen 
gestattet (Zimmertemperatur): 

Tergite noeh siehtbar . 
Seitenteil noeh siehtbar 
Seitenteil wenig gedeekt 
Seitenteil '/3 gedeekt . 

etwa 14 Tage 
16 
IS 
20 
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Seitenteil '/2 gedeckt . etwa 22 Tage 
Seitenteil 2/3 gedeckt . 25 

schmaler Streif des Seitenteils sichtbar . 28 
Seitenteil ganz gedeckt vom 30. ab. 

Ein Jungkafer wiegt im lVIittel 3,05 mg, ein Altkafer 1,455 mg. Aus 
den zugehorigen Trockengewichten 1,13 bzw. 0,68 errechnet sich der 
Saftekoeffizient K, wenn NI das Gewicht in gewohnlichem Zustand, 
P das Trockengewicht und 5 = M - P den Saft bezeichnet, zu: 

5 
Jungkafer: K = Jiij= 0,6295, 

Altkafer: K = iI = 0,5326. 

Vom Jungkafer mit dem Gewicht M, = 3,05 mg zum Altkafer 
(AI2 = 1,455 mg) tritt also ein Gewichtsverlust von lvI, -M2 ein. 
Fugen wir noch das Saftgewicht des Altkafers (S2 = 0,775 mg) hinzu, 
so erhalten wir den Koeffizienten fUr den Gesamtsubstanzverlust ein­
schlieBlich des verbleiben­
den Restsaftes: 

= 0,7771, 

eme Zahl, die sich noeh 
mehr der I nahert als die 
angegebenen Saftekoeffi­
zienten der Kater, d. h. von 
dem urspriinglichen J ung­
kafergcwicht bleibt am 
Ende seines Lebens weni­
ger als ein Viertel T rocken­
substanz uber. 

Aber aueh bei Insekten, 
welche als Imagines noch 
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Abb. 14I. Die Gewichtskurve der Stab­
heuschrecke. In der gestrichclten Kurve 
wurde das Eigewicht dem Korpergewicht 

zugezahlt. 

frcssen, finden wir zu bestimmten Zeiten eine Gewichtsabnahme, wie 
Abb. 141 nach Ti tsehaekvonderStabheuschreekeDixippus (Carausius) 
1JlOrOsl,ts zeigt. Die gestriehelte Linie gibt das Gewicht an, wenn dem 
Korpergewieht jedesmal das vorhandene Eigewieht zugefugt wird. Es 
liegt hier eine Kurve vor, die einmal bei jeder Hautung einen Gewiehts-

ro* 
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abfall zeigt, aber fur die Gesamtgestalt ist diese Tatsache nicht so sonder­
lich wichtig, denn wir wissen, daB wahrend dieser Zeit die Tiere keine 
Nahrung aufnehmen (vgl.Abb. 146 und S. 151). H. Przibram sagt dazu: 
"Es geht jedoch nicht an, uber diesen kleinen Schwankungen den Ver­
lauf der Wachstumskurve im ganzen zu vernachlassigen." Er hat 
schon I912 darauf hingewiesen, "daB Wachstumsstillstandc wahrend 
der Hautung nicht auf einer Abnahme der Geschwindigkeit innerer 
chemischer Vorgange, sondern auf die Einstellung der Nahrungszufuhr 
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Abb. 142. Die Symptome des embryonal en 
Wachstums, Froschlarven. 

zuruckgefiihrt werden kiin­
nen. AuBerdem wird durch 
Entleerung aller Fazes und 
den Abwurf der alten Hant 
eine Abnahme des Gewich­
tes bewirkt, die nicht auf 
eine chemische Geschwin­
digkeit Bezng hat". Will 
man diese Verhaltnisse 
kurvenmaBig erfassen, so 
mussen sie aus dem Ge­
samtverlauf der Gewichts­
kurve herausgenommen 
und gesondert behandelt 
werden. Weit bedeutungs­
voller ist der tiefe Sattel 
am Gipfel der Kurve, fur 
den wir biologisch noch 
keine Erklarung haben. 

Rein kurvenmaBig im Rahmen des Exponen tialgesetzes ktinn te die Liisung 
dieser komplizierten Beziehung auf der Grundlage der Abb. I28 ver­
sucht werden, die ebenfalls, wenn man ihre Verdoppelung betrachtet, 
einen soJchen Sattel aufweist. Wahrscheinlicher scheint mir eine andere 
Deutung zu sein, die wir jedoch crst besprechen kiinnen, wenn wir 
noch andere Fragen des Stoffwechsels betrachtet haben. Ich muB des­
halb hier darauf verweisen (vgL Abb. 158 bis 161). 

Die Abb. 142, 'welcbe mehrere Symptome des embryonalen Wachs­
tums von FroscbIarven (nach H i:i ber) als Zeitfunktion darstellt, zeigt 
!nit aller Dentlichkeit, daB mit einer einzigen Formel nicht auszuKommen 
iilt, wenn es sich darum handelt, die beobachteten Erscheinungen 
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zahlenmaBig und kurvenmaBig zu erfassen. ] e nachdem· man die 
Menge Wasser oder Trockensubstanz als absolute Gewichte oder in 
Prozentzahlen gibt, entsprechend wird man andere Kurvenformen er­
halten. AUe aber, auch die Linie, welche als Ausdruck des osmotischen 
Drucks die Gefrierpunktserniedrigung d bei verschieden alten Larven 
wiedergibt, sind durch das Exponentialgesetz ohne weiteres unter 
diesem einheitlichen Gesichtspunkt zu vereinigen. Wir haben schon 
davon gesprochen, wie Korpergewicht und -lange zueinander in Be­
ziehung stehen und je nach der Art, wie man die Zeit durch ein Symptom, 
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Abb. '43. Das Verhaltnis der Kiirperoberflache (Flachenausdehnung der 
Raut) zum Kiirpergewicht des Menschen in verschiedenen Lebensaltflrn. 
I Gewicht in kg, II Kiirperoberflache in cm', III Oberflache pro I kg 

Gewicht in cm'. 

das selbst wieder eine Funktion des Alterwerdens ist, ersetzt, ver­
schiedene Kurvenformen entstehen. 

Ahnlichen Verhaltnissen begegncn wir, wenn wir die Oberflache in 
die Betrachtung hineinziehen. Hier trcffen wir auf eine GesetzmaBig­
keit, die als Rubnersches Oberflachengesetz in der Physiologie eine 
groBe RoUe spielt, das aber nach Kestner und Plaut seinem inneren 
Wesen nach auch heute noch als nicht aufgeklart gelten muB. Zeichnen 
wir nach den von Muchow (Tab. bioI. n, S.469) wiedergegebenen 
Zahlen die Korperoberflache (Flii.chenausdehnung der Haut) und das 
Korpergewicht des Menschen kurvenmaBig in Abhangigkeit vom Alter 
auf, so gibt die Linie I in Abb. 143 die Gewichtskurve, Il die der Ober­
flache und III die Oberflache pro I kg Gewicht in Zentimetern wieder. 
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Der Grundtyp von I und 11 ist durch Kurvenformen gegeben, wie wir 
sie in den Abb. 65 bis 73 besprochen haben, und es tritt dann das Pha­
nomen der Einbuchtung hinzu, das wir in Abb. 12311 an demselben 
Grundtyp kennen gelernt und als eine Tendenz aufgefaBt haben, dessen 
erster Schritt die Abflachung ist. In allerschtlrfster Form kommt diese 
Einbuchtung in den Abb. 132 und 133 zum Ausdruck. 

Von dieser Basis aus ordnen sich die Linien I und II, Abb. 143, 
ohne weiteres in das Prinzip des Exponentialgesctzes ein, die Kurve III 
dagegen ist leicht als ahnlich der Abb. 56 zu erkennen, mit dem Unter-
schied, daB sie sich nicht der x-Achse selbst, sondern einer Parallelen 

W0r-----------------------~~~--~ 

Abb. I44. Die Dauer der Vervielfachungs­
zeit in Prozenten auf das ganze Larven­
.wachsturn bezogen bei einer Vergrol3erung 

asymptotisch nahert. Setzt 
man nun ebenso, wie wir 
das in Abb. 140 getan 
haben, die Oberflache zum 
Gewicht in Beziehung, so 
cntsteht dieselbe Kurven­
form wie dort, nur daB hier 
das Gewicht als x-Achse ge­
nommen wird und infolge­
dessen nicht die logarith­
mische Formel wie in Abb. 

des Anfangsgewichtes urn das x-fache. 
Stabheuschrecke. 

140, sondern die exponen­
tiale Gleichung zur Wieder­

gabe der Abhangigkeit gewahlt werden muB. Die Interpretation dieser 
Kurvenform ist ganz ahnlich erfolgt wie in der Fischereibiologie, wo 

G = kL" 

gesetzt wurde. Flir den erwachsenen Menschen gilt bisher die Vier­
,/ .. 

ordt-Meehsche Formel 12,312 VG. 
Innerhalb des Exponentialgesetzes erhalt das Rubnersche Ober­

flachengesetz ein ganz anderes Gesicht. Mogen die in Betracht kommen­
den Formeln auch komplizierter sein, so kann die bisherigc \\'urzel­
gleichung doch nur dann angenahert die Verhaltnisse wm Ausdruck 
bringen, wenn Oberflache und Gewicht als Variable gewahlt werden. 
Die Beziehungen zum Alterwerden, wclche in den Kurven der Abb. 143 
gegeben sind und welche doch im Grunde gcnommen das eigentliche 
Problem erst darstellen, werden so nicht erfaBt, wahrend das Exponen­
tialgesetz viel tiefer in die Einzelfragen einzudringen vermag und eine 
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auf mathematischer Basis ruhende Analyse ermoglicht. In diesem Zu­
sammenhang findet auch die Kurve, welche nach den Untersuchungen 
Ti tschacks 'iiber das \Vachstum, den Nahrungsverbrauch und die 
Eierzeugung der Stabheuschrecke CaraHsius die Dauer der betreffenden 
Vervielfachungszeit in Prozenten auf das ganze Larvenwachstum be­
zogen in Abhangigkeit von der VergroBerung des Anfangsgewichtes 
urn das x-fache darstellt, ihre Einordnung in das Kurvensystem, welches 
dem Wachstum iiberhaupt zugrunde liegt, denn die Abb. 144 ahnelt 
weitgehend der Abb. 68 II, die von sich aus wieder den AnschluB an die 
S-formige Gestalt vermittelt. 

Greift man aus dem WachstumsprozeB einzelne Geschelmisse heraus, 
so Hlgen sich diese als solche ebenfalls in das Exponentialgesetz ein. 
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Abb. 145. Die vVachstumskurven zweier Wo)fsmilchschwarmerraupen. 

Selbstverstandlich muB dabei Beriicksichtigung finden, daB es sich urn 
Teilvorgangc zeitlichen Geschchens handelt, die in einen groBen Ab­
lauf eingeHlgt sind, wie wir schon andeutungsweise S. 148 fiir die Hau­
tungen erwahnt habcn. Betrachtet man z. B. die Gewichte von 
Schmetterlingsraupen (Wolfsmilchschwarmcr) vor der Verpuppung, so 
folgen sie nach Abderhalden einer Kurve, die in Abb. 145 wieder­
gegeben ist. Das Gewicht steigt in S-formiger Linie bis zu einem Maxi­
mum, dann aber friBt die Raupe nicht mehr und das Gewicht sinkt ab, 
bis die Verpuppung eintritt. Der Gcsamtverlauf der Kurve hat einen 
Charakter, wie \vir ihn in den Abb. 76 links, negativ, 122 und 125 
kennen gelernt haben. DaB die Gewichtskurve langsamer ansteigt, ist 
kein wesentlicher Unterschied und durch andere Werte der Konstanten 
zu crklaren. DaB man derartige Sonderverhaltnisse fiir sich betrachten 
muB, geht aus Abb. 146 hervor, welche die Gewichtsabnahme selbst 
vor der Verpuppnng darstellt. Diese muB natiirlich, nachdem sie erst 
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in bekannter Form einen S-formigen Anstieg hat, dann ein Maximum 
erreichen, wenn die Kurve der Abb. 145 sich der zugehorigen Asym­
ptoten nahert. 

Auch das Aufbliihen von hoheren Pflanzen folgt nach Prescott 
dem einfachen S-formigen Typus, wie Abb. 147 fiir die Baumwolle 
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zeigt. Die von dem 
Autor eingezeichnete Li­
nie schneidet die y-Achse 
obel-halb des Nullpunk­
tes, wahrend nach Lage 
der Beobachtungspunkte 
eine Kurve zum Null-
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Abb. 146. Die Gewichtsabnahme einer Wolfs­
milchschwannerraupe vor der Verpuppung iu 

Dezigrammen. 
punkt zu ziehen ware, die 
unserer Abb. 49 oder 75 

entsprechen wiirde. Die Griinde, welchc Prescott veranlaBt haben 
mogen, hier zugunsten einer Theorie die Beobachtung hintanzust~llen, 
sind in der Tatsache zu suchen, daB das Wachstum haufig, wie ich 
bereits S. 143 erwahnte, angefangen wurde zu messen, als das Objekt 

10 Zd .10 '10 50 50 70 80 
Abb. 147. Die Aufbluhkurve der 

Baumwolle. 

schon eine gewisse GroBe oder 
ein bestimmtes Gewicht er­
reicht hatte, z_ B. bei den 
Tieren bei der Geburt. Die 
Formeln 

log ".:. x = J{ (t - t,) und 

log-~ = kat, 
a-x 

welche Prescott fiir die Auf­
bliihkurve zugrunde legt (vgL 
S. I44 dieses Buches), sind auf 
diesen Umstand zuriickzufiih-

ren. Ro bertson, welcher den Fragenkomplex, der mit der Wachs­
tumskurve in Verbindung stebt, eingehend bearbeitct hat, suchte nach 
einem Vergleich mit der Kurve einer monomolekular-autokatalytischen 
Reaktion und gibt fiir diese eine Kurve, welche der in Abb. I47 gezeich­
neten Linie entspricht. Wir wollen uns hier einfach an das halten, was 
tatsachlich beobachtet wurde, und da kann das Aufbliihen der Baum­
wolle durch das Exponentialgesetz am einfachsten durch Vergleich mit 
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Abb. 49 forrnuliert werden. Man kann selbstverstandlich nicht leugnen, 
daB physikochernische Vorgange irn Protoplasten auch hier nicht ohne 
EinfluB sind, jedoch konnen wir nach dern Stande unserer Kenntnisse 
rneines Erachtens heute noch nicht versuchen, die Art dieser Bezie­
hungen irgendwie zurn Ausdruck zu bringen. In den Fallen jedoch, 
wo man notwendigerweise die S-forrnige Kurve bei einern bestirnrnten 
y-Wert beginnen lassen rnuB, bietet das Exponentialgesetz durch 
'Abb.96 auch hier die Moglichkeit, den Vorgang forrnelrnaBig zu fassen. 

Ahnliche Abknickungen in der Kurve, wie wir sie bei den Hau­
tungen und der Verpuppung van Insekten besprochen haben, finden 
wir auch bei den Pflanzen. Abb. 148 gibt das Gewicht van Stecklings­
wurzeln nach Priestley und Pearsall an. Es treten die Stufen 
dann in Erscheinung, wenn die sekundiiren (2) und die tertiaren (3) 
W iirzelchen hervor kornmen. Vorn bio-
logischen Standpunkt aus sind wir na­
tiirlich in der Lage, die Wurzelbildung 
aus dem Gesarntverlauf herauszunehrnen, 
ahnlich wie wir das bei der Gewichts­
abnahrne vor der Verpuppung der Wolfs­
rnilchschwarrnerraupe getan haben. Es 
darf jedoch auch nicht als unrnoglich an­
gesehen werden, derartige Sondererschei­
nungen biologischen Geschehens in den 
Gesarntzyklus einzureihen. Ein anzu­
strebendes Ziel der vergleichenden Bio­
logie ware es jedenfalls. Das Exponen­

t 
--+Zeit 

Abb. 148. Die Gewichtszunahme 
van Stecklingswurzeln. Bei 2 

erscheinen die seirundaren, bei 3 
die tertiaren WurzeIn. 

tialgesetz laBt in dieser Richtung durchaus eine Losung dieser ver­
wickelten Beziehungen erhoffen, denn z. B. die Kurven der Abb. 98 
und 99 weiscn irn Prinzip ahnliche Stufenbildungcn auf, wenn es 
sich auch urn andere Kurventypen handelt. 

Das Wachstum bei veranderten auJ3eren Bedingungen. 

Uber den EinfluB der Urnweltbedingungen auf die Stoffwechsel­
vorgange haben wir am Anfang dieses Buches schon gesprochen und 
gerade die Ternperaturabhangigkeit biologischer Vorgange zurn Aus­
gangspunkt unserer Uberlegungen gernacht. Als MaBstab fUr die vor 
sich gehenden Stoffwechselprozesse hatten wir die Zeit genornrnen, 
welche ein Organisrnus braucht, urn von einern bestirnrnten Punkte 
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seines Lebens bis zu einem anderen die Entwicklung zu durchlaufen. 
Als Kurvenform dieser Abhangigkeit fanden wir die Kettenlinie. In 
Abb. 149 ist die Keimungskurve der Zysten von Ceratium hirundinella 
abgebildet, welche von Huber und Nipkow fur eine Parabe1 an-
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Abb. 149. Die Keirnung 
del' Zystcn von Ceratiunt 
hirundinella in Abhangig­
keitvon del' Ternperatul'. 

gesehen wurde, aber nach unserer Auffas­
sung eine Kettenlinie darstellt (vgl. Abb. 8). 
Fur Bacillus ramosus gibt Duclaux die 
Kurve der Abb. 150 an, in der auf der Ordi-

o Temperatur 
13 15 17 19 31 33 Z5 37 39 31 33 .35 37 39 "1 

Abb. 150. Die Zeit, welche Bacillus ramosus 
bcn6tigt, urn seine Lange bei verschicdenen 

Ternperaturcn zu verdoppeln. 

nate die Anzahl Minuten aufgetragen wurden, welche zur Verdoppelung 
der Lange niitig sind. Die Kettenlinie der Abb. 149 scheint'entsprechend 
unserer Abb. 8 durchaus symmctrisch zu sein, aber durch Abb. 12 

hatten wir wahrscheinlich gemacht, daB doch eine asymmctrischc Form 
vorliegen wird. 

N till ist aber aus Abb. I2 zu entnehmen, daB am kritisehen \Varme­
punkt die Variationsbrcite der Versuehe gleich Null sein muB, so daB 
die Frage entsteht, an welche Stelle der Temperaturskala wir in Abb. 8 
den Nullpunkt setzcn musscn. Theoretiseh muB er offenbar dort licgen, 
wo eine Entwicklung nicht mehr vor sieh geht. Wir hatten S.29 ge­
sagt, daB bci diesen hohen Tcmperaturcn viclfach sieh die Raupchen 
der Mehlmotte zwar im Ei mehr oder weniger weit entwickcln, aber 
nieht mehr schlupfen. Da ieh bei diesen Untersuchungcn ein andcres 
Kriterium fUr clas Lebendigsein als das Ausschlupfen nicht heran­
gezogen habe, kann nicht angenommen werclen, claB clort, wo clas 
Schlupfen cler Raupen zuletzt bcobachtet wurcle (vgl. S. 25, Vel's. 30 
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und 3r) aueh der Nullpunkt liegt, auch die GroBe der Variationsbreite 
an diesem Punkt in Abb. 8 sprieht nicht dafiir. Wenn wir aber den 
kritisehen vVarmepunkt noeh iiber 32,780 hinaus verlegen miissen, 
bleibt die Frage offen, wie bis dahin die Kurve laufen wird. Zwar hat 
die Deutung, wie wir sie in Abb. 12 versucht haben, nach der ganzen 
Sachlage sehr viel fiir sich, aber die Kurve von Duclaux (Abb. 150) 
zeigt einen anderen Weg, del' fiir eine groBe Anzahl von biologischen 
Abhangigkeiten sehr gangbar erseheint, so daB diese Mogliehkeit auch 
fiir unseren Fall ernstlich erwogen werden muB. Im Gegensatz zu 
Abb. 12 schneidet diese Kurve die y-Aehse, welche wir dureh den 
kritischen Warmepunkt 1egen, nicht, sondern steigt steil an, so daB 
sie einen Charakter annimmt, wie wir ihn bei den Abb. 52 reehts, 63 
rechts, 79 reehts, 84 links kenncn gelernt haben, d. h. diesel' Teil del' 
Kurve nahert sieh asymptotisch del' y-Achse. Mit der Feststellung 
diesel' Tatsache gewinnt der kritische Warmepunkt eine ganz andere 
Bedeutung, denn cs ist nieht mehr wie in Abb. 12 am Nullpunkt eine 
bestimmte endliche und meBbare Entwicklungsdauer vorhanden, son­
dern diese kann, wenn auch tatsachlich nul' sehr wenige Exemplarc 
sich iiberhaupt entwickeln, sehr groB werden. Bei weiteren Versuchen 
in diesel' Riehtung wiirde festzustellen sein, ob ein bestimmter Hochst­
wert, wie ihn Abb. 12 fordern wiirde, vorliegt, oder ob, wie z. B. in 
Abb. 84 links, bei wenig hoheren Temperaturen eine ungleich starkere 
Verzogerung in der Entwicklung erreicht werden kann. Die Kurve von 
Duclaux sprieht mit aller Ent­
schiedenheit fiir die letzte Auffas-
sung, gegcn die auch von del' 
Basis der iibrigcn besprochenen 
Expcrimcnte nichts eingewendet 
werden kann. Besonders unsere 
Abb. 22 weist durchaus in diese 
Richtung. 

o 5 
27, 

Ziehen wir das Langenwachstum Abb. 151. Der Zuwachs der vVurzelu 
noeh in die Art dieser Betrachtung YOU Lepidium S2tivum bei verschie­

denen Temperaturen, - in 3'/2' - - - in 
7, .... in '4 Stunden. 

mit hincin, so wird die Bedeu­
tung diesel' Auffassung noch klarer. 
Abb. 151 gibt den Langenzuwachs der Wurzeln von Lepidium satiVltnt 
(nach Talma aus Sierp) pro Zeiteinheit an, und zwar die ausgezogene 
Linie in 3 1/. Stunden, die gcstrichelte in 7, die punktierte in 14 Stun-
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den. Wenn nun die aui Grund der Kurve von Duclaux entwiekelte 
Ansieht iiber die Kurveniorm zutrifft, so muB aueh fiir das Ui.ngen­
waehstum dieselbe Auffassung moglich sein. Da aber hier eine Messung 
pro Zeiteinheit vorliegt, so muB die Kurve die Reziproke des Typs 
Abb. 52 rechts, 63 reehts usw. sein, und Abb. 151 rechtfertigt das dureh­
aus, wenn man sie mit Abb. 64 reehts oder 88 reehts vergleieht. Fiir 
diese reziproke Kurve liegt der kritisehe Warmepunkt dann da, wo 
die Kurven die x-Aehse erreiehen, d. h. aueh hier bleibt die biologisehe 
Kurve innerhalb ihres Quadranten. 

Fiir die biologisehe Deutung derartiger Abhangigkeiten ist es un­
gemein wiehtig zu wissen, daB diejenige Temperatur, bei welcher ein 
Wachstum iiberhaupt nicht mehr stattfindet, als Todespunkt ein 
mathematiseher Nullpunkt ist, an dem sieh der ganze Kurvenverlauf 
orientiert. Wir werden spater im Zusammenhang mit anderen Stoff­
weehselerseheinungen (vgl. S. 164), im besonderen aber bei der Be­
spreehung der Bedeutung des Todes, auf die se Kurvenformen besonderen 
Wert legen mlissen. 

Urn MiBverstandnissen vorzubeugen, sei sehon an dieser Stelle aus­
drlieklieh festgestellt, daB wir nunmehr aueh die Falle, welche wir bei 
der einleitenden Bespreehung iiber die Temperaturabhangigkeit heran­
gezogen haben und als Kettcnlinien bzw. als zugehorige Reziproken 
deuteten, in dieses Schema einordnen, also allgemein den Zeit- und 
Gtsehwindigkeitskurven in Kap. A I 4 den Charakter der Funktionen 
in Abb. 52 reehts, 63 reehts, 79 reehts, 84 links bzw. ihrer Reziproken 
zubilligc nmlissen. "Ober die Auffassung der Kurven in Abb. 151 sagt 
Sierp: 

"Wir sehen, daB die Wurzell'l in alien Ternperaturen urn so starker ge­
waehsen sind, je langer sie in diesen sieh befanden, die punktierte Linie 
liegt in aUen Punkten tiber der gestrichelten, diese tiber der ausgezogenen. 
AlIe drci Kurven steigen bis zu einer bestirnrnten Temperatur an, um dann 
zu fallen. Die punktierte Kurve, die den Zuwaehs bei der langsten Ver­
suchszeit zeigt, steigt nul' bis zu eiuer Temperatur von 27,2° an, wahrend 
bei der gestrichelten Kurve, deren Pflanzen nur halb so lange in der be­
treffenden Temperatur bIieben, dieses Ansteigen bis 29° andauert und schlieB­
lieh das der ausgezogenen Kurve, der eine nur 3'/2sttindige Wirkungszeit 
zukam, bis 30° fortgesetzt wurde, um dann erst abzufallen. Das "Vachs­
tumsoptimum liegt also bei keiner bestimmt festliegenden Temperatur, 
es ist ein Punkt, der sich mit der Lange der Versuchszeit andert. Solche 
Kurven mtissen aus zwei Komponenten zusammengesetzt gedacht werden; 
sie bestehen aus einer anseheinend gleichmiiBig wirkenden Forderung und 
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einer gleichzeitig und zunachst langsam, dann aber immer st1irker ein­
setzenden Hemmung. Die hemmende Komponente macht sich um so mehr 
bemerkbar, je h6her die zur Anwendung kommende Temperatur ist, und 
wird hier um so starker ins Gewicht fallen, je langer die Einwirkungszeit 
der betreffenden Temperatur ist. Dies muE dann ein friiheres Umbiegen 
bei der h6heren Temperatur und allgemein das Abfallen der Kurve be­
wirken." 

Auf Grund der reziproken Kurve, welche wir hier zugrunde gelegt 
haben, erscheint das Wachstum bei verschiedenen Temperaturen, urn 
kurz zusammenzufassen, folgendermaBen: Fur jeden Organismus gibt 
es eine H6chsttemperatur, den kritischen Warmepunkt, bei welcher 
das Wachstum gleich Null ist. Unterhalb dieses Punktes wachst der 
Organismus (vgl. z. B. Abb. 88 rechts) je nach seiner Reaktionsfahig­
keit (verschiedene a-Werte) uber einen mehr oder weniger groBen Be­
reich der Temperaiurskala fast nicht oder sehr wenig, bei weiterer sehr 
kleiner Temperaturerniedrigung aber erreieht die Wachstumsgeschwin­
digkeit sehr schnell ein Optimum und sinkt dann wieder mit fallender 
Temperatur mehr oder weniger langsam ab. Die Art des Abfalls, wie 
uberhaupt des ganzen Reaktionsverlaufs ist von den inneren Eigen­
sehaften des Organismus abhangig, die wir durch den a-Wert unserer 
Formeln zahlenmaBig zum Ausdruek bringen k6nnen. In ansehaulich­
ster Weise demonstriert die Abb. 88 dieses Verhalten versehiedener 
Organismen und kann dementspreehend als Basis vergleichender Be­
traehtungen dienen. leh will hier gleieh hinzufugen, daB nicht nur 
innere Bedingungen den Kurvenverlauf in dieser Riehtung beeinHussen, 
sondern daB die Einfugung einer zweiten veranderliehen AuBen­
bedingung wie Feuehtigkeit, Nahrung ahnliehe Erscheinungen im Ge­
folge hat. An anderen Beispielen soll das spater ausfiihrlieh besproehen 
werden. 

Es bleibt aber noeh die Frage offen, ob denn der Organismus bei 
den hohen Temperaturen, welche sehon starke Schadigung bewirken, 
lediglich durch die Abnahme seiner Reaktionsgeschwindigkeit reagiert. 
Wenn man die Summe bzw. den Durehschnittswert des vVaehstums 
betrachtet, ist das sicherlich der Fall, so daB wir die oben besproehene 
Kurve als zu Recht bestehendansehen k6nnen. Anders allerdings 
licgen die Verhaltnisse, wenn wir den zeitlichen Verlauf des Waehstums 
bei solchen extrem hohen Temperaturen betrachten. Abb. 152 gibt die 
Wachstumsrate von Erbsenwurzeln bei 35 0 nach Priestley und 
Pearsall wi.eder. Die Kurve zeigt in den ersten 3/4 Stunden einen 
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steilen Abfall, dann aber einen fast ebenso schnellen Anstieg. Nach 
etwa 1,5 Stunden tallt sie dann allmahlicher ab und nahert sich irgend­
einem konstanten Wert. Mathematisch muD der Verlauf nach den 
Abb. 52 links, 84 rechts, III rechts, II9 oder 120 orientiert werden, die 

~qr---------------------, 
einen im Prinzip ahnlichen Typus auf­
weisen. Die Wachstumsgeschwindig­
keit bei hohen, dem Organismus schon 
schadlichen, wenn auch vielleich t nich t 
todlichen Temperaturen, ist bei den 
Erbsenwurzeln innerhalb der ersten 
zwei Stunden einem schnellen Wechsel 
unterworfen, der sich in mehrfachem 
Steigen und Fallen der Wachstums-

Abb. '52. Das Wurzelwachstum rate auDcrt; dann erst sinkt diese 
van Pisum sativum bei 35°· allmahlich und stetig ab. 

Ahnlich wie von der Temperatur ist der Organismus in seiner Ent­
wicklung anch von anderen Umweltbedingungen abhangig, wie wir 
an mehreren Stellen z. B. S. 20 schon angedeutet haben. Der EinfluB 
der Ernahrung soll in einem besonderen Kapitel behandelt werden, 
so daD wir uns hier mit einem Hinweis darauf begniigen konnen. Von 
groDtem EinfluD auf den Entwicklungsgang der Organismen neben der 
Temperatur ist der Feuchtigkeitsgehalt der Luft und des Substrates. 
DaD hier so sehr viel weniger Untersuchungen vorliegen, mag an der· 
ungleich schwierigeren Methode liegen, derartige Experimente exakt 
durchzufiihren. DaD aber auch hier die Abhahgigkeit sich durch das 
Exponentialgesetz erfassen laDt, mogen die Messungen iiber die Kei­
mung der Sporen von Lenzites saepiaritl zeigen, welche Z ell er an 
Spanen des Saftholzes von Pinus echinata bei 25 0 und verschiedener 
Luftfeuchtigkeit wachsen lieD. Es ist dabei notwendig zu wissen, in 
welcher Beziehung der Feuchtigkeitsgehalt der Holzspane zu ·derjenigen 
der Luft steht, denn fiir die Keimung der Sporen ist lediglich jene maD­
gebend. Die in Abb. 153 eingetragenen Daten zeigen durch ihre Lage 
an, daD diese rein physikalische Abhangigkeit sich ebenfalls dem Ex­
ponentialgesetz einordncn laDt, und zwar gchort sic dem Grundtyp 
Abb.45 oder 46, bzw. den entsprechenden abgeleiteten Typen der 
Abb.75, 78, 82 usw. an. Die verschiedenen Kreise geben das ver­
schiedene spezifische Gewicht an, und zwar bedeutet der ausgefiillte 
Kreis 0,69, der geteilte 0,41 und der einfache 0,61. 
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Wenn nun die Prozentzahl der gekeimten Sporen direkt zur Luft­
feuchtigkeit in Beziehung gesetzt wird, so ist zu beachten, daB bei 
96 vH das Holz schon gesattigt ist ("Fiber saturation point" in Abb. 154). 
Die Kurve in Abb. 154 zeigt, daB unterhalb dieses Punktes, bei dem 
etwa 48 vH Sporen zur Keimung gelangen, die Prozentzahl ztmachst 
stark falit, dann aber von 90 vH Luftfeuchtigkeit an zur Horizontalen 
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Abb. r 53. Der Feuchtigkeitsgehalt des 
Splintholzes van Pinus echinata bei ver­

schiedener Luftfeuchtigkeit bei 25°. 

umschwenkt, oberhalb derselben aber 
noch weiter steil ansteigt, um bei 
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Abb. I54. Die Keimung der 
Sporen van Lenzites saepi­
aria auf Spanen van Pinus 
echinata bei verschiedener 

Luftfeuchtigkeit bei 25°. 

etwa 98 vH relativer Luftfeuchtigkeit 100 vH der Keimung zu erreichen. 
Wenn man sich genauer ansieht, wie der Sa.ttigungspunkt des Holzes 
in Abb. 153 erreicht wird, so wird etwa hier die Tropfenbildung erfolgen, 
d. h. hier miiBten die Untersuchungen in der Richtung weitergefiihrt 
werden, daB man den EinfluB des Wassers selbst auf die Sporenbildung 
verfolgt. Die vorliegenden Beobachtungen Zellers sind nicht soweit 
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ausgedehnt worden, aber wir wissen, da/3 bei iiberoptimaler Feuchtig­
keit genau wie bei hoheren Temperaturen Schadigungen, also Abnahme 
der Prozentzahlen bei der Keimung, stattfinden, so da/3 hier ahnliche 
Verhaltnisse vorliegen miissen, wie bei dem Langenwachstum derWurzeln 
von Lepidium sativl~m (Abb. 151). Bei entsprechender Wahl des 
Bezugssystems wird man also auch hier den Typ der Abb. 53 rechts 
erhalten. Aber auch die wiedergegebenen Daten der Abb. 154 zeigen 
schon durch ihren Lagecharakter in dem zugeordneten Koordinaten­
system eine Art des Kurvenverlaufs, del' wir bei exponentialen Funk­
tionen so haufig begegnen, da/3 es mir au/3er jedem Zweifel zu liegen 
scheint, da/3 das Exponentialgesetz auch hier giiltig ist. 

Fiir manche Lebewesen, z. B. die Bakterien, gehort zu den wichtig­
sten Lebensbedingungen der Sauregrad des Mediums, in dem sie leben. 

8 

Abb. I55. Die relative 

Abb. 155 gibt nachSvanberg die relative 
Wachstumsgeschwindigkeit des Bacterium 
casei aus Milch bei verschiedc~en PH wie­
der. Die Kurve zeigt, da/3 die optimalen 
Lebensbedingungen im sauren Bereich 
liegen, so da/3 wir in der Nahe des Neu­
tralpunktes (P H= 7,07) einen Todespunkt 
suchen mussen, der einen ahnlichen Cha­
rakter hat wie der bei todlichen Tempe-

vVachstumsgeschwindigkeit. 
von Bacterium casei bei ver­

schiedenen PH -Werten. 
raturen. Damit ge1angen wir zu einer 

Deutung der Kurvenform, welche, auf eine andere Umweltbedingung 
bezogen, im Prinzip das Glciche besagt, was wir bei der Temperatur­
abhangigkeit an Hand der Abb. 151 aussprechen mu/3ten, namlich, da/3 
das Wachstum der Organismcn von den Au/3enbedingungen in einer Weise 
abhangig ist, die das Exponentialgesetz durch Funktionen vom Typ der 
Abb. 93 zum Ausdruck bringt. Die Reaktionsfahigkeit des Lebewesens 
gegeniiber der Umwelt orientiert sich also von einem Punkte her, wel­
cher das Wachstum stillstehen la/3t und mathcmatisch als Nullpunkt 
del' Funktion zu betrachten ist. Von den hier entwickelten Gedanken­
gangen aus miissen wir diesem Punkte eine mindestens ebenso so groBe 
Bedeutung zusprechen wie dem Optimum, fUr das Verstandnis des 
Wesens del' Lebensvorgange scheint sie mirnoch weit erheblicher zu 
sein als die jenes, sicherlich dann, wenn wir in der Biologie funktionale 
Beziehungen zwischen den Lebensetscheinungen und den sie bedingen­
den Vorgangen aufsuchen wollen. 



- 161 

Als weiteres Beispiel veranderter Umweltbedingungen wollen wir 
das Wachstum von Pflanzenteilen betrachten, das in Zuckerliisungen 
mit verschiedener relativer Dampfspannung VOT sich geht, und welches 
von H. Wal ter bei seinen Untersuchungen iiber Plasmaquellung und 
Wachstum bearbeitet worden ist. Die Kurve mit dem Maximum in 
Abb. 156 zeigt den Zuwachs der Wurzeln am 2. und 3. Tag, die ab­
fallende Linie die entsprechendenZuwachse der Sprosse am 6. und7.Tag. 
Diese ist in der Zeichnung urn das Doppelte iiberhiiht. Die Wurzel­
kurve wird man vom Standpunkt des EXponentialgesetzes als eine 
Kurve von dem Typ der Abb. 64 rechts auf­
fassen kiinnen, bei der durch den einen 100 

a-Wert wie in den Abb. 66-73 eine starke 
Naherung an die y-Achse erreicht wird. 
Fiir die Sprosse hat die Abhangigkeit je­
doch einen ganz anderen Charakter, der 
durch eine einfache oder kompliziertere 
Exponentiallinie nach Abb. 43,60 oder 94, 
besser wahrscheinlich aber durch Funk­
tionen nach Art der Abb. 57 rechts, 62 
rechts oder 86 links zur Darstellung ge­
bracht werden kann. Es ist jedoch so 
ohne weiteres nicht einzusehen, warum die 
Sprosse grundsa tzlich anders reagieren soll­

Abb. 156. DerZuwachs der 
Wurzelnam2.und3·Tag(x) 
und der Sprosse am 6. und 
7. Tag( 0) inZuckerliisungen 
verschiedener Dampfsp an-ten als die Wurzeln. Fanden wir bei dem 

Kurventyp, welchen wir der Wurzelkurve nung. 
gab en, schon ein dichtes Anschmiegen des 
aufsteigenden Astes an die y-Achse durch einen entsprechenden 
a-Wert, der in dieser Reaktion stecken muB, so kiinnte man vielleicht 
auch die Kurve der Sprosse so deuten, daB Anstieg und Maximum so 
dicht an der y-Achse liegen, d. h. erst bei sehr hohen Dampfspannungen 
sich zeigen, daB sie bei der GriiBenordnung, nach welcher die x-Achse 
eingeteilt wurde, zeichnerisch verschwinden. Genaueste Unter­
suchungen iiber die Wirkung kleinster Spannungsunterschiede nahe an 
100 vH miiBten die Entscheidung dariiber herbeifiihren, ob ein und 
derselbe Organismus in seinen verschiedenen Teilen auf eine veranderte 
Umweltbedingung derart unterschiedlich reagiert oder ob die Re­
aktionsfahigkeit im Prinzip gleichartig ist· und die einzelnen Organe 
der Pflanze nur andere Konstanten haben. 

Janisch, Das ExponcIltialgesetz. 11 
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Bis jetzt haben wir die Reaktionsfahigkeit des Organismus auf die 
Veranderung einzelner Umweltbedingungen behandelt und dabei vor­
ausgesetzt, daB die ubrigen, welche fiir sich ebenfalls die Symptome 
der Entwicklung und des Wachstums beeinflussen, wahrend dieses 
einen Versuchs konstant gehalten wurden. Sehr viel kompliziertere 
Verhaltnisse treten auf, wenn mehrere Faktoren gleichzeitig sich andern. 
Wir werden noch mehrfach Gelegenheit finden, derartige Beziehungen 
kurvenmaBig zu analysieren, so daB wir uns hier kurz fassen kiinnen. 
In bezug auf die Umweltbedingungen sollen diese Abhangigkeiten bei 
dem EinfluB der Nahrung auf das Wachstum naher besprochen werden. 
In Wirklichkeit haben wir bei der Entwicklung der Organismen auBerst 
selten die Bedingungen, wie wir sie im Laboratoriumsexperiment will­
kiirlich gestalten kiinnen. In der freien Natur ist jede Pflanze, jedes 
Tier vollkommen allen Einfliissen ausgesetzt, wir finden hier also 
praktisch die Summe aller Umweltbedingungen gleichzeitig wirksam, 
und dieses GroBexperiment, wenn man so sagen darf, wiederholt sich 
im groBen Naturgeschehen alljahrlich. 

Wir finden hier den AnschluB an groBe Fragenunseres Wirtschafts­
lebens, denn von den Umweltbedingungen, von Klima und Witterung, 
vom Zustand des Bodens, von der Diingung hangt das Wachstum der 
Kulturpflanzen ab, von ihnen ist bedingt, ob Krankheiten oder Schad­
linge den Ernteertrag vermindern. Die Land- und Forstwirtschaft hat 
ein ungemeines Interesse daran zu wissen, wie die Organismen, gleichc 
giiltig ob es sich urn die Kulturpflanzen selbst oder urn Schad- oder 
Nutzformen handelt, die zu ihnen in irgendeiner Beziehung stchen, auf 
die Umweltbedingungen reagieren. Seit Lie bigs Zeiten ist man nicht 
miide geworden,diese Dinge zu untersuchen und nach GesetzmaBig­
keiten zu forschen, mit denen man zu einem Verstandnis der Vorgange 
ge1angen kann, und die es dann auch gestatten, in den Lauf der Dinge 
so einzugreifen, wie es im eigenen und im Interesse des Wirtschafts­
lebens notwendig ist. Urn zu zeigen, daB das Exponentialgesetz in 
diesem Sinne auch praktischen Nutzen bringen kann, habe ich diesen 
Fragen einen besonderen Abschnitt dieses Buches gewidmet. 

In diesem Zusammenhang aber bleibt zu eriirtern, wie die Gesamt­
heit der Umweltbedingungen auf den Organismus cinwirken kann. 
Als wir einzelne herausgriffen, waren wir in der Lage, die unabhangige 
Variable selbst auf·der' x-Achse einzutragen. Wenn wir mehrere gleich­
zeitig betrachten, wie es in der freien Natur vorliegt, geht das nicht an, 
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zumal wir ihre willkiirliche Anderung nicht mehr in der Hand haben 
wie im Laboratoriumsexperiment. Es bleibt nichts iibrig, als das zeit­
liche Geschehen heranzuziehen, wie 
es uns durch den Wechsel der 
Jahreszeiten gegeben ist. 

Wir haben schon die Beobach­
tungen von Prescott anBaumwoli­
pflanzen erwahnt und in Abb. 147 
gesehen, daB die Anzahl Bliiten, 
welche an einer Pflanze erscheinen, 
als Zeitfunktion der bekannten 
S-formigen Kurve folgt, also einem 
Maximum zustrebt, wie es ja selbst­
verstandlich ist. Wirtschaftlich 
spielt bei der Baumwolie gerade die 
Bliitenzahl naturgemaB eine groBe 
Rolie. Abb. 157 gibt die Menge der 
Bliiten pro Pflanze und Tag an, die 

Abb.157. Aufbliihkurven verschie­
dener Baumwollsorten nach 

Prescott. 

eingezeichneten Linien haben also den Wert von Aufbliihkurven. P be­
deutet die Sorte Pilion, S Sakellaridis. Ein Teil der Pflanzen wurde 
im Marz (M), ein anderer im April (A) gesat. [ Man sieht, daB die Sorte 
Sakellaridis zwar weniger Bliiten pro Pflanze und Tag bildet, dafiir aber 
die Kurve am Maximum breiter, 
d. h. zeitlich ausgedehnter ist. 
Die Lage der Kurven ist durch 
zwei Umstande bedingt, erstens 
durch innere, welche eine bio­
logische Eigenschaft der Sorte 
darstellen, und zweitens durch 
den Zeitpunkt der Aussaat. Zu 
einer wesentlich komplizierteren 
Kurvenform kommt durch seine 
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Abb. 158. Die Aufbliihkurve der 
Baumwolle nach Mason. 

Beobachtungen Mason (Abb. 158) fiir die "Sea Island Cotton", 
die nach meiner Meinung den tatsachlichen Verlauf des Aufbliihens 
richtiger wiedergibt als die Kurve von Prescott, denn die Einzel­
beobachtungen, welche dieser angibt (z. B. seine Abb.4), weisen an 
entsprechender Stelle einen ebensolchen Sattel wie Abb. 158 auf. Eine 
ahnliche Erscheinung hatten WiT schon in Abb. 141 vorliegen, in der 

II* 
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wir das K6rpergewicht von Stabheuschrecken als Zeitfunktion dar­
stellten. Wir sagten schon S. 148, daB ihre Interpretation an Hand 
der Verdoppelungsform der Kurve in Abb. 128 an sich m6glich er­
scheint. Wir wiirden dann aber den mathematischen Nullpunkt inner­
halb des Sattels suchen miissen. Da wir aber grundsatzlich danach 
trachten, diesen mathematischen durch einen biologisch markierten 
Pu~kt zU verifizieren, so kommen wir hier in Schwierigkeiten, denn 
biologisch liegt, wenigstens nach unseTen bisherigen Kenntnissen, der­
artiges nich t vor. 

Wohl aber k6nnen wiT von einer anderen Seite an das Problem her­
ankommen, wenn wir in das zeitliche Geschehen, das wir ja hier betrach­
ten, die Ergebnisse der bisheTigen Untersuchung einbeziehen. Wir haben 

O'.r---------------------------------------~o'. 
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.f 

<\bb 159 Die Resuitierende gegenHiufiger Funktionen vom Typus (_1_, . . . 1+3) 
symmetrische Form. 

an den Wachstumskurven gesehen, daB wir vom Beginn des individuellen 
Lebens ausgehend zu Abhangigkeiten gelangten, die ihren Nullpunkt 
auch an diesem Anfang hatten. Andererseits spielte gerade der Tod­
punkt eine wesentliche Rolle. In dem Zusammenhang, in welchem 
wir die Abb. 158 betrachten, kommt mit aller Klarheit zum Vorschein, 
daB die Summc aller AuBen- und Innenbcdingungen, von der irgendein 
willkiirlich he'rausgegriffenes Symptom in seiner GroBe abhangig ist, 
im zeitIichen Geschehen entlralten sein muB, d. h. die Wechselbezichung 
der Kurven der Einzelvorgange findet darin seinen Ausdruck, daB die 
Zeitfunktion die Resulticrende mannigfach verlaufender Sonderfunk­
tionen ist, die durchaus nicht gleichsinnig gerichtet zu sein brauchen, 
sondern auch gegenlaufig sein konnen. 

Nehmen wir z. B. in Abb. 159 den Ablauf irgendeines biologischen 
Geschehnisses in Abhangigkeit von einer Umweltbedingung an, die sich 
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zeitlich andert, wie wir es bei den J ahreszeiten ja tatsachlich vor uns 
haben, so konnen wir den Vorgang durch eine Kurve darstellen. welche 
durch die diinne Linie I in Abb. r59 wiedergegeben ist. An Beispielen 
haben wiT derartige Kurven ja schon mehrfach erortert. Der NuUpunkt 
liegt hier also am Ende eines Geschehens. Gegenlaufig ist ein· anderer 
Vorgang, dessen Nullpunkt am Anfang des biologischen Ablaufs zu 
setzen ist (Linie Il). Die Resultierende beider funktionalen Beziehungen, 
welcher wir den Charakter eines zeitlichen Geschehens zusprechen, ist 
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die dick eingezeichnete Linie, die zwei Maxima und zwischen ihnen einen 
Sattel zeigt. Da wiT die beiden Ursprungskurven symmetrisch wahlen, 
muE auch die Resultierende symmetrisch sein. Es steht jedoch nichts 
im Wege, auch asymmetrische Formen zugrunde zu legen, wie das in 
Abb. r60 geschehen ist. Die.Gestalt der Resultierenden hat hier zwei 
ungleiche Maxima und zwischen ihnen ebenfalls einen SatteL Die Breite 
des Sattels ist nattirlich ganz von der Wahl der Einzelkurven, von ihrer 
Lage zueinander und vom Bezugssystem abhangig. Abb. r6r gibt die 
symmetrische und asymmetrische Form bei anderer Einteilung der 
Koordinaten wieder. Der Typus ist hier noch deutlicher zu erkennen 
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und nahert sich den biologischen Kurven der Abb. 141 und 158 an. 
Die Gewichtskurve der Stabheuschrecke zeigt spiegelbildlich den asym­
metrischen Typ, die AufblUhkurve der Baumwolle scheint zwar sym­
metrisch zu sein, folgt aber doch wohl ebenfalls der asymmetrischen 
Form, besonders wird man das annehmen miissen, wenn man die groBere 
Steilheit des im J anuar abfallenden Kurvenastes betrachtet. 

Es ist fiir die Analyse der Lebensvorgange von grundsatzlicher Be­
deutung, daB es auf diese Weise gelingt, mit den Methoden des Ex­
ponentialgesetzes derartige Sattelkurven in mehrere Bestandteile zu 
zerlegen, und daB diese Einzelvorgange wiederum Kurventypen zeigen, 
welche biologisch durch experimentell ermittelte Daten realisiert sind. 
Jedenfalls zeigt die Art, wie wir derartige Kurven deuten konnen, daB 
der Sattel, welcher zunachst so eigenartig erscheint, die Folge zweier 
gegeneinander laufender Prinzipien ist, und daB es durchaus nicht not­
wenclig ist, hier einen biologisch markierten Punkt anzunehmen, wie 
ihn die Verdoppelungskurve der Abb. 128 durch ihren Nullpunkt fordern 
miiBte. Die Gegenlaufigkeit zweier Funktionen haben wir frUher auch 
schon bei der Kettenlinie kennen gelernt, jedoch waren sie dort beide 
auf einen Nullpunkt bezogen. Hier wird der Gedanke erweitert dadurch, 
daB wir zwei Nullpunkte annehmen. Das Bezugssystem ist hier nicht 
mehr mathematisch,.einheitlich, jedoch wird die Einheitlichkeit biologisch 
durch die Einfiigung in einen Lebensablauf gewahrleistet. Begriindet 
ist das durch die Kompliziertheit der Lebenserscheinungen iiberhaupt, 
welche eine Labilitat den Lebensbedingungen gegeniiber zeigen, daB eine 
mathematische Durchdringung des Komplexes nur dann moglich er­
scheint, wenn wir die Einzelvorgange so orientieren, wie das Leben selber 
es tut, den einen nach einem Plus, den anderen nach einem Minus. 
Ihr Zusammenspiel macht dann das aus, was"Wir Leben nennen. Unsere 
Aufgabe ist die Analyse, deren Ziel es ist, die Einzelerscheinungen zU 
untersuchen, urn aus den GesetzmaBigkeiten, die sich hier ergeben, ein 
allgemeines Gesetz der Lebenserscheinungen zu formulieren. 

Eipl'oduktion und Fruchtbal'keit. 

AIs einen Sonderabschnitt der Entwicklungs- nnd Wachstnms­
vorgange miissen wir die Eiproduktion nnd Fruchtbarkeit betrachten. 
In Abb. 141 haben wir gesehen, daB die Gewichtskurve der Stabheu­
schrecke ihre grundsatzliche Gestalt nicht verandert, wenn dem Korper­
gewicht das entsprechende Eigewicht zugezahlt wird (die gestrichelte 
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Linie}. Damit hat Titschack auBer jeden Zweifel gestellt, daB die 
Eiproduktion dem individuellen Wachstum zugerechnet werden muB. 
Es ware also falsch, wenn man die Verhaltnisse des Stoff- und Energie­

wechsels allein auf den Or- 50,-----------------, 
ganismus bezoge, denn die 
Eiproduktion ist ebenso als 
Stoffansatz zu werten. Das 
Eigewicht ist unbedingt mit 
einzubeziehen, wenn es sich 
z. B. darum handelt, das Ge- 10 

Temp,srofur 
wicht und den Nahrungs­
verbrauch zu vergleichen 
oder den Gewichtsverlust im 
Hunger zu untersuchen. Wir 
mtissen also die hier vor-
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Abb. r62. Die Temperaturabhangigkeit der 
Eizahl der Schlupfwespe Trichogra1nma 

evanescens. 

liegenden Verhaltnisse nach denselben Gesichtspunkten betrachten wie 
bei den Wachstums- und Entwicklungsvorgangen. 

Abb. I62 zeigt die Anzahl Eier der kleinen Schlupfwespe Tricho­
gramma evanescens Westw. nach Beobachtungen von Hanna Schulze. 

Wir sehen, daB die Kur- 100,------------------, 
% 90 venform vorliegt, welche 

wir den Abb. I59 und I60 
zugrunde ge1egt haben. 
Den Nullpunkt, welcher 
den Todpunkt datstellt, 
mtissen wir bei etwa 34 0 

setzen, und wir sehen, 
daB schon kurz vorher 
bei 33,3 0 keine Eiab1age 
mehr beobachtet wnrde. 
Eir die Festlegung des 
Nullpunktes ist zu beach­
ten, daB auch die reine 
mathematische Kurve 
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Abb. r63. Der EiniluB der Temperatur auf 
die Fruchtbarkeit des Khaprakafers, --- % 
taube Eier, - - - % Eier sterben nachtraglich, 

. . .. % schliipfende Larven. 

schon vor dem Nullpunkt die x-Achse fast erreicht, wie Abb. 88 flir 
a = 3 deutlich .zeigt. Das Ma.ximum der Eizahl (das Optimun1) wird 
dann bei sinkender Temperatur sehr rasch erreicht, und bei weiterer 
Temperaturemiedrigung fall t dann die K urve 1angsam und alhnah1ich ab. 
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Die Fruchtbarkeit des Khaprakafers wurde von H. Voelkel ein­
gehend untersucht. Abb. 163 gibt die vorliegenden Beobachtungen 
wieder und zwar bedeutet die ausgezogene Linie die Prozentzahl der 
tauben Eier, die gestrichelte diejenige der Eier, welche nachtraglich 
sterben und die punktierte die der schliipfenden Larven. Da der Khapra­
kafer sehr hohe Temperaturen vertragt, ist aus den Kurven der Charakter 
der Abhangigkeit nicht mit Sicherheit zu ermitteln, jedoch deutet die 
Art des Kurvenverlaufs (z. B. das Vorhandensein des Sattels) daraufhin, 
daB hier funktionelle Beziehungen vorliegen, welche in ahnlicher Art, 
wie das bisher geschah, durch das Exponentialgesetz erfaBbar sind. 

b) Der Umsatz. 

Die Nahrungsaufnahme. 

Wir haben in Abb. 141 die Gewichtszunahme der Stabheuschrecke in 
Form einer Sattelkurve kennengelernt, die das Korpergewicht an jedem 
Lebenstage angibt. Ihre Gestalt wurde durch das Zusammenwirken 
zweier einfacherer Kurvenformen zu erklaren versucht. Welcher Art 
diese beiden Prinzipien sind, laBt sich generell nicht sagen, jedoch er­
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Abb. 164. Die taglich durchschnittlich ge­
fressene Nahrungsmenge der Stabheu­

schrecke. 

scheint es sicher, daB die 
Nahrungsaufnahme hier­
bei eine groBe Rolle spiel t. 
In Zusammenhang mit 
semen Untersuchungen 
hatTi tschack auchhier­
iiber genaue Messungen 
und Wagungen durchge­
fiihrt, die uns gestatten, 
das Wesen der Beziehung 
zwischen FraB und Kor­
pergewicht zu erkennen. 
Abb. 164 gibt die von 
einem Tier im Laufe seines 

Lebens taglich gefressene Nahrungsmenge (Efeublatter) an. Trotz der 
UnregelmaBigkeiten, we1che durch Hautungen (1-6), durch den 
EinfluB, welchen die Eiablage auf die Tiere ausiibt (E = Beginn des 
Eierlegens), und schlieBlich auch die Zeitspannen, welche naturgemaB 
zwischen den einzelnen Wagungen liegen, ist die Gesamtgestalt der 
Abhangigkeit nach ihrem Typ deutlich erkennbar. Es ist die Kurve, 
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welche wir als Basis fUr die Sattelkurve in den Abb. r59-r61 ge­
nommen haben. 

Wir haben hier ein Beispie1 vor uns, das uns das Wesen dieser Sattel­
kurve noch deutlicher macht als bisher, denn es liegen bei diesen Unter­
suchungen nicht so wechselnde AuBenbedingungen vor wie bei der 
Aufbliihkurve der Baumwolle (Abb. 158), da die Stabheuschrecken im 
Zimmer gehalten wurden. Dort haben wir nur das Prinzip erortern 
wollen, nach welchem derartige Sattelkurven einer Analyse zuganglich 
gemacht werden konnen. Die Abb. 164 zeigt nun mit aller Deutiichkeit, 
daB auch der tatsachliche Tod, wie er im zeitlichen Geschehen als Ende 
eines Ablaufs auftritt, die Bedeutung eines mathematischen Nullpunktes 
hat. Das bedeutet, daB die Kurve, welche die taglich gefressene Nah­
rungsmenge angibt, von hinten.nach vorn, d. h. vom Tode aus, orien­
tiert werden muB. Sie entspricht also vollkommen der in Abb. 159 
von rechts nach links laufenden Kurve 1. Die gegenlaufige Funktion II 
liegt also mathematisch gesprochen in einem anderen Quadranten 
(+ x' + y) als I (-x· + y). In der Additionsformel miissen wir 
also spiegelbildliche Funktion nehmenz. B. nach Abb. 53 rechts 

I m x x ( I) -y-= 2: a + a und 

~ =~(a-x+a-~), 
welche dazu noch auf einen anderen Nullpunkt bezogen werden miissen. 
\Veitere Besonderheiten treten hinzu, wenn asymmetrische Typen wie 
in Abb. 160 vorhanden sind, welche den biologischen Verhaltnissen, 
wie Abb. 141 zeigt, besser entsprechen. Als Ergebnis wollen wir fcst­
halten, daB wir cs bei du Gewichtskurve der Abb. 141 auf Grund der 
Auffassung, welche wir aus der Abb. 164 gcwinnen konnten, mit einer 
reinen Zeitkurve zn tun haben. 

Bei Caraltsius morosus haben wir nur ein Tier und desscn indivi­
duelles Verhalten betrachtet. Gc bling gibt nun den taglichen Futter­
bedarf der Seidenraupe fiir etwa 25-30 000 Tiere in einer Kurve wieder, 
welche in Abb. 165 gezeichnet ist. Wir erkennen auch hier wieder die 
Schwankungen, die bei den dmch Sterne beieichneten Hautungen ein­
treten und welche den Gesamtverlauf sti:iren. Sehen wir aber von ihnen 
ab, so erhalten wir wiederum eine Kurve, die den Verhaltnissen bei der 
Stabheuschrecke ahnlich ist, aber mit dem Unterschiede, daB am Ende 



- 170 -

der FraBperiode noch eine bestirnrnte Menge Nahrung verbraucht wird. 
Mathernatisch rnussen wir auch hier an diesen Tag den Nullpunkt 
setzen. Die Kurve erreicht ihn jedoch nicht, irn Gegensatz zu Abb. I64, 
sondem schneidet die y-Achse oberhalb des Nullpunktes, den wir auf 
Grund der biologischen Tatsachen rnathernatisch als Koordinatenan­
fangspunkt wahlen rnussen. Wenn auch die Moglichkeit nicht auBer 
acht gelassen werden darf, daB bei der groBen Zahl der Versuchstiere 
eine Anzahl Raupen noch nicht den Verpuppungstag erreicht haben 
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Abb. ,65. Die Schwanknngen des tag­
lichen Futierbedarfs des Seidenspinners. 

* = Hautungstage. 

und noch fressen, wahrend der 
groBte Teil die FraBperiode 
schon beendigte, so besteht doch 
fUr das Exponentialgesetz in 
dieser Richtung keine Schwie­
rigkei t, j a es nirnrn t diese als 
Beobachtungsfehler zu kenn­
zeichnende Tatsache in sich auf, 
indern als Basis der rnatherna­
tischen Forrnulierung des Ge­
sarntresultates eine erweiterte 
Funktion z. B. Abb. Iz8 ge­
wahlt werden kann. Aber auch 
hier rnuB die Orientierung von 
einern Punkte aus erfolgen, der 
biologisch das Ende eines zeit­
lichen Geschehens darstellt. 

Eine ganz andere Gestalt erhalt die Nahrungskurve der Stabheu­
schrecke, wenn die Surnrne des Gefressenen graphisch dargestellt wird, 
wie das in Abb. I66 I geschehen ist. Linie Il stellt das jedesrnalige 
Gewicht, verrnehrt urn die gesarnten vorher abgelegten Eier, dar. Das 
Auseinanderweichen beider Kurven bedeutet nach Ti tschack das 
Verhaltnis zwischen Stoffansatz -und Nahrungsverbrauch, denn es ist 
ja die Eiproduktion, wie wir schon sagten, ebenfalls eine Verrnehrung 
der lebenden Substanz durch die Nahrungsaufnahrne. In Abb. I66 habe 
ich nach einer Tabelle von Titschack dieses Verhaltnis als gestrichelte 
Linie gezeichnet, und wir sehen, daB uns hier ebenfalls wieder eine 
Sattelkurve begegnet. Interessant und fUr die weitere Analyse derartiger 
Beziehungen nicht unwesentlich scheint die Tatsache, daB der Sattel 
zu einem Zeitpunkte auftritt, wo die Eiablage beginnt (vgl. E in Abb. I64). 
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Fur die Pflanzen ist, wie sehon erwiihnt, der EinfluB der vorhandenen 
Nahrstoffe aui das Waehsturn und damit auch auf die Ernte von groBer 
wirtschaftlicher Bedeutung, denn unsere gesamte Diingelehre fuBt 
auf dieser Beziehung. Was wir auf S. 144 aligemein von den Wachstums­
verhaltnissen und ihrer formelrnaBigen Erfassung gesagt haben, trifft 
auf dieses Gebiet voll und ganz zu. In der Hauptsache ist es Mitscher­
lieh gewesen, der versueht hat, hier zu Wachsturnsforrneln zu gelangen 
(vgl. dazu z. B. Przibram, Pfeif-
fer, Rippel). DieGrundlagestellt zzsoo 
die Gleichung I S. 144 dar, die auch m9 
von anderen Autoren mehr oder woon 
weniger modifiziert immer wieder 
angewendet wurde. Wir haben 
fruher schon ausgesproehen, daB 
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Ii oder Exponcntialiinie nur in sel­
tenen Fallen eine J?iologische K urve 
erfaBt, sondern daB vielmehr meist 
kompliziertere Beziehungen vor­
liegen. Aueh das Einfugen neuer 
Konstanten und andere Modifika­
tionen haben die Diskussion nicht 

3 

zurn Schweigen bringen konnen. 
Von der Grundlage aus, welche 

das Exponentialgesetz bietet, er­
scheint es nieht schwer, das Pro­
blem des Wachstums von einer ganz 
anderen Seite aus anzufassen und 
aus der Sackgasse herauszufiihren, 
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Abb. 166. Stabheuschrecke,lSumme 
des Gefressenen, Il Gewicht + ab­
gelegte Eier, - - - Verhii1tnis Lebend-

gewicht: Nahrungsmenge. 

in welche der oft erbitterte Streit urn die Formeln von iVIitscherlieh, 
Ro bertson u. a. gefuhrt hat. Da es sich auch hier besonders urn die 
S-formige Kurve handelt, welche wir bei den Wachstumsvorgangen als 
Zeitfunktion besprochen haben, geben die in Kap. A. III besprochenen 
Methoden des Exponentialgesetzes genug Anhaltspunkte fiir die Deutung 
und Formulierung der Wachstums- und Ernteertragskurven. Die Grund­
lage fiir die hier zur Rede stehenden Beziehungen ist das Liebigsche 
Gesetz vom Minimlun, das nach Pfeiffer folgendes besagt: Der Pflan­
zenertrag wird in letzter Linie durch denjenigen Vegetationsfaktor be-

z 
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stimmt, der allen anderen gegeniiber sich im relativen Minimum befindet. 
Mitscherlich hat an dessen Stelle von einem Gesetz der physio­
logischen Beziehungen gesprochen. Es ist diese GesetzmaBigkeit, auf 
einen speziellen Fall bezogen, im Grunde genommen nichts weiter, 
als was die experimentelle Forschlmg immer durchfiibrt, wenn es sich 
darum handelt, die Abhangigkeit irgendeines Lebensvorganges von den 
auBeren Bedingungen zu untersuchen, und wir haben ja bei unserem 
GroBexperiment iiber die Temperaturabhangigkeit der Mehlmotten­
entwicklung dieselbe Methode eingeschlagen, indem wir eine Umwelt­
bedingung, die Temperatur, variierten, die iibrigen aber optimal konstant 
hielten. Zu einem Verstandnis der Reaktionsfahigkeit eines Organismus 
kiinnen wir, wie gesagt, nur dadurch gelangen, daB wir den EinfluB eines 
jeden Faktors getrennt untersuchen. 

Die Ernahrung hat fiir das Wachstum ebenso wie andere Faktoren 
eine ungemein groBe Bedeutung. Nicht nur tatsachlicher Nahrungs­
mangel, sondern auch das Fehlen einzelner fUr die Entwickhmg unbedingt 
notwendiger Stoffe beeinfluBt die Wachstumsvorgapge. In solchem 
Falle muB dem Mangel z. B. im Boden durch Zufuhr von Diingemitteln 
abgeholfen werden. Eine Frage, welche die Praxis dann stellt, ist die, 
wieviel denn gegeben werden muB, um den Ernteertrag bei geringster 
Gabe maximal zu steigern, eine Frage, welche um der Rentabilitat 
willen notwendig gestellt werden muB. Damit sind wir aber auf dem 
Wege zu einer quantitativen Betrachtung des vorliegenden Problems, 
und das ist auch der Grund, weshalb eine mathematische Formulierung 
dieser Abhiingigkeiten immer wieder versucht worden ist und weiter 
versucht werden muB. 

An einigen Beispielen solI gezeigt werden, wie das Exponentialgesetz 
auch hier den Weg zu neuen Methoden der Untersuchwlg weisen kann. 
In Abb. 167 ist nach Veszi auf der Abszissc die Konzentration der Niihr­
stoffe, auf der Ordinate die relative Stickstoffmenge aufgetragen, welche 
bei den verschiedenen Konzentrationen in den Leibern von Proteus­
bakterien festgestellt wurde. Es handelt sich, wie man sieht, hier wieder 
um die S-fiirmige Kurve, welche fiir viele Wachstumsvorgiinge so 
charakteristisch ist und die wir als Zeit-Wachstumskurve friiher schon 
besprochen haben. Hier ist als Symptom die Stickstoffernte gewiihlt 
worden. MiBt man jedoch die Wachstumsrate in Quadratzentimetern, 
wie Thornton bei Bacillus dendroides, so haben die Kurven als Zeit­
funktion dieselbe Gestalt, wie Abb. 168 zeigt. Die gestrichelte Kurve 
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gilt fiir Bakterien, we1che in einem Medium mit 0,2 vH Kaliumnitrat 
gewachsen sind, die ausgezogene filr so1che bei 0,05 vH KN0 3. Wie 
wir des ofteren in Rap. A III betont haben, ist die Lage der Rurven 
im Koordinatensystem von der GroBe der Konstanten in und a abhangig. 

Diese Tatsache hatte uns friiher schon dazu gefiihrt, mehrere Orga­
nismen in ihrer Reaktionsfahigkeit auf Grund der Zahlenwerte der 
Konstanten zu vergleichen. Hier tritt mit aller Deutlichkeit in Er­
scheinung, was das Gesetz vom Minimum im Rahmen des Exponential­
gesetzes bedeutet. Die Kurven in Abb. r68 geben das Wachstum als 
Zeitfunktion an. Die Konzentration der Nahrstofie, von welcher nach 
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Abb. 167. Die relative Stickstoffernte Abb. 168. Der EinfluI3 der Nitrat­
bei Bakterien in Abha.ngigkeit von konzentration des Mediums auf das 
der Konzentration der Na.hrstoffe. Wachstum von Bacillus dendroides. 

Abb. r67 als unabhangige Variable das Wachstum funktional abhangig 
ist, macht sich in Abb. r68 dadurch bemerkbar, daB die Konstanten 
sich andern. Auf Grund der Abb. r67 wird klar, daB die Art dieser 
Anderung wiederum eine exponentiale Funktion ist. Es kommt also 
ganz darauf an, welche Dinge man bei biologischen Abhangigkeiten 
in Beziehtmg zueinander setzt. Das Wachstum als Zeitfunktion hat nur 
dann einen ganz bestimmten durch die GroBe seiner Konstan1:en zahlen­
maBig ausdriickbaren Charakter, wenn die Bedingungen zum Wachstum 
optimal sind. 1st irgendeine Lebensbedingung, in unserem Falle ein 
Nahrstoff (KN03), im Minimum vorhanden, so beeinfluBt dieser Faktor 
von sich aus das Wachstum derart, daB die Kurven flacher und niedriger 
werden, je groJ3er del' Mangel ist. Ausdriickbar ist die Lageveranderung 
der Kurven durch den Zahlenwert der Ronstanten in und a unserer 
Formeln. Mit welcher Geschwindigkeit jene aber vo! sich geht, d. h. 
,vie der Organismus auf den veranderten Nahrstofimangel reagiert, ist 
von sich aus dann wiederum eine exponentiale Funktion. 
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An den folgenden Beispielen soll gezeigt werden, wie das Exponential­
gesetz durch die Plastizitat seiner Kurvenformen auch Wachstums­
verhaltnisse erfaBt, we1che sich nicht so ohne weiteres in das bisher an­

9 zltronenstillrei6.r1. Phosp'horsaure 
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Abb. 169. Die Abhangigkeit des Ernte­
ertrages der Gerste van der Diingnng. 

gewandte Schema hineinfiigen. 
Abb. 169 gibt nach Pfeiffer als 
Symptom des Wachstums der 
Gerste die Trockensubstanz in 
Gramm an, we1che in Abhangig­
keit von der gegebenen Menge 
zitronensaurelOslicher Phosphor­
saure steht. Es zeigte sich, daB 
bei volligemFehlen der Phosphor­
saure sich ein Ertrag von etwa 
53 g Trockensubstanz ergab, d. h. 

hier liegt nicht mehr die einfache S-form der Kurve Abb. 167 vor, son­
dern eine Modifikation derselben, die wir nach Abb. 67 ausfiihrlich 
in ihrer Entstehungsart besprochen haben. Die von Pfeiffer ange" 
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Abb. 170. Der EinflnB der Stick­
staffquelle auf das Wachstum 

van Bacillus dendroides. 

log (A -y) = 11 -ex 

diirfte zur Klarung deraItiger Ab­
hangigkei ten meines Erach tens nicht 
ausreichen, auch wenn sie fiir dit'sen 
einen Fall bei geeigneter Wahl der 
Konstanten leidlich brauchbare Re­
suItate liefert, denn es fehIt ihr die 
Anpassungsfiihigkeit an die verschie­
denen Formen der Wachstumskur­
ven. Wieviel mehr die Additions­
formeln zu bieten haben, ist aus 
Abb. 170 ZU ersehen, we1che nach 
Thornton den EinfluB der Stick-

stoffquelle auf die Wachstumsrate von Bacillus dendroides wiedergibt. 
Die Kurven, we1che hier als Zeitfunktionen gezeichnet sind, haben den 
Charakter der Abb.71, deren Beziehung zu dem gewohnlichen S-for­
migen Typus wir dort behandelt haben. 

