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2 I. Vorlesung.

scher Energic gewonnen wird, und weil chemische Prozesse den
Aufbau des Materials, aus dem die Maschine gebildet wird, besorgen.

Wir werden sehen, daB die chemischen Vorgiinge im Organismus
nichts enthalten, dessen Beherrschung der chemischen Technik un-
maoglich wiire, obwohl es auch hier an pessimistischen Anschauungen
nicht fehlt. Wir werden auf das Kapitel der chemischen Grund-
lagen der Lebenserscheinungen nur soweit eingehen, als nétig erscheint,
um die Grundlosigkeit dieser pessimistischen Anschauungen darzutun.
Eine erschépfende Darstellung der biologischen Chemie liegt nicht in
unserem Plane,

Auch das Gebiet der physikalischen Struktur der lebenden Sub-
stanz miissen wir streifen.

Das Material, aus dem die lebenden Organismen bestehen, vnd
in dem die eben erwdhnten chemischen Vorginge sich abspielen,
sind wesentlich kolloidale Stoffe. Es ist bekannt, daB Grakam zwi-
schen kolloidalen und kristalloiden Stoffen unterschieden hat. Die
ersteren diffundieren schwer oder gar nicht durch tierische Mem-
branen, die letzteren leicht. Die kolloidalen Stoffe kénnen in Lisung
oder Suspension, oder sie kinnen im geronnenen oder Gel-Zustand
auftreten. Die Strukturen, welche wir in der lebenden Substanz
wahrnehmen, sind zum gréfiten Teil durch die Gelation oder Fillung
von gelisten Kolloiden entstanden. Gerinnungen und Verfliissi-
gungen konnen moglicherweise auch eine Rolle in physikalischen
LebensduBerungen spielen. Die Physik der Kolloide ist aber selbst
noch in den Anfangen, so daf} nicht zu erwarten ist, dall wir dic An-
wendung derselben auf die Analyse der Lebenserscheinungen einst-
weilen weit fithren konnen. Unsere Aufgabe wird auch hier darin
bestehen, zu zeigen, dall zwar viele Liicken in unserer Beherrschung
der Erscheinungen vorhanden sind, daB aber nichts andeutet, dafi
diese Liicken unausfiillbar sind.

Der eigentlich biologische Teil dieser Vcrlesungen bezieht sich,
wie erwiahnt, auf die Vorginge der Entwicklung, Erhaltung und
Fortpflanzung. Unsere Aufgabe besteht hier darin, die Fille anzu-
geben, in welchen die chemische oder physikalische Be-
herrschung einer biologischen Erscheinung méglich wird. Anstatt
unsere Zeit auf die Diskussion von Befruchtungshypothesen zu ver-
wenden, wollen wir die physikalisch-chemischen Mittel diskutieren,
durch welche es mdglich ist, unbefruchtete Eier zur Entwicklung zu
bringen. Das umfangreiche Gebiet der Entwicklungshypothesen
werden wir vermeiden und statt dessen auf die Entdeckungen Mendels
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und de Vries' hinweisen, durch die es mdglich wird, fiir eine Reihe
von Fillen die Vererbungserscheinungen zu beherrschen.

Da wir oft gezwungen sein werden, uns im Verlaufe der Vor-
lesungen in Einzelheiten zu verlieren, wodurch die Gesamtiibersicht
leidet, so mag es vielleicht manchem Horer erwiinscht sein, eine
kurze Skizze der auf eine Beherrschung der eigentlichen biologischen
Erscheinungen abzielenden Tatsachen resp. Tatsachengebiete zu

geben.
Wenn wir mit dem Ei beginnen, so besteht der Anfang eines

Lebenszyklus bei Tieren im allgemeinen in der Befruchtung des
Eies durch ein Spermatozoon. Von unserem Standpunkt aus wird
die Befruchtung durch bestimmte Stoffe, welche im Spermatozoon
enthalten sind, direkt oder indirekt hervorgerufen. Das Spermato-
zoon spielt nur die Rolle eines Motors, der diese Stoffe ins Ei trigt.
Die Tatsache, dali das Spermatozoon Motilitit und andere Lebens-
erscheinungen zeigt, hat mit der befruchtenden Wirkung desselben
nichts zu tun. Der Beweis hierfiir liegt in der Tatsache, dal es mdg-
lich ist, durch bestimmte chemische und physikalisch-chemische Ein-
griffe unbefruchtete Eier zur Entwicklung zu bringen, die sonst nur
durch das Eindringen eines Spermatozoons zur Entwicklung gebracht
werden konnen. So entwickelt sich das Ei von Strongylocentrotus
purpuratus, einem Seeigel der kalifornischen Kiiste, nur, wenn ein
Spermatozoon eindringt. Die befruchtende Wirkung des Spermato-
zoons kann aber in allen Einzelheiten nachgeahmt werden, wenn
wir das betreffende Ei etwa eine Minute lang in Seewasser bringen,
dem eine bestimmte Menge einer Fettsiure zugesetzt wird, und es
dann etwa eine halbe Stunde in Seewasser bringen, dessen Kon-
zentration um einen bestimmten Prozentsatz erhéht ist. Ahnliche
Resultate lassen sich bei den Eiern anderer Tiergruppen durch die-
selben oder dhnliche Eingriffe erzielen, und man gewinnt den Ein-
druck, als ob ganz allgemein die befruchtende Wirkung des Sper-
matozoons durch physikalisch-chemische, resp. chemische Wirkungen
erzielt werden kinne.

Aus dem Ei einer gegebenen Art entwickelt sich stets cin Organis-
mus derselben Art, wenn wir vom Fall der Mutation absehen. Diesen
Umstand bezeichnen wir als Vererbung. Solange es keine Embryo-
logie gab, konnte man uniiberwindliche Schwierigkeiten in dem Um-
stand finden, dall der erwachsene Organismus und das Ei sich nicht
im mindesten gleichen. Die embryologische Beobachtung zeigte aber,

dall aus dem Ei zuniichst nur ein Gebilde von sehr geringer Kom-
1*
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pliziertheit bervorgeht, und dafl erst allmiihlich die einzelnen Teile
dieses Gebildes eine hithere Komplikation erlangen. Der Ubergang
aus der einfachsten in die Endform erfolgt meist so allmihlich, daf
niemand bei der Beobachtung dieser Ubergiinge unerklirliche Liicken
gefunden hat. Eine Schwierigkeit hat sich neuerdings nur bei der
Frage herausgestellt, ob bereits dem unbefruchteten reifen Ei eine
Struktur zukiime, die eine bestimmte Beziehung zu den ersten Diffe-
renzierungsstadien des Embryo erkennen lassen. Das scheint in der
Tat der Fall zu sein, wie daraus hervorgeht, daB, wenn ein Teil eines
Eies vor der Furchung oder im Beginn derselben entfernt wird, ge-
wisse Teile im Embryo fehlen, und zwar variieren die Defekte bis
zu einem gewissen Grade je nach der Lage des ausgeschnittenen
Stiickes. Allein der Grad der Differenzierung ist in verschiedenen
Eiern verschieden; er ist beispielsweise sehr gering im reifen See-
stern- oder Seeigelei und relativ groller im Ctenophorenei und noch
grifler im Mollusken-, Anneliden- oder Tunicatenei. Das hat nichts
Befremdendes, da ja die Differenzierungsvorginge im Ei vor der
Reife beginnen und das Ei bei einer Form, wenn es reif fiir die Be-
fruchtung ist, schon einen héheren Zustand der Differenzierung er-
reicht als bei einer anderen. Das ist ebenso leicht verstindlich wie
die Tatsache, daBl viele S#ugetiere unmittelbar nach der Geburt
nicht laufen oder sehen kénnen, wiihrend das ausschliipfende Hiihn-
chen schon imstande ist, koordinierte Bewegungen aunszufithren und
optische Raumreflexe besitzt.