Das Gesetz vom Minimum gilt nur "unter Ausschaltung derjenigen 
Falle, in denen ein Faktor durch Oberschreiten gewisser Grenzen pflan-
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zenschadigend zu wirken beginnt" (Pfeiffer S. 260). Wie sich in solchen 
Fallen die Wachstumskurven andern, zeigen die Untersuchungen von 
Raulin (nach Piitter 19II) iiber die Abhangigkeit der Ausnutzung 
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Abb. 171. Aspergillus niger. Die Abhangigkeit der Ansnntinng der 
Nahrstoffe von der Konzentration. I Trockensubstanz der Pilzernte 

in g, II das Verhaltnis Emte zu Zucker I: g. 

der Nahrstoffe von der Konzentration bei Aspergillus niger. Die Kurve I 
in Abb. 171 gibt die Trockensubstanz der Pilzernte bei verschiedenem 
Zuckergehalt des Nahrsubstrates wieder, welche einem Typus folgt, 
dem wir schon ofter begegnet sind und welcher in seiner mathematischen 
Form in den Abb. 53 rechts, 64 rechts, 80 rechts u. a. dargestellt ist. 
Das Wachstum erreicht nach einem sehr schnellen Aufstieg bei etwa 
500 g Zucker seinen Maximalwert und sinkt dann sehr langsam mit 
steigender Zuckermenge ab. Tragt man nicht die g Trockensubstanz, 

sondern das Verhaltnis Ernte zu 1O'-------------~ 
Zucker auf der Ordinate ab (Linie .9 

Il), so muB entsprechend dem rezi-
proken Verhaltnis der beiden Werte 8 

7 ~ auch die Kurve die Reziproke der '" 
Linie I sein, und man sieht, daB das 8 

tatsachlich der Fall ist, wenn man 5L--"=-4_,h-"±'~_h.--.h,......jm~,-'Tiie"*fe~ 
z. B. die Abb. 52 und 53 mit der zoo WJO 6W 800 trXJO fZOO fII(K) 1800 f800 

Abb. 17l vergleicht. 
lm Zusammenhang mit der Er­

nahrungsphysiologie mochte ich 
noch eine Tatsache erwahnen, welche 

Abb. 172. Der Brennwert der ge-
16sten organischen Stoffe im Mit­
telmeer in verschiedenen Metern 

Tiefe. 

in einem gewissen Zusammenhang mit der Nahrungsaufnahme steht. 
Abb. I72 gibt nach Zahlen aus Pii tter (I9II) den Brennwert der ge­
losten organischen Stoffe im Mittelmeer in verschiedenen Metern Tiefe 
an, der fiir die Ernahrungsbedingungen der organischen Welt eine 
nicht unwesentliche Rolle spielt, denn von ihm ist zum Teil die 
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Lebensmoglichkeit abhangig. Es zeigt sich, daB das Exponentialgesetz 
auch hier Giiltigkeit hat, denn die Form der Kurve ahnelt so auBer-

ordentlich unserer Abb. 108, daB man die Kombination 7 + -( _1_) un-
1+4 

mittelbar als Grundlage fiir die Abhangigkeit der vorhandenen Stoffe 
von der Meerestiefe nehmen kann. 

Die Kohlensaureassimilation. 

Die Kohlensaure gehOrt fiir die Pflanze zu den Nahrstofien. Es 
ist daTum nicht verwunderlich, daB dasWachstum auch'von der Menge 
der vorhandenen Kohlensaure abhangig ist. Die Kurvenform, welche 
diese Beziehung wiedergibt, ist von demselben Typus, wie wir ihn beim 
Wachstum in der Zeit und bei verschiedener Konzentration der Nahr­
stoffe gefunden haben. Bei der so ungemein weitreichenden und teilweise 
recht unerfreulichen Diskussion iiber das Problem der Kohlensaure­
di.ingung hat die mathematische Formulierung eine ebenso groBe Rolie 
gespielt wie bei der Diingung iiberhaupt. Wie weit die experimentell 
gefundenen und die errechneten Werte iibereinstimmen, 1st aus der 
Arbeit von Reinau zu entnehmen. 

Das Problem unterscheidet sich in nichts von dem des Wachstums, 
so daB aUe Gesichtspunkte, welche wir, auf der Basis des Exponential­
gesetzes stehend, dort geltend machen muBten, auch hier beriicksichtigt 
werden miissen. Eine sehr wesentliche Rolie bei der Kohlensaure­
assimiliation spielt einmal die Temperatur, dann aber auch die Licht­
intensitat. Abb. 173 gibt (nach Zahlen aus Pii tter 19II) die Zahl der 
Gasblasen in '/4 Minuten von der Wasserpest Elodea in Abhangigkeit 
von der relativen Lichtintensitat wieder. Die Kurve gleicht dem Typ, 
den wir in den Abb.82 links und 122 dargestellt haben, und ist so ein 
Beweis fiir die Gi.iltigkeit des Exponentialgesetzes auch bei der Kohlen­
sa urcassimilation. 

Wenn wir auBerdem noch die Temperatur verandern, wie das L unde­
gardh bei Blattern von Solamm~ tubcrosmn und lycopersicum und 
Cucumis sativlls durchgefiihrt hat, so erhalten wir Kurven von der 
Art, wie Abb. 174 fiir die Kartoffel darstelit. Hier ist die Menge Kohlen­
saure in Milligramm, welche assimiliert wird, in Abhangigkeit von der 
Temperatur gesetzt und auBerdem die Lichtintensitat geandert worden. 
\Venn wir die friiher gewonnenen Erkenntnisse verwenden, so miissen 
wir liler wieder die Kurvenform der Abb. 53 rechts heranziehen, welche 
wir auch bei deI Abb. 151 zugrunde gelegt haben, d. h. auch hier ist eine 
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bestimmte zwischen 45 0 und 50 0 gelegene Temperatur als N ullpunkt 
zu betrachten. Der Kohlensauregehalt betragt konstant I,22 vH CO2 , 

Wird dagegen die Lichtintensitat auf "/, konstant gehalten und als 
zweiter Faktor der Kohlensauregehalt geandert, so erhalten wir denselben 
Kurventyp, wie Abb. 6 bei Lundegardh zeigt. Es liegen hier ahnliche 
Beziehungen vor, wie wir S. I73 fiir die Abb. I67 und 168 besprochen 
haben. Damit, daB wir die Vorgange bei der Kohlensaureassimiliation 
in das Exponentialgesetz einordnen, wird auch das Problem der Kohlen­
saurediingung in andere Bahnen geleitet, welche geeignet erscheinen, 
die so stark divergierenden Meinungen durch scharfe Formulierung 
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Abb.173. Die Abhangigkeit der Intensitat del' 
Kohlensanreassimilation von der Lichtinten­

sitat bei der Wasserpest Elodea. 
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Abb.174. Die Temperatur. 
abhangigkeit der Kohlen· 
saureassimilation bei hohem 
CO 2 -Gehalt der Lnft nnd 
verschiedener Lichtintensi· 

tat, Solanum tuberosum. 

der Einzelbeziehungen auf einer gemeinsamen Basis auszugleichen. 
Auf die zellphysiologischen Erscheinungen bei der Assimilation werden 
wir bei der Betrachttmg der Protoplasten als kolloides System zuriick­
kommen. 

Die Atmnng nnd die Garnng. 

In Kap. A I 4 dieses Buches haben wir die Temperaturabhangigkeit 
der Atmung schon besprochen und die vorliegenden Kurven als Rezi­
proke von Kettenlinien zu deuten versucht. Bei der wenig umfang­
reichen Basis, welche dort noch vorlag, war das nicht anders m6glich, 
und ich habe die Verhaltnisse so dargestellt, wie cs notwendig war, um 
die Bedeutung der reziproken Funktion fiir die Ableitung des Expo­
nentialgesetzcs klarzulegen. Ebenso wie wir schrittweise von der sym­
metrischen Kettenlinie, welche wir fiir die Entwicklungsdauer als Tem-

Janisch: Das Exponentialgesetz. 12 
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peraturfunktion konstatierten, abrucken muBten, dann ihre asym­
metrische Form wahrscheinlich machten und endlich auch diese ver­
lieBen, um uns auf den Boden der Abb. 52 rechts u. a. zu stellen, mussen 
wir auch jetzt, nachdem wir das Exponentialgesetz in seiner ganzen 
Breite entwickelt haben, die bei del' Besprechungdel' Temperatur­
abhangigkeit angefiihrten Beispiele einer erneuten Durchprufung unter­
ziehen. 

Das gilt nicht nur fiir die Atmung, sondern auch fUr die ubrigen dart 
besprochenen biologischen Beziehungen. Fiir die Atmung mussen 
wir, denselben Gedankengangen folgend wie in Kap. B I la, nach 
den neuen Ansichten, die wir nunmehr fiir die Entwicklungsvorgange 
auf Grund del' in Kap. A III entwickelten Kurvenformen gewonnen 
haben, dieselben Typen annehmen, wie beim Wachstum in seiner Ab­
hangigkeit von veranderten auBeren Bedingungen (vgl. Abb. 151, 155, 
156), d. h. auch fUr die Atmung muB ein bestimmter Temperaturgrad 
einen Todpunkt, also einen Nullpunkt, darstellen. Die Kohlensaure­
abgabe del' Keimlinge von Lupinus l'l~teus nach Abb. 25 wie auch del' 
Sauerstoffverbrauch von Insektenpuppen nach Abb. 23 folgen dem­
entsprechend dem Kurventyp, welchem wir in Abb.53 rechts, 64 rechts, 
80 reehts usw. aufgestellt haben. Folglich wurde aueh die Kurye Abb. 24, 
welche die Anzahl Stunden angibt, die I kg K6rpergewieht ben6tigt, 
um I I Sauerstoff zU veratmen, die Reziproke dazu sein (Abb. 52 reehts, 
63 rechts usw.). Auch die uber den respiratorisehen Quotienten cnt­
wickelten Gedankengange sind in diesel' Richtung auf ein Nachbargleis 
zu schieben. 

Damit habcn wir dureh das Expone!1tialgesetz eine Grundlage gc­
wonnen, Kohlensaureabgabe und Sauerstoffverbrauch del' Organismen 
in ihrer Temperaturabhangigkeit vergleichend zu untersuchen. DaB 
auch die Wasserausscheidung durch denselben Kurventyp zu erfassen 
sein wird, macht die Abb. 175 nach Kestner-Plaut von del' Kuchen­
schabe wahrscheinlich, Eine Erscheinung, del' ich bei Durchsicht del' 
Literatur sonst nicht begegnct bin, ist das Auftreten eines Sattels in der 
Atmungskurve del' Abb. 176, welche den stlindlichen Sauerstoffverbrauch 
von 100 g Rana-Larven (26 Tage aIt) nach J oel darstellt. Die Grunde, 
welche wir fur die Baumwollbluten in Abb. 159-16r und dann auch 
S.164 fUr die Gewichtskurve del' Stabheuschl'ecke (Abb, 141) geltend 
gemacht haben, mussen wir auch fur den Sattel in der Atmungskurve 
der Froschlarven heranziehen, cs ist sogar die Feststellung eines Sattels 
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bei derartigen Beziehungen ein Zeichen mehr damr, daB tatsachlich 
solche oder ahnliche Kurvenformen vorliegen, wie wir oben angenommen 
haben. 

Von diesem allgemeinen Typus weichen in manchen Fallen die 
experimentell ermittelten Kurven recht erheblich ab. So scheint z. B. 
die Kohlensaureabgabe pro Quadratzentimeter und Stunde von der 
Opossumratte Bettongia in Kestner-Plauts Abb.40 auf den ersten 
Blick in dem untersuchten Temperaturbereich einer Kettenlinie zu 
folgen. Jedoch tritt bei fallender Temperatur Muskelzittern ein, das 
einen erhiihten Stoffumsatz bedingt. Die Reaktion iiberlagert nun 
die eigentliche Stoffwechselkurve derart, daB der Kurvenzweig, welcher 
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Abb. 176. Der stiindliche 02-Ver­
brauch von IOOg 26Tage alterFrosch­
larven bei verschiedener Temperatur. 

wie in Abb. 93 bei Tcmperaturerniedrigung langsam fallen miiBte, wie­
der ansteigt. Wir miissen also das Absinken der Kurve von 40° bis 30° 
als von einer normalen Atmungskurve bestimmt betrachten, das dann 
folgende Steigen aber als Ausdruck eines neuen Geschehnisses, namlich 
des Muskelzitterns, ansehen. Dadurch, daB sich bei Tieren mit einer 
Warmeregulation in solcher Weise zwei Reaktionen iiberlagern, wer­
den die Verhaltnisse hier ungleich viel schwieriger. 

In sehr charak1eristischer Weise ist die Atmungsintensitat von der 
Menge des zur Verfiigung stehenden Sauerstoffs abhangig. Praktisch 
kommt das bei solchen Tieren vor, w~lche, wie zum Teil luftatmende 
Wasserschnecken, eine bestimmte Menge Luft in ihrer Atcmhiihle mit­
nehmen. Abb. 177 gibt nach Kestner-Plaut den Oz-Gehalt der 
Lungenluft von Limnaeus stagnalis bei Aufenthalt unter Wasser an, 
welcher in den ersten 60 Minuten ziemlich schncll, dann sehr allmahlich 

12* 
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absinkt. Die Kurve ahnelt den in Abb. 56 und 57 dargestellten Ver­
haltnissen. Wenn man nunmehr unter Beriieksichtigung des zur Ver­
fiigung stehenden Sauerstoffes den Sauerstoffverbraueh bestimmt, 
so erkennt man ganz bestimmte Abhangigkeiten, welche sich ebenfalls 
durch das Exponentialgesetz erfassen lassen. Abb. 178 zeigt nach 
Kestner-Plaut fiir Limax und Tenebrio bei geringem Sauerstoffdruck 
ein schnelles Steigen des Verbrauchs. Bei hoherem Prozentgehalt Oz 
nahern sich die Kurven einem Maximalverbrauch an. Der Kurventyp 
entspricht unseren Abb. 66, 67, 69 trod II3. Auch der respiratorische 
Quotient weist eine Abhangigkeit von dem Sauerstoffgehalt auf, welche 
in Abb. 179 naeh Pii tt er flir Sip·unculus nudus wiedergegeben ist. 
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Abb. 177· Del' 02-Gehalt del' Abb. 178. Das Verh;i\tnis des Sanerstoff-
Lungenluft van Limnaeus stagna- verbrauchs zum Sauerstoffdruck. 
lis bei Aufenthalt unter Wasser. 

Auf der Abszisse ist der Oz-Gehalt des Seewassers pro 1 in cem auf­
getragen. Diese Beziehung folgt einer Kurvenform, welche durch Abb. 56 
rechts und 88 links reprasentiert ist. 

Die Anderung del' Atmungsintensitat mit der Zeit ist wiederholt 
Gegenstand del' Untersuehungen gewesen. So waehst z. B. der Anstieg 
der AtmungsgroBe im Laufe del' Stunden naeh der Befruchtung von 
Echinodermeneiern naeh Lipschitz und Rosenthal nach Art der 
Kurven unserer Abb. 68 I, 72 II und 73 II im Anfang ungemein raseh, 
spater bedeutend langsamer. Die Menge der ausgeatmeten Kohlensaure 
pro Kilogramm und Stunde von Mehlkaferpuppen wahrend der Entwick­
lung gibt Abb. 180 nach Krogh wieder. Die Kurven fallen zunachst 
ab, erreichen ein breites Minimum und stcigen dann wieder hoch. Del' 
Kurventyp ist in Kap. A In nieht gezeiehnet worden, entspricht aber 
der Reziproken von Abb. lOT. Beachtenswert ist die Tatsache, daB die 
Temperatur die Kurven so weit auseinanderzieht. Es macht sich auch 



- 181 -

hier wieder der EinfluB auf die Entwicklungsgeschwindigkeit bemerkbar. 
Man kannte, wie wir das an anderen Beispielen fruher besprochen haben, 
bei Versuchen mit einem ausgedehnteren Temperaturbereich die GraBe 
der Kurvenverlagerung darstellen, indem man fUr die verschiedenen 
Stunden die Kohlensauremenge auf der Ordinate und die Temperatur 
auf der Abszisse auftragt. Durch Vergleich der K urvenform und ihre 
mathematische Formulierung werden sich dann fur das Verstandnis 
der Zusammenhange zwischen AtmungsgraBe, Entwicklungsdauer und 
Temperatur sehr wertvolle Beziehungen feststellen lassen, die zur 
Klarung des Verhaltnisses vom Bau- und Betriebsstoffwechsel dienen 
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Abb. 179. Der respirato­
rische QuotientvonSipun­
culus nudus bei verschie­
denem Sauerstoffgehalt 

des Seewassers. 

20,9 

201/0508010020 'I05080ZOOZO 

Abb. 180. Die CO2 -Produktion der Mehlkafer­
puppe wahrend der Entwicklung bei yerschic­

denen Temperaturen. 

kanneu. Zieht man noch das Wachstum bei derartigen Untersuchungen 
hinzu, so eraffnen sich hier weite Ausblicke. 

Greifen wir von den Symptomen der Garung die Menge der ausge­
schiedenen Kohlensaure heraus, so erkennen wir, daB diese ebenfalls 
nach Art exponentialer Funktionen von den Umweltbedingungen ab­
hangig ist; Abb. 181 (nach v. Euler und Myrback) zeigt den EinfluB 
der Nahrungsmenge auf die Garung der Refe, in welcher auf der Abszisse 
die Anzahl der zur Verfugung stehenden Gramm Glukose aufgetragen 
ist. Die Kurvenform entspricht der Linie I in Abb. 7I. Beobachtet man 
dagegen den zeitlichen Verlauf der Zymasegarung, wie sie nach Boysen 
J ensen in Abb. 182 dargestellt ist, so macht sich die verschiedene 
Zuckerkonzentration in einer Lageveranderung der Kurve bemerkbar. 
Die Linie I gibt die Kohlensaureproduktion bei Zucker im UberschuB, 
die Linie 2 bei kleiner Zuckermenge wieder. Wir haben also hier die­
selbe Erscheinung bei der Kurvenlagerung, welche wir schon mehrfach 
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besprochen haben. Die Abhii.ngigkeit der Garung von der Menge Coenzym 
zeigt nach Boysen J ensen Abb. 183, in welcher I die CO2 -Aus­
scheidtmg bei 0,25 g, 2 die bei 0,5 g Zymase bedeutet. Da auch bei 
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Abb. 181. Die Abhangigkeit 
del" Hefegarung von der Zucker-

menge. 
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Abb. 182. Del" zeitliche Verlauf der 
Zymasegarung bei Zuckel" im DberschuB 
(I) und bei kleinen Zuckel"mengcn (2). 

viilligem Fehlen des Coenzyms eine gewisse Garung vor sich geht, muB 
hier die Kurve zugrunde gelegt werden, welche auf dem Verhalten der 
Abb. 64 links, 104 oder IIO links aufgebaut ist. Abb. 184 zeigt die Be­
schletmigung der Gartatigkeit frischer Refe durch den Biokatalysator Z 
nach v. Euler tmd Myrbak. Rier 
wiirde man aber auf eine Abhii.ngig-
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Abb.183· DieAbhangigkeitderGarung 
von der Menge Coenzym, I bei 0,25 g, 

2 bei 0,5 g Zymase. 
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Abb. 184. Die Beschleunigung dcr 
Gartatigkeit frischer Hefe durch den 

Biokatalysator Z. 

keit nach Art der Kurve Abb. 67 schlieBen, so daB auch Hi.r den EinfluB 
des Coenzyms in Abb. 183 vielleicht ahnliche Verhiiltnisse vorliegen. 
Bei den Untersuchungen derselben Autoren iiber die Trockenhefe wurde 
das Maximum der Garkraft der Aktivatoren bestimmt, das bei 8 g 
Trockenhefe festgestellt wurde, wie die gestrichelte Linie in Abb. 185 
angibt. Die Gesamtgestalt der Kurve muB auf Grund der Kurve Abb. 88 
rechts ermittelt werden, bei deren Besprechung wir auf die Abhangig-
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keit des Maximums von dem Zahlenwert der Konstanten eingegangen 
sind. 

Es lieBen sich noch eine groBe Zahl von Beispielen dafiir beibringen, 
welche zeigen, daB die experimentell ermittelten Kurven durch die 
Funktionen des Exponentialgesetzes 
formelmaBig dargestellt werden kon- 7001-----:::::=F;;:::::=--j 
nen. Auf spezielle Einzelheiten, 
welche mit den Fermentwirkungen 
in direktem Zusammenhang stehen, 

80 

50 

S 10 flj 
9 Trockenhef'e al.J IIkfi~afor 2uge.selr.f 

werden wir spater noch zurilck- ~~r 
kommen, wenn wir die Fermente 8.0 

im Zusammenhang mit dem Proto­
plasten als kolloides System be­
trachten. Hier mag das Angefuhrte 
genugen, urn zu zeigen, daB die Be­
dingungen der Atmung und Garung 

Abb. 185. Die Garkraft der Akti­
vatoren der Trockenhefe nach der 

nach dem Exponcntialgesetz wirk­ Zersti:irung der Zymase. 
sam sind und daB mit Hilfe der her-
angezogenen Kurvenformen eine vergleichende Physiologie dieses Teil­
gebietes des Stoffwechsels ihr mathematisches Fundament erhhlt. 

Das Blut. 

1m Zusammenhang mit den Stoffwechselerscheinungen mogen die 
Verhaltnisse des Blutes gesondert besprochen werden, denn sie sind fur 
die Art des Stofftransportes innerhalb des Organismus, insbesondere der 
h6heren Tiere, von auBerordentlicher Bedeutung. Da ist zunachst die 
selbstregulatOlische Fahigkeit des Blutes wichtig. Nach Hober stellt 
sich das Gleichgewicht zwischen Hamoglobin und Sauerstoff einerseits 
und Oxyhamoglobin andererseits als Folge der Reversibilitat der Reak­
tion ein, wobei nach Huiner gilt: 

1 Hamoglobin + I O2 ~ 1 Oxyhamoglobin. 

Wenn y die relative Sattigung oder den Sattigungsgrad des Blut­
iarbstoffes mit Sauerstoff, x die zugehorige Sauerstoffspannung bedeutct, 
so kann man schreiben: 

-"_Y- = kx. 
1-Y 

In Abb. 186 gibt Linie I die Abhangigkeit der prozentischen Satti­
gung mit O. von der Sauerstofispanmmg in Millimetern wieder, welche 
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durch obige Gleichung formelmaBig dargestellt werden kann. Unter­
sucht man aber nicht die reinen Hamoglobin1osungen, sondern das Blut 
selbst, so kommt man zu der S-fOrmigen Kurve II in Abb. 186, we1che 
dann nicht mehr durch die zitierte Hyperbelformel sich erfassen laBt. 
Der Grund fiir diese Abweichung soll nach Barcroft in dem Vorhan­
densein der Salze und der Kohlensaure im Blut liegen. Wenn diese 
entfernt werden, so geht die S-Kurve in die Hyperbel iiber. Vom Stand­
punkt des Exponentialgesetzes sind die Beziehungen der reinen Haemo­
globinloslmgen zum Blut sehr viel einfacher zu verstehen, weil die 

beiden Kurven I und II auf Grund der Variationen der Funktion (2 ~ 3) 

in Abb. 65-69 mathematisch gleichwertig aufzufassen sind und sich 

~~oo~----------------, 
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Abb.I86. Das Gleichgewicht Hamo­
globin, O2 , Oxyhamoglobin, I reine 

Hamoglobinliisung, Il Blut. 

lediglich durch die GroBe ihrer Kon­
stanten unterscheiden. DaB hier 

Abb. 187. Kohlensaurebindungskur­
ven bei 18°, I von Serum, Il von 
Blut, III von Blutkiirperchen in 

KochsaIzliisung. 

tatsachlich exponentiale Beziehungen vorliegen, wird in Abb. 186 noch 
dadurch zum Ausdruck gebracht, daB die Reziproken nach x und y der 
Linie I eingezeichnet sind. Wiirde es sich tatsachlich um eine Hyperbel 
der oben beschriebenen Art handeln, so konntcn derartige reziproke 
Kurvcn nicht entstehen. 'Vir kommen mit unseren exponcntialen Glei­
chungen hier dem Tatbestand viel naher als die H ii f n e r sche A uffassung, 
weil wir ihn innerlich durch die Konstanten zahlenmaBig erfassen kon­
nen, ohne einen Wechsel der Kurvenform an sich vornehmen zu miissen. 
Einem ahnlichen Kurventyp folgen die Kohlensaurebindungskurven 
nach Hober, we1che in Abb. 187 dargestellt sind. Sie gibt die Ab­
hangigkeit der Volumprozente CO2 von der CO,-Spannung bei 18 0 

wieder, und zwar I von Serum, II von Blut, III vori Blutkorperchen 
in Kochsalzlosung. 
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Wiederum denselben Kurventyp erhalt man, wenn man den Ammo­
niakgehalt des Blutes untersucht. Parnas und Reller stellten diesen 
z. B. fiir verschiedene PH-Werte fest und trugen auf der Ordinate die 

Abb. 188. Der Ammoniakgehalt im Blut. 

mg vR, auf der Abszisse die Zeit auf, wie das Abb. I88 zeigt. Almlich 
verlaufende Kurven ergeben die Untersuchungen derselben Autoren 

O)(!l.homog!obin mg 
ZO '10 60 8Q 10Q zoo 

Abb. 189. Der peroxydatische Wert von HbO. bei wechselnder Konzentration 
derselben und konstantem H 2 0z, 0 Imal, /':; zmal, 0 4mal kristallisiertes 

Pferde-Hbo". 

iiber den Ammoniakgehalt der getrennten Blutkorperchen, der mit dem 
Plasma gelassenen Blutkorperchen, des getrennten Plasm as und des 
mit den Blutkorperchen gelassenen Plasmas. Willstiitter und Pol-
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linger untersuchten den peroxydatischen Wert von Hb0 2 beim Pferd, 
einmal bei wechselnder Konzentration derselben und konstanten H 2 0 Z 

(Abb. 18g) , andermal bei wechselnden Konzentrationen von Hydro­
peroxyd. In beiden Fallen liegen Kurvenformen vor, die sich durch 
das Exponentialgesetz z. B. nach Abb. II3 darstellen lassen, so daB wir 
auch hier zu vergleichsfahigen Formeln gelangen konnen. 

Sehr klar wird der Wert der exponentialen Gleichungen durch 
Abb. Ig0 demonstriert, die den Hamolysestudien von Mond entnom­
men ist. Mond untersuchte den Mechanismus der Hamolyse durch H' 
und OH' und trug auf der Abszisse die Zeit ab, wahrend der die Blut­
korperchensuspension mit Saure bzw. Lauge stehen gelassen wurde. 
Nach dem Zentrifugieren wurde dann cler Hamolysegrad und die H'­
Konzentration in den dariiber stehenden Fli.issigkeitenbestimmt. Bei 

Salzsaure tritt, wie Abb. Ig0 
zeigt, die Hamolyse sofort auf 
lmd steigt, wie der Autor meint, 
in Form einer Exponentiailinie 
hoch. Da dieSalzsaure an das 

o~10~Z'!i;O;='?':;-----;;8?;;--__ M.=in.:=".:..:te::.'n,--...,~;j,~o' Hamoglobin gebunden wircl, 
sinkt die H-Konzentration in 

Abb. 190. Die Geschwindigkeit der 
Hamolyse beim Stehen einer Blutkiirper. 
chensuspension mit Saure und Lauge. 

der AuBenfliissigkeit entspre­
chend dem Hamoglobinaustritt 
ab. In der Lauge kommt die 

Hamolyse langsam zustande. Die Meinung Monds, daB die HGl­
Kurve eine Exponentiailinie sei, ist sicherlich unrichtig, wenn sie auch 
bei Drehung der Figur urn goO einige Ahnlichkeit mit einer solchen 
haben mag. Da wir aber deral'tige Kurven auf einen Nullpunkt be­
ziehen miissen, urn zu einer formelmaBigen Darstellung zu kommen, 
und ein solcher uns hier durch den Kool'dinatenanfangspunkt gegeben 
ist, mlissen wir die Kul'ven so betrachten, wie sie in der Abb. Igo 
vorliegen. Die NaOH-Kurve hat nun eine ausgepragte S-fiirmige Ge­
stalt, wie wir sie in Kap. A In mehrfach kennengelernt haben. Wir 
entwickelten dann an Hand del' Kurven in den Abb. 65-68, daB 
durch entsprechende Wahl der Konstanten die S-Form, wie sie die 
Laugenkurve zeigt, in diejenige der Saurekurve iibergehen kann. Die 
Feststellung der Tatsache, daB diesen Abhangigkeiten der Hamolyse 
dieselbe mathematische Beziehung zugrunde liegt, welche je nach cler 
GroBenordnung del' Konstanten diese oder jene Form annimmt, ist 
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beweisend fUr den Vorteil, den das Exponentialgesetz fiir vergleichende 
Untersuchungen dieser Art bietet. 

Auch die elektrische LeiWlhigkeit der roten Blutkorperchen ist, wie 
Abb. I9I naeh Hob(!r zeigt, einer ahnlichen GesetzmaBigkeit unter­
worfen. Auf der Ordinate sind die Prozente Blutkorperchen, auf der 

Abszisse die Leitfiihigkeit A ,~~~~~ abgetragen. Als letztes Beispiel sei 

die bekannte Dissoziationskurve des Hamoglobins erwahnt, welche ent­
steht, wenn man auf der x-Achse den Partialdruck des Sauerstoffs in 
Millimetern Quecksilber aufzeichnet und auf der y-Achse die nicht 
dissoziierten Prozente Oxyhamoglobin. Sie hat eine ganz ahnliche Ge­
stalt wie Abb. I91. SO ergibt sich als Resultat dieser Besprechung, daB 
die quantitativen Beziehungen, 
welche im Blut vorliegen, durch 
das Exponentialgesetz einer ver­
gleiehenden Betrachtung zugang­
lieh gemacht werden konnen. Im 
Rahmen dieses Buches ist es na­
turgemaB tmmoglich, auf die all­
gemeinen Beziehungen der ver­
schiedenen Erseheinungsformen 
zueinander einzugehen, cs kann 
aber, wenn man die zusarnmen­
fassende DarsteUung bei Haber 
nachliest, keinem Zweifel unter-

30 

1,5 2 2,5 J .1,5 q 'f-,s S S,5 () 

Abb. 191. Die elektrische LeiWihig. 
keit (i.) del' roten Blutkorperchen. 

liegen, daB an Hand der durch dasExponentialgesetz gegebenenKurven­
formen ein weiteres Eindringen in den mannigfachen Fragenkomplex, 
den die Verhaltnisse des Blutes darsteUen, moglich ist. 

Der Energiewechsel. 

Die Fragen, welche mit dem Energiewechsel im Organismus irn Zu­
sammenhang stehen, gehoren zu den wichtigsten Fragen der Stoff­
wechselphysiologie iiberhaupt. Besonders hier spielen die quantitativen 
Verhaltnisse eine groBe RoUe. Naeh Putter I9II, S. I54 verstehen wit 
unter Intensitat des Stoffwechsels die Reaktionsgeschwindigkeit, mit 
der im lebendigen System die Umwandlung des Reaktionsmaterials 
erfolgt, bzw., was dasselbe bedeutet, die Geschwindigkeit, mit der die 
Reaktionsprodukte gebildet werden. Hier greift die ganze Stoffweehsel­
chemie ein, und es ist klar, daB eine GesetzmaBigkeit, welche die quanti-



- 188 -

tativen Beziehungen des physiologisch-chemischen Geschehens mit der 
Reaktionsfahigkeit des Organismus iiberhaupt verkniipft, gerade auf 
dem Gebiete des Energiewechsels, von groDer Bedeutung sein muD. 
Hier muD das Exponentialgesetz seinen heuristischen Wert beweisen, 
wenn es zu Recht bestehen 5011. Wir haben schon gesehen, daD es sehr 
wohl in der Lage ist, die Verhaltnisse der N ahrungsaufnahme, des Wachs­
turns, der Atmung usw. quantitativ durch die Eigenart seines Wesens 
in vergleichsfahigen Formeln auszudriicken. Durch seine Methodc der 
Kurvenanalyse, welche durch die Additionsgleichungen und die rezi­
proken Funktionen ermoglicht ist, erweist es sich als fahig, in die inneren 
Zusammenhange biologischer Vorgange hineinzuleuchten und kompli­
zierte Abhangigkeiten in einfachere aufzulosen und so einen General­
nenner aufzustellen, der einen Querschnitt durch die Gesamthcit des 
biologischen Geschehens legt. Einige Beispiele sollen zeigen, wie das 
Exponentialgesetz durch seine Kurvenformen den Energiewechsel zu 
formulieren vermag. Wenn das erst einmal gelungen ist, dann kann 
es nicht mehr grundsatzlich schwierig sein, die Einzelereignisse unter­
einander und mit der Gesamtheit des lebendigen Ablaufs in Vergleich 
zu setzen. 

Abb. I92 stellt nach Kestner -Plaut den Grundumsatz in Kalorien 
pro Quadratmeter Oberflache bei Madchen verschiedenen Alters dar. 
Man sieht, daD er entsprechend unserer mathematischen Funktion in 
Abb. 76 links negativ, 82 
links, I22, 125 oder auch ~ 

nach Art der Reziproken 
von Abb. II7 in den ersten 
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Abb. 192. Der Grundumsatz 
bei Miidchen verschiedenen 

Alters. 
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Abb. 193. Der Energieverbrauch beim 
Wachstum der Seidenraupe. 

I '/2 J ahren sehr steil bis zU einem Maximum ansteigt und dann all­
mahlich bis zu einem konstanten Wert absinkt. In Abb. 193 ist nach 
Tangl der Energieverbrauch beim Raupenwachstum des Seidenspinners 
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bei 24 0 (auf IOOO Raupen berechnet) wiedergegeben, indem der Energie­
verbrauch jedes Abschnittes an das Ende der Periode gesetzt wurde. 
Das Alter der durch riimische Zahlen gekennzeichneten Abschnitte ist 

I I75 Tage, 11 3% III 484, IV 649, t0r----------, 
V 826 Tage. An der gestrichelten 18 I 

Linie beginnt die Metamorphose. 
Die Kurvengestalt ist entweder 
durch die Exponentiallinie, wahr­
scheinlich aber besser durch kompli- 10 

ziertere Formeln wie Abb. 57 rechts, 
62 rechts oder 86 links zu erfassen. 

----'y 

Gew/fl! ;nmg 
'100 800 1ZOO 1600 tOOo 

Die Beziehung zur N ahrungsmenge 
selbst ist durch die frUher bespro­
chene Abb. I65 gegeben. Entspre­
chend der kurvenmaBigen Deutung 
haben wir auch bei der Kurve des 

Abb. I94. Der Energieumsatz der 
Seidenraupe in den verschiedenen 

Periaden des Wachstums. 
Energieverbrauches den mathema­
tischen Nullpunkt an das Ende eines Ablaufs zu setzen, namlich an den 
Beginn der Metamorphose, so daB wir auch hier, wie frUher eingehend 
besprochen wurde, eine riicklaufige Kurve var uns haben. Pii t t er I9II 
hat fiir die Seidemaupe auch noch den Energieumsatz pro Kiligramm 
Lebendgewicht undStunde in den einzelnen Entwicklungsstadien (I-V) 
bezogen auf das Gewicht angegeben, der in Abb. I94 reproduziert ist. 
Auch hier liegt, wenn wir die Daten so nehmen, wie sie gegeben sind, 
eine exponentiale Abhangigkeit, und zwar ahnlich Abb. 99 var. 

Schon Piitter stellte an diesem Beispiel fest, daB das Rubnersche 
Gesetz des konstanten Energieaufwandes e' Z = const. nicht gelten 
kann, da die Produkte nicht konstant sind, wenn e den Kalorienver­
brauch pro Gewichtseinheit des wachsenden Organismus pro Tag und Z 
die Wachstumszeit in Tagen becleutet. DaB eine solche Hyperbel, selbst 
wenn man die Kurve zwischen 11 uncl III hindurchzieht, hier die Ab­
hangigkeit nicht wiedergeben kann, ist durch clas Exponentialgesetz 
ohne weiteres verstancllich. So ergibt sich in jeclem Falle eine Anwen­
dungsmiiglichkeit dieses Gesetzes. Der Energieumsatz steht demnach 
einmal zum Alterwerden in der Zeit, andermal zum Kiirpergewicht nach 
Art expanentialer Funktionen in Beziehung. Wenn wir nun noch die 
Ergebnisse der Abb. I43 hinzunehmen, lassen sich mit Hilfe des Expo­
nentialgesctzes die wechselseitigen Abhangigkeiten zwischen Energie-
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wechsel, Gewicht, Oberflache und Alter in ein System bringen, das das 
R ubners.che Oberflachengesetz, wie schon S. 150 gesagt, in eine ganz 
anq.ere Beleuchtung riickt. Es muB speziellen Untersuchungen iiber­
lassen bleiben, diese grundlegenden Fragen des Stoffumsatzes an Hand 
des gesamten vorliegenden Materials auf die durch das Exponential­
gesetz beigebrachten neuen Gesichtspunkte hin zu untersuchen. 

Dber die Abhangigkeit der Stoffwechselerscheinungen von den Um­
weltbedingungen haben wir schon mehrfach gesprochen. Dabei ist z. B. 
fiir den TemperatureinfluB wichtig 
zu wissen, wie die Korpertemperatur 
von der Umgebungstemperatur be­
einfluDt ist. Wie schnell ein Organis­
mus diese annimmt, zeigt Abb. 195 
von der Weinbergschnecke Helix 
pomatia nach van Dillewijn und 
J ako b. In diesem Falle wurde die 

Abb. '95. Die Temperaturerh6hung 
einer Schnecke im Wasserbad von 28°. 
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Abb. '96. Die K6rpertemperatur des 
Kaninchens bei verschiedener Luft­

tcmperatur. 

Temperatur des Vvasserbades von 14 0 auf 28 0 erh6ht. Die Kurvc zeigt 
in den ersten 10 Minuten ein rasches Ansteigcn, die Temperatur des 
Objektes betragt nach 15 Minuten 24°, nach 30 Minuten 26° und nach 
45 Minuten 27°· Die Temperatur des Wasserbades wird iiberhaupt nicht 
oder erst nach sehr langer Zeit erreicht. Fiir Warmbliiter, in unserem 
Falle fiir das Kaninchen, wird nach K ani tz (Tab. bioI. I) die Abhangig­
keit der K6rpertemperatur von der Lufttemperatur durch die Kurve 
in Abb. 196 veranschaulicht, welche dann genau dem Typ der Abb. 127 
entspricht, wenn auf der y-Achse noch eine fiir das Kaninchen sehr 
niedrige K6rpertemperatur von 37° (Pembrey nach Kanitz) einge­
tragen wird. Auch wechselwarmc Tiere wic die Kiichenschabe Pcri-
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planeta besitzen nach N eeheles eine gewisse Warmeregulation, denn 
nach Abb. 197 liegt die Korpertemperatur immer etwas hoher als die 
der Luft. Bei sehr niedriger Temperatur ist bei dem kaItestarren Tier, 
das weder Bewegung noch Verdauung zeigt, ein relativ starkeres Ab­
weichen von dem Temperaturabfall der Luft, welcher in Abb. 197 durch 
die gerade Linie angedeutet ist, zu konstatieren. Eine an getoteten 
Tieren vorgenommene Kontrolle zeigte dieses Verhalten nicht. 

Diese Abhangigkeiten der Korpertemperatur von der der Luft sind 
bei alien Untersuehungen uber den Stoffumsatz mit in Rucksieht zU 
ziehen, und es geht aus unseren Beispielen hervor, daB das Exponential­
gesetz aueh hier die notwendige Verknupfung mit den Umweltbedin-

z 

Abb. 197. Die K6rpertempe­
ratur der Kiichenschabe bei 

niederer Lufi:temperatur. 

Abb.198. Die Abhangigkeit des Oz-Verbrauchs 
beim hungemden und ruhenden Huhn von der 

Temperatur der Umgebung. 

gungen und ihren vVirklmgen auf den Organismus herstellen kann. Als 
Beispiel seien Hir die Abhangigkeit des Sauerstoffverbrauchs beim hun­
gemden und ruhenden Huhn von der Umgebungstcmperatur die Ver­
suche van Gerhartz (nach Kestner-Plaut) angeHihrt, welche in 
Abb. 198 wiedergegeben ist. KurvenmaBig ist diese Beziehung als die 
Reziprokc zu Abb. 101 und 102 aufzufassen, so daB sich diese zunachst 
so eigcnartig gestaltete Abhangigkeit ebenfalls in das Exponcntialgesetz 
einreihen laBt. Abb. 199 stellt den Anteil des EiweiBes am Stoffwechsel 
des Karpfens nach Kestner-Plaut bei steigender Temperatur dar, in 
welcher als Ordinate die Kalorien aus EiweiB in Prozenten des Gesamt­
verbrauches genommen worden sind. Die Kurve IaBt sich als die be­
kannte S-Form auffassen, weIche wir fruher schon mehrfaeh Hir Tempe­
raturabhangigkeiten kennengelemt haben. 
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Wie eng die GesetzmaBigkeiten des Umsatzes mit den Krank­
heitserscheinungen verbunden sind, zeigen beispielsweise die Unter­
suchungen von Warburg, Posener und Negelein uber den Stoff­

wechsel der Karzinomzelien. Als Symptom wurde der Quotient Q~02 
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Abb. 199. Der Anteil des EiweiBes am Stoff­
wechsel des Karpfens bei steigender Tem­

peratur. 

Abb.200. Die glykolytische 
vVirksamkeit der Karcinom­
zelle in Abhangigkeit von 

der Temperatur. 

gewahlt, welcher die Glykolyse unter anaeoroben Bedingungen als 
cmm Extrakohlensaure, gebildet in Stickstoff b d t t Abb t lit 

mg Gewebe x Stunden e eu e . . 200 S e 
die Abhangigkeit von der Temperatur und Abb. 201 vom Prozentgehalt 

C402 aoo o,f o,z 
Abb. 201. Die glykoly­
tische Wirksamkeit der 
Karcinomzelle in Abhan­
gigkeit von dem Prozent-

gehalt an Glukose. 
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Abb. 202. Der Kreatinstoffwechsel beim Meer­
schweinchen im normalen und skorbutischen 

Zustaud. 

an Glukose dar. Auf Einzelheiten hier einzugehen, wurde den Rahmen 
dieses Buches weit uberschreiten, da unsere Aufgabe lediglich die sein 
soli, festzustelien, ob und wieweit das Exponentialgesetz in den ver-
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schiedenen Teilgebieten der Biologie giiltig und nutzbringcnd zu ver­
werten ist. DaB das del' Fall ist, zeigt auch Abb. 202, welche nach 
Palladin in I den Kreatingehalt der Muskeln und in II den Kreatinin­
koeffzienten in Abhangigkeit von dem zeitlichen Fortschreiten des Skor­
buts wiedergibt. Die Messungen wul'den an Meerschweinchen durch­
gefiihrt. 

Als letztes Beispiel seien nach Tab. bioI. II, S. 324 durch Abb. 203 

die Beziehungen zwischen Arbeitsleistung und Warmepl'oduktion am 
Muskel erwahnt, in welcher als Ordinate der Quotient aus Warme und 
Arbeit, als Abszisse die Belastung in Gramm gezeichnet ist. Die Kurven 

28 
",Z6 

00 
~Z9 
{zz 
,§zo 
,,18 

.~16' 
~1# 
~12 

..:: 10 

~8 
~ 6 

""'# 

o • zo _ _ w _ _ ZO • 0 

8e/(JJ'fvng Ii1 9 

Abb. 203. Die Beziehungen zvrischen Arbeitsleistung und Wamleproduktion 
am :vluskel bei Belastung und Entlastung. 

fiir Belastung (links) und Entlastung (rechts) entsprechen einander. 
Wel1l1 sie auch nieht genau spiegelbildlieh sind, so deutet doeh die Ahn­
liehkeit des Kurvenverlaufs, welche formelmaBig naeh Abb.55 l'eeMs, 
58 reeMs, 60 l'eeMs, 61 reehts oder ahnliche erfaBt wel'dcn kann, auf 
eine gleiehartige GesetzmaBigkeit hin, die dem Exponentialgesetz unter­
worfen ist. 

Die Ausscheidungen. 

Ahnlieh, wie die Nahrungsaufnahme, wclehe wir fiir die Stabheu­
sehreeke bei Abb. 164 besproehen haben, miissen wir aueh die Kot­
abgabe interpl'etieren, del1l1 es ist an sieh wahrseheinlieh, daB hier ahn­
liehe GesetzmaBigkeiten vorliegen werden. Wenn man die in Abb. 204 

wiedergegebenen Daten von Titschaek betraehtet, so sehehlt zunaehst 
die unregelmaBig verlaufende zaekige Linic einer mathematischen For-

Janisch, Dus Exponentialgesetz. 13 
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mulierung kaum zuganglieh zu sein. Da es sich hier aber nieht darum 
handelt; jeden experimentell ermittelten Punkt dureh Bereehnung zu 
erfassen, sondem die GesetzmaBigkeit eines Ablaufs als Ganzes zu er­
kennen, so kann die eingezeiehnete dieke Kurve sehr wohl zur Orientie­
rung dienen, wie die Kotabgabe, ffir die als Symptom die Menge des 
abgegebenen Kotes in Milligramm zu gelten hat, gesetzlieh als Funktion 
eines zeitlichen Gesehehens zu bewerten ist. Es ist dieselbe Kurve, 
welche wir aueh der Abb.164 bei der Nahrungsaufnahrne zugrunde 
legten, deren Nullpunkt aueh hier am Todestage liegt. Es ist die Abb. 204 
gerade ein Beispiel dafiir, daB irgendwelche Ereignisse im biologischen 
Geschehen sicherlieh gesetzmaBig ablaufen, daB wir aber die Abhangig­
keit genau zahlenmaJ3ig nicht ohne weiteres festlegen konnen. Die ge-
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Abb.204. Die von der Stabheuschrecke im Laufe ihres Lebens abgegebene 
Kotmenge in Milligramm. 

wogenen Kotmengen scheinen an sich so verschieden zu sein, daJ3 man 
zunachst gar nicht daran denken wiirde, hier eine GesetzmaJ3igkeit zu 
suehen. Trotz der Vielzaekigkeit ordnet sich aber die Kotabgabe doeh 
einer funktionalen Abhangigkeit unter, die letzten Endes die Kotmenge, 
wenn auch nur ihrer GroJ3enordnung nach, bestimmt. Welche Ursachen 
im einzeInen fiir die Abweichungen von der Grundkurve verantwortlich 
zu machen sind, muJ3 gesondert untersucht werden. Wir halten fest, 
daJ3 der grundsatzliche Verlauf im groBen nach Art einer exponentialen 
Funktion vor sich geht. 

Es ist eine bekannte Erscheinung, daB die abgegebenen Stoffweehsel­
produkte das Waehstum wie iiberhaupt die Stoffweehselprozesse der 
Organismen sehadlieh beeinflussen, welche gezwungen sind, in dem 
Medium zu leben, indem sieh allmahlieh die ausgesehiedenen Sioffe 
anreiehem. So zeigt z. B. Abb. 205 I naeh Pii tter 19II die Abhangig-
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keit des Tiervolums des Karpfens, II die der SchalenHmge einer Schnecke 
vom Wasservolumen. Je groBer letztes ist, desto verdiinnter sind die 
Stoffwechselprodukte, desto besser gehf das Wachstum vor sich. DaB 
hier wiederum exponentiale Abhangigkeiten vor­
handen sind, unterliegt nach der Art des Kurven­
verlaufs keinem Zweifel. Bei der Hefe gehort zu den 

18 ,------:;?I 

16 

starkst wirksamen Stoffwechsel­
produkten der Alkohol. In Jr---I ------. 

Abb. 206 is( an zwei Versuchen 
die Warmebildung als Indika- z 
tor der Garkraft nach R u bner 
(aus Li pschii tz) fur mehrere 
Tage dargestellt. Die steil an­
steigenden Kurven stammen 
von einer Hefeprobe von IQ g 1 Z J • S 

J£ 

Wa.JJ'erYO/umen 
SOO 1000 1>00 2000 

in einer Nahrlosung von I vH Abb.205. Die Abhiingigkeit der Tier­
Pep ton und IQ vH Trauben­
zucker, die weniger hohen, lang­
sam ansteigenden von einer 

graDe vom Wasservolumen. 
I Tiervolumen des Karpfens, 

II Schalenliinge einer Schnecke. 

anderen Probe mit der gleichen Hefemenge in einer Nahrlosung von nur 
IQ vH Traubenzucker. Die Warmebildung wurde in kleinen Kalori­
metern verfolgt, die Hefe tiiglich zentrifugiert und die Nahrlosung er­
neuert. Als Ordinaten sind direkt 
die abgelesenen Temperaturen der 
kleinen Kalorimeter aufgetragen. 

"J ede steiIer ansteigende Kurve 
bedeutet also eine erhebliche Ver­
mehrung der Giirwirkung, der dann 
selbstverstiindlich ein rasches Sinken 
nach Erreichung des Maximums folgen 
muD, weil, je stiirker die Giirkraft, um 
so frUher sich auch der EinfluD des 
Alkohols bemerkbar macht," der die 
Giirkraft Jiihmt. 

Die Zugabe von Peptou be­
wirkt eine erhebliche Steigerung der 

Z .J 'I S 6" 7 

Abb. 206. Die Wiirmebildung glei­
cher Hefemengen in Zuckerlasung 

und in Zuckerlasung + Pepton, 
2 Versuche. 

Warmebildung dadurch, daB auch Stickstoff als Nahrung geboten wurde, 
obwohl in Mengcn, die fiir eine Vermehrung der Hefezellen ungenugend 
waren. Die \Varmebildung ist in den ersten vier Tagen unverandert, 
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dann aber zeigt sich ein allmiihliches Niedrigerwerden der Kurven, das 
eine deutliche Abnahme der Garkraft anzeigt, d. h. obwohl N vorhanden 
ist, hat es doch nicht den inneren Verfall infolge Stickstoffhungers auf­
hal ten kiinnen. 

In diesem Zusammenhang ist wichtig, daB an jedem Tage die allmah­
liche Zunahme des durch die Stoffwechselprozesse gebildeten Alkohols 
die Garkraft lahmt und daB durch die tagliche Erneuerung des umgeben­
den Mediums der Stoffwechsel wieder ansteigt. Die Einzelkurven unter­
liegen, wie der Augenschein lehrt, dem Exponenfialgesetz, es muB aber 
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Abb. 207. Die Andernng des 
PH-Wertes in Pepton-Kul­
turen von Bacillus Barkeri (B) 

und B. mycoides (My). 

besonders betont werden, daB durch den 
Wechsel der Nahrfliissigkeit jeden Tag die 
Hefezellen neuen Bedingungen ausgesetzt 
werden. Das bedeutet, daB als Gesamt­
resultat eine rhythrnisch ansteigende und 
fallende Kurve entsteht. DaB die Hiihe der 
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Abb. 208. Die Alkaliproduktion von Bacillus 
jhwJ'escens nonliquejaciens in Peptonbriihe 
verschiedener PH nach einem Wachstum von 

48 Stunden: 

Kurven allmahlich immer kleiner wird, ist eine Sondererscheinung, 
welche auf Stickstoffhunger zurikkzufiihren ist. Wir werden den Zu­
sammenhang in einem besonderen Abschnitt, welcher den EinfluB des 
Hungers auf den Stoffwechsel behandeln solI, wieder aufnehmen. 

Auch beim \¥achstum der Bakterien treten Stoffwechselprodukte 
in das umgehende Medium iiber, welche eine Veriinderung der Wasser­
stoffionenkonzentration bewirken. Die GriiBe dieser Anderung ist fiir 
Bacillus Barkeri (B) und B. mycoides (My) in Abb. 207 nach Berridge 
als Zeitfunktion dargestellt, indem als Ordinate der taglich gemessene 
PH-Wert aufgetragen wurde. Die beiden Kurven zeigen das verschiedene 
Verhalten der Bakterienarten. Die Kurvenformen sprechen nach allem, 
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was wir uber die exponentialen Funktionen wissen, deutlich fUr eine 
Giiltigkeit des Exponentialgesetzes. Abb. 208 zeigt nacb Berridge fUr 
Bacillus fluorescens nonlique/aciem die Alkaliproduktion in PeptonbrUhe 
mit verschiedenen PH nach einem Wachstum von 48 Stunden, indem auf 
der Ordinate die PH-Anderung, auf der Abszisse der ursprungliche PH­
Wert aufgetragen wurde. Die funktionale Beziehung ist auch hier eine 
exponentiale, und zwar auf der Basis des oft erwahnten Typs der Abb. 53 
rechts zu erfassen. 

Auch an einzelnen sekretorischen Erscheinungen im Organismus er­
kennen wir die Giiltigkeit des Exponentialgesetzes. So ergeben die 
Messungen uber die Menge Magensaft und das sezernierte Pepsin im 
Magen des Hundes (Tab. bioI. 11, S. 84) nach Pawlow Kurveuformen, 
weIche nach Art unserer Abb. 125 formuliert werden kilnnen, die auch 

Abb. 209. Die Geschwindigkeit der Pepsin-Sekretion im Magen des Hundes. 

die Asymptote bei 0,25 uberschneidet und sich ihr dann von unten her 
nwert, eine Erscheinung, weIche bei der Pepsinkurve deutlicher noch 
als bei der dargestellten mathematischen Form zu erkennen ist. Die 
Sekretionsgeschwindigkeit wurde bisher durch die Formel 

k= I 1n ----"_ 
t a-x 

ausgedruckt, die wiederum eine modifizierte Form der logarithmischen 
Linie ist. Trotzdem sie als soIche ein Spezialfall des allgemeinen Expo­
nentialgesetzes ist, glaube ich doch, daB bei soIchen komplizierten Kur­
venformen, wie sie in Abb. 209 vorhanden sind, die Additionsformeln 
eher den tatsachlichen VerhaItnissen gerecht werden. Auch die Azidi­
tatskurven im normalen men5chlichen Magen und bei Hypersekretion, 
wie man sie nach Scheunert nach einem Ewaldschen ProbefrUhstiick 
erhaIt, weisen einen ahnlichen Typus auf. Wie sehr das Exponential­
gesetz in der Lage ist, die physiologisch-chemischen Einzelerscheinungen 
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eines biologischen Geschehens kurvenmaBig zu interpretieren, zeigt 
Abb. 2IO, die die Anderung der chemischen Zusammensetzung der 
Schafmilch (Tab. bioI. Il, S. 543) in den Tagen nach der Geburt demon­
striert, welche durch den Dbergang des Kolostrums in die Milch ver­
ursacht ist. 
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Abb.21O. Der Obergang des Kolostrums in die MiIch beim Schaf. 

Die Kurvenformen haben samtlich den Charakter von Typen, wie 
wir sie in Kap. A III besprochen haben. In den unteren Kurven sind 
die Linien so gezeichnet, wie sie der mathematischen Fonn entsprechen 
wiirden, in den oberen folgen sie genau den ermittelten Punkten, so daB 
leichte Wellen entstehen. Ob es sich hier urn Messungsfehler handelt 
oder ob Sondereinfliisse die Abweichungen verursachen, laJ3t sich ohne 
weiteres nicht sagen. Der Charakter im ganzen wird hauptsachlich 
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durch das Verhalten der Kurven in den ersten It/z Tagen bestimmt, 
die durch den Dbergang des Kolostrums ausgezeichnet sind. Es bedeutet 
die Linie I die Milchmenge, 2 das spezifische Gewicht, 3 die Trocken­
substanz in Prozenten, 4 die Gesamtstickstoffsubstanz (N X 6,25), 
5 das Kasein in Prozenten, 6 Albumin + Globulin in Prozenten, 7 Milch­
zucker in Prozenten und 8 Asche in Prozenten. Der Prozentgehalt an 
Fett verhalt sich ganz ahnlich wie 4. DaB hier tatsachlich exponentiale 
Beziehungen vorliegen, geht aus dem Vergleich mit unseren mathema­
tischen Funktionen in 
Abb. 56 rechts, 57 rechts, 
72 II, 78 links, .88 links, 
roo u. a. hervor. 

Der Hunger. 

Die starkste biologi­
sche Reaktion auf N ah­
rungsmangel ist der Tod, 
jedoch ist das Absterben 
nicht allein von dem 
Grade und der Dauer des 
Bungerns abhangig, son­
dern auch von den Um­
weltbedingungen, z. B. 
der Temperatur. Da die 
Stoffwechselintensitlit bei 
hoheren Temperaturen 
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Abb.211. Das Absterben der Kleiderlause im 
Hunger bei verschiedenen Temperaturen. 

groBer ist als bei niederen, fiihrt volliges B ungern dort schneller 
zum Tode als hier. Das zeigen z. B. die Kurven, welche Base Hlr 
Kleiderlause veroffentlicht hat (Abb. 2II). Auf der Abszisse sind die 
Bungertage, auf der Ordinate die Prozente der an den betreffenden 
Tagen noch lebenden Lause abgetragen. Die Kurven entsprechen den 
in Abb. 5I rechts wiedergegebenen Funktionen, welche als y-Reziproke 
der Kettenlinie sich fill verschiedene a-vVerte ergeben. Je hoher mm 
die Temperaturen sind, desto schneller sterben die Tiere ab, oder, mathe­
matisch ausgedriickt, desto steiler verlaufen die Kurven, d. h. desto 
groBer ist der a-Wert. Fiir die Untersuchungsmethodik laBt sich aus 
den Kurven noch ein sehr wesentliches Ergebnis entnehmen, das sicher 
nicht selten Knicke und Abweichungen in experimentellen Kurven zn 
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erkHiren vermag. Fur 10-20 0 (= Zimmertemperatur) werden zwei 
Beobachtungsreihen dargestellt, fUr die ausgezogene Linie wurde das 
tagliche Absterben notiert, bei der durch Kreuzchen wiedergegebenen 
Linie handelt es sich urn Massenkulturen, die nach Hase 

"nicht tiiglich, sondem erst am Ende des betreffenden Bestimmungs­
tages geziihlt wurden. Es wurde so verfahren: Eine Menge (600-800) Liiuse 
wurde vom Verlausten abgelesen und in die Kulturschale verbracht. Nach 
2, 3, 5 usw. Tagen wurde geziihlt, wieviel Dberlebende im Verhiiltnis zur 
Gesamtzahl noch vorhanden waren und dann das Prozentverhiiltnis be­
rechnet. Auf diese Art sind fast I4000 Lause durchgeziihlt worden". 

Trotz der groBen Zahl stimmt die Kurve nicht genau mit der aus­
gezogenen Kurve fUr die taglichen Zahlungen uberein, wenn auch die 
Ergebnisse im wesentlichen ahnlich sind. Der mathematischen Form 
paBt sich auf jeden Fall die ausgezogene Kurve am besten an, den 
Winkel am 4. und 5. Hungertag wird man also als Ausdruck von Ver­
suchsfehlern auffassen mussen. 

Auf volliges oder teilweises Hungern wird der Organismu5 immer 
mit irgendeiner Reaktion antworten, sei es durch Anderung der Stoff­
wechselintensitat, durch Gewichtsabnahme oder andere Erscheinungen. 
Die Art der Anderung oder die Geschwindigkeit, mit der ein Organismus 
antwortet, unterliegt, wie an Beispielen weiterhin gezeigt werden soli, 
dem Exponentialgesetz. Wir haben gesehen, wic die Einzelvorgange 
des Stoffwechsels gesetzmaBig ineinanderspielen und miteinander ver­
knupft sind, daB dann aber auch die Gesamtheit des Stoffwechscl­
geschehens an irgendeinem gemeinsamen Symptom oder rein zeitlich 
gemessen derselben aligemeinen GesetzmaBigkeit unterliegt. Die Viel­
heit und Vielgestaltigkeit unserer exponentialen Funktionen gestattet 
es, jedem TeilprozeB eine funktionale Beziehung zuzusprechen. Welcher 
Art die se ist, ist an sich gleichgilltig. Es hangt ganz von der Moglich­
keit des Experiments oder von der Darstellung ab, welche Kurven­
formen man erhalt. Da es aber mit Hilfe des Exponentialgesetzes ge­
lingt, die Funktionen umzuformen oder aufzulosen und so gleichwertig 
und vergleichsfahig zu gestalten, so crgeben sich fUr eine vergleichende 
Biologie des Stoffwcchsels keinerlci Schwierigkeiten grundsatzlicher 
Art mehr. 

Die letzten Endes alien Erscheinungen zugrundc liegende Exponen­
tiallinie ist das gemeinsame, verbindende Glied sclbst der komplizier­
testen Abhangigkeiten. Im Hunger tritt die Reaktionsfahigkeit des 
Organismus in ihrer exponentialen GesetzmaBigkeit bei den Stoffwechsel-
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symptomen nochmals in aller Deutlichkeit in Erscheinung, denn es kann 
nicht verwunderlich erscheinen, daB das biologische Geschehen sich im 
Hunger nicht anders verhalten wird als bei der Verarbeitung der Nah­

rung. Von dem EinfluB der Unterernah- '10,-----------, 
rung haben wir schon an mehreren Stellen % 

gesprochen, einmal im Zusammenhang 
mit dem Liebigschen Gesetz vom Mini- 30 

mum, darm bei dem Absinken der Warme­
bildung im Stickstoffhunger der Hefe 
(vgl. Abb.206). 

20 

Hungerfage 
2 J 

Abb. 212 gibt fiir den Ringelspinner 10 

nach Stscherbinovsky an, wieviel 
Prozent Eier im Vergleich zur Kontrolle 
weniger abgelegt werden, wenn I, 2, 3 
und 4 Hungertage in den Entwicklungs­
gang eingeschaltet wurden. Man sieht, 

Abb.212. Die Zunahme der 

daB die Tiere immer weniger Eier legen, 
je mehr sie in ihrer J ugend hungern 
muBten, und zwar steigt die Prozent­

Prozente weniger abgelegter 
Eier bei verschiedener Anzahl 
von Hungertagen im Raupen­
stadium des Ringelspinners. 

zahl der Differenz in der Form der bekannten S-formigen Kurve an. 
Auch der relative Stoffbestand (1) und die Kohlensaureproduktion (11) 
sinken nach Putter 19II fiir den Schimmelpilz Penicillium mit den 
Hungerstunden S-formig ab 
(Abb.213). Uber das Ver­
halten von Regenwiirmern im 
Hunger bcrichten Kestner 
und Plaut. In Abb. 214 
sind die Durchschnittswertc 
von IS Regenwiirmern wie­
dergegcben, und zwar liegen 
fiir den Gewichtsabfall und 
den Stickstoffverlust deut-
lich exponcntiale Abhangig­
keiten vor. Da aber Mes­
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Abb. 213. Das Verhalten von Schimmel­
pilzen im Hunger, 

I relativer Stoffbestand, II CO2-Produktion. 

sungen innerhalb des r. Hungertages nicht vorliegen, ist der genaue 
Charakter nicht feststellbar. Noch unsicherer ist die Bewertung der 
an sich ungenau scheinenden Zahlen fiir den Sauerstoffverbrauch und 
die COz-Produktion, jedoch ist der Charakter des Kurvenverlaufs auch 
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bier so, wie er fiir exponentiale Funktionen eigenturnlich ist. Besser 
zu erfassen ist die Warmebildung nach Nahrungsaufnahme im Laufe 
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Abb. 2I4. Das Verhalten von Regen­
wiirrnern im Hunger. 

eines 4 wochigen Hungers bei 
Froschen, die von Hill bei 
16 0 im Halbdunkel gehalten 
wurden (Abb. 215 nach 
Kestner-Plaut). Die Kalo­
rien pro Kubikzentimeter und 
Stunde hangen hier von der 
Anzahl Hungertage entweder 
nach Art der Funktion in 
Abb. 56 rechts, 88 links oder 
der Reziproken von Abb. IIO 

links ab, wenn die Kurve die 
x-Achse uberhaupt nicht er­
reicht und sich einer Asym­
ptoten nahert, wie es aus der 
Abb. 215 den Anschein hat. 
Da es jedoch nicht ausge­

schlossen erscheint, daB die Warmebildung nach Analogie der Gewichts­
kurve in Abb. 214 im I. Hungertage noch etwas ansteigt, so kame 
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Abb.2I5. Die Warmebildung beim Frosch 
im Laufe eines 4 w6chigen Hungers. 

vielleicht auch Abb. 106 
fUr die Deutung in Be­
tracht. Genaueres wird 
sich erst sagen lassen, wenn 
wcitere Daten, besonders 
fUr den 1. Hungertag und 
fur noch langer ausgedehn­
tes Hungern, vorliegen. 

In Abb. 206 hatten wir 
bei Hefezellen den EinfluB 
des Stickstoffmangelsdaran 
erkannt, daB die Kurven 
fUr die Warmebildung mit 
der Zeit immer niedriger 
werden. Die Art des Ab-

sinkens ist in Abb. 216 durch die gestrichelte Linie angegeben, welche 
die Warmebildung in Gramm/Kalorien an den verschiedenen Hunger-
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tagen in N-freier Rohr zuckerlosung (nach Rubner aus Lipschiitz) 
darstellt. Ebenso nimmt der Stickstoffgehalt ab, wie wir das schon in 
Abb. 2I4 ggsehen haben. Der 
Kurventyp ist hier ahnlich wie 
dort, die beiden Kurven unter­
scheiden sich, ebenso wie in 
Abb. 56 und 57 rechts die 

r---~--------------------__,Z600 

Funktion (I ~ 4)' durch die 

a-Werte. Es ist das ein Bei-
spiel dafiir, wie zwei so ver­
schiedene Organismen, wie 
Regenwurm und Hefe, bei 
demselben biologischen Ge­
schehen, namlich N-Verlust 
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exponentialen Funktion rea- Abb.216. Das Verhalten von Hefezellen 
gieren, wo lediglich die GroBe in N-freier Rohrzuckerliisung. 
der Konstanten unterschied-
lich ist. .Ahnliches gilt fiir die Kurve, welche in Abb. 2I6 die Zahl der 
Kulturzellen darstellt. Absolut genommen nimmt die Zahl der Hefe­
zellen nicht ab, d. h. es tritt in den ersten 6 Tagen kein Massen­
sterben auf, abeT die Folge des N-Hungers macht sich biologisch da-

8 • H 8 • H 8 • He. H 

Abb. 217. Die N-Ausscheidung einer Hiindin in den Tagesperioden 
des 2. Fiitterungstages und der drei folgenden Hungertage. 

durch bemerkbar, daB die Zahl der Zellen, die sich auf Bierwiirzeagar 
kultivieren lassen, ganz enorm abnimmt. Am 3. und 4. Tage ist das 
kaum noch mit '/IDO, am 5. und 6. Tage nur noch mit 3/'0000 der Fall. 
Diese Kurve hat denselben Typ wie die Gewichtskurve der Wiirmer in 
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Abb. 2I4, wieder sind nur die Konstanten verschieden, welche die gro­
Bere oder geringere Steilheit und die Lage der Funktion im Koordinaten­
system bedingen. Die Kurvenform entspricht der y-Reziproken der 
asymmetrischen Kettenlinie in Abb. II, und zwar dem Teil im linken 
Quadranten. 

Dem Typus unserer Abb. lOO folgt nach Abb. 2I7 die tagliche Stick­
stoffausscheidung in den Tagesperioden des 2. Fiitterungstages und der 
3 folgenden Hungertage nach Gruber (aus Caspari und Schilling) 
bei einer hungernden Hiindin, der an 2 Tagen je lOOO g Fleisch ver­
abreicht wurden und welche dann wieder hungern muBte. Hier ist in 
der Kurve das Verhalten am 2. Fiitterungstage und in den folgenden 
Hungertagen miteinander verkniipft, und wir sehen, daB auch in einem 
solchen Falle die funktionale Abhangigkeit nach dem Exponentialgesetz 
zu formulieren ist. 

2. Die Reizbarkeit. 

Nach Veszi ist das Geschehen in jedem lebendigen System gegeben 
durch die auBeren und inneren Lebensbedingungen. 

,,]ede Anderung der Lebensbedingungen hat eine Anderung des Ge­
schehens in der lebendigen Substanz, eine Anderung der Lebensvorgange 
zur Folge." 

Die .Anderung der inneren Lebensbedingungen nennen wir Entwick­
lung, den Komplex dieser Erscheinungen haben wir beim Stoffwechsel 
behandelt. In diesem Kapitel 5011 uns die Reizbarkeit, also die .Anderung 
der Lebensvorgange auf eine .Anderung der auBeren Lebensbedingungen, 
die wir Reize nennen, beschaftigen. Zum Teil haben wir diese im vori­
gen Abschnitt schon mit heranziehen miissen, urn die Stoffwechsel­
erscheinungen als Ganzes zu verstehen und die Giiltigkeit des Exponen­
tialgesetzes zu erweisen, zumal wir von vornherein von einem Reiz­
vorgang, der .Anderung der Temperatur, ausgingen. 

Die allgemeine Reizphysiologie haben wir hier nicht zu behandeln. 
AuBerdem ist das schon so oft geschehen, daB wir die allgemeinen Grund­
lagen als bekannt voraussetzen miissen. Uns 5011 hier nur interessieren, 
wie wir mit Hilfe des Exponentialgesetzes tiefer in den Komplex der 
Erscheinungen eindringen konnen. Matthaei sagt: "Die naturvl'issen­
schaftliche Analyse schreitet indessen von der zunachst nur qualitativen 
Beschreibung zu der quantitativen Untersuchung der Tatbestande fort", 
d. h. wenn z. B. die Erregbarkeit als allgemeine Eigenschaft der leben-
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digen Substanz erkannt ist, dann erwachst der Physiologie die Aufgabe, 
den Erregbarkeitsgrad verschiedener lebendiger Systeme oder des glei­
chen Systems unter verschiedenen Bedingungen nunmehr quantitativ 
zu beurteilen. Dber die Theorie der Reizvorgange hat sich Pii tter 
1918-1920 eingehend geauBert und ungefahr folgendes dargelegt: Die 
beiden groBen Teilgebiete der Physiologie, der Stoffwechsel und die 
Reizerscheinungen, stehen zur Zeit noch in keinem inneren Zusammen­
hang, trotzdem es eine Grundvorstellung ganz allgemeiner Natur ist, 
daB jeder Reizvorgang mit stofflichen Veranderungen im lebendigen 
System verbunden ist. 

Pii tter sagt dann weiter: 
"Die Reizvorgange sollen aus den Vorstellungen heraus verstanden 

werden, die wir auf Grund der Erforschung des Stoffumsatzes und Stoff­
austausches iiber die Vorgange in den lebenden Systemen gewonnen haben. 
Gelingt das, dann erscheint die Theorie der Reizvorgange nur als spezieller 
Teil der allgemeinen Theorie der Lebensvorgange und die beiden groJ3en 
Gebiete der Stoffwechselphysiologie und der Reizphysiologie sind auf eine 
gemeinsame Basis gestellt. AIs, verstanden' sollen im folgenden die Vor­
gange gelten, die in ihren zahlenmaJ3ig erfaJ3baren Eigenschaften (Richtung, 
GroJ3e und zeitlicher Verlauf der Veranderungen) durch mathematisch 
formulierte Gesetze darstellbar sind, in denen bestimmte physikalisch­
chemische oder physiologische Anschauungen zum Ausdruck kommen. 
Die Art, wle im folgenden die physiologischen Aufgaben mathematisch 
behandelt werden sollen, unterscheidet sich erheblich von der iiblichen 
Art theoretischer Betrachtungen der Lebensvorgange. Ich verspreche mir 
dahcr keinen Nutzen von einer historisch-kritischen Auseinandersetzung 
mit den bisherigen Anschauungen iiber das Verhaltnis der physikalischen 
oder chemischen Vorgange in den lebenden Systemen zu Reizvorgangen 
und wahle eine rein systematische Form der Darstellung. Der Wert dessen, 
was die Theorie leistet, laJ3t sich nicht danach beurteilen, wieweit sie von 
verbreiteten Anschauungen abweicht od er mit ihnen iibereinstimmt, sondem 
nur danach, inwieweit sie imstande ist, die Beobachtnngen iiber Reizvorgange 
zahlenmaJ3ig richtig darzustellen, inwieweit sie es ermoglicht, aus einfachen, 
mathematisch faJ3baren Vorstellungen heraus Vorgange zu begreifen und 
als notwendige Folgen des Stoffumsatzes und Stoffaustausches abzuleiten, 
die bisher nur als gegebene Beobachtungen mehr oder minder unvermittelt 
nebeneinander standen." 