Wie in diesem Falle gewisse Physiologen die Tatsache iibersahen,
daB die Entwicklung des Zentralnervensystems und der Sinnes-
organe bei gewissen Tieren erst nach der Geburt vollendet wird,
so hatte man beim Ei iibersehen, dafl die Differenzierungsvorgange
nicht erst mit der Befruchtung beginnen, sondern schon vorher,
withrend der Reifung, und daf} sie zur Zeit der Reifung einen Grad
der Differenzierung zeigen, der bei verschiedenen Formen verschieden
weit fortgeschritten ist. Wir kennen nun nicht die Natur der Krifte
und Umsténde, welche diese ersten Differenzierungsvorginge des
Protoplasmas hervorrufen, aber es ist kein Grund vorhanden, zu
erwarten, daB andere als physikalisch-chemische Umsténde hier im
Spiele sind. -

Es ist wohl zu beachten, dal} die erste Differenzierung des Eies
sich im Protoplasma desselben und nicht im Kern abspielt, und
daB deshalb die Vererbung der primitivsten Korperform allein
durch das Ei stattfindet. Das findet seinen schlagenden Ausdruck
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in den Ergebnissen der Kreuzung von Formen, welche schon in
den ersten Entwicklungsstadien typisch verschieden sind. So ent-
wickelt das Seeigelei nach dem Gastrulastadium ein Skelett und
geht in die sogenannte Pluteusform iiber, wihrend das Seesternei
nach dem Gastrulastadium kein derartiges Skelett bildet, sondern
eine andere Entwicklung einschligt. Befruchtet man nun das See-
igelei mit Seesternsamen, so bildet sich bei denjenigen Eiern, welche
lange genug leben, stets die Pluteusform des Embryos und nicht
die Seesternform. Erst in viel spateren Stadien und oft wohl erst
beim voll differenzierten Individuum treten die Merkmale beider
Eltern auf.

Dieser Unterschied hiingt moglicherweise mit der Tatsache zu-
sammen, dafl am Anfang der Entwicklung das Eiprotoplasma das
Samenproteplasma an Masse iibertrifft; dafl aber im Verlauf der
Entwicklung die Masse des Embryos meist erheblich zunimmt, und
daBB das unter dem Einflul von Samen und Ei gebildete neue Ma-
terial das urspriingliche Eiprotoplasma an Masse weit iibertrifft. Es
ist so Gelegenheit vorhanden, dai auf das nach der Befruchtung
gebildete Protoplasma beide Keimstoffe, die des Spermatozoons und
des Eies gleichmillig einwirken.

Das Gebiet der Ubertragung der Vererbungserscheinungen durch
den Samen haben die Arbeiten von Mendel und de Vries der techni-
schen Forschung zugiinglich gemacht. Um diese Resultate in wenigen
Worten verstéindlich zu machen, sei kurz darauf hingewiesen, dal3
die Arbeiten dieser Autoren zu einer atomistischen Anschauung der
Vererbung fiihren, insofern, als gewisse Merkmale und Eigenschaften
der erwachsenen Form durch bestimmte chemische Verbindungen
im Keim repriasentiert sind, die wir mit dem Weismannschen Aus-
druck Determinanten bezeichnen wollen.

Mendel fihrte vor vierzig Jahren den Nachweis, dalli gewisse
einfache Merkmale der Pflanzen, wie z. B. die runde oder kantige
Form des Erbsensamens oder die Farbe ihres Endosperms, bereits
im Keim der Pflanze durch bestimmte Determinanten repriisentiert
sein mussen. Bei der Hybridisation verschiedener Erbsenarten
stellte es sich heraus, daf} jeder Bastard, der aus einer solchen Hybri-
disation hervorgeht, zweierlei Arten von Geschlechtszellen enthilt,
niamlich die Hilfte seiner Geschlechtszellen mit Determinanten fiir
das spezifische viterliche Merkmal und die andere Hilfte der Ge-
schlechtszellen mit Determinanten fiir das spezifische miitterliche
Merkmal. Dieses Verhalten trifft vielleicht nicht fiir alle, aber doch
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eine Reihe von Fillen der Hybridisation zu. Hugo de Vries, der
das Mendelsche Gesetz von neuem entdeckte, und andere Forscher
haben begonnen, auf der Grundlage des Mendelschen Gesetze die
Tatsachen fiir eine Physiologie der Vererbung aufzubauen. Wir
werden darauf spiter etwas niher eingehen.

Es ist selbstverstindlich, daB die Prozesse der Entstehung der
Arten nicht mit den Grundtatsachen der Vererbung im Wider-
spruch stehen diirfen. de Vries kommt das bleibende Verdienst zu,
zuerst gezeigt zu haben, dall eine Anderung der Arten in bestimmten
Pflanzengruppen, nidmlich Oenothera, sich direkt beobachten laBt,
und er hat gezeigt, dall diese Anderung sprungweise erfolgt. Das
ist in Ubereinstimmung mit der Tatsache, daB bestimmte Merkmale
durch bestimmte Determinanten im Keim (méglicherweise durch be-
stimmte Stoffe) vertreten sind, und daB deshalb der Ubergang von
einer Form in eine andere nur stattfinden kann durch den Ausfall
oder das Hinzufiigen von einem oder mehreren Determinanten und
Merkmalen. Zwischenstufen mit allmidhlichem Variieren eines ein-
zelnen Merkmals sind ebenso undenkbar wie etwa Zwischenstufen
zwischen zwei benachbarten Alkoholen einer chemischen Reihe.

Es gehort in die Reihe der automatischen Vorginge der Ent-
wicklung, dalBl, meist in einem bestimmten Entwicklungsstadium
eines Organismus, griflere Mengen von Geschlechtszellen sich bilden.
Der Mechanismus dieser Bildung ist uns einstweilen unbekannt.
Miescher versuchte dieses Problem bei seinen Untersuchungen am
Lachs der Lisung niher zu bringen. Es macht aber den Eindruck,
als ob er den Nachdruck auf eine mehr nebensichliche Seite des
Vorgangs legte, ndmlich, dal der hungernde Rheinlachs seine Ge-
schlechtszellen anscheinend auf Kosten der Substanz seiner Muskeln
bildet. Da wir jetzt wissen, dall der Vorgang der Selbstverdauung
der Muskeln in wesentlichen Punkten mit der Verdauung im Darm-
kanal iibereinstimmt, so ist es ziemlich gleichgiiltig, ob die Geschlechts-
zellen auf Kosten des eigenen oder des NahrungseiweiBles gebildet
werden. Wie es kommt, dafl zu gewissen Perioden in der Entwick-
lung gerade die Geschlechtszellen die Nahrungsstoffe aus dem Blute
an sich reiBen und sich nach Masse und Zahl vermehren, ist einst-
weilen unbekannt.

Etwas bestimmtere Anhaltspunkte haben wir fiir die Tatsache,
daB} in vielen Arten ein Individuum ausschlieBlich Eier oder Samen
bildet. Es ist seit langem bekannt, daf# man bei Blattliusen (Aphis)
nach Belieben entweder ausschlieBlich Weibchen oder beide Ge-
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schlechter produzieren kann. Bei den Bienen und dhnlichen Formen
entstehen in der Regel nur Minnchen aus unbefruchteten Eiern
und nur Weibchen aus den befruchteten. Es ist ferner bekannt,
daB bei den hoheren Wirbeltieren solche Zwillinge, welche aus dem-
selben Ei entstehen, stets dasselbe Geschlecht besitzen, wihrend
das Geschlecht der Zwillinge, die aus verschiedenen Eiern entstehen,
verschieden sein mag. Alles, was wir bis jetzt iiber die Entstehung
des Geschlechtes wissen, deutet darauf hin, daBl das Geschlecht des
Embryo entweder schon im unbefruchteten Ei bestimmt ist, oder
wenigstens unmittelbar nach der Befruchtung bestimmt wird.

Auf die Periode der geschlechtlichen Reife folgt frither oder
spiiter der Tod. Ist der Tod ebenso bestimmt durch die voraufgehen-
den Entwicklungsvorginge, wie etwa die Bildung einer Larve durch
die Befruchtung des Eies? Darauf haben wir keine bestimmte Ant-
wort. Der Umstand, daB die meisten Menschen bakteriellen In-
fektionen zum Opfer fallen oder an sonstigen Krankheiten zugrunde
gehen, erschwert die Entscheidung. Vielleicht gibt das Ei eine Ant-
wort auf die Frage. Bei gewissen Formen, z. B. dem Seestern, geht
das unbefruchtete Ei rasch zugrunde, wihrend das befruchtete Ei
am Leben bleibt. Der Akt der Befruchtung wirkt lebensrettend auf
das Ei. Es ist moglich, daB weitere Untersuchungen in dieser Rich-
tung eine Entscheidung dariiber bringen, ob und inwieweit der Tod des
erwachsenen Tieres durch die Lebenserscheinungen selbst bestimmt ist.

Diese kurze Skizze einiger Probleme auf dem Gebiete der auto-
matischen Entwicklungsvorginge moge geniigen. Wir wollen mit
derselben Kiirze nunmehr einige Probleme auf dem Gebiete der
Erhaltungsvorgiinge #ndeuten. In die Gruppe der Erhaltungsvor-
ginge konnen wir die Tatsache rechnen, dall, wo getrennte Ge-
schlechter vorhanden sind, auch automatische Einrichtungen be-
stehen, wodurch die Geschlechtszellen der beiden Geschlechter zu-
sammengebracht werden. Wo die Entwicklung der Larve auBlerhalb
des miitterlichen Organismus oder des Nestes erfolgt, finden wir oft
das Vorhandensein automatischer Mechanismen, wodurch die Eier
gerade an solchen Stellen abgelegt werden, wo die ausschliipfende junge
Larve ihr Futter findet. Was ist die Natur dieser automatischen
Mechanismen? Die Metaphysik hat uns hier die Ausdriicke Instinkt
und Wille gegeben. Wir sprechen von Instinkt, wenn ein Tier an-
scheinend unbewuft Bewegungen oder Handlungen vollfiihrt, welche
fiir die Erhaltung des Individuums oder der Art nétig oder niitzlich
sind; withrend wir von Willen sprechen, wenn dieselben Bewegungen
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anscheinend bewulit ausgefithrt werden. 8o nennen wir es Instinkt,
wenn eine weibliche Fliege die Eier auf Fleisch legt, das den jungen
Maden zur Nahrung dient. Nun hat eine Analyse der Instinkt-
handlungen ergeben, dall die auf ein bestimmtes Ziel gerichteten
Bewegungen der Tiere von einem Mechanismus abhiingen, der im
wesentlichen eine Funktion der symmetrischen Struktur und der
symmetrischen Verteilung der Reizbarkeit auf der Kérperoberfliche
der Lebewesen ist. Symmetrische Punkte der Oberfliche eines Tieres
haben gewchnlich dieselbe Reizbarkeit, d. h. wenn sie in gleicher
Weise gereizt werden, so erfolgt quantitativ und qualitativ dieselbe
Bewegung; nur die Richtung der Bewegung ist verschieden. Punkte
der Korperoberfliche, welche dem oralen Pole des Tieres niher
liegen, haben gewohnlich eine hoéhere, resp. andere Reizbarkeit wie
Punkte der Korperoberfliche, welche dem abcralen Pcle niher
liegen. Wenn nun Kraftlinien, wie z. B. Lichtstrahlen, Stromkurven,
Schwerkraftslinien, Diffusionslinien, die eine Seite eines Tieres in
groBerer Dichte treffen als die andere Seite, so bleibt die Spannung
der Muskeln oder kontraktilen Elemente des Organismus auf beiden
Seiten des Organismus nicht die gleiche, und ein Dreh- oder Kriim-
mungsbestreben mul} resultieren. Das wird so lange dauern, bis die
Symmetriepunkte auf beiden Seiten des Tieres wieder unter gleichem
Winkel von den Kraftlinien getroffen werden. Sobald das der Fall
ist, ist kein Grund mehr vorhanden, warum ein Tier nach rechts
oder links aus der Richtung seiner Symmetrieebene oder -Achse ab-
weichen sollte. Diese automatische Orientierung eines Organismus
in einem Kraftfelde wird als Tropismus bezeichnet. Es ist nun ge-
lungen, eine Reihe tierischer Instinkte in solche einfache Tropismen,
d. h. mechanische Orientierung eines Tieres in einem Kraftfelde,
aufzulisen. Die Untersuchung der verschiedenen Tropismen hat
eine groffe Mannigfaltigkeit derselben ergeben, und es ist zu erwarten,
dalBl weitere Untersuchungen diese Mannigfaltigkeit erhthen werden.
Wir werden im Verlauf dieser Vorlesungen eingehender auf die Ana-
lyse der Tropismen und tropismenartigen Reaktionen und ihre Re-
deutung fiir das Verstiindnis der tierischen Instinkte eingehen. Was
nun die Willenshandlungen betrifft, d.h. diejenigen Bewegungen
eines Tieres, welche bewuBt ausgefilhrt werden, so werden sie in
diesen Vorlesungen nicht zur Besprechung gelangen, da ich die-
selben eingehender an einer anderen Stelle behandelt habe.?) Ich