Diesen Darlegungen Pii tters brauchen wir nichts hinzuzufiigen. 
Sie gelten fiir unser Exponentialgesetz ebenso, wie fUr die Basis, welche 
Pii tter zugrunde legte, der in der einfachen Exponentiallinie schlecht­
hin den Weg sieht, biologische GesetzmaBigkeiten zu formulieren. Wir 
haben aber schon S. 144 gesagt, daB eine solche Interpretation des Tat-
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bestandes als Spezialfall unseres Exponentialgesetzes angesehen werden 
kann. So ersetzt Pii tter z. B. die Formulierung der Weber-Fechner­
schen psychophysischen MaBformel 

E=logR 

durch die Beziehung der Empfindungsstiirke E und Reizstarke R 

E= H(I - e-;-), 
wenn H die Empfindungshohe bedeutet. Beide Formeln unterstehen 
jedoch dem Exponentialgesetz, es kommt nur darauf an; fUr welche 
Beobachtung sie gelten. In ancleren Fallen gelten nach Pii tt er iihn­
liche, teilweise durch Moclifikation cler Grundgleichung sehr kompli­
zierte Formeln, z. B.: "Die Zustandsiinderungen, die die reizbaren 
Systeme unter der Einwirkung von Reizen erfahren, miissen Exponen­
tialfunktionen der Reizintensitat und der Zeit sein." "Die Reizinten­
sitiit, die notwendig und hinreichend ist, urn eine Schwellenreizung des 
menschlichen Auges zu bewirken, ist eine Exponentialfunktion der Zeit, 
wiihrend der der Reiz einwirkt." "Die Unterschiedsschwelle ist eine 
Exponentialfunktion der Reizintensitat" usw. Da Pii tter nur die ein­
fache Exponentialfunktion y = eX bzw. eine einfache Moclifikation der­
selben y = I - eX zur Deutung heranzieht, wird auf dieser im Gegen­
satz zu unserem Exponentialgesetz schr schmalen Basis eine einiger­
maBen sichere Formulierung nur mit Hilfe von Riesenformeln moglich, 
von denen ich ein Beispiel anfiihren mochte, nur urn zu zeigen, wohin 
derartiges fiihrt. Ich gehe infolgedessen auf die Becleutung der Buch­
staben nicht ein: 

q ( +c.r.e-(I+q)t+ d -t) 
Y=r(I-q) 100 -r-I-q ·e r , 

wenn wir setzen: 

q =qo (I+~O J), 
r = ro [I + k' (Yoo-Yo)·J (I - e-'pt)], 

k" 
rp=----. 

V](Y",-Yo) 

Das Exponentialgesetz hat eine viel breitere Basis und ist info!ge­
dessen durch seine in Kap. A III auseinandergesetzten Grundprinzipien 
viel leichter in der Lage, sich den gegebenen biologischen Tatsachen 
anzuschmiegen, so daB man wob! sagen kann: Der Pii t t e r scbe Versuch 
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zu einer Theorie der Reizvorgange geht durehaus in die aueh von uns 
eingesehlagene Riehtung, allerdings reichte das mathematisehe Hand­
werkszeug nieht aus, urn wirklieh fruehtbringende Ergebnisse zu er­
zielen. Der Grund, auf dem Putter nieht nur bei der Reizbarkeit, 
sondern aueh, wie wir frtiher gesehen haben, bei der Tempelaturabhan­
gigkeit biologiseher Vorgange und beim Waehstum zu bauen versuchte, 
war nicht groB genug, das Gebaude zu tragen. Ieh bin der Meinung, 
daB wir noeh nieht in der Lage sind, Stoekwerk auf Stoekwerk zu er­
riehten, sondern daB zunaehst einmal die Basis untersueht werden muB, 
welche ieh allerdings nunmehr dureh das Exponentialgesetz als gegeben 
betraehte. 

In der Reizphysiologie sind es in der Hauptsaehe zwei Funktionen 
gewesen, die immer wieder herangezogen wurden, die experimentellen 
Daten funktional zu erfassen, namlieh die logadthmische bzw. Exponen­
tiallinie, wie in den eben besprochenen Versuchen Putters oder im 
Weber-Fechnersehen Gesetz, dann aber aueh die Hyperbel im Fro­
schelschen Hyperbelgesetz und in modifizierter Form in dem Reiz­
intensitatsgesetz von N erns t. Auf Grund seiner Interpretation kam 
Putter zU einer Ablehnung des "Hyperbelgesetzes", von dem er sagt, 
daB es kein Gesetz sei, sondern eine Naherungsformel fiir den Grenzfall, 
in dem z.·B. die Intensitat umgekehrt proportional der Reizzeit ist. 
"J e groBe, die Beobachtungsfehler sind, urn so weiter reieht die Giiltig­
keit der Naherungsformel." 

Im einzelnen werden \Vir an Hand von Beispielen auf diese Verhalt­
nisse noeh zu sprechen kommen und festzustellen haben, wie sieh die 
bisherigen Deutungen auf Grund der vorliegenden Kurvenformen in 
unser Exponentialgesetz einfligen. Grundsatzlich moehte ich mich auch 
hier wieder auf den Standpunkt stellen, daB es zweeklos ist, alle Einzel­
heiten zu diskutieren. Das muB Sache von Einzeluntersuchungen sein, 
die mit einem Tatsachenmaterial arbeiten, das von der Fragestellung 
des Exponentialgesetzes aus gewonnen ist. Es kommt mir in der Haupt­
sache darauf an, zu zeigen, daB die Gesamtheit der Erseheinungen einem 
einheitlich gebauten Gesctz unterliegen, nicht darauf, ob sich einzelne 
Vorgange, denn urn solche handelt es sieh durchweg bei den Gesetzen 
von Weber-Fechner, Putter, Froschel, Nernst, dureh diese oder 
jene Formel einigermaBen richtig wiedergeben lassen. Wir werden in­
folgedessen sehr viel mehr in die Breite gehen, als das bei den bisherigen 
Losungsversuehen gesehehen konnte. 
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a) Allgemeine Reizerschein ungen. 

Bevor wir die Reizbarkeit einzelner Organe betrachten, sei es ge­
stattet, an einigen Beispielen die Bedeutung des Exponentialgesetzes 
fUr die Reizphysiologie im allgemeinen klarzulegen. Loe b und Moore 
behandelten bei Versuehen iiber die kiinstliche Parthenogenese Echino­
dermeneier verschiedene Zeiten mit 3/5000 N-Buttersaure. Tragen wir 
auf der Abszisse in Abb. 2I8 die Zeitdauer auf, wahrend der die 
Eier in der Saure blieben, und auf der Ordinate den Prozentsatz der 
Eier, welche Membranen nach der Einwirkung der Saure bildeten, so 
erhalten wir die bekannte S-formige Kurve, deren Deutung naeh dem 
Exponentialgesetz keinerlei Schwie­
rigkeiten maeht. Hier handelte es 
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Abb. 219. Die Cholinabgabe des 
Diinndarms der Katze. 

sieh urn die Auslosung einer biologisehen Reaktion dureh einen ehemi­
sehen Reiz, der von auJ3en an den Organismus herangebraeht wurde. 
Wir wissen aber, w\e gerade im Korperinnern z. B. die Abseheidungen 
von Driisen auf den Gesamtverlauf der Lebenserseheimmgen einwirken. 
Das ganze Problem der inneren Sekretion hangt damit zusammen. 
Wenn es gelingt, die bisher vorzugsweise qualitative Betraehtungsweise 
in eine quantitative zu verwandeln, so wird man aueh hier naeh Gesetz­
maJ3igkeiten, d. h. naeh funktionalen Beziehungen suehen miissen. 
Cholin ist z. B. ein Inkretstoff (Hormon) der Darmbewegung und wird 
vom Diinndarm, besonders von der Submukosa und Mukosa abgegeben. 
Abderhalden und Paffrath untersuchten den iiberlebenden Diinn­
darm der Katze und stellten die Milligramm Cholin fest, welche pro 
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Stunde in verschiedenen Zeitraumen abgeschieden wurden. Abb. 219 

gibt zwei Versuche mit 35 g (ausgezogene Linie) und 45 g (gestrichelt) 
Submukosa + Mukosa wieder. Man sieht, daB exponentiale Funk­
tionen vorliegen, welche nach dem Typ der Abb. 128 gebaut sind. 

Als zweites sei die Reizbarkeit durch Licht betrachtet, die sich an 
sehr verschiedenen Symptomen bemerkbar macht. Unter dem EinfluB 
des Lichtes andert sich z. B. die Permeabilitii.t der Plasmahaut. Grafe 
(Tab. biol. I. s. 469) untersuchte die Anderung der Permeabilitii.t nach 
Verdunkelung an den Palisadenzellen des Blattes von Acer platanoides, 
dessen eine Lii.ngshii.1fte er sofort verarbeitete, die zweite 6 Minuten 
spater. Diese wurde wii.hrend dieser Zeit durch Stanniol verdunkelt 

Abb.220. Der Einflu13 des Lich­
tes auf die Permeabilitat der 
Plasmahaut. Palisadenzellen des 

Blattes von Aeer ptatanoides. 
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Abb.221. Die bei 30° erzielten Keimpro­
zente von Lythrum-Samen bei verschie­

dener Belichtungsdauer. 

und an beiden Hii.lften die plasmolytische Grenzkonzentration fiir Koch­
salz bestimmt. Die Kurven in Abb. 220 geben die Konzentrations­
differenz an, welche in der betreffenden Zeitdifferenz vom Protoplasma 
aufgenommen worden ist und zeigen wiederum den S-formigen Typus. 
Hell und dunkel unterscheiden sich durch den Wert der Konstanten, 
sind aber durch diese Zahlen direkt miteinander vergleichbar. 

Nach den Untersuchungen von Lehmann und Lakshmana kann 
die Keimung der im Dunkeln sonst nicht keimfahigen Samen von 
Lythrum salicaria durch Belichtung von auBerordentlich geringer Dauer 
ausgelost werden. Betrachtet man die Abb. 221, in welcher als x-Achse 
<lie Dauer der Belichtung und als y-Achse die bei 30 0 erzielten Keim­
prozente von Lythrum-Samen gewii.hlt wurden, so ergeben sich fiir 

Janisch, Das EXJlonentialgesetz. 14 
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die verschiedenen Belichtungsintensitaten (M.K.) Kurvenformen, welche 
von den Autoren als logarithmisehe Linien aufgefaBt wurden. 

leh nehme Gelegenheit, hier noch einmal auf die Methode hinzu­
weisen, naeh welcher eine biologisehe Kurve mathematiseh verstanden 
werden kann. Legen wir die Auffassung von Lehmann und Laksh­
mana zugrunde, daB die Kurven in Abb. 22I logarithmische Linien 
seien! Diese haben aber nach Abb. I35 I und 11 einen ganz anderen 
Verlaufinnerhalb des Koordinatensystems. Biologisch ist der Null­
punkt, d. h.·.der Koordinatenanfangspunkt, in Abb. 22I festgelegt. Es 
ist der Punkt, wo bei der Beliehtungszeit Null 'keine Keimlmg erfolgt. 
Die Kurven sind also auf keinen Falllogarithmisehe Linien, wenn man 
sie auf diesen biologiseh gegebenen Nullpunkt bezieht, aber auch keine 
Exponentiallinien, wie Abb. 47 zeigt. Wenn trotzdem die Autoren 
sie als solche bezeiehnen, so kann allein die Kurvenform dafiir aus­
sehlaggebend gewesen sein. Drehen wir die Abb. 22I um go 0 nach reehts, 
d. h. tragen \vir die Minuten auf der y-Aehse auf, so mogen vielleieht 
auf den ersten Bliek die Kurven ahnlich Exponentiallinien sein, wenig­
stens was ihren Verlauf als solchen betrifft oder, wenn sie so stehen 
bleibt, wie sie ist, ahnlich der logarithmischen Linie in Abb. I35 I. 
Da sie aber durch den biologisch bestimmten Nullpunkt hindurehgehen 
miissen, sehneiden sie die naeh der Drehung zur Abszisse gewordene 
o lo-Aehse. Exponentiallinien, bzw. logarithmisehe Linien, tun das aber 
niemals. AuBerdem ist es in der Mathematik iiblich und also aueh in 
der Biologie streng durehzufiihren, abhangig Veranderliehe mit y zu 
bezeichnen, d. h. in unserem Falle die Keimprozente, denn willkiirlich 
wird die Belichtungszeit geandert. ''\Tollen wir zu einer mathematisehen 
Interpretation biologischer Kurven kommen, so diirfen diese Gesichts­
punkte nicht auBer Acht gelassen werden. 

Man ist also nicht im Recht, wenn man, wie das haufig geschieht, 
allein auf Grund einer gewissen Ahnlichkeit im Kurvenverlauf bio­
logische Kurven, wie z. B. in Abb. 22I, fiir logarithmische Linien er­
klart. Auf Grund des Tatbestandes konnen sie das unter keinen Um­
staiJ.den sein. Wenn wir uns streng an das halten, was wirklich vorliegt, 
so miissen wir die Abb. 22I so orientieren, wie es tatsachlich geschehen 
ist, d. h. die Keimungskurven steigen, von dem biologisch festgelegten 
Nullpunkt ansgehend, sehr steil hoeh, biegen zur Wagerechten urn und 
nabern sich allmahlich einer Asymptoten. Die mathematische Deutung 
macht auf der Grundlage des Exponentialgesetzes keine Schwierig-
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keiten, wenn wir die Abb. 65 bis 69 zum Vergleich heranziehen. Nach 
allem, was ich gesehen habe, scheinen mir in sehr vielen Fiillen, wo 
leichthin von logarithmischen oder Exponentiallinien die Rede ist, 
ahnliche Verhaltnisse vorzuliegen, ,vie z. B. in Abb. I90, die wir auf 
S. 186 besprochen haben. 

Wenn also gesagt wird, daB die einfache logarithmische Funktion eine 
allgemein-biologische GesetzmaBigkeit begriinde, wie Mitscherlich das 
zu zeigen versuchte und wie auch bei Piitter die Tendenz dahin zu 
spiiren ist, so ist das nur sehr bedingt richtig. So einfach, wie es den An­
schein erwecken will, liegen 
die Verhaltnisse, wenigstens 
in der Biologie, nicht. Zwar 900 
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ruht, aber in einem ganz an­
deren Sinne. Imallgemeinen 
kann man sagen, daB die 
einfache Exponentialiunk­
tion nur in den allerselten­
sten Fiillen fiir die Formu­
Iierung einer biologischen 
Kurve ausreichen wird, in 
der Regel werden wir un­
sere Additionsgleichungen 

Abb. 222. Die Reizwirkung des Lichtes ver­
schiedener WellenHinge auf die phototro­
pische Kriimmung etiolierter Keimpfianzen 

des Hafers. 
heranziehen miissen. 

Die Reizwirkung des Lichtes ist je nach der Wellcnlange verschieden. 
Nimmt man als Indikator der Wirkung den eben mcrklichen Eintritt 
der phototropischen Kriimmung etiolicrter Keimpflanzen des Hafers, 
so ist nach Blaauw (aus Putter 19II) die relative Empfindlichkeit 
von der WellenHinge in einer Form abhangig, wic sie Abb. 222zeigt. 
Die genaue Kurvenform miiBte durch Erweiterung der Untersuchungen 
auf Wellenlangen, die kleiner sind als 450 ftI-l, gesichert werdcn, jedoch 
ist kein Zweifel, daB eine cxponentiale Funktion hier vorliegt. 

Von groBter Bedeutung fiir die Reizphysiologie ist die Beziehung 
zwischen der Dauer des Reizes und der Reizintensitat, welche immer 
wieder AnlaB zu theoretischen Erorterungen und zu Versuchen gewesen 

14* 
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ist, diese Abhangigkeit mathematisch zuformulieren. Genaueres werden 
wir bei. der Muskelreizung daruber sagen. In diesem Zusammenhang 
seien die Untersuchungen von Schaefer uber den Geotropismus von 
Paramaecium aurelia angefiihrt. Wird die Temperatur emiedrigt, so 
sammeln sich in wenigen Minuten die Tiere am Boden des Rohrchens an, 
wo sie bleiben, bis sie wieder in Zimmertemperatur gebracht werden. 
Abb. 223 gibt die Temperatur an, die notig ist, urn eben noch eine An­
sammlung am Boden beiverschieden langer Dauer der Temperatur­
einwirkung hervorzurufen. Die Temperatur wirkt hier als Reiz fiir den 
Umschlag vom negativen zum positiven Geotropismus, also fur das Auf-
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Abb. 223. Paramaecium aurelia, 'geo. 
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Abb. 224. Die Schwellenwerte fUr 
den Eintritt des positiven Geotro­
pisrnus bei Paramaecium aurelia. 

treten des positiven Geotropismus. Abb.224 gibt die Schwellenwerte fur 
den Eintritt des positiven Geotropismus durch niedere Temperaturen an. 

Die Kurvenform, welche hier vorliegt, ist die Basis fiir die aufgestellten 
Hyperbelgesetze (Froschel, N erns t) gewesen, und sie hat in der Tat 
groBe Ahnlichkeit mit einer Hyperbel. Jedoch verfiigt auch das 
Exponentialgesetz durch Abb. 45 rechts, 46 links, 54 links, 55 links, 
6r links, 74 und noch manche andere iiber derartige Kurvenformen in 
alIen nur moglichen Varianten, und wir haben in Kap. A III schon ein­
gehend iiber diese Funktionen gesprochen. Das wesentliche Charakte­
ristikum ist, wie wir feststellten, das sogenannte "Hangen" der Kurven, 
das sich besonders an der Kriimmungsstelle bemerkbar macht. Auch 
die Abb. 223 und 224 zeigen nun diese Eigenschaft in aller Deutlich­
keit, so daB wir derartige exponentiale FunktioneIi flir diese in der 
Reizphysiologie so wichtige Beziehung zugrunde legen miissen. 
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Die ganze Diskussion iiber. diese Frage kommt damit in ein neues 
Stadium, ebenso wie bei der so oft besprochenen S-formigen Kurve, 
welche ja die Reziproke dieser hyperbelartigen exponentialen Funktion 
ist. Schaefer ist in seiner Diskussion iiber den Geotropismus von 
Paramaecium ganz unklar, denn er spricht einmal von einer logarithc 
mischen Linie, ein andermal sagt er, daB das Produkt aus Intensitat 
und Dauer (also entsprechend der Hyperbelformel x' y = c) konstant 
sein miisse. Erwahnt werden muB, daB die Figuren Schaefers 
in unseren Abbildungen gedreht worden sind, aus Griinden, welche 
wir vorher besprochen haben. Auch die Reaktionszeit fiir das BUX1lS­

Blatt ist nach den Zahlen Trondles von der Lichtintensitat nach dem 
besprochenen Typus abhangig, wie Abb. 
"Hangen" deutlich zuerkennen, 

225 zeigt. Auch hier ist das 

welches bewirkt, daB bei Zu­
grundelegung einer Hyperbel­
formel das Produkt eben nicht 
konstant . ist. Ein weiterer 
Punkt, welcher bei Aufstellung 
von Produktgleichungen oft 
'nicht beriicksichtigt wurde, ist 
die Tatsache, daB der wage­
rechte Ast der Kurve nicht an Abb.225. Die Beziehuug zwischen Re­
die x-Achse, sondern an eine aktionszeit und .Lichtintensitat beim 

Buxusblatt. 
Parallele zu ihr als Asymptote 
herangeht. Korrekt muBte man dann so verfahren, daB man eine Ver­
schiebung der x-Achse vornahm, so daB nicht 

x . y = const., 
sondern 

x (y - k) = const. 

wurde. Trondle gibt z. B. fiir die Beziehung der Reaktionszeit (t) 
zur Lichtintensitat (t) die Formel 

t' =it+ W,-i)k 
z 

an, welche aber <iuch nur Annaherungswerte gibt und speziell die Punkte 
10 und 12 Minuten nicht erfaBt (Differenz + 1,6 bzw. + 1,63 Minuten). 
Die exponentialen G~~ichui1gen bediirfen. solcher Transformation des 
Kootdinatensystems nkht und sind damit biologisch richtiger, denn sie 
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driicken dadurch, daB sie auf das bio1ogisch gegebene Koordinaten­
system bezogen werden, einen in diesem Abstand von der x-Achse zum 
Ausdruck kommenden biologischen Tatbestand aus, der z. B. fiir den 
Begriff der unterschwelligen Reize von Bedeutung ist. Wir werden 
beim Muskel noch dariiber zu sprechen haben. 

b} Nerven und Muskeln. 

Fiir die Technik der Untersuchungen an Nerven und Muskeln ist 
wichtig, wie lange herausgeschnittene Teile ihre Reizbarkeit behalten. 
DaB z. B. das zeitliche Abklingen des Langsquerschnittstromes an einem 
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Abb.226. Das zeitliche Abklingen 
des Uingsquerschnittstromes an 
einem m6glichst bald nach dem 
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Abb.227. Die Dehnbarkeit des untatigen 
menschlichen Muskels dUTch Belastung. 

m6glichst bald nach dem Tode herausgeschnittenen Ischiadikus vom 
Hunde (gestrichelt) und vom Menschen (ausgezogen) nach Art unserer 
exponentialen Funktionen in Abb. 56 und 57 rechts erfolgt, zeigt 
Abb. 226 nach Koch. 

Femer ist von Bedeutung zu wissen in welcher Weise iiberhaupt ein 
Muskel auf Belastung reagiert. Abb. 227steilt die Dehnbarkeit eines un­
tatigen menschlichen Muskels nach Triepel (aus Tab. bioI. 1. S.35) dar, 
in der auf der Ordinate die Langenzunahme in Millimetem und auf der 
Abszisse das Gewicht in Kilogramm aufgetragen ist. Die Analyse der 
Kurvenform durch das Exponentialgesetz wird zunachst auf der Funktion 

(2 ~ 3) nach Abb. 67 und 68 I fuBen miissen. Es macht sich hier schon 

eine Abflachung der Kurve deutlich bemerkbar, die dann in den Abb. 70 
bis 73 sehr scharf zum Ausdruck kommt. Wir haben dann in Kap. A III 
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feststellen konnen, daB diese Abflachung durch weitere .Anderung der 
Konstanten in eine Einbuchtung ubergeben kann, wie das fUr andere 
Kurvenformen sem schon Abb. 127 und im Extrem Abb. 132 und 133 
zeigen. Bei dem Verhi.i.ltnis der Flachenausdehnung der Haut und des 
Korpergewichtes zum Lebensalter des Menschen liegt nach Abb. 143 
etwas ganz Ahnliches vor, so daB wir wegen der weiteren Analyse auf 
die dort geschilderten Beziehungen verweisen konnen. Jedenfalls kann 
auch hier das Exponentialgesetz als gilltig angesehen werden. 

Es ist fur eine vergleichende Betrachtung der Lebenserscheinungen 
ein Ergebnis von ungemeiner Bedeutung, daB sich bei der Untersuchung 
bestimmter Phanomene, wie wir das schon mehrfach feststellen konnten, 
immer wieder Beziehungen der Einzelvorgange zu andern Erscheinungen, 
die fUr die Methodik und Systematik von grundlegender Wichtigkeit 
sind, feststellen lassen, die einem einheitlichen Gesetz unterliegen, das 
gestattet, eine Beobachtung mit der andern in funktionale Abhangig­
keit zu bringen. In Kap. A IV habe ich angedeutet, daB das Exponen­
tialgesetz uber Kurvenformen verfUgt, die auch in andern naturwissen­
schaftlichen Disziplinen eine groBe Rolle spielen. Gerade die Reiz­
physiologie, welche vie1 mit elektrischen Stromen arbeitet, verleitet 
dazu, einen Blick in die reine Physik zu tun, urn die Grundeigenschaften 
ihrer Hilfsmittel kennen zu lernen. Es wurde jedoch weit uber ihre 
Kompetenz hinausgehen, wollte sie versuchen, innere Beziehungen 
zwischen dem Ergebnis eines biologischen Experiments und eben diesen 
Grundeigenschaften, z. B. der elektrischen Hilfsmittel, herzustellen, 
trotzdem ich der Meinung bin, daB sich manche auffallige Erscheinung 
dadurch zwanglos aufklaren lieBe. Hier kann nur engste Zusammep­
arbeit weiter helfen. Wir wollen uns hier auf die rein biologischen Ver­
haltnisse beschranken und zu zeigen versuchen, wie das Exponential­
gesetz durch seine Methode der Kurvenanalyse tiefere Einblicke in den 
Ablauf der Geschehnisse vermitteU. 

Setzt man die Hubhohe H, die Spannung Sp und die Arbeit A des 
Gastrocnemius in Beziehung zur Reizdauer, so erhalten wir nach M eyer­
hof Kurven (Abb. 228), die durch das Exponentialgesetz leicht zu ver­
stehen sind. Die Galvanometerkurven der Abb. 229, in welchen auf 
der Ordinate die prozentische Ablenkung, auf der Abszisse die Zeit 
in Sekunden abgetragen ist, folgen dem Typ unserer Abb. 88, und zwar 
gilt die ausgezogene KUf".'e fUr eine Kontrollheizung von 0,1 Sekunde, 
die gestrichelte fUr einen Tetanus von 0,1 Sekunde und die strichpunk-
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tierte fiir einen Tetanus von 0,5 Sekunde. Die Konstanten unserer 
Formeln lassen hier wie in alien derartigen Fallen einen zahlemnaf3igen 
Vergleich zu. Naheres iiber diese und die folgende Kurve hat Meyerhof 
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mitgeteilt, so daB ich hier 
auf ihn verweisen kann. 
Abb. 230 zeigt den Verlauf 
der anaeroben verzogerten 
Warmebildung bei 12 0 und 
einem Tetanus von 0,4 Se­
kunde. Die Ordinate gibt 
die initiale Warmeproduk­
tion pro Sekunde an, die erst 
mehrere Sekunden nach der 
Kontraktion beginnt und 
etwa 2-3 Minuten nach der­
selben ein Maximum hat. 
Die van Hartree und Hill 
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Abb. 228. Die Hubhohe H, die Spaunung 
Sp und die Arbeit A des Gastrocnemius 

bei wachsender Reizdauer. 

versuchte Kurvenanalyse ist durch "die gestrichelten Linien angedeutet. 
Das Exponentialgesetz zeigt eine Deutung der Kurve durch Abb. 124 

an. Wir stellen uns damit zu der Analyse dieser Form auf eine andere 

Abb. 229. Die initiale Wiirmebil­
dung bei der Muskelkontraktion. 
Galvanometerkurve. -- Kon­
trollheizung van 0,1 Sekunde, 
- - - Tetanus van 0,1 Sekunde, 
- . - . -. Tetanus von 1,2 Sekunde. 
Ordinate: prozentischeAblenkung. 
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Abb. 230. Der Verlauf der anaeroben 
verzogerten Warmebildung bei 12° bei 
einem Tetanus van 0,4 Sekunden mit 
dem Deutungsversuch von Hartree und 

Hill. 

Basis, als es in Abb. 230 geschehen 
ist, denn wir betrachten sie als die 

Resultierende van Teilfunktionen, wahr'end der Losungsversuch von 
Hartree und Hill als einfache Addition der Ordinaten zu werten ist. 
Die Gesamtwa.-me, welche durch einen Tetanus von der Dauer t frei-
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gemacht wird, ist von Hill in seiner Abb. 5. dargestellt worden. Die 
Kurvenform entspricht einer Modifikation des bekannten S-formigen 
Typus ahnlich unserer Abb. 189. N och deutlicher kommt der Zusammen­
hang der Reizerscheinungen mit Stoffwechselprozessen in Abb. 231 

nach Frey zum Ausdruck, welche den Zuckungsverlauf bei sofort ein­
setzendem Wiederaufbau der Milchsaure zu ihrer Muttersubstanz und 
(oben) bei fehlendem Verbrauch der Milchsaure angibt. Die Milch­
sauremenge zur Zeit t wiirde nach Frey einmal Le- ct sein, andermal 

gleich _K_KL (e- ct - e-Kt). In beiden Fallen handelt es sich urn ex-
-c 

ponentiale Funktionen, jedoch wiirden wir geneigt sein, eher andere 
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Abb.231. Der Zuckungsverlauf bei 
sofort einsetzendem Wiederaufbau 
der Mllchsiiure zu ihrer Muttersub· 
stanz (unten) und bei fehlendem Ver· 

brauch der Mllchsaure (oben). 
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Abb.232. Das Schema von Verworn 
fiir den Ablauf eines Erregungsvor­

gangs. 

fur die Zwecke der Kurvenanalyse besser geeignet scheinende Formeln 
flir diese Kurven zugrunde zu legen, wie sie durch das Exponentialgesetz 
durch mehrere Formeln gegeben sind. 

Gehcn wir nunmehr zu den Erregungen selbst uber, so paBt das 
von Verworn gegebene Schema des Ablaufs eines Erregungsvorganges 
in den Rahmen des Exponentialgesetzes sehr gut hinein. Die Linie 0 
in Abb. 232 bezeichnet die Abszisse des Stoffwechselgleichgewichtes. 
Die Ordinate R gibt die Reizintensitat an. Die oberhalb der Abszisse 
gelegene Kurve bedeutet den Intensitatsverlauf des mit Energie­
produktion verbundenen Erregungsprozesses der lebendigen Substanz, 
die unterhalb der Abszisse gelegene Kurve den Verlauf der Erregbarkeits­
anderung wahrend des Erregungsvorganges. Fiir das Verstandnis ist 
bedeutungsvoll, daB nach Putter die Erregbarkeit (E) der reziproke 
Wert der Reizstarke ist, die den Schwellenwert bildet (Rs), so daB 

E=.!... 
Rs 
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ist. Auf dieser Basis 1assen sich die vorliegenden VCllIaItntSSe von einem 
Gesichtspunkte aus behandeln, der fiir die innere Struktur des Erregungs­
vorganges Aufklarung bringen kann, denn gerade solche reziproken 
Beziehungen sind fiir die Anwendung des Exponentialgesetzes von 
auBerordentlichem Wed. 

Ich machte hier insbesondere die schon mehrfach behandelte hy­
perbelartige Kurve besprechen, welche wir durch eine ganze Anzahl 
verschiedener Formeln des Exponentialgesetzes zur Darstellung bringen 
kannen. Eine groBe Zahl von Modifikationen dieser K urvenform ist 
durch die Figuren in Kap. AlII zeichnerisch dargestellt. Wenn man 
aber bedenkt, daB die S-Kurven der Abb. 65 bis 73 und viele andere ihrer 
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Abb.233. Die Erregung des Sartorins der 
Krate. Die Beziehung zwischen Reizinten­

sitat und -dauer. 

Modifikationen die Rezi proken 
des zur Rede stehenden Kur-
ventyps sind, so wird klar, 
daB hier jede Variante durch 
das Exponentialgesetz zum 
Ausdruck gebracht werden 
kann. In Abb. 233 ist nach 
Versllchen von Keith Lucas 
nach Haber am Sartorius der 
Krate die Beziehung zwischen 
der Stromstarke i und der 
Zeit t wiedergegeben, und 
zwar solI bei den StromstaBen 

nach der bei Ho ber eingehend behandelten und im engsten Zusammen­
hang mit den Arbeiten von N ernst stehenden Theorie die jeweilig zur 
Erregung natige Stromstarke eines konstanten Stromes umgekehrt pro­
portional der Wurzel aus der Stromdauer sein. Es ware dann 

i yt = const. 

Es liegt hier im Grunde genommen genau wie beim Froschelschen 
Gesetz eine Hyperbelformel vor, die nach Hober zwar bei der Reizung 
mit kurzen StromstoBen sich bestatigt, aber bei langer dauemden Strom­
staBen versagt. 

Vom Standpunkt des Exponentialgesetzes aus ist bei derartigen 
Kurven auf zw;>i Dinge besonders zu achten, einmal auf die Eigenschaft 
des "Hangens", U;tS die exponentialen Funktionen dieser Art aufweisen, 
femer auf die Tatsache, daB unsere Kurven sich deutlich einerAsymptoten 



- 219 --

nahem, die eine Parallele zu einer der Aehsen ist. Es ist dabei durehaus 
nieht notwendig, daB die Kurven so ausgepragt diese Erseheinung auf­
weisen, wie z. B. Abb. 74, 'denn die Abb. 55 links und mehr noeh Abb. 6I 
links nahem sich in dieser Hinsieht durehaus einer auf die Aehsen be-
zogenen Hyperbel, wenn aueh das eharakteristisehe Hangen sie deut­
lieh von einer solchen unterseheidet. Jedoeh tritt diese Eigensehaft bei 
anderen Formen aueh nieht immer auffallig hervor, wie z. B. in Abb. 45. 
Da ist es dann wieder der Abstand von der T-Aehse, der die Kurve deut­
lieh als exponentiale Funktion 
kennzeiehnet. DaB in Abb. 233 qOiiS,.-----r--------, 
tatsaehlieh keine Hyperbel vor-
liegt, ist an der eingezeiehneten 
y-Reziproken (Ry) zu erkennen. 

A11es in allem genommen 
sehen wir, daB das Exponential­
gesetz gerade die Abweiehungen 
von den Hyperbelgesetzen erfaBt, 
welche aueh N erns t von vorn­
herein als Einsehrankung flir 
seine Formeln erortert hat. Wir 
ste11en uns damit mit Pii tter 
auf den Standpunkt, daB die 
Hyperbel nur Naherungsformeln 
geben kann, gehen dann aber in 
bezug auf das positive Ergebnis 
unserer Betraehtungen noch weit 
liber Pii tter hinaus, indem wir 
uns auf diesehrviel breitere Basis 
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Abb. 234. Die Beziehung van Mindest· 
reizdauer und Schwellenspannung. Sar. 
torius der Kr6te, N erveneintritlsstelle. 

unseres allgemeinen Exponentialgesetzes ste11en, wie wir das frliher 
sehon ausfiihrlith besproehen haben. Ohne aui Einzelheiten naher ein­
zugehen, seien im folgenden noch einige Beispiele angefiihrt, die er­
kennen lassen, daB unsere Ansicht liber derartige funktionale Abhangig­
keiten zu Recht bestehen. 

Abb. 234 steUt die Beziehung deI Dauer des absteigenden Stromes 
in Sekunden zur Schwellenspannung (Quantitat, Energie) fiir die Nerven­
eintrittsste11e am Sartorius der Krote bei 10,2 0 dar (Tab. biol. Il, S. 379). 
In dieser Form der Darstellung erhalten wir die Kurve in ihrer logarith­
mischen Gestalt, wie sie durch Abb. I35 III oben gegeben ist. Eine 
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ganz ahnliche Kurve entsteht, wenn fiir den Ischiadicus von Rana 
esculenta die Stromdauer und die Schwellenintensitat zueinander in 
Beziehung gesetzt werden (Tab. biol. II~ S. 374 nach Cardot und 
Laugier) und ebenso bei indirekter Muskelreizung (ebenda S. 376). 
In Abb. 235 sind nach Bethe, v. Bergmann usw. (Bd. VIII, I, S.170 ) 

die Schwellenintensitaten von Reizstromen verschiedener Dauer bei 
zwei Temperaturen und dazu noch eine Hyperbel zum Vergleich ein­
gezeichnet, welche vortrefflich das demonstriert, was wir iiber die Unter­
schiede der exponentialen Funktionen von der Hyperbel gesagt haben. 

Abb. 236 gibt nach Adrian (aus Veszi) die Restitution der Erregbar­
keit wahrend des relativen Refraktarstadiums an, der ein logarithmischer 
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Abb. 235. Die Schwellenintensitat von 
Reizstromen verschiedener Daner bei zwei 

Temperaturen. 

, 

Zed 
0,005 

Abb. 236. Die Restitution der 
Erregbarkeit wahrend des rela­

tiven Refraktarstadiums. 

Verlauf zugesprochen wurde. Jedoch ist hier wieder zu ersehen, mit 
welcher Willkiir Kurven, die nur einige Ahnlichkeit mit logarithmischen 
Linien haben, dieser Charakter zugewiesen wurde. DaB hier etwas 
ganz anderes vorliegt, als eine einfache logarithmische Funktion, diirfte 
nach dem Gesagten klar sein. Auf der Abszisse ist die Zeit, auf der 
Ordinate sind die Reizschwellen aufgetragen. Als Einheit wurde die 
urspriingliche Reizschwelle gewahlt. 

In Abb.237 sind die Latenzzeitkurven vom Froschsartorius (escu­
Zenta) nach Steinhausen dargestellt. Die Abszisse bedeutet die Reiz­
stromstarke bei Reizung mit konstantem Strom, die Ordinate den 
zugehorigen Latenzzeitwert in '/rooo Sekunde (a). Bei der a-Kurve lag 
die Kathode am tibialen Ende des Muskels, bei fJ ist die umgekehrte 
Strornrichtung gewahlt. Aus der verscmedencn Lage der beiden Linien 
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ist erkennbar, daB hier. wiederum die Konstanten unserer Formeln einen 
zahlenmaBigen Vergleich der Wirkung verschiedener Stromrichtung ge­
statten. Wie ein derartiger Vorgang durch das Exponentialgesetz 
verstandlich werden kann zeigt Abb. 95, welche die Funktion 

y=+(ma,';'+-m--I - ) 

, 2 (a; + a,;-X) 

darstellt. 
Setzt man einmal a,=3 und a,=I, 2, andermal umgekehrt a,=I, 2 

und a, = 3, so hat die Kurve im ersten Falle den Verlauf der Linie I, 
im zweiten Falle aber den Verlauf der Linie n, genau so wie die Latenz­
zeitkurven bei verschiedener Strom-
richtung. Bei wachsender Strom- '10 

starke wird die Latenzzeit immer ,]0 

kiirzer, konvergiert aber nach S t ei n -
hausen nicht gegen Null, sondern gO 

gegen einen positiven Wert, ganz 10 

wie das Exponentialgesetz es fordert. 
Wiirde man Hyperbeln zugrunde 

6 

legen, so ware eine mehrfache Ver- Abb.237. Die"Lateuzzeitwerte des 
sehiebungnotwendig. Steinhausen 
sagt, daB die N ernstsehen Vorstel­
lungen und Formeln zur Erklarung 
der gefundenen Latenzzeitkurven 
nicht ausreichen. Als Ergebnis der 

Sartorius in Abhangigkeit vou der 
Stromstarke bei Reizung mit kou­
stautem Strom. ,,: Kathode am 
tibialen Eude des Muskels, ~: bei 

umgekehrter Stromrichtung. 

bisherigen Betrachtung miissen wir festhalten, daB auf Grund der neuen 
Gesiehtspunkte, welche wir nunmehr gewonnen haben, eine Revision 
der bisherigen Ansiehten durehaus am Platze seheint, daB vor allem 
das Produktgesetz Intensitat X Zeit = konst. nicht den tatsaehlich 
vorliegenden Verhaltnissen entsprieht. 

Aus diesen Hyperbclgesetzen, welche naeh Friisehel z. B. besagen, 
daB gleiche Energiemengen gleiche Erregungen hervorrufen, sind so 
viele Folgerungen allgemeiner Art gezogen worden, daB der Inhalt 
dieser Gesetze gedanklieh so fest verankert scheint, daB er als sicheres 
Riistzeug der Reizphysiologie betraehtet wird. A.hnlieh ist es aber 
aueh der logarithmisehen Linie ergangen, wie wir mehrfach schon zu 
erwahnen Gelegenheit hatten. Wenn wir iiberhaupt dahin kommen 
wollen, biologisehe GesetzmaBigkeiten zu fassen, so geht es nun nieht 
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mehr an, daB auf Grund von sehr auBerlichen .Ahnlichkeiten der bio­
logischen Funktion eine mathematische Form gegeben wird, die weder 
Bezug nimmt auf einen biologisch zu definierenden NuUpunkt, noch 
auf ein Koordinatensystem, das auch biologisch einen Inhalt hat und 
biologisch etwas bedeutet. Die mathematische Formulierung soli die 
innere GesetzmaBigkeit biologischer Verhhltnisse zum Ausdruck bringen 
und dad darum nicht nur Naherungswerte fUr bestimmte Abschnitte 
der Kurve geben, sondern muB die ganze Reaktion umfassen. Tut 
sie das nicht, so ist sie eben unrichtig und gibt die innere GesetzmaBig­
keit, auf die es, wie gesagt, aliein ankommt, tatsachlich nicht wieder. 
Dann miissen andere Wege gesucht werden. Durch die erorterten 
exponentialen Funktionen finden z. B. die unterschwelligen Reize ihre 
Einordnung in die mathematische Formel, z. B. in Abb. 233 durch die 

Konstante m, wenn wir die Formel y = max nach Abb. 45 zugrunde­
legen, denn durch m ist die Lage der Asymptote gegeben, der sich die 
JFurve nahert. Reicht diese Forme! nicht aus, so miissen wir weiter­
gehen und eine unserer Additionsformeln heranziehen. Eine wertvolle 
Hilfe bei der Deutung gibt dann der Verlauf der zugehorigen reziproken 
Funktionen ab. 

Um zu zeigen, daB das Exponentialgesetz nicht nur fiir einzelne 
Erscheinungen der Reizphysiologie den Tatbestand umfassender und 
auch richtiger wiedergibt als die bisherigen Losungsversuche, sondern 
auch die groBen Zusammenhange zwischen den verschiedensten Syrn­
ptornen der Reaktionstahigkeit lebendiger Systerne aufzudecken verrnag, 
seien noch einige andere Beispiele angefiihrt. Urn diese innere Vcr­
kniipfung der Einzelvorgange untereinander zu vcrstehen, rniissen wir 
uns an die Methode erinnern, welche wir bcnutzten, urn i.iberhaupt 
erst einrnal zu den verschiedenen Kurventypen zu gelangen. Wir wissm, 
daB unsere Additionsku:rven sarntlich auf unsere acht Grundtypen 
zuriickgefiihrt werden konnen, d. h. in jedern Vorgang steckt eine 
Anzahl von Teilprozessen darin. 

Wir rniissen nun auf Grund der unterschiedlichen Typen, welche 
bei der Messung verschiedener Syrnptorne zurn Vorschein kornrnen, 
annehrnen, daB aus der Surnrne der unendlichen Einzelvorgange inner­
halb des lebendigen Systems, welche die Gesarntheit des Lebensab­
laufs ausrnachen, sich besondere Gruppen zusarnrnenfinden, durch welche 
der Charakter der Grundkurve bestirnrnt ist. Dabei werden .einzelne 
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Teile dieser Gruppen auch in andern Prozessen vorhanden sein konnen. 
An einem Schema mag das gezeigt werden. Nehmen wir an, ein Lebens­
vorgang besteht aus vier Gliedern, und jedes verHi.uft nach einer unserer 
acht Grundformen oder ist vielleicht auch komplizierter gebaut, nam­
lich A BCLJ. Dann kann ein anderer Lebensvorgang aus EFGH be­
stehen. Sind aber die Vorgange innerlich untereinander verkniipft, 
so ist es wahrscheinlich, daB in den beiden Vorgangen die gleichen Glieder 
zum Teil vorhanden sein werden, also etwa ABCD und ABGH. Bei 
der Messung konnen, wenn man die Ergebnisse des Kap. A III betrachtet, 
dabei ganz verschiedene Kurvenformen zum Vorschein kommen, trotz­
dem zwei gleiche Glieder in ihnen enthalten sind. Durch die Methode 
unserer Kurvenanalyse muB es moglich sein, die Verkniipfung durch 
die Kurventypen sicherzustellen. So ist es durchaus wahrscheinlich, 
daJ3 in der hyperbelartigen Kurve, wie wir sie eben besprochen haben, 
mehrere Kombinationen in die Erscheinung treten, etwa (r + 4) links, 

(r + 7) links, (3 + 4), 3 + (I ~.2) usw. An diesen Beispielen sehen 

wir schon, daB in den ersten beiden Gruppen der Grundtyp I, in den 
beiden letzten der Grundtyp 3 gemeinsam ist. 

Dasselbe gilt, wenn wir verschiedene Kurven nehmen, z. B. (r + 2). 
(r + 3), (r + 4) usw., in denen das Glied I alIen gemeinsam ist. Hinzu 
kommt noch, daB die Kurvenformen oft einen ganz anderen (reziproken) 
Charakter bekommen, je nachdem, was gemessen wird bzw. gemessen 
werden kann, wie wir das friiher schon ausfiihrlich besprochen haben. 
Wenn wir diese Gesichtspunkte, die im Wesen des Exponentialgesetzes 
liegen, immer vor Augen behalten, dann wird verstandlich, was es 
bedeutet, wenn wir sagen, daB dieser und jener Vorgang nach dem Ex­
ponentialgesetz ablauft. Es heiBt das nichtsAnderes, als daB jeder Vor­
gang TeilprozeB eines groBen Geschehens und gesetzmaBig mit diesem 
innerlich verbunden ist. 

Die elektrischen Erscheinungen (Nachstrome), welche bei einem 
Muskel auftreten, nachdem ein galvanischer Strom ihn durchflossen 
hat, sind recht komplizierter Natur. Nach Galeotti nimmt der Nach­
strom nach Offnung des primaren Kreises alImahlich nach einer Kurve 
ab, welche in Abb. 238 dargestellt ist. Die Ordinate gibt die lntensitat 
des Sekundarstromes in Galvanometergraden, die Abszisse die Zeit an. 
Nach Galeotti nahert sich die Kurve dem Typus der Exponentiallinie, 
jedoch scheint mir, daB sie eher durch unsere Abb. 56 und 57 rechts 
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erfaBt werden kann, jede'lfalls spricht der zunachst sehr steile, dann 
aber sehr flache Abfall mit der Zeit dafiir, ein Charakter, den unsere 
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Abb. 56 in pragnanter Weise 
zeigt . 

Abb. 239 ist nachMatthaei 
die graphische Darstellung des 
Ein£1usses einer Zirkulations­
stiirung auf die Schwellenzahl. 
Die fiir den gleichseitigen M. 
semimembranosus und den ge-
kreuzten Gastrocnemius bei der 

Abb.238. Die Abnahme des Naclistromes Frequenz 33 untersuchten Reiz-
nach Offnuug des primaren Kreises. zahlen wurden als Ordinate auf 

die Zeit als Abszisse eingetragen. Die Kreise bedeuten,' daB die Reiz­
zahl keinen Reflex ausliiste, die Kreuze, daB eine Reflexzuckung auf­
trat, die ausgefiillten Kreise einen ebensichtbaren Erfolg. In der 
Nebenzeichnung sind die Werte fiir den Gastrocnemius angegeben. 
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AuBer den bei der Fre-
quenz 33 gemachten 
Beobachtungen wurden 
die bei der Frequenz IS 
in den Kurven mit be­
riicksichtigt. Es wurden 
zunachst die Schwellen­
zahlen fiir die angegebe­
nen glp:-:hseitigen Mus­
keln Z 33='= ZJ5 = 3 fest­
gestellt, fiir den ge­
kreuzten Gastrocnemius 
sind beide Schwellen­
zahlen gleich 7. Dann 

Abb. 239. Der Einflu13 einer Zirkulationsstorung 
auf die Sch wellenzahl; unten: M. semimembra­

nosus, oben: M. gastrocnemius. 
ist das Herz zwischen 

Kammer und Vorhiifen durch eine Schlinge abgebunden worden, urn 
die Zirkulationsstiirung zu bewirken. Die Kurven haben den Cha­
rakter von asymmetrischen Kettenlirtien, bei der Linie fUr den Semi­
membranosus tritt dann aber das Phanomen der Abflachung hinzu, 
das wir an mehreren Beispielen in Kap. A IH in seiner inathematischen 
Begriindung besprochen haben. 
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Die durch Strychnin bedingte Veranderung der Schwellenzahl ist 
nach Matthaei in Abb. 240 wiedergegeben. Sie ist zu lesen wie Abb. 239, 
die senkrechten Pfeilchen sollen andeuten, daB eine sehr starke Reflex­
zuckung beobachtet wurde. Vor der Strychningabe konnte die Schwel­
lenzahl Z 33 = 6 bestimmt werden. Dann wurden 0,5 ccm einer o,or vH 
Strychn. nitric. enthaltenden Ringerlosung in die BauchhOhle injiziert. 
Die Kurve der Anderung der Schwellenzahl unter dem EinfluB des Giftes 
entspricht unserer exponentialen Funktion in Abb. 56. Es ist also tat­
sachlich so, wie der zweite Teil unseres Gesetzes aussagt: "Treten durch 
auBere oder innere Storungen Verschiebungen des normalen Ablaufs 
ein, so reagiert die le bendigc 
Substanz auf diese StOrung eben- 7 x 

falls nach dem Exponential- 6" 

gesetz." 5 

Die Restitution der Erreg­
barkeit wamend des relativen 

Zeit 
0133 7 10 ZJ 

Refraktarstadiums haben wir in 
Abb. 236 schon besprochen und 
gesehen, daB die Restitutions­
kurve durch eine exponentiale 
bzw. logarithmische Funktion zu 

Abb.240. Die durch Strychnin bewirk­
ten Veranderungen der Schwellenzahl. 

erfassen ist. Wahrend im Refraktarstadium ein neuer Reiz keine neue 
Zuckung auslost, tritt diese auf, wenn nach dieser Zeit gereizt wird, 
und zwar entsteht eine Summationskurve. Am nicht ermudeten Reflex­
bogen ist ein Refraktarstadium nicht nachweisbar, wohl ist cs aber 
am ermudeten vorhandeu. Der Erfolg des zweiten Reizes wird mit 
der Annaherung an das absolute Refraktarstadium vermindert. 

Auf dieser Grundlage suchte Eichholtz nach anderen Symptomcn 
fUr die Entwicklung eines Refraktarstadiums nach cinem Einzelreiz 
und stellte die GroBe der summierten Kontraktion fUr verschiedene 
Intcrvalle der beiden Reize fest, urn zu sehen, wie der zweite Impuls 
des afferenten Nerven in dem zentralcn des Rcflexbogens beantwortet 
wird und inwieweit die Erregbarkeit des Reflexbogens durch den ersten 
Reiz verandert erscheint. Auch diese Frage steht wieder im engsten 
Zusammenhang mit dem eben erwahnten zweiten Satz des Exponen­
tialgesetzes, und wir wollen sehen, wie es sich hier bewahrt. 

Bei Verlangerung des Interval1s von der kurzesten Summationszeit 
bis o,r Sckunden nimmt di,> SummationsgroBe zunachst zu, sinkt dann 

Janisch, Das Exponentialgcsct7.. IS 
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in auffallender Weise, steigt zum zweitenmal, um abermals vermindert 
zu werden. Abb. 24I ist nach Eichholtz eine Kombination von einer 
Reihe von Messungen, die Zahlen sind nicht absolut. Auf der Ordinate 
wurde das Verhaltnis der summierten Zuckung zur Hohe der Einzel­
ZUCRu...",. ~"f der Abszisse das zeitliche Intervall der beiden Reize auf­
getragen. Die obere Kurve stellt die Verhaltnisse am Reflexbogen von 
Rana temporaria dar, die untere zum Vergleich am Nerv-Muskelpraparat. 
welche das Absinken nicht zeigt. Es laBt sich also auch am unermiideten 
Reflexbogen auf Einzelreiz ein Stadium herabgesetzter Summations­
fahigkeit nachweisen, dem ein Stadium erh6hter Summationsfahigkeit 
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Abb.241. Das Verhaltnis der summierten Zuckung 
zur Hiihe der Einzelzuckung in Abhangigkeit von 
dem zeitlichen Intervall der beiden Reize. Rana 

vorausgeht. Der Ver­
gleich der beiden Kur­
venergibt, daB der erste 
Anstieg der Kurven auf 
eine Eigenschaft des 
afferenten Nerven zu-
riickzufiihren ist. Der 
Abfall und das zweite 
A ufsteigen ist in zen­
tralen Vorgangen (im 
Riickenmark) begriin­
det. Zuletzt fallen beide 
K urven langsam ab. 

Wenn man sich den 
temporaria, oben: Reflexbogen, unten: Nerv­

muskelpraparat. Charakter der Kurven 
vom Standpunkt des 

Exponentialgesetzes aus ansieht, so erscheint die untere viel einfacher 
gebaut als die obere und laBt sich durch eine unserer S-Kurven erfassen, 
denn sie mull an der I-Linie entlang zur y-Achse laufen. Die obere 
dagegen ist sehr viel komplizierter. Wenn man aber den Charakter 
der in Kap. A III besprochenen Funktionen sich im einzelnen naher 
ansieht, so ist das Auftreten mehrfacher Maxima und Minima bei ex­
ponentialen Funktionen eine durchaus haufige Erscheinung. Auch 
die Tatsache ist hinzuzuziehen, daB manche Kurven glatt aufsteigend 
an ihre Asymptote heranlaufen, andere aber die Asymptote erst iiber­
schneiden und erst dann, sich zuriickwendend, an sie herangehen, 
alles Erscheinungen, welche die obere Kurve in Abb. 24I ebenfalls 
aufweist. Als Basis fiir ihre Erfassung durch eine exponentiale Funk-
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tion scheint mir aus Kap. A III die Abb. 107 links geeignet zu sein, 
wenn man die Konstanten, welche dort gewahlt wurden, so abandert, 
daB die Kurve die y-Achse nicht spitz, sondern in dem bekannten 
S-formigen Bogen erreicht (vgl. z. B. Abb. 54 und 55 rechts fiir a = I,2 

a = 2 und a = 3 oder 65, 66 und 67). In dem Falle der Abb. I07 links 
nahert sich allerdings die Kurve der Asymptote durch 0,5 von unten 
her, jedoch ist es nach allem, was wir iiber die Kurvenformen des Ex­
ponentialgesetzes wissen, keine grundsatzliche Schwierigkeit, die Funk­
tion die Asymptote iiberscheiden und sich ihr von oben her nahern 
zu lassen, wie Abb. 241 das tut. So spricht alles dafiir, daB wir die 
besprochenen VerhaItnisse im Reflexbogen 
durch das Exponentialgesetz einer naheren 
Analyse zufiihren konnen. 

Reizt man den Nerven mit Offnungs­
induktionsstromen, so hangt die Rohe der 
dabei ausgelosten Muskelzuckungen beim 
Froschgastrocnemius nach Pii t t er 19II von 
der Starke des Reizes nach einer Gesetz­
maBigkeit ab, welche durch die Kurve in 

Re!zoS'ldrke 
Abb. 242 dargestellt ist. Es liegt hier offen- 'I() 50 60 70 80 gO 

bar eine Beziehung nach Art der exponen­
tialen Funktion in Abb. 64 links vor. Es 
ist das ein Reizerfolg, der im Zusammenhang 
mi t dem Alles-oder-Nichts-Gesetz eingehend 
diskutiert worden ist. Da es uns hier nicht 
darauf ankommt, allgemeine Reizphysiologie 

Abb. 242. Die Muskel­
zuckung des Froschgastro­
cnemius nach der Reizung 
des Nerven mit Offnungs-

induktionsstromen. 

zu geben, sondern lediglich, die Giiltigkeit und Anwendungsmoglichkeit 
des Exponentialgesetzes festzusteUen, so konnen wir nicht auf Einzel­
heiten eingehen. Wenn man aber zugrunde legt, daB fiir die Einzel­
faser des Muskels das Alles-oder-Nichts-Gesetz gilt und daB das all­
mahlichere Ansteigen der Kurve des ganzen Muskels in Abb. 242 von 
der Zahl der Elemeute bedingt ist, so miissen wir aus der Tatsache, 
daB diese Kurve eine exponentiale Funktion vom Typus unserer Abb. 64 
ist, schlieBen, daB innere Zusammenhange zwischen Struktur und 
Funktion des Muskels vorhanden sind, welche dem Exponentialgesetz 
unterliegen. 

Koch untersuchte dm EinfluB der Reizst~rke und des Reizortes 
auf die Kurvenform der Ehtrasystole des Froschherzens. Wenn unter 
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bestimmten Voraussetzungen, die von Koch naher besprochen werden, 
der die Extrasystole auslosende Reiz so stark ist, daB alle Fasern sich 
gleichzeitig kontrahieren, so hat die Knrve des Kontraktionsverlaufs 
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Abb. 243. Die Kurveruorm der 
Extrasystole bei so starkem Reiz, 
daB alle Fasem sich gleichzeitig 
kontrahieren. R = Augenblick des 

Reizes. 

in Abhangigkeit von der Fortpflan­
zungsgeschwindigkeit der Erregung 
eine Gestalt, wie sie in Abb. 243 
wiedergegeben ist. R ist der Ailgen­
blick des Reizes. 1st aber die Reiz-
stiirke so gering, daB nur eine be­
stimmte, geringere Anzahl Fasern 
unmittelbar erregt wird, so ver­
andert sich die Kurvenform, wie es 
Abb. 244 zeigt, bei welcher die 
Erregung bei der Extrasystole von 
der gleichen Stelle ausgeht wie bei 
der Hauptsystole. Liegt der Reizort 
auf der entgegengesetzten Stelle, 

so wird die Knrve noch asymmetrischer. Es ist aber zu beachten, daB 
die wiedergegebenen GroBen der Fortpflanzungsgeschwindigkeit nach 
Koch so gewonnen wnrden, daB die Veranderung der Fortpflanzungs­
geschwindigkeit wahrend der Diastole in Form einer logarithmischen 
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Abb.244. Die Kurvenform derExtrasystole 
bei schwacherem Reiz als in Abb. 243. 

K urve dargestellt wurde, aus 
der sich. der fiir jeden be­
liebigen Augenblick geltende 
Wert ergab. 

Wahrscheinlich wird sich 
hier bei naherer Durcharbei­
tung der Verhiiltnisse am 
Herzen eine andere Basis er­
geben, da nach allem, was wir 
gesehen haben, die logarith­
mische Linie fiir die Darstel­

lung der wirklichen Beziehungen nur selten ausreicht. \Venn man die Linie 
in Abb. 244 betrachtet, konnte man leicht dazu neigen, hier eine iihnliche 
Sattelkurve zu vermuten, wie wir sie in unseren Abb. 161 betrachtet 
haben. Da wir jedoch in R einen biologisch gegebenen Nullpunkt 
wiihlen konnen, besteI:t hier die Moglichkeit, eine Analyse nach der 
anderen, schon auf 3. 148 angedeuteten Methode zu versuchen. Es ware 
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dann etwa Abb. 243 die Verdoppelung der Kurve in Abb. 59 links, deren 
y-Achse durch den Pfeil bei R seiner Lage nach bestimmt ist (gestrichelt 
von mir in die Kurven eingezeichnet). Abb. 244 gibt aber durch seine 
asyrnmetrische Form klarer den Weg an, urn zu einer Analyse zu ge­
langen. Da durch den Reiz in R eine Starung des Ablaufs eintritt und 
nach dem Exponentialgesetz die lebende Substanz auf diese Starung 
nach Art exponentialer Funktionen reagieren muB, so ergibt sich, rein 
kurvenmaBig betrachtet, folgendes: 

Der Kontraktionsverlauf ist von Null bis R eine exponentiale Funk­
tion nach Abb. 59 links oder vielleicht auch eine asyrnmetrische Form 
nach Abb. II links. Von R ab aber tritt, durch den Reiz verursacht, 
eine A.nderung im lebendigen System des Herzens ein. Dadurch wird 
der Ablauf in eine andere Abhangigkeit gedrangt, was darin sich kundtut, 
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Abb. 245. Der Herzaltemans bei dem plotzlichem Dbergang zur schnelleren 
Schlagfolge. 

daB nunmehr die Kurve naeh Art einer Funktion der Abb. III reehts 
oder 120 weiterlauft. Betrachtet man nun die ganze Schlagfolge, so 
erhalt man einen Linienverlauf, wie es Abb. 245 angibt. Hier tritt in 
dem Ablauf der Kontraktion, wie er in Abb. 244 dargestellt ist, bei I,5 
ein neuer Reiz hinzu und so fort an den Stellen, welche mit R bezeichnet 
sind. Es iiberdecken sich also bei rhythmischer Reizung die Einzel­
kurven zu einer kontinuierlichen Linie. Wir wollen hier davon ab­
sehen, daB die einzelnen Sattel sich allmahlich ausgleichen trotzdem 
bei naherer Priifung zu erwarten ist, daB dieser Ausgleich wiederum 
nach irgendeiner exponentialen Funktion erfolgen wird. Hier soU uns 
in der Hauptsache die Tatsache interessieren, daB bei rhythmischer 
Reizung die Altemanskurven ein Kontinuum darstellen. 

Da wir bei der Einzelkurve eine durch den Reiz bewirkte Anderung 
im Zustand des lebendigen Systems annehmen muBten, wie es ja im 
Grunde genommen selbstverstandlich ist, gelangten wir dahin, bei R 
den durch diese A.ncit!'llUg biologisch definierten, mathematischen 
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Nullpunkt zu setzen. Die Einzelkontraktion konnten wir dann in ex­
ponentiale Funktionen auflosen. Bei immer erneuter Reizung in zeit­
lich meBbaren Abstanden muB sich die Zustandsanderung rhythmisch 
wiederholen, d. h. wir miissen bei jedem Reiz erneut einen mathemati­
schen Nullpunkt annehmen. Die Einzelkurven iiberdecken sich dann 

1\ f\ !\f. (i !\ f\ 11 ) u U _t .. 'f..JJ ~ V l 

und ergeben als Ganzes den kon­
tinuierlichen rhythmischen Ver­
lauf der Abb. 245. Die Kurven--'------';;. .. ' 'b'----
analyse wird so vorgehen miissen, 

Abb.246. Extrasystole und kompensa- daB sie zunachst die Nullpunkte 
torische Pause. 

bestimmt, dann jede Einzelkon-
traktion auf die Zugehorigkeit zu dem Kurvensystem des Exponential­
gesetzes priift und zuletzt nach dem Additionsprinzip den resultierenden 
kontinuierlichen Verlauf zu erfassen sucht. 

Betrachten wir von diesein Gesichtspunkt aus den zeitlichen Ab­
lauf eines ganzen Herzschlages, so ergibt sich die Moglichkeit, diesen 
in einzelne exponentiale Funktionen aufzulosen, denn die Erregungen, 
we1che dem Herzen von seinen automatiebegabten Teilen her zu­
flieBen, haben selbstverstandlich denselben Charakter wie die kiinst­
lichen Erregungen. Einen solchen Ablauf des Herzschlages gibt Abb. 246 
nach Hiiber (1920) wieder. In die durch rhythmisch-automatische 
Nervenerregung bewirkte Folge von Systole-Diastole wird bei a ein 
Extrareiz in der Diastole eingeschaltet, dem eine Extrakontraktion (e) 

Abb.247. HerzstoBkurve. 

folgt, wie wir es vorhin aus­
fiihrlich besprochen haben. 
Dann tritt eine kompensato­
rische Pause ein. Liegt der 
Extrareiz (b) zu Beginn der 
Systole, also im Refraktar­
stadium, so ist keine Ande­
rung der Schlagfolge zu spii­
ren. Auch der SpitzenstoB 

laBt sich nach denselben Prinzipien durchdenken, denn er unterliegt 
ja denselben Gesichtspunkten. Wie das Kardiogramm in Abb. 247 nach 
Zuntz und Loewy zeigt, ist hier ebenfalls ein Rhythmus vorhanden, 
auBerdem zeigen die Maxima und Minima verschiedene Hohe. Ver­
bindet man die3e Punkte, so entstehen wiederum Kurven, die nach 
ihrem Verlauf eXl>~nentialen Charakter zu haben scheinen. 



- 231 -

Auch andere rhythmisch-automatische Organe zeigen einen Kurven­
verlauf, der einer ahnlichen Betrachtung zuganglich ist. Erwahnt sei 
der Atemrhythmus des Gelbrandkafers DytisC1Is marginalis in der Luft 
nach Babak in Abb. 248 gleich nach der mechanischen Reizung. Ab­
gesehen von den ersten unregelmaBigen Kontraktionen zeigen die 
Einzelkurven deutlich den Typus unserer Abb. 53 rechts, 64 rechts 
usw., welche durch die rhythmische automatische Reizung in einen 
kontinuierlichen Verlauf iibergehen. 

Ich muB es mir versagen, auf die unendliche Fiille von Varianten 
solcher durch rhythmische Reizung bewirkter Kurven einzugehen, die 
ein Spezialgebiet der normalen und pathologischen Physiologie sind, 
da ich lediglich zeigen wollte, daB auch diese Dinge sich dem Exponen­
tialgesetz einordnen lassen, denn auch die Reaktionen der lebendigen 
Substanz, welche in den Herzschlagen und im Atemrhythmus zutage 
treten, miissen sich naturgemaB einer GesetzmaBigkeit fiigen, welche 

Abb. 248. Der Atemrhythmus des Gelbrandkafers in der Luft gleich nach 
der mechanischen Reizung. 

ein allgemein biologisches Ablaufgesetz' sein will. Mogen die Kurven 
im einzelnen auch noch so kompliziert sein, so deutet doch ihr Ver­
lauf darauf hin, daB tatsachlich Beziehungen zu unseren exponentialen 
Kurven vorhanden sind, d. h. daB die lebendige Substanz auch hier 
nach dem Exponentialgesetz reagiert. 

Als letztes Beispiel dieses Kapitels wollen wir das Dekrement der 
Erregungsleitung im Nerven behandeln. Fiir die einzelne Faser gilt 
nach Pii tter das Alles-oder-Nichts-Gesetz. Das Dekrement bedeutet 
nur, daB die Zahl der leitenden Elemente mit der Lange der beeinfluBten 
Strecke immer geringer wird. Normalerweise erleidet die Erregung im 
peripheren Nerven kein Dekrement. Dieser Zustand ist nach Piitter 
aber nur ein Grenzfall, denn sobald irgendein Moment auf den Nerven 
eingewirkt hat, das von EinfluB auf die Geschwindigkeit der Prozesse 
in ihm ist, kann ein Dekrement beobachtet werden. In Abb. 244 haben 
wir schon gesehen, wie ein Reiz auf die in einem lebendigen System 
ablaufenden Vorgange einwirkt und eine Anderung des Kurvenverlaufs 
yerursacht. Das Dekrelllc'1t im peripheren Nerven ist meBbar durch 
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die GroBe der negativen Schwankung, die man an zwei Punkten a und 
p erhaIt, wenn die Reize verschiedene Intensitaten haben (Pii tter 
S. 521). Sowohl Jiir die Stellen a und p, wie auch fiir den Quotienten 

-1 erhalten wir S-formige Kurven, die sich nach den schon mehrfach 

besprochenen Prinzipien leicht in das Exponentialgesetz einordnen lassen. 
Genauere Messungen iiber das Dekrement der Erregungswelle in dem 

erstickenden Nerven hat Rehorn ausgefiihrt. Es interessiert dabei 
nur ein geringer Zeitabschnitt, in dem das Dekrement zustande kommt. 
Er untersuchte fiinf verschiedene Punkte, welche mit romischen Ziffern 
(I-V) von dem zentralen nach dem peripheren Ende der Nerven­
strecke zu bezeichnet sind. Rehorn sagt nun folgendes: 

"Bei geniigend tiefer Erstickung (Stickstoff) tritt an jedem der fiinf 
Punkte ein Stadium ein, in dem die Reize zunachst langsam, dann immer 
schneller an Intensitat zunehmen miissen, wenn sie ihre Wirknng beibehalten 
sollen. Die Erregbarkeit des Nerven nimmt am Anfang langsam, dann immer 
rapider ab. Tragt man nun die Schwellenwerte - gemessen in Kronecker­
schen Einheiten - in ein Koordinatensystem ein, dessen Abszissen durch die 
Zeit und dessen Ordinaten durch die Einheiten dargestellt werden, so er­
halt man eine logarithmische Linie." 

In Abb. 249 sind die Kurven der Reizintensitat fiir die Punkte I-V 
gezeichnet, allerdings habe ich sie anders orientiert als Rehorn, da 
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die ReizgroBe hier eine 
unabhangige Variable ist, 
also als x-Achse genom­
men werden muB. 

Die Deutung der Kur­
Yen als logari thmische 
Linien besteht dann nach 
unserer Auffassung nicht 
mehr zu Recht. Es liegt 
hier wiederum ein Fall 

zs so lIej/rOlJen 100 12.5 150 vor, wo einfache logarith-
Abb. 249. Die Kurven der Reizintensitiiten mische oder Exponential­
nach Rehorn, I-V ~umerierung von dem 
zentralen nach dem peripheren Ende der 

N ervenstrecke. 

linien einen biologischen 
Tatbestand nur sehr an-
genahert und unvollkom­

men zum AusdIuck bringen. Wir werden viel eher geneigt sein, die ex­
perimentell ermii.~i'lten Punkte durch Kurven zu erfassen, welche nach 
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Art der Funktionen in Abb. 65 bis 69 gebaut sind, denn sie scheinen viel 
eher solchen Kurven zuzugehoren als denen, welche Rehorn in 
Abb. 249 gezeichnet hat. 

Die fiir die Pnnkte I-V festgestellten Linien unterscheiden sich 
in ihrem Verlauf. Je weiter zentralwarts ein Punkt liegt, desto friiher 
sinkt die Linie ab, d. h. die Reize miissen anwachsen, sobald im er­
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stickenden Nerven die Strecke groBer wird, die der Erregungs­
vorgang zu durchmessen hat. Betrachten wir jetzt die Reiz­
intensitaten, die an einem bestimmten Zeitpunkt an den ver­
schiedenen Priifungspunkten der erstickenden Nervenstrecke 
als Schwellenreize eine Muskelzuckung auslosen! Legen wir 
in Abb. 249 einen Zeitquerschnitt, wie er etwa durch die 
Wagerechte durch 3,05 Uhr gegeben ist, so bedeuten die 

\ 
\ 

" 

Schnittpunkte mit den fiinf Linien die Reizstarken, 
die fiir diesen Zeitpunkt an den betreffenden 
Stellen des Nerven gerade Schwellenreize darstellen. 

Diese fiinf Werte wurden von 
25 -(J--
2,o.---~ ........ - Rehorn in ein neues Koordinaten­

system eingetragen, dessenAbszisse 
gleich der erstickenden Nerven­
strecke ist, auf der die Priifungs­
punkte in den gleichen Abstanden 
in vergroBertem MaBstab 'markiert 
sind, wie sie der erstickenden Ner-
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Nerv-l1uskel- Proparaf 

Abb. 250. Die logarithmische Linie 
der ReizgroBen (AB) uud die gerade 
Linie der ErregungsgroBen (CD) nach 

Rehorn. Zeit: 305 Uhr. 
venstrecke anlagen, und dessen 

Ordinaten die Reizstarken darstellen. Er erhielt dann die in Abb. 250 
wiedergegebene punktierte Kurve (AB), die er als logarithmische Linie 
auffaBt. Als Basis sieht er an, daB sie bei logarithmischer Einteilung 
der Ordinate zur geraden Linie (CD) wird. 

Diese gerade Linie hat noch eine weitere Bedeutung. Der erstickende 
Nerv folgt nicht mehr dem Alles-oder-Nichts-Gesetz, sondern wird zum 
heterobolischen System. Es laBt sich dann auf Grund des Weber­
Fechnerschen Gesetzes eine Beziehung herstellen zwischen der GroBe 
des Reizes und der GroBe der Enegung, die durch den Reiz hervor­
gerufen wird. 

"Die genauere Beziehung zwischen der Reizintensitat und der GroBe 
der gesetzten Erregung ist so, daB die ErregungsgroBen zunehmen wie die 
Logarithmen der Reizintensitaten. Aus diesem Grunde sagt die aus den 
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Logarithmen der Reizintensitaten an den verschiedenen Punkten der er­
stickenden Nervenstrecke gefundene gerade Linie nichts anderes aus, als 
daB die Erregungen, die an den einzeInen Punkten der Nervenstrecke 
erforderlich sind, um eben eine MuskeJzuckung auszulosen, in ihrer GroBe 
proportional zu der Strecke, die sie durchIaufen, anwachsen milssen. Mit 
anderen Worten: Das Dekrement der Erregungsleitung in der Strecke wird 
bei dem erstickenden Nerven durch eine gerade Linie dargestellt." 