1) Loeb: Einleitung in die vergleichende Gehirnphysiologie und Psychologie der
Tiere. Leipzig 1899,
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méchte nur kurz erwiihnen, daf meiner Ansicht nach das, was wir
als BewuBtsein bezeichnen, Funktion einer besonderen Maschine ist,
die wir als assoziative Gedichtnismaschine bezeichnen wollen. Was
auch die Natur dieser Maschine sein mag, sie hat einen wesentlichen
Zug mit dem Phonographen gemeinsam, namlich, daf} sie Eindriicke
in derselben chronologischen Reihenfolge reproduziert, in der sie ihr
zuflieBen. Es macht dabei keinen Unterschied, ob die Eindriicke
durch verschiedene Energieformen, wie etwa Licht und Schall, her-
vorgebracht werden. Der Mechanismus fiir die assoziative Gedichtnis-
tiatigkeit scheint, bei hiheren Wirbeltieren wenigstens, in dem Grof-
hirn zu liegen, wie die Versuche von Goltz gezeigt haben. Es scheint
auch, daB eine der beiden Hemisphiéiren des Grolihirns fiir die gesamten
(Gedichtnis- und BewuBtseinsfunktionen ausreicht. Was nun den
chemischen cder physikalischen Charakter der assoziativen Ge-
didchtnismaschine betrifft, so haben wir bis jetzt nur einige vage
Anhaltspunkte. Hans Meyer und Overton haben gezeigt, dall Stoffe,
die leicht loslich in Fett sind, auch meist kriaftige Anisthetika sind,
z. B. Ather, Chloroform usw. Die Ganglienzellen sind nun besonders
reich an Lipoiden. KEs ist mdglich, dalli der Mechanismus des as-
soziativen Gedichtnisses zum Teil von der Beschaffenheit der fett-
artigen Bestandteile des Nervensystems abhingt. Eine andere Tat-
sache, die von Bedeutung sein mag, ist die Beobachtung von Speck,
dafl bei Erniedrigung der Sauerstofftension der Luft unter ungefihr
1/y ihres gewihnlichen Wertes die Gedidchtnistédtigkeit bald gestort
wird und BewuBtlosigkeit auftritt.

Wo nun eine assoziative Gedidchtnismaschine vorhanden ist, wie
bei uns, miissen eine Reihe der automatisch regulierten Vorginge
ins Bewulltsein treten. Die Atmung ist ein automatisch regulierter
Vorgang, der aber recht gut BewuBtseinsbestandteile liefern kann.
Das gleiche gilt noch viel mehr von anderen automatisch regulierten
Handlungen. Das hat viele Autoren zu dem Schluf} geleitet, daBl in
jedem Organismus die entsprechenden Vorgiinge bewufit sein miissen.
Diese Autoren iibersehen, dafl die automatischen Erhaltungsmecha-
nismen bei allen Organismen vorkommen miissen, withrend ein Ap-
parat fiir assoziatives Gedichtnis nur wenigen Tieren zukommt.
Ohne einen solchen Apparat ist aber kein BewuBtsein moglich.

Die bisher besprochenen Erhaltungsfunktionen und -mechanismen
beziehen sich auf Vorginge, die sich auflerhalb des Korpers abspielen.
Die Mehrzahl der automatischen Erhaltungsvorgiinge spielt sich im
Innern des Organismus selbst ab. Dahin gehiren beispielsweise die
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namlich Lavoisiers und Laplaces Arbeiten iiber den Ursprung der
tierischen Wiirme. Im Jahre 1777 sprach Lavoisier die folgende An-
sicht tiber die Entstehung der tierischen Wiirme aus1): , Ich habe
..... nachgewiesen, daB die reine Luft?), nachdem sie in die Lunge
eingetreten ist, dieselbe im Zustand von gebundener Luft?) verlidfit.
Die reine Luft erfihrt also, wenn sie die Lungen passiert, eine Um-
setzung dhnlich derjenigen, welche bei der Verbrennung von Kohle
stattfindet; da nun bei der Verbrennung von Kohle Wiirmestoff frei
wird, so mul} ebenfalls in der Lunge eine Entwicklung von Wirme
stattfinden, in der Zeit zwischen Einatmung und Ausatmung. Es
ist zweifellos dieser Wirmestoff, der sich mit dem Blute durch den
ganzen Organismus verbreitet, der daselbst eine konstante Wirme
von ungefihr 321/,0 R unterhilt. Dieser Gedanke konnte viel-
leicht auf den ersten Anblick gewagt erscheinen, aber ehe man ihn
zuriickweist oder verurteilt, méchte ich bitten zu beriicksichtigen,
dal} er sich auf zwei konstante und unhestreitbare Tatsachen stiitzt,
namlich auf die Umsetzung der Luft in der Lunge und auf das Frei-
werden von Wirmestoff, welches jede Umsetzung von reiner Luft,
d. h. den Ubergang von reiner Luft in gebundene Luft begleitet.
DaB die Wiarme der Tiere von der Umsetzung der Luft in der Lunge
herriihrt, wird auch noch dadurch bestiitigt, dall es keine warm-
bliitigen Tiere gibt, die nicht stetig atmen, und dafl ihre Wirme
um so groler ist, je rascher ihre Atmung oder mit anderen Worten,
dal} eine konstante Beziehung besteht zwischen der Wirme eines
Tieres und der Luftmenge, die in die Lungen eintritt oder wenigstens
in gebundene Luft in seinen Lungen verwandelt wird.™

Die Annahme, dafl die Oxydationen, welche die Quelle der tieri-
schen Wiarmebildung sind, in den Lungen stattfinden, hat sich nicht
bestitigt, die Oxydationen finden vielmehr in allen lebenden Ge-
weben statt. Allein wer hat je eine fundamentale Entdeckung ge-
macht, ohne in nebensichlichen Punkten die irrigen Ansichten seiner
Zeit beizubehalten oder in neue Irrtiimer zu fallen.

Kurze Zeit nach dieser vorliufigen Mitteilung unternahm Lavoisier
mit Laplace den strengen Nachweis von Lavoisters Idee. Indem sie
mit Hilfe des von ihnen erfundenen Eiskalorimeters die Menge Eis
ermittelten, weleche bei dem Verbrennen einer gewissen Quantitét

1) Lavoisier: Mémoire sur la combustion en général. Oeuvres de Lavoisier, Tome 11
p. 232, SET

2) Bauerstoff; den Ausdruck oxigéne fithrte Lavoisier erst spiiter emn.

#) Kohlensiure.
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Kohle geschmolzen wird, konnten sie die Warme, welche bei diesem
ProzeB gebildet wird, berechnen. Indem sie ferner die Menge der
bei dieser Verbrennung gebildeten Kohlensiure ermittelten, konnten
sie die Wirmemenge bestimmen, welche bei der Entstehung der
Gewichtseinheit von Kohlensiure durch das Verbrennen einer Kerze
entsteht. Sie brachten nun ein Meerschweinchen in ein Eiskalori-
meter, bestimmten die in einer gewissen Zeit von demselben ge-
bildete Kohlensiure und die von demselben geschmolzene Eismenge
und fanden, daB das Gewicht des geschmolzenen Kises zu der
Menge der gebildeten Kohlenséure in demselben Verhiltnis steht,
wie bei der brennenden Kerze, worin sie den Beweis dafiir sahen,
daB der ProzeB der Atmung ein Verbrennungsprozel sei: ,,Wir
diirfen demnach die Wirme, welche bei der Umwand-
lung der reinen Luft (Sauerstoff) in gebundene Luft
(Kohlensiure) durch die Atmung frei wird, als die Haupt-
ursache der Erhaltung der tierischen Wirme ansehen;
wenn andere Ursachen zur Erhaltung der Wirme bei-
tragen, so ist ihre Wirkung wenig betriachtlich. Die At-
mung ist also eine Verbrennung, die zwar sehr langsam
ist, aber im iibrigen der Verbrennung der Kohle voll-
kommen ahnlich.**1)

Die spiteren Versuche haben den letzteren Satz nur bestitigt.
Wir diirfen sagen, dall an diese Arbeit von Lavoisier und Laplace
direkt oder indirekt alle diejenigen Entdeckungen in der chemischen
Biologie ankniipfen, welche von wirklicher Bedeutung gewesen sind.
Bevor wir aber diesen Faden weiter verfolgen, wollen wir in Paren-
these kurz eine andere Reihe von Entdeckungen erwiihnen, die an
sich von weit geringerer Bedeutung sind, die aber doch notwendig
waren fiir den Nachweis, daf die chemischen Vorginge im Organismus
in keiner Weise verschieden sind von denjenigen, welche auBerhalb
des Organismus beobachtet werden. Hs ist ndmlich gelungen, von
den Verbindungen, welche in den lebenden Organen gebildet werden,
eine nach der anderen kiinstlich herzustellen, so dall heute niemand
zweifelt, dall auch diejenigen Stoffe, deren Synthese heute noch aus-
steht, diese Stellung nur auf Grund technischer Schwierigkeiten ein-
nehmen. Der erste, dem es gelang, eine Verbindung, deren Bildung
fiir den menschlichen Stoffwechsel charakteristisch ist, kiinstlich her-
zustellen, war Wdhler, und die Verbindung, um deren Herstellung

1) Lavoisier ot de Laplace: Mémoire sur la Chaleur, 1780. Oeuvres de Lavoisier,
Tome II. (Auch in Osficalds Klassiker, Nr. 40,
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es sich handelte, war bekanntlich der Harnstoff. In seiner Ver-
offentlichung der Tatsache!) beriihrt Wokler die biologische Seite
seiner Entdeckung kaum, allein in dem Briefe an Berzelius, in dem
er dem letzteren seine Entdeckung mitteilt, macht er ein paar Be
merkungen, die hier erwihnt werden mogen : |, Diese kiinstliche
Bildung von Harnstoff, kann man sie als ein Beispiel von Bildung
einer organischen Substanz aus unorganischen Stoffen betrachten?
Es ist auffallend, dafl man zur Hervorbringung wvon Cyansiure
immer doch urspriinglich eine organische Substanz haben mufl, und
ein Naturphilosoph wiirde sagen, dall sowohl aus der tierischen
Kohle, als auch aus den daraus gebildeten Cyanverbindungen das
Organische noch nicht verschwunden, und daher immer noch ein
organischer Korper daraus wieder hervorzubringen ist.*) Diesen
Einwand konnten die ,,Naturphilosophen® allerdings auch heute
noch machen, nur wiirden sie heute niemand mehr mit solchen Wort-
spielereien beunruhigen.

Wenn nun auch durch Lawvoisier und Laplace erwiesen war, dall
die Ursache der Wirmebildung im Tierktrper — und wir diirfen
hinzufiigen eine ergiebige (wenn nicht ausschlieBliche) Energiequelle
der lebenden Organismen — in den Oxydationsvorgingen liegt, so
blieb doch noch ein Zweifel bestehen, ob denn wirklich die langsame
Verbrennung in den Organismen ein Vorgang ist, der sich im La-
boratorium in allen Details nachahmen 1i8t. Die Nahrungsstoffe.
welche im lebenden Organismus verbrannt werden, konnten im
Laboratorium ebenfalls leicht rasch verbrannt werden, aber doch
nur bei sehr hoher Temperatur, die den Organismus rasch t6ten wiirde.
Lag nicht hier ein Fall vor, der auf die Moglichkeit hinwies, dal}
die Chemie des lebenden Kirpers von der des Laboratoriums ab-
weicht? Die scheinbare Schwierigkeit, die hier vorlag, lieB sich auf
eine ganze Reihe chemischer Vorgange ausdehnen. Mittels der Ver-
dauungssiifte, welche in dem Verdauungskanal durch Drisen se-
zerniert werden, gelingt es, feste oder wenig diffundierbare Eiweil-
kirper, Kohlehydrate und Fette relativ rasch zu verfliissigen und
in einfachere Korper zu spalten, die leicht in die Lymphgefale dif-
fundieren und so dem Blute und den Geweben des Korpers zugefiihrt
werden koénnen. Dieselben Spaltungen konnte der Chemiker leicht

1) Weohler: Uber kiinstliche Bildung des Harnstoffs. Poggendoris Annalen, Bd. 12,
8. 253. 1828 , :
) Wehler an Berzelius, 22. Febr. 1828. Briefwechsel zwischen J. Berzelius und

F. Wihler. Leipzig 1901,
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ohne die Hilfe der Verdauungssifte durch Siuren rasch zustande
bringen — aber dieses Mittel wiirde wieder das Leben rasch ver-
nichten. Es scheint also, als ob auch hier der lebende Korper in den
Verdauungssiften iiber chemische Hilfsmittel verfiigt, die von denen
des Chemikers verschieden sind.

Das Riitgel wurde, im Prinzip, schon im Jahre 1836 durch Berzelius
gelist, der in seinem ,,Jahresbericht® eine kurze Skizze mitteilt, aus
der wir hier einen Auszug geben wollen.

.,Als wir uns mit der Erfahrung, die wir aus der unorganischen
Natur geschiopft hatten, zu dem Studium der chemischen Prozesse
wendeten, die in der lebhenden Natur vorgehen, fanden wir, dall in
ihren Organen Korper von der verschiedenartigsten Beschaffenheit
hervorgebracht werden, fiir welche das rohe Material im allgemeinen
eine einzige Fliissigkeit oder Auflésung ist, die mehr oder weniger
langsam in den Gefiflen umhergefiihrt wird.

Bei den Tieren war dies besonders deutlich; hier sieht man Ge-
file in einer ununterbrochenen Fortsetzung Blut aufnehmen, und
ohne Zutritt einer anderen Fliissigkeit, die darin doppelte Zersetzungen
bewirken konnte, aus ihren Miindungen Milch, Galle, Harn usw. ab-
geben. Es war klar, dal} hier etwas vorging, zu dessen Erklirung uns
die unorganische Natur noch keinen Schliissel gegeben hatte. Nun
machte Kirchhoff die Entdeckung, dali Starke, bei einer gewissen
Temperatur in verdiinnten Séuren aufgelost, zuerst in Gummi nund
nachher in Traubenzucker verwandelt werde. KEs lag da so ganz in
unserer Betrachtungsweise solcher Verinderungen, nachzusuchen, was
die Sdure aus der Stirke aufgenommen hitte, so dal} sich das Ubrige
zu Zucker vereinigen konnte; allein es ging nichts Gasformiges weg,
mit der Siure fand man nichts verbunden, ihre ganze urspriinglich
angewandte Menge konnte durch Basen wieder weggenommen werden,
und in der Flissigkeit fand man nur Zucker, dem Gewicht nach eher
mehr als die angewandte Stirke betrug. Die Sache blieb fiir uns
ebenso ritselhaft wie eine Sekretion in der organischen Natur. Dann
entdeckte Thénard eine Flissigkeit, deren Bestandteile mit nur sehr
geringer Kraft miteinander vereinigt waren, ich meine den Super-
oxyd von Wasserstoff. Unter dem EinfluB von Siduren blieben sie
in ungestorter Verbindung, unter dem Einfluf von Alkalien wurde
bei ihnen das Streben, sich zu trennen, erregt, und es entstand eine
Art langsamer Girung, wobei Sauerstoffgas wegging und Wasser
zuriickblieb. Allein nicht bloB solche Korper, die in dieser Fliissig-
keit auflosbar waren, veranlafiten diese Zersetzung; auch feste Korper,
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sowohl organischer als unorganischer Natur, bewirkten dieselbe, so
namentlich Braunstein, Silber, Platin, Gold und unter den organi-
schen der Faserstoff des Blutes. Der Korper, welcher hierbei die
Umsetzung der Bestandteile verursachte, tat dies nicht dadurch,
daB er an neuen Verbindungen selbst teilnahm, er blieb unver-
andert und wirkte also durch eine ihm innewohnende Kraft, deren
Natur uns noch unbekannt ist, wiewohl sich ihre Existenz auf diese
Weise bemerkbar gemacht hat.... Nicht lange hernach entdeckte
Edmund Davy ein Platinpriaparat, von dem man spiter fand, daB
es metallisches Platin in einem hohen Grade von Verteilung war,
welches bei gewdhnlichen Lufttemperaturen das Vermiégen besa8,
beim Befeuchten mit Alkohol, infolge der Entziindung des letzteren,
glithend zu werden, oder denselben, wenn er mit Wasser verdiinnt
war, zu Essigsiure zu oxydieren.... Es wurde nun mioglich, von
dieser Erscheinung Anwendungen zu versuchen., Wir hatten die Er-
fahrung gemacht, dall z. B. die Umwandlung des Zuckers in Kohlen-
siure und Alkohol, wie sie bei der Girung durch den EinfluBl eines
unloslichen Korpers stattfindet, den wir unter dem Namen Ferment
kennen, nicht durch eine der doppelten Zersetzung ahnliche chemische
Wirkung zwischen dem Zucker und dem Ferment erklirt werden
konnte. Aber von den in der unorganischen Natur bekannten Ver-
hiltnissen glich es keinem so sehr als der Zerlegung des Wasserstoff-
superoxyds durch den Einflui von Platin, Silber oder Faserstoff; es
war also sehr natiirlich, bei dem Ferment eine analoge Wirkung zu
vermuten.