Nun ist, wie schon mehrfach betont, nach aliem, was uns das Ex­
ponentialgesetz zu sagen hat, in alien Fallen eine gewisse Skepsis am 
Platze, wo in der Physiologie versucht wurde, biologische Abhangig­
keiten durch einfache logarithmische oder Exponentiallinien dar­
zustellen, also auch beim Weber-Fechnerschen Gesetz (E = log R). 

Die durch den Zeitquerschnitt bei 3,05 Dhr gefundenen ReizgriiBen 
sind bei Rehorn zum Teil unrichtig in Abb. 250 eingetragen, richtig 

1.0,----------, liegen sie so, wie die von mir kon­
struierte Abb. 251 es auf Grund der 
Daten angibt, die ich aus der Abb. 249 
von Rehorn ablese. Da zeigt sich nun, 
daB wir tatsachlich keine logarithmische 
Linie vor uns haben, sondern eher eine 

lr E W C> Kurve, welche unserer Abb. 51 oder 88 
NerY-Muskel-PrOparaf Y links gleicht. Noch deutlicher kommt 

Abb.251. Die ReizgroBen zu 
verschiedenen Zeiten als expo. 

nentiale Funktionen. 

die S-Form zum Vorschein, wenn wir 
den Querschnitt an einen anderen Zeit­
punkt, etwa bei 3,00 Dhr, legen. Demzu­
folge entsprechen auch die von Rehorn 

gemachten SchluBfolgerungen nicht dem Tatsachenbestand, denn die 
Linie CD ist in Wirklichkeit keine Gerade, also auch nicht das 
Dekrement der Erregungsleitung. 

Das Weber-Fechnersche Gesetz erweist sich also ebensowenig 
wie andere Gesetze, welche die einfache logarithmische Linie als Basis 
nehmen, als ausreichend, den biologischen Erscheinungskomplex zu 
fassen. In Wirklichkeit liegen die Verhaltnisse komplizierter, lassen 
sich aber - und das ist das Wesentliche, welches wir feststellen wollten -
durch das Exponentialgesetz einer Analyse zufiihren. 

c) Sinnesphysiologie. 

In der Sinnesphysiologie, die groBe Auswirkungen in der Psycho­
logie gezeitigt hd.t. hat das Webersche Gesetz bis heute eine groBe 
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RoUe gespielt. Immer wieder ist versucht worden, diese auf der Basis 
einer einfachen logarithmischen Linie oder von einfachen Modifikationen 
derselben ruhende Formulierung als gilltig zu erweisen, wenigstens in 
bestimmten Bereichen, und Abweichungen auf SonderverhaItnisse 
zuriickzufiihren. Erwahnt seien die ausfiihrlichen experimenteUen und 
theoretischen Untersuchungen zum 
We ber-FechnerschenGesetz von 
Pauli und Wenzl. 
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Abb. 252. Die Abhangigkeit des 
Schwellendrucks von der GroJ3e der 

gedriickten FHiche. 

Auf der Grundlage, welche wir 
durch das Exponcntialgesetz ge­
wonnen haben, eriibrigt es sich, 
auf die groBe Zahl der Einzelunter­
suchungen einzugehen und auch 
hier alles Fiir und Wider zu disku­
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Abb. 253. DieAbhangigkeitderUnter­
schiedsschwelle des Drucksinnes vom 
Grundgewicht. R = Grundreiz, od R = 
Reizzuwachs = Unterschiedsschwelle, 
od RjR = relative Uuterschieds-

schwelle. 

tieren. Das Exponentialgesetz ist dem Weber -F echnerschen Gesetz 
iibergeordnet, d. h. in den Fallen, wo es sich iiber einen groBeren Be­
reich als giiltig erwiesen hat, kann es als Spezialfall unseres Gesetzes 
gelten, andererseits werden gerade die so haufig beobachteten Ab­
weichungen durch die Kurvenformen des Exponentialgesetzes erklart. 
Die Basis, auf welcher beide Gesetze aufruhen, ist ja die logarithmische 
bzw. die Exponentiallinie, so daB selbstverstandlich beide sehr innige 
Beziehungen zueinander haben miissen. 

An einigen Beispielen iiber den Drucksinn der Raut sei klargelegt, 
wie die gesetzmaBigen Beziehungen beschaffen sind. In Abb. 252 ist 
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die Abhangigkeit des Schwellendruckes von der GroBe der FHiche nach 
Basler wiedergegeben, welche als eine Funktion nach Art unserer 

10 ZO JO ~o SO 
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Abb. 254. Die Sehscharfe der Netzhaut. 

Abb.79 rechts oder 84 links deutlich gekennzeichnet ist. Die Abhangig­
keit derUnterschiedsschwelle des Drucksinnes vom Grundgewicht stellt 
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Abb.255. Die speh'1:rale Empfindlichkeitsverteilung des Auges bei Tagessehen. 
(Purkinj esches Phanomen.) 

Abb.253 dar. Mit dem Grundreiz R wachst auch der eben merkliche 
Reizzuwachs dR oder die Unterschiedsschwelle. Das Verhaltnis dRJR 
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heiBt die relative Unterschiedsschwelle. Lips (Tab. bioI. II, S. 274) 
untersuchte den Zeigefinger fiir FHi.chen von I mm und 7 mm Durch­
messer. Da die dR-Kurven nach dem Exponentialgesetz den Cha­
rakter unserer Abb. 72 II, die dRJR-Kurven den von ihrer Rezipro­
ken (1) haben, ist ersichtlich, daB das Exponentialgesetz hier mehr zu 
leisten imstande ist als das We bersche Gesetz, welches hier nicht voll 
bestatigt werden konnte. Auch die Untersuchungen von Schriever, 
der das Webersche Gesetz fiir den einzelnen Druckpunkt als giiltig 
ansieht, fiihren zu ganz a.hnlichen Kurven wie die in Abb.253. 

Fiir die Lichtempfindlich- 1000>:---------------, 

keit des Auges ist die Scha.rfe 
an den verschiedenen Stellen :::\ 

700 
der Netzhaut von Bedeutung. 
Abb.254 gibt als Abszisse einen 
Horizontalschnitt der Netzhaut, 600 \x 
als Ordinate die Sehscha.rfe in 500:;' \ 

~ Snellenschen Einheiten (Tab. qOO il ro! 
"ii bioI. I, S. 276). Die Kurven 300 ~ 

zeigen eine Abnahme der Seh- 200'[ X,,-
scha.rfe nach der Peripherie zu, 100)i x, 
welche wie die Funktion in 'x_x __ x __ 
Abb. 78 links verla.uft. Die spek­
trale Empfindlichkeitsvertei­
lung des normalen Auges bei 
Tagessehen ist in Abb. 255 
(Tab. bioI. I, S.303) dargestellt, 

10 20 JO" 
/lbsfond vom Ft:r;erpunk! 

Abb. 256. Die ortliche Empfindlich­
keitsverteilung aui der heUadaptierten 

Netzhaut. 

in welcher als x-Achse die Wellenla.ngen in flf:l aufgetragen sind. Abb.5I 
ist die Basis, nach welcher dieser als Purkinj esches Pha.nomen bezeich­
nete Tatsachenkomplex durch das Exponentialgesetz formuliert werden 
kann. Dagegen wird die iirtliche Empfindlichkeitsverteilung (Tab. bioI. 
I, S. 326), wenn in Abb. 256 die relativen Empfindlichkeitswerte nach 
Bol tunow flir Rot in Abha.ngigkeit zum Abstand vom Fixierpunkt 
gesetzt werden, durch die Kurve der Funktion in Abb. 57 rechts oder 
63 links dargestellt. Flir Grlin und Blau ergeben sich ganz a.hnliche Ab­
hangigkeiten. Ebenfalls der Funktion in Abb. 57 rechts gleicht der zeit­
liche Verlauf der Sehpurpurbleichung durch Licht (Tab. bioI. I, S. 289). 

Die Formulierung, welche hier versucht worden ist, ist nach folgen­
dem Typus gebaut: 
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k = 2.. log _a_ 
t a-x' 

stellt also wieder einen Spezialfall des Exponentialgesetzes dar, jedoch 
scheint auf Grund der leichten S-formigen Krfunmung der hier vor-
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Abb.257. Die Kurven des Abklingens 
der Nachbilder von verschiedenen 

liegenden Kurve die Formel (1 ~ 4) 

fUr a = 1,8 dem Tatbestand naher 
zu kommen. Auch die Kurven 
des Abklingens der Nachbilder 
von verschiedenen Lichtreizen 
(Abb. 257) wurden durch modifi­
zierte Formeln von Exponential­
linien zu erfassen versucht. K r a v­
kow gibt dafiir die Lasareffsche 
Gleichung: 

Lichtreizen nach der Lasareffschen nach der die Kurven in Abb. 257 
Forme!. gezogen sind. J ist die Helligkeit 

des N achbildes, A und B sind experimentell ermittelte Konstanten, a3 ist 
der Reaktionskoeffizient des Verschwindens des durch Licht zersetzten, 
erregenden Stoffes, t die seit der Reizung verflossene Zeit. Die durch 
Kreise fUr Rot, durch Punkte fUr Violett angegebenen Daten erfordern 

Ji=iJikf i 
5 10 1S 

Enff'ernung In cm 

Abb.258. Das Sehvermogen der roten Wald­
ameise, Formica .uta. 

aber, besonders fiir Violett, 
eine S-formige Kriimmung, 
welche wir durch das Ex-
ponentialgesetz leicht for­
melmaBig darstellen kon­
nen, so daB auch die 
Lasareffsche Gleichung 
nur Naherungswerte ver­
mitteln kann. Auch hier 
gibt die Funktion in Abb. 

56 und 57 rechts den Weg zu einer Deutung an. DaB exponentiale 
Funktionen auch bei den Insektenaugen herangezogen werden miissen, 
zeigen die Untersuchungen H om anns iiber die Ozellenfunktion. Abb.258 
stellt das Sehvermogen der Ameise Formica ruta dar, welche groBe 
Ahnlichkeit mit der im Anfang dieses Buches besprochenen Krogh-
schen Linie hat. 
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Ferner seien elmge biologische Abhangigkeiten demonstriert, die 
zu dem Gehors- und Gleichgewichtssinn in Beziehung stehen. Abb. 259 
gibt nach Ein thoven und Hoogerwerf die relative Empfindlichkeit 
normaler Ohren fiir Tone verschiedener Tonhohe an, wenn als Abszisse 
die Schwingungszalllen der Tone 
gewahlt werden. Die Punkte sind 
nach verschiedenen Methoden be- 10 

stimmt worden und lassen sich 
durch eine Kurve erfassen, die 
durchaus in unser Schema hinein­
paBt. Die Stromungsgeschwin­
digkeit der Endolymphe im 
Bogengangsapparat des Ohrlaby­
rinths bei kalorischer Spiilung 
(Abb. 260) folgt als Zeitfunktion 
unserm Typ in Abb. 80. Maier 
und Lion bezeichnen mit I die 
Zone der Latenzzeit (o-zo") , mit 
II die Zone der unregelmaBigen 
Zuckungen (ZO-23"), mitIIldie 
Zone der langsamen Komponente 

Schwlngllng.szahlen der Tone Ai 
SO 100 200 'f00 800 11i00 3200 1i~00 12800 

Abb.259. Die relative EmpfindJichkeit 
normaler Ohren fiir Tone verschiedener 

Tonhohe. 

(z3-z4"), mit IV die Zone der regelmaBigen rhythmischen Zuckungen 
(Z4-70") und mit V die Zone des Nystagmusabklingens (70-160"). 
Die Endolymphe setzt sich, 
wie Abb. z60 zeigt, lang­
sam in Bewegung, steigt 
bis zu einem Maximum, 
urn dann sehr langsam ab­
zuklingen. 

Die Schallempfindung 
wurde von Kohlschiitter 
(nach Zuntz und Loewy) 

~m_"",,=---.., 

Of = th 

Abb. 260. Die Stromungsgeschwindigkeit 
der Endolymphe bei kalorischer Spiilung. 

auch als Symptom fur Vorgange im Zentralnervensystem herangezogen. 
Abb. 261 stellt die Kurve der Tiefe des Schlafes dar, fiir die als MaB 
die Starke jenes Schallreizes verwendet wurde, die eben ausreichte, urn 
den Schlafenden so weit zu erwecken, daB er eine einfache Frage be­
antworten konnte. Der Verlauf eines achtstundigen Schlafes ist nach 
dem Exponentialgesetz durch eine Kurve vom Typus der Abb. 64 rechts 
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zu erfassen. Der Schlaf vertieft sich innerhalb der ersten Stunde rasch 
und verflacht dann wieder. 

Von R. Pauli werden weitere Beispiele aus der Sinnesphysiologie 
erwahnt, welche im engsten Zusammenhang mit der Empfindungs- und 
Wahrnehmungspsychologie stehen, z. B. das Abklingen der Druck­
empfindung, der zeitliche Verlauf der lokalen Umstimmung bei Licht­
empfindungen, die Abhangigkeit d,er absoluten Schwelle von der Aus­
dehnung des optischen Reizes, der Anstieg der Dunkeladaptation, das 
Verhaltnis gegenfarbig wirkender Wellenlangen des Spektrums. Weiter 
fiihrt Pauli eine Reihe von Tatsachen aus dem Bereiche der Gedachtnis­
und Vorstellungspsychologie an, die ebenso wie die Abhangigkeiten in 
der Sinnesphysiologie Kurvenformen aufweisen, welche zeigen, daB das 
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Exponentialgesetz auch hier giiltig 
ist, z.B. dieZahlderWiederholungen 
als Faktor bei dem Wiedererkennen, 
der Reproduktion und der Dbung, 
derEinfluB der Auffassungszeit und 
der Reihenlange, der Verlauf des 
Vergessens, Gelaufigkeit und Asso­
ziation. Zwar sind in den meisten 8~~--6~=5~=='~3~~Z--~'~0 

J'funden des J'Ch/OT8S 

Abb. 26I. Die Kurve der Tiefe 
Sehlafes. 

Fallen die Untersuchungen noch 
des nicht so weit fortgefiihrt, daB die 

Kurvenform eindeutig bestimmt 
werden konnte, jedoch unterliegt es keinem Zweifel, daB es sich um 
exponentiale Funktionen unserer Art handelt. In Abb. 262 ist ein Bei­
spiel aus diesem Gebiete wiedergegeben. Pauli sagt dazu: 

"Die Zunahme der Ubung kann man verfolgen bei ausgedehnten Ver­
suehen iiber fortlaufendes Addieren von einstelligen Zahlen. Dabei wurde 
taglieh eine halbe Stunde addiert und die Gesamtzahl der addierten Zahlen 
festgcstellt. Die Versuche erstreckten sich auf zwei Monate, allerdings 
mit Unterbrechungen, drei im ganzen; abgesehen wird von einer, die ohne 
EinfluB geblieben ist. Da sonst jede Unterbrechung mit einem Riickgang 
der Ubung verbunden ist, konnten nicht alle \Verte fur die graphische Dar­
stellung verwandt werden, die das Wachstum der Ubung darstellt. Die­
jenigen schieden aus, die infolge der Unterbrechung unter den letzt­
erhaltenen \Vert heruntergingen. Es ist klar, daB die Kurve etwas anders 
ausgefallen ware, wenn samtliche 32 Versuehstage unmitielbar aufeinander 
gefolgt waren. Deshalb ist die Zusammensetzung aus vier zusammengehorigen 
Stiicken durch trennende Ordinaten kenntlieh gemacht, auf3erdem fUr die 
Abszisse das Datum des Versuehstages angegeben. Der grof3tc Ubungs-
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gewinn ist in den ersten seehs Tagen erzielt warden; aueh der steilere An­
stieg, den die Kurve an einer Stelle in der Mitte zeigt, ist damit nieht zu 
vergleiehen. Im iibrigen ist .das Naehlassen der Steigerung am Ende deut­
lieh zu erkennen." 

Die logarithmische Linie des Weberschen Gesetzes kann nur mit 
sehr groBer Einschrankung den Tatsachenbestand wiedergeben. Es gilt 
das Gleiche, was wir mehrfach sagen muBten, wenn es sich urn die 
logarithmische bzw. Exponentiallinie handelte, namlich, daB man jede 
gekriimmte Linie, welche nur einigermaBen Ahnlichkeit mit ihr hatte, 
fiir eine logarithmische Funktion in ihrer einfachsten Form ansah, 
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Abb. 262. Die Anzahl der in einer halben Stunde forllaufend addierlen 
Zahlen in Abhangigkeit von der Zahl der Versuehstage naeh dem Datum 

geordnet. 

ohne Riicksicht darauf, ob sie tatsachlich restlos die Eigenschaften einer 
solohen aufwies. AIs Beispiel sei der Abfall der Schlaftiefe in Abb. 26r 
angefiihrt. P a uli sagt dazu: 

"Betraehtet man eine typisehe Kurve dieser Art, so lassen sieh dabei 
zwei versehiedene Stadien unterseheiden: der Anstieg der Sehlaftiefe, der 
anscheinend in relativer Form erfolgt, und das Absinken, das den wesent­
lichen Teil des Kurvenverlaufs ausmaeht. Bei ihm tritt die fragliche Gesetz­
maBigkeit (das ist das Webersehe Gesetz) mit aller Deutlichkeit zutage." 

DaB hier etwas ganz anderes vorliegt als eine einfache logarithmische 
Linie, ist oben zum Ausdruck gebracht worden. Das Exponentialgesetz 
umfaBt die Reaktionen des Organismus in ihrer Ganzheit und muB 
darum den GesetzmaBigkeiten, welche man fiir Teilerscheinungen und 

J anisch, Das Expon("ntialgesetz. 16 



- 242 -

innerhalb bestimmter Grenzen feststellen zu konnen glaubte, iiber­
geordnet sein. Aus dem vorliegenden Tatsachenmaterial ergibt sich, 
daB das Exponentialgesetz auch das seelische Geschehen beherrscht. 

3. Der Protoplast als koUoides System. 

a) Allgemeines. 

Wohl kaum ein Teilgebiet der naturwissenschaftlichen Forschung 
hat einen derartigen EinfluB auf unsere Anschauungen iiber das Wesen 
der Lebenserscheinungen gehabt wie die physikaliache Chemie, ins­
besondere die Kolloidchemie. Es braucht nicht dariiber gesprochen zu 
werden, daB das lebendige Geschehen sich in einem koll.oiden System 
abspielt. Urn so mehr interessiert es uns, wie es sich dort abspielt, wie 
die GesetzmaBigkeiten beschaffen sind, nach denen die Reaktionen im 
le bendigen System vor sich gehen und wie sie miteinander verkniipft sind. 

Es ist selbstverstandlich, daB die Forschung in der iiberwiegenden 
Mehrzahl der Falle von den Erfahrungen ausgehen muBte, welche in 
der Physikochemie an toten Systemen gemacht wurden. Erst durch 
die Obertragung dieses Wissens auf die Verhaltnisse im Organismus 
konnte man dann zu einem Verstandnis der Lebenserscheinungen ge­
langen, soweit das eben moglich war. Dadurch aber wurde das Lebens­
gcschehen mit den Erscheinungen der toten lVIaterie aufs innigste ver­
kniipft, indem ihre GesetzmaBigkeiten auch im lebendigen System als 
giiltig angesehen wurden. Es steht auBer jedem Zweifel, daB dem tat­
sachlich so ist. Gehen wir nun, von der Biologie herkommend, mit 
denselben Gesichtspunkten, welche bei den bisher betrachteten Lebens­
erscheinungen die irgendwie beliebig herausgegriffenen Symptome in 
ihrem Zusammenhang und in ihren Beziehungen zu auBeren und inneren 
Systembedingungen klarzustellen vermochten, auch an die Erschei­
nungen heran, welche durch den kolloiden Zustand des lebendigen 
Systems bedingt sind, so muB, wenn wir dieselbe GesetzmaBigkeit auch 
hier finden, diese weit in die physikalische Chemie und damit in das 
Naturgeschehen iiberhaupt hineinspielen. 

Da der Organismus nun einmal ein Glied des Kosmos ist und also 
in seiner Ganzheit wie in seinen Teilen und Teilerscheinungen mit dem 
Katurgeschehen verbunden ist, so werden gerade die GesetzmaBigkeiten, 
welche wir in der Reaktionsfahigkeit und tatsachlichen Reaktion des 
Organismus erkennen, Grund und Ursache fiir die kosmische Ver-
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kniipfung sein, d. h. wir miissen vermuten, daB in dem Exponential­
gesetz ein Naturgesetz sieh kundtut, das sowohl im auorganisehen wie 
aueh im organisehen Gesehehen sich auswirkt. Den Geltungsbereich 
eines solchen Gesetzes festzulegen, kann, wie ieh bereits in Kap. A IV 
ausfiihrte, nicht Aufgabe des Biologen allein sein, sondern ist eine 
Angelegenheit der gesamten Naturwissensehaft. 

Von den physikoehemisehen Erseheinungen wollen wir nur einige 
herausgreifen, um an ihnen zu zeigen, daB das Exponentialgesetz aueh 
hier giiltig ist. Es wiirde weit iiber das gesteekte Ziel hinausgehen, 
Einzelheiten zu erortern und weitreichende theoretisehe Erwligungen 
dariiber anzustellen, wie weit das Exponentialgesetz riiekwirkend die 
Physikoehemie zu beeinflussen ver-
mag. Wir wollen uns damit begniigen, 
festznstellen, daB die Kurvenformen 
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Abb. 263. Die Dampfdruckisotherme 
des Gelatinegels. h = reI. Dampf­
druck, a = die pro Gramm trockenc 
Gelatine aufgenommene Wasser-

menge. 
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Abb.264. Der Quellungsgrad der Ge­
latine als Funktion der Konzentration 

an Salzsaure. 

des Exponentialgesetzes die experimentell ermittelten Abhangigkeiten 
zu erfassen vermogcn. Ebenso werden wir die Bedeutung der Ersehei­
nungen fiir das Geschehen im lebenden Organismus nur andeutungs­
weise behaudeln, da in zusammenfassenden Werken (z. B. Hober, 
Freundlieh, Eiehwald-Fodor, Sehade, Beehhold) ausfiihrlich 
davon die Rede ist. 

Betrachten wir zuerst die Quellungserschcinungen, so hat nach 
Freundlieh die Dampfdruckisotherme des Gelatinegels die S-formige 
Gestalt wie Abb. 263, in welcher die Ordinate h den relativen Dampf­
druck und die Abszisse a die pro Gramm trockene Gelatine aufgenommene 
Wassermenge bedeutet. Wir haben diese Kurvenform sehon so oft be­
sprochen, daB wir hier nicht naher darauf einzugehcn brauchen. Kom-

16* 
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plizierter wird die Kurvenform, wenn der Quellungsgrad der Gelatine 
als eine Funktion der" Konzentration an Salzsauredargestellt wird 
(Abb. 264). Hitchcock gibt fiir die eingezeichnete Linie nach Wilson 
folgende Gleiehung an: 

RT z 
E= -p In(I +-), 

2 y 

also auch eine logarithmische Funktion. Wir wiirden auf Grund unserer 
exponentialen Kurven dieser Abhangigkeit den Charakter von Abb. I25 
oder I02 zusprechen. 

Den zeitlichen Verlauf der Quellung eines Gelatinegels unter Be­
riicksichtigung der Abhangigkeiten vom Gelatinegehalt gibt Abb. 265 

Abb.265. Die Abhangig. 
keit der Quellung eines 
Gelatinegels vom Gela. 
tinegehalt, a = aufgc. 
nommene Wassermenge, 

t = Zeit. 

nach Freundlich wieder, welche den Kurven­
typen unserer Abb. 66 

1 Z .J W 

Abb. 266. Der Zusam. 
menhang zwischen dem 
Wassergehalt W nnd 
dem vonderquellenden 
Laminaria entwickel· 

ten Druck P. 

bis 69 entspricht, l aus 
denen der EinfluB .. der 

Abb.267. Die Anderung 
des osmotischen Drucks 
des Di-Natrium·guany. 
lats mit der Zeit bei 
Gegenwart von Neutral· 

salzen. 

GroBenordnung der Konstanten m und a, d. h. in unserm Falle der 
Gelatinemenge auf den Linienverlauf, hervorgeht. Unserem hyperbel. 
artigen Typ folgt die Kurve der Abb. 266 nach H6ber, welche den 
Zusammenhang zwischen dem Wassergehalt W (ccm Wasser(ccm luft· 
trockene Substanz) und dem von der quellenden Laminaria entwickelten 
Druck P angibt. 

Weiterhin sehr wichtig fiir das Lebensgeschehen der Zellen und der 
Gewebe ist die Osmose und die damit in Zusammenhang stehenden 
Erscheinungen. Abb.267 zeigt nach H. Hammarsten die Anderung 
des osmotischen Druckes des Dinatriumguanylats mit der Zeit bei 
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Gegenwart von Neutralsalzen. Die Kurve hat den Verlauf von Funk­
tionen, wie sie in Abb. 53 rechts, 64 rechts und anderen behandelt 
worden sind, mit dem Unterschiede, daB der aufsteigende Ast sehr 
dieht an der y-Achse hochzieht, eine Eigenschaft der Funktion, welche 
durch entsprechende Wahl der Konstanten ahnlich wie in Abb.66ff. 
erzielt werden kann. Als Beweis fur die Gii1tigkeit der Valenzregel bei 
dem EinfluB von Siiuren auf den osmotischen Druck der Gelatine­
losungen sieht Hitchcock Abb. 268 an, welche demselben Kurventyp 
folgt wie die vorige Abbildung mit einem Nullpunkt bei einem hoheren 
pwWert. Der EinfluB von einbasischen Siiuren ist derselbe und un-
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Abb.268. Der EinfluB von Sauren anf 
den osmotischcn Druck del' Gela­

tinelosungen. 

!J 
0,05 

-------------1 

Z 'f 6' 8 10 12 1'/0 16' oS 

I 
I 
I 
I 
I 
I 
I 
I 
I 

Abb.26<). Die Abhangigkeit des Fak­
tors y von der Ammoninmsulfatkon­
zentration (5) bei verschiedencr H­
Ionen-Konzcntration (I-IlIl. Osmo-

tischer Druck der Eieralbumin· 
li:isungen. 

geiahr doppelt so groB wie der zweibasischen Saurcn und laBt sich 
nach unserem Prinzip wiederum durch den Zahlenwel't del' Konstanten 
festlegen. 

Auch Abb.269, welche nach Siirensen die Abhangigkeit des 
Faktol's y bei Eieralbuminlosungen von del' Ammoniumsulfatkonzen­
tration (S) bei verschiedener H'-Ionenkonzentration (I bis Ill) wieder­
gibt, folgt demsclben Typ, wenn wil' die Linien II und III ansehen. 
y ist der Faktor, welcher dUTCh Multipliziel'en des Proteinstickstoffes 
das Gewicht des in das Eihydrat eingetl'etenen Ammoniumsulfats gibt. 
Del' Wel't von y steigt zuerst mit wachsendel' Ammoniumsulfatkonzen-
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tration stark an, bis der Maximalwert erreicht ist. Siirensen sagt 
dann weiter, daB er sich danach konstant erhalt. 

"Es ist moglich, daB das unbedeutende Sinken des Wertes von y, welches 
die Kurven bei starken Ammoniumsulfatkonzentrationen zeigen, nur den 
Versuchsfehlern zu verdanken ist, es ist aber auch moglich, daB wIT es hier 
nut einem Verbaltnis zu tun haben, welches mit der Kondensation zum 
Eieralbuminsulfat und der darauf folgenden Auskristallisation in Verbin­
dung steht." 

vViirde das Absinken der Kurven nicht der eigentlichen Reaktion 
entsprechen, so wiirden wir ihnen vom Standplmkt des Exponential­
gesetzes den Charakter unserer Abb. 71 I zusprechen, im andem Falle 
miissen wir eine Form wie Abb. 53 rechts oder ahnliche zugrunde legen 
und dann auf dieselbe Art wie in Abb. 71 I durch geeignete Wahl der 
Konstanten versuchen, ihre Eigenschaften darzustellen. Das An­
schmiegen an die y-Achse haben wir schon einige Male bei dieser Kurven­
form, zuletzt in Abb.267, kennen gelemt. Hier wiirde eine andere 
Eigenschaft exponentialer Funktionen, das Abflachen zu einem fast 
geradlinigen Verlauf auf einer bestimmten Strecke, welche wir in 
Kap. A III eingehend besprochen haben, auch fiir die Kurvenform der 
Abb.53 rechts oder 88 rechts anzuwenden sein. 

Abb. 270 zeigt nach Hitchcock die Wirkung von Chloriden (Salz­
konzentration: Aquivalente pro Liter) auf den osmotischen Druck, be­
obachtet mit 0,45 vH Edestinchlorid bei PH = 3, und m·dnet sich durch 
Abb. 57 dem Exponentialgesetz unter. Stiles und J orgensen unter­
suchten den EinfluB verschiedener organischer Substanzen auf die 
Permeabilitat der Pflanzenzelle und brachtcn 2,5 g Oxalis-Blatter in 
50 ccm der Losungen. Gemessen wurde dann die Leitfahigkeit der 
auBeren Losung, welche eine schnelle Exosmosis der Elektrolyten aus 
der Zelle bewirkt hatte. Die Kurven in Abb. 271 zeigen die Anderung 
der Lcitfahigkeit der auBeren Losung als Zeitfunktion an, und zwar 
A in 0,2 m Isoamylalkohol, B in 0,5 m Isobutylalkohol und P in Py­
ridin. Ahnliche Kurven wurden fiir Kartoffelblatter in Chloroform, 
Chloralhydrat, Ather, Urethan, Azeton, Anilin und Pyridin erhalten, 
die samtlich den S-formigen Charakter unsrer Abb. 75 haben. In dieser 
Abbildunghaben wir dargestellt, wie mit wachsendem a-Wert die Kurven 
immer mehr verflachen, so daB in unseremBeispiel die unterschiedliche 
vVirkung vcrschiedener organischer Substanzen auf den Grad der 
Exosmose durch den a-Wert unserer Formel zahlenmaBig vergleichbar 
wird, denn die Zahl a ist fiir A < P < B. Dcnselben unterschied-
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lichen Verlauf zeigen die Exosmosekurven z. B. fUr Kartoffelblatter in 
Anilin, wenn verschiedene Konzentrationen gewahlt werden. Sie lanfen 
so, wie Abb. 75 es darstellt, nnd zwar ist der a-Wert fUr 0,2 m < 0,1 m 
< 0,075 m < 0,05 < 0,025 < 0,01 m Anilin, d. h. je starker die Kon­
zentration ist, desto kleiner ist der a-Wert. 

Ein viel bearbeitetes Teilgebiet der physikalischen Chemie ist die 
innere Reibung. Die Viskositat koiloider Losungen spielt natnrgemaB 
in der Zeilphysiologie eine sehr groBe Roile, nnd wir werden z. B. bei 
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Abb.270. Die Wirkung von Chloriden 
auf den osmotischen Druck, 0>45 vB 

Edestinchlorid bei PH = 3· 

den Alterungserscheinungen noch 
naher darauf eingehen miissen. In 
diesem Zusammenhang konnen wir 

~r------------------' 

Abb. 27 I. Die Exosmose von Elek­
trolyten aus den Bliittern von Oxalis 
acetosella, A in 0,2 m Isoamylalko­
hol, B in 0,5 m Isobutylalkohol. 

P in m Pyridin. 

uns damit begniigen, festzusteilen, daB die Messnngen iibcr die innere 
Reibung durchweg zu Knrven gefiihrt haben, denen wir einen expo­
ncntialen Charakter gemaB dem Exponentialgesetz zuschreiben miissen. 
Wegen der Einzelheiten sei auf die znsammenfassenden Darsteilungen 
(z. B. W. Ostwald, Frenndlich, Oppenheimer, Haber) verwiesen, 
in denen anch viele weitere Beispiele angefiihrt sind. Einige wenigc seien 
hier besprochen. Nach Reiger hat die Knrve der inneren Reibung von 
Gelatinelosnngen beirn Dbergang von fliissig in fest als Zeitfunktion in 
Abb.272 die bekannteS-formigeGestalt. Nach Ostwalds Abb. 24 andert 
sich die innere Reibung von Serumalbumin mit Alkoholzusatz unter dem 



248 -

EinfluB des Alterns naeh Kurven, welche denselben Charakter haben wie 
unsere Abb. I43 I und H. Abb.273 stellt naeh E. Hammarsten die 
relative innere Reibung von einem Histonnatriumnukleinsauresalz in 
NaCl-Losung dar. Man sieht, daB 
fUr versehiedene Zeiten die Kurven 

l,°EJ 0,8 Yz 
118 
o,¥ 
qz t 
o zo I/O 50 80 100 

Abb.272. Die S-fOnnige Kurve der in· 
neren Reibung von Gelatinel6sungen 
beim Dbergang von fliissig in fest. 

jcdesmal die Gestalt annehmen, die 
wir in der exponentialen Funktion 
der Abb.S2 reehts, 63 reehts oder als 
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Abb. 273. Die relative innere Reibung 
von einem Histon-Natrium-Nuklein­

siiuresalz in )[aCI-L6sung. 

kompliziertere Gleichung in Abb. 87 rechts kennen gelernt haben. DaB 
die linken Aste sich diehter an die y-Aehse anschmiegen, hat wieder 
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Abb.274. Die Anderung der inneren 
Reibung von Gelatinelosungen durch 

thermische Vorbehandlung. 

denselben Grund, den wir bei an-
deren Kurvenformen in der GroBe 
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Abb. 275. Die Sol-GeI-Umwandlung. 
Die Ziihlgkeitsiinderung von Gelatine­
glyzerosolen verschledenen Gelatine-

gehaltes mit der Temperatur (/). 

der Konstanten gefunden haben. Z. B. sehen wir dieselbe Erscheinung 
bei a~:"!l1ptotischer Annaherung an die y-Achse in Abb.70 I und 72 I. 

Charakteristiseh ist der EinfluB des Erhitzens auf die innere Rei­
bung von GelatinelOsungen, Abb. 274 gibt nach W. Ostwald die Ab-
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hangigkeit der inneren Reibung verschiedener GelatinelOsungen von 
der Dauer des Erhitzens, Abb. 275 die Abhangigkeit der Zahigkeit (I) 
von der Temperatur (/). In beidenFallen erhalten wir unseren bekannten 
hyperbelartigen Typ, in Abb. 274 in seiner exponentialen, in Abb. 275 
in seiner logarithmischen Form. Deutlich ist in beiden Abbildungen 
das "Hangen" zu erkennen. Wichtig ist, daB der verschiedene Gelatine­
gehalt sich vergleichsfahig durch die GroBe m unserer Formeln aus­
dnlcken la31, die ja fiir die Lage der Asymptote verantwortlich zu 
machen ist. Abb. 276 zeigt den EinfluB von Zusatzen (HCI und NaOH) 
auf die innere Reibung von Ge­
latine und hat den Charakter 
unserer Abb. 10r. 

Ostwald sagt clazu S. 209: 

"Vielleicht die auffiilligstc Tat­
sache, die das Studium des Ein­
flusses speziell von Elektrolyten auf 
die innere Reibung weitgehend ge­
reinigter EiweiBl6sungen ergeben 
hat, ist die teilweise enormc Ver­
iinderung der Viskositiit schon 
durch Spuren von Elektrolyten." 

~ Honzenlralion fnorm. 

Abb. 276. Der EinfluB von HCI und 
NaOH ,auf die innere Reibung von 

Gelatine. 

Fiir die Zusammenhange im zellphysiologischen Geschehen spielen 
diese Dinge naturgemaB eine groBe Rolle. 

Von der allergroBten Wichtigkeit fiir das biologische Geschehen 
sind die Adsorptionserscheinungen. Nach Freundlich gilt fiir vcr­
diinnte Gase und Losungen in einer groBen Mehrzahl der Falle die so­
genannte gewohnliche Adsorptionsisotherme: 

a = Clp1l bzw. Cl' elt. 

Es ist hier a die pro Gramm Adsorbens adsorbierte Stoffmenge, p bzw. 

c sind Gleichgewichtsdrucke bzw. -konzentrationen, a und ~ Kon­n 
stanten, von denen a sehr verschieden sein kann, ~ sich aber meist 

n 
zwischen 0,2 und 0,8 bewegt. Abb. 277 zeigt nach Freundlich fiir 
verschiedene Fettsauren als Ordinate die adsorbierten Mengen a in 
Millimol pro Gramm Kohle, als Abszisse die Gleichgewichtskonzentra­
tionen c in der Losung in Mol i. L. Die so entstehenden Adsorptions-­
isothermen sind nach den gegebenen Gleichungen als Parabeln auf­
zufassen, jedoch sagt Freundlich 1924 S.16: 
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"Bei hoheren Konzentrationen verliert die Gleichung ihre Giiltigkeit, 
wenigstens weiB man das von der Adsorption in Losungen. Die adsorbierte 
Menge strebt mit wachsender Konzentration der Losung einem bestimmten 
Grenzwert, einer Adsorptionssattigung, zu und nimmt dann wohl wieder ab." 

Damit ist der Tatbestand gegeben, der uns die Einordnung der 
Adsorptionsisotherme in das Exponentialgesetz gestattet, denn die 
Kurven laufen nicht, wie es Parabeln tun wiirden, dauernd weiter 
steigend bis in die Unendlichkeit, sondern nahern sich einem Hiichst­
wert an, genau, wie es die von uns besprochenen Kurven in Abb. 66 
bis 69 tun. (Wenn die Kurve wieder absinkt, wiirden wir Abb. 64 rechts 

BvHersaure 

a. 

~c 1 Z 

oder 76 links negativ heranziehen.) 
Stell t man die Adsorptionsgeschwin­
digkeit dar (Abb. 278), so tritt diese 
Eigenschaft sehr deutlich in Er-
scheinung. Freundlich 1922, 
S.148, sagt dariiber: 

Jr 
t 
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Abb.277· Die Adsorption von Fett· Abb.278. Die Kurve der Adsorptions-
sauren an Kohle. geschwindigkeit. 

"Alle diese Messungen. .. stimmen darin iiberein, daB sich .... das 
Adsorptionsgleichgewicht sehr schnell, meist in wenigen Minuten, einstellt. 
Die Adsorptionsgesehwindigkeitskurven lassen sich mathematisch nicht 
einfach darstellen. Sie steigen sehr sehnell an und biegen dicht vor dem 
Erreichen des Gleichgewichtes seharf um. Bergter maeht darauf aufmerk­
sam, daB sich diese seharf geknickten Kurven mit Hilfe der Summe zweier 
e-Funktionen wiedergeben lassen." 

Bergter hat fiir den Verlau± der Adsorption von Stickstoff durch 
Holzkohle folgende Gleichung gegeben: 

m' = mo (1-0,9se-3.5t-o,ose-o,Ist), 

eine Formel, welche auch nur die Modifikation def einfachen Exponen­
tiallinie y = ma- x ist. Bergter sagt dazu: 
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"Trotz der aufgewaudten groJ3en Miihe lieJ3 sich keine gleichmal3ige Uber­
einstimmung von berechneten und beobachteten Werten erzielen, und man 
muJ3te sich unter Zulassung einer systematischen Abweichung von Ibis 2 vH 
in den ersten drei Minuten mit einer Deckung in der iibrigen Zeit begniigen." 

Das Exponentialgesetz Hi-Bt, wie wir gesehen haben, andere Glei­
chungen zu und kommt mit wenigen Konstanten aus, die zugleich als 
Vergleichswerte dienen kiinnen. Damit ist gesagt, daB wir es vorziehen, 
die exponentialen Gleichungen in ihrer ailgemeineren Form zu geben, 
also statt der Basis der natiirlichen Logarithmen e die Zahl a zu wahlen, 
trotzdem es selbstverstandlich kein Unterschied ist, ob man a be­
stimmt oder eine Konstante k in eh.". Es ist Sache der Vereinbarung, 
ob man als Grundformen unsere Gleichungen 
I-8 z. B. y = max nimmt, oder an deren Stelle 
y = me kx• 
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Als Ergebnis wollen wir festhalten, daB die 
Adsorptionskurven durch dasExponentialgesetz 
sich formulieren lassen und daB auf Grund der 
in Kap. A III besprochenen Kurvenformen auch 
hier jede feine Variante erfaBt werden kann . 
Wie sich die auBeren Umstande einer Adsorp­
tion durch den Zahlenwert der Konstanten 
vergleichen lassen, zeigt Abb.279 nach Ege, 
welcher bei seinen Untersuchungen iiber die Be-

Abb.279. Die Adsorp­
stimmung von freiem und gebundenem Pepsin tion von Pepsin an 
im Mageninhalt die Adsorption des Pepsins an WeiJ3brot. 
WeiBbrot bei verschiedenem Sauregehalt fest-
stellte. Die Kurven zeigen denselben Charakter wie unsere Abb. 69. 

Von Bedeutung sind die Adsorptionen besonders fiir unsere Vor­
stellungen von dem physiologischen Geschehcn innerhalb der Zelle ge­
worden. Freundlich sagt I924 S.20: 

"Mit Hilfe der Adsorption hat mau nachgewiesen, daJ3 viele der wich­
tigsten Reaktionen, die sich im pflanzlichen und tierischen Organismus 
abspielcn, an Oberflachen vor sich gehen. Zu diesen Reaktionen gehiiren 
die Kohlensaureassimilation, die Atmung, die Garung und auch die garungs­
ahnlichc Rcaktion, durch die sich nach den neueren Untersuchungen O. War­
burgs die Zellen einer Krebsgeschwulst VOn denen des gesunden Organis­
mus unterscheiden. Alle diese Realdionen lassen sich durch Stoffe hemmen, 
die stark adsorbierbar sind, also vor allem durch organische Stoffe wie die 
Alkohole, Urethane u. dgl. Die Hemmung ist um so starker, je starker 
adsorbierbar diese Stoffe sind. " 
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Abb. 280 stellt nach Warburg (aus Hober) die Hemmung einer 
chlorophyllfiihrenden Alge durch Phenylurethan dar, wenn au£ der 
Abszisse die Narkotikumkonzentration abgetragen wird. Die Kurve 
ist eine Adsorptionsisotherme. Freundlich sagt dann weiter: 

"Daraus kann man nur folgem, daBjene Reaktioneu an Grenzflachen 
vor sich gehen, und daB sie durch die Anwesenheit der dort adsorbierbaren 
organischen Stoffe gestart werden. Man hat sich etwa vorzustellen, daB die 
reagierenden Stoffe - bei der Kohlensaureassimiliaiion die Kohlensaure, 
bei der Garung der Traubenzucker - an Grenzflachen, die in den Zellen 
vorhanden sind, absorbiert sind und nul' dort reagieren. Wenn dann jene 
organischen Stoffe gleichfalls adsorbiert werden, so verdrangen sie diese 
reagierenden Stoffe von der Grenzfliiche und beeintriichtigen dadurch offen­
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Abb. 280. Die Hemmung der 
Assimilation einer chlorophyll­
fiihrenden Alge durch Phenyl-

urethan. 

bar deren Reaktion. Hier ist es nun ge­
lungen, sich eine noch verfeinerle Vorstel­
lung vom Verlauf diesel' Vorgiinge zu bilden. 
Manche dieser Reaktionen, wie z. B. die 
Kohlensaureassimilation oder die Atmung, 
werden auch von Blausiiure starkgehemmt. 
Deren starke Giftigkeit beruht ja auf 
dieser ihrer Einwirkung auf die Atmung. 
Nun ist Blausaure gar kein stark adsor­
bierbarer Stoff; er wird von Kohle viel 
schwiicher adsorbiert als viele organische 
Stoffe, die in weit geringerem Grade die 
Reaktion hemmen. Dieser merkwiirdige 
Widerspruch hat sich folgendcrmaBen auf­
kliiren lassen, wobei wir aJs Beispiel den 
Fall der Atmung betrachten wollen. Die 
Reaktion, um die es sich bei der Atmung 
handelt, vollzieht sich nicht an der ganzen 

Oberfliiche deT festen Zellbestandteile, sondern nur an bestimmten Stellen, 
an denen gewisse Eisenverbindungen sitzen. Vergleicht man die Oberflache 
mit einem Schachbrett, so sind es etwa nur die schwarzen Felder, die von 
dieser Eisenverbindung bedeckt sind und an denen die Atmung - sie ist 
ja einc langsame Verbrennung - vor sich geht. Die Blausiiure hat nun 
eine besondere Verwandschaft zu diesen Eisenverbindungen und wird von 
ihnen nach Art einer Adsorption aufgenommen. Dadurch werden diese 
eisenhaltigen Felder der Oberfliiche mit Beschlag belegt, und es kann sich 
an ihnen die Atmung nicht weiter abspielen." 

DaB es gerade Adsorptionsvorgange sind, welche im 
eine so bevorzugte RoUe spielen, ist in der Besonderheit 
vorgange begriindet, daB sie Selbstregulation zeigen. 

Organismus 
der Lebens-

"Tritt irgendeine Starung auf, so erzeugt sie im Organismus eine Gegen­
wirkung, die sie riickgiingig zu machen sucht. Eine grob chemische Reak-
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tion, bei der gleich Stoffe entstehen, die sich nicht ohne weiteres in die 
Ausgangsstoffe zuriickbilden lassen, sind fiir solche Selbstregulierung weniger 
geeignet als die lockeren Bindungen der Arlsorption, bei denen das viel 
leichter moglich ist. " 

So ist das feine Zusammenspiel der Vorgange in der lebendigen Zelle 
durch ihren kolloiden Zustand ermoglicht, dessen Erscheinungen wir 
im ganzen und an Teilvorgangen erkennen konnen. Die Wirkungs­
weise der Fermente und dann auch der Gifte sind Beispiele fiir diese 
Organisation. Wir werden im Zusammen­
hang auf diese Dinge noch zuruckkommen. 

Hier wollen WIT noch die Erscheinungen 
an OberfHi.chen besprechen, welche in dem 
Adsorptionsgesetz von Gibbs und in der 
Traubeschen Regel ihren Niederschlag ge­
funden haben. Verknupft man die Ad­
sorption an der Oberfhi.che von Flussigkeiten 
mit den Veranderungen, welche geloste Stoffe 
auf die Oberflache ausuben, so ergibt sich, " 
"daB sie an der Oberflache angereichert wer-
den mussen, wenn sie die Oberflachenspan-
nung der Flussigkeiten erniedrigen". Die JS-+ c 

Oberflachenspannung des Wassers wird von Abb. 281. DieOberflli.chen. 
einer Reihe organischer Stoffe (Alkohole, 
Aldehyde, Fettsauren, Amine, Ester, Ure­
thane usw.) erniedrigt. Diese sind urn so 

spannung (u) von Fett­
siiuren in verschiedenen 

Konzentrationen (c). 

sHi.rker kapillaraktiv, je hoher sie in der homologen Reihe stehen. 
In Abb. 281 sind nach Freundlich 1924 als Ordinaten die Ober­
flachenspannungen (J in dyn/cm, als Abszisse die Konzentrationen c 
in der Losung in Mol i. L. fur verschiedene Fettsauren abgetragen. 
Die Kurvenform hat den Charakter unserer Abb. 57 rechts, la13t sich 
also durch eine exponentiale Funktion dieser oder ahnlicher Art er­
fassen, d. h. die Oberflachenaktivitat in den homologen Reihen muB 
sich ebenso wie die Adsorption (vgl. Abb. 277) durch den Zahlenwert 
der Konstanten zum Ausdruck bringen lassen. Wenn man die enge 
Beziehung der beiden Erscheinungen bedenkt, so wird man auch einen 
gesetzmaBigen Zusammenhang erwarten mussen. 

Wie WIT in Kap. A III abgeleitet haben, sind die Linien der Abb. 277 
Modifikationen der S-formigen Kurven, wie sie in Abb. 75 dargestellt 
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sind, andererseits sind diejenigen der Abb. 281 mit der Kurvenform 
der Abb. SI verwandt, d. h. aber, die eine ist die x-Reziproke der andern. 
Das Gesetz der homologen Reihen findet also ebenso wie das Gibbsche 
Adsorptionsgesetz seine Einordnung in das Exponentialgesetz, welches 
die verschiedenen Syrnptome zu formulieren und gesetzmaBig zu ver­
kniipfen imstande ist. DaB hier tatsachlich Abhangigkeiten vorliegen, 
welche nach Art der besprochenen Kurven sich durch exponentiale 
Funktionen erfassen lassen, zeigt die Oberflachenspannungskonzen­
trations-(u. c)-Kurve in Abb. II bei Freundlich mit aller Deutlich­
keit. Auch die zeitliche Anderung der Oberflachenspannung unterliegt 
dem Exponentialgesetz, wie Abb. 282 von einer wasserigen Amylalkohol­
losung nach Freundlich zeigt, welche einen flacheren Verlauf, aber 
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Abb. 282. Die zeitliche Anderung 
der Oberfliichenspannung einer was­

serigen Amylalkoho1l6sung. 
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Abb. 283. Das Dissoziationsgleich­
gewicht fur Di-Natriumguanylat. 

A = Aquivalcntleitverm6gen, 
c 2 = Grammaquivalente pro Liter. 

sonst den gleichen Charakter hat wie Abb. 63 links. Welche Formeln 
im einzelnen vorliegen und wie die, wie wir sagtcn, reziproken Be­
ziehungen zwischen Adsorption (a) und Oberflachenspannung (a) be­
schaffen sind, muB erst die nahere Durcharbeitung lehren. Das Ex­
ponentialgesetz hat dafiir mehrere Wege offen, wie aus den in Kap. A III 
entwickelten Kurvenformen hervorgeht. 

Dber den Zusammenhang der elektrischen Erscheinungen, ins­
besondere der elektrokinetischen (Str6mungspotentiale, Elektroosmose, 
Kataphorese u. a.), in Solen und Gelen und dann natiirlich auch in den 
Zellen und Geweben mit der Adsorption haben sich z. B. Freundlich 
und Rober ausfiihrlich geauBert. Es wiirde zu weit fiihren, wollte 
ich den ganzen Fragenkomplex hier erneut wiedergeben. Es unterliegt 
mir keinem Zweifel, daB sich das Exponentialgesetz auch bei diesen 
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Erscheinungen als giiltig erweisen wird. So zeigt z. B. Abb. 283 nach 
H. Hammarsten das Dissoziationsgleichgewicht fiir Dinatrium­
guanylat eine Kurve wie die Funktion in Abb. 57 rechts. Als Ordinate 
ist das Aquivalentleitvermogen, als Abszisse sind die Grammaqui­
valente pro Liter aufgetragen. Fiir den inneren Zusammenhang des 
ganzen Erscheinungskomplexes sei angefiihrt, daB fiir die Anwendung 
des Exponentialgesetzes die reziproke Beziehung zwischen c" den 

Grammaquivalenten pro Liter, und . I , der Anzahl Liter, worin I g-c, 
Aquivalent gelost ist, von Wichtigkeit ist. 

Die Widerstandswerte von Laminaria in Mischungen von NaGl und 
GaCl, von gleicher Leitfahigkeit wie Seewasser von 15 0 (in diesem 
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Abb. 28+ Die Widerstandswerte von Laminaria in Mischungen von NaCl 
und CaCl2 gieicher Leitfahigkeit wie Seewasser bei 18 0 • 

Falle 85 NaGl + 15 GaCh) sind als Zeitfunktion in Abb. 284 dargestellt 
(Tab. bioI. I, S.48I). Die Formel, welche hierfiir angegeben wird, ist 
folgende: 

Wenn auch an sich eine exponcntiale Funktion vorliegt, so handelt es 
sich doch eigentlich nicht urn eine solche, wie sie das Exponentialgesetz 
durch das Additionsprinzip entwickelt, denn die drei Glicder mit ex­
ponentialem Gharakter sind samtlich vom Typus y = e - or, welche 
addiert bzw. subtrahiert werden. Die Gleichung ist also nichts weiter 
als eine modifizierte Form einer einfachen Exponentiallinie. Wir wiir­
den eher versuchen, durch Funktionen nach Art der Abb. 120 oder 128 
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den inneren Zusammenhangen naher zu kommen, auf die es uns, wie 
ieh immer wieder betone, mehr ankommt als darauf, irgendeine Glei­
ehung fiir die experimenteU gefundene Kurve niederzusehreiben. Trotz­
dem stehen natiirlieh auch solche Formeln, wie S. I44 ausgefiihrt wurde, 
nicht auBerhalb des Exponentialgesetzes, jedoch muB vermerkt werden, 
daB die durch obige Formel berechneten Werte anfangs zu niedrig, 
spater zu hoch sind. 

Abb. 285 zeigt naeh Hi tchcoek die Wirkung von Chloriden auf 
Membranpotentiale, beobachtet mit 0,45 vH Edestinchlorid bei PH = 3· 
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Abb.285. Die Wirkung von Chlo­
riden aufMembranpotentiale, beob­
achtet mit 045 vH Edestinchlorid 

bei PH = 3· 

Als Abszisse . gilt die Salzkonzen­
tration in Aquivalenten pro Liter, 
als Ordinate der Potentialsprung in 
Millivolt. Die Kurvenform ent­
spricht der schwach S-fOrmig ge­
bogenen Linie in Abb. 57 rechts. 
Wegen weiterer Beispiele verweise 
ieh, wie gesagt, auf Freundlich 
und Hober. Die dort angefiihrten 
Kurven haben so ausgesprochen die 
Charaktere von exponentialen Funk­
tionen, welchc wir in Kap. A III 
kennen gelernt haben, daB ich mich 
der Hoffnung hingebe, daB auch 
auf diesem Gebiet das Exponential­
gesetz in der Lage sein wird, den 
inneren gesetzmaBigen Zusammen­

hang zwischen den Einzelerscheinungen herzustellen und unser Ver­
standnis fiir diese Vorgange zu vertiefen. 

Fiir den Ablauf zellphysiologischen Geschehens spielen weiter die 
Koagulationen eine groBe RoUe; besonders miissen diese herangezogen 
werden, wcnn wir nach der Wirkungsweise der Gifte fragen. Da es sich 
hier urn Dinge handelt, welche in der Biologie, besonders auch in der 
angewandten, von Bedeutung sind, sollen die Gifte in einem Sonder­
abschnitt spater besprochen werden. Auf die allgemeinen Theoricn der 
Koagulation konnen wir selbstverstandlich nicht eingehen. Wir miissen 
uns mit Andeutungen begniigen und uns darauf beschranken, an einigen 
Beispielen zu zeigen, daB das Exponentialgesetz auch bei der Koa­
gulation seine Giiltigkeit hat. Wenn man bedenkt, wie alle Einzelheiten 
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im Verhalten der Kolloide miteinander verkniipft sind, wie Hydra­
tation, Adsorption, die elektrokinetischen Erscheinungen usw. zu­
einander in Beziehung stehen, so kann es nicht verwunderlich er­
scheinen, daB auch die Koagulationen gesetzmaBig mit dem ganzen 
Erscheinungskomplex verbunden sind. Und wenn wIT bis jetzt das 
Exponentialgesetz als die Generalnennermethode fiir brauchbar er­
kennen konnten, so ist der Gedanke naheliegend, fUr das gesamte Ver­
halten des Protoplasten auf Grund seines kolloiden Zustandes exponen­
tiale GesetzmaBigkeiten verantwortlich zu machen. 

Abb. 286 steUt nach H. H. Weber die Koagulationstemperatur 
einer Myosinlosung von Rana esc'Ulenta in m/lOo Phosphat dar (Flockung 

Abb.286. Die Koagulations. 
temperatur einer Myosin­
liisung von Rana esculenta 
in m/loo Phosphat. I. P. = 

isoelektrischer Punkt. 

wr---------------------------------~ 
9 

Ze/t ;17 Mint/ten 

.so 100 200 300 ¥OO 500 600 700 

Abb. 287. Der zeitliche VerIanf der Koagula­
tion van Eieralbnmin bei verschiedenen Tem­

peraturen. 

I '/2 Minuten nach Mischung von Puffer- und Stamm1o,sung). Als Abszisse 
sind die PH-Wertc abgetragen. Die Kurve ahnelt einer asymmetrischen 
Kettenlinie, deren mathematischer Nullpunkt am isoelektrischen Punkt 
(I. P.) liegt. In anderer Form wirkt nach Chick und Martin die Tem­
peratur auf die Koagulation von Eieralbumin ein. Abb. 287 gibt die 
Koagulation einer I proz. Losung bei Tempcraturen von 69 ° bis 76,3 ° 
als Zeitfunktion wieder, wenn als Ordinaten die Konzentrationen von 
Albumin in Milligramm pro Kubikzentimeter genommen werden. Die 
zeitliche Abhangigkeit entspricht der Kurvenform in Abb. 86 links, in 
welcher die Kurvcn bei Temperaturerniedrigung mehr und mehr ver­
flachen. Denselben Typ fanden die Autoren, als sie die Koagulation 
bei konstanter Temperatur (69°), aber bei verschiedenem AlkaligehaIt 
der Losungen untersuchten. Die Kurven verflachen ebenso wie bei 

Jallisch, Das Exponentialgesetz. 17 
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sinkender Temperatur, je mehr Alkali zugesetzt wurde. Von der groBten 
Steilheit bis zu einem flacheren Verlauf zeigen die Kurven: 

1. Originallosung, saure Reaktion, H'-Ionenkonzentration > Aq. dest. 
2. r,6 ccm n/IO AmOH pro Gramm Protein, saure Reaktion > " 
3· 2,4 " > " 
4· 3,2 " > " 
5· 3,53" 
6. 4,or" alkalische 

7. 4,81" 

> " 
< " 
< " 

Abb. 288 zeigt nach Freundlich die Koagulationsgeschwindigkeits­
kurven eines Al.OrSols bei verschiedenen Koagulatorkonzentrationen, 
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Abb. 288. Koagulationsgeschwindig­
keitskurven eines AI2 0 3 -Sols bei ver­

schiedenen Koagulatorkonzentra­
tionen. 

0,08 A/etffl/dI.rin 

x 
m. 

t 
~ c 4005 0,01 

Abb. 289. Die AdsorptionsgriiJ3en 
organischer Ionen, denen die Fiil-

lungswerte parallel gehen. 

welche durch Funktionen vom Charakter unserer Abb. 64 links zu er­
fassen sind. Immer wieder ergibt sich, daB unsere Konstanten m und 
a vergleichbare Zahlen sind, welche den unterschiedlichen Verlauf der 
Kurven erklaren. Den Zusammenhang mit der Adsorption vermitteln 
die Kurven in Abb. 289 nach Hober, welche die AdsorptionsgroBen 
bei verschiedener Konzentration angeben. Das starke Fallungsver­
m6gen der organischen Ionen geht der Adsorbierbarkeit parallel, wie 
die folgenden von Freundlich gefundcncn Zahlen beweisen: 

Anilinchlorid 
p-Chloranilinchlorid 
Strychninnitrat 
Morphinchlorid 
Neufuchsin 

Fallungswert 4,1 
2,2 

0,39 
0,36 
0,30 
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Ho ber sagt dazu (S. 232): 

"Wir haben uns danach vorzustellen, daB die gut adsorbierbaren Ionen 
schon bei verhaltnismaBig niedriger Konzentration sich geniigend aui den 
zunachst entgegengesetzt geladenen Kolloidpartikeln ansammeln, um deren 
Ladung aui das kritische Potential zu erniedrigen und damit die Flockung 
einzuleiten. " 

Rona und Lipmann untersuchten die Wirkung der Verschiebung 
der Wasserstoffionenkonzentration aui den Flockungsvorgang beim 
positiven und negativen Eisenhydroxydsol und berechneten in einer 
Reihe von Dberfiihrungsversuchen bei verschiedenen Zitratkonzentra­
tionen (c = Zentimol p. L.) aus den erhaltenen Wanderungsgeschwindig­
keiten die S -(Potential) -Werte. Die so entstehende S -c-Kurve 
(Abb. 290) ist auf der Basis der Funktion in Abb. 76, links, negativ 
ebenfalls durch das Exponentialgesetz flolt .---_________ -, 

zu erfassen. 
Wenn man die angefiihrten Bei­

spiele und die von Freundlich, 
Hober u. a. besprochenen Tatsachen 
und Zusammenhange physikochemi­
scher Erscheinungen iiberblickt, so 
muB das Exponentialgesetz zumindest 
als eine GesetzmaBigkeit angesprochen 
werden, welche stark in diese V or­

0,03 

Z 6 
--->-0 

10 1~ 18 
Na-Cifraf 

Abb. 2<)0. Die Wanderungsge­
schwindigkeit bei verschiedenen 

Zitratkonzentrationen. 

gange hineinspielt, wenn es sie nicht iiberhaupt ganz beherrscht. Fiir 
die Biologie, welche die Lebenserscheinungen zum groBen Teil als in 
zellphysiologischen Vorgangen begriindet ansieht, ist diese Feststellung 
von auBerordentlicher Wichtigkeit, denn der Protoplast ist ein aus­
gesprochen kolloides System, in welchem die Geschehnisse notwendig 
nach den Gesetzen kolloidchemischer Erscheinungen sich abspielen 
miissen. Wenn Symptome irgendwelcher Art, welche wir im leben­
digen Ablauf bei den Organismen beobachten, zu dem kolloiden Zu­
stand des Protoplast en in Beziehung gesetzt und aus diesem hcraus 
begriindet werden konnen, so muB eine GesetzmaBigkeit, welche das 
physikochemische und das Lebensgeschehen als Ganzes umfaBt, fUr 
das Verstandnis der groBen Zusammenhange im Naturgeschehen 
zweifellos von Bedeutung sein. Ich hoffe gezeigt zu haben, daB das 
Exponentialgesetz durch seine betonten Wesenseigentiimlichkciten, 
durch Kurvenanalyse mit Hilfe der Reziproken und Resultierenden 

17* 
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durchaus in der Lage zu sein scheint, die Zusammenhange irn Natur­
geschehen, die nach allern, was wir wissen, offenbar vorhanden sind, 
formelrnaBig zu erfassen. 

b) Die Ferrnente. 

Aus der groBen Fiille des bekannt gewordenen Tatsachenrnaterials 
physikochernischer Vorgange irn lebendigen Organisrnus sei ein Teil­
gebiet, die Ferrnente, ausgewahlt, urn bei ihnen an einigen willkiirlich 
herausgegriffenen Beispielen zu zeigen, wie das Exponentialgesetz in 
allen Einzelheiten sich auswirkt und alle Vorgange irn Organisrnus be-

qs o __ c 

Abb.291. Der Einflu13 des OH-Ions 
auf die Katalyse des H 2 0, durch 

Pt-Sol. 

herrscht, gleichgiiltig, ob es sich urn 
spezifisch biologische oder urn Er­
scheinungen nahirlichen Geschehens 
handelt, die in der unbelebten Natur 
ebenso sich abspielen und welche der 
Organisrnus in seine Arbeit einbe­
zieht und sich nutzbar rnacht. 

Auf die Tatsache, daB es sich bei 
den Ferrnentreaktioncn urn Kata­
lysen handelt, brauche ich nicht 
einzugehen, aber es interessiert uns, 
den Einflu13 z. B. von OH' - Ionen 
auf eine Katalyse kennen zu lernen. 
Abb. 291 zeigt nach Freundlich 
diesen EinfluB auf die Zersetzung des 

H 20 Z durch Platinsol, wenn als Abszissen die NaOH-Konzentrationen 
(Mol i. L.) und als Ordinaten die Zeiten gleicher Urnsetzung abgetragen 
werden. Es handelt sich hier urn eine Kurve, welche wir in Kap. A III 
bei Abb. 52 rechts, 63 rechts, 79 rechts, 84 links und als dreifache Korn­
bination bei Abb. 87 rechts, 92 links und II4 rechts besprochen habcn. 
Auch bei der Elution von Ferrnenten, z. B. Saccharase und Maltase, 
aus ihren Adsorbaten zeigen sich Abhangigkeiten, die wir durch das 
Exponcntialgesetz forrnulieren konnen. Abb.292 gibt nach Will­
stiitter und Kuhn die Menge abgelosten Enzyrns in Prozenten als 
Funktion der Elutionsdauer in Minuten an, und zwar fiir verschiedene 
Elutionsrnittel: X I vH NaH2PO. (IS,S 0), 6 I vH NaHzPO. + I vT 
Glyzerin (15,5°), '0 I vH NaHzPO. + I vT Glyzer.in (30°). Die Kur­
venforrn entspricht unseren Abb. 66 und 67. Es laBt sich also sowohl 
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der EinfluB der Elutionsmittel wie auch der Tempenitur durch den 
Zahlenwert unserer Konstanten zum Ausdruck bringen. DaB die Adsor­
bierbarkeit, wie wir im allgemeinen Teil dieses Kapitels betont haben, 
bei den Fermentwirkungen von Wichtigkeit ist, geht aus Abb. 293 
hervor, we1che nach v. Euler und Myrback die Adsorption eines 
Enzyms (Co-Lipase) an Al(OHh bei verschiedenen PH-Werten zeigt. 
Wir haben hier wieder unsere bekannte S-formige Kurve vor uns, jedoch 
wird sie vermutlich bei hoheren PH-Werten wieder fallen, wenn man 
die Darstellung von Hennichs damit vergleicht, denn seine Kurve 
(Abb. I) hat, da es sich urn Leberkatalase handelt, an anderer Stelle ein 

80 % 

6'0 

4 
4 __ 4--

6" __ x 
)(~ __ J( 

80 

50 1Z0 180 Z'HJ 300 .360 

Abb. 292. Die Elution von Enzymen 
aus ihren Adsorbaten. 

Maximum, so daB die Kurvenform 
wohl unserer Abb. 64 rechts ent-
sprechen wird. 

~Or---------------~~-' 
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10 

Abb. 293. Die Adsorption von Co­
Lipase an Al(OH). bei verschiedenen 

PH-Werten. 

Nach diesen Beispielen, we1che mehr allgemeine Erscheinungen 
zeigen sollten, wollen wir uns der speziellen Wirkungsweise der Fer­
mente zuwenden. Wenn wir gesagt haben, daB man immer wieder ver­
sucht hat, fiir biologische Prozesse und so1che, die mit ihnen in Be­
ziehung stehen, mathematisch zu formulierende GesetzmaBigkeiten auf­
zufinden, so trifft das fiir die Fermentforschung in ganz besonderem 
MaBe zu. Aber auch hier gilt die Tatsache, welche wir schon mehrfach 
erwahnten, daB die Probleme durch das Exponentialgesetz ein ganz 
anderes Gesicht bekommen, daB das Exponentialgesetz Kurvenformen 
zur Hand hat, we1che die beobachteten Abhangigkeiten von einer viel 
breiteren Basis aus zu formulieren vermogen, als das bisher geschehen 
konnte. Durch das Exponentialgesetz werden die einzelnen Beobach­
tungen in einen groBen Zusammenhang gestellt und durch die ange­
wandten Methoden und Prinzipien untereinander vergleichbar. Wegen 
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der mathematischen Formulierung der Fermentwirkungen muB ich auf 
die zusammenfassenden Darstellungen von Stern, Fodor, Freund­
lich, Hober, Eichwald-Fodor, auf die Tabula biologicae usw. ver­
weisen, da die Betrachtung der Einzelheiten weit den Rahmen dieses 
Buches liberschreiten wiirde. Uns kommt es lediglich darauf an, zu 
zeigen, daB das Exponentialgesetz auch auf diesem Gebiet giiltig ist. 

Wir kiinnen daher die Versuche zur mathematischen Formulierung 
der Fermentwirkungen generell betrachten. Abb. 294 stellt den zeit­
lichen Verlauf der Trypsinwirkung dar (Tab. bioI. II, S.80), welche 
beispielsweise durch die Schiitzsche Regel erfaBt werden soil. Diese 
besagt, daB bei gleichbleibender Fermentmenge innerhalb gewisser 
Grenzen der Umsatz der Quadratwurzel aus der Reaktionsdauer propor­

mo~~------------------__ r-~ 
600 
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'100 
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zoo 

68101Z-1'11618Z0 

tional ist, oder in anderer Fas­
sung, daB z. B. durch Pepsin 
in gleichenZei ten EiweiBmengen 
verdaut werden, die sich wie die 
Quadratwurzeln aus den Fer­
mentmengen verhalten. Fiir 
unsere Abb. 294 fordert die 
S ch ii t z sche Regel gemaB ihrer 
Gleichung 

Abb. 294. Der Geltungsbereich der 
Schiitzschen Rege1 beim zeitlichen Ver­

lauf der Trypsinwirkung. 
eine gerade Linie, welche in Abb. 
294 eingezeichnet ist. Da zeigt 

sich, daB sie einen verhaltnismaBig kleinen Geltungsbereich hat. Die 
Abweichungen wurden oberhalb desselben durch Anderung der Substrat­
konzentration, unterhalb durch willkiirliche Anderung der Enzym­
konzentration zu erklaren versucht. (Vg1. auch N orthrop.) lm ganzen 
ist der Verlauf der Trypsinwirkung ein S-fiirmiger, den wir durch Kur­
venformen des Exponentialgesetzes unschwer darstellen kiinnen, d. h. 
die Schii tzsche Regelliefert nur fiir kleine Bezirke einigermaBen rich­
tige Annaherungswerte. Damit wird sie fiir diese Bezirke zu einem 
Recheninstrument, aber mehr ist sie auch nicht imstande zu leisten. 

Auf keinen Fall -- und das ist das Wesentliche, auf das es uns bei 
alien solchen Naherungsformeln ankommt --sagt eine derartige Gleichung 
etwas liber die innere funktionale Beziehung des beobachteten Sym­
ptoms zu der gewahlten Bedingung, hier also zum zeitlichen Verlauf, 
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aus, denn dann miiBte sie fiir den ganzen Bereich gilltig sein. Da unsere 
exponentialen Formeln gerade das erreichen wollen, miissen wir ihnen 
mehr als anderen den geforderten funktionalen (gesetzmaBigen) Cha­
rakter zusprechen. In anderen Fillen wurden, wie bei friiher be­
sprochenen Abhangigkeiten, Formeln gewahlt, welche zwar auch loga­
rithmische bzw. Exponentialfunktionen als Basis hatten, diese aber 
lediglich durch Modifikation dem gegebenen Tatbestand anzupassen 
versuchten, z. B. fiir den Inaktivierungskoeffizienten: 

k I I ka 
e = -log li;' 

oder fiir die Reaktionskonstante: 

k =!. log _a_ 
t a-x' 

fiir autokatalytische Reaktionen: 

t = __ 1 __ In ~(k,-±-k2,,) 
k,- k2 a k, (a-x) 

fiir positive und 

fiir negative Autokatalyse. 
Sobald es sich um derartige Formeln handelt, ist an sich das Expo­

nentialgesetz schon als gilltig erwiesen, jedoch muB betont werden, daB 
auch bei den Fermentwirkungen seine breitere Basis ein weit tieferes 
Eindringen in das Wesen der Vorgange ermiiglicht, als es bisher angangig 
war. Wir miiBten tief in die theoretische Chemie hineingreifen, wollten 
wir den Dingen, welche hier zur Rede stehen, auf den Grund kommen, 
jedoch wiirde das den Rahmen einer biologischen Arbeit weit iiber­
schreiten. Wir miissen uns beschranken und uns daran genug sein 
lassen, von unserem Standpunkt aus einmal einen Blick in ein weites 
Land zu tun, das der Biologie benachbart liegt und von dem uns 
keine natiirlichen Grenzen trennen. 

Dber den zeitlichen Verlauf fermentativer Prozesse geben folgende 
Beispiele AufschluB. In Abb. 295 ist die Abnahme des Zuckers mit der 
Zeit bei der Invertierung nach Duclaux dargestellt, und zwar ist t die 
Zeit seit Beginn des Experiments, 5 die Menge Saccharose, die noch 
in jedem Zeitmoment vorhanden ist. Die Kurve wurde auf Grund ihrer 
Gestalt als logarithmische Abhangigkeit aufgefaBt und entspricht auch 
nach unserer Auffassung einer solchen oder einer komplizicrteren Funk-
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tion naeh Art der Abb. 57 reehts, 62 reehts u. a. Abb. 296 gibt die 
Zeit t wieder, welche eine Menge d Diastase gebraucht, bis das Substrat 
umgewandelt ist. Naeh Duclaux soIl es sieh hier urn eine Hyperbel 
a' d· t = c handeln, wenn a die Aktivitiit der Diastase und c eine 

Abb. 295. Die Abnahme des Zuckers 
(S) mit der Zeit (t) bei der Invertierung 

durch Ferment. 

d 
Abb. 25)6. Die Zeit (t), welche eine 
Menge (d) Diastase gebraucht, bis das 

Substrat umgewandelt ist. 