Allein noch hatten wir uns keines Falles erinnert, der zu ver-
gleichen gewesen wire mit der Wirkung der Alkalien auf das Wasser-
stoffsuperoxyd, das heiBt, wo dieser unerklirliche Einfluf} eines auf-
gelosten Korpers auf einen andern in derselben Losung enthaltenen
ausgeiibt wiirde. Die Zuckerbildung aus Stirke durch den Einfluls
von Schwefelsiure wurde noch nicht als ein solches Beispiel erkannt;
die im vorigen Jahresbericht angefiihrte Entdeckung des Diastas und
dessen ihnliche, aber unendlich kriftigere Wirkung auf Stirke richtete
die Aufmerksamkeit zwar darauf. Daf wir sie nun als solches erkennen,
verdanken wir Mitscherlichs geistreichen Untersuchungen iiber die
Atherbildung. ... Mitscherlich zeigte, daB die Schwefelsdure auf den
Alkohol dieselbe Kraft ausiibte, wie die Alkalien auf das Wasserstoff-
superoxyd. .. .; und dies fithrte ihn wiederum zu dem SchluB, dal
die Wirkung der Schwefelsiure und des Diastas auf Stirke bei der
Umwandlung der letzteren in Zucker von derselben Natur sei.
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Es ist also erwiesen, daB viele, sowohl einfache als zusammen-
gesetzte Korper, sowohl in fester als in aufgeldster Form die Eigen-
schaft besitzen, auf zusammengesetzte Korper einen von der gewdhn-
lichen chemischen Verwandschaft ganz verschiedenen Einflul auszu-
itben, indem sie dabei in dem Korper eine Umsetzung der Bestand-
teile in anderen Verhiiltnissen bewicken, ohne daB sie dabei mit ihren
Bestandteilen notwendig selbst teilnehmen, wenn dies auch mitunter
der Fall sein kann.

Es ist dies eine ebensowohl der unorganischen als der organischen
Natur angehiorige neue Kraft zur Hervorrufung chemischer Titigkeit,
die gewill mehr, als man bis jetzt dachte, verbreitet sein diirfte, und
deren Natur fiir uns noch verborgen ist. Wenn ich sie eine neue
Kraft nenne, ist es dabei keineswegs meine Meinung, sie fiir ein
von den elektrochemischen Beziehungen der Materie unabhingiges
Vermigen zu erkliren; im Gegenteil, ich kann nur vermuten, dall
sie eine eigene Art der AuBerung von jenen sei. Solange uns indessen
ihr gegenseitiger Zusammenhang verborgen bleibt, erleichtert es unsere
Forschungen, sie vorldufig noch als eine Kraft fiir sich zu betrachten,
gleichwie es auch unsere Verhandlungen dariiber erleichtert, wenn wir
einen eigenen Namen dafiir haben. Ich werde sie daher, um mich
einer in der Chemie wohlbekannten Ableitung zu bedienen, die kata-
lytische Kraft der Korper und die Zersetzung durch dieselbe
Katalyse nennen, gleichwie wir mit dem Wort Analyse die Trennung
der Bestandteile der Korper, vermige der gewohnlichen chemischen
Verwandschaft, verstehen. Die katalytische Kraft scheint eigentlich
darin zu bestehen, dall Korper durch ihre bloBle Gegenwart, und nicht
durch ihre Verwandtschaft, die bei dieser Temperatur schlummernden
Verwandtschaften zu erwecken vermogen, so dafl zufolge derselben
in einem zusammengesetzten Korper die Elemente sich in solchen
anderen Verhiltnissen ordnen, durch welche eine grifBlere elektro-
chemische Neutralisierung hervorgebracht wird. Sie wirken dabei im
ganzen in derselben Art wie die Wirme.... Wenden wir uns nun
mit dieser Idee zu den chemischen Prozessen in der lebenden Natur,
s0 geht uns hier ein ganz neues Licht auf. Wenn die Natur z. B.
das Diastas in den Augen der Kartoffeln niedergelegt hat, und das-
selbe iibrigens nicht in den Wurzelknollen und in den daraus hervor-
gpriefenden Keimen enthalten ist, so werden wir dadurch auf die
Art gefithrt, wie sich die unlgsliche Stirke durch die katalytische
Kraft in Gummi und Zucker verwandelt, und die Umgebung der

Augen fiir die 16slichen Korper, woraus der Saft in den auswachsenden
Loab, Dynamik. 2
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Keimen gebildet werden scll, zu einem Sekretionsorgan wird, Daraus
felgt jedoch nicht, dall dieser katalytische ProzeBl der einzige im
Pflanzenleben sein sollte, wir bekommen im Gegenteil dadurch ge-
griindeten Anlafl, zu vermuten, dafl in den lebenden Pflanzen und
Tieren Tausende von katalytischen Prozessen zwischen den Geweben
und den Fliissigkeiten vor sich gehen und die Menge ungleichartiger
chemischer Zusammensetzungen hervorbringen, von deren Bildung
aus dem gemeinschaftlichen rohen Material, dem Pflanzensaft oder
dem Blut, wir nie eine annehmbare Ursache einsehen konnten, die
wir kiinftig vielleicht in der katalytischen Kraft des organischen Ge-
webes, woraus die Organe des lebenden Korpers bestehen, entdecken
werden. 1)

Wir haben diese Darlegung von Berzelius vollstindig zitiert, weil
sie uns unmittelbar in die moderne chemische Biologie fithrt. Seine
.. katalytisch® wirkenden Stoffe bezeichnen wir heute in der Biologie
als Enzyme, und die von ihm erwihnten Wirkungen des Platins auf
Wasserstoffsuperoxyd stehen gerade jetzt, wie wir sehen werden,
im Vordergrunde der Forschung.

Es muf} bei dieser Sachlage auffallen, daB die iiberaus modernen
Anschauungen von Berzelius fiir die ersten 20 Jahre nach ihrem
Erscheinen fast wirkungslos blieben. Das mag verschiedene Griinde
gebabt haben. Zunichst bekrittelte Liebig den Ausdruck , kata-
lytische Kraft*, und obwohl Berzelius sich dagegen verwahrt, daB
er eine neue Art von , Kriften* in die Wissenschaft einfiihren wolle,
und obwohl Wdkler Liebig darauf aufmerksam machte, dall seine
Opposition nur gegen ein Wort und nicht gegen die Sache gerichtet
sein konne, sc setzte Liebig seine Angriffe gegen die , katalytische
Kraft* durch sein ganzes Leben lang fort. Das mufite natiirlich
viele davon abhalten, den fruchtbaren Gedanken von Berzelius mit
der Begeisterung aufzunehmen, welche die Vorbedingung fiir alles
miihsame Arbeiten auf einem Gebiete bildet. Aber Liebig ging in
seinem Bestreben, die Wissenschaft von der , katalytischen Kraft™
zu befreien, noch einen Schritt weiter, durch Aufstellung der Hypo-
these, daB die katalytisch wirkenden Stoffe, z. B. die Fermente, in
Zersetzung begriffene Korper seien, die ihren Bewegungszustand auf
andere Kérper iibertragen. Es ist sonderbar, dall Liebig nicht sah,
dal er Gefahr lief, die vielleicht ungeeignete aber harmlose Wort-
bezeichnung von Berzelius durch eine verfehlte Sacherklirung zu er-
setzen. Der katalytischen Wirkung des Platins gegeniiber war natiir-

s

1) Berzeliua: Jahresbericht, Bd, XV, 8. 237. 1836.




Zur allzemeinen Chemie der Lebenserscheinungen. 19

lich Liebigs Hypothese véllig unhaltbar, und mit dem Ausdruck, daf
ein chemischer Vorgang auf iibertragener Bewegung beruhe, wird
unsere Einsicht in die Natur des Vorgangs nicht gefordert. Auf der
andern Seite trug Berzelius selbst mit dazu bei, daB seine Saat nicht
so rasch zum Keimen kam. Als dela Rive den Versuch machte, die
katalytischen Wirkungen auf Zwischenreaktionen zuriickzufithren —
eine Ansicht, die sich als sehr fruchtbar erweist, und auf die wir
spiter zuriickkommen werden — kritisierte ihn Berzelius dafiir. Und
endlich erschien Pasteur im Felde, dem es darauf ankam, die Welt
von der Bedeutung der Mikroorganismen bei den Girungen zu iiber-
zeugen, welche Mikroorganismen Liebig nun wieder geneigt war, als
in Zersetzung begriffene Materie hinzustellen. Man kann leicht ver-
stehen, daB es so fiir einen Forscher nicht gerade leicht war, die fiir
ein erfolgreiches Arbeiten notige Unbefangenheit auf diesem Ge-
biete zu bewahren. Es mulite ungefihr eine ganze Generation dar-
tiber hingehen, bis die Bedingungen sich wieder giinstig gestalteten.
Das war der Fall, als Schonbein und Moritz Traube Ende der fiinf-
ziger Jahre wieder an Berzelius ankniipften.

Die besten Friichte der Idee von Berzelius iiber die Anwesenheit
von ,katalytisch®® wirksamen Stoffen in allen Geweben der Orga-
nismen wurden aber erst reif, als die chemische Dynamik in den
Hinden der neueren physikalischen Chemiker entwickelt wurde.
Wilhelm Ostwald gab der Sache die letzte entscheidende Wendung,
indem er darauf hinwies, daB der wesentliche Umstand bei der kata-
lytischen Wirkung die Reaktionsbeschleunigung sei. ,,Katalytisch
nennt man solche Vorginge, bei denen die Geschwindigkeit durch
die Anwesenheit von Stoffen gedndert wird, die nach dem Ablauf
der Reaktion sich in demselben Zustand befinden wie zu Anfang,
Sind solche Stoffe zwar vorhanden, aber bei der Reaktion nicht
verdnderlich, so beeinflussen sie nur den Zahlenwert der Geschwindig-
keitskonstanten, ohne sonst etwas an der Formel zu #indern.*1)

Damit war die Schwierigkeit, welche seit Lavoisier in der chemi-
schen Biologie bestanden hatte, beseitigt. Die Enzyme der Zellen
wirken reaktionsbeschleunigend, wie die erhéhte Temperatur. Die
Bewiltigung der chemischen Vorginge im lebenden Kirper durch
die Gesetze der chemischen Dynamik war nunmehr ermoglicht. Es
ist seitdem gelungen, die Gesetze des chemischen Gleichgewichts auf
eine Reihe von Lebenserscheinungen anzuwenden.
mcm.” Wilhelm Ostwald: Lehrbuch der allgemeinen Chemie, Bd. II, 2. Teil, 8, 248,

0 %
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Ehe wir auf diese Tatsachen eingehen, michte ich noch auf einen
anderen Gewinn hinweisen, welchen die Ostwaldschen Darlegungen
fiir die Physiologie gebracht haben. In der Physiologie spielt der
Begriff der Auslosung eine grolle Rolle. Man versteht unter einem
Auslésungsvorgang einen Vorgang, in welchem die Energie, welche
nitig ist, um einen Vorgang in den Gang zu setzen, unverhiltnis-
miillig klein ist im Vergleich mit der Energie, welche durch den
Vorgang frei wird; es sei auf das Paradebeispiel fiir den Auslosungs-
vorgang hingewiesen, namlich das glimmende Ziindhélzchen, das ein
Pulverlager zur Explosion bringt. Man hatte sich daran gewéhnt,
die Enzymwirkungen unter die Auslésungsvorginge zu rechnen, weil
im allgemeinen die Menge der Enzyme oder katalytischen Substanzen
im Verhiltnis der von ihnen umgewandelten Stoffe sehr klein ist.
Nichtsdestoweniger ist die Analogie irrefilhrend. Wie Bredig!) aus-
fithrt, ,,wird eine vorher arretiert gewesene 100pferdige Dampf-
maschine nach der Ingangsetzung bei denselben Widerstinden offen-
bar genau mit derselben Geschwindigkeit arbeiten, unabhingig da-
von, ob ihre Arretierung von der Kraft eines Mannes oder eines
zehnmal schwiicheren Kindes ausgelost wird.” Hier handelt es sich
um eine Auslosung. Bei den katalytischen oder Enzymwirkungen
aber hat es sich zeigen lassen, dafl die Geschwindigkeit der Reaktion
mit der Enzymmenge zunimmt.