Konstante ist. Wirwissen, daB hier dielogarithmische Forrneiner unserer 
Funktionen des Exponentialgesetzes vorliegt, wie sie z. B. in Abb. I35 III 
gezeichnet ist, denn das "Hiingen" der Kurve ist deutlich erkennbar. 

Haber bringt als Beispiel einer rnonornolekularen Reaktion die 
Rohrzuekerinversion, welche wir in Abb. 297 reproduzieren. Wir ord-

18 

Abb. 297. Die Rohrzuckerinversion 
als Beispiel einer monomole1 .. ularen 

Reaktion. 

JI 

I 

12 1¥ 16 18 

Abb.298. Die hydrolytische Spaltung 
von Glyzinanhydrid durch n/5-HCI (I) 
und n/5-NaOH (ll) bei 37°. III = 

monomolekulare Reaktion. 

nen diese Abhangigkeit auf Grund unserer Abb. 66 und iihulieher leicht 
in das Exponentialgesetz ein. Wie z. B. Aufspaltungen hiiufig von einer 
solchen Kurve abweichen, zeigt Abb.298 nach Liidtke, in welcher 
diese gestriehelt eingetragen ist. Die Kurve I wurde bei der Einwir-
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kung von n/5 HCI, II von n/5 NaOH auf Glyzin-Anhydrid bei 37° C 
erhalten. III ist fiir eine monomolekulare Reaktion nach dem anfang­
lichen Differentialquotienten von I berechnet. Das Exponentialgesetz 

. zeigt in einem solcheit Falle auf Grund der Kurvenformen in Abb. 65-69 
die Moglichkeit einer durch die GroBe der Konstanten vergleichsfahigen 
Formulierung. 

Noch klarer wird das Prinzip des Exponentialgesetzes durch die 
Kurven von Hatano in seiner Bedeutung demonstriert, welche unter 
den gewahlten Versuchsbe­
dingungendie abgespaltene 
Zuckermenge in Gramm 
und in Prozenten bei der 
Amygdalinspaltung durch 
Takadiastase wiedergeben. 
Hier tritt die Abflachung 
der exponentialen Kurve, 

r-----------------------------'k 

die wir in Fig. 69 I, 70 ff. 5 

kennengelernt haben, in 
genau entsprechender Art ¥' 

deutlich in Erscheinung, 
d. h. das Exponentialgesetz J' 

umfaBt in dieser Richtung 
jede Variante des Ge­
schehens. 
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einem Neutralauszug aus 
Lowenbrauhefe bei PH= 6,8 

Abb. 299. Die Hydrolyse des Malzzuckers. 
und bei30oversetzt, sover-
lauft die Hydrolyse des Malzzuckers, wie Abb. 299 es zeigt (Tab. biol. 
II, S. 63). Die obere Kurve, gibt die Spaltung in Prozenten, die untere 
die Drehungsabnahme in Grad an. Sie verlaufen beide nach Art der 
Kurven in Abb. 69 II oder 72 II, die Inversionskonstante k dagegen 
andert sich mit der Zeit nach der zugehorigen reziproken Funktion. Wie 
die auBeren Umstande auf den zeitlichen Verlauf der Verzuckerung durch 
Diastase nach dem Exponentialgesetz einwirken, zeigt in sehr charakte­
ristischerWeiseAbb.300nachDuclaux. Wie aus den schonangefiihrten 
Beispielen zu entnehmen war, wird das Drehungsvermogen bei der Ver­
zuckerung von Starke geandert, und zwar entspricht Starke dem Punkt 
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216°, Maltose 150 0. J e nach der Behandlung des Extraktes geht nun die 
Umwandlung schneller oder langsamer vor sich. Bei etwa 55 ° C finden 
wir ein Maximum der Umsetzung, wird dann aber der Extrakt sHirker 
erhitzt, so tritt eine Schadigung ein, die sich in den Kurven der Abb. 300 
kundtut. Kurve A zeigt die Umsetzung eines normalen Extraktes, ge­
messen an der Drehung, in Kurve B wurde der Extrakt auf 60°, in C 
auf 66° erhitzt. Die Normalkurve, welche den Charakter der Abb. 69 I, 
allerdings in steiler Form, aufw~ist, verflacht ebenso wie die Abb. 70-73 

:============~---

c 

0----------------
E--------------__ 

mehr und mehr, je hoher der 
Extrakt erhitzt wurde. Kurve D 
zeigt die Anderung des Verlaufs 

1GO bei Erhitzung auf 66° und bei 
einem Zusatz von wenig Alkali, 

170 Kurve E bei 66 0 und viel Alkali. 

Auch hier machen sich die­
selben Erscheinungen kenntlich 
wie in unseren mathematischen 
Funktionen, d. h. derEinfluB der 
Behandlung auf den Kurven­
verlauf laBt sich durch die Kon-
stanten zahlenmaBig erfassen und 

210 damit quantitativ vergleichen. 
Minufen 

L6',.l.o-S..l.,---l50---l~5---'~OL....J5J.,...-,Jl..O-2.l.5-2.l.0~1..l5,...J10,.....J5--'Z16' 
Wenn man auch meinen mochte, 
daB die Asymptoten der Kurven 

Abb·300. DerEinfluB derVorgeschichte A-E in verschiedener Entfer­
eines Fennentes auf die Wirksamkeit. nung von der x-Achse liegen, so 
Die Verzuckerung durch verschieden zeigt doch Abb. 69, in welcher 

behandelte Diastase. 
die Asymptote fur beide Kurven 

durch y = I geht, daB in Abb. 300 dieselbe Asymptote genommen wer­
den kann, namlich die Parallele zur x-Achse, welche durch den Punkt 
mit einer Drehung von 150 0 geht, d. i. die vollige Verzuckerung der 
Starke. Die Kurven von Duclaux lasscn sich also samtlich durch das 
Exponentialgesetz erfassen und in ein System einordnen, das chemisch 
vollstandig definiert ist. Besonders die Tatsache, daB sich samtliche 
Linien der einen Asymptote durch 150° nahcrn, ist flir das Verstandnis 
des Einflusses der auBeren Bedingungen auf den fermentativen ProzeB 
von besonderer Bedeutung, eine Auffassung, zu der wir durch das 
Exponentialgesetz auf Grund der Abb. 69 gelangen konnten. 
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Welche Symptome eines fermentativen Vorgangs wir auch heraus­
greifen mogen, immer ist der zeitliche Verlauf der Wirkung dem Expo­
nentialgesetz unterworfen, immer sind wir in der Lage, die verschie­
denen Kurvenformen als Funktionen zu erfassen und auf Grund der in 
Kap. A In besprochenen Beziehungen der exponentialen Funktionen 
untereinander zu vergleichen. Verfolgt man also z. B. den Abbau der 
Starke durch Malzdiastase nach den verschiedensten Methoden, so er­
halt man immer wieder Kur-
Yen, welche dem Exponen­
tialgesetz zugehoren, wie 
Abb.30I (Tab. bioL II, s. 74) 
mit aller Deutlichkeit zeigt. 
Bei der Darstellung des zeit­
lichen Ablaufs der Ferment­
wirkung haben wir gesehen, 
wie die Systembedingungen 
auf den Kurvenverlauf von 
EinfluB sind. Genau, wie wir 
das in frtiheren Kapiteln 
dieses Buches getan haben, 
konnen wir diese auch als 
unabhangige Veranderliche 
aui der x-Achseabtragen und 
werden dann noch klarer als 
bisher die inneren Beziehtm-
gen in der Geschehensfolge 
fermentativer Prozesse er­
kennen konnen. Auf diese 
Art stellen z. B. v. Euler 
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Abb.30!. Der Abbau der SHirke nach vcr· 
schiedenen Methoden verfolgt. 

und Myrback die Abhangigkeit der Reaktionskonstante k von der 
Konzentration des Rohrzuckers dar. Die Kurven verlaufen ahnlich 
unserer Abb. 304-

In Abb. 302 ist die Gerinnungszeit der Milch in Sekunden als 
Funktion der zugesetzten Labmenge in Milligramm wiedergegeben 
(Tab. bioL II, S. 566). Die Kurve I wurde entsprechend ihrer Ge­
stalt als Hyperbel aufgefaBt, jedoch betont auch Grimmer (ebenda) 
die Ungilltigkeit des Zeitgesetzes der Labung. Er fiihrt die Produkt­
zahlen an und sagt, daB diese nicht konstant sind, sondern fur sich 
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einer logarithmischen Linie folgen, fiir welche er folgende Gleichung 

angibt: log (A - y) = log (A - Yl) - C (l-ll), 

wenn A die hiichst erreichbare Produktzahl, Yl die Produktzahl aus Ge­
rinnungszeit t und der kleinsten Labmenge'll (z. B. I mg), also k tl ist 
und Y die P;roduktzahl aus Gerinnungszeit t und Labmenge l. Die ge-

suchte Gerinnungszeit ist dann f. Wenn wir die Kurven in Abb. 302 

betrachten, so ergeben sich sehr interessante Beziehungen. DaB die 
Linie I keine Hyperbel, sondern eine exponentiale Funktion ist, laBt 
sich, nach ailem, was wir wissen, leicht erkennen, aber auch die Ande­
rung der Produktzahlen mit der Labmenge (Linie 2) folgt mit Aus­
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steht, ihrem Typ nach, in 
einem reziproken VerhaItnis 
zu der Linie I. Wir ersehen 
daraus, daBbei Unterstellung 
einer Giiltigkeit von Hyper­
belgesetzen aus der Nicht­
konstanz des Produktes 10 zo SO .0 SO 

Lobmenge in mg 
rtickwarts auf exponentiale 

Abb. 302. Die Abhangigkeit der Gerin- GesetzmaBigkeiten geschlos­
nungszeit und der Produktzahl von der 

sen werden kann, wenn die Labmenge. 
Anderung der Produktzahl 

eine exponentiale Funktion ist wi," z. B. die Linie 2 in Abb. 302. Diese 
Tatsache kann vielleicht als Methode zur Feststellung der vorliegenden 
GesetzmaBigkeiten dienen, wenn die Grundkurve nicht mit Sicherheit 
AufschluB zu geben imstande ist. 

Die Hydrolysengeschwindigkeit konzentrierter Maltaseliisungen ist 
von der Maltosemenge abhangig (Tab. bioI. II, S. 63). Abb. 303 gibt die 
Spaltung in Prozenten naeh 5,5 Tagen bei 0° wieder, welche einen Cha­
rakter aufweist, der unserer Abb.56 reehts entspricht. Wiederum den 
Kurvenformen in Abb. 65 und 66 entspricht die Abhangigkeit der gebil­
deten Kohlensaure in Kubikzentimetern pro Stunde, d. h. der Gar­
geschwindigkeit, von der Go-Fermentmenge (Tab. bioI. II, S. 97) nach 
Abb. 304, und zwar gilt fiir den Wert PH = 4,8 die untere mehr S-fiir­
mige, fiir PH = 6,3 die obere Kurve, welche sich mehr der Abb. 66 an-
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nahert. Einen ahnlichen Typ, aber mit einem Maximum ahnlich Abb. 76 
links, negativ zeigt Abb. 305, welche nach Ernstrom die relative Reak­
tionsgeschwindigkeit einer Ptyalinlosung + 0,29 n Phosphatlosung bei 
verschiedenen Mengen Kochsalz darstellt. In zugeschmolzenen Rohr­
chen wurde 1 ccm einer Ptyalinlosung, 5 ccm 0,29 Normalphosphat­
losung, verschiedene Mengen von Kochsalz und Wasser bis II ccm 
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Abb. 303. Die Hydrolysengeschwindig­
keit konzentrierter Maltase16sungen. 
Spaltung nach 5,5 Tagen bei 0° bci ver-

schiedener Maltosemenge. 

Mischung 60 Minuten lang bei 
optimalem PH = 6 auf 55 ° ge­
halten. Die Losungen wurden 
dann nach der Erhitzung zur 
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Abb. 304. Co-Ferment und Gar­
geschwindigkeit.· 

Starkeverzuckerung verwendet, 
welche bei optimalem PH = 6,5 
in Gegenwart von 2000 mg N aCl 
bei 37° ansgefiihrt wurde. Mit 
100 ist die Reaktionsgeschwin­

digkeit bezeichnet, wenn die Verzuckenmg von der erhitzten Losung 
katalysiert wurde, in welcher IOO mg NaCl vorhanden war. AusAbb.305 
geht hervor, daB der Kochsalzgehalt der erhitzten Enzymlosung einen 
sehr groBen EinfluB auf die Stabilitat hat, femer aber auch -- und das 
ist fiir uns das Wichtige --, daB diese Abhangigkeit dem Exponential­
gesetz unterliegt. 

In Abb. 306 ist nach Willshitter, Waldschmidt-Leitz und 
Memmen die Beziehung zwischen Enzymmenge und Spaltungsgrad 
wiedergegeben, welche mit einer guten Pankreasprobe (ungefahr 500 g 
eines Gemisches vorsichtig getrockneter Pankreasdriisen vom Schwein) 
gemessen wurde. Als Abszisse wurden nach Willstiitter Lipase-



- 270 -

einheiten (L.E.) gewahlt. Als Lipaseeinheit wird die Menge Lipase 
bezeichnet, welche unter bestimmten Bedingungen (s. dort S. lIS) bei 
30 0 in einer Stunde 24 vH von 2,5 g Olivenol (Verseifungszahl 185,5) 
spaltet. Die Kurve in Abb. 306 ist durch das Exponentialgesetz nach 
Abb. 70 II als Funktion darstellbar. Den EinfluB der Temperatur auf 
die Fermentreaktionen haben wir schon in Abb. 42 kennengelernt, 
welcher wir nunmehr den Charakter unserer Abb. 80 rech ts zuerkennen 
miissen. 

In derselben Weise beeinfluBt, ebenso wie beim Wachstum, der 
PH-Wert der Losung den Wirkungsgrad der Enzyme, wie Abb. 307 nach 
Hober zeigt. Aus Abb. 308 ist zu ersehen, 
daB nach Ege das Optimum der Wirkung 
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Abb.305. Die relative Reaktionsgeschwindigkeit 
einer Ptyalinl6snng + 0,29 n-Phosphatl6sung bei 

verschiedenen JliIengen NaCl. 

von Fermenten, hier das Temperaturoptimum 
fiir Pepsin, durch die Versuchsdauer ver-
schoben werden kann, eine Tatsache, welche 

% 
2¥ 

22 

20 

19 

16' 

z 
L.E. 

o qz o,¥ Op 0,8 1 f,Z 1,¥ 

Abb. 306. Lipasemenge 
und Verseifungsgrad. 

eine Folge der Unbestandigkeit des Pepsins bei hohen Temperaturen ist. 
Wie wir eben sagten, kommt als Kurvenform der Temperaturabhangig­
keit fermentativer Prozesse dieser Art die Abb. 80 rechts in Betracht, 
wie aus Abb. 308 noch deutlicher als dort zu erkennen ist. Wie die 
Verschiebung des Optimums .formelmaBig zu erfassen ist, gibt die 
Abb. 88 rechts, welche denselben Kurventyp darstellt, der Richtung 
nach an, so daB zu hoffen ist, daB auch diese Beobachtungen durch das 
Exponentialgesetz einer Analyse zuganglich werden. 

Als Resultat der Betrachtung fermentativer Prozesse ergibt sich, 
daB ebenso wie bei den Stoffwechselvorgangen und der Reizbarkeit 
auch bei den Vorgangen im Protoplasten, welche auf seinem kolloiden 
Zustand beruhen, die inneren Zusammenhange und Abhangigkeiten 
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samt und sonders exponentialen Charakter tragen. Ob wir die Menge 
des gespaltenen Substrats in Abhangigkeit von der Zeit, der Tempe­
ratur, dem Sauregrad, der Menge des Enzyms oder von Beimengungen 
(z. B. Salzen oder Co-Enzymen), von der Vorbehandlung betrachten 
oder diese wiederum zueinander in Beziehung setzen, alles ist unterein­
ander funktional verkniipft und immer wieder sind diese Funktionen 
solcher Art, wie sie durch das Exponentialgesetz gegeben sind, d. h. das 
Exponentialgesetz ist die GesetzmaBig-
keit, nach welcher die Vorgange bei fer-
mentativen Prozessen notwendig verlaufen 
miissen. Gerade bei ihnen ist die Plasti-
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Abb. 307. Die Abhangigkeit des Wirknngs­
grades eines Enzyms vom PH-Wert. 

zitat der Kurvenformen des Exponential­
gesetzes von auBerordentlicher Bedeutung 
fiir die Deutung der Zusammenhange der 
verschiedenen Symptome eines Gescheh­
nisses. Praktisch bewahrt sich das Expo­
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Abb. 308. Die Unbestandig­
keit des Pepsins bei hohen 
Temperaturen. Die Verschie­
bung des Optimums durch 
Abanderung der Versuchs-

dauer. 

nentialgesetz dann noch besonders dadurch, daB es durch seine Kon­
stanten einen zahlenmaBigen Vergleich der Beobachtungen ermoglicht. 

Zum SchluB dieses Abschnittes seien noch einige Sonderverhaltnisse 
angefiihrt, die nochmals an besonderen Einzelheiten dartun sollen, wie 
das Exponentialgesetz jede Reaktion als GesetzmaBigkeit beherrscht. 
Abb. 309 zeigt die Schutzwirkung von Gelatine auf die Hitzeinaktivie­
rung der Malzamylase nach Liiers und Lorinser. Bei einer Inaktivie­
rungstemperatur von 55,5 0 C ist der Inaktivierungskoeffizient kc' fiir 
eine Inaktivierungszeit von 30 Minuten von dem Sauregrad (PH) in 
Form einer Kettenlinie abhangig, und zwar ohne Gelatine nach der aus-
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gezogenen, mit Gelatine nach der gestrichelten Kurve. Die Schutz­
wirkung driickt sich also nach dem Exponentialgesetz in dem hoheren 
Zahlenwert der Konstanten (vgI. Abb. 50) aus. Auch in der folgenden 
Abb. 3IO, welche die Hemmung durch Abbauprodukte fiir Trypsin + 
2 vH Gelatine darstellt (Tab. bioI. II, S. 79), handelt es sich ebenfalls 
urn exponentiale Funktionen. Als Abszisse sind die Kubikzentimeter 
Hemmungskorper, als Ordinate die Spaltungsgrade abgetragen. Die 
Kurvenform entspricht unserer Abb.57 rechts. 

Nach A. D. WaIler geben Lorbeerblatter unter Einwirkung von 
Chloroform-, Ather-, Alkoholdampfen Blausaure ab. Diese Entwick­
lung von HCN geht weiter von 2,5,------------------, 

Tag zu Tag und wachst, wahrend 

o'~r-----------------~ 

Abb. 309. Die Schutzwirkung der 
Gelatine auf die Hitzeinakti vierung 
der Malzamylase, - ohne, - - - mit 
I vH Gelatine. Inaktivierungstem-

peratur 55,5°. 
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flemmung.rkorper (eem) 
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Abb. 310. Die Hemmung der Ferment­
wirkung durch Abbauprodukte, 2 vH 

Gelatine. Trypsin. 

das Protoplasma durch das Chloroform in wenigen Minuten gelahmt ist 
("does not arrest the subsequent activity of the liberated enzyme"). Es 
besteht also ein Unterschied zwischen der "action of protoplasm and 
action of enzyme". Trotzdem die Enzymproduktion eine Eigenschaft 
des Protoplasmas ist, "protoplasm is an thing and enzyme another". 
Die HCN-Bildung unter Chloroform durch IO g Lorbeerblatter wahrend 
einer Zeitdauer von 8 Tagen bei ciner Temperatur zwischen I4° und I8 0 
zeigt eine Kurve vom Charakter der Abb. 72 II, wahrend die HCN­
Bildung von drei verschieden alten Lorbeerblattern (Abb. 3Ir) von 
I,I g (iung) , 2,3 g (mittel) und 2,I g (alt) Gewicht eine Funktion nach 
Art der Abb. 64 rechts darstellt. Die Bcobachtungen wurden bei 400 
in Abstanden von 5 Minuten gemacht. 

Die lndophenolreaktion ist nach Vernon ein lVIittel "to test the 
intra vitam reducing power of tissues". Sie hangt ab von der Oxydation 
eines Gemisches von a-Naphthol und Paraphenylendiamin zu lndo-
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phenol und geht schon an der Luft vor sich, aber die Hinzufiigung 
kleiner animalischer Gewebe beschleunigt sie urn ein Vielfaches. Abb. 312 
gibt die Oxydationsgeschwindigkeit des Naphthol-Diamingemisches bei 
verschiedenen Geweben der 
Ratte, die zerkleinert zu­
gefiigt wurden, wieder, und 
zwar fiir I. 5 g Herz, 2. 35 g 
Gehirn, 3. 4 g Niere und 
4. I g Muskeln. Gemessen 
wurdendie Prozente vonge­
bildetem Indophenol nach 
verschiedener Zeit. Fiir I 
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Abb.3II. Die HCN-Bildungverschieden alter 
LorbeerbHitter bei 40°. 

und 2 konnte es sich urn Funktionen der Abb. 65 und 66 handeln, bei 3 
und 4 liegen aber Formen nach Abb. 88 rechts, vielleicht auch nach 
Abb.76 links, negativ oder ahnliche vor. Jedenfalls scheint es aber 
sicher, daB es exponentiale Funktionen sind, nach denen der EinfluB 
tierischer Gewebe auf die 
Indophenolreaktion ver- % 

Hluft. 

c) Die Giftwirkung. 

Das Problem der Gift- s 
wirkung laBt sich von 2, 

zwei Seiten betrachten. 
z J s Der zweite Satz unseres 

Exponen tialgesetzes sagt: 
"Treten durch auBere oder 
innere Starungen Ver­
schiebungen des normalen 

Abb.3I2. Die Oxydationsgeschwindigkeit von 
Naphthol-Diamin-Gemisch bei verschiedenen 
Geweben der Ratte (zerkleinert). Ord. vH 

gebildetes Indophenol. 

Ablaufs ein, so reagiert die lebendige Substanz auf diese Starung eben­
falls nach demExponentialgesetz." Messen wir die Anderung des Reak­
tionsverlaufs, so werden wir in vielen Fii.llen in der Lage sein, aus dem 
Grade der Abweichung von der normalen Reaktion auf diese selbst zu 
schlieBen. Die Giftwirkung ist dann also eine Methode, das Lebens­
geschehen nach Art und Charakter kennenzulemen. In anderen Fii.llen 
ist aber die Vergiftung Selbstzweck, wenn es sich darum handelt, den 
tatsachlichen Verlauf eines biologischen Vorganges gewollt abzuandem, 
wie es in der Medizin und der Schadlingsbekampfung der Fall ist. 

Janisch; Das Exponentialgesetz. IS 
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Dieser zweite Gesichtspunkt ist eine Angelegenheit der angewandten 
Biologie und soil in einem Sonderabsehnitt dieses Buehes im Zusammen­
hang besproehen werden. 

Die Giftwirkung als Methode haben wir sehon mehrfaeh gestreift, 
z. B. bei der Bespreehung der Assimilation und der Atmung als Adsorp­
tionsvorgang. Die Art und Weise, wie ein Giftstoff im Organismus wirkt 
und wie die lebendige Substanz auf ihn reagiert, ist filr sieh zu behan­
deln und muB als Grundlage filr beide Gesiehtspunkte angesehen werden. 
Auf die qualitative Betraehtungsweise brauehen wir hier nieht naher 
einzugehen, da die Beziehungen der Giftwirkung zu dem koiloiden Zu­
stand des Protoplasten in letzter Zeit wegen ihrer Bedeutung filr die 
allgemeinen Probleme der Pharmakologie (einschlieBlich Narkose) und 
der Pflanzensehutzforschung oft Gegenstand der Untersuehung gewesen 
sind (Winterstein, Heubner, Handovsky, Beehhold, Sehade, 
J an~seh u. a.). Hier interessiert uns besonders die quantitative Seite 
des Problems und die Frage, wie die Wirkungsweise der Gifte sich in 
das Exponentialgesetz einordnet. Da die Art ihrer Wirkung sich viel­
fach z. B. durch Adsorption und Koagulation erklaren laBt und damit 
im Zusammenhang mit dem physikochemisehen Geschehen in der Zeile 
steht, wird man erwarten diirfen, daB die Reaktion des Organismus auf 

L" ~ 
Konz. 

Abb.3'3. Die Wir­
kung von Pilokarpin 
in Abhangigkeit von 
der Konzentration. 

ein Gift ebenfalls GesetzmaBigkeiten unterliegt, 
welche dem Exponentialgesetz eingeordnet sind. 

Abb.3I3 gibt nach Le Heux, Storm van 
Leeuwen und van den Broeke eine Kurve 
wieder, welche das Verhaltnis zwischen der 
Wirkung und der Konzentration von Pilokarpin 
demonstriert. Im Anfang haben kleine Unter­
schiede in der Konzentration groBe Verschie­
denheit in der Wirkung zur Folge, wahrend bei 
hoheren Konzentrationen die Wirkung nur sehr 

wenig zunimmt. Die Kurve ist eine Funktion nach Art unserer Abb.6G. 
Von besonderer Bedeutung ist die Beziehung zwischen der 

Konzentration eines Giftes und der Dauer seiner Einwirkung. In 
den Abb. 3I4 und 3I5 ist diese Abhiingigkeit dargestellt, und 
wir sehen, daB es sieh urn unseren hyperbelartigen Typ handelt, 
der auch hier zu der Auffassung gefiihrt hat, daB eine Hyperbel 
(x· y = const.) die funktionale Beziehung darstellen konnte. Bringt 
man Spirogyrazellen in Koffeinlosung verschiedener Konzentration 
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(Abb. 314 naeh Trondle aus Hober); so ist nachdieser Interpretatiop. 
die Zeit (I) bis.zur eben merkliehen Niedetsehlagsbildung (Koffein~Geib­
saure im Zellsaftraum) der AuBenkonzeRtration (c) an Koffein -UIIl-­

gekehrt proportional, d. h. c· t = eonst. Betraehtet man die Kurv-e 
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Abb.314. Die Beziehung zwischen Fiillungszeit und Konzentration, Spiro­
gyrazellen in Koffeinl6sung. 

genauer, so ist das "Hangen" deutlich zu erkennen, ein Zeichen 
dafiir, daB keine Hyperbel, sondern eine exponentiale Funktion vor­
liegt. Tatsaehlich ist aueh naeh Haber c • t nicht konstant, wie aus 
folgender Tabelle hervorgeht: 

i t in Sekunden c· t 

0,05 ! 13,3 0,6650 
0,025 24,6 0,61 50 
0,0125 47,0 0,5875 
0,00625 86,2 0,5375 
0,003 12 179,6 0,5603 
0,001 56 363,5 0,5671 
0,00078 715,5 0,6203 

Es ergibt sich, daB im mittleren Teil der Kurve das Produkt absinkt, 
also gerade an der Stelle, wo wirdas "Hangen" finden. DaBder.Ab­
stand des wagereehten Astes von der x-Aehse hier sehr gering ist, sprieht 
nicht gegen die Deutung der Kurve als exponentiale Funktion, denn in 
Abb. 85 reehts haben wir eine ahnliehe Lage solcher Funktionen kennen­
gelernt, welche auBerdem das "Hangen" in noeh weit weniger auffal-

18* 
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liger Form zeigt. DaB die Hyperbelformel, das sogenannte Habersche 
e. t-Produkt, nicht den tatsachlichen Verhaltnissen voU geniigt, ist 
noch deutlicher aus den Kurven in Abb. 315 zu erkennen, welche 
von Flury nach Versuchen an Saugetieren gezeichnet worden sind. 
Die Linie I gilt fiir Blausaure, die untere fiir Phosgen. Da der wage­
rechte Ast in I einen deutlichen Abstand von der x-Achse hat und beide 
noch besser als Abb. 314 das Hangen aufweisen, so sind sie einwandfrei 
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Abb.315. Die Beziehung zwischen Kon­
zentration des Giftes und Zeit der Ein-

wirkung, Saugetiere, I Blausaure, 
II Phosgen. 

als exponentiale Kurven cha­
rakterisiert. 

Legt mart die fiir diese Kur­
venform einfachste Formel zu-

I 

grunde, namlich y = max nach 
Abb. 45, so ist die Giftigkeit 
der verwendeten Stoffe durch 
die Konstante m zum Ausdruck 
zu bringen, d. h. je starker ein 
Gift, desto kleiner ist der m­

Wert, also fiir Phosgen < fiir 
Blausaure. So laBt sich auch 
das Habersche Wirkungspro­
dukt, das bei totlicher Vergif­
tung auch als Tiitungsprodukt 
bezeichnet wurde, dem Expo­
nentialgesetz unterordnen. Der 
Wirkungswert eines Giftes ist 
dann durch die Konstanten m 

und a fiir jede Tierart zahlenmaBig festzulegen. Fiir die Hyperbelformel 
der Linie I in Abb. 315 gilt nach Fl ury die Gleichung 

(e-e) t = W, 

in welcher e einen konstanten Entgiftungsfaktor bedeutet. Flury sagt 
dazu: 

"Diese Annahme geniigt im allgemeinen fiir die Darstellung der Be­
obachtungen, obwobl sie sicherlich nicht genau ist, denn die Aussage dieser 
Formel, nach welcher bei der Blausaure und den verwandten Stoffen nur 
die Konzentration wirkt, die oberhalb eines Schwellenwertes e gelegen ist, 
wahrend alle geringeren Gehalte im Korper entgiftet werden, ist theoretisch 
nicht befrie~igend." 
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In unserer exponentialen Forme! ist der Entgiftungsfaktor durch die 
GroBe m gekennzeichnet, wahrend a ein Ausdruck fiir die spezifische 
Reaktionsfahigkeit des Organismus ist. Da die Konstante a auBer dem 
Kriimmungsgrad auch die Lage der Kurve im Koordinatensystem be­
stimmt (vg!. Abb. 49), so ist durch m und a sowohl der Wirkungswert 
verschiedener Gifte wie auch die Reaktionsfahigkeit verschiedener Orga­
nismen zahlenmaBig festzulegen. Voraussetzung ist dabei, daB wir das­
selbe Symptom der Reaktion registrieren, z. B. den sofortigen Tod oder 
den Tod nach einer bestimmten Zeit. Sicherlich werden nicht alle gerin­
geren Gehalte Blausaure im Korper vollig vergiftet, wie FI ury bemerkt, 
sondern aueh Konzentrationen, we1che kleiner sind als die GroBe e der 
Hyperbel oder m der exponentialen Funktion, iiben irgendwe1che Wir­
kung auf das lebendige Gesehehen aus. We1chen EinfluB diese unter­
sehwelligen Giftmengen auf den Iebendigen Ablauf im Organismus haben, 
wollen wir erst spater bespreehen, da ich sie den Naehwirkungsersehei­
nungen zuordnen moehte, die ich erst im Zusammenhang mit den Alte­
rungserseheinungen bei dem speziellen Fragenkomplex der angewandten 
Biologie behandeln will. Ieh verweise deshalb an dieser Stelle auf das 
Kap.BII. 

Dber die Bedingungen fiir die Akkumulation indifferenter Narkotika 
haben Widmark und Tandberg eingehende theoretisehe Berechnun­
gen angestellt, fuBen jedoeh durehweg auf einfaehen Exponential£unk­
tionen. Es sei z. B. die Akkumulationskurve bei kontinuierlieher Zufuhr 
von Azeton (ihre Fig. 5) erwiihnt, welehe zwar eine gewisse A.hnlichkeit 
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Abb.3,6. Der Eintritt der Sattigung 
des BIutes mit Azetylen bei konstan· 

ter Zufuhr, Kaninchen. 
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Abb. 3'7. Die Geschwindigkeit der 
Azetylenausscheidung nach Beendi­

gung der Gaszufuhr. 

mit einer einfaehen Exponentialfunktion hat, aber nach dem Exponen­
tialgesetz besser dureh Funktionen der Abb. 57 reehts zu deuten sein 
wird. Dber den Eintritt der Sattigung des Blutes mit AzetyIen bei kon­
stanter Zufuhr gibt nach Schon und Sliwka fiir das Kaninehen Abb. 316 
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Auskunft, welche eine Flinktion darstellt, die nach dern Prinzip der 
Abb. 71 II gebaut ist. Die'Geschwindigkeit der Azetylenausscheidurig 
nach Beendigung der Gaszufuhr ist aus Abb. 317 zu ersehen, welche nach 
dern Typus der Abb.86 links verHiuft. Die Ausscheidung geht viel 
schnellervor sich als die Aufnahme. Da es sich in beiden Fallen urn 
Formen handelt, deren allgerneine Typen reziproke Fllnktionen sind, 
ergibt sich hier die M6glichkeit, durch die Konstanten einen zahlen­
rnaBigen Vergleich von Giftaufnahrne und Giftausscheidung durch­
fiihren zu k6nnen. 

Dber das Verhalten des Organisrnus artfrernden Stoffen gegenuber 
orientiert die Abbildung von N ogaki (S.99), welcher verschiedene 

mm'r------------------, 
Hg 

#in. n. d. In ektlon 

Mengen Hefesaccharase in die Blutbahn 
von Kaninchen injizierte. Auf der Ordi­
nate sind die irn Blute zur gegebenen 
Zeit enthaltenen Saccha,rasernengen, auf 
der Abszisse ist die Zeit in Minuten ab­
getragen. Der Konzentrationsabfall ist 
anfangs sehr steil, dann wird er all­
rnahlich flacher. Die Kurven sind durch 
Funktionen nach Art unserer Abb. 86 

100 10 ZO 30 ¥O so 50 links zu erfassen, stellen also densel ben 

Abb.318. I Normale, II miiJ3ig 
vagische, III stark vagische 

Adrenalin-Blutdruckkurve. 

Kurventyp dar, wie bei der Azetylen­
ausscheidung in Abb. 317, so daB auf 
eine ahnliche Reaktion des Organismus 
gegenuber Giften und artfremden Ei­

weiBstoffen geschlossen werden darf. Durch eine genaue Kurvenanalyse 
wird das Exponentialgesetz durch die Gr6De seiner Konstanten bei 
gleichwertiger Zufuhr von Gift bzw. EiweiD uber diese Reaktionsfahig­
keit AufschluB geben k6nnen. 

Abb. 318 zeigt verschiedene Adrenalin-Blutdruckkurven (Tab. bioI. 
II, Taf. 12/13), und zwar I eine normale, II eine maBig vagische, III 
eine stark vagische Blutdruckkurve. I und II lassen sich nach dem 
Exponentialgesetz durch Funktionen vom Charakter der Abb. 100 er­
fassen, III dagegen nahert sich dem Typus der Abb. II9an, steUt aber 
eine flachere Form desselben dar, welche zeichnerisch dann zustande 
kommt, wenn die Einheiterr der x-Achse gr6Ber gewahlt werden. 

Ebenso wie bei anderen Reaktionen des Organismus ist auch bei der 
Giftwirkung der TemperatureinfluB von Wichtigkeit. Kani tz sagt: 
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"Seine praktische Bedentung ist schon soweit anerkannt, daB der von 
der American Public Health Association fiir die Ausarbeitung von Standard. 
untersuchungsmethoden eingesetzte AusschuB in seinem Bericht von 1918 
den Temperaturquotienten als eine der drei zur Kennzeichnung eines Des­
infektionsmiiiels notwendigen Konstanten vorgeschlagen hat." 

Uber den Temperaturquotienten haben wir uns frillier sehon ein­
gehend geauBert und festgestellt, daB er nur dann etwas aussagt, wenn 
es sich bei der Temperaturabhangigkeit biologiseher Vorgange urn eine 
eehte Exponentiallinie handelt. Da das aber, wie wir gesehen haben, 
meist iiberhaupt nieht, in einigen Fallen nur sehr angenahert der Fall 
ist, lehnen wir den Temperaturquotienten Q'0 als eine Zahl, we1che das 
Wesen einer Temperaturabhangigkeit eharakterisiert, ab. DaB bei der 
Giftwirkung ganz etwas Anderes als eine Exponentiallinie vorliegt, soll 
an einem Beispiel gezeigt werden. Zehl fand bei seinen Untersuehungen 
iiber die Wirkung versehie­
dener Gifte auf den Pilz 
Aspergillus niger, daB bei 
manehen (CuSO. nnd viele 
andere Salze, Alkohol, 
Aldehyd, Phenol, Resor­
zin usw.) bei Temperatur­
erhohung eine Steigerung 
der Giftwirkung eintrat, 

0,8 

10 zo JO 
Tempera/ur 

Abb.319. Die Giftwirkung bei steigender 
Temperatur. 

bei anderen (Chloroform, Ather, Benzamid, Athylurethan) stellte er da­
gegen eine Verminderung der Giftwirkung fest. Abb. 319 zeigt dureh 
die diek gezeiehneten Linien, daB z. B. bei CuSO. nnd Pikrinsaure die 
zur Abtotung notwendige Konzentration bei hoheren Temperaturen ge­
ringer, bei Chloroform aber groBer ist als bei niederen. Es liegt durehaus 
kein Grund vor, anzunehmen, daB der Organismus auf versehiedene 
Gifte naeh einer anderen GesetzmaJ3igkeit reagiert. 

Nun wissen wir aber, daB der Organismus z. B. in seiner Stoffweehsel­
intensitat auf Temperaturerhohung naeh Art einer Kurve reagiert, 
welche unseren exponentialen Funktionen in Abb. 53 reehts, 64 links 
oder 88 reehts gleieht. AIs Nullpunkt muBten wir eine hohe Temperatur 
wahlen, welche fiir den Organismus einen Todpunkt, den kritisehen 
Warmepunkt, bedeutet. Ubertragen wir diese Erfahrungen auf die 
Beeinflussung del' Giftwirkung dureh die Temperatur, so miissen die 
dicken Linien in Abb. 319 so weitergefillirt werden, wie cs die diinnen 
Linien andeuten, wenn wir als kritisehen W'i.rmepunkt eine Temperatur 
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von 55 0 annelunen, d. h. es unterliegen alle drei gezeichneten Abhangig­
keiten derselben GesetzmaBigkeit. Da naturgemaB der Wirkungsgrad 
der Gifte nicht gleichartig ist, unterscheiden sich die Kurven durch die 
GroBe der Konstanten, mit anderen Worten, die Kurve fiir Chloroform 
steigt vom kritischen Warmepunkt sehr viel steiler hoch, als die fur 
Pikrinsaure und Kupfersulfat. Dadurch kommt in dem untersuchten 
Temperaturbereich die zunachst so merkwiirdig anmutende Tatsache 
zustande, daB die Kurven sich uberkreuzen, welche aber nicht, urn es 
noch einmal zu betonen, auf einer unterschiedlichen GesetzmaBigkeit 
beruht, sondern lediglich in dem verschiedenen Wirkungsgrad der Gifte, 

l' -lImrdop/Jeno/ 

Abb·320. Der Sauerstoffver-
brauch zerriebener Muskeln in 

Giftlbsungen. 

den wir durch unsere Konstanten zah­
lenmaBig ausdrucken und vergleichen 
konnen. 

N ach diesen mehr allgemeinen Er­
scheinungen bei der Vergiftung woUen 
wir die Beeinflussung einzelner Lebens­
vorgange durch Gifte betrachten. Abb. 
320 gibt nach v. Szen t - Gyorgyi die 
Sauerstoffmenge wieder, welche der zer­
riebene Muskel in Giftlosungen ver­
braucht. Fiir p-Amidophenol zeigt die 
Kurve eine Form, "die wir als die ty-
pische Form jener Prozesse kennen, die 

wir unter dem Namen Adsorption zusammenfassen". Einen ganz an­
deren Verlauf hat die Atmung in p-Phenylendiamin. Die rechte Seite, 
ctwa von 0,25 vH ab, ahnelt durchaus der Adsorptionskurve und wird 
vom Autor dementsprechend punktiert weitergefUhrt. Er sagt dann 
weiter: 

"An einern Punkte kornrnt aber ein Knick in die Kurve, und die Linie 
wird mit der Abszisse parallel, urn in der unmittelbaren Niihe der Ordinate 
sozusagen vertikal zum Nullpunkt abzufallen. Mit anderen Worten ist die 
Intensitiit der Oxydaiion - wenn wir von der Seite der llOhen Konzentra­
tionen absehen - unabhiingig von der Konzentration des Diamins und ist, 
solange noch iiberhaupt etwas Diarnin da ist, maximal." "Die Kurve wird 
eindeuiig erkliirt, wenn wir annehmen, daB das Plasma imstande ist, eine 
gewisse Menge des Diamins an seiner Oberfliiche chemisch zu binden." 
"Neben dieser chemischen Bindung kann dann das Diamin, iihnlich wie das 
Amidophenol, durch eine diffusere Adsorption gebunden werden, die aber 
... erst bei hoheren Konzentraiionen in Erscheinung tritt (rechte Seite der 
Kurve)." 
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Da wir wie immer darauf ausgehen, den Gesamtablauf durch eine 
funktionale Beziehung darzustellen, miissen wir auch hier versuchen, 
durch das Exponentialgesetz eine Deutung zu finden. In den Abb. 70 
bis 73 haben wir die Abflachung von solchen Kurven kennengelemt, 
wie wir sie bei der Adsorption wiedergefunden haben und wie sie auch 
hier bei der Wirkung von Amidophenol vorliegt. An anderer Stelle 
haben wir dann gezeigt, daB diese Abflachung der el-ste Schritt zu der 
Einbuchtung ist, die wir bei Abb. I43 auch schon besprochen und in 
stiirkster Auspriigung in Abb. I32 und 
I33 kennengelemt haben. Bei der Kurve 

70 ~ 

~ 
50 S 

des Phenylendiamins liegt nun genau 80 

dieselbe Erscheinung vor, so daB auch 
hier wieder durch die Gesichtspunkte, 
welche das Exponentialgesetz vermittelt, 
die verschiedenen Kurvenformen in Abb. ~ 
320 auf dieselbe GesetzmiiBigkeit im 
Reaktionsverlauf zuriickgefiihrt werden 
k6nnen. 

Die Atmung in CO.-haltiger Atmo­
sphiire ist durch v. Buddenbrock und 

so !:: 
~ 

"0 .~ 

" ,'% 
30 ~ 

20 S 

v. Rohr an der Stabheuschrecke unter- 10 

sucht worden. Die CO.-Produktion und %COz 
der O.-Verbrauch ist in Abb. 32I durch 0'--~.f--'!10'----'1.1;c'5---'O:zo;;-'--;Z.f~...."JJO­
die SteighOhe des Manometers in Milli-

Abb. 321. Die Atmung der 
metem pro Stunde angcgeben. Die Kur- Stabheuschrecke in CO2-hal-
Yen fallen bei steigendem Prozentgehalt 
an CO. steil ab, urn dann p16tzlich rapide 

tiger Atmosphiire. 

hochzuschnellen. Fiir die Kurvenform k6nnen wir unsere Abb. I240der 
126 zugrunde legen, welche dann bei einem hohen Prozentgehalt CO2 

einen mathematischen Nullpunkt fordem wiirden. Biologisch entspriiche 
dieser Punkt etwa dem Todpunkt, wie wir ihn bei hohen Temperaturen 
kennengelemt haben, und der hier bei etwa 27-28 vH CO. angenommen 
werden miiBte und als Punkt der v6lligen Liihmung zu bezeichnen wiire. 
Auf diese Art und Weise liiBt sich also auch die Atmung in CO.-haltiger 
Atmosphiire durch das Exponentialgesetz formulieren. 

In Kap. B I I b haben wir die Ausscheidungen von Bakterien be- . 
sprochen, welche eine Anderung des PH-Wertes des Mediums bewirken. 
Wird zu der Kultur Alkohol in steigenden Mengen zugefiigt, so ver-
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-schieben sich nach Verzar und Zih die Kurven, wie es Abb. 322 wieder­
,gibt. J e groBer der Alkoholzusatz, desto mem verflacht die Kurve, bis 
sie bei 7 vH geradlinig verlauft. Wenn wir den mathematischen Null­
punkt bei PH = 7,07 (dem Neutralpunkt) wahlen, so konnen die Kurven 
im einfachsten Falle durch die Formel 

Y= ma x 

wiedergegeben werden (Abb. 49 links). Da die Funktion mit wachsen­
dem a einen immer flacheren Verlauf hat, so wird fur a = 00 und fur 

-P"mg~ s S% 

6 

7 7% 

.80 3'1 '18 7Z !J6 
S'lunden 

Abb·322. 

jeden beliebigen x-Wert 

m 
Y = - = o. 

00 

Fur die kompliziertere Formel (Abb. 75) 

I m ( ~ --~) y = 2 a X +a x 

wird ebenso fur a = Cl) 

Die Wirkuug von 
Athylalkohol 

.auf den Endwert 
der H-Ionenkon- Es falit die Kurve volistandig mit der x-Achsc 
zentration in Bak- zusammcn. Das heiBt aber nichts Anderes, als 

terienkulturen. 
daB auch die gerade Linie bei 7 vH Alkohol in 

Abb. 322 durch exponentiale Funktionen darstelibar ist. Sie ist die 
{;renzkurve, der sich die PH-Anderung des Mediums mit steigenden 
Alkoholmengen, d. i. mit wachsenden a-Werten, annahert. Aus der Tat­
sache, daB bei 7 vH Alkohol das Symptom der Lebenstatigkeit der Reak­
tion, namlich die Stoffausscheidung, we1che wir durch den PH-Wert 
messen, nicht mehr vorhanden ist, mussen wir schlieBen, daB diese 
Lebenstii.tigkeit beendet ist. 

Wenn wir nun, wie wir das schon mehrfach getan haben, an irgend­
einem Zeitpunkt, z. B. bei 24 Stunden, eine Senkrechte ziehen und die 
Schnittpunkte der Kurven in ein neues Koordinatensystem eintragen, 
dessen Abszissen die Prozente Alkohol sind, so erhalten wir eine neue 
Kurve, welche wiederum dem Exponentialgesetz folgen muB. In 
Abb. 322 haben wit bei einer Giftkonzentration einen mathematischen 
Nullpunkt annehmen mussen, der einen Punkt volliger Lii.hmung dar­
steUt, ebenso wie der Todpunkt bei hohen Temperaturen. Ganz ahnlich 
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wird dann auch der Punkt 7 vH Alkohol ein solcher Nullpunkt sein, 
so daB wir dadurch, daB bei diesem Alkoholzusatz die Zeitkurve in die 
x-Achse faUt, eine Methode gewonnen haben, in derartigen Fallen den 
Nullpunkt zn bestimmen. 

Nach Lipschitz und Gottschalk liegt der Giftwirkung der aro­
matischen Nitroverbindungen sowohl das Methamoglobinbildungsver­
miigen als ihre Zellgiftigkeit, 
ihre Reduktion zu p-Phenyl­
hydroxylaminen zugrunde. 
Der mit dieser Reduktion 
kansal verkniipfte :Qehydrie­
rungsvorgang kann der phy­
siologischen Zellatmung ent­
sprechen, denn er ist wie diese 
an die ZeUstruktur gebunden, 
narkotisierbar, HCN-empfind­

r----------------------------.mo 
% 80 

20 

1,S 1 o,s 

Abb. 323. Die hemmende Wirkung von 
Zyankali auf die Reduktion von Dinitro. 
benzol durch atmende Froschmuskelzellen. 

lich usw. Abb. 323 steUt die Wirkung der Blausaure auf die Reduk­
tion dar. Es wurde frisch bereitete 0,5, I oder 2 vH KCN -Stamm­
liisung mit Salzsaure gegen Lackmus genau neutralisiert, verdiinnt und 
mit AgN0 3 titriert. In je IQ ccm wurden 2 g zerschnittene Froschmus­
keln (= atinende Muskelzellen) eingetragen, verkorkt, durchmischt und 
nach I5-20 Minuten mit 
je 0,2 g Dinitrobenzol ver­
setzt. Weder die konzen­
trierten KCN- noch HeN­
Liisungen reduzieren Dini­
trobenzol bei mehrtagigem 
Stehen, noch verursachen 
sie irgendwelche Gelbfar­
bung. Abb. 323 gibt die 
Hemmung in Prozenten in 
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Abb.324. Die Warmebildung im Muskel bei 
Azetylcholinkontraktion (A) und bei Tetani· 

sierung (T). 

Abhangigkeit von der KCN-Konzentration wieder, welche einer Kurve 
folgt, die den Charakter der schon mehrfach erwahnten Abb. 53 rechts 
u. a. aufweist. Auch hier zeigt sich also eine Unterordnung der Be­
ziehungen unter das Exponentialgesetz. Dber die Warmebildung im 
:.vluskel haben wir friiher schon gesprochen. Abb.324 zeigt, daB auch 
bei Azetylcholinkontraktion Warme in Erscheinung tritt, wenn nach 
v. N eergaarcl derGastrocnemins in situ mit azetylcholinhaltiger Ringer-
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losung durchstromt wird. Die Kurven zeigen die Warmebildung als 
Zeitfunktion bei AzetylcholinverkUrzung (A) und znm Vergleich die bei 
Tetanisierung (T). Sie folgen demselben Typ, welchen wir in Abb. 319-
zugrunde gelegt haben. 

Die Lahmungserscheinungen seien an einigen Beispielen aus der 
Reizphysiologie besprochen. Betrachten wir die Wirkungsstiirke der 
Narkotika z. B. von Chloralhydrat am motorischen Ischiadicus des Fro­
sches (Tab. bioI. 11, S.419), so ist die Zeit bis zur Unerregbarkeit in 
'Minuten durch die Konzentration des Giftes in Prozenten nach einer 
Kurve (Abb. 325) bedingt, in welcherwir die logarithmische Form unseres 
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Abb. 325. Die Zeit bis zur Unerregbar­
keit des motorischen Froschischiadicus 

hyperbelartigen Typus erkennen 
(vgI. Abb. 135 lII). Die Tatsache, 
daB eine bestimmte Giftmenge 
von der lebendigen Substanz 
"entgiftet" wird, welche wir bei 
dem Haberschen c· t-Produkt 
besprachen, rnacht sich auch hier 
wieder bernerkbar. Wird der 
Nervus ischiadicus des Frosches. 
in Stickstoff erstickt, so ist die 
Zeit, in welcher die Leitfiihigkeit 
erlischt, von der Ternperatur 
(Tab. bioI. 11, S. 417) nach einer 
Kurve abhiingig, welche durch 

in Chloralhydrat verschiedener Kon-
zentration. uneren S-forrnigen Typ gekenn-

zeichnet ist. Den Nullpunkt wer­
den wir auch hier wieder bei einer hohen Ternperatur suchen rniissen, 
jedoch sind die Beobachtungen nicht iiber 29,5 0 ausgedehnt worden, 
so daB sich Genaueres iiber das Verhalten der Erstickung bei hoheren 
Ternperaturen noch nicht sagen liiBt. 

Auch die Erholung des rnotorischen N. ischiadicus folgt (Tab. bioI. 11, 
S. 422) einer exponentialen GesetzrniiBigkeit, wie Abb. 326 zeigt. Wird 
der Nerv durch Zyannatrium bestirnrnter Konzentration unerregbar 
gernacht, so ist die Zeit, nach der die Erholung in Ringer10sung eintritt, 
urn so kUrzer, je geringer die Giftrnenge war. Die Kurvenforrn der Ab­
hiingigkeit der Zeit van der Konzentration an NaCN ist eine Modifika­
tion unseres S-formigen Typus in Abb. 65 und entspricht etwa Abb. 7111 
rnit dern Unterschiede, daB die Abflachung schon ein wenig in die Ein-
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buchtung iibergeht, welche wir in Abb. 143 kennenlernten. Die Ent­
giftung kleiner Zyankaliummengen macht sich hier in einer anderen 
Weise bemerkbar, als wir bis jetzt gesehen haben. Bei einer Konzen­
tration von 0,01 vH wird der Nerv nicht unerregbar, mit anderen Wor­
ten, die Erholungszeit ist fast gleich Null, und bei 0,005 ist iiberhaupt 
keine Wirkung vorhanden. KurvenmaBig kommt das in der Art des 
Heranbiegens an den Nullpunkt zum Ausdruck, wie es aus Abb.326 
und 71 II zu ersehen ist. Die GroBe der Entgiftung ist hier durch den 
a,-Wert gekennzeichnet, dessen GroBe nach Abb. 71 I und II die Art 
bestimmt, wie die Kurve den Koordinatenanfangspunkt erreicht. 

Wenn wir nach der eigentlichen Wirkungsweise def Gifte fragen, 
so werden wir den Angriffspunkt in der Zelle suchen miissen, d. h. der 
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Abb. 326. Die Erholungszeit des N. ischia­
dicus vom Frosch nach der Vergiftung durch 

Na~N verschiedener Konzentration. 

Abb.327. DasEindringenvon 
Koffein in den Muskel bei ver­

schiedenen Temperaturen. 

Giftstoff trifft, sobald er an sie gelangt, auf ein kolloides System kom­
plizierter Art. Die Gesichtspunkte, welche wir heranziehen mussen, 
werden also in der Hauptsache physikochemische sein. Da uns hier 
lediglich die quantitativen Verhaltnisse und die GesetzmaBigkeiten 
interessieren, nach denen ein Giftstoff in die Zelle aufgenommen wird, 
sich in dem kolloiden System verankert und zur Geltung kommt, so 
konnen wir von einer Beschreibung der tatsachlichen Geschehnisse 
absehen. Ich verweise auf die zusammenfassenden Arbeiten von 
Winterstein, Hober, Schade, Bechhold, Heubner, Handovsky 
u. a. Fur die speziellen Bediirfnisse der Pflanzenschutzforschung habe 
ich selbst einmal die Gesichtspunkte zusammengefaBt, welche fiir die 
Wirkungsweise der Gifte in der Zelle maBgebend sind. 

Dber die GeschwiIidigkeit des Eindringens von Koffein in den 
Muskel gibt Abb.327 nach Matsuoka AufschluB, in welcher die bei 
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versehiedenen Temperaturen naeh bestimmten Zeiten aufgenommenerr 
Milligramm Koffein aus einero,I5 proz. Liisung eingezeichnet sind. 
Ffu das weitere Verhalten der Gifte in dem kolloiden System del' Zellen 
mtissen alle Vorstellungen herangezogen werden, welchewir im all­
gemeinen Teil dieses Kapitels sehon gestreift haben. Von der Adsorp­

100 

Reoltfionsze!t Stunden 
S10 zo JO 

tion und der Fallung haben 
wir soweit gesproehen, als 
es notwendig sehien zu zei­
gen, daB das Exponential­
gesetz aueh auf diesem Ge­
biete die Reaktionen be­
herrseht. Wir wollen uns 
darum hier darauf besehran-
ken, die Wirkungen von 
Giften auf Fermentreaktio-Abb. 328. Die Spaltung von Kartoffelstarke­

losung mit und ohne Gift (CuS04)' nen zu behandeln, urn zu 
zeigen, wie die versehiedenen Symptome der Vorgange miteinander und 
mit den inneren und auBeren Systembedingungen dureh das Expo­
nentialgesetz verkntipft sind. 

Olsson untersuehte die Spaltung von Kartoffelstarkelosung durell 
Enzym ohne Gift, mit Gift (CUS04) und mit Wasser und stellte einmal 
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Abb. 329. Die Verfiiissigungskurvcn bei der Spaltung von Kartoffelstarke. 

die Milligramm Zueker, andermal die Viskositatsanderung bei zeit­
lichem Fortsehreiten der Reaktion fest. Letzte wurde als Aufsteigezeit 
von Glaskugeln gemessen. Abb. 328 zeigt die Zuckermengen in Milli­
gramm bei der Starkeverfltissigung durch Enzym mit und ohne Gift, 
Abb.329 die entsprechenden Aufsteigezeiten. Je mehr Zucker sich 
bildet, desto kfuzer wird die Zeit, welche die Kugeln zum Emporsteigen 
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gebrauchen. d. h. die Kurven der beiden Abbildungen stehen in dem 
Verhaltnis von x-Reziproken zueinander. Vom Standpunkt des Ex­
ponentialgesetzes aus lassen sich die Kurven den ermittelten Daten 
durch Funktionen vom Typus der 
Abb. 14 und 16 anpassen, welche 12 

dann durch den a-Wert den EinfluB 
des Giftes zahlenmaBig zum Aus­
druck bringen. In Abb. 329 miiBten 
die Kurven im Gegensatz zu det 
Zeichnung so weitergefiihrt wer­
den, daB sie den Schnittpunkt der 
Wasserlinie mit der y-Achse trefien. 
Diese Wasserlinie ist ebenso eine 
gerade Linie, wie die fiir 7 vH Al­
kohol in Abb.322, d. h. mit steigen­
den Giftdosen oder bei Anwendung 
starkerer Gifte nahern sich die 
Kurven der Wasserlinie an, welche 

.J 7 11 
Einwlrkungsdauer Mina/en 
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Abb.330. Die Vergiftung der Spei­
chelamylase durch CuS04 bei meh­

reren Temperaturen. 

aussagt, daB iiberhaupt keine Verfliissigung der Starke stattfindet. 
Urn diese Gerade dem Exponentialg~setz als Grenzlinie einzufiigen,. 

miissen wir umgekehrt verfahren, wie bei Abb. 322, wo a = 00 wurde. 
Lassen wir in der Formel 

a immer kleiner werden 
(vgl. Abb. SI), sO ver­
flachendieKurven mehr 
und mehr. Wenn dann 
a = list, erhalten wir 

I = m (I + I), 
Y 2 

also 

2.. = m_ (aX + a-X) 
y 2 

~llll tlff1~' 1llf~ 
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Abb. 331. Die FaIlung der Saccharase 
Saize, 0 Zersulfat, x Bleinitrat. 

durch 

d. h. fiir a = I wird die Kurve eine Parallele zur x-Achse durch den 

Punkt 2... Fiir die Vergiftung von Fermenten bedeutet das, daB der 
m 

a-Wert sich immer mehr der I nahert, je mehr Giftstoff oder ein je 
starkeres Gift angewendet wird. Damit haben wir eine Methode ge-
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wonnen, die GroBe der Giftwirkung verschiedener Gifte und Konzen­
trationen zahlenmaBig festzulegen und zu vergleichen. 

Der zeitliche Verlauf der Inaktivierung von Saccharase durch Nitro­
phenol gleicht unserem Kurventyp in Abb.66 (Tab. bioI. 11, S.62), 

Hill/mol. Chlnln In fO ccm 
o 0,06' 0,08 

Abb.332. Die Hemmung derlnvertasewirkung 
durch Chinin. 

wahrend Abb. 330 nach 
o 1 s son 1921 die Abhangig­
keit der Reaktionskonstan­
ten der Speichelamylase 
von der Einwirkungsdauer 
bei der Vergiftung durch 
Kupfersulfat wiedergibt. 
Sie hat den Charakter der 
Funktion in Abb. 86 links, 
in welcher der EinfluB der 
Temperatur sich durch die 
GroBe der Konstanten zah-
lenmaBig zum Ausdruck 

bringen laBt. Die Fallung der Saccharase durch Salze zeigt Abb. 331 nach 
v. Euler und Svanberg fiir Cersulfat (Kreise) und Bleinitrat (Kreuze). 
Die relative Aktivitat ist von der Giftkonzentration je nach der Starke 
-des Giftes abhangig, die sich auch hier durch den Zahlenwert der Kon­
stanten vergleichen laBt. Denselben Kurventyp in steilerer Form, wie 

1Minute 

lJ'tunde 

~ J'tunden 
o,z 

Abb.333. Die Ina1.1:ivierung derSaccharase durch 
Jod und der Einflu13 der Inkubationsdauer. 

er durch Abb. 56 rechts 
oder 78 links gegeben 
ist, weist die Kurve der 
relativen Inversionsge­
schwindigkeit der Sac­
charase nach v. Euler 
und Myrback auf, 
welche mit verschiede-
nen Mengen von HgCl, 
versetzt wurde, und das 

-Gleiche finden wir bei der Hemmung der Invertasewirkung (nach H 0 ber) 
durch Chinin, wie die Kurve I in Abb. 332 zeigt. 

Zeichnen wir dagegen die prozentische Hemmung (Linie If), so er­
halten wir eine reziproke Form. Wenn wir fiir die relative Inversions­
,geschwindigkeit der durch Jod vergifteten Saccharase (Tab. bioI. 11, 
:S.62) die Kurvenform der Abb.63 links zugrundelegen, so macht sich 
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der EinfluB der Inkubationsdauer dahin geltend, daB die Asymptote 
(Abb.333) urn so groBeren Abstand von der x-Achse hat, je geringer 
die Inkubationsdauer ist. Abb.334 stellt endlich nach Willstatter 
und Grassmann die PH-Abhangigkeit der Papainwirkung mit HCN­
Vorbehandlung und ohne Blausaure dar. Die erreichten Spaltungen 
wurden durch Titration mit n/s-KOH ermittelt, welche in Kubikzenti­
metern alsMaB derSpaltung auf derOrdinate aufgetragen wurde. Auch 
hier zeigt sich wieder der Vergleichswert 
der Konstanten durch die verschiedene 
Lage der Kurven an. 

H. Das Exponentialgesetz in der 
angewandten Biologie. 

T. Lebensdauer, Altern und Tod. 

Wenn ich an den Anfang des zweiten 
Teiles unserer speziellen Ausfiihrungen, 
welcher die Bedeutung des Exponential­
gesetzes fiir die angewandte Biologie schil­
dern soll, einen Abschnitt iiber Lebens­
·dauer, Altern und Tod stelle, so hat das 
seinen besonderen Grund. Alles lebendige 

2,0 

Abb. 334. Die PH-Abhangig­
keit der Papainwirlrnng mit 

HCN-Vorbehandlung und 
ohne Blausaure. 

Geschehen spielt sich im Individuum ab, III der Zeitspanne von der 
Eizelle bis zum Tode vollendet sich der Zyklus, den wir Leben nennen. 
Das ist die Lebensdauer eines Organismus. 

In den bisher besprochenen Kapiteln haben wir gesehen, daB das 
lebendige Geschehen aus einer Unzabl von Einzelprozessen besteht, 
wclche auf die mannigfachste Art zueinandcr ~n Beziehung stehen oder 
in Beziehung treten konnen. Was wir von den tatsachlichen Gescheh­
nissen erkennen, sind lediglich die Symptome des lebendigen Ablaufs, 
deren Art und Charakter von den Methoden abhangt, welche wir geradc 
benutzen. Je mannigfaltiger diese sind, desto groBer ist die Wahrschein­
lichkeit, daB wir das lebendige Geschehen in seiner Gesamtheit be­
greifen, ohne aber zunachst wissen zu konnen, ob die verschieden­
artigen Symptome durch die gleichen Grundursachen miteinander veT­
kniipft sind. Trotzdem diirfcn wir vermutcn, daB die Vielheit der Re­
aktionen in irgendeiner Abhangigkeit steht. Wir haben erkannt, daB 
das lebendige Geschehen durch seine Symptome in den unterschied-

Janisch, Das Expol1cntialgesetz. 19 
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lichsten Kurvenformen sich kundtut, daB aber trotz dieser Mannig­
faltigkeit die einzelnen gesetzmiiBigen Beziehungen doch nur Teile 
einer einzigen groBen GesetzmiiBigkeit sind, we1che wir als Exponential­
gesetz ableiten konnten. 

Nach Schaxel ist es die Methode jeder Naturwissenschaft, durch 
planmiiBige Forschung sachlich zusammengehiirige Erkenntnisse zu 
sammeln und zu einem Begriffsgefiige zu vereinigen. Die allgemeine 
Lehre hat die Aufgabe, das allen Gegenstiinden Gemeinsame des Wissens­
gebietes herauszuschiilen und, von einem Gesamtbegriff ausgehend, zu 
zeigen, daB seine Unterbegriffe in einem naturgesetzlich notwendigen 
Zusammenhang stehen. Nach Dessauer wird jedes naturwissenschaft­
liche Einzelgeschehen wahrnehmbar durch die Dinge, die sich nach 
Ordnungen iindern. Wir driicken diese geordnete Anderung m;).the­
matisch durch eine Funktion aus, deren Form durch die experimentell 
ermittelte Kurve gegeben ist. Das Exponentialgesetz sagt durch seine 
Additionsformeln aus, daB jedes biologische Geschehen die Resultierende 
von Einzelprozessen, also nicht lediglich eine Summe ist, d. h. in der 
Kurve, welche die geordnete Anderung eines Dinges zur Darstellung bringt, 
driickt sich eine Totalitiit aus, das Geschehen ist ein Ganzes fiir sich. 

Das Exponentialgesetz will nicht etwa das ganze lebendige Sein 
oder Teile davon aus einem Prinzip herleiten, denn es handelt sich ja 
gar nicht eigentlich urn ein Prinzip. Es gibt nicht an, we1che Ursachen 
und Wirkungen vorliegen, sondern das Exponentialgesetz behandelt 
die Abhiingigkeiten in ihren Beziehungen zueinander. Es sagt also· 
nichts aus iiber das ,;Was" eines Geschehens, sondern lediglich iiber 
das "Wie". In diesem Sinne beschreibt es die quantitative Anderung 
von Qualitiiten, ohne aber iiber die Qualitiiten selbst etwas auszusagen. 
Das Leben, wie es sich im Individuum kundtut, ist ein Werden, es liiuft 
von einem Anfang zu einem Ende. Der Grad der Wirklichkeit eines 
so1chen Geschehens ist durch die Systembcdingungen gegeben. Jede 
Art, vielleicht auch jede Rasse, hat ihre spezifischen Eigenheiten. 
Unter denselben Bedingungen lebt ein Schmctterling drei 2'.ionate und 
ein Mensch 70 J ahre, d. h. der Individualzyklus vollzieht sich in einem 
bestimmten Zeitraum, den wir Lebensdauer nennen. Diese ist also. 
durch die Organisation des Tieres, durch seine Erbanlage, durch seine 
Arteigenschaft bedingt. 

Andererseits wissen wir, daB die Lebensdauer von den Umwelt­
bedingungen, von Temperatur, Feuchtigkeit, Nahrung usw. abhiingig 
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ist. Aber die Art,. wie sich die Lebensdauer z. B. bei hoherer Ternpera­
tur verkiirzt, ist ebenfalls wieder als Arteigenschaft zu werten. So ist 
die Zeit zwischen Anfang 1ind Ende des individuellen·lebendigen Ge­
schehens durch Artcharaktere und Urnweltbedingungen bestirnrnt. DaB 
sie gesetzrnaBig bestirnrnt ist, diirfte ans den bisherigen Ausfiihrungen 
dieses Buches ohne weiteres hervorgehen. 

Es ist die Aufgabe der theoretischen lind allgerneinen Biologie, die 
Erscheinungen dieses lebendigen Seins in allen ihren Einzelheiten und 
in ihren Beziehungen zueinander zu erkennen. Auf diesern Wissen 
fuBt die angewandte Biologie, deren Ziel es ist, unsere Kenntnis von 
diesen Dingen rnit einern bestirnrnten Zweck anzuwenden. Der Mensch 
rnuB vor Krankheiten behiitet oder von ihnen geheilt werden, urn ihn 
rnoglichst lange am Leben zu erhalten. Ahnliches gilt fiir die Nutz­
tiere, fiir rnanche wenigstens so lange, wiesie irn Interesse des Menschen 
leben sollen, urn den gewollten Nutzen zu bringen. Es handelt sich 
dabei durchaus nicht irnrner urn einzelne Individuen, wie es bei Pferden, 
Kiihen, Schweinen, Gefliigel, Pelztieren usw. der Fall ist, denn z. B. 
fiir die Fischwirtschaft, fiir die Bienen- und Seidenraupenzucht rniissen 
besonders die Gesarntbedingungen so gestaltet werden, daB.der Mensch 
groBtrnoglichsten Nutzen von den Tieren durch Fang oder durch ihre 
Produktc ziehen kann. In der Land- und Forstwirtschaft sind es die 
Kulturpflanzcn, welche Hochstertrag bringen sollen, der Vorratsschutz 
bezweckt die Unterbindung der Lebensrnoglichkeit der Schadlinge zurn 
Schutz der Lebensrnittel und Gebrauchsgegenstande gegen TierfraB 
und Faulnis. 

Die Anwendung biologischen Wissens geschieht einrnal in der Rich­
tung, die Nutzforrn zu schiitzen, dann aber auch dahin, die Schadforrn 
zu vemichten oder unschadlich zu rnachen. In alIen Fallen werden 
sich aus den spezielIen Bediirfnissen heraus besondere FragestelIungen 
ergeben, die so eng rnit der allgerneinen Biologie verbunden sind, daB 
sich eine scharfe Trennung zwischen angewandter und theoretischer 
Biologie nicht durchfiihren laBt. Die angewandte Biologie rnuB das 
lebendige Geschehen in seiner Gesamtheit begreifen, sie rnuB eine 
Kenntnis von den Arteigenschaften und der Reaktionsfahigkeit der 
Organisrnen auf eine Veranderung der Urnweltbedingungen haben, urn 
in den Lebenszyklus eingreifen und den lebendigen Ablauf so gestalten 
zu konnen, wie es irn Interesse des Einzelrnenschcn und der Wirtschaft 
notwendig ist. Sie rnuB aber auch ihre Grenzen kennen, rnuB wissen, 

19* 
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wie weit sie iiberhaupt den Lebensgang des Organismus beeinflussen 
kann, wo der Organismus durch seine innere Organisation dem Ab­
anderungsversuch einen Riegel vorschiebt (vgl. z. B. die Mindestent­
wicklungsdauer bei haherer Temperatur S.25). 

Den Werdegang einer Wissenschaft diktiert die Not. Wissenschaft­
liche Planarbeit und ein kritisches Vorgehen ist darum ein Haupt­
erfordernis der ] etztzeit, wir miissen unterscheiden lernen zwischen dem, 
was prinzipiell wichtig ist, was veraUgemeinert werden kann und dem, 
was von untergeordneter Bedeutung, was nur fiir Sonderfille giiltig 
ist. Allerdings sind solche SonderfaUe dann natiirlich auch wichtig ge­
nug, wenn sie fiir spezielle Bediirfnisse nutzbringend sind. 

Von grundlegender Bedeutung ist fiir die angewandte Biologie die 
Kenntnis von den Reaktionsgesetzen im Organism us. Gewi13 ist die 
vollstandige Darlegung eines naturgesetzlichen Ablaufs bei einem Pro­
zeB ein erstrebenswertes Ziel, aber es sind in.diesem ProzeB Dinge ent­
halten, die zwar auch naturgesetzlieher Art sind, welche aber den Ge­
samtablauf nur sehr wenig beeinflussen, welche, urn in der Spraehe 
des Exponentialgesetzes zu reden, die Konstanten nur wenig andern. 
Auf den faUenden Stein wirken auBer der Sehwerkraft die Reibung 
an der Luft, nahe Gebirge, elektrisehe und magnetisehe Felder usw. 
Aber einzelne Einfliisse iiberwiegen bei einem Vorgang stark. Sobald 
wir praktiseh, "angewandt" denken, diirfen wir die geringen Einfliisse 
vernaehlassigen, vorausgesetzt, daB sie als gering erkannt sind. 

Gerade, wenn es sieh in der Biologie darum handelte, eine formu­
lierte GesetzmaBigkeit dureh das Experiment zu beweisen, und wenn 
das Ergebnis mit der Formel nieht iibereinstimmen woUte, suehte man 
den Grund fiir die Abweiehung in irgendwelchen, oft geringfiigigen 
Einfliissen, welche bei der VersuchsansteUung nicht mit beriicksichtigt 
waren. Nach meiner Erfahrung beruhen die Abweichungen viel mehr 
auf dem Versagen der unterstellten GesetzmaBigkeit als auf nieht aus­
geschalteten, unter Umstanden auch gar nicht zu vermeidenden Ver­
suchsfehlern. leh gebe mich der Hoffnung hin, daB das Exponential­
gesetz erweisen wird, daB man trotz aUer Versuehsfehler, die selbst bei 
graBter Sorgfalt immer in das Versuchsergebnis eingehen werden, sehr 
wohl zu einer Formulierung der gesetzmaBigen Beziehungen gelangen 
kann. 

Den anwendenden Biologen interessiert also das normale und patho­
logische Verhalten des Organismus einerseits nach der Richtung, daB 
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er den kranken Korper wieder in einen normalen Zustand zuriick­
bringen mochte, andererseits versucht er, die schiidlichen Organismen 
in einen pathologischen Zustand zu versetzen, in dem sie nicht mehr 
schaden konnen, oder gar sie abzutoten. Die Kenntnis von dem gesetz­
miiBigen Verlauf der Symptome lebendigen Geschehens ist fiir jeden 
Zweig der angewandten Biologie von gnmdlegender Wichtigkeit, gleich­
giiltig, ob es sich urn Medizin, Landwirtschaft, Wasserbiologie, Schad­
lingsbekiimpfung oder Desinfektion handelt. 

Die Zeit, sagten wir, innerhalb welcher im Individuum die Gesamt­
heit des lebendigen Geschehens vor sich geht, nennen wir Lebensdauer. 
Nicht immer ist dieser Begriff gleichsinnig gebraucht worden, und es 
erscheint darum notwendig, ihn zunachst einmal fest zu umreiBen, urn 
MiBverstandnissen vorzubeugen. Hier hat die Abhandlung Piitters 
(1921) seh! klarend gewirkt, del' sich mit dem Begriff der Lebensdauer 
eingehend auseinandel'setzt. Auf Grund der Sterbe- und Uberlebens­
tafeln des Menschen sind fiir diesen die Begriffe festzulegen. Die Sta­
tistik arbeitet einmal mit der wah!scheinlichen Lebensdauer, d. h. del' 
Lebensdauel', die ein Organismus durchschnittlich erreicht und mit der 
mittleren Lebensdauer, die angibt, wieviel J ahre z. B. ein Mensch von 
einem bestimmten Alter voraussichtlich noch zu leben hat, "d. h. die 
mittlere Lebensdauer steUt die Lebenserwartung dar". So betragt 
diese Lebenserwartung oder mittlere Lebensdauer nach Pii tt er fiir 
Lebendgeborcne 44,13 J ahre, wiihrend sie im vierten Lebensjahre ihren 
hochsten Wert von 53,33 J ahren erreicht. 

Eine genaue Statistik zur Feststellung solcher Daten gibt es UUT 
fiir den Menschen, vieUeicht laBt sich aus den Fangzahlen der Heringe 
und SchoUen etwas Ahnliches noch ableiten. In der Regel wird die 
wahrscheinliche Lebensdauer als MaB angesdzt und die Lebensdauer 
der Tiere danach angegeben. Die Schwierigkeiten, die hier bestehcn, 
vergleichbare Zahlen zu bekommen, werden von Korschelt eingehend 
gewiirdigt. Wir tappen eben in bezug auf die Lebensdauer der Tiere 
noch vollkommen im Dunkeln, da in der Mehrzahl der Falle Einzel­
beobachtungen gegeben werden, oder wenn wirklich Durchschnitts­
werte vorliegen, diese doch auch nur eine Norm darstellen, die dUTCh 
eine einzige andersartige Beobachtung umgeworfen werden kann. Das 
Unbefriedigende, das in dieser Art der Feststellung der Lebensdauer 
liegt, ist bei Korschelt deutlich zu erkennen, abel' Korschel sagt 
(S·4): 
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"Will man sich uberhaupt mit dem Gegenstand beschaftigen, und das 
solite man doch, so bleibt leider zunachst nicht viel Anderes ubrig, als die­
jeruge Zahl fur die Lebensdauer anzunehmen, welche man normalerweise 
in der Mehrzahl der Falie von den Individuen der hetreffenden Tierart er­
reicht werden sieht. Der wissenschaftlichen Kritik halt die Benutzung dieser 
wahrscheinlichen Lebensdauer zwar nicht stand, doch wird sie sich leider 
einstweilen kaum anders vornehmen lassen." 

Es ist hier zu bedenken, daB der Begriff der wahrscheinlichen Lebens­
dauer so aufgestellt ist, daB er aUe UnregelmaBigkeiten des Klimas 
und der Witterung und alle Fahrlichkeiten, denen ein Organismus aus­

gesetzt ist, einschlieBt. Temperatur, Feuchtigkeit, Ernahrungsmoglich­
keit, Krankheit, Feinde, alles ist als schadigende AuBenbedingung mit 
ei~gefiigt, ganz abgesehen davon, daB in vielen Fallen fiir die Fest­
stellung solcher Daten die Einzwingerung kaum zu vermeiden ist und 
dadurch neue Schadigungen erzeugt und die Lebensdauer verandert 
werden kann. Pii tt er lehnt den Begriff der mittleren und wahrschein­

lichen Lebensdauer (= tatsachlichen Lebensdauer) fiir die Physiologie 
ab und sagt (S. I6): 

"Die Statistik beschaftigt sieh nur mit der tatsachhehen Lebensdauer, 
aueh dann, wenn sic die Wahrseheinliehkeitsbegriffe der mittleren Lebens­
dauer oder der Lebenserwartung benutzt. Fur die Biologie ist dagegen die 
tatsachliche Lebensdauer von geringerer Bedeutung. Sie wird wichtig nur 
dann, wenn praktisehe Fragen der Verwertung bestimmter Tiere (z. B. 
Fischfang) in Betracht kommen, d. h. unter denselben Bedingungen, unter 
denen auch die Sterblichkeitsstatistik des Menschen bedeutungsvoll ist. 
Fur die allgemeine Lehre vom Leben aber kommt als wissenwerte Gri:il3e 
nur die theoretisehe Lebensdauer in Frage, die Lebensdauer, soweit sie durch 
inn ere Bedingungen begrenzt ist." 

Diese theoretische Lebensdauer ist also eine GroBe, die ein Organis­
mus auf Grund seiner Organisation iiberhaupt zu erreichen imstande ist. 

"Von einem durch das Altern begrenzten Leben ki:innen wir nur da 
sprechen, wo die Sterblichkeit mit den Jahren zunimmt, denn das Altern, 
das zur Begrenzung des Lebens aus inneren Bedingungen fuhrt, ist ja nichts 
anderes, als die Veranderung, die der Organismus als Funktion der Zeit 
erfahrt und die in einer Abnahme der Widerstandsfiihigkeit zum Ausdruck 
kommt" (Pu tter S. 16), d. h. aber, "daB fur das theoretisch physiologische 
Problem der Lebensdauer nur die Begrenzung des Lebens Gegenstand der 
Forschung ist, die bei konstanten auBeren Schadigungswahrscheinlichkeiten 
erfolgt." 

Aus der Analyse der Absterbeordnung des Menschen ist dann zu 

folgern, daB das 
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"tatsiichliche Hinsterben einer Menschengruppe so verliiuft, aIs ob 
dauernd die Schiidigungswahrscheinlichkeit dieselbe bliebe, wiihrend die 
Widerstandsfiihigkeit gegen die Schiidigungen aIs Funktion der Zeit abnimmt 
{Piitter S. I 9). 

Aus der Dberlebenskurve folgt Piitter dann weiter, daB eine 
Beizahl (a) die Geschwindigkeit des Alterns aus inneren Griinden miBt. 
Er sagt (S. 19) : 

"Die Beizahl " k6nnen wir als den Alternsfaktor bezeichnen. Sie be­
zeichnet erne physiologische Eigenschaft des Menschen, niimlich die Ge­
schwindigkeit, !nit der sich die inneren Bedrngungen so verschieben, daB 
das lebende System leichter durch iiuBere Schiidlichkeiten zerst6rt werden 
kann, d. h. die Beizahl a miSt die Geschwindigkeit des Alterns aus inneren 
Griinden." 

Diese Beizahl des Alterns wird also gefunden aus der verminderten 
Widerstandskraft gegen auBere Schadigungen, aber auch bei dieser 
Art der Betrachtung sind diese auBeren Schadigungen, wie oben schon 
angefiihrt, als konstante Schadigungswahrscheinlichkeit einzusetzen, 
ferner ist einc Klarung des Begriffes der Lebensdauer und des Einflusses 
des Alterns nur auf Grund von Dberlebenskurven zu gewinnen, wie 
sie einigermaBen ausfuhrlich genug nur beim Menschen vorliegen. 
Hier gibt die aus der Schadlingsbekampfung zu entnehmende Methode 
den Weg .an, das Problem der Lebensdauer experimentell zu fassen, 
und ich werde im folgenden ein Beispiel dafiir geben. 

Wichtig aber ist weiter, daB der Alternsfaktor keine konstante 
Zahl einer Organismenart ist, sondern sich mit den auBeren Schadi­
gungen andert, also abhangig ist vom Vernichtungsfaktor. Pii tter 
gibt dafiir Beispiele fiir den Menschen. Da zeigt sich, daB bei hohem 
Vernichtungsfaktor der Alternsfaktor, also die Geschwindigkeit des 
Alterns, kleiner wird und umgekehrt. Diese Beziehung ist auch fiir die 
allgemeine Bekampfungslehre von Bedeutung, wenn namlich eine Be­
kampfung nicht alle Tiere vernichtet. Bei der oft empfohlenen Wieder­
holung der Bekampitmg ist diese Beziehung sehr wohl zu berucksich­
tigen, d. h. daB bei der zweiten Gifhmg die Konzentration erh6ht wer­
den muB. Wegcn der weiteren Ausfiihrlmgen solcher Gedankengange 
uber Lebensdauer und Alternsfaktor sei auf Pii tt er selbst verwiesen 
(vgl. auch E. J anisch, "Dber die Lebensdauer der Tiere" 1924). Die 
Dberlebenskurve des Menschen vom 20. Lebensjahr an, fur welche 
Pii tter die Formel 

x = 61000 e-o,005 t ,0,037 t 
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aufstellte, ist in Abb.335 wiedergegeben, die gestrichelte Linie zeigt 
die beobachteten, die ausgezogene die berechneten Werte. Es tallt 
nicht schwer, in der Kurve unsere Abb. 57 wieder zu erkennen. Ferner 
hat Kupfrniiller sehr eingehende Berechnungen iiber die Absterbe­
ordnung des Menschen ver6ffentlicht, welche aber auf Grund der durch 
das Exponentialgesetz gewonnenen Gesichtspunkte einer erneuten 
Durchrechnung unterzogen werden rniiBten. 

Wenn wir kurz zusarnrnenfassen, so ist die Lebensdauer eines Orga­
nisrnus eine physiologische, vergleichbare Gr6Be, wenn sie als Ablauf 

20 90 60 80 fOO 
/fIfer in Jahren 

Abb·335· 
Die 'Oberlebenskurve des 

des Lebensgeschehens verstanden und in ihrer 
Abhangigkeit von den obwaltenden auBeren 
Bedingungen als Funktion der Zeit definiert 
wird. MaBgebend fiir dasVerstandnis der 
Le bcnserschcinungen ist nicht die tatsachliche, 
sondern die theoretische Lebensdauer. Treten 
auBere oder innere Schadigungen an den Or­
ganisrnus heran, so wird der norrnale Ablauf 
gest6rt, welcher dann nicht rnit dern physio­
logischen Alterstod, sondern rnit Tod durch 
Krankheit (irn allgerneinsten Sinne) abschlieBt. 
Da aber rnit fortschreitendern Alter die Wider­
standskraft gegen Schaden nachlaBt, so wird 
in den allerseltensten Fallen der AbschluB 
durch den reinen Alterstod erfolgen. 

Und doch ist gerade die Veranderung, 

Menschen, - - - beobach­
tet, berechnet durch 

Piitter. 
welche der Organisrnus als Funktion der Zeit 

erfahrt, und welche wir als Altern bezcichnen, fiir das Verstandnis der 
Geschehnisse wahrend des lebendigen Ablaufs von grundlegender Be­
deutung. Hirsch sagt: "Altern ist die Entwicklung des Individuums 
in der Zeit, Wachsturn ist die Entwicklung des Individuurns irn Raurne." 
Bei der Temperaturabhangigkeit der Entwicklungsvorgange (fiir Feuch­
tigkeit, Nahrungsrnangel usw. gilt das Gleiche) haben wir gesehen, 
daB die Zeit, welche ein Organisrnus gebraucht, urn von einern Ent­
wicklungs- oder Alterszustand zu einern anderen zu gelangen, in Form 
einer Kettenlinie oder richtiger nach Art unserer Funktion in Abb. 79 
rechts von der Ternperatur abhangig ist. Die Ernbryonalentwicklung 
der Mehlrnotte dauert bei 13,6ro 20-24 Tage, bei 29,6° aber nur 
3,75 Tage. Innerhalb dieser Zeit clurchlauft cler Organisrnus einen 
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bestimmten Tell seiner Entwicklung. Das Gleiche gilt fUr andere Ent­
wicklungsperioden und fUr das ganze Leben. 

Das bedeutet aber, daB die zeitliche Definition an sich nichts Cha­
rakteristisches hat, wenn die Lebensdauer nicht in Beziehung zu der 
Umwelt gesetzt wird. Auf jeden Fall kommt aber der Organismus in 
irgendeiner Zeit, welche, wie wir friiher sagten, eine ArteigenschaH, 
also durch die Erbanlage bestimmt ist, von einem Zustand in einen 
andern. Der Zustand selbst ist durch seine Symptome gekennzeiChnet, 
die z. B. bei den Insekten durch besonders markierte Punkte schon 
morphologisch charakterisiert sind. Die Embryonalentwicklung im Ei 
ist mit dem Schliipfen der Raupchen beendet, diese hauten und ver­
puppen sich, und aus der Puppe schliipft der Falter. Eine physiolo­
gische Charakterisierung ist schon schwieriger, weil sic einen zeitlichen 
Vergleich fordert. 

Fiir das Leben des Brotkafers (Sitodrepa panicea), den ich darauf­
hin naher untersucht habe, seien einige Beobachtungen angefiihrt. 
Die aus dem Ei schliipfende Junglarve ist durch relativ flachen Korper, 
relativ lange Beine, die fast doppelt so lang sind im Verhaltnis zur GroBe, 
wie die der Larve IV, durch Tasthaare am Kopf und Stiitz- und Schlepp­
haare am Abdomen und durch Besitz von Nachschiebern am After 
schon morphologisch als Wanderlarve charakterisiert und dadurch 
delltlich von den iibrigen Larvenstadien llnterschieden. Nach dem 
Schliipfen begibt sich die Larve I auf eine chemotaktisch orientierte 
Suchwanderung und bohrt sich, am Nahrmaterial (starkehaltige Stoffe) 
angelangt, unter dem EinfluB thigmotaktischer Reizbarkeit in dasselbe 
ein, wo sie innerhalb eines Kokons bis zur Verpuppung verbleibt. Die 
Puppenwiege ist vollig geschlossen, so daB der J ungkafer sich heraus­
bohren muB. Den AnlaB dazu gibt ein rasch steigender Sauerstoffhunger 
des Jungkafers, der nach dem Verlassen des Kokons schnell maximal 
befriedigt wird. Der nunmehr geschlechtsreife Kafer ist in seinem Ver­
halten wahrend der Kopulationszeit und der Eiablage stark thigmo­
taktisch reizbar, d. h. an Raume gebunden, die seinem Anlchnungs­
bediirfnis Rechnung tragen. 

Wahrend dieser Zeit ist der Sauerstoffbedarf fast gleichbleibend 
stark, die Kohlensaureabgabe lauft mit diesem fast parallel. Photo­
taktisch sind die Tiere wenig reizbar. Fiir die zur Rede stehenden 
Alterserscheinungen ist wichtig, daB die Tiere wahrend der ganzen 
Imaginalzeit keine Nahrung aufnehmen, d. h. daB sie ihren Gesamt-
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nahrstoffbedarf aus den von der Puppe her ubernommenen Reserven 
(= Fettkorper) decken mussen. Da diese allmahlich verbraucht werden, 
verkleinert sich das Abdomen mehr und mehr. Die daraus abzuleitende 
Alterstabelle haben wir beim Stoffwechsel (vgl. S. 146) dieses Buches) 
schon besprochen. Die Ausfarbungs-, d. i. die Reifezeit dauert bei 
Zimmertemperatur etwa 8-10 Tage. Das Verlassen des Kokons und 
die Kopulation findet gewohnlich nach 10-14 Tagen statt, also wenn 
der Kiifer dieses Alter erreicht hat. 

Etwa drei Wochen nach dem Ausbohren, das heiBt nach Beginn 
der Geschlechtsperiode, ist die Eiablage beendet, also in einem Alter 
von ungefahr 30 Tagen. Genaue von Voelkel ausgefiihrte Messungen 
des Sauerstoffbedarfs und der Kohlensaureabgabe zeigten, daB vom 
30. Lebenstage ab, also zu derselben Zeit, wo der Fettkorper fast vollig 
verbraucht und das Abdomen voll gedeckt ist, ein erh6hter O.-Ver­
brauch cintritt, gleichzeitig aber die produzierte CO2-Menge und damit 
der respiratorische Quotient stark abfallt. Gleichzeitig mit der Ande­
rung des Gaswechsels und damit der aerotaktischen Reizbarkcit, die 
stark positiv wird, andern sich auch die ubrigen Reizbedingungen. 
Nach der Eiablage ist die Thigmotaxis nicht mehr so unbedingt bin­
dend, das Licht hat fern er eine groBere Anziehungskraft, so daB das 
Verhalten der Altkafer vom 30. Lebenstage an cin ganzlich anderes 
wird: Sie verlassen das Nahrmaterial mit seinem Hohlraumsystem und 
werden von Luftspalten und Licht angelockt. Zusammenfassend laBt 
sich also folgendes sagen: 

1. J ungkafer in der Wiege: Ausfarben, Reifen, rasch steigender 
Sauerstoffhungcr, Ausbohren. 

2. Kopulierende Kafer: Fast konstanter 02-Verbrauch, etwas stei­
gende CO2-Abgabe, starkc Thigmotaxis, geringe Phototaxis, Fctt­
korper in Reduktion, Kopula, Eiablage. 

3. Altkafer: Steigcnder 02-Verbrauch, stark verringerte COz-Ab­
gabe, verminderte Thigmotaxis, erhohte Phototaxis, Fettkiirper redu~ 
ziert, Verlassen des Nahrmaterials, Vagabundieren bis zum Tode. 

Urn den 30. Lebenstag herum tritt bei Zimmertemperatur also beim 
Brotkafer eine starke innere Umstellung ein, die sich im auBeren Ver­
halten der Tiere deutlich kennzeichnet. Ich habe diesen Zeitpunkt als 
kritisches Alter bezeichnet, das ubrigens von Voelkel beim Khapra­
kafer und von mir bei der Mehlmotte ebenfalls aufgefunden werden 
konn te. Beim Brotkafer charakterisiert es sich wie folgt: 
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Morphologisch: Das Abdomen erreicht seine volle Deckung. 
Anatomisch: Der Fettkiirper ist bis auf Reste reduziert. 
Biologisch: Die Eiablage ist beendet. Nach dem kritischen Alter 

sind Kopulationen ohne Erfolg. 
Physiologisch: Steigender O.-Verbrauch, verringerte CO.-Abgabe = 

starker Abfall des R.Q., schwachere Thigmotaxis, starkere Phototaxis. 

Voelkel unterscheidet beim Khaprakafer auBerdem eine Periode der 
Begattungsfahigkeit und der Befruchtungsfiihigkeit. 

Wenn wir das zeitliche Geschehen, we1ches WiT in friiheren Kapiteln 
betrachtet haben, z. B. das Wachstum mit hinzunehmen, so erkennen 
wir, daB im Individuum ein Werden vor sich geht. Wenn wir dann 
bedenken, daB z. B. bei niederen Temperaturen dieses Werden lang­
samer vonstatten geht als bei hiiheren, daB also die Geschwindigkeit 
des Werdens sich bei verschiedenen Umweltbedingungen andert, so 
gelangen wir zu der Auffassung, wclche Ehrenberg in seiner theo­
retischen Biologie vom Standpunkt der Irreversibilitat des clcmentaren 
Lebensvorganges zugrunde gelegt hat, namlich dem biologischen Grund­
gesetz von der Notwendigkeit des Todes. Er sagt (S. 75): 

"Die Entwicklungsgeschichte des Individuums ist die Geschichte der 
wachsendcn Individualitat in jeglicher Beziehung. Das Wort Karl Ernst 
v. Baers ist der pragnante Ausdruck nicht nur fiir die Lebensstrecke, 
die wir gew6hnlich unter Entwicklung begreifen, sondern fiir das ganze 
Leben des Individuums und vielleicht 'auch der Art." "Aber diese Ge­
sc11ichte der wachsenden Individualitat, die wir in Entwicklung und Altern 
einteilen, ist begleitet oder besser ist aufgesetzt auf einen anderen konti­
nuierlichen Vorgang, das Wachstum. Ausdriicklich betont: kontinuier­
lichen Vorgang, denn es ist durchaus willkiirlich, als Wachstum nur die 
zwischen Embryonalentwicklung und Abschlu13 der Langenzunahme ein­
geschaltete Lebensstrecke zu bezeichnen." "Wir wollen untcr Wachstum 
allgemein alle Zunahme der geformten Masse eines lebendigen Systems 
verstehen, gleichgiiltig, ob dabe; eine Volum- oder Massenzunahme des 
Systems stattfindet, gleichgiiltig also auch, ob die gcformte Materie im Zu­
sammenhang des Ganzen bleibt oder nicht." 

In diesem Sinne haben wir mit Ti tschack friiher (S. I47) die Ei­
produktion bei der Stabheuschrecke dem Wachstum zugerechnet und 
gesehen, daB die GesetzmaBigkeit der Wachstumszunahme, die dem 
Exponentialgesetz unterliegt, dieselbe bleibt. 

Das zeitliche Geschehen ist, wie wir sagten, also nicht das wesent­
liche Kriterium fiir den Ablauf des Lebendigen im Individuum, sondern 
-es kommt viel mehr auf den Zustand an. Bei den Insekten sind die 
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markierten Punkte im Individualzyklus MaBstabe fUr bestimmte Zu­
stande, die sich leicht durch das Schliipfen aus dem Ei, die Hautungen, 
die Verpuppung, das Auskriechen der Imago, die Geschlechtsreife, das 
kritische Alter und schlieBlich durch den Tod charakterisieren lassen. 
Von einem Punkte zum andem muB das Leben ablaufen, die Mehl­
mottenraupe, urn ein friiheres Beispiel heranzuziehen, schliipft aus dem 
Ei, wenn sie einen bestimmten Zustand erreicht hat, bei einer Tem­
peratur von 29 ° urn vieles friiher als bei 13°, weil der Ablauf des Lebens­
geschehens bis zu diesem Punkte dann beendet ist. Ebenso ist es mit 
der Lebensdauer. Die physiologische Lebensdauer, welche mit dem 
Alterstod abschlieBt, ist beendet, wenn der Ablauf zu Ende ist. Ehren­
berg sagt: "Das Wasser muB flieBen, \Veil ein Gefalle da ist, es flieBt 
wirklich, wie es flieBen kann." 

Wenn wir dieses Bild zugrunde legen, so wird klar, was unter dem 
Gesetz von der Notwendigkeit des Todes gemeint ist. Der Tod ist die 
"ziehende Kraft" (nach Ehrenberg), die das Altem an sich hervor­
ruft, aber die Geschwindigkeit des Altems ist durch die Systembe­
dingungen, durch Erbanlage und Umweltfaktoren, bestimmt. Wenn 
wir einen Querschnitt durch das individuelle lebendige Werden legen, 
so miissen wir den Zustand charakterisieren, es als Sein betrachten. 

Ehren bergs Biorheusetheorie sieht die Individuen nicht von der 
Geburt aus an, sondern vom Tode: 

"sie fragt nicht, wie lange hat dieser Mensch schon gelebt?, sondem: 
wie lange kann er jetzt noch leben? Ihr ist ein Individuum nicht noch so 
und so lebendig, sondern schon so und so tot. Jeder Mensch hat seinen 
individuellen physiologischen Tod, wenn auch keiner ihn wirklich stirbt, 
und nicht der Abstand von der Geburt bestimmt sein wahres Alter, sondern 
die Feme jenes Todes." "Wohlgemerkt: es handelt sich stets.um den physio­
logischen Tod, mit der Wahrscheinlichkeit des Sterbens oder Dberlebens 
zu einem bestimmten Zeitpunkt hat das gar nichts zu tun." "Nicht der 
Tod, den er wirklich stirbt ist der individuelIe Tod eines Menschen, sondern 
der, den er sterben wiirde, wenn von diesem Zeitpunkt, dem jeweiligen Jetzt 
ab, sein Leben schicksallos abliefe, nur aIs Auslauf iiber das jetzt noch 
herrschende Gefalle. Das ist der individuelIe Tod, denn er ist der vollkom­
mene Ausdruck des Jetzt, des durch die Erbanlage und die bisherigen 
Schicksale eindeutig bestimmten Lebensmomentcs. Er ist der Ausdmck 
des Individuellen, gerade weil er nichts Festes, Zustandliches ist, sondern 
mit dem Lebensablauf dauernd seine Stelle verandert." 

Die Auffassung, daB der Tod das Ende eines Ablaufs ist und als 
solcher ein Punkt niedcren Potentials, zu dem sich das lebendige Ge-
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schehen hinbewegt, hat sich bei unsern friiheren Betrachtungen schon 
bewahrt. Die Sattelkurven der Abb. 159 bis 161, welche wir zur Erkla­
rung der Gewichtskurve der Stabheuschrecke in Abb. 141 konstruierten, 
fuBen auf der Gegenwirkung zweier gesetzmaBiger Prozesse. Der eine 
folgt einer KtlTve, welche ihren Nullpunkt am Beginn des Lebens hat, 
der andere einer gegenHiufigen, welche am Tode beginnt und riickwarts 
in das Leben hinein sich erstreckt. Die Resultierende beider Prozesse 
ist das tatsachliche Geschehen. Fiir die Nahrungsaufnahme in Abb. 164 
und die Kotabgabe in Abb. 204 lernten wir solche Kurven kennen, die 
ihren Nullpunkt am Tode haben. Einen von der Geburt ausgehenden, 
diesem gegenlaufigen ProzeB fand z. B. Polimanti nach Fr. N. Schulz, 
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Abb. 336. Die Anderung des osmotischen Drucks, gemessen als 
Gefrierpullktsemiedrigullg Lf im Laufe der Elltwicklung von Bombyx mori. 

welcher das Verhaltell des osmotischen Druckes bei Bombyx mori 
wahrend des ganzell Verlaufs der Entwicklung untersuchte, also vom 
Ei iiber die verschiedenen Larvenzustande bis zur Puppe und zum 
Schmetterling. In Abb. 336 ist der osmotische Druck als Gefrierpunkts­
erniedrigung d, gemessen im Korperbrei oder im Blut, dargestellt. Die 
GesetzmaBigkeit des Gesamtverlaufs entspricht der Kurvenform, welche 
wir in Abb. 159 und 160 als Linie II zugrunde gelegt haben. Der auf­
steigende Ast der Kurve in Abb. 204 kann von der Geburt bis zum 
240. Lebenstage durch eine ganze Reihe verschiedencr Kurvenformcn 
dargestellt wefden, wie die exponentialen Funktionen in Kap. A III 
lehren. 

Solange wir einen Organismus bis zu diesem Zeitpunkt betrachten, 
sind wir nicht in def Lage, iiber die GesetzmaBigkeit des Vorganges 
etwas auszusagen. Erst, wenn def Todpunkt erreicht ist, dann wird 
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klar, welche funktionale Beziehung auf der Strecke bis zum 240. Tage 
vorgelegen hat. Verlauft die Kurve vom 240. Tage bis zum Tode etwa 
nach Abb. 59 links, 84 rechts oder 128, so hat auch von der Geburt bis 
zum 240. Tage eine andere, diesen Funktionen entsprechende Gesetz­
maBigkeit den Lebensablauf bis dahin bestimmt. Auf der Grundlage 
der Abb. 159 und 160 miissen wir also Anfang und Ende eines bio­
logischen Ablaufs als mathematische NuUpunkte werten. Zwischen 
ihnen vollzieht sich das lebendige Geschehen so, wie es gesetzmal3ig 
sich vollziehen muB. DaB aber bei bestimmten Prozessen der mathe­
matische NuUpunkt an das Ende einer Lebensperiode oder an den Tod 
gesetzt werden muB, liegt ganz im Sinne der Ehren bergschen Voll­
lauftheorie, deren Grundkriterium die Anhaufung hemmender Struktur­
substanzen ist. Alle Einzelheiten des lebendigen Ablaufs wie auch 
dieser als Ganzes unterliegen in der Art ihres Verlaufs den Bedingungen, 
wie sie durch das lebendige System selbst und durch die Umwelt, in 
welche es hineingestellt ist, gegeben sind, und zwar ist dic Gesetzmal3ig­
keit dieses Verlaufs, wie wir gesehen haben, durch das Exponential­
gesetz bestimmt. 

Fiir die angewandte Biologic ist die Frage nach dem Hineingreifen 
krankmachender Schadigungen in den lebendigen Ablauf naturgemaf3 
von grundlegender Bedeutung, gleichgiiltig ob die Wirkung dieser 
Schadigung wieder beseitigt wcrden, wie z. B. in der Medizin oder der 
Land-, Forst- und Wasserwirtschaft, oder ob sic gewollt hervorgerufen 
werdcn soll, wie in der Schadlingsbekampfung und Desinfektion. 
Ehrenberg sagt: 

"an jeder Stelle des biorheutischen Ablaufs kann die Wirkung einsetzen, 
das Erste wird stets eine Anderung des biorheutischen Gefalles am Orte 
der Einwirknng sein. Ob aus der Einwirkung eine krankhafte Schadigung 
resultiert, dariiber entscheidet neben der Intensitat und Andauer der Ein­
wirkung der allgemein und lokal herrschende Status, der charakterisiert 
ist durch das Ablaufgefalle in seiner Abhangigkeit von Zustrom, Hemmung 
und Oxydation sowie die Ablaufrichtung." 

Da das Exponentialgesetz gerade die gesetzmaBigen Beziehungen 
und Reaktionen im Organismus einer Analyse zuganglich macht, ist 
es fiir die angewandte Biologie dic :Ylethode, welche den Erscheinungs­
komplex biologischen Geschehens begreiflich macht und dem Menschen 
Mittel und Wege in die Hand gibt, den lebendigen Ablauf so zu gestalten, 
wie es in seinem Interesse notwendig ist. Oder aber, wenn er nicht in 
der Lage ist, das Naturgeschehen zu bezwingen, ist das Exponential-
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gesetz ein Instrument fiir die Prognose. Wenn wir imstande sind, den 
wahrscheinlichen Ablauf eines Geschehens im voraus zu erkennen, so 
werden sich Mittel und Wege finden lassen, urn zu retten, was zu retten ist. 

Ober die Individualzyklen als Grundlage fiir die Erforschung des 
biologischen Geschehens sagt Harms: 

.. Jedes Einzelwesen stellt nun wabreud seines Daseins, soweit dieses 
individuell zu erfassen ist, ein System von Gleicbgewicbtskomponenten 
dar, die in jeder Pbase verscbieden untereinander sind. In jeder Lebens­
pbase ist ein biologiscbes Gleicbgewicht vorhanden, das sicb durch die 
kontinuierlich sich verscbiebenden korrelativen Verkniipfungen aller Lebens­
auBerungen stets andert. Der Lebenslauf eines jeden Organismus geht 
kurvenmaBig vom Nullpunkt aus, erreicht eine ziemlich gleicbbleibende 
Hohe und kehrt dann wieder zum Nullpunkt zuriick." 

Das Individuum ist die elementarste Einheit des Gesamtlebens, in 
dem wir drei Abschnitte unterscheiden: die Entwicklung bis zur Reife, 
das Reifestadium und das Altersstadium. Die Gesamtheit der dem 
Individuum eigenen in diesen drei Abschnitten ablaufenden Lebens­
erscheinungen wird der Individualzyklus genannt, dessen Studium die 
Grundlage fiir die Erforschung des biologischen Geschehens darstcllen 
soIl, denn 

"Forschungen, die sicb nur iiber eine Pbase im Leben des Tieres er­
strecken, konnen nie allgemeinere Bedeutung bekommen, wenn sie nicht 
auf den ganzen Zyklus bezogen werden." 

Diese allgemeinen Betrachtungen muBtcn vorausgeschickt werden, 
urn die Art des Bandes zu kennzeichnen, welches die allgemeine und 
die angewandte Biologie verknilpft. Die Kenntnis von den Reaktions­
gesetzen im Organism us' ist die Grundlage filr ihre Beherrschung, und 
so ist das Exponentialgesetz filr beide Zweige der Biologie gleich be­
deutungsvoll. Es muB noch gesagt werden, daB sicherlich eine Reihe 
von Formeln (Hyperbel, Parabel, Gerade) an sich rechnerisch einfacher 
imd leichter zu handhaben sind als die exponentialen Funktionen. 
Deshalb wird man in der Praxis damit arbeiten konnen und wollen. 
Aber es dad nicht vergessen werden, daB sie, wie das Exponentialgesetz 
lehrt, tatsachlich unrichtig sind und nur zu Oberschlagsrechnungen in 
verhaltnismaBig kleinen Bezirken benutzt werden dilrfen. Es handelt 
sich filr uns vielmehr darum, die Einheit der GesetzmaBigkeiten, welche 
das Naturgeschehen im Organismus beherrschen, darzutun und fest­
zustellen, daB es ein und dasselbe Gesetz ist, welches die Reaktionen 
bestimmt. An der Tatsache, daB die biologischen Abhangigkeiten als 
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exponentiale Funktionen sich kundtun, kann aueh die Praxis nieht 
vorbeigehen. Wir miissen uns aber zunaehst mit der Feststellung als 
solcher begniigen und die Ausarbeitung spezieller Rechenmethoden 
Sonderuntersuehungen iiberlassen, die sieh mit den einzelnen Problemen 
genauer besehaftigen miissen. Da es fiir denselben Kurventyp mehrere 
Gleichungen gibt, wird insbesondere experimentell festzustellen sein, 
welche Formel fiir die einzelne Beziehung in Betraeht kommt. 

Im folgenden seien einige Bei- 17,---------------, 
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Abb. 337. Die Lebenserwartung 
von weiBen (oben) und farbigen 
·(unten) Frauen verschiedenen Alters 

in N ordamerika. 

zeigen sollen, daB auch auf die­
sem Gebiet das Exponentialgesetz 
seine Giiltigkeit hat. Abb. 337 
zeigt die mittlere Lebensdauer 
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Abb. 338. Die Beziehungen zwischen 
Gewicht und imaginaler Lebensdauer 
der Kleidermotte. L = Lebensdauer, 
G.L-Fa1:i:or = Lebensdauer bei I mg 

K6rpergewicht. 

{= Lebenserwartung) von Personen verschiedenen Alters, welche von 
Britten auf Grund der Statistik in Nordamerika angegeben wird. 
Die obere Linie gilt Hir weiBe, die untere fiir farbige Frauen in den 
J ahren I9I9-20. Die Kurvenform entspricht z. B. unserer Abb. 59 
links oder 9I reehts. Fiir den Brotkafer wurde beschrieben, daB die 
Imagines keine Nahrung mehr aufnehmen und ihren Bedarf ans den 
Reserven des Fettkorpers deeken miissen. Fiir Motten gilt dasselbe, 
und es erhebt sich die Frage, welchen EinfluB das Gewicht auf die 
Lebensdauer hat. In Abb. 338 sind naeh Zahlenangaben von Ti tschack 
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uber die Kleidermotte diese Beziehungen zwischen der tatsacblichen 
Lebensdauer und dern Gewicht eingetragen. Die L-Kurven geben die 
absoluten Zahlen fUr Mannchen, befruchtete und unbefruchtete Weib­
chen an. Fragt man dagegen danach, ob die schweren oder leichten 
Tiere verhaltnismaBig langer leben, so muB das Gewicht der Tiere auf 
das gleiche Gewicht (I mg Korpergewicht) gebracht werden. Die unteren 
drei Kurven in Abb.338 geben den Gewichts-Lebensdauer-Faktor 
(G.-L.-Faktor) fUr verschieden schwere Tiere wieder. Wahrend die abso­
luten Zahlen (L) fUr die 
Lebensdauer bei schwere-
ren Tieren in S-formigen 
Kurven steigen, sinkt der 
G.-L.-Faktor ab, d. h. es 
leben die leichten Tiere 
verhaltnismaBig langer. 

Titschaksagt uberdie 
Erklarungsmoglichkeit: 

"Der Betriebsstoff kann 
prozentualiter 1. gleich sein, 
dann erga be sich fiir alle 
Gewichte eine gleiche Le­
bensdauer; 2. gri:iBer sein, 
dann verlangert sich das 
Leben, 3. kleiner sein, dann 
verkiirzt sich das Leben. 
Ebenso kann der Verbrauch 
prozentualiter a) gleichsein, 
dann muB das Imaginal­
leben bei alIen Tieren gleich 
schnell zu Ende sein, b) star­
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ker sein, dann verkiirzt sich das Leben. Um die Tatsache, daB die leichteren 
Schmetterlinge verhaltuismaJ3ig langer leben, zu erklaren, kommen folgende 
Kombinationen in Frage: 1. die Tiere haben einen prozentualiter gri:iJ3eren 
Betriebsstoff und gleich groJ3en Verbrauch wie die schweren Stiicke; 2. sie 
haben einen geringeren Verbrauch und prozentualiter gleich groJ3en Betriebs­
stoff, 3. sowohl der Betriebsstoff ist gri:iJ3er wie der Verbrauch geringer. In 
diesen drei Fallen ergibt sich zwangsweise ein prozentualiter langeres Leben 
der leichten Tiere. Dazu kommen noch folgende Falle: 4. der Betriebsstoff 
ist zwar prozentualiter kleiner, der sehr sparsame Verbrauch verhindert 
aber ein Kleinerwerden des G.-L.-Faktors." 

. Soweit die verhaltnisrnaBig kurzen Kurvenstucke eine Deutung zu­
lassen, handelt es sich bei den L.- und G.-L.-Faktorlinien urn reziproke 

Janisch, Das Exponentialgesetz. 20 
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Kurven im Sinne des Exponentialgesetzes. Wir werden spater auf 
dieses Beispiel noehmals zuriiekgreifen miissen, da das Gewieht ebenso 
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wie die KorperHinge und Ent­
wicklungsdauer von Umwelt­
bedingungen abhangig sind, 
welche als Eingriffe in den 
Lebensablauf del' Motte anzu-
sehen sind. 

Mit fortschreitendem Al­
tern andert sieh das Verhaltnis 
Protoplasmamasse zu Kern­
masse, welches nach Lip -
schiitz fiir den Salamander 
N ecturus in Abb. 339 als Ordi-
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apparates' bei Paramaecium auretia. Die 
Zahl der Chromatinkorper in den ver-

schiedenen Generationen. 

Alterszustand die Lange del' 
Tiere in Millimetern gewahlt. 
Die S-formige Kurve zeigt 

deutlieh an, daB sieh aueh diese rein zellmorphologischen Verhaltnisse 
dem Exponentialgesetz unterordnen. Aueh die Kurve in Abb. 340, 
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welche sieh auf die I~e­
organisation des Kern­
apparates bei Paramae­
ciu11t aurelia bezieht 
(naeh Lipsehiitz), hat 
eincn Charakter, wie ihn 
unsere exponen tialen 
Funktionen so oft auf­
weisen. Naeh den Ziieh-
tungen von \\Toodruff 
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Abb. 341. Der systolische Blutdruck bei Men­
schen verschiedene~ Alters. 

die Reorganisation in 
del' 4182. Generation 
(Klimax) und geht zeit­

lieh mit einem Absinken del' Teilungsgesehwindigkeit einher. Sie 
nimmt etwa 10 Generationen in Ansprueh. Wenn das Exponential­
gesetz aueh auf die Reduktion del' Zahl del' Chromatinkorper seinen 
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Wirkungsbereich erstreekt, so ist das fiir die Diskussion des Alterungs­
problems auBerordentlich wiehtig. 

FUr die Giiltigkeit des Exponentialgesetzes bei den Erscheinungen 
der fortsehreitenden Alterung iiberhaupt spreehen ebenfalls eine Anzahl 
von Beobachtungen. Abb.341 gibt den systolischen Blutdruck des 
Mensehen (Tab. bioI. I, S. 144/45) in Milligramm Queeksilber an, 
welche als Funktion des Alters in J ahren einer Kurve nach Art unserer 
Abb. 73 Il zu folgen scheint, wenn auen die ermittelten Punkte be­
sonders im Greisenalter sehr zerstreut liegen, wie es ja bei der Ver­
schiedenheit des Gesundheitszustandes der Menschen iiber 60 J ahren 
nicht Wunder nimmt. Die Abhangigkeit der Volumenzunahme bei Er 
hohung des Innendrueks 
der Aorta vom Lebens­
alter (Tab. bioI. I, s. II9) 
folgt nach Abb. 342 dem 
S-formigenTyp, wenn auf JO 

der Ordinate die Erwei-
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terung der Aorta in Pro­
zent bei einer Druck­
zunahme von 40 auf 
240 mm Hg aufgetragen 
wird. Abb. 343 zeigt 
(Tab. bioI. I, s. 57) die 
Elastizitat der Arteria 

Ab b. 342. Die Abhangigkeit der Volmnzunahme 
bei Erh6hung des Innendrucks in der Aorta 

vom Lebensalter. 
femoralis bei hochgradi-
ger Arterioskl<'rose (Il). Die Ordinate zeichnet die Verlangerung bei 
Belastung ab Die nicht sklerosierte Arterie (1) hat eine ganz andere 
Lage, folgt aber demselben Kurventyp (vgI. Abb. 71). Nach Schade 
nimmt auch die Hautelastizitat mit steigendem Alter ab, und zwar 
sind die Kun'en vom Charakter unserer Abb. 72. Schade berichtet 
auch (S. 87) genauer iiber die kolloidchemischen Gewebsveranderungen 
unter dem EinfluB des Alterns, auf die hier verwiesen sei. 

Von den nach dem Todc vor sich gehenden Gewebsveranderungen 
seien die Figuren bei Potonie erwahnt, der z. B. Kurven fiir die Starre­
verkiirzung von Muskeln reproduziert, welche ebenfalls auf eine ex­
ponentiale GesetzmaBigkeit schlieBen lassen. Aus den Untersuehungen 
H. H. We bers iiber die Losung der Muskelstarre sei auf die Quellungs­
kurven und Gewichtskurven von Froschmuskeln verwiesen, welche 

20* 
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ebenfalls anzeigen, daB die Veranderungen im Korper nach dem Tode 
nach exponentialen Funktionen verlaufen. 

2. Der Lebensablauf. 

Das groBte Ereignis im Lebensablauf des Individuums ist der Tod. 
lVIit ihm endet der Individualzyklus, gleichgiiltig, ob es sich urn den 
physiologisch notwendigen oder den tatsachlichen Tod handelt, den 

ein Organismus wirklich stirbt. Aus der 
Erkenntnis heraus, daB fiir viele Ge­

16' 

I 
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(Jewichl In 9 
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schehnisse der mathematische Nullpunkt 
an den Todpunkt zu setzen ist, muBte 
geschlossen werden, daB die GesetzmaBig­
keit des kurvenmaBigen Verlaufs sich 
vom Tode her orientiert. Das bedeutct 
aber, daB die GroBe eines beobachteten 
Symptoms ein Merkzeichen fiir den 
augenblicklichen Zustand des Organis­
mus, fiir den Grad seiner Lebendigkeit 
ist. Dieser ist aber nicht allein durch 
seinen Abstand von der Geburt be­
stimmt, sondern auch von der Ferne 
seines Todes, den er sterben muB als 
notwendige Folge seines Lebens, der vor 
ihm liegt als Punkt niedersten Poten­
tials. Das Exponentialgesetz bestatigt 
somit das Ehren bergsche Gesetz von 

Abb·343· Die Elastizit1i.t der der Notwendigkeit des Todes. 
Arteria femoralis bei hoch-
gradiger Arteriosklerose (Il). Vom Standpunkt der angewandten 

I: nicht sklerosierte Arterie. Biologie aus miissen wir dann aber Ira-
gen, welche praktische Bedeutung denn 

dieser Todesbegriff hat, denn in Wirklichkeit stirbt der Organismus ja 
gar nicht diesen Tod, sondem irgendeinen anderen. Es ist also mehr 
ein virtueller Begriff. Die angewandte Biologie interessiert weit mehr 
der tatsachliche Tod, denn dieser ist es, den die Medizin hinauszu­
schieben trachtet oder die Schadlingsbekampfung bewirken mochte. 

Haben wir denn aber irgendeine Methode zur Hand, den physio­
logischen, ich mochte sagen, theoretischen Tod zu erfassen und ihn 
praktisch nutzbar zu machen? Wir sagten, daB die Feme dieses Todes 
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den Zustand, den Grad der Lebendigkeit an irgendeinem Zeitpunkt, 
dem jeweiligen Jetzt, wie Ehrenberg sich ausdriickt, bestimmt, und 
haben erortert, daB die Widerstandsfahigkeit eines Organismus gegen 
Schadigungen irgendwel­
cher Art, die von auBen an 
ihn herantreten, als Funk­
tion des Alterwerdens ab-
nimmt. Wir stellten dann 
fest, daB die Geschwindig­
keit, mit welcher die Ande­
rung der Widerstandskraft 
sich vollzieht, dem Expo­
nentialgesetz unterworfen 
ist. Die Gesichtspunkte, 
welche Pii tter am Men-
schen entwickelte, habe ich 

Abb. 344. Die Kurve der Heterovitalitat 
begatteter Mehlmottenweibchen, gehalten bei 

17-18°, begast mit CS. konz. bei 20°. 

auf die Schadlingsbekampfung iibertragen und versucht, an'lnsekten 
verschiedenen Alters die Widerstandskraft gegen giftige Gase festzu­
stellen. Da diese aber wieder ein MaB fiir den Lebendigkeitsgrad und 
damit fiir die Feme des physiologischen Todes ist, haben WIT in der 
Menge des verwendeten Gift­
stoffes ein MaB fiir den in­
neren Alterszustand des Or-
ganismus. 

Die Untersuchungsmetho­
den habe ich 1924 beschrie­
ben. Ich benutzte fiir die 
Versuche begattete Mehl­
mottenweibchen, welche bei 
17 bis IS 0 gehalten wurden, 
und begattete Khaprakafer­
weibchen (bei 32,50) und 
setzte Tiere verschiedenen 
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Abb. 345. Die Kurve der Heterovitalitat 
begatteter Khaprakaferweibchen, gehalten 

bei 32,5°, begast mit CS. konz. bei 20°. 

Alters nach halben Tagen berechnet in eine Priifkammer mit 24 Einzel­
kammern, welche durch Drahtgaze verschlossen waren. Die Kammer 
brachte ich dann in eine mit Schwefelkohlenstoff gesattigte Atmosphare 
und stellte die Zeit fest, welche notwendig ist, urn die Tiere eines be­
stimmten Alterszustandes eben abzutoten. Die Tatsache, daB die Tiere 
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verschiedenen Alters eine andere Widerstandskraft gegen Gifte haben. 
bezeichnete ich imAnschluB an H an do vsk y als Heterovi talitat. Abb.344 
gibt die ermittelten Werte fiir Mehlmotten. Abb. 345 fiir Khaprakafer 
wieder. und man sieht, daB die Kurven einen S-formigen Typus auf­
weisen, dessen Analyse durch das Exponentialgesetz ermoglicht ist, 
jedoch sind weitere Experimente notig, um die Kurvenform genauer, 
besonders an den Punkten, welche zur Berechnung der Konstanten 
dienen miissen, festzulegen, denn die bisherigen Untersuchungen sind 
durchgefiihrt worden, bevor das Exponentialgesetz aufgefunden wurde. 

Ich habe seinerzeit gesagt, daB auch kurvenmaBig bestimmte Be­
ziehungen zwischen den Heterovitalitatskurven und der theoretischen 
Lebensdauer zu bestehen scheinen, weil die geradlinige Fortsetzung des 
ersten Kurventeils die x-Achse gerade in der theoretischen Lebensdauer 
trifft, welche bei Mehlmotten 23. bei Khaprakafern IS Tage in den be­
treffenden Temperaturen betragt. Mathematisch muB es sich natiirlich 
hierbei um eine Tangente an irgendeinen Kurvenpunkt handeln. Wei­
tere Versuche, welche den genauen Kurvenverlauf in den ersten Lebens­
tagen der Imagines festlegen, miissen zeigen, an welchen Punkt die 
Tangente anzulegen ware, welche durch die theoretische Lebensdauer 
geht. Wenn dieser Punkt ein biologisch ausgezeichneter ist. so ware 
damit die Moglichkeit gegeben, die theoretische Lebensdauer in Bezie­
hung zu dem Zeitabschnitt ·zu setzen, welcher durch ihn gegeben ist. 
Es ist moglich, daB dieser Punkt biologisch durch den Eintritt der 
Geschlechtsreife gekennzeichnet ist, welcher bei der Mehlmotte am 0,5., 

beim Khaprakafer am I. Lebenstage liegt. Die Beziehungen zwischen 
Kurvenform und der Lebenstatigkeit der Insekten sind dadurch erkennt­
lich, daB wahrend der Eiablage die Kurven schnell fallen und erst dann 
wieder zur Horizontalen umschwenken, wenn die Eiablage beendet ist, 
d. h. bei der Mehlmotte im kritischen Alter. 

Beim Khaprakiifer liegen die Verhaltnisse, wenigstens bei der unter­
suchten Temperatur von 32,5°, komplizierter, weil die Hauptmenge der 
Eier schon am 6. Tage abgelegt ist und bis zum kritischen Alter nur 
wenig Eier gelegt werden. Bei dem groBen EinfluB, welchen nach 
Voelkel die Temperatur auf die Lebensverhiiltnisse des Khaprakafers 
hat, miiBten die Beziehungen zwischen Sterblichkeit. Vergiftung und 
Alterszustand bei verschiedenen Temperaturen genauer untersucht wer­
den. Einen kleinen Einblick in diese Verhiiltnisse gewahrt die frUber 
besprochenc Abb. 163. welche iiber den Zustand und die Entwicklungs-
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fa.higkeit der Khaprakafereier bei versehiedenen Temperaturen Auf~ 
schluB gibt. 

Der verschiedenartige EinfluB giftiger Gase maeht sich aueh bei 
kleinen Altersunterschieden bemerkbar. Khaprakafer, die bei 33 0 hiieh­
stens '/. Tag alt waren, habe ieh morgens mit subletalen Mengen 
Schwefelkohlenstoff begast. Das Erwaehen erfolgt dann je naeh dem 
Grad der Ausfarbung verschieden schnell, und aueh die weitere Aus­
farbung geht bei den etwas 1i.lteren Tieren viel langsamer vor sich als 
bei den jiingeren. Es waren vier Tage naeh der Begasung die 1i.lteren 
Ka.fer nur wenig dunkler als 
urspriinglieh, wa.hrend die 28 f-._" 

'" , Jungeren voll ausgefarbt " 
~~ \ waren, d. h., daB die a.lteren ~ 

Ticre durch dasGift verh1i.lt- 18 \\ 

nisma.Big viel sta.rker gescha.- ,. ~ 
digt worden sind als die f#.' =, 
ji.ingeren. 12 1 " . 

10" .""""""-_._-
Aus den erwa.hnten He- 8 ~ 

terovitalita.tskurven geht 50- • 

vid hervor, daB es miiglieh 
ist, aus der Vergiftungszeit, 
welche den tatsachliehen Tod 
hervorruft, auf den theoreti­
schen Tod Riicksehliisse zu 
ziehen, d. h. den Alterszu­
stand zu messen. rch habe 

Tog' nuch a'em J"chltJpfen 
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Abb. 346. Die Zeiten bis zur Lahmung un. 
begatteter Mehlmottenweibchen verschie. 

denen Alters, CO. konz., 18°. 

bei meinen Untersuchungen aus Bequemlichkeitsgriinden die Zeit bei 
konstanter (maximaler) Giftkonzentration variiert, dasselbe gilt aber 
auch, wenn die Konzentration bei einer bestimmten Einwirkungszeit 
variiert wird. Welche Beziehungen dann wieder zwischen Konzentration 
und Zeit bestehen, urn ein bestimmtes Symptom, hier den Tod, hervor­
zurufen, haben wir an Hand unserer Abb. 314 und 315 besprochen. 

AuBer dem Tod kiinnen wir auch andere Symptome noch fiir den 
inneren Alterszustand eines Organismus heranziehen, z. B. die La.hmung. 
Im Zusammenhang mit meinen spa.ter zu bespreehenden Versuehen iiber 
die experimentelle Beeinflussung des Alterszustandes der Mehlmotte 
durch GO z, habe ieh beobaehtet, welche Begasungszeit mit reiner 
Kohlensaure niitig ist, bis die Tiere gelahmt werden. Aus meinen Proto-
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kollen habe ich die bis jetzt vorliegenden Daten he,ausgezogen und 
bringe sie in Abb. 346 erstmalig zur Darstellung. Die Begasungszeit in 
Sekunden zeigt in ihrer Abhangigkeit von dem Alter in Tagen eineganz 
ahnliche Kurvenform, wie wir sie bei der Heterovitalitat kennengelernt 
haben; allerdings handelt es sich hie, urn unbegattete Mehlmotten­
weibchen, de,en Eiablage (natiirlich we,den nur unbefruchtete und nicht 
entwicklungsfahige Eie, abgelegt) sich iiber die Lebenszeit ganz anders 
verteilt als bei den begatteten Tieren, welche auBerdem sehr viel mehr 
Eier legen. Bei einer Begasungszeit zwischen 10 und 12 Sekunden fallen 
einige Beobachtungen weit aus dem Rahmen heraus, fiir welche wir 
auch nach einer E,klarung suchen miissen, urn das Versuchse,gebnis im 
Zusammenhang mit unseren Betrachtungen iibe, den Lebensablauf zu 
verstehen. In folgender Tabelle sind die biologischen Daten der Ima­
gines verschiedener Insekten in Tagen angefiihrt, fii, den Khaprakafer 
wurden die Untersuchungen Voelkels zugrunde gelegt, fiir die Mehl­
motte und den B,otkafer sind es eigene Beobachtungen. Fiir den letzten 
sind die Angaben nicht unbedingt genau, da die Versuche seinerzeit bei 
Zimme,tempe,atur (Zi.T.), die ja immer etwas schwankt, durchgefiihrt 
wurden. 

Biologische Daten der Imagines. 

Theoretische I Tatsach-

Tier Temp. Reife-! Kritisches Lebensdauer ' liche 
zeit Alter Lebens-

berechnet beobachtet dauer 

[Brotkafer Zimmer- 10-14 30 60 56-77 42-S6j 
temp. 

Mehlmotte 17-18 0 0,5 II,; 23 23 13-1.+ 
Khaprakafer 32,5 0 I 9 18 17 14 

" 
28,5 ° 2 13 26 24 li 

" 
27,9° 2 15 30 29 20 

" 
26,8° 2 19 38 37 24 

" 
25,0° 3 24 48 47 36 

" , 20,0° 4 36 72 70 48 

Die Angaben iiber die berechnete theoretische Lebensdauer fuBen 
auf der Beobachtung, daB das kritische Alter ungefahr die Halbzeit der 
beobachteten maximalen Lebensdauer (= theo,etische Lebensdauer be­
obachtet) ist. In diesem ZusanImenhang interessie,t besonders, daB die 
durchschnittliche tatsachliche Lebensdauer in allen Fallen -kleiner ist 
als die theoretische, d. h. daB der Lebensablauf schon viel friiher beendet 
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ist, als auf G}:und der Lebensmoglichkeit an sich notwendig ware. Bei 
der Abtotung dmch Gift in den Sterblichkeitskmven (Abb. 344, 345) 
handelt es sich urn einen Eingriff in den Lebensablauf, der katastro­
phalen Charakter t}:agt. Solche E}:eignisse liegen aber im normalen 
Lebensgang nicht vo}:, wenn auch anzunehmen ist, daB die Geschlechts­
tatigkeit als solche das Tier sehr mitnimmt. Jedenfalls sprechen 
meine Beobachtungen, daB die theoretische Lebensdauer viel ehe}: von 
unbegatteten Tieren erreicht wird, die ihr ganzes imaginales Leben iso­
liert gehalten wmden und nie mit dem andem Geschlecht in irgend­
welche Beriihrung kamen, sehr stark dafiir, 

Aber auch dann ist der EinfluB der Geschlechtstatigkeit nicht mit 
dem katast}:ophalen Ereignis, wie es eine Ve}:giftung darstellt, zu ver­
gleichen, wenn man vielleicht von Einzelerscheinungen, z. B. dem 
Schocktod der D}:ohnen, absieht. Bei meinen Vergiftungsve}:suchen 
zeigte sich, daB die Reaktion der unbefruchteten Weibchen und der 
isolierten Mannchen, die nicht begatten konnten, gegen die Giftkonzen­
trationen etwas andere sind als bei den befruchteten Tieren. Die Kmve 
ist fiir diese Tiere etwas nach rechts verlagert, so daB man annehmen 
muB, daB tatsachlich die Alte}:ungsgeschwindigkeit bei bef}:uchteten und 
unbef}:uchteten Tie}:en eine andere ist. 

Dmch die Unterschiede, welche man in der tatsachlichen Lebens­
daue}: findet, ist man dann gezwungen anzunehmen, daB de}: Lebens­
ablauf bei den zum Ve}:such ve}:wendeten Tie}:en nicht so gleichmaBig 
vor sich geht, wie man zunachst anzunehmen g~neigt ist, wenn man in 
Riicksicht zieht, daB die Aufzucht unter denselben auBercn Bedingungen 
geschah. Das heiBt, daB die ve}:schiedenen Individuen einer Kultm 
nicht gleichmaBig altem, daB also der inne}:e Zustand bei Tieren, welche 
zcitlich gleichaltrig sind, doch verschieden ist. In der Ehren bergschen 
Ausdrucksweise wiirde man also sagen miissen, daB die Feme ihres 
physiologischen Todes unterschiedlich ist. Fiir unse}:e Versuchsanstel­
lung bedeutet diese Auffassung, daB auch die Tiere, we1che zeitlich (von 
der Gebmt an gerechnet) gleichalterig sind, doch einen verschiedenen 
Alterszustand haben. In Abb. 346 wiirden z. B. dann die Tie}:e, we1che 
bei einem Alter von 41f, Tagen schon bei einer Begasungszeit von 
10 Sekunden gelahmt we}:den, in Wirklichkeit ihrem inneren Zustand 
nach alter sein, namlich innerlich so alt wie die Imagines, die schon 
8 oder 9 Tage lebten. 

Wenn aber ein Mehlmottenfalter beim Schliipfen aus der Puppe bei 
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18 0 und einer bestimmten Luftfeuchtigkeit (Laboratorium) eine the ore­
tische Lebenserwartung von 23 Tagen hat, wie es tatsachlich beobachtet 
werden kann, so muB das schnellere Altern der Tiere, von denen wir 
eben sprachea, irgendeine Ursache haben. Da wir andererseits eine ver­
schiedene Widerstandskraft als Funktion des Alterwerdens finden, wie 
durch die Heterovitalitatskurven bewiesen wird, so wird man geneigt 
sein, den verschiedenen Alterszustand zeitlich gleichaltriger Tiere auf 
irgendein Geschehnis im bisherigen Leben zuriickzufiihren, wie man ja 
auch bei einem Menschen davon spricht, daB er durch ein Erlebnis oder 
durch eine Krankheit sc4nell gealtert ist. 

lch habe versucht, diese Dinge experimentell anzufassen und ging 
von der Frage aus, wie denn die Tiere, welche bei der Schwefelkohlen­

Abb.347. Die Verschiebungdes kritischenAlters 
durch Begasung mit CO2 , Mehlmottenweibchen 

bei 17-18°. 

stoffbegasung iiberle bten, 
sich weiter verhielten, 
d. h. wie sie auf sublet ale 
Giftmengen reagierten. 
Fiir Schwefelkohlenstoff 
und auch fiir Blausaure 
ergab sich, daB die Sch~l­
digungen durch die se 
Gifte zu schwer sind, so 
daB aus den Uberresten 
der bei Abb. 344 beschrie-
benen Versuehe allgemei­

nere Sehliisse nieht z~ ziehen waren. Ieh ging deshalb zu einem 
Gas iiber, das iiberhaupt zur Abtotung nieht ausreieht, sondern nur 
Lahmungserseheinungen hervorruft, der Kohlensaure. Fiir die An­
wendung der Kohlensaure spraehen aueh noch andere Grunde mit, 
uber die ieh 1924 beriehtet habe. Aueh der Tod als Symptom fiir 
die Klarung der Alterungsgesehwindigkeit war nieht brauehbar, da es 
sich ja urn den physiologisehen Alterstod, nieht urn den tatsaehlieh ein­
getretenen hatte handeln mussen. Den gewunsehten Erfolg hatten dann 
Versuehc, deren Ergebnis ich in Abb. 347 abbilde. Als Symptom fiir 
den Alterszustand wurde das Auftreten des kritischen Alters gewahlt, 
das sich, wie fruher ausfiihrlich besprochen wurde, besonders durch das 
Aufhoren der geschlechtlichen Funktionen auszeichnet. Genau wie der 
tatsaehliche Tod zu einem Zeitpunkt eintritt, an dem der Organismus 
theoretiseh noch hatte leben konnen, so kann auch das kritisehe Alter 
fruher als normal auftreten. Von einer Norm, welche ja nur ein em pi-
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rischer Begriff ist, kann hier 1eichter gesprochen werden, weil die Mehr­
zahl der Tiere diesen Zustand ja wirklich erreicht, wahrend bei der 
theoretischen Lebensdauer der Lebensablauf durch den tatsachlichen 
Tod beendet wird und sich dadurch der weiteren Beobachtung entzieht. 

Aus einer Reihe von Anzeichen, iiber die ich I924 berichtete, war 
zu entnehrnen, daB das kritische Alter zwar irn norrnalen Ablauf des 
Leben.s feststeht, aber durch ungiinstige auBere Einfliisse, wie hier durch 
Begasung rnit Giften, verschiebbar ist. Urn festzusteilen, durch welche 
Begasungszeiten eine Verschiebung des kritischen Alters rnoglich war, 
begaste ich jungfrauliche Mehlrnottenweibchen verschiedenen Alters 
verschiedene Zeiten lang rnit CO.. Die Ternperatur betrug durchweg 
17-18°. Die begasten Weibchen wurden nach dern Versuch rnit gesun­
den kopulationsfahigen Mannchen in Petrischalen gehalten und nach 
ihrern Tode geiiffnet, urn den Zustand der Bursa copulatrix auf die even­
tueil erfolgte Begattung hin zu untersuchen. AuBerdern wurden die 
abgelegten Eier auf ihre Entwicklungsfahigkeit hin beobachtet. So er­
gaben sich bestirnrnte Grenzkonzentrationen, welche eine Verschiebung 
des kritischen Alters zurn Geburtstag hin bewirken. Die Kurve in 
Abb. 347 gibt an, welche Begasungszeit gerade notwendig ist, urn ein 
Weibchen von einern bestirnrnten Alter physiologisch so zu verandern, 
daB e.s Eigenschaften des kritischen Alters zeigt. Wird z. B. ein jung­
frauliches Weibchen von 6 Tagen Alter 54 Sekunden rnit CO. begast, 
so steht es in bezug auf seine Geschlechtsfunktionen auf dernselben 
Punkt, als wenn cs bereits II ,/. Tage alt ware. Der zugehiirige Kur­
venpunkt gibt die Grenzkonzentration an, d. h. eine langere Begasungs­
zeit ruft diese Veranderung des physiologischen Zustandes unter ailen 
Urnstanden hervor, wahrend eine kiirzere Begasung auch nach der Bc­
handlung noch begattungsfahige Weibchen ergibt. 

Zwar geniigen rnanchrnal auch schon kiirzere Behandlungszeiten, 
um diese Anderung des Verhaltens hervorzurufen, der MaBstab ist 
jedoch die noch vorhandene Miiglichkeit der Begattung; es handelt sich 
also um eine Grenzlinie. Werden aber Eigenschaften des kritischen 
Alters durch Giftung rnit CO. auf der Kurve entlang verschoben, so 
kann man sagen, daB die begasten Tiere kiinstlich gealtert sind, denn 
sic sind in ihrern geschlechtsphysiologischen Verhalten alteren Tieren 
gleichwertig. Ob hier nach jeder Richtung hin eine tatsachliche Gleich­
wertigkeit des kiinstlich und natiirlich gealterten Tieres vorliegt, rnuB 
selbstverstandlich noch nach anderen Gesichtspunkten gepriift werden, 



- 316 -

als bis jetzt geschehen konnte; vor allem wird die Stoffwechselintensitat 
genauer zu untersuchen sein. 

Die Kurvenform, nach welcher die Verschiebung des kritischen Alters 
vor sich geht, unterliegt wieder dem Exponentialgesetz, denn sie ist die 
logarithmische Form einer exponentialen Funktion vom Typus der 
Reziproken unserer Abb. !IO links. Aus der Kurve ergibt sich, daB die 
Verschiebung des kritischen Alters durch CO, wahrend der ganzen Ge­
schlechtsperiode des Falters vom 0,5.-II,5. Tage durchfiihrbar ist. 
Der Schnittpunkt mit der Altersachse liegt bei II,5 Tagen, wahrend 
die Asymptote, welcher sich die Kurve annahert, durch den 0,5. Lebens­
tag geht, d. h. daB eine Beeinflussung der Mottenweibchen wahrend der 
Reifezeit iiberhaupt nicht moglich ist. So bewirkt z. B. eine Begasung 
von I I!, Stunden keine Anderung der Geschlechtsfunktion. Die Reife­
zeit zeigt also ein grundsatzlich anderes Verhalten. Wahrend der zweiten 
HaIfte des I. Lebenstages des Falters sinkt die Kurve rasch ab, und 
gleich zu Beginn der Kopulations- und Legezeit ist eine Alterung bis 
zum kritischen Alter, also von II Tagen, schon durch I40 Sekunden 
CO, moglich, wahrend kurz vorher eine stundenlange Begasung ohne 
EinfluB bleibt. 

Aus den beschriebenen Versuchen ergibt sich also die recht eigen­
artige Tatsache, daB ein bestimmter Abschnitt aus dem Leben der Motte 
einfach gestrichen werden kann. In dem vorher angezogenen Beispiel 
betragt die Alterung durch Einwirkung von 54 Sekunden CO, 5,5 Tage, 
namlich II,5 weniger 6. Diese 5,5 Tage vom 6. Tage bis zum kritischen 
Alter bei II,5 Tagen sind demnach durch die Begasung aus dem Leben 
des Tieres ausgeschaltet. Wir habendamit in den Individualzyklus mit 
einem Ereignis eingegriffen, das auf den weiteren Lebensablauf von 
weitreichendem EinfluB ist, denn wenn hier, wie wir sagten, tatsachlich 
eine "kiinstliche Altcrung" vorliegt, so muB sich der innere Alters­
zustand wescntlich geandert haben und die Feme des physiologischen 
Todes naher geriickt sein. 

Wenn z. B. ein Weibchen von 3 Tagen Alter 34,5 Sekunden mit CO. 
begast wird, so bedeutet das nach dem, was ich eben sagte, eine Alte­
rung von 3,5 Tagen, denn ein Tier von 8 Tagen Alter, 34,5 Sekunden 
begast, erreicht dadurch das kritische Alter von II,5 Tagen. Das 3 Tage 
alte Tier wiirde demnach durch die Begasung in einen Alterszustand von 
6,5 Tagen versetzt. Lasse ich es nun noch weitere 5 Tage normal weiter 
altem, so muB es das kritische Alter erreicht haben, kann also nicht 
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mehr begattet werden. Die in dieser Richtung angestellten Versuche 
haben die Richtigkeit dieser Folgerung ergeben. Wenn weiter eine be­
stimmte Begasung eine Anzahl von Tagen aus dem Leben de.s Tieres 
ausstreicht, so muE auch die Gesamtlebensdauer, die theoretische natiir­
lich, urn denselben Betrag verkiirzt werden, und es zeigte sich dann 
auch, daE die tatsachliche Lebensdauer unterhalb der durch die Be­
gasung verkiirzten theoretischen liegt. AusfUhrliche Tabellen dariiber 
habe ich I924 veraffentlicht. 

Femer hatten wir in der Widerstandskraft der Motten gegen giftige 
Gase ein MaE gefunden, den Alterszustand festzustellen. Eine durch 
CO.-Begasung urn einen bestimmten Betrag gealterte Motte muE, wenn 
tatsachlich der innere Zustand geandert ist, dann auch nur die Wider­
standsfahigkeit haben, welche dem entsprechenden, zeitlich ii.lteren Tier 
zukommt. Sie muE also schon durch eine weit geringere Giftdosis abzu­
toten sein. Spezielle in dieser Richtung angestellte Versuche zeigten, 
daE das tatsachlich der Fall ist. Die Untersuchungen werden jedoch 
noch mit einer Fragestellung, welche aus dem Exponentialgesetz flieEt, 
fortgefUhrt, vor allem im Hinblick auf die veranderte Widerstandsfahig­
keit schadlicher Organismen, bei denen ein friiher appliziertes Gift die 
Pradisposition fiir ein zweites schafft. In einem Vortrage iiber das Pro­
blem der Giftwirkung in der Pflanzenschutzforschung habe ich I924 
schon kurz auf diese Versuchsreihen hingewiesen. Sie sollen dann spater 
im Zusammenhang mit meinen weiteren Untersuchungen iiber die experi­
mentelle Beeinflussung der Lebensdauer und des Altems schadlicher 
Insekten veraffentlicht werden. 

Fiir eine wirkliche, durch CO.-Giftung vor sich gehende Zustands­
anderung, welche sich in der Ausschaltung eines bestimmten Abschnitts 
aus dem Leben des Vollinsektes auswirkt und die als "kiinstliche Alte­
rung" bezeichnet werden kannte, sprechen demnach folgende Punkte: 
I. entsprechend friihes Auftreten von Eigenschaften des kritischen 
Alters, z. B. das Aufharen der Geschlechtsfunktionen, 2. durch abwech­
selnd 'kiinstliches und natiirliches Altem wird das kritische Alter ent­
sprechend friiher erreicht, 3. Verkiirzung der theoretischen Lebensdauer 
und 4. Anderung der Widerstandskraft gegen giftige Gase entsprechend 
dem Grade der kiinstlichen Alterung. Es kommt aber noch etwas Wei­
teres hinzu. Die letzte Frage des Alterungsproblems ist die nach den 
Ursachen des Altems, zu deren Lasung eine ganze Fiille von Einzel­
beobachtungen herangezogen worden ist. Die Theorien, die auf Grund 
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der versehiedenartigen Grundlagen aufgestellt wurden, haben in den 
meisten Fallen nicht voll be£riedigen konnen. 

Eingehend hat dariiber in neuerer Zeit z. B. Korsehel t zusammen­
fassend beriehtet. Durehgehend ist man natiirlieh geneigt, die letzten 
Ursaehen in der Zelle zu suehen. Sehon Mohl hat 1846 festgestellt, daB 
das Zytoplasma alter Zellen viskoser ist als das von jimgeren, eine Tat­
saehe, die spater von vielen Autoren immer wieder aufgefunden wurde. 
Der naheliegende Gedanke, daB das Altern des Zytoplasmas rnit dem 
Altern kolloider Losungen gleichzusetzen ist, wurde dann mehrfaeh aus­
gesprochen, nach Rossle schon durch Marinesco (1904), dann z. B. 
aueh von Ruzicke, Heu bner, Pii tter (Literatur s. bei J aniseh 
1924). Ruzicka ist besonders fiir die Auffassung des Alterns der Zell­
kolloide als Protoplasmahisteresis eingetreten und hat Methoden aus­
findig gemacht, diese zu messen und darnit Grundlagen geschaffen, das 
Alter von Tieren und Pflanzen rnit dieser Methode vergleichbar zu be­
stimmen. Die Histeresis der Zellkolloide, die nach Ruzicka in einer 
Kondensation der lebenden Substanz im zeitlichen Ablauf der Lebens­
prozesse begriindet ist, auBert sieh dureh erhohte Ausfloekbarkeit alter 
Zellen, Verminderung d.er Quellbarkeit und Steigerung der Dehydra­
tation im Alter. 

An der Tatsaehe der Anderung des kolloiden Zustandes mit dem 
Alter ist nach den vorliegenden Literaturnaehrichten nieht zu zweifeln 
und auch ihre MeBbarkeit naeh Ruzieka seheint siehergestellt. Mit 
welcher Gesehwindigkeit eine solehe Histerese vor sieh gehen kann und 
welcher GesetzmaBigkeit sie folgt, dafiir gibt unscre Abb. 272 eincn 
Begriff, welche die Zunahme der inneren Reibung bei Gclatinelosungen 
als Zeitfunktion bcim Dbergang von fliissig in fest darstellt. Wenn nun 
der Histeresegrad aueh ein Symptom des Alterszustandes und bei unse­
ren Mehlmotten meBbar ist, so muB sieh, wenn unsere Voraussetzung 
von einer durch CO.-Begasung bewirkten Anderung des Alterszustan­
des zutrifft, der Histeresegrad der kiinstlieh und nattirlieh gealterten 
Tiere gleiehartig verhalten. 

Urn diese Frage zu klaren, habe ich folgende Reaktionen angestellt: 
Je 15 Mehlmottenweibchen wurden mit Meersand im Morser fein zer­
rieben, mit 5 ecm destilliertem Wasser aufgenommen tIDd im Vakuum 
filtriert. Von dem Filtrat nahm ieh 0,5 cem, verdiinnte noehmals mit 
0,5 cem Aq. dest. und iibersehichtete mit 0,5 eem Alkohol 96 vH. Als 
MaB fiir den Histeresegrad diente die Ausfallungszeit bei 18 0 bis zu 
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dern Augenb1iek, wo an der G;renze Alkoho1-Filtrat die erste Trubung 
als weiBer Ring e):sehien. FUr die ve):sehiedenen Tie):e ergab sich fo1-
gendes: 

r. Alter 2 Tage A usfill ungszei t : 30 Minuten 
2. Alte;r 12 Tage Ausfillungszeit: 5 Minuten 

3· Alter 2 Tage, dureh IOO Sek. CO. 
urn 10 Tage "gealtert" • Ausfii11ungszei t : 5 Minuten. 

Die Ausfallungszeit nirnmt also mit fortsehJeitendem Alter ab und 
die kunstlieh gealterten zeigen diese1be Reaktion wie die natUrlieh ge­
alterten Tiere. Aueh diese Versuehe sollen fortgesetzt werden, um der 
GesetzmaBigkeit in de;r Anderung de;r Protop1asmahisteresis und ihrer 
BeeinfluBbarkeit dweh Gifte auf die Spur zu komrnen. Sovie1 ist aber 
sehon zu sagen, daB die Reaktionen durehaus dafUr spreehen, daB der 
innere Alte;rszustand der Meh1motten dweh die Kohlensaurebegasung 
in dern oben besproehenen Sinne geande;rt worden ist. Aueh andere Gase 
wie Sehwefe1kohlenstoff und Blausawe, mit denen ieh entspreehende 
Versuchsreihen begonnen habe, seheinen eine ahn1iehe Wirkung zu haben. 

Wenn wir die E):gebnisse dieser Untersuehungen ube;rb1ieken, so 
stellen wir fest, daB ein im Leben de;r Mehlmotte auftretendes Ereignis 
wie die Kohlensawebegasung den weiteren Lebensablauf weitgehend 
ve;randert. Wie wir sehen werden, haben aueh andere Umweltfaktoren 
eine ahnliehe Wi;rkung, vor allem aueh solche, denen ein Organism us 
aueh im gewohnliehen Leben ausgesetzt ist. Wir mussen dann alle 
Ereignisse im Leben eines Organismus, welche den durch die Erbanlage 
in seiner Potenz gegebenen Ablauf des lebendigen Gesehehens irgendwie 
nachhaltig zu beeinflussen vermogen, unter einern einheitlichen Gesichts­
punkt zusammenfassen. Im AnschluB an die Ehrenbergschen Aus­
fuhrungen wUrde man sie als "Schicksale" zu bezeichnen haben. Dabei 
ist naturlich zu bedenken, daB dieser Lebensablauf auBerdem in seiner 
Geschwindigkeit von den standig vorhandenen Umweltbedingungen 
abhangig ist und dementsprechend fUr sich definiert werden muB. Da 
der Organismus aber auch im gewohnlichen Leben von einer ganzen 
Anzahl derartiger "Schicksale" betroffen wird, die den Beobachter oft 
nicht faBbar und erkennbar sind, ergibt sich die Schwierigkeit zu einer 
Ansehauung uber den typischen Verlauf zu gelangen. 

Wie wir schon einmal sagten, ist die Norm ein rein empirischer Be­
griff, und wir werden, wenn wir die Individuen betrachten, damit nicht 
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auskommen konnen und uns mehr an den Typus halten und darunter 
denjenigen Ablauf verstehen miissen, der unter den ftir den Organismus 
denkbar giinstigsten Bedingungen vor sich geht. Dann bedeutet jede 
Abweichung von den optimalen Verhhltnissen ftir den Organismus einen 
Eingriff in den typischen Lebensablauf, auf den der Organismus irgend­
wie reagieren muB, selbst wenn er an sich geringfiigig ist oder nur sehr 
kurze Zeit wirkt. Ob sich dabei irgendein Symptom, das wir vielleicht 
gerade beobachten, meBbar andert oder nicht, spielt ftir die grundsatz­
liche Auffassung keine Rolle. Wir haben z. B. bei Abb. 315 die Gift­
wirkung von Blausaure auf Saugetiere kennengele;rnt und gesehen, daB 
eine bestimmte Giftmenge, die wir durch die GroBe m unserer exponen­
tialen Formeln kennzeichnen konnten, im Korper entgiftet wird. Als 
Symptom der Giftwirkung war das baldige Absterben del.' Tiere gewahlt. 
Die todliche Dosis in der Atemluft fiihrt zum Tode, es liegt hier also 
ein Eingriff starkster Art vor. Wahlt man Giftmengen, die wenig unter­
halb del.' todlichen Dosis liegen, so treten schwere Krankheitserschei­
nungen auf, noch geringere Dosen wirken weniger stark. Das bedeutet 
aber, daB in jedem Falle, auch bei allergeringsten Giftmengen, der Orga­
nismus auf das Gift reagiert, sei es auch nur dadurch, daB die geringen 
Giftspuren im Blut oder in den Zellen adsorbiert und entgiftet werden. 

Wir haben aber weiterhin gesehen, daB die Kohlensaure, selbst in 
verhaltnismaBig geringen Mengen, auf den inneren Alterszustand von 
einem EinfluB ist, der eine Veranderung der unter den gewahlten Ver­
suchsbedingungen zu erwartenden Lebensdauer bewirkt. Auch da, wo 
es sich z. B. um die Entgiftung durch Adsorption oder chemische Bin­
dung von Giftspuren handelt, wird schon dadurch der kolloide Zustand 
im Organismus geandert. Auf geringe und starke Dosen eines Giftes 
reagiert also del.' Organismus nicht qualitativ anders, sondern lediglich 
dem Grade nach. Es wird ganz auf die beobachteten Symptome an­
kommen, ob die Beeinflussung des Lebensablaufs dem Beobachter sich 
bemerkbar macht oder nicht. Bei der "kiinstlichen Alterung" der Mehl­
motte haben wir den EinfluB del.' COz-Begasung messend verfolgen 
konnen, auch dann, wenn es sich um eine eingeatmete Menge handelte, 
die das Symptom (Eintritt des kritischen Alters) nicht hervorrief. Denn 
sowohl die Anderung der Protoplasmahisteresis wie auch die Tatsache, 
daB durch abwechselnd kiinstliches und natiirliches Altern das kritische 
Alter entsprechend frtiher erreicht wird, wie auch die Verktirzlmg der 
theoretischen Lebensdauer sagen ja nichts Anderes aus, als daB tat-
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sachlich der Organismus in seinem Zustand geandert ist, also nicht mehr 
die Lebensfahigkeit, die Potenz des Lebensablaufs hat, die ihm vorher 
eigen war. Durch dieses Ereignis ist also das lebendige Gcschehen im 
Organismus nachhaltig beeinfluBt worden. Von besonderer Wichtigkeit 
ist fiir uns, daB bei diesen Nachwirkungen, wie man sie nennen kann, 
das Exponentialgesetz giiltig ist. Wir werden noch eine Anzahl von 
Beispielen kennenlernen, aus denen das mit aller Deutlichkeit her­
vorgeht. 

Wir hatten bei Abb. 338 gesehen, daB die Lebensdauer der Kleider­
motten (hier ist die tatsachliche gemeint) von dem Anfangsgcwicht der 
Tiere abhangig ist. J e groBer cs ist, desto langer leben die Falter. 
Berechnet man aberden Gewicht-Lebens-

0,8 

0,2 

0,1 
Enfwic/r/ungsdouer In hgen 

20 'iD 60 80 100 120 190 160 180 

Abb. 348. Die Beziehung zwi­
schen der Dauer der Entwick-

dauerfaktor, so sinkt dieser mit steigen­
dem Korpergewicht ab. Jedesmal han­
delt es sich urn exponentiale Funktionen. 
Fiir die Korperlange hat Titschack 
ahnliche Messungen durchgefiihrt, jedoch 
haben sich noch nicht so klare Verhalt­
nisse ergeben wie hier. Stellt man eine 
Beziehung zwischen der Entwicklungs­
dauer in Tagen und der imaginalen Le­
bensdauer her, so findet sich bei den lung und des Imaginallebens 
Mannchen eine Abhangigkeit der Lebens- der Kleidermotte. E.L.-Faktor 
dauer bei eintagiger Entwicklungsdauer = Lebensdauer bei eintagiger 

Entwicklungsdauer. 
(E.-L.-Faktor) von der Entwicklungs-
dauer in Tagen, wie sie Abb. 348 darstellt. Genau wie bei dem G.-L.­
Faktor in Abb. 338, sinkt auch der E.-L.-Faktor in Abb. 348 mit ver­
langerter Entwicklungsdauer ab. Titschack sagt: 

"Diese Ubereinstimmung mit dem Gewicht ist nicht zu verwundern, 
da fur gewiihnlich schwerere und gr613ere Tiere auch eine langere Ent­
wicklungsdauer haben." 

Die Griinde fiir die Verschiedenheit in Gewicht und Entwicklungs­
dauer, welche ja die imaginale Lebensdauer wiederum beeinflussen, 
miissen im Larvenleben gesucht werden. 

Wer sich langere Zeit mit der Aufzucht groBer Mengen von Insekten 
beschaftigt, wird haufig die Erfahrung machen, daB innerhalb eines 
KulturgefaBes die Entwicklungsdauer sehr verschieden sein kann. 
Nach meinen Erfahrungen an Mehlmotten- und Brotkaferzuchten bin 

Janisch, Das Exponentialgesetz. 21 
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ieh geneigt, diese Untersehiede in der Hauptsaehe auf zwei Ursaehen 
zuriiekzufiihren. Das sehlieBt natiirlieh nieht aus, daB aueh andere, 
noeh nieht geniigend bekannte auBerdem vorhanden sein konnen. Den 
Hauptgrund sehe ieh in der Ubervolkerung der Kultur, die bewirkt, 
daB die Tiere sehr dieht beieinander sitzen, sieh gegenseitig beunruhigen 
und so die Nahrungsaufnahrne storen. Es braueht das gar nieht so weit 
zu gehen, daB eigentlieher Nahrungsmangel herrseht. Weiter reiehert 
sieh dureh die AtmungsHitigkeit Kohlensaure und Wasser in den Ge­
faBen, besonders aber wohl in der Nahrung (Haferfloeken, Mehl, Brot 
usw.) an, wie ieh 1923 an einer stark bevolkerten Brotkaferkultur aus­
fiihrlieh besehrieben habe. Es gelang mir, das ungewohnliehe Verhalten 
der Tiere dureh entspreehend angesetzte Experimente auf solche An­
reieherung an CO 2 zuriiekzufiihren. Gerade diese Beobaehtungen waren 
es besonders, wclche mieh veranlaBten, den ganzen sieh daran arl­
sehlieBenden Fragenkomplex einer genaueren Untersuehung zu unter­
ziehen, welche dann zu den oben gesehilderten Ergebnissen fiihrte. 

Dureh die aus der Ubervolkerung sieh ergebende Anderung der 
Umweltbedingungen werden haufig die Tiere zur Auswanderung ver­
anlaBt, wie man es bei jiingeren Mehlmottenraupen oft beobaehten 
kann. Alte, verpuppungsreife Raupen wandern regelmaBig aus dem 
Nahrsubstrat aus, jedoeh ist das eine Erseheinung, welche nieht als 
abnorm bezeiehnet werden kann. Solche Ubervolkerung braueht sieh 
durehaus nieht auf das ganze KulturgefaB zu erstreeken, sondern kann 
aueh ortlieh besehrankt sein. Ieh habe bei Brotkaferlarven und Mehl­
mottenraupen ofter beobaehtet, daB eine ganze Anzahl in einem Klum­
pen dieht beieinander saB, wahrend das ubrige, reiehlieh vorhandene 
Nahrsubstrat ganz unbefallen war. Wahrseheinlieh hangt diese Tat­
saehe damit zusammen, daB die Eiablage hier erfolgte, daB die winzig 
kleincn Larven dann aueh in der ersten Zeit eincn geniigcnden Lebens­
raum zur Verfiigung hatten, der aber dUTCh das Waehstum dann 
immer mehr sich verengte. In einzelnen Fallen beobaehtete ieh ferner 
in einer Sehale mit Haferfloeken zwei oder drei zeitlieh gleiehalterige 
Mehlmottenraupen dieht beicinander eingesponnen, welche bei 18 0 mit 
einer Differenz von etwa 14 Tagen Falter ergaben und auBerdem in 
der GroBe stark variierten. Aueh hier sind Beunruhigung, Nahrungs­
besehrankung, Stoffweehselprodukte als Griinde fUr versehiedene Ent­
wieklungsdauer und GroBe anzusehen. Hingewiesen sei in diesem Zu­
sammenhang aueh auf die Abhangigkeit des Volumcns beim Karpfen 
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und der SehalenHi.nge der Sehneeken vom Wasservolum, welche wir in 
Abb. 205 dargesteUt haben und als exponentiale Funktion auffassen. 
Als zweiten Hauptgrund Illoehte ieh den Hunger gesondert betraehtet 
wissen, wenn er aueh bei der Vbervolkerung sehon eine groBe RoUe 
spielt, und zwar aus Griinden, welche aus noeh zu bespreehenden Bei­
spielen hervorgehen werden. 

Wir miissen aber alle solche Ereignisse als Eingriffe in den Lebens­
ablauf werten und werden dann aueh verstehen, warum ein Tiermaterial, 
das wir zu irgendwelchen Versuehen verwenden, sew selten ganz gleieh­
artig sein kann. Die, wenn aueh oft geringe Versehiedenheit in der 
Reaktionsfahigkeit der Organismen findet dadureh ihre Erklarung, daB 
in den Individuen noeh die Nachwirkungen von Ereignissen vorhanden 
sind, welche den inneren Zustand, die Konstitution des Individuums 
unterschiedlich gestalten. Wie wir noch sehen werden, wirken sich solche 
Erlebnisse unter Umstanden auch noch in der nachsten Generation aus. 
Was man gewohnlieh Variationsbreite oder individueUe Unterschiede 
nennt, wird zum groBen Teil darauf zuriickzufiihren sein. 

DaB der Hunger eine groBe RoUe spielt, zeigt sem deutlich das in 
Abb. 212 besprochene Beispiel des Ringelspinners, in de.ssen Raupen­
zeit Hungerperioden verschiedener Lange eingeschaltet wurden. Die 
Zahl der von dem Weibchen wenigcr abgelegten Eier steigt mit der 
Anzahl der Hungertage nach Art einer exponentialen Funktion be­
trachtlieh. Das wahrend der Entwicklungszeit verhaltnismaBig kurz 
dauernde Erlebnis wirkt sich also erst nach AbschluB der Entwiek­
lung im Imaginalleben aus. Sem wesentlich fiir uns ist die Tatsache, 
daB die GroBe der eintretenden Wirkung von dem Umfang des Ereig­
nisses nach dem Exponentialgesetz abhangig ist. Auch Kopec steUt 
auf Grund eines reichen Materials von Limantria dispar fest, daB 
unterbrochenes Hungern junger Raupen eine betrachtliche Verlange­
rung des Larvenlebens und eine gewisse Abkiirzung der Puppenzeit 
bewirkt. Auf die Lebensdauer der Imagines konnte dagegen kein Ein­
fluB des Hungers gefunden werden. Die durchschnittliche Grenze 
des Larvenwachstums, ausgedriickt im Durchschnittsgewicht der Pup­
pen, ist nach Kopec direkt von der verarbeiteten Futtermenge 
und umgekehrt abhangig von der Verlangerung des Larvenlebens und 
der Verkiirzung der Puppenzeit. Der Wachstumsbetrag von Raupen, 
die jeden zweiten Tag ihres Lebens hunger ten, ist mit der Zeit betraeht­
lich groBer als der von Tieren, die se it der letzten Hilutung nur einmal 

2I* 



- 324 -

hungerten. Uber die beschleunigende Einwirkung des Hungerns auf 
die Metamorphose berichtet ferner Krizenecky. 

Bei den Abb. r62 und r63 haben wir gesehen, daB die Anderung 
der Umweltbedingungen von groBem EinfluB auf die Zahl und die 
Eigenschaften der abgelegten Eier ist. Abb. 212 zeigte dann auch den 
nachhaltigen EinfluB des Hungerns auf die Eiproduktion. Es kann 
dann auch nicht wundernehmen, daB derartige Eingriffe nicht nur den 
Lebensablauf des Individuums beeinflussen, sondern auch noch in der 
nachsten und vielleicht auch in den weiteren Generationen sich bemerk­
bar machen. Kopel: fand bei Limantria dispar, daB Weibchen von 
Hungerraupen mit gesunden Miinnchen begattet zwar weniger Eier 
legen, aber die Eigr6Be und das Gewicht der gezogenen Puppen sind 
normal. Die Entwicklungsfiihigkeit der Eicr und die Sterblichkeit der 
Raupen und Puppen werden durch die Hungerung nicht beeinfluBt. 
Die morphologische Struktur der Spermatozoen von Mannchen der 
Hungerraupen und ihre normale Befruchtungsfahigkeit werden nicht 
geiindert, aber die Sterblichkeit der daraus entstehenden Raupen und 
Puppen ist gr6Ber. Durch Entkraftung der 1\1a.nnchen werden im Gegen­
satz zu den Weibchen verschiedentliehe schadliche Wirkungen in der 
Nachkommenschaft konsequent hervorgebracht. 

Die Ursache fUr das verschiedene Verhalten der beiden Geschlechter 
sucht Kopel: in der Verwandlung, die wahrscheinlich bei beiden Ge­
schlechtern verschieden ist. Die Veranderungen, die in der Struktur 
der Spcrmatozoen durch Hungerung der Mannchen hervorgerufen 
werden, sind sehr wahrscheinlich qUalitative. Die Verlangerung des 
Larvenlebens, welche bei hungernden Raupen bemerkt wurde, kann in 
deren N achkommenschaft nicht beobachtet werden. Das Puppen­
stadium dagegen, das bei Hungertieren sehr stark verkiirzt wird, er­
fahrt bei der Nachkommenschaft eine gleiche Veriinderung, welche zu 
einer Beschleunigung der Metamorphose fiihrt. Ebenfalls an Raupen 
des Schwammspinners hat Kosminsky Ziichtungen bei erh6hter Tem­
peratur (30-350) und unnormaler Nahrung (AprikosenbJatter anstatt 
Pappelblatter) durchgefiihrt. Er sagt: 

"Das Ergebnis bildeten kleine Schmetterlinge (Liinge der Vorderfliigel 
bei Miinnchen 16 mm, bei Weibchen 22 mm), von denen nur zwei Weib. 
chen sich als fruchtbar erwiesen. Die aus den von diesen Weibchen ge. 
legten Eiern hervorgegangenen Raupen wurden bei Zimmertemperatur 
und bei normaler Ernahrung (Pappelbliittcr) geziichtet. Ein Gelege ergab 
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I I Schmetterlinge, von ihnen nur ein normales Weibchen, filnf normale 
Mannchen und fiinf gynandromorphe Mannchen." 

Von Interesse sind auch in diesem Zusammenhang die Ernahrungs­
verhaltnisse des blauen Schinkenkafers (Necrobia rujipes), iiber den ich 
nach den Untersuchungen von Simmons und Ellington kiirzlich 
berichtet habe. Zwar kann die gesamte Entwicklung auch in einem 
sonst unbefallenen Schinken vor sich gehen, aber sowohl die Larven 
wie auch die Rafer zeigen eine besondere Vorliebe fiir die eigenen Art­
genossen und ihre eigenen Eier und werden kannibalisch. Obschon die 
Eier hauptsachlich in tiefe Ritzen und Spalten abgelegt werden und 
dadurch meist den NachsteUungen entzogen sind, faUt doch ein Tcil 
der Nachkommenschaft der eigenen Art zum Opfer. Besonders werden 
die Larven anderer Insekten, die auch an Schinken leben, z. B. der 
Kasefliege gefressen. Simmons und Ellington stellten aber einen 
groBen EinfluB der Ernahrungsart auf die Lebensdauer und Ver­
mehrungsziffer der Rafer fest und belegen ihre Beobachtungen durch 
ausfiihrliche Zahlentabellen. Bei reiner Schinkennahrung leben die 
Kafer bei etwa 20° rund 4-4,5 Monate, die Weibchen legen wahrend 
dieser Zeit mit Ausnahme der letzten Wochen im Durchschnitt I37, im 
H6chstfallc etwas iiber 300 Eier ab, die Larvenentwicklung dauert bei 
dieser Ernahrung bei etwa 25 ° rund 3 Monate. Werden aber die Tiere 
mit Larven von Kasefliegen crnahrt, so vcrkiirzt sich die Entwicklungs­
zeit auf ctwa 5 Wochen, die IUfcr k6nnen iiber ein Jahr leben und die 
Weibchen legen im H6chstfalle iiber 2000 Eier ab. Bei reiner Schinken­
ernahrung kann eine Verringerung der Plage von selbst eintreten, da 
durch zahlreich vorhandene Tiere eine Dezimierung der eigenen Art 
vorkommt, bei gleichzeitigem Befall mit andercn Organismen aber, 
z. B. mit Rasefliegen, sind die Lebensbedingungen fiir den blaucn 
Schinkenkafer viel giinstiger, sie leben langer und vermehren sich star­
ker, ihr Bediirfnis nach Imektenfleisch wird durch die vorhandenen 
Fliegenmaden reichlich befriedigt, so daB eine auBerst starkc Plage an 
den Raucherwaren die Folge ist. 

Die hier herangezogenen Gesichtspunkte gelten nicht nur fiir In­
sekten, sondern auch flir andere Gruppen von Organismen. Abb.349 
zeigt nach Pii t t er die Verschiedenheit der Widerstandsfahigkeit von 
Rana eSC1llenta je nach dem Alter gegen Oz-Entziehung und hohe Tem­
peratur. Die Erstickungsdauer nimmt mit dem Alter ab, die Wiirme­
lahmung bei gleicher Temperatur (40°) dagegen zu. Nach dem Expo-
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nentialgesetz liegen hier reziproke Funktionen ahnlich wie in Abb. 14 
und 16 vor. 

Als nachwirkende Beeinflussung eines lebendigen Geschehens rnuB 
auch die Vorbehandlung eines Objektes angesehen werden. In Abb. 35 
haben wir die Ternperaturabhangigkeit der Reizschwelle fill die photo­
tropische Krurnrnung von Koleoptilen von Avena sativa kennen ge1ernt, 
der wir nunrnehr nach dern Exponentialgesetz den Charakter einer Kurve 
vorn Typus der Abb. 52 rechts zusprechen rnussen. Wir sahen, daB der 
rechte Ast irnrner steiler verlauft, je Hnger vorgewarmt wurde. Etwas 
Ahnliches gilt fUr die geotropische Prasentationszeit nach Kani tz, in 
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Abb. 349. Die Abhangigkeit der Erstickungsdauer (I) und der Dauer bis 
zur Warrnelahmung von dcm Alterszustand der Enhvicklungsstadien des 

Frosches. 

welcher der rechtc Ast der Kurve ebenso urn so steiler wird, je groBer 
die Zeit der Vorwarrnung gewahlt wird. Die Wirkung der Beeinflussung 
macht sich entsprechend den Prinzipien des Exponentialgesetzes in der 
GroBe def Konstanten geltend. Ferner haben wir bei Abb. 300 be­
sprochen, wie die Vorbehandlung des Ferrnentes auf die Starkespaltung 
einwirkt und die Kurven verandert. 

In allern und jedern kornmt zurn Ausdruck, daB die Reaktionen im 
Organismus, sei es als zeitlicher Verlauf oder in Abhangigkeit von 
irgendwelchen auBeren oder inneren Systembedingungen, von dern Ex­
ponentialgesetz beherrscht werden. Jedes Ereignis irn Leben, ob klein 
oder groB, libt seine Wirkung auf den lebendigen Ablauf aus. In vielen 
Fallen konnen wir diese Einflusse rnessen, in wenigen wurde das aller-
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clings bis jetzt systematisch durchgefiihrt. Aber schon nach dem, was 
wir wissen, kann gesagt werden, daB der Eindruck, den irgendein 
"schicksalhaftes" Ereignis hinterHiBt, in seiner Gr6Be von der Starke 
clieses Ereignisses gesetzmaBig nach dem Exponentialgesetz abhangig 
sein muB,auch dann noch, wenn die Wirkung des Eingriffs erst nach 
langerer Zeit sich bemerkbar macht, wie wir an dem Beispiel in Abb. 2I2 

gesehen haben. Auch dann muB die Gilltigkeit des Exponentialgesetzes 
angenommen werden, wenn wir 
iiberhaupt keine Reaktion fest- 98 

stellen k6nnen, denn man wird eher 
an die Mangelhaftigkei t unserer 
Methoden glauben miissen als 
daran, daB auf irgendein Ereignis, 
sei es auch noch so geringfiigig, 
der Organismus iiberhaupt nicht 
reagiert. 

Die Summe des Erlebten, die 
Vorgeschichte oder die Vorbehand­
lung macht sich im Organismus in 
dem Augenblick geltend, wo wir 
ihn auf irgendein Symptom hin 
untersuchen. Die Variationsbreite 
und die individuellen Unterschiede 
sucht man durch eine groBe Indi­
viduenzahl auf ein MittelmaB zu 
bringen, doch ist das im Grunde 
genommen nur ein Notbehelf, bei 
dem das Problem der Individua-
litat, vielleicht eins der gr6Bten 
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Abb. 350. Die Abhangigkeit des 
Wachstums der Erbse von dem Ge­
wicht des Saatgutes, - schwer, 

- . - . _. leicht. 

biologischen Probleme, in seiner ganzen Schwere uns entgegen tritt. 
Die Reaktionsfahigkeit miiBte streng genommen an jedem Individuum 
unter genauester Beachtung und Analyse seiner Vorgeschichte unter­
sucht werden. 

In der Vererbungslehre spielen z. B. diese individuellen Unterschiede 
eine ganz bedeutende Rolle, aber auch in praktischen Fallen machen 
sie sich oft geltend. Abb. 350 zeigt z. B. nach Kidd und West die Ent­
wicklung von "Extra Early Alaska Peas" von schwerem (oben) und 
leichtem (un ten) Saatgut. Als Ordinate wurde die H6he der Pflanzen 
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in Zentimetem zu verschiedenen Zeiten eingetragen. Die Steme zeigen 
an, wann die Erbsen tischreif wurden. Nicht nur, daB die Hohe der 
Pflanzen unterschiedlich ist, sondem auch, daB die Reifezeit etwas 
hinausgezogert wurde, ist fUr die Wirtschaft von nicht zu unterschatzen­
der Bedeutung. Die unterschiedliche Reaktionsfahigkeit ist dem Saat­
gut durch das Gewicht schon auBerlich anzumerken, haufig ist das 
jedoch nicht der Fall. Da sehen wir die Unterschiede nur im Resultat. 

Abb. 35I gibt die Keimungskurven fUr Kiefernsamen von Nord­
norwegen nach Hagen wieder, welche leicht in das Kurvensystem des 
Exponentialgesetzes eingereiht werden konnen. Linie I stammt von 
Samen von Skjomen in Ofoten, 68 0 I5 n. Br., Linie II ist das Mittel 
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von sechs Samenproben von 
Bado und vom Maalselv, 69° 
n. Br. Vorgeschichte und 
vVachstumsort des Samens 
maeht sieh in einer stark 
untersehiedliehen Lage der 
Kurven kcnntlieh. Es wird 
in vielen Fallen nieht leieht 
sein, aus den verschiedenen 

30 Resultaten auf die vorher-

Abb. 35 I. DieKeimungskurven fur Kiefern­
samen verschiedener Herkunft. 

gegangenen Gesehehnisse zu 
schlieBen. Es bleibt jedoeh 
wichtig genug zu wissen, in 

welcher Riehtung man suehen muB, urn den Tatsaehenkomplex, dem 
man im biologischen Gesehehen, besonders auch bei angewandt- bio­
logischer Betrachtung auf Sehritt und Tritt begegnet, in scinen Zu­
sammenhangen zu verstehen. DaB die se Fragen dann auch in aus­
gedehntem MaBe in der Vererbungslehre neben den Erbfaktoren ihre 
Beriieksichtigung finden miissen, seheint nach allem, was wir iiber die 
BeeinfluBbarkeit des biologischen Geschehens im Lebensablauf der In­
dividuen gesagt haben, selbstverstandlich. 

3. Die Lebensbedingungen. 

Zweck und Ziel jeder angewandten Wissensehaft ist, den lebendigen 
Ablauf in ihren Objekten so zu gestalten, wie es im Interesse des Men­
schen liegt. Das Exponentialgesetz lehrt uns, den gesetzmaBigen Re­
aktionsverlauf in seinem Zusammenhang mit Umwelt und Innenwelt 
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der Organismen zu erkennen und soll uns dazu heHen, hineinzugreifen 
in den Ablauf des Lebendigen und ihn gewollt abzuandern, denn wir 
wissen, daB jeder Eingriff in das biologische Geschehen im Organismus 
nach dem Exponentialgesetz nachwirkt. Erreichen miissen wir die 
Anderung dadurch, daB entweder ungiinstige Lebensbedingungen in 
giinstige oder umgekehrt giinstige in ungiinstige umgestaltet werden, 
je nachdem wir eine Heilung oder Schadigung erstreben. Wie das im 
einzelnen erreicht werden kann, werden wir noch sehen. 

Zunachst ist notwendig zu wissen, wie ein Organismus mit seinen 
ererbten Faktoren in die Umwelt hineingestellt ist und wie er auf sie 
reagiert. Es ist das eine Grundfrage der Biologie iiberhaupt, und wir 
sind ihr ja in diesem Buch in der Hauptsache nachgegangen und haben 
erkannt, daB jede Reaktion des Organismus gesetzmaBig ablaufen muB 
und daB das Naturgesetz, we1ches diesen Ablauf bestimmt, in dem Ex­
ponentialgesetz seinen mathematischen Ausdruck findet, gleichgilltig, 
ob es sich um Stoffwechselvorgange oder Reizbarkeit handelt, ob wir 
das chemische Geschehen oder die Auspragung morphologischer Charak­
tere in ihren quantitativen Abhangigkeiten betrachten, ob wir spezielle 
Vorgange wie die fermentativen Prozesse oder die Giftwirkungen her­
auslosen oder ob wir die Einwirkung auBerer Faktoren, Temperatur, 
Licht, Fetichtigkeit, Nahrung oder chemische Einfliisse untersuchen. 

In diesem Abschnitt wollen wir die Lebensbedingungen vom Stand­
punkt der angewandten Biologie aus ansehen, um den Weg zu finden, 
der uns die moglichen Angriffspunkte vermittelt. In der angewandten 
Biologie ist das Studium der Le bensweise der Organismen die Basis, 
auf der alles andere aufruht, weil eine MaBnahme nur dann Aussicht 
auf Erfolg hat, wenn sie an den "schwachen Punkten" ansetzt. Dabei 
diirfen die groBen Zusammenhange im Naturgeschehen nicht auBer 
Acht gelassen werden, weil durch die Umweltbedingungen haufig die 
Angriffspunkte verlagert werden. Wenn wir immer im Auge behalten, 
daB der Organismus an dem groBen kosmischen Geschehen teil hat, 
von ihm abhangig und durch dasselbe in der Art, wie sein Ablauf vor 
sich geht, bedingt ist, so werden sich auch Mittel und Wege finden 
lassen, umzugestalten und einzugreifen, wenn wir das Naturgesetz 
kennen, nach dem jedes Geschehen naturnotwendig sich abspielen muB. 

Wenn es irgend moglich ist, wird ein Organismus die Ortlichkeiten 
aufsuchen, an denen er sein Optimum findet. Herter beobachtete, 
wie sich das Temperaturoptimum bei der roten Waldameise bei wech-
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selnder Umgebungstemperatur verschiebt. Abb. 352 gibt an, bei wel­
cher Temperatur sich die Ameisen bei diffusem Tageslicht ansammeln 
und zeigt eine Kurve, welche den S-formigen Charakter unserer ex­
ponentialen Funktionen tragt. Von weitreichender Bedeutung fUr die 
angewandte Biologie ist die schon mehrfach erwahnte Tatsache, daB 
die verschiedenen Organismen auf die Umweltbedingungen unter­
schiedlich reagieren, z. B. andere Optima haben. Nutzformen und 
Schadformen haben dann auch eine andere Vermehrungsziffer, so daB 
sich das Verhaltnis von Nutzform zu Schadform verschieben kann. 
Ich erinnere z. B. an die Beziehungen zwischen Schlupfwespen oder 
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Abb. 352. Die Verschiebung des 
Temperaturoptimums bei Formica 
ruta durch Anderung der Um-

gebungstemperatur. 
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Abb. 353. Der EinfluB der Bodentem­
peratur aut die Schadigung von Weizen­
saat durch verschiedene FuBkrankheiten. 
- Ophiobolus gramim's, - - - Helmintho. 
sporiumsativum, ... Gibberelta saubinetii. 

Eine Kulturpflanze ist dann oft auch bei der einen Bedingung mehr 
dem einen Schadling, bei einer andern mehr dem andern ausgesetzt. 
Abb. 353 zeigt z. B. den EinfluB der Bodentemperatur auf die Infektion 
und Schadigung von Winterweizen durch FuBkrankheiten nach 
Mc Kinney in Amerika. Er infizierte Boden mit Reinkulturen von 
Ophiobolus graminis, dem Weizenhalmtoter (ausgezogene Kurve) , Hel­
minthosporium sativum (gestrichelt) und Gibberella saubinetii (punk­
tiert), einer Fusariose. Es handelt sieh hier urn Kurven, dessen Grund­
typ unsere Abb. 88 reehts ist, und man sieht, daB das Maximum der 
Sehadigung in Prozent bei den drei Schadlingen bei verschiedenen 
Bodentemperaturen liegt. Noch unveroffentliehte Versuche des Autors 
mit Ophiobolus graminis zeigen auch, daB er besonders sehadlich auf­
tritt, wenn der Boden zu trocken oder zu naB fur die beste Entwieklung 
des Weizens ist, bei nassen Boden noch mehr als bei troekenen. 
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Da die Feuchtigkeitsverhaltnisse der B6den iiberhaupt fiir das 
Wachstum der Pflanzen von allergr6Bter Bedeutung sind, ist es inter­
essant, daB die Austrocknung bzw. die Wasserbindung ebenfalls Kurven 
gibt, welche nach dem Exponentialgesetz verlaufen. Abb.354 gibt 
nach Veihmeyer, Israelsen und Conrad die Feuchtigkeitsmenge 
in Prozenten vom Trockengewicht wieder, welche von Bodenproben 
von " Yolo clay loam" von verschiedenem Gewicht beim Zentrifugieren 
zuriickgehalten wird. 

In Abb. 355 haben wir wieder eine Sattelkurve vor uns, die hier das 
Steigen und Fallen der Bakterienzahl (in Millionen) in kiinstlich mit 
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Abb. 354. Der Feuchtigkeitsgehalt in Pro­
zenten von zentrifugierten Bodenproben ver-

schiedenen Gewichts. 

Pseudomonas proteamaculatus infizierten 
BHittern wiedergibt (Paine u.Berridge). 
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Abb. 355. DieAnzahlderBak­
terien (in Millionen) in kiinst­
lich mit Pseudomonas protea­
maculatus infizierten BHittern 
an den Tagen nach der In-

fektion. 

Dber die Beziehungen des Wachstums und des Pflanzenertrages 
zu Nahrung und Diingung haben wir schon gesprochen und gesehen, 
daB die Ertragssteigerung dem Exponcntialgesetz unterworfen ist. Die 
Kenntnis dieser Beziehung crm6g1icht es, genau zu sagen, wieviel Pro­
zent Mehrertrag von dem crsten, zweiten, dritten usw. Zentner Diinger 
zu erwarten ist, und wie hoch die Gabe genommen werden darf, damit 
keine Schadigungen eintreten. 

Auch fiir tierische Schadlinge ist das Wachstum von der Menge und 
der Art der Nahrung abhangig. In Kap. B I I b haben wir den Ein­
£luB des Hungerns schon kennen gelernt und auch gesehen, daB beim 
Schwammspinner eine veranderte Nahrung den Entwicklungsgang und 
die inneren Zustande weitgehend beeinfluBt. Abb. 356 gibt die Unter­
schiede des \Vachstums bei verschiedener Nahrung der Raupen von der 
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Tomatenmotte Hadena oleracea nach Lloyd wieder, die an Tomaten 
und an Chenopodium fressen. Es handelt sich urn den Anfangsteil der 
normalen Wachstumskurve, wie wir sie friiher kennen gelernt haben, 
deren Verlagerung durch die Nahrung hervorgerufen ist. Fiir die an­
gewandte Entomologie ist die Kenntnis dieser Art Abhangigkeit von 
der zur Verfiigung stehenden Nahrung, die wir zahlenmaJ3ig durch 
unsere Konstanten festlegen konnen, von groJ3er Bedeutung, wenn es 
sich darum handelt, das zeitliche Auftreten von Schadlingen festzu­
legen. Denn entsprechend der Lange der Larvenzeit verschiebt sich 
auch das Erscheinen der Imagines und die Eiablage. Hinzu kommt 
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Abb.356. Der zeitliche 
Verlauf des Wachstums 

noch, daJ3 sich auf Tomate nur 6/8 verpuppen 
im Gegensatz zu den auf Chenopodium leben­
den Raupen, von denen 6/6 zurVerpuppung ge­
langen. Urn die Beziehungen zwischen den 
Kulturpflanzen und den Schadlingen zu ver­
stehen, geniigt es durchaus nicht, eine Mono­
phagie oder Polyphagie festzustellen, sondern es 
muJ3 auch die Entwicklungsgeschwindigkeit bei 
verschiedener und wechselndcr ~ ahrung in die 
Beobachtung mit einbezogen werden. Nach an­
dern Kurven von Lloyd, die zwar auch, wohl 
wegen der Ungenauigkeit der Gewichtsbestim­
mung, noch sehr unregclmaJ3ig verlaufen, aber 
denselben Charakter aufweisen, wie unsereAbb. 

VDU Raupeu der Toma­
tenmotte bei verschie­

dener Nahrung. 356, cntwickeln sieh die Raupen auf Tomate nur 
bis zu ciner bestimmtcn Stufe und sehr verlangsamt, sterben dann aber 
ab. Auf Polygon1t11t geht die Entwicklung normal vor sieh. Wird nun 
erst Tomate und dann wieder Polygonum gegeben, so entsteht eine 
Kurve, welche in der Mitte zwisehen beiden liegt. In Abb. 356 durch­
laufen die Raupen ihre Entwieklung schneller auf Chenopodium als 
auf Tomate, so daJ3 damit gerechnet werden muJ3, daJ3 ein Sehadling, 
der (zufallig?) auf Unkrautern lebt, unter Umstanden eine sehnellere 
Generationenfolge hat, als der, welcher an Kulturpflanzen friJ3t. Hier 
eroffnet sieh der angewandten Entomologie noch ein weites Gebiet, das 
erst wenig bearbeitet und fiir die Beziehung der Sehadformen zu den 
Nutzformen von groJ3er Wiehtigkeit ist. 

Mindestens ebenso wiehtig ist der EinfluJ3, den die tierisehen Sehad­
linge dureh ihren FraJ3 auf die Ertragsminderung der Kulturpflanzen 
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ausiiben. Diese ist von der Starke der Schadigung wiederum nach dem 
Exponentialgesetz abhangig, so daB der VeJ;lust zahlenmaBig festgelegt 
werden kann. Daraus kann dann errechnet werden, ob die Kosten 
einer Bekampfung in einem gesunden Verhaltnis zum Ertragsverlust 
stehen, denn letzten Endes ist Pflanzenschutz ja eine Sache der Ren­
tabilitat. Wie man sich die Abhangigkeit des Pflanzenwachstums von 
den fressenden Schadlingen vorzustellen hat, zeigen die von Kidd und 
W es t angefiihrten Beispiele iiber das Wachstum von H elianthl~s annuus. 
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Abb.357. Die Zunahme des Trocken­
gewichts der Sonnenblume, a normale 
Pflanzen, b ein Kotyledon und ein 
Blatt entiemt, c beide Kotyledonen 

entfcrnt. 

Das Abschneiden von Pflanzentei-
len entspricht ja im Effekt durch­
aus den Folgen des TierfraBes und 

Abb.358. Die prozentuale Gewichts­
zunahme bei der Sonnenblume, Be­

zeichnung wie in Abb. 357. 

ist in unserem Sinne dann natiirlich 
auch als bedeutender Eingriff in 
den Lebensablauf der Pflanze zu 
werten. Abb. 357 stellt die Zunahme 
an Gesamttrockengewicht als Zeit­

funktion dar, wenn in a die Pflanze normal wachst, in b ein Kotyledon 
und ein Laubblatt und in c bcide Kotyledonenentfernt wurden. Abb.358 
zeigt die Veranderung des prozentualen Wachstums (als Trockengewicht) 
von Woche zu Woche. DaB es sich hier urn exponentiale Funktionen 
handelt, steht nach allem, was wir wissen, auBer Zweifel. 

Von der Art, wie die Organismen von den Umweltbedingungen im 
einzelnen beeinfluBt werden, haben wir in den friiheren Kapiteln schon 
eingehend gesprochen. Es braucht nicht besonders betont zu werden, 
daB diese Dinge, Temperatur, Feuchtigkeit, atmospharische Strahlung 
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usw., iiberhaupt alles, was wir als Klima und Witterung bezeiehnen, 
ebenso wie die Emahrungsverhaltnisse von allergroBter Bedeutung fiir 
die angewandte Biologie sind. Das geht sehoR daraus hervor, daB sieh 
die medizinisehe (siehe z. B. Handb. d. norm. und pathol. Physiol. 
Bd. I7) und wirtsehaftliche Biologie immer wieder mit diesen Fragen 
besehiiftigt. 

Aus dem groBen Tatsaehenkomplex heraus werden wir ohne weiteres 
sehlieBen konnen, daB das Exponentialgesetz hier gesetzmaBige Ab­
hangigkeiten aufdeekt, dessen Wert fiir die Praxis noeh gar nieht zu 
iibersehen ist. Uber den EinfluB klimatiseher Zustande auf das Wachs­
turn der Gerste hat sieh in jiingster Zeit Gregory geauBert. Eingehend 
behandelt ferner Bodenheimer im Zusammenhang mit seinen Dar­
legungen iiber die Voraussage der Generationenzahl von Insekten die 
Bedeutung des Klimas fiir die landwirtsehaftliche Entomologie und 
anerkennt auch, trotzdem seine Ausfiihrungen noeh fast vollkommen 
auf dcr BI unckschen Hyperbel ruhen, das Exponentialgesetz als die 
hohere GesetzmaBigkeit. Zu demselben Problem hat sich weiter auch 
Shelford vor kurzem geauBert und dessen griindliehe Bearbeitung 
gefordert, zumal es zu den Grundfragen der Phanologie in engster Be­
ziehung steht. Wie die Erkenntnisse, welehe wir dureh das Exponential­
gesetz gewinnen, im einzelnen fiir die Praxis nutzbar gemaeht werden 
konnen, muB zukiinftigen Arbeiten iiberlassen bleiben. In diesem Zu­
sammenhang muB es vorlaufig geniigen, auf die Probleme hinzuwcisen 
und die Moglichkeit ins Auge zu fasgen, sie einer Losung zuzufiihren. 

In Abb.359 ist naeh Stell waag unter a das zeitliche Auftreten 
des Traubenwicklers im J ahre I9I7 dargestellt, und zwar ausgezogen 
fiir die bekreuzte, gestrichelt fiir die einbindige Art. Der Falterflug der 
versehiedenen Generationen ist zeitlieh gut getrennt, im J ahre I920 
dagegen (b) hat eine starke Aufsplitterung des Fluges stattgefunden. 
Da naeh der Vorsehrift gegcn den Heu- und Sauerwurm kurz naeh der 
Flugzcit der Falter gespritzt werden soli, erschwert eine solche Auf­
splitterung des Fluges die Bekampfung auBerordentlieh, daher ist es 
eine der brcnnendsten Fragen der angewandten Entomologie, die ge­
setzmaBigen Beziehungen zwisehen dem zeitliehen Auftreten der 
Sehadlinge und ihrer Zerst5rungsarbeit und den AuBenfaktoren heraus­
zufinden, urn Vorbeugung und Bekampfung entspreehend einstellen 
zu konnen. Aueh die Ausbreitung und Verteilung der Sehadlinge bBt 
sich durch das Exponentialgesetz kurvenmaBig erfassen, wie Abb.360 
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nach Dry zeigt. Er beobachtete den prozentualen Befall von spat 
gesaten schwedischen Steckriiben (Brassica rutabaga), welche nicht von 
der ersten Brut der Gallrniicke Contarinia (DiPlosis) nasturtii Kieff. be­
fallen waren. Das Feld lag in der Nahe von einern friiher gesaten Feld, 
das von der ersten Brut besetzt war. Abb. 360 gibt an, wievielProzent 
Pflanzen in den verschiedenen Reihen, nurneriert von der Seite nahe 
dern infizierten Feld, von der zweiten Brut befallen werden, und man 
sieht, daB es sich urn eine exponentiale Funktion handelt, welche die 
Verteilung der zweiten Brut auf dern Nachbarfeld darstellt. Urn Kultur­
pflanzen vor Schadlingsbefall zu schiitzen, wird vorn Pflanzenschutz 
in rnanchen Fallen ernpfohlen, die Aussaat 50,-------..., 
solange hinauszuz6gern, bis die Gefahr vor- % 

iiber ist, denn die Entwicklung, also auch .0 

all11\ 1I\llIi 
HQi Juni .JUU· /Jug. J'ept. Okf. 

°1Jl1S>bfJ/J I 
HQt" Juni Juli I/ug. J'ept. Okt. 

Abb. 359. Das zeitliche Auftreten der Falter 
des Heu- und Sauerwurms, - - - einbindiger, 
.- bekreuzter Wickler, a: 1917, b: 1920. 
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10 

Abb.360. Die 6rtliche Aus­
breitung der Steckriiben­
gallmiicke von einem Infek-

tionsherd aus. 

FraBperiode, Flugzeit und Eiablage des Schadlings sind von den kli­
rnatischen und Witterungseinfliissen dirckt abhangig. 

Hier handelt es sich darurn, die Reaktionsgeschwindigkeit von 
Schadforrn und Nutzforrn in ihrer gesetzrnaBigen Beziehung zu den 
Urnwelt- und Lebensbedingungen kennen zu lernen, urn entsprechende 
MaBnahrnen durchfiihren zu k6nnen, welche den rn6glichsten Schutz 
der Kulturpflanzen gewahrleisten. DaB das Exponentialgesetz die 
Grundlage darsteUt, auf der eine planrnaBige Durchforschung derartiger 
Problerne des Pflanzenschutzes einsetzen kann, soll an einern Beispiel 
gezeigt werden. Gunliffe, Fryer und Gibson reproduzieren eine 
Anzahl Abbildungen, welche den prozentualen Befall der Hauptstengel 
von Hafer rnit Fritfliegen darstelien, wenn die Pflanzen zu verschie­
denen Zeiten gesat waren. Abb.36r gibt rnehrere Versuchsserien 
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wieder. Die Zeit, in welcher ein maximaler Befall vorhanden ist, wird 
bestimmt dureh die Zeit, in welcher die Fliegen am haufigsten sind. 
Man sieht, daB aueh hier exponentiale Beziehtmgen vOrliegen, die durch 

50 

50 

~~O 
~JO 
~zo 

* 10 
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das Exponentialgesetz einer Analyse zu­
ganglieh sind. Die Aussaat muB sieh 
naeh del' Flugzeit riehten, gleichzeitig 
ist aber zu beriieksiehtigen, daB die 
Kulturpflanze aus Griinden der Reifung 
aueh nieht zu spat gesat wird. Da, wie 
gesagt, aueh die Flugzeit des Sehad-

Z1 28 lings von klimatisehen und Wittel'ungs-2J ,]0 
flprtt 

7 1~ 
1101 

Abb.361. Del' prozentualeFrit­
fliegenbefall an Hafer, del' zu 
verschiedenen Zeiten ausgesil.t 

faktoren abhangig ist, so muB es ge­
lingen, auf Grund del' gesetzmaBigen 
Beziehungen alle Gesiehtspunkte gegen-

wurde. Zwei Versuche. einander abzuwagen und so den Weg zu 
finden, del' am gangbarsten ist. In den von Borner begonnenen Unter­
suehungen tiber den Massenweehsel (Gradation) sehadlieher Insekten 
sehen wir wertvolle Anfange, in der angedeuteten Richtung weiterzu­
kommen. 

Urn die vorhandenen gesetzmaBigen Beziehungen erfassen zu konnen, 
niiissen Feldbeobaehtung und Experiment zusammen arbeiten, denn 
die Struktur del' GesetzmaBigkeiten wird hauptsaehlieh dureh Einzel­
versuehe im Laboratorium erkannt werden miissen, weil sie in vieler 
Hinsieht kontrollierbar und abanderungsfahig sind, was beim Feld­
versueh oft nicht del' Fall ist. Die Meinung, daB die Pflanzensehutz­
forschung alles aufs Feld setzen miiBte und das Laboratoriumsexperi­
ment nur Riehtlinien untergeordneter Art geben konnte, seheint mir 
eine vollige Verkennung der Saehlage, denn die gesetzmaBigen Bezie­
hungen lassen sich nur dureh die Trennung der wirkenden Faktoren 
in ihrer reinen Form erkennen. Man wird erst dann das Ergebnis eines 
Feldversuehes voll und ganz verstehen konnen, wenn man die Bedeu­
tung und den EinfluB del' Einzelfaktoren kennt und weiB, auf welche 
Einfliisse des Klimas, del' Witterung, del' Bodenverhaltnisse usw. man 
besonders zu aehten hat. 

Aber nicht nur, daB die Organismen in ihrer Reaktionsgeschwindig­
keit vollig in Abhangigkeit von del' Umwelt stehen, sondern aueh die 
Ereignisse friiherer Zeiten wirken sehr naehhaltig im lebendigen Ablauf 
del' Individuen fort. Wir sagten oben (S. 320), daB del' Begriff del' Norm 
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nicht ausreicht, urn den Fragenkomplex zu durchdringen, der sich spe:' 
ziell dem anwendenden Biologen darbietet. Wenn wir ausfUhrten, dafl 
wir unter dem typischen Geschehen diejenigen Ablaufe verstehen 
wollen, die bei optimalen Bedingungen vor sich gehen, so miissen wir 
in diesem Zusammenhang feststellen, daB das in der Natur meist nicht 
der Fall ist. Immer werden irgendwelche schadigende AuBenbedingungen 
vorhanden sein, die wir entweder, wenn es iiberhaupt moglich ist, be­
seitigen bzw. einschranken oder aber gerade hervoITufen und fordem 
wollen, je nachdem es sich urn Nutzformen bzw. den Menschen selbst 
oder urn Schadformen handelt, auf welche die Schadigungen wirken. 

Wir sprechen van einem regulatorischen Prinzip in der Natur, 'auf 
das wir das organische Gleichgewicht zuriickfUhren und das auf dem Zu­
sammenwirken einer ganzen Reihe von regulatorischen Faktoren beruht. 
Dber die Entstehung von Insektenkalamitaten sagt z. B. Escherich: 

"Fallen nun einige van diesen Faktoren (oder auch nur einer) weg, 
·oder werden sie an ihrer voIlen Wirkung gehemmt, so wird eine Storung 
-des Gleichgewichtes die Folge sein, indem die durch jene niedergehaltenen 
'Organismen ihre Vermehrungsenergie nunmehr stiirker entfalten, und 
eine groBere Zahl van Nachkommen zu fortpflanzungsfiihigen Imagines 
sich entwickeln konnen. We1chen Umfang die Gleichgewichtsstorung an­
nimmt, hiingt einmal van der Art und Dauer der in WegfaIl gekommenen 
regulatorisGllen Faktorcn und sodann van der VcrmehrungsgroBe und der 
Ausdehnungsmoglichkcit (vorhandenc Nahrungsmenge, Brutgelegenheit) der 
van ihnen in Schach gehaltenen Schiidlinge ab." 

Aus den wenigen Andeutungen mag hervorgehen, wie weitreichend 
und von welcher Bcdeutung die Fragen sind, die mit der Beeinflussung 
·der Organismen durch die Lebensbedingungen zusammenhangen und 
an denen sowohl die allgemeine, wie auch die angewandte Biologie 
.gleich intcrcssiert ist. Ein Arbeiten Hand in Hand ware dankbar zu 
begriiBen, weil beide Teile davon Vorteil haben konnen und schlie13lich 
auch die Fragen, wclche etwas abseits von der speziellen angewandten 
Biologic liegen, aber doch fiir das Fortschreiten ihrer Arbeit von unend­
lichem Wert sind, ihre Auswirkung in einer praktischen Forderung der 
deutschen Wirtschaft und Volkswohlfahft finden werden. Dabei gibt 
-das Exponentialgesetz die Basis ab, auf def, wie ich hoffe, die zUkiinftige 
For5chung beidef Richtungen stchen kann. 

4. Heilung und Schiidigung. 

Die angewandte Biologie orientiert sich, wie schon mehrfach betont, 
nach zwei Seitcn hin. In ihr wird der Mensch zum Ma13 def Dinge. Im 

J anisch, Das Exponentialgesetz. 22 
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Vordergrund steht naturgemaB der Mensch selbst, sein Gesundheits­
zllstand, seine Arbeitsfahigkeit, sein Wohlbefinden und Behagen. So 
ist es natfulich, daB die Medizin den groBten und selbstandigsten Zweig 
der angewandten Biologie bildet, gleichzeitig aber richtet sich das 
Augenmerk auf die taglichen Bedfufnisse seines Lebens, auf Nahrung. 
Kleidung, Wohnung, welche Land-, Forst- und Wasserwirtschaft und 
der Handel zu befriedigen haben. Hierher gehoren der Anbau von 
Kulturpflanzen, die Wald- und Wiesenpflege, die Haustier-, Fisch- und 
Bienenzucht, der Schutz der Vorrate, der Kleider, des Hausrates und 
der Wohnung gegen TierfraB und Faulnis und manches Andere mehr. 
Diejenigen Organismen, deren Gedeihen im Interesse der Menschen 
liegt, einschlieBlich des Menschen selbst, miissen behiitet und gefordert, 
diejenigen aber, welche Krankheiten erregen oder iibertragen oder 
sonst irgendwie als Schadfo;rmen zu werten sind, miissen bekampft 
oder ihre Wirkung muB ausgeschaltet werden. 

Es ist selbstverstandlich, daB sich diE' verschiedenen Teilgebiete 
der angewandten Biologie iiberschneiden. Krankheitserregende Bak­
terien fallen sowohl den Mensehen und die Haustiere wie die Kultur­
pflanzen an. Die Entomologie umfaBt die medizinische, landwirtsehaft­
liehe und forstliche Entomologie. Tierische Parasiten, z. B. Nematoden, 
fallen in das Gebiet der Medizin wie des Pflanzenschutzes, nichtpara­
sitare K;rankheiten,wie sie Z. B. durch klimatische und Witterungs­
faktoren oder falsche Emahrung hervorgerufen werden, kennen WiT 
femer bei Menschen, Tieren tmd Pflanzen. Die Diingungsfrage spielt 
dann auch weitgehend in die Chemie hinein. In den verschiedenen 
Disziplinen haben wir Schadformen und Nutzformen nebeneinander. 
Bienen, Seidenspinner sind nlitzlich, viele Kafer und Schmetterlinge, 
Wanzen, Fliegen usw. schadlich. Dber die verschiedenen Teilgebiete 
der angewandten Zoologie hat in jiingster Zeit Voelkel zusammen­
fassend be;richtet. 

Es scheint ausgeschlossen, daB man etwa versuehen woIlte, samtliehe 
Schadformen zu vemiehten, es kann lediglieh das Strcben sein, ein 
Gleiehgewieht herzusteIlen, das den groBtmoglichen Nutzen und den 
geringsten Sehaden gewahrleistet. SoIl dieses Ziel erreieht werden, so 
ist die erste Notwendigkeit die Kenntnis der GesetzmaBigkeiten, welche 
das Lebensgesehehen beherrsehen. Immer wieder ist ja aueh versucht 
worden, im kleinen wie im groBen, diese GesetzmaBigkeiten heraus­
zufinden. leh hoffe, in diesem Buche gezeigt zu haben, daB das Ex-
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ponentialgesetz ein Scbritt auf dem Wege ist, das Naturgeschehen zu 
begreifen und die Teilerscheinungen im Zusammenhang mit anderen 
und dem kosmischen Geschehen iiberhaupt zu verstehen. Die an­
gewandte Biologie muB dann versuchen, durch irgendwelche MaB­
nahmen in den Krankheitsverlauf bei den Nutzformen und beim Men­
schen zum Zweck der Heilung einzugreifen oder Krankheit (im weite­
sten Sinne) und Schadigung der Schadformen hervorzurufen und zu 
verstarken. 

An einigen Beispielen sei gezeigt, wie das Exponentialgesetz bei 
den Eingriffen in den lebendigen Ablauf eine RoUe spielt. Nach Abb. 362 
nimmt die Senkungsgeschwindigkeit der 
Blutk6rperchen im Laufe der Zeit nach 
Dnterbindung des Pankreasganges erst 
erheblich zu und sinkt dann wieder zur 

. Norm ab. Nach Seki tritt eine Verschie­
denheit der Senkungsgeschwindigkeit z. B. 
bei entziindlichen Prozessen, bei Lungen­
tuberkulose, ein. Bei Lues geht die Be­
schleunigung mit dem Grade der allge­
meinenDurchseuchung parallel, ebenso bei 
verschiedenen Infektionskrankheiten, bei 
Geisteskrankheiten, bei b6sartigen Tu­
moren und anderen mehr. Man ist der 
Meinung, daB mit erhOhtem Fibringehalt 
des Blutes die Senkungsgeschwindigkeit 
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Abb. 362. Die Anderung der 
Senkungsgeschwindigkcit der 
Blutk6rperchen nach Unter­
bindung des Pankreasganges 

beim Hund. 

zunimmt. Folglich miissen Organe, welchc direkt oder indirekt, wie 
z. B. die Leber, an der Fibrinogenbildung betciligt sind, auch von 
Einflul3 auf die Senkungsgeschwindigkeit sein, und Abb. 362 zeigt, dal3 
nach der Unterbindung des Pankreasganges die Senkungsgeschwindig­
keit nach einer exponentialen Funktion sich andert. 

Oppler sagt in seiner Arbeit iiber die Mikrobestimmung des Trauben­
zuckers, daB nach Bang und Hatlehoel zur Berechnung des Blut-

zuckers die verbrauchte '/IOo n Jodsaure mit dem Faktor t =..2..8 zu 
2, 

multiplizieren ist. Oppler berechnete nun bei Bestimmung wechseln­
der Glukosemengen die fiir die Gewichtseinheit Glukose erforderliche 
J odatmenge in Kubikzentimetem (= Faktor t) und fand, daB dieser nur 
bei Verwendung von etwa 0,5 mg Glukose mit dem von Bang ge-

22* 
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fundenen Werte geniigend iibereinstimmt. Tragt man als Abszisse die 
Kubikzentimeter r/100 n Jodat und als Ordinate den gefundenen Wert 
f = I: auf, so erhalt man die Kurve in Abb. 363, welche auf der Grund­
lage des Exponentialgesetzes mit den Typen in Abb. 53 links, 107 links 
oder mit den Reziproken von Abb. 84 rechts, II9 in Parallele zu setzen ist. 

Okuneff beobachtete bei seinen Studien iiber parenterale Resorp­
tion die Konzentrationsabnahme von in die Bauchhohle eingefUhrten 
Farbstofflosungen. In Abb. 364 folgt die Abnahme des Prozentgehaltes 

an Farbe in der intraperitonealen 

cem 1/100 n Jod(Jt 
1,5 1 0,5 

Fliissigkeit mit der Zeit einer 
f.1: Kurve, welche wir durch die 
250 Funktion in Abb.57 formulieren 

konnen. WennmannachHober 
ein Serum mit Natriumurat bis 
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Abb.363. Der Bangsche Faktor bei 
der Mikrobestimmung des Trauben­
zuckers im Blut in Abhangigkeit von 

Abb. 364. Die Konzentrationsab­
nahme der in die Bauchhohle ein­
gefiihrten Farbstofflosung. Paren-

der verbrauchten Menge Jodat. teralc Resorption. 

zur Sattigung schiittelt, so lost sich annahernd die theoretische Menge. 
Wird aber das Serum mit freier Harnsaure geschiittclt, dann tritt die 
Hamsaure in Konkurrenz mit den an Alkali gebundenen schwacheren 
Sauren (H3P04 , CO2) und verdrangt diese mehr oder weniger aus ihrer 
Bindung. Es bildet sich so das Natriumurat erst im Serum, und der 
theoretische Sattigungspunkt wird iiberschritten, d. h. es bildet sich eine 
iibersattigte Losung. Solange kein festes Kornchen des gelosten StoHes 
mit dieser in Beriihrung steht, kann sie sich ziemlich lange halten, ge­
schieht das aber, so fallt der DberschuB aus, bis das gcwohnliche Losungs­
gleichgewicht zwischen Losung und Bodenkorper hergestellt ist. Abb.365 
zeigt die Anderung der Loslichkeit von Natriumurat in Gegenwart von 
Bodenkorper, aus der zu schlieBen ist, daB die Gcschwindigkeit des Aus-
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fallens von Natriumurat sehr klein ist und das Gleichgewicht anch bei 
Gegenwart von viel Bodenkorper erst nach Tagen erreicht wird. So 
erklart sich der hohe Uratgehalt in den Korperfliissigkeiten. In Abb.365 
liegen Kurvenformen vor, welche wir z. B. in Abb. 63 links kennen ge­
lemt haben. Die Para1lele zur x­
Achse, welche die Anderung der Los­
lichkeit ohne Bodenkorper darstellt, 
ist dann durch die Formel 

fiir a = r gegeben. Sic geht durch 
den Punkt 

Y=f(m+-fn). 

3,0, ohne I 
...,z,/~-----r 
1S mit wenlg XI 

§z,O 

~ 1,5 md de! 8odenkorper 
'" x-x x 
1,0~~Z~~ij~~6--~8~-~~o~~n~ 

Tage 

Abb.365. Die Anderung der Liis­
lichkeit vonNa-urat in Gegenwert 

von Bodenkiirper. 

Die Phagozytose w\lJde von Fenn nach Schiff als monomolekulare 
Reaktion aufgefaBt, "deren Geschwindigkeit von der Wahrscheinlich­
keit der Kollision zwischen Zellen und phagozytierten Teilchen abhangt". 
Fiir Quarzsuspensionen ermittelte Fenn fiir die Intensitat ]{ der 
Phagozytose die Formel 

I A-x 
]{ ={ log ---y-, 

die einen Typ darstellt, dem wir schon oft begegnet sind. Hierbei ist 
A die Zahl der urspriinglich vorhandenen Quarzteilchen, x sind die 
in der Zeit t von Leukozyten gefressenen Partikel. Fiir die Phago­
zytose von Bakterien fand jedoch Fenn die Gesetze der monomole­
kularen Reaktionen nicht bestatigt und vermutet, daB die Leukozyten 
durch Extraktstoffe der Bakterien vergiftet werden. Abb. 366 zeigt 
den zeitlichen Verlauf der Phagozytose bei verschiedenen Temperaturen 
(nach Madsen aus Schiff), und zwar die Aufnahme von Staphylo­
kokken in Gegenwart von Kaninchcnimmunserum. (Ordinate: phago­
zytischer Index, Abszisse: Zeit in Minuten.) Die Kurven haben bei 
niedriger Temperatur eine flache S-formige Form und werden mit 
steigender Temperatur immer steiler, ebenso wie es Abb. 75 rechts fiir 
fallende a-Werte zeigt. DaB dieser Typus einer exponentialen Funktion 
hier vorliegt, geht aus der Lage der ennittelten Punkte klar und deut­
lich hervor. Aus dem Kurvenverlauf selbst, der an einigen Linien An­
deutungen fiir eine Abflachung zeigt, ist jedoch zu entnehmen, daB 
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nicht die ideale symmetrische Form der Abb. 75 gilt, sondem eher asym­
metrische Formen, wie wir sie in den Abb.65 bis 69 besprochen haben. 

Jedenfalls geht aber aus unserer Abb. 366 soviel hervor, daB der 
Verlauf der Phagozytose, welche im Kampf gegen die Mikroorganismen 
eine bedeutende Rolle spielt, nicht durch eine einfache logarithmische 
Linie darstellbar ist, wohl aber durch eine der Kombinationen, wie sie 
durch das Exponentialgesetz gegeben sind. Die Forme!, welche den 
zeitlichen Verlauf der Phagozytose erfaBt, ist bei allen Temperaturen 
die gleiche, es andert sich nur die GroBenordnung der Konstanten. Die 
hier vorliegenden Kurvenformen konnten auch in der Art als logarith-

Abb. 366. Dcr zcitliche Verlauf dcr Phagozytose (Aufnahmc von Staphylo­
kokken) bei verschiedenen Temperaturen. 

mische Linien gedeutet werden, daB man annimmt, sie verliefen so wie 
die Kurve in Abb. 135 I. Dann wiirden sie die x-Achse schneiden, aber 
cs muB hier die biologische Bedeutung des mathematisehen Nullpunktes 
herangezogen, i.iberhaupt der biologische Inhalt des Koordinaten­
systems beachtet werden, wie wir das fri.iher ausfi.ihrlich besprochen 
haben. Dann ist es gar nicht anders mog~ich; als daB die Kurven an 
der x-Achse so verlaufen, wie es Abb. 75 zeigt, und wie es auch die 
experimentell ermittelten Punkte, besonders deutlich fiir die 5°-Linie 
fordem. Weiter muB herangezogen werden, daB die Kurven sich cinem 
bestimmten Wert des phagozytischen Index asymptotisch nahem, was 
bei der logarithmischen Linie der Abb. 135 I nicht der Fall ware. 

Nach Widmark und Carlens ist das Einblasen von Luft in das 
Euter ein fast unfehlbares Heilmittel gegen die Geburtsparese bei 
Ki.ihen. Sic sagen dazu: 
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"Schon wenige Stunden nach dieser Behandlung erwachen die Tiere 
aus dem Koma und k6nnen sich bald wieder erheben. Nach dem Verlauf 
einiger weiterer Stunden sind sie vollkommen wieder hergestellt. Wir haben 
gefunden, daB diesem Einblasen von Luft in das Euter milchgebender Tiere 
unmittelbar eine kurz andauernde, aber kriiftige Hyperglykiimie folgt. 
Dieses Phiinomen scheint uns in nahem Zusa=enhang mit dem zu stehen, 
was friihere Forscher bei der operativen Entfernung der Mi1chdriisen be­
obachtet haben." 

In Abb. 367 ist die Blutzuekerkonzentration, festgestellt naeh der 
Mikromethode von Bang an Blut aus der Vena jugularis, als Zeitfunk-
tion wiedergegeben. Naeh anderen Versuehen 
sinkt die Kurve im weiteren Vedauf noeh mehr 
ab und erhalt dann den Charakter linserer Abb. 
IOO oder I34 f. 

Bei dem engen Zusammenhang, welchen der 
Krankheitsverlauf und die Heilung mit den phy­
siologisehen Reaktionen uberhaupt haben, lie Ben 
sieh aus diesem medizinisehorienticrten Teilgebiet 
der angcwandten Biologie noeh cine ganze An­
zahl von Beispielen anfUhren, welche zeigen, was 
das Exponentialgesetz zum Verstandnis und zur 
Handhabung des Reaktionsverlaufs bcizutragcn 
hat. An mehreren Stellen dieses Buehes habe 
ieh bereits auf diese Zusammenhange hingewiesen. 
Ieh muB mieh jedoeh besehranken und kann nur 
bemerken, daB das, was man zu sehen bekommt, 
immer wieder zeigt, daB das Exponentialgesetz 
auch mer noch viele Tfuen zu offnen hat. 
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Abb.367. Die Ande· 
rung der Blutzucker­
konzentration mit 
der Zeit nach dem 
Einblasen von Luft in 

das Kuheuter. 

Erwahnt seien noch die arbeitsphysiologisehen Studien von A tzler, 
Herbst und Lehmann, welche das Taylorsystem vom Standpunkt 
des Physiologen beleuehtcn und zu erlii.utern versuehen, 

"in welcher Wcise der Physiologe an der Verbesserung des Systems im 
speziellen und an dem Ausbau del' Arbcitswissenschaft im allgemeinen mit­
wirken kann". 

Die von den Autoren crmittelten Zahlen sollen eine Grundlage ffu 
die Rationalisierung der Arbeitsprozesse bilden. 

"Ermiidungsstudien gestatten es dann, die pro Tag zuliissige Arbeits­
summe objektiv zu ermitteln." 

Untersueht wird mit dem Benedictschen Respirationsapparat das 
Kurbeldrehen, wobci Belastung, H6he und Radius der Kurbel variiert 



- 344 -

werden. Die Versuche haben fUr das praktische Leben eine groBe Be­
deutung, weil es gelingt, durch relativ geringe Anderungen an der 
Versuchsanordnung den Wirkungsgrad auf das Dreifache zu steigern. 
In Abb. 368 ist auf der Abszissenachse die pro Umdrehung der Kurbe1 
ge1eistete .auBere Arbeit und auf der Ordinate sind die pro Meter­
kilogramm auBere Arbeit aufgewandten kleinen Kalorien aufgetragen. 

Im Verlaufe unserer Betrachtungen haben wir immer wieder darauf 
hingewiesen, welche Bedeutung die Umweltbedingungen fiir das leben­
dige Geschehen haben. DaB wir von diesen die Temperatur in den 
Vordergrund stellten, lag einmal daran, daB sie leicht zu variieren und 
konstant zu halten ist, anderrnal aber war dabei der Gesichtspunkt 
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Abb. 368. Die pro NIeterkilo­
grarnrn auBere Arbeit aufge­
wandten kleinen Kalorien in 
Abhangigkeit van der pro Urn­
drehung einer Kurbel geleiste-

ten auBeren Arbeit. 

maBgebend, daB die Temperatur zu 
den Hauptfaktoren der Umwelt gehort. 
Selbstverstandlich diirfen aber andere 
wichtige Faktoren z. B. Feuchtigkeit und 
Ernahrung deshalb nicht vernachlassigt 
werden. Die Reaktion des Organismus 
auf Temperaturanderung haben wir schon 
eingehend behandelt und besonderen 
Wert aufdiehoherenTemperaturen legen 
miissen, bei denen Schadigungen des Or­
ganismus stark in den Vordergrund tra­
ten. Wir miissen im Rahmen der Ge­
dankengange einer angewandten Biologie 
auf diese Schadigungen durch Hitze noch­

mals eingehen, da sic z. B. fiir die Sterilisation die Grundlage bilden. 
Ganz ahnlich wie bei def Giftwirkung eine Beziehung zwischen def 

Giftkonzentration und der Zeit der Einwirkung besteht, haben wir 
auch ein Verhaltnis zwischen Hitzegrad und Expositionszeit. Abb.369 
zeigt eine Kurve, we1che angibt (A. R. Moore nach Kanitz 1915), 
wieviel Stunden Stengel des Hydroids Tubularia crocea verschiedenen 
Temperaturen in Seewasser ausgesetzt werden muBten, damit in Zimmer­
temperatur keine Regeneration mehr erfolgt. Die Ordinate zeigt die 
kUrzeste Einwirkungsdauer, nach der keine Regeneration mehr statt­
fand. Die Kurve ist die logarithmische Form unseres hyperbelartigen 
Typus, der auch fiir die c· t-Beziehung in Abb. 315 herangezogen werden 
muBte. Auch hier ist das Hangen der Kurve typisch. Fiir Bakterien 
gilt nach K ani tz (1925) dasselbc, "lie Abb. 370 fii.r thermophile Bak-
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terien darsteilt. Das Kurvenband wird durch den letzten positiven 
Wert (links) und den ersten negativen Wert (rechts) erhalten. Wir 
sehen hier ebenfalls eine unterschiedliche Variationsbreite an den ver­
schiedenen Steilen, die bei exponentialen Funktionen in einer charak­
teristischen Weise auftritt, wie wir S.34 besprochen haben. Es muB 
zu den Abbildungen bemerkt werden, daB die eigentliche y-Achse 
natiirlich nicht bei den Temperaturen liegt, in denen die Senkrechte 
gezeichnet ist, sondern daB der mathematische Nullpunkt in das Opti­
mum gelegt werden muB. Kanitz (I9IS) gibt dann noch die Zahlen 
von Ballner iiber die Einwirkungsdauer von Wasserdampf verschie-
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dener Temperatur auf Milzbrandsporen wieder, we1che eine ganz alm­
liche Kurve ergeben wie Abb. 369. 

Die Bedeutung dieser Beziehungen fiir die Sterilisation liegt auf der 
Hand. Ich mochte hier bcsonders darauf hinweisen, daB es sich auch 
in dieser Frage, wie in so vielen anderen auch, urn grundsatzliche bio­
logische Probleme handelt, an denen alle Zweige der angewandten 
Biologie, Medizin und Pflanzenschutz, Desinfektion und Schadlings­
bekampfung in gleicher Weise interessiert sind. Es ware zwecklos, 
nach einer Abgrenzung der Arbeitsgebiete suchen zu wollen, denn es 
muB an sich als gleichgiiltig angesehen werden, in welcher Disziplin 
z. B. die grundsatzliche Beziehung zwischen Temperatur und Expo­
sitionszeit aufgefunden wird, aus deren Kenntnis alle ihren Nutzen 
ziehen konnen. Es ist vie! wichtiger, an das Allgemeine und Gemein-
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same zu denken als die Gegensatze zu betonen, wie es leider auch heute 
noch zu geschehen scheint. 

An einem Beispiel, der Bekampfung des Flugbrandes von Gerste 
und Hafer dUTch Hitzebehandlung nach Appel und Riehm, sei dar­
gestellt, wie das Exponentialgesetz in einem komplizierten Fragen­
komplex die Beziehungen der Einzelerscheinungen zu klaren vermag. 
Eine auf wissenschaftlicher Basis ruhende Bekampfung dieser Pflanzen­
krankheit konnte erst in Angriff genommen werden, als es gelang, mit 
voller Sicherheit die Bliiteninfektion rind das Vorhandensein des Myzels 
im Inneren des Komes nachzuweisen. Eine einfache Erhitzung der 
Komer fUhrte nicht zum Ziel, es muBte erst das ruhende Pilzmyzel 
dUTch Einquellen der Gerste bzw. des Weizens "erweckt" werden. Es 
war von vornherein anzunehmen, 

"daB die Dauer des QueIlens auf den Erfolg von EinfluB sein wird. 
Bei sehr kurzer VorqueIldauer wird das ruhende Pilzmyzel noch unveriindert 
bleiben, es wird gegen Hitzebehandlung verhaltnismaBig widerstandsfiihig 
sein; man wird daher bei Anwendung von sehr kurzen VorqueIlzeiten keine 
Verminderung des Flugbrandbefalles erwarten diirfen. Andererseits wird 
bei zu langer Dauer des VorqueIlens auch die Keimung des Getreidesamens 
soweit vorgeschritten sein, daB der Keimling durch die folgende Erhitzung 
getotet oder doch geschwiicht wird. Es gait also durch Versuche festzu­
steIlen, welche Dauer des Vorquellens die geeignetste ist". 

Die Hauptbehandlung geschah durch Eintauchen in heiJ3es Wasser 
oder in einem besonderen Apparat durch heiJ3e Luft. Appel und Riehm 
sagen dann weiter: 

"Bei den Versuchen stellte sich heraus, daB die VorqueIlzeit und die 
Temperatur des zum VorqueIlen benutzten Wassers von EinfluB auf den 
Erfolg ist. Die Einwirkung auf das ruhende Myzel erfolgt am schnellsten, 
namlich in vier Stunden, in Wasser von 25-30° C. MuB aus besonderen 
Griinden kiilteres Wasser verwendet werden, so ist die VorqueIlzeit langer 
auszudehnen, damit das Flugbrandmyzel empfindlich genug wird. Fur die 
Falle, bei denen heiBe Luft zur Hauptbehandlung angewandt wird, ist es 
empfehlenswert, die beim Vorquelien aufgenommenen Wassermengen so 
gering wie moglich zu bemessen. Nach den bisher vorliegenden Versuchen 
betragt die zum Erfolg notwendige Minimalmenge fUr Weizen etwa 17 vH, 
fur Gerste liegt sie wahrscheinlich etwas hoher. Verwendet man zum 
Quellen Wasser von hoherer Temperatur (40°), so wird das Flugbrand­
myzel ohne Nachbehandlung abgetiitet, wenn die QueIlzeit lange genug 
(8 Stunden) gewiihlt wird; schon bei sechsstiindigem Quellen in Wasser von 
400 C tritt eine starke Verminderung des Brandes ein. Die Hauptbehandlung 
ist verschieden, je nachdem sie mit heiBem Wasser od er heiBer Luft aus­
gefUhrt wird, wendet man hciBes \Vasser an, so muB eine Temperatur von 
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50-52 ° C 7-IO Minuten lang einwirken. Bei der HeiJ.3luftbekiimpfung 
muB die Temperatur des benutzten Apparates so eingestellt werden, daB 
das Getreide etwa 5 lVlinuten auf 50° erhitzt wird; dies wird bei dem er­
wahnten Laboratoriumsapparat dadurch erreicht, daB man auf das vor­
gequellte Getreide 20 Minuten lang eine Temperatur van 55-60° C ein­
wirken laBt. In allen Fallen ist nach der Behandlung eine sofortige Ab­
kiihlung notwendig." 

In diese rein praktische Frage del' Flugbrandbekampfung spiele~ 
eine ganze Reihe biologischer Fragen hinein, welche wir nun vom 
Standpunkt des Exponentialgesetzes aus betrachten wollen. Die Be­
ziehung zwischen Temperatur und Einwirkungszeit haben wir schon 
an memeren Beispielen besprochen. Hier muB es sich darum handeln, 
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eine Temperatur zu finden, welche das Pilzmyzel tDtet, aber die Getreide­
kiirner nicht schadigt. Die Beziehung ist in Abb. 37I fur die Schadigung 
del' Gerste nach Goodspeed dargestellt und zeigt dieselbe Gestalt wie 
Abb. 369 und 370. Aus diesen drei Abbildungen ist zu erkennen, wie 
zwar jeder Organismus verschiedcn, aber doch nach derselben Gcsetz­
maBigkeit reagiert. Die Hydrozoen sind verhaltnismaBig temperatur­
empfindlich, die thermophilen Baktcrien dagegen vertragen natur­
gemaB sehr hohe Temperaturgrade. ZahlenmaBig laBt sich die Re­
aktion verschiedener Organismen durch unsere Konstanten ausdriicken, 
ein Gesichtspunkt, del' auch beim Getreidekorn und dem Pilzmyzel 
beriicksichtigt werden muB. Eine andere Art del' Darstellung ist in 
Abb. 372 gewahlt, in welcher, urn diese Dinge als allgemein-biologische 
Fragen zu charakterisieren, nach Loeb aus Demoll und Strohl die 
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Lebensfiihigkeit von Seeigelspermatozoen nach verschieden langer 
Warmebehandlung (30°) wiedergegeben ist. Linie I zeigt die Prozent 
Dberlebenden, 11 die Prozent Geschadigten. Hier finden wir unsere 
reziproken S-Formen wieder. 

Wie friiher schon einmal betont, kommt es also ganz darauf an, 
was man zeigen will, je nachdem wird man diese oder jene Kwvenform 
erhalten. Immer aber handelt es sich urn exponentiale Funktionen, 
wie sie das Exponentialgesetz vermittelt. Weiter ist fiir die Flugbrand­
bekampfung wichtig zu wissen, bei welchen Temperaturen die Krank­
heitserreger; Ustilago nuda und U. tritici, keimen. Abb.373 gibt die 
Keimungskurven nach Appel und 
Riehm wieder, und zwar die aus-
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zeit bei 10° anf den Brandbefall der 
Gerste nach der Hitzebehandlung. 

gezogene fiir die erste, die gestricheIte fiir die zweite Art. Von der 
Kurvenforrn, wclchc die Abhangigkeit der Entwicklungsdauer von der 
Temperatur darstellt, sind wir am Anfang dieses Buchcs ausgegangen, 
und wir sehen, daB auch fiir diese Pilze eine exponentiale Funktion 
vom Charakter unserer Abb. 52 rechts u. a. giiltig ist, zu welcher wir 
durch unsere friihercn Bctrachtungen, von der einfachcn Kettcnlinie 
herkommend, gelangten. 

Wie aus den zitierten Ausfiihrungen von A pp el und Rieh m her­
vorgeht, spielt die Vorquellung der Komer bci der praktischen Flug­
brandbekampfung cine ausschlaggebende Rolle. Abb.374 zeigt den 
Brandbefall in Prozenten von Svaloffs Hannchengerste, welche bei 
etwa ro O verschieden lange Zeit vorgequellt und dann einer Haupt­
behandlung mit heiBem \Vasser von 48-50 ° untcrzogen wurdc. Da 
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die Temperatur des zur Vorquellung benutzten Wassers und dieWasser­
aufnahme 'der Kiimer von groBem EinfluB auf den Erfolg ist, haben 
Appel mid Riehm entsprechende Versuchsreihen durchgefiibrt. 
Abb.375 gibt in den oberen Kurven fUr Bordeauxweizen die Wasser­
aufnahme in Prozenten bei verschiedenen Temperaturen und bei einer 
Vorbehandlung von 4 bzw. 6 Stunden, die unteren den entsprechenden 
prozentualen Brandbefali nach der Hitzebehandlung wieder. Die 
Wasserkurven haben einen ganz ahnlichen Charakter, wie wir ihn in 
Abb. 143 kennen gelemt haben, die sechsstiindige zeigt die Einbuchtung 
weit deutlicher als die vier-
stiindige. Wenn man dann 
noch hinzunimmt, daB bei der 
Hitzebehandlung se1bst die 
Kiimer die hohe Temperatur 
erst alimahlich annehmen, wie 
WIT es schon bei Abb. 195 be­
sprochen haben, also die Dauer 
der Erhitzung entsprechend 
auszudehnen ist, so zeigt sich 
bei alien diesen ineinander 
spielenden Beziehungen, daB 
das Exponentialgesetz, we1-
ches die verschiedenen Abhan­
gigkeiten beherrscht, cs uns 
ermiiglicht, in den ganzen 
Fragenkomplex einzudringen 
und die vorliegenden Gesetz­
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maBigkeiten zu vcrstehen. FUr die praktischen Bediirfnisse der an­
gewandten Biologie kaun dann je nach dem vorliegenden Zweck die 
giinstigste Konstellation ausgewahlt werden. 

Dber den EinfluB intermittierender hoher und niederer Tempe­
ratur hat B achmetj ew eine Reihe von Beobachtungen anderer Autoren 
zusammengestellt, die zwar zu wenig zahlenreich sind, um eine Kurven­
analyse zu ermiiglichen, welche aber doch anzeigen, daB es sich um 
exponentiale GesetzmaBigkeiten handeln muB. So folgt z. B. die Sterb­
lichkeit von Schmetterlingspuppen verschiedener Arten in Prozenten 
nach x-tagiger Exposition bei 6_8 0 , welche nachher in gewohnliche 
Temperatur' gebracht wurden, dem Kurventyp unserer Abb. 2311. 
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Auch die Lange der Puppenruhe in Tagen ist bei der Sommergeneration 
von Arachnia levana vielleicht einer ahnlichen GesetzmaBigkeit unter­
worfen, wenn sie verschiedene Tage einer Temperatur von 2 ° ausgesetzt 
werden. Die Anzahl der entwickelten Raupchen scheint ebenfalls nach 
Art exponentialer Funktionen von der Dauer der Wintenuhe bei 0° 

und von der Einwirkung tieferer Temperaturen abhangig zu sein. Ge­
nauere in dieser Richtung zielende Untersuchungen miissen zur Klarung 
der Frage iiber die durch klimatische und Witterungsfaktoren herbei­
gefiihrten Schadigungen AufschluB geben, und .zwar wird man das 
Exponentialgesetz weitgehend zum Verstandnis der Zusammenhange 
heranziehen miissen, sind doch z. B. fiir die Frage nach den Ursachen von 
Insektenkalamitaten derartige Beziehungen von grundlegender Be­
deutung (vg!. S. 337 dieses Buches). Auch von einem andem Gesichts­
punkt aus ist der EinfluB hoher :remperaturen wichtig. Die Kurven 
bei Bachmetjew zeigen, daB, je iangere Zeit eine hohe Temperatur 
von z. B. 87° auf die nicht iiberwintemden Eier des Seidenspinners 
eingewirkt hat, desto mehr Eier zur Entwicklung angeregt werden. 
Da jedoch bei langerer Dauer der Einwirkung Schadigungen auftreten 
miissen, werden wahrscheinlich Kw-ven vorliegen, welche den Cha­
rakter unserer Abb. 88 rechts oder ahnlicher Funktionen haben. 

Wir haben immer wieder betonen miissen, daB eine angewandte 
Biologie den Organismus in seinem! Gesamtzusammenhang mit den in 
ihm und auf ihn wirkenden Faktoren betrachten muB, urn ein Ver­
standnis fUr den Reaktionsablauf zu gewinnen. In den eben angedeuteten 
Abhangigkeiten, welche zwischen den Erlebnissen der Individuen und 
ihren Lebenserscheinungen bestehen, muB uns mit aller Deutlichkeit 
zum BewuBtsein kommen, daB wir noch recht wenig iiber die gesetz­
maBigen Beziehungen der Naturerscheinungen zueinandcr wissen. Ich 
gebe mich .der Hoffnung hin, daB .das Exponentialgesetz hier helfend 
eingreifen kann. Schon allein dadurch, daB es neue Fragestellungen 
vermittelt und so zu einer wissenschaftlichen Planarbeit fiihrt, hat es 
seinen heuristischen Wert bewiesen, wenn ich auch glaube, daB es von 
den Versuchen, das Naturgeschehen zu begreifen, die griiBte Wahr­
scheinlichkeit hat und den ermittelten Tatsachen am nachsten kommt. 

Das lebendige Geschehen lauft also so ab, wie es auf Grund der vor­
handenen inneren und auBeren Systembedingungen ablaufen muB. 
Hinzu kommt aber noch, daB durch den Lebensablauf selbst die Um­
weltbedingungen geandert werden kiinnen, wie wir es bei den Aus-
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scheidungen von Stoffwechselprodukten in einern ortlich beschriinkten 
Lebensraume kennen gelemt haben. Die angewandte Biologie inter­
essiert diese Tatsache natiirlich dann besonders. wenn es sich urn schad­
liche Organismen handelt, die entweder sich selbst durch ihre eigenen 
Produkte dezimieren oder aber zur Abwanderung gezwungen werden 
und dann Infektionsherde bilden, wie z. B. bei den friiher (S.322) be­
sprochenen Ubervolkerungskulturen von Vorratsschadlingen. Abb.376 
solI dann, weiter zeigen, daB der Mensch oft auch an dern Zustand des 
Lebensraumes und seiner Anderung durch die vorhandenen Organismen 
erheblich interessiert i.st. Der Reis- 60~-----------~ 
mehlkafer (Tribolium) lebt in Mehl, 
Kleie und ahnlichen Produkten und 50 

istinMiihlen, Backereien, Mehl-und 
Futterhandlungen ein haufiger Gast. fO 

Der durch FraB hervorgerufene Ver­
lust ist nur selten sehr bedeutend 
und die Tiere selbst konnen durch zo 
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Absieben aus dern zu verbackenden 
Mehl verhaltnismaBig leicht ent­
femt werden. Aber dieser Schad­
ling andert auch die Beschaffenheit 
des Mehles, die sich in einer erheb­
lichen Herabsetzung der Viskositat 
des daraus hergestellten Teiges 
kenntlich macht. Da der Zahigkeits­
grad ein Kriteriurn fiir die Back­
fahigkeit und damit fiir die Giite 

Abb.376. Die Einwirkungdes Schad­
lingsbefalls (Tribolium) auf den 
Zahigkeitsgrad des Mehles. x un­
bcfallenes, f::, vonLarven und 0 von 
Imagines befallenes, • blaI3rot ge-

wordenes Meh!. 

des Gebackes ist, liegt hier die Hauptschadlichkeit des Tieres. Payne 
hat die Viskositat verschiedener Mehle in Mc Michael-Einheiten ge­
messen und in Abhangigkeit von den zugesetzten Mengen Milchsaure 
graphisch dargestellt. Die Linie I in Abb.376 gibt den Zahigkeitsgrad 
normalen Mehles an, in 2 sind Larven, in 3 Imagines von Tribolium 
vorhanden und 4 ist durch starken Schadlingsbefall blaBrot gewor­
denes Mehl. 

Wenn in dem besprochenen Sinne wissenschaftliche Planarbeit, z. B. 
in der Pflanzenschutzforschung, betrieben werden solI, so treten, ab­
gesehen von speziellen Bediirfnissen, die sich auf die verschiedenen 
Kulturpflanzen, ihre Krankheitserscheinungen und deren Ursachen 
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und Erreger selbst beziehen, insbesondere drei Teilgebiete der For­
schung hervor, die sich dann in einer allgemeinen Bekampfungslehre 
auswirken mussen: 1. die Schaffung von Sorten, die sich gegen Krank­
heiten als widerstandsfahig erweisen, d. h. den Erregern nicht die zum 
Leben notwendigen Bedingungen bieten (= angewandte Vererbungs­
lehre); 2. die Erforschung der gesetzmaBigen Beziehungen zwischen 
Pflanzen und Tieren untereinander und zu Klima, Witterung, Boden­
verhaltnissen, uberhaupt zu ihrer Umwelt (= angewandte Okologie); 
3. die Erforschung der Wirkung von Giften auf die Orgarrismen (= an­
gewandte Toxikologie). Von den ersten beiden Punkten haben wir schon 
gesprochen und auch fur das dritte Teilgebiet in einem besonderen Ab­
schnitt die allgemeinen Grundlagen vom Standpunkt des Exponential­
gesetzes aus betrachtet. Da wir dort auch schon die besonderen Gesichts­
punkte der Medizin andeutungsweise behandelt haben, wollen wir uns 
hier darauf beschranken, den Fragen einer allgemeinen Bekampfungs­
lehre in der Pflanzenschutzforschung naher zu treten und versuchen, 
darzutun, wie das Exponentialgesetz die Basis abgeben kann, von der 
aus die weitere Forschung arbeitcn muB. 

Die angewandte Okologie soH uns dazu verhelfen, den Zusammen­
hang der Lebenserscheinungen, die sich zum Nutzen oder Schaden des 
Menschen in irgendeiner Form auswirken, zu verstehen, so daB wir auf 
Grund der okologischen Beziehungen die Lebensbedingungen so ge­
stalten konnen, wie es den speziellen Bcdurfnissen des Menschcn ent­
spricht. Die angewandte Vererbungslehre solI uns in den Stand setzen, 
solche Kulturpflanzen in die gegebcne Umwelt hineinzustellen, die 
gegen ihre Schadigungen immun sind, z. B. widcrstandsfahigc Kartoffel­
sorten in einem mit Erregern des Kartoffelkrebscs verseuchten Feld. 

Wir wissen, daB jedes Ereignis im Individualzyklus eines Organismus 
von nachhaltigcr Wirkung auf den Lcbensablauf ist. Eine allgemeine 
Bekampfungslchre wird dann ferner danach strcben mussen, die Art 
der Nachwirkung von Ereignissen, die der Mensch absichtlich in das 
individuelle biologische Geschchen einfiigt, in ihrcr gesctzmaBigen Ab­
hangigkeit von der GroBe des Ereignisses herauszufinden. Es gilt dabei, 
eine ganze Reihe von Teilfragen zu untersuchen, zu deren Beantwortung 
·es noch eingehender experimenteller Arbeit bcdarf. Wir stehen mit 
unseren Kcnntnissen noch ganz am Anfang. Da es nicht mcine Absicht 
sein kann, schon in diesem Buche eine allgcmeine Bekampfungslehre 
zu entwickcln, solI an cinigen Beispielen lediglich gezeigt werden, wie 
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das Exponentialgesetz z. B. fur eine angewandte Toxikologie nutzbar 
gemacht werden kann. 

Wenn wir einen Schadling vergiftete Pflanzen fressen lassen oder 
in eine mit giftigen Gasen angefiillte Atmosphare versetzen oder mit 
Hautgiften veratzen, so muB der Organismus auf diesen Eingriff irgend­
wie reagieren, z. B. durch seinen Tod. Ob er aber abstirbt, kommt 
ganz auf die Konzentration des Giftes und die Art seiner Einwirkung, 
femer aber auch auf die Widerstandsfahigkeit des Organismus an. 
Wir haben ausfuhrlich von der Heterovitiilitat gesprochen und z. B. 
verschiedene Alterszustande fill die unterschiedliche Widerstandskraft 
verantwortlich machen k6nnen. Fill die Wirkungsweise der Gifte hat 
man oft nach GesetzmaBigkeiten gesucht 
und in der logarithmischen Linie ebenso 
wie bei vielen anderen Abhangigkeiten auch 
die funktionale Beziehung zu sehen gemeint. 
Wir haben in Kap. B I 3 c erkannt, daB das 
Exponentialgesetz auf ganz andere Art die 
GesetzmaBigkeiten zum Ausdruck bringen 
kann, als diese oder jene Modifikationen 
einer einfachen logarithmischen Linie. 

Da auch die Bestrahlung z. B. mit 
Rontgenstrahlen eine ahnliche Wirkung 
zeigt wie Gifte, seien die Untersuchtmgen 
von Holthusen uber Strahlenwirkung auf 
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Bestrahlung auf Ascariden­
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ritbmische Linie. 

Ascarideneier erwahnt. Abb. 377 gibt die Schacligung in Abhangigkeit 
von der Bestrahlungszeit wicder und zeigt den ZU den Hauptformen des 
Exponentialgesetzes gehorigen S-formigen Typus, urn den sich in allen 
solchen Fallen die Diskussion so oft dreht. Die gestrichelt eingezeich­
nete Kurve ist die fragliche logarithmische Linie, welche hier die Be­
ziehung mathematisch zum Ausdruck bringen muBte. Es ist deutlieh, 
wie weit die experimentell ermittelten Punkte von ihr abweiehen. In 
ahnlicher Art maehen die Untersuchungen uber die Giftwirkung Sehwie­
rigkeiten, wenn man die einfache logarithmisehe Linie zugrunde legt. 
Hingewiesen sei z. B. auf die Untersuchungen von C hie k uber die Gesetz­
maBigkeiten bei der Desinfektion, denen er die Gleichungen 

]{ I 1 n, d A To T" 1 Ko 
= 12 -1, ogn~ un = ~~ T-;' og Kn 

zugrtmde legt, in der nI und nz die Anzahl der uberlebenden Bakterien 
Janisch, Das Exponentialgesetz. 23 
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nach den Zeiten tI und tz ist. Die zweite Gleichung entsteht aus der 
auf 5.7 erwahnten Formel von Arrhenius. 

Wir brauchen bier auf die Frage der Giiltigkeit derartiger Gleichungen 
nicht naher einzugehen, da wir sie bei anderen Gelegenheiten schon 
ausfiihrlich genug diskutiert haben. Ebenso konnten wir die Hyperbel, 
welche fiir die Beziehung KonzentrationjZeit herangezogen wurde, nicht 
als zu Recht bestehend anerkennen. Abb. 378 steUt nach Voelkel die 
Abtotungskurven fiir die Imagines und Larven des Khaprakafers bei 
25 0 dar, und zwar Ch fiir Chlorpikrin, T fiir Tetrachlorathan, Z fiir 

i\bb.378. Die Beziehung zwischen 
Giftkonzentration und Einwir-
kungszeit bei Khaprakafern und 
-larven. Ch Chlorpikrin, T Tetra­

chlorathan, Z Zyklon. 

Zyklon (Blausaure). Wir haben hier 
den mittleren Teil unseres hyperbel­
artigen Typus vor uns, den wir bei 
Abb. 314 und 315 als mathematische 
Funktion dieser Beziehung erkannt 
haben. Gerade dieser Kurventeil zeigt 
eine auWillige Nichtkonstanz des c-t­
Produktes, wie aus der Tabelle S. 275 
abgelesen werden kann. Wohl aber 
geben die Konstantenm und a unserer 
Formeln, wenn man die Abb. 378 
z. B. mit Abb. 74 vergleicht, den 
Wirkungswert eines Giftes an, indem 
etwa a fiir Z < T < Ch ist. 

Im Pflanzenschutz sind die Eigcn­
schaften der Bekampfungsmittel fiir 
ihren Wert von ausschlaggebender Be­
deutung, und es miissen verschiedene 

Kriterien fiir ihre Beurteilung herangezogen werden, denn neben der 
insektiziden und fungiziden Wirkung kommen auch noch andere Ge 
sichtspunkte wie Haltbarkeit, Schwebe-, Benetzungs- und Haftfahigkeit 
in Betracht. Es sind also nicht allein biologische Momente, welche 
in diesem Falle die angewandte Biologie interessieren. Es ist dann 
eine Feststellung, welche wir friiher machen konnten, von grundsatz­
licher Wichtigkeit, namlich die, daB das Exponentialgesetz auch einen 
Giiltigkeitsbereich in anderen naturwissenschaftlichen Disziplinen hat. 

Bevor wir auf das Vergiftungsproblem in der Pflanzenschutz­
forschung eingehen, wollen wir an verschiedencn Beispielen elmge 
Eigenschaften der Bekampfungsmittel betrachten. Letzten Endes 
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kommt es ja in einer angewandten Toxikologie darauf hinaus, MaB~ 
stiibe fiir den Wert von Bekiimpfungsmitteln zu finden, da die An­
wendungsmoglichkeit in der Praxis letztes Ziel ist. Wir mii.ssen also 
nach Methoden suchen, welche eine Beurteilung des Mittels gestatten. 
Diese werden natiirlich je nach dem Zweck, dem es dienen soH, ver­
schieden sein. Fiir giftige Gase soHte das Wirkungsprodukt c·t nach 
der Haberschen Formel eine vergleichbare Zahl sein, wir haben je­
doch gesehen, daB diese nur Niiherungswerte geben kann, da die Ab­
weichungen gerade in dem fiir die Praxis wichtigsten Kurvenabschnitt, 
der in Abb. 378 dargesteHt ist, vorhanden sind. 

Auf S. 348 haben wir schon von der Bedeutung des QueHens fiir 
manche BekiimpfungsmaBnahmen gesprochen. Da die Wasseraufnahme 
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Abb. 379. Der zeitliche Verlauf der Wasser­
aufnahrne und -abgabe bei Kartoffel­
scheiben in Athylalkohol verschiedener 

Konzentration. 

Abb.380. Der Einflufi derTern­
peratur auf die Quellung von 
Kartoffelscheiben in destillier-

tern Wasser. 

pflanzlicher Gewebe auch sonst von Bedeutung ist, seien in Abb.379 
bis 380 die Verhiiltnisse an Kartoffelscheiben wiedergegeben. Abb.379 
zeigt nach Stiles und J orgensen die Aufnahme und Abgabe von 
Wasser (in Prozenten des Anfangsgewichtes) in Alkohollosungen ver­
schiedener Konzentration und in destilliertem Wasser (D.W.) nach 
verschiedenen Stunden. Es sieht auf den ersten Blick so aus, als ob 
hier mehrere Kurventypen vorliigen, es ist das jedoch nicht der Fall. 
Als deutlichen Typus miissen wir die Kurve zm ansehen, welche leicht 
als exponentiale Funktion zu erkennen ist. Aus ihr lassen sich unschwer 
die Kurven fiir sm und rom ableiten, indem die anfiingliche Gewichts­
zunahme mit steigender Giftwirkung des Alkohols inrmer geringer wird. 
Fiir geringere Giftdosen ziehen sich die Kurven sehr in die Breite und 
werden flacher und flacher. Der Abfall ist. bei der Konzentration.m 

2 3* 
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erst nach 10 Stunden schwach zu erkennen, bei den oberen Kurven wird 
er noch spater in Erscheinung treten. Dieselben Autoren bringen auch 
Kurven fiir die Wirkung von Schwefelsaure, bei denen der spatere Ab­
fall der Kurven noch deutlicher hervortritt. In Abb. 380 ist die Quel­
lung in destilliertem Wasser verschiedener Temperatur ebenfalls nach 
Stiles und J orgensen dargesteilt, welche fiir 10°, 20° und 30° ahn­
liche Kurven zeigt wie Abb. 379 D.W. Fiir hOhere Temperaturen (40°) 
treten ganz bedeutende Schadigungen in Erscheinung, die sich in einem 
raschen Abfall nach einem sehr steilen Anstieg kenntlich machen. Die 

o,OJ 
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Abb.381. Die Beziehung zwischen dem Pro­
zentgehalt an Quecksilber der Dosis cura­
tiva und der Temperatur bei der Getreide-

beizung. 

Reaktion des lebenden Ge-
webes ist also bei der Einwir­
kung von Giften und hohen 
Temperaturen in seinen Sym­
ptomen gleichartig. 

Besonders bei der Beizung 
des Getreides gegen Brand 
hat man nach Kriterien fiir 
die Beurteilung der Beiz­
mittel gesucht und die Kon­
zentration, welche den Schad­
ling abtOtet, als Dosis cura­
tiva derjenigen, welche das 
Getreide schadigt (Dosis to­
xica) gegeniibergesteilt und 
glaubte (Gassner und Es­
dorn) in dem chemothera­

peutischen Index eft einen Wertfaktor gefunden zu haben. Auf die 
Bedeutung dieses Quotienten in der Medizin woilen wir hier nicht ein­
gehen. Dber die Schwierigkeiten, welche sich fiir den Wirkungswert 
der Beizmittel bei Beriicksichtigung der Beiztemperatur und Beizdauer 
ergeben, haben in jiingster Zeit Gassner und Rabien ausfiihrlich be­
richtet. Da aber die Bewertung von Bekampfungsmitteln zu den 
Hauptaufgaben des Pflanzenschutzes geh6rt, ist die eingehende Be­
arbeitung der vorliegenden Probleme ein dringendes Erfordernis. 

Aus allem, was wir gesagt haben, diirfte hervorgehen, daB eine 
allgemeine Bekampfungslehre durch die Grundsatze des Exponential­
gesetzes eine weitgehende F6rderung erfahren kann. DaB es sich bei 
der Abhangigkeit der Beizwirkung von der Beiztemperatur urn ex-
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ponentiale Funktionen handelt, zeigt Abb.381 nach N age1 iiber die 
Einwirkung der fiir die Sporenabtotung (Tilletia tritici) notwendigen 
Hg-Menge ([,osis curativa) von 
Azetonquecksilberchloridlosungen 1100 

bei verschiedenen Temperaturen 1000 .!ii 
auf Weizen bei einer Beizdauer .900 j 
von I Stunde. Wie in friiberen 800 1 
Fallen miissen wir den mathe- 700;lj 

matischen Nullpunkt der Funk- 000 ~ 
!ii tion bei der tod1ichen Temperatur 500 ~ 

wah1en und kommen dann zu der '100 g 
Kurvenform der Abb. 49 links 300 l 
oder 75· za 1l 

Aus vie1er1ei Griinden werden i5 
zu Bekampfungsmitte1n haufig 100 Teile No Cl aut H. Cl. 

~~L-~~~~+-~7-+-7, mancherlei Stoffe zugesetzt, we1- 1 Z 3 'I .;- 0 7 8 .9 10 

che die Wirkung in irgendeiner 
Form beeinflussen. Es enthalten 
z. B. die offizinellen Sub1imat-

Abb. 382. Die Abnahme der desinfi­
zierenden Kraft des Sublimats durch 

NaCI-Zusatz. 

pastillen 4,6 NaGl. Lost man nach Schade in 161 Wasser Sub1imat 
mit verschiedenen Mengen von Kochsa1z auf, so findet man info1ge der 

"Zuriickdrangung" der Hg- 18,---q----------------, 

Ionen durch den NaGI-Zu-
satz eine Abnahme der des­
infizierenden Kraft des 
Sublimats. In Abb. 382 ist 
die Zah1 der gcwachsenen 
Milzbrandkolonien in Ab-
hangigkei t von den zuge­
setzten Teilen NaG1 darge­
stellt. Die fungizide Wir­
kungderim Pflanzenschutz 
gcbrauchten Kupferkalk 
(Bordeaux-)Briihe ist weit­
gehend vom Ka1kzusatz ab­
hangig. Abb. 383 zeigt nach 

15 
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Abb.383. Der Ein£lu13 von Kalkmilch ver­
schiedener Konzentration aui die Sporen­

keimung. 

den wenigen von Istvanffi angegebenen Zahlen den Abfall der ge­
keimten Sporen von Botrytis cin.erea nach 24 Stunden in Kalkmilch 
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verschiedener Konzentration (0/0)' Es ergeben sieh dureh derartige 
Kurven interessante und praktiseh ungemein wiehtige Beziehungen zwi­

80r-------~------------------------__, 

30 

% Se/re 
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Abb. 384. Die Benetznngsfahigkeit. Der EinfluB 
des Seifenzusatzes auf die Tropfenzahl des destil­

lierten Wassers. 

sehen der Giftwirkung 
und der ehemisehen 
Zusammensetzung von 
Bekampfungsmitteln, 

auf die naher einzu­
gehen ieh mir aber 
hier versagen muB. 

Die Benetzungs-
fahigkeit von Spritz­
briihen sueht man 
durch Zusatz von Seife 
zuerhohen. UmeinMaB 
fiir die Benetzungs­
fahigkeit zu gewinnen, 
hat Trappmann die 

Tropfenzahl von Wasser mit Seifenzusatz bestimmt. Fiir destilliertes 
Wasser sind in Abb. 384 seine Angaben kurvenmaBig dargestellt, und 
man sieht, daB hier eine exponentiale Funktion naeh Art unserer 

0.0 
Mol J'e/re 'buf'1000g 10 10 

Abb. 385. Die molare Leitfahigkeit der 
Losungen fettsaurer Kaliumsalze. 

Abb. 76 links, negativ, vor­
liegt, wenn man als Null­
punkt die Tropfenzahl von 
Aq. dest. wahlt. Es handelt 
sich hier urn rein physiko­
chemisehe Abhangigkeiten, 
welche also ebenfalls dem 
Exponentialgesetz unterlie­
gen. Da der Zustand der Be­
kampfungsmittel die ange­
wandte Biologie weitgehend 
interessieren muB, seien in 
Abb. 385 die Kurven der 
molaren Leitiahigkeit von 
Losungen fettsaurer Kalium­

salze in Abhangigkeit von der Seifenkonzentration wiedergegeben, die 
ebenfalls als exponentiale Funktionen anzusehen und durch die Kon­
stanten unserer Formeln vergleiehbar sind. Die Kurve I bezieht sich 
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nach Freundlich auf K-Azetat, 2 auf K-Capronat (C6), 3 auf K-Ca­
prinat (C1O) , 4 auf K-Laurinat (C12) , 5 auf K-Myristat (C'4)' 6 auf 
K-Palmitat (C,6) und 7 auf 
K-Stereat (C,s). Trappmann 
hat dann auch vergleichende 
Messungen iiber die Schwebe­
fahigkeit von Arsenmitteln 
durchgefiihrt, von denen zwei 
Zahlenreihen fiir Uraniagriin 
und Fruktusgriin in Abb. 386 
dargestellt sind. Alle 2 Mi­
nuten wurde an einem Zwei­
schenkelflockungsmesser der 
Unterschied der beiden Menis-
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3 

\x 

""x '{roniugriin 

Frl/klu.rgriin ~ 
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'-M/nufen 
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ken abgelesen, welcher als Abb. 386. Die Schwebefahigkeit verschie­
Ordinate abgetragen wurde. dener Arsenmittel. Der zeitliche Verlauf 
Die Kurvenform entspricht des Absetzens im Zweischenkelapparat. 

unserem S-fOrmigen Typus und zeigt also dadurch an, daB das Exponen­
tialgesetz auch hier durch seine Konstanten vergleichbare Zahlen liefert, 
welche zur Charakterisierung der Schwebefahigkeit dienen konnen. 

Wenn auch die bisher besprochenen Eigenschaften der Bekampfungs­
mittel fiir ihre Anwendbarkeit in der Praxis von groBer Bedeutung 
sind, so muB aber sclbstvcr­
standlich dasHauptgewicht auf 
die Giftwirkung gelegt werden. 

*­An einigen Beispielen sollcn zu-
nachst die ta tsachlichen Vor­
gange beschrie ben werden. N ach 
den mit groBer Sorgfalt mit 
Botrytis-Sporen angestellten 
Versuchen von Smith geben 
die S-formigen Kurven in Abb. 
387, welche nach dem Typ un­
serer Abb. SI verlaufen, die 
Prozentzahl der iiberlebenden 

180 

Abb. 387. Die iiberlebenden Botrytis­
Sporen bei verschiedener Behandlungs­
zeit mit Phenol verschiedener Konzen-

tration. 25°. 

Sporen bei verschiedener Behandlungszeit und bei mehreren Phenol­
konzentrationen (0,4-0,7 vH) wieder. Alter und Zahl der Sporen und 
die Temperatur sind ziemlich gleichartig. Das Absterben erfolgt also 
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urn so schneller, je hoher die Giftkonzentration ist. Werden nun andere 
Faktoren variiert, so erhalten wir Abhangigkeiten, welche dernselben 
Kurventyp folgen. Abb.388 steUt die Sterblichkeitskurven bei I vH 

100 

ZO 60 100 1'10 180 Z20 Z80 JOO 
M/nufen 

Abb. 388. Der toxische Effekt von 
Phenol (r vH) bei verschieden langer 
Einwirknngszeit und zwei verschie-

denen (niederen) Temperaturen. 
Botrytis-Sporen. 
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Abb. 389. Der EinfluB des Alters der 
Sporen aui den toxischen Effekt von 

Phenol (0,7 vH). 

Phenol und verschiedenen Temperaturen, Abb. 389 bei 0,7 vH Phenol 
und verschiedenem Alter der Sporen dar. In Abb. 390 wurden ver­

schiedene Mengen Sporen pm 

Mhu/en 
20 ¥O 60 80 100 120 1'10 f60 

Kubikzentimder einer Phenol-
konzentration von o,{ vH aus­
gesetzt. Es ergibt sich, da/3 die 
Kurven urn so steiler verlaufen, 
d. h. da/3 der a-Wert unserer For­
meln steigt, ie hOher die Gift­
konzentration und die Tempera­
tur ist, ie iiinger die Sporen sind 
und ie weniger Individuen einer 
bestimmten Giftkonzentration Abb.390. DerEinfluB derSporenanzahl 

auf den toxischen Effekt von Phenol 
(o,4vH). 

ausgesetzt werden. Bei seinen 
Untersuchungen verfolgte S mi th 

die Absicht, die Bedingungen herauszufinden, unter denen die Sterb­
lichkeitskurven einer logarithmischen Linie folgen, indem er die Giiltig­
keit der Formel 

k=~ log~a_ 
t a-x 

untersteUte, wenn z. B. a die Zahl der Sporen und x die Zahl der Toten 
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zur Zeit t ist. Trotzdem immer wieder die S-Form aufgefunden wurde, 
meint er, daB die logarithmische Kurve die wahre sei und die Ab­
weichungen durch "factors independent of the disinfection process 
itself" bewirkt wiirden. In Abb.391 wurden fiir zwei Versuche ver­
schiedene Einheiten der x-Achse gewahlt, und da zeigt sich, daB die 
Kurve fiir 0,7 vH Phenol sich tatsachlich dem Typus einer r~inen 
Exponentiallinie annahert (vgl. Abb. 43 links). Im einzelnen brauchen 
wir nicht weiter auf den Liisungsversuch von Smith einzugehen, da 
das Exponentialgesetz von einer ganz anderen Seite her an das Problem 
herankommt unddie 0,7 vH-Kurve 
aus der S-fiirmigen ableitet. 

~ 1 Z 
)f-~ 1S JO 

S 6' 7 8 
75 [/0 10S 120 

Abb. 391. Die iiberlebenden Botrytis­
Sporen bei verschiedener Behand­
lungszeit mit Phenol (0,4 und 0,7 vB). 
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Abb. 392. Die Beziehung zwischen 
Phenolkonzentration und Einwir­
kungszeit, die niitig ist, urn 25, 50 und 

75 vB der Sporen abzutiiten. 

Smith hat dann weiter festgestellt, welche Zeit niitig ist, urn 25, 
50 und 75 vH der Sporen durch Phenol verschiedener Konzentration 
abzutiiten. Die Kurven sind in Abb. 392 wiedergegeben, und wir sehen, 
daB wir hier unseren hyperbelartigen Typus wiederfinden, der das 
"Hangen" in aller Deutlichkeit zeigt. Wenn man in Abb. 387 die pro 
Zeiteinheit absterbenden Sporen verfolgt, so sieht man, daB es zunachst 
sehr wenige sind. Dann aber steigt die Zahl im Steilabfall der Kurve 
bedeutend bis zu einem Maximum, in dem die prozentische Schadigung 
am griiBten ist. und wird dann wieder geringer, bis am Ende nur noch 
sehr wenige in der Zeiteinheit absterben. Zeichnet man die so erhaltenen 
Wertc fiir 0,4 vH Phenol in ein Koordinatensystem ein, so erhalt man 
die gestrichelte Linie in Abb. 393. welche also die Kurve der Absterbe­
geschwindigkeit darstellt. Die ausgezogene Linie ist die bekannte 
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Haufigkeitskurve, mit dem der GauBschen Fehlerkurve eigentiim­
lichen Charakter, welche in der Variationsstatistik eine so groBe RoUe 
spielt. Urn diese Abhangigkeit in das Exponentialgesetz einzuordnen, 
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Abb. 393. Die Kurve der Absterbe­
geschwindigkeit, Botrytis-Sporen in 

0,4 vH Phenol bei 25°, 

Abb.394. Die Kurven der Absterbe­
geschwindigkeiten bei verschiedenen 

Phenolkonzentratianen. Botrytis­
Sparen. 

miissen wir auch die entsprechenden Kurven fiir andere Konzentrationen 
aufsteUen, wie das in Abb. 394 geschehen ist. Da zeigt sich, daB das 
Maximum mit steigender Konzentration immer mehr zur y-Achse 

Abb.395. Die Variabilitat eines Sam­
lingsstammes der Kartaffel. Ernte­

ertrag in Gramm. 

hiniiberwandert und dann z. B. 
die 0,7 vH-Linic einen Charakter 
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Abb. 396. Die Giftigkeit van Pyridin 
fiir Aspergillus niger. 

annimmt, den wir aus unseren 
Abb. 88 rechts und 93 links ken­
nen, so daB wir vermuten diirfen, 

daB bei diesen, wie bei den Variationskurven iiberhaupt, diese Kurven­
form als Grundlage fiir ihre Analyse gewahlt werden muB. 

Auf S. 328 habe ich schon kurz auf die Bedeutung von Gedanken­
gangen hingewiesen, die aus der Anwendung des Exponentialgesetzes 
fiir die Vererbungslehre sich ergeben. In diesem Zusammenhang sei 
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darum in Abb.395 eine Variationskurve naeh K. O. Miiller reprodu­
ziert, welche die Zahl der Varianten eines Samlingsstammes von der 
Kartoffel fiir die versehiedenen Ertrage angibt. Aueh diese Kurve 
HiBt die Vermutung aufkommen, daB das Exponentialgesetz ebenso in 
der Variationsstatistik und damit in der Vererbungslehre nutzbar ge­
maeht werden kann wie auf anderen biologischen Forschungsgebieten. 

Eine ahnliche Kurve, wie wir sie beim Absterben der Sporen von 
Botrytis kennen gelernt haben, zeigt Abb.396 nach J ewson und 
Tattersfield fiir die Giftigkeit von Pyridin fiir Aspergillus niger, in 
welcher als Ordinate der Ertrag an Pilzmyzel in Gramm, als Abszisse 
die Gramm Pyridin pro 
10 occm aufgetragen sind. 
Auch fiir tierisehe Organis­
men gelten die gleichen 
Grundsatze wie bei den Pil-
zen, so daB wir auf diesem 
Wege zu GesetzmaBigkeiten 
gelangen, welche der leben­
digen Substanz iiberhaupt 
zu eigen sein miissen. Abb. 
397 zeigt nach Zahlen von 
Lloyd fiir die Tomaten­
motte H adena oleracea diesel­
ben Verhaltnisse wie Abb. 
387, wenn die Prozente iiber­

30 
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12311.58 
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Abb.397. Die iiberlebcnden Hadena-Raupen 
an den verschiedenen Tagen nach der 
Spritzung der TomatenbHi.tter mit Blei-

arsenat in verschiedener Konzentration. 

lebender Raupen an den aufeinander folgenden Tagen naeh einer 
Spritzung mit Bleiarsenat (20 vH As, 0 3) eingetragen werden, und zwar 
fiir verschiedene Konzentrationen (lbs. pro 100 gals.). Auch hier eI­
folgt das Absterben urn so schneller, je mehr Gift den Tieren auf den 
TomatenbHlttern zum FraB geboten wird. 

Denselben EinfluB auf den Kurvenverlauf hat es, wenn nicht groBere 
Konzentrationen eines Giftes, sondern Gifte versehiedener Starke aui 
den Organismus wirken. In Abb. 398 ist nach J ewson und Tatters­
field der toxisehe Effekt auf Milben bei wachsenden Konzentrationen 
von Dampfen von Pyridin (Kreuze) und Anilin (Kreise) dargestellt. 
Die Konzentration ist in Millionen Grammolekiil pro 1000 ecm angegeben, 
die Dberlebenden in Prozenten der Dberlebenden des Kontrollversuehs. 
Den zeitliehen Verlauf des Absterbens der Milben zeigt Abb. 399, und 
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zwar die Kreuze fUr Anilin bei sofortiger Kontrolle der Tiere, die Punkte 
fur Pyridin bei sofortiger Kontrolle, die Kreise fUr Pyridin bei einer Kon­
trolle nach 12 Stunden, die Dreiecke fUr Ammoniak bei einer Kontrolle 

qo 80 120 150 

Abb.398. Der toxische Effekt wach­
sender Konzentration von Dampfen 
von Pyridin (x) und Anilin (0) auf 

Milben. 

nach 1-2 Stunden. Wenn man 
nicht die Zahl der Dberlebenden, 
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Minvlen 

Abb. 399. Die Wirkung von giftigen 
Dampfen auf Milben, X Anilin (so­
fortige Kontrolle), • Pyridin (sofor­
tige Kontrolle), 0 Pyridin (Kontrolle 
nach 12 Stunden), f'., Ammoniak (Kon-

trolle nach 1-2 Stunden). 

sondern die Sterbenden und Toten in das Koordinatensystem eintragt, 
wie Tattersfield, Gimingham und Morris cs taten, so erhalt man 
die entsprechenden reziproken Kurven in der Form unserer Abb.75, 
ahnlich wic wir cs bei Abb. 372 besprochen haben. Abb. 400 gibt die 
Verhaltnissc fur die Giftwirkung von o-Cresol (I) und 0- und p-Nitro­

0,25 0,5 1 2 
/(onz. In g pro 100 ccm 

2,5 

Abb. 400. Die Giftwirkung von o-Kre­
sol (I) und 0- und p-Nitroanisol (2) auf 

Aphis rumicis. 

anisol (2) auf die Blattlaus 
A phis rumicis wieder. 

Wenn wir aus diesem Tat­
sachenmaterial die Gesichts­
punkte herauszustellen ver­
suchen, welche die Grundlage 
einer allgemeinen Bekampfungs­
lehre abgeben mussen, so tritt 
der Tod des Schadlings als Ziel 
der angewandten Biologie zu­
nachst in den Vordergrund. Die 

Bekampfung wird in der Hauptsache eine ortliche sein und sich gegen 
diejenigen Schadlinge richten, we1che an dieser Ortlichkeit vergesell­
schaftet sind. Wir haben aber gesehen, daB der innere Zustand der 
Individuen und damit ihre Widerstandskraft unterschiedlich ist. Darum 



- 365 -

ist die Kenntnis von der Lebensgeschichte ein unbedingtes Erfordernis 
fiir die richtige Anwendung einer BekampfungsmaBnahme. 

Durch den Tod des Schadlings soil die Gesundung des gesch1idigten 
Organismus (J\tIensch, Nutztier, Kulturpflanze) oder der Schutz des 
gefiihrdeten J\tIaterials (Nahrung, Kleidung, Wohnung) gewahrleistet 
werden, darum miissen die Bekampfungsmittel so abgestimmt sein, daB 
sie nicht auch das zu Heilende schadigen. Hinzu kommt noch, daB 
ie nach den vor1iegenden Verhaltnissen Riicksicht auf die Art der 
Applikation zu nehmen ist. Im Pflanzenschutz sind, wie wir sahen, 
z. B. die Haft-, Benetzungs- und Schwebefahigkeit der J\tIittel fiir die 
praktische Anwendbarkeit wichtig. Wir haben ferner gesehen, daB die 
Durcharbeitung der Probleme mit den durch das Exponentialgesetz 
gegebenen J\tIethoden eine vergleichbare Charakterisierung der ver­
schiedenen Mittel erwarten 1aBt. 

Eine allgemeine Bekampfungslehre muB vornehmlich die beiden 
Gesichtspunkte Heilung und Schadigung gegeneinander abwagen und 
die Kriterien fiir die Bewertung der benutzten MaBnahmen ausfindig 
zu machen suchen. Aus den bisherigen Betrachtungen diirfte deutlich 
hervorgehen, daB dazu die Kenntnis der bei den ablaufenden Vorgangen 
giiltigen GesetzmaBigkeiten von grund1egender Bedeutung ist. Da das 
Exponentialgesetz die offenbar vorliegenden funktionalen Beziehungen 
mathematisch zu formulieren bestrebt ist, 1aBt sich ein Vergleich zahlen­
maBig ermoglichen. Die tatsachliche, bi010gisch bcgriindete Bcdeutung 
des chemotherapeutischen Index, welcher ja das Verhaltnis Heilung 
zu Schadigung zum Ausdruck bringen soil, muB durch die K urven­
aualyse im Rahmen des Exponentialgesetzes ebenso ermittelt werden wie 
z. B. die des respiratorischen Quotienten und Temperaturkoeffizienten. 

Wenn wir den Tod des Schadlings und die Gesundung des Niitz1ings 
als Ziel hinstellen, so wird es nicht immer 1eicht sein, ein Bckampfungs­
mittel zu finden, dessen Wirkungskurven fiir beide Organismengruppen 
sehr weit auseinander 1iegen, trotzdem natlirlich die Auffindung solcher 
Stoffe anzustreben ist. Eine amerikanisc1:e J\tIethode, auf tausend Ver­
suchsparzellen Hunderte von Bekampfungsmethoden und -mitteln aus­
zuprobieren, fiihrt bei geniigender Breite der Versuche sicherlich zu 
brauchbaren Ergebnissen, jedoch werden wir in Deulschland in ab­
sehbarer Zeit die Kosten dafiir nicht aufbringen konnen. Ich betrachte 
es fiir uns als ein Haupterfordernis in der Pflanzenschutzforschung, 
fiir die speziellen Bediirfnisse die allgemeinen Grund1ageIi einer Schad-
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lingsbekampfung zu sehaffen. DaB das Exponentialgesetz in der Lage 
ist, die Basis abzugeben, auf der wir unsere Kenntnisse von den Gesetz­
maBigkeiten des Lebensgesehehens und besonders aueh von den Re­
aktionsgesetzen z. B. bei der Vergiftung erweitern konnen, hoffe ich 
in den Ausfiihrungen dieses Buehes gezeigt zu haben. 

Aber damit, daB wir den Tod der Sehadlinge hervoITufen, ist die 
Bekampfungsmogliehkeit noeh nieht ersehiipft. Wir haben ausfiihrlieh 
begriindet, daB jedes Ereignis im Individualzyklus in irgendeiner Form 
im Organismus naehwirkt. Bei der Mehlmotte geniigten verhiiltnis­
maBig geringe CO.-Gaben, urn die Fortpflanzung auszusehalten und 
aueh das Absterben erfolgt in den besprochenen Failen bei Sporen und 
Raupen im Laufe bestimmter Zeiten ganz gesetzmaBig. Wenn es sich 
nicht darum handelt, einen Bestand von Kulturpflanzen durch sehnell 
wirkende MaBnahmen zu sehiitzen, sondern wenn ma!l Sehadlings­
bekampfung gewissermaBen auf langere Sicht treibt, wird man auf die 
Schadlinge durch verhaltnismaBig geringe Giftdosen so einwirken 
konnen, daB sie langsam dezimiert werden. 

So beriehtet z. B. Speyer: 
"Aus einer groBen Zahl von Arsenvergiftungsversuchen des Jahres 1922, 

die mit Lymantria d,spar durchgefiihrt waren, wurden alle bei SehluB der 
stets eine Woehe dauernden Versuehe noeh lebcnden Raupen wieder mit 
normalem Futter ernahrt. Obwohl diese Raupen in der Folge eine hohere 
Sterblichkeit zeigten als die nicht vorbehandelten Kontrolltiere, vollendeten 
doch mehrere ihre Verwandlung bis zum Falter. Diese kopulierten und die 
Weibchen legten in normaler Weise ihre Eierschwamme ab. Wahrend aber 
spater aus den Eiern der Kontrolltiere Hunderte von Raupcllen schliipften, 
erhielt icll aus denen der Versuchstiere nicht I Stiick. Ob bereits die Eier 
nicht befruchtet waren, oder ob die Embryonen nicht geniigende Lebens­
kraft besaBen, blieb hier ungeklart. J edenfalls hatte eine Arsenvergiftung, 
die zu schwach war, die Raupen selbst zu toten, naehgewirkt." 

Wenn wir die oben besproehene Einwirkung des Hungerns oder 
sonstiger Ereignisse, die vielfaeh in Unbilden der Witterung und des 
Klimas bcstehen, hinzunehmen, so haben wir in allen Fallen, aueh be I 
der Vergiftung mit subletalen Giftdosen und bei der dureh CO.-Bei 
gasung bewirkten Zustandsanderung, ein und dasselbe Problem vor 
uns, dessen Losung den Pflanzensehutz in ganz neue Bahnen zu lenken 
vermag, denn es handelt sich dann nieht mehr darum, den Tod des 
Sehadlings hervorzurufen, sondern lediglich urn die bewuBt geieitete 
Anderung de~ lebendigen Ablaufs. Der wirtsehaftliehe Vorteil wiirde 
in einer wescntliehen Verbilligung der Bekampfungsmethoden bestehen. 
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Mir scheint es aber zwecklos, hier mit einfachen, gelegentlich durch­
gefiihrten Orientierungsversuchen auskommen zu wollen, es bedarf 
vielmehr diese Frage einer ganz spezifizierten Sonderbearbeitung. Da 
die Nachwirkungserscheinungen, wie wir mehrfach betonen konnten, 
gesetzmaBig von der GroBe des stattgehabten Ereignisses, hier also der 
Giftzufuhr, abhangig sind, wird das Exponentialgesetz das Leitmotiv 
der Untersuchung bilden mi.issen. 

Die Nachwirkungserscheinungen faBte Heubner unter dem Begriff 
<ler Pathobiose zusammen, die ihrer Wesensart nach in einer Erkran­
kung von Zellen besteht, die daran nicht sterben, aber sich auch nicht 
rasch erholen. Herr Professor Heubner hatte seinerzeit die Liebens­
wiirdigkeit mir mitzuteilen, daB er dafiir lieber den Ausdruck Allobiose 
setzen und ihn fiir biologische Zustande gebrauchen mochte, die nach 
einem bestimmt zu formul.ierenden Eingriff zuriickbleiben, nachdem 
der Eingriff und seine unmittelbarsten Folgen (z. B. die Lahmung bei 
der CO2-Begasung der Mehlmotten) vori.iber sind und die eine deutliche 
Differenz gegenuber dem Zustand vor dem Eingriff aufweisen; dabei 
speziell toxische Allobiose, wenn nach Entfernung des Giftes fiir langere 
Zeit solche Differenzen bestehen bleiben, Pathobiose bei Veranderungen 
degenerativer Art, Eubiose bei gesteigertem Wachstum und dergleichen. 
Letzteres ist z. B. der Fall bei den durch Popoff in den letzten J ahren 
bearbelteten Stimulationen. Ober die Bedeutung solcher allobiotischer 
Zustandc fiir die Pharmakologie hat Heubner in seinem Aufsatz uber 
Pathobiose ausfiihrlich berichtet, so daB ich hier darauf verweisen 
kann. Fur den Pflanzenschutz, den wir bei diesen Betrachtungen in 
den Vordergrund gestellt haben, wiirde also eine Gesunderhaltung der 
Pflanzenkulturen durch die planmaBige Durchfiihrung von MaBnahmen 
moglich sein, die damuf abzielen, allobiotische Zustiinde bei den schad­
:ichen Organismen hervorzurufen und eventuell gesteigerte Wider­
standsfahigkeit (Eubiose) bei den Kulturpflanzen zu erwecken. 

Es kornmt also bei der Bewertung eines Bekampfungsmittels nicht 
allein darauf an, daB es die Schadlinge samtlich abtotet, sondern es· 
muB auch seine allobiotische Wirkung mit einbezogen werden. Es sind 
diese Gesichtspunkte nicht nur fiir die Rentabilitat der Bekiimpfung,. 
sondern auch vor allem deswegen von Bedeutung, weil durch geringere 
Giftdosen oder schwachere Gifte auch die Schadigungsgefahr (Ver­
brennungen) der Pflanzen: bedeutend herabgesetzt wird. Weil man 
auch schwachere Gifte verwenden kann, wird naturgemaB auch die· 
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Auswahl unter den Giftstoffen erleichtert. Die Herbeifiihrung des 
baldigen Todes scheint auch insofern in manchen Fallen nicht not­
wendig, als man sich vielfach damit begniigen kann, daB die Tiere inner­
halb einer bestimmten Zeit absterben. Man wird unter Umstanden 
z. B. bei Kafern einen verhaltnismaBig wenig schadigenden ReifungsfraB 
mit in Kauf nehmen, wahrend dieser Zeit den Tieren aber nur soviel 
Gift applizieren, daB sie gerade absterben, bevor die Eiablage beginnt. 

In Abb.399 haben wir gesehen, daB die Kurven steiler verlaufen, 
wenn man die Tiere nicht sofort, sondern erst nach einer bestimmten 
Zeit kontroUiert. Es ist klar, daB diese Anderung des Kurvenverlaufs, 
die vermutlich von sich aus ebenfalls nach einer exponentialen Gesetz­
maBigkeit vor sich geht, bei der Beurteilung von Bekampfungsver­
suchen voU beriicksichtigt werden muB. Andererseits aber zeigt sie 
auch, daB durch die Giftzufuhr kranlanachende Schadigungen erzeugt 
werden, die erst allmahlich zum Tode fiihren. Gerade die Art und den 
'Charakter dieses durch applizierte Gifte hervorgerufenen Zustandes 
naher zu untersuchen, wird zu den nachstliegenden Hauptaufgaben 
-einer. angewandten Toxikologie gehoren, und ich habe in dieser Rich­
tung umfassende Versuchsreihen begonnen, welche den gesetzmaBigen 
Verlauf derartiger Krankheiten erweisen soUen. 

Es ergibt sich, nach allem, was wir gesagt haben, eine groBe Fiille 
von Problemen, die einer Losung harren, die urn so dringlicher versucht 
werden muB, je mehr wir bestrebt sein miisscn, in der Erkenntnis der 
Naturgesetze weiterzukommen, urn sie im Dienste der Menschheit nutz­
bar machen zu konnen. Die reine Empirie kann nur dann Erfolg ver­
sprechen, wenn sie groBziigig durchgefiihrt wird, und das wird in einem 
.armen Staate wie Deutschland vorlaufig nicht in der notigen Breite 
moglich sein. So miissen wir mehr in die Tiefe gehen und den grund­
:satzlichen Fragen groBten Wert beimessen, urn auf diesem Wege trotz 
.aller Geldnot das zu erreichen, was die Praxis von lms fordert. DaB 
aber auch die bestens ausgebaute, groBziigige Organisation der an­
_gewandten Entomologie in den Vereinigten Staaten von Nordamerika 
-ohne solche grundlegenden Untersuchungen nicht mehr weiterkommt, 
zeigen die jiingsten Auslassungen L. O. Howards, des langjahrigen 
Direktors des Bureau of Entomology of the U. S. Department of Agri­
-culture. Er sagt u. a. folgendes: 

Es liegt ein dringendes Bediirfnis nach Geldmitteln vor, die ausreichen, 
fiangfristige unel vertiefte Untersuchungen iiber viele Fragen zu sichern, 
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die zu den Insekten in Beziehung stehen. Diese Lebewesen weichen in den 
meisten Dingen wesentlich von allen anderen Lebensformen ab, von denen 
wir einigermaBen genaue Kenntnisse haben. Wir besitzen z. B. noch keine 
geniigende Aufklarung iiber so einfache Fragen wie Gesicht, Gehor, Geruchs­
und Tastsinn; wir wissen nichts Bestimmtes, was es mit gewissen Pflanzen 
oder Nahrstoffen auf sich hat, welche die Insekten anziehen, wir wissen 
praktisch nichts iiber das Ernahrungsproblem und die Krankheiten der In­
sekten oder iiber den EinfluB von Temperatur und Feuchtigkeit. Der Kampf 
gegen die Insekten darf nicht halbblindlings gefiihrt werden wie bisher, 
sondern wir miissen ein volliges Verstiindnis fiir alle mit ihnen zusammen­
hangenden Umstiinde haben. Mit dieser Kenntnis wird die Insektenbe­
kiimpfung sich moglicherweise als eine verhaltnismaBig einfache Sache 
herausstellen. Ohne sie arbeiten wir mehr oder weniger im Dunkeln. 

Das Gleiche gilt auch fiir die Pilze und Bakterien. Ich hoffe gezeigt 
zu haben, daB das Exponentialgesetz die Basis abgeben kann, auf wel­
cher eine planmaBig durchgefiihrte Arbeit geleistet werden kann, wie 
Howard sie fordert. In einem anderen Aufsatz sagt Howard: 

"Die mathematische Richtung fiir biologische Arbeit ist bisher von 
vielen Entomologen noch nicht geniigend beachtet worden. Wir diirfen 
diese Bewegung nicht vernachlassigen. Wenn wir das tun, wiirden wir 
sehr viel von der Bedeutung der biologischen Forschungsliteratur einbiiBen 
und unseren eigenen Arbeiten wiirde das Wertvolle, das aus diesen mathe­
matischen Methoden gewonnen werden kann, fehlen." 

Schlun. 
Wenn wir in den vorangegangenen Abschnitten versucht haben, 

einen Einblick in den gesetzmaBigen Zusammenhang der Lebenserschei­
nungen zu gewinnen, so tritt vor allem in den Vordergrund, daB die 

Abhangigkeiten und Beziehungen immer einen Charakter aufweisen, 
wie ihn die entwickelten exponentialen Funktionen zeigen. Es ergibt 
sich ein auBerst variables System von Kurventypen, das dann noch 
eigenartiger wird, wenn wir z. B. Quotienten, wie den respiratorischen 

Quotienten, den. Temperaturkoeffizienten oder den chemotherapeuti­
schen Index betrachten, die sich dann auch in Abhangigkeit von den 
Systembedingungen gesetzmaBig andern. 

Wir waren in der Lage, durch die Addition und die Heranziehung 
reziproker Funktionen samtliche besprochenen Kurven, auch solche 
mit sehr verwickeltem Verlauf, aus einer einzigen Funktion, der Ex­
ponentialfunktion bzw. der logarithmischen Linie, zu entwickeln. Da 

sich diese Funktion aus dem Massenwirkungsgesetz ableiten laBt und 
Janisch, Das Rxponentialgesetz. 24 
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damit fiir das Naturgeschehen uberhaupt zur Grundlage wird, ist das 
biologische Geschehen durch das Exponentialgesetz mit jenem innerlich 
verbunden. Wenn man daim noch hinzuzieht, daB man z. B. fur Ab­
klingungserscheinungen die Exponentialfunktion mit trigonometrischen 
Funktionen verknupft hat, indem man ihnen die Formel e- x cos n: x 
gab, so mussen wir in dem Exponentialgesetz notwendig eine hohere 
Naturgesetzlichkeit sehen. Mit Bestirnmtheit Hi.Bt sich das aber erst 
sagen, wenn sich auch in anderen naturwissenschaftlichen Disziplinen 
die Gesichtspunkte des Exponentialgesetzes als richtig erweisen. 

In der Biologie konnten wir mit Gleichungen z. B. vom Typus 

oder 

y = max, 

y=I-e-·r, 

y=log_a_ 
a-x 

x·y =c 

meist nicht auskornmen, und das scheint auch, soweit ich sehen kann, 
in der Chemie und Physik vielfach der Fall zu sein. Denn man findet 
auch hier in vielen Fillen Abweichungen von den unterstellten fuIi.ktio­
nalen Beziehungen, welche sich allem Anschein nach durch das Kurven­
system des Exponentialgesetzes erfassen lassen. J edenfalls scheint 
uberall da, wo man Gerade, Hyperbeln oder Parabeln zur Grundlage 
nahm oder mit einer einfachen logarithmischen Linie zurecht zu kornmell 
suchte, eine Priifung mit den Methoden des Exponentialgesetzes durch­
aus nicht unangebracht. Es muB aber betont werden, daB Abhangig-' 
keiten, die sich durch exponentiale oder logarithnlische Funktiollen 
irgendwelcher Art wiedergeben lassen, damit schon als dem Exponential­
gesetz unterworfen anzusehen sind. 

In der Biologie finden sich Ansatze dazu, durch Addition exponen­
Haler Funktionen den Tatsachen (Pulsfrequenz, Zahl der Atemziige) 
naher zu kommen, bei Ar.aky z. B. y = e-at(clekt + C2e-kt), im all~ 
gemeinen jedoch blieb man bei den erwahnten einfachen Funktionen 
stehen. Wenn diese auch als Recheninstrumente fiir tJberschlags­
rechnungen eine gewisse Bedeutung behalten werden, so miissen wir 
doch versuchen, den tatsachlich vorliegenden inneren GesetzmaBig­
keiten naher zu kommen, selbst dann, wenn ihr mathematischer Aus­
druck kompliziertere Formen annimmt, denn wir legen Gewicht dar­
auf, daB sich die biologischen GesetzmaBigkeiten samtlich aus einem 
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einzigen Gesetz herleiten. In anderen Fiillen stellen jedoch unsere 
exponentialen Flmktionen die ermittelten Tatsachen einfacher dar als 
die bisher dafiir aufgestellten, manchmal sehr langen Formeln. 

Es ist selbstverstandlich, daB die Methoden des Exponentialgesetzes 
noch der genauesten Durcharbeitung bediirfen, vor allem werden die 
mathematischen Methoden zur Darstellung von Vorgangen, die von 
mehreren Komponenten abhangen, weitgehend herangezogen werden 
miissen, z. B. bei der Abhangigkeit der Lebenserscheinungen der In­
sekten von Klima und Witterung, insbesondere von Temperatur und 
Feuchtigkeit. Jedoch wird das nur an einzelnen genau durchzuarbeiten­
den Beispielen geschehen konnen. 

Aus den vorhergehenden Darlegungen geht aber soviel hervor, daB 
es durchaus nicht unmoglich erscheint, trotz der Kompliziertheit des 
lebendigen Geschehens die GesetzmaBigkeiten der Lebenserscheinungen 
unter einem einheitlichen, mathematisch zu formulierenden Gesichts­
punkt zu erfassen und den Zusammenhang des Lebensgeschehens mit 
dem Naturgeschehen zu begreifen. 

Ich habe mich bewuBt auf die Biologie beschrankt und versucht, 
hier die Giiltigkeit. des Exponentialgesetzes zu erweisen und halte mit 
dem Urteil, wie weit seine Kurvenformen auch in Physik und Chemie 
realisiert sind, zuriick, trotzdem ich den Eindruck habe, daB das Ex­
ponentialgesetz auch da weitgehend die Naturvorgange beherrscht. 
Wenn es z. B. gelingen wiirde, die Giiltigkeit des Exponentialgesetzes 
bei atomaren und molekularen Prozessen nachzuweisen, was nach den 
mir zu Gesicht gekommenen Kurven durchaus wahrscheinlich ist, so 
wiirde es den Charakter eines Naturgesetzes erhalten, dem sowohl das 
chemische und physikalische wie das biologische Geschehen unter­
worfen ist. 

Vorlaufig jedoch miissen wir uns bescheiden und an Einzelerschei­
nungen nachzuweisen versuchen, wie der Ablauf gesetzmaBig vor sich 
geht. Das Objekt des Biologen ist der lebendige OrganismU'3, dessen 
LebensauBerungen er in Beziehung zueinander und zu seiner Umwelt 
setzt. Wenn es gelingt, die GesetzmaBigkeiten des Reaktionsverlaufs 
zu formulieren - und dazu zeigt, wie wir gesehen haben, das Ex­
ponentialgesetz den Weg -, so liegt darin die Grundlage einer wahr­
haft vergleichenden Biologie. 
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