2. Umkehrbare chemische Vorginge im Organismus.

Haben wir es mit umkehrbaren chemischen Vorgingen zu tun,
so verliuft die Reaktion nicht zu Ende, sondern sie kommt zum
Stillstand, ehe alles Material umgesetzt ist. Der Grund hierfiir ist
leicht einzusehen, da ja schliefilich ein Zeitpunkt eintreten mull, in
welchem der Umsatz in der einen Richtung in der Zeiteinheit ebenso
groB ist wie in der entgegengesetzten. Sobald das der Fall ist, bleiben
die Massen der Stoffe dieselben, und wir sagen, dafl chemisches Gleich-
gewicht besteht. Da nun nach Ostwald die Enzyme und Katalysatoren
im allgemeinen nur die Reaktionsgeschwindigkeit beeinflussen, so folgt
daraus, daB auch Enzymreaktionen umkehrbar sein miissen. Avrthur
Croft Hill besitzt das Verdienst, zuerst nachgewiesen zu haben, dali
ein Enzym, das die Spaltung eines Korpers beschleunigt, auch die

1) @. Bredig: Die Elemente der chemischen Kinetik mit hEsundan Be:tiichﬂiuhti-
gung der Katalyse und der Fermentwirkung. Ergebnisse der Physiologie, Bd.
1. Abteilung, 8. 134, Wiesbaden 1902,



Zur allgemeinen Chemie der Lebenserscheinungen. 21

Synthese desselben Korpers begiinstigt, wenn es zu den Spaltungs-
produkten zugefiigt wird. Er zeigte, dal ein Enzym, Maltase, das
sich aus der Hefezelle extrahieren lit, und das in Wasser loslich
ist, imstande ist, nicht nur Maltose (ein Disaccharid) relativ rasch
in Traubenzucker zu spalten, sondern auch umgekehrt die Synthese
von (Glukose zu Maltose (resp. Isomaltose) zu beschleunigen. Man
kann sagen, dafB die Arbeit von Hill den Charakter der Physiologie
des Stoffwechsels durchaus dnderte.  In rascher Folge wurde die Um-
kehrbarkeit der Enzymwirkungen fiir eine Reihe von Enzymen nach-
gewiesen.

Wir wollen auf die klassische Arbeit von Hill spiiter eingehen und
zuerst die umkehrbare Wirkung des fettspaltenden Enzyms, der
Lipase, besprechen.

Es war lange bekannt, dall das Sekret der Bauchspeicheldriise ein
Enzym enthiilt, welches das Fett im Darmkanal verdaut. Damit
schien die Rolle dieses Enzyms fiir den Fettstoffwechsel erledigt, und
wir diirfen hinzufiigen, dall damit die ganze Physiologie des Fett-
stoffwechsels ein versiegeltes Buch blieb. Kastle und Loevenhart!)
zeigten nun, dall, wo im Organismus ein Fettumsatz erfolgt — und
das ist fast in allen Geweben und Korperflisssigkeiten — auch Lipase
vorhanden ist. Aber mehr noch als das, sie machten es wahrschein-
lich, daf} der Fettstoffwechsel zum Teil wenigstens eine Funktion der
reaktionsbeschleunigenden Wirkung von Lipase ist.

Wenn man eine Bauchspeicheldriise mit Wasser oder Glyzerin
extrahiert, so enthilt der Extrakt eine Substanz in Losung, welche
wie der natiirlich sezernierte Saft der Bauchspeicheldriise Fette
rasch verdaut, d. h. dieselben unter Wasseraufnahme in Fettsiure
und Alkohol spaltet. Kastle und Loevenhart zeigten nun, dall ein
wiisseriger Auszug eines jeden Gewebes, in dem sich normalerweise
Fett findet, auch die Spaltung von Fett (welche im Wasser ohne
Zusatz dieses Extraktes bei Korpertemperatur sehr langsam ver-
liuft) ungemein beschleunigt. Die Natur dieses in Wasser ldslichen
Beschleunigers ist einstweilen unbekannt; wir wissen nur, daB der-
selbe schon bei nicht sehr hoher Temperatur im Wasser seine Wirk-
samkeit verliert, was ja anscheinend fiir alle im Organismus ge-
bildeten Katalysatoren (oder Enzyme) gilt. Es handelt sich offenbar
um eine organische Verbindung, welche in Wasser durch eine nicht

1) Kastle and Loevenhart: Amer. Chemic. Journal, Vol. 24, p. 491, 1900,
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sehr hohe Temperatur in bezug auf eine wesentliche Eigenschaft
modifiziert, moglicherweise gespalten wird.1)

Die Gegenwart dieser Lipase ist nun nicht nur von Bedeutung
fiir die Fettverdauung, sondern auch fiir die Synthese von Fett aus
Fettsiiure und Alkohol. Kastle und Loevenhart stellten ihre Versuche
an einem Fette der Buttersdure, Athylbutyrat, an. Setzte man zu
einer wisserigen Losung von Athylbutyrat Lipase, d. h. einen Ex-
trakt aus einem fetthaltigen Gewebe, z. B. der Leber oder dem
Pankreas, so schritt die Zersetzung des Fettes anfangs rasch vorwirts,
wie sich durch titrimetrische Bestimmung der gebildeten Fettsiure
leicht nachweisen liel. Es zeigte sich aber, daBl der ProzeB nicht zu
Ende kam, d. h. dall nie alles Fett verdaut wurde, wenn man nicht
dafiir sorgte, dafl die Produkte der Verdauung auch gleichzeitig ent-
fernt wurden. Das wies darauf hin, daB hier ein umkehrbarer Prozel3
vorlag.

Kastle und Loevenhart fanden in der Tat, dall, wenn man Lipase
zu Athylalkohol und Buttersiiure zusetzt, eine Synthese dieser Stoffe
zu Athylbutyrat stattfindet, wie sich durch den charakteristischen
Geruch erkennen liel3.

Die Lipase wirkt also beschleunigend auf beide Richtungen des
Vorganges. Nach der Formelsprache der Chemiker lilt sich der
Vorgang also so darstellen

CH,CH,CH,COOH
Buttersiurs
+CH,CH,OH 2 CH, CH, CH, 00— CH, CH, + H,0
Athylalkchol Athylbutyrat

Diese umkehrbare Wirkung der Lipase?) bedingt es nun, dal der
ProzeB der Fettverdauung nur dann zu Ende gefiihrt werden kann,
wenn man dafiir sorgt, da die Produkte der Verdauung stets be-
seitigh werden. Ist das nicht der Fall, so tritt alsbald neben der
Spaltung des Fettes auch eine Synthese desselben aus den Spaltungs-

1) A, E. Taylor hat gefunden, daB die Lipase der Rizinusbohne im trockenen
Zustand eine Temperatur von 1007 leicht ertriigt, nur im Wasser zersetzt gich das
Enzym. Taylor vermutet, dal im Wasser die Enzyme eine langsame H_ydml;.ma er-
fahren, die natiirlich in héherer Temperatur ungemein beschleunigt wird. Er fiigt
hinzu, ,,daB von diesem Gesichtspunkt aus es nicht linger angeht, diB.E]:llpiludhl:h]tPIt
der Enzyme gegen hohe Temperaturen als ein besonderes Chargktenst:kum IIIEI; bio-
logischen Fermente anzusehen.“ (University of California Public., Pathology, Vol. I,

. 33. 1904.) e g
v %) Es ist eigentlich unrichtig, von einer umkehrbaren Wirkung der Enzyme, in
diesem Falle der Lipase, zu sprechen. Nicht die Lipasewirkung ist umkehrbar, sondern
dis Fettspaltung. Wir wollen aber trotzdem die gebriiuchliche, aber nicht ganz richtige
Anedrucksweise beibehalten,

R S
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produkten ein, und zwar wird dieselbe nach allgemeinen chemischen
Glesetzen um so rascher verlaufen, je hiher die Konzentraticn der
Spaltungsprodukte wird.

Es muB aber bemerkt werden, daBl die Menge des synthetisch
gebildeten Athylbutyrats in den Versuchen von Kastle und Loevenhart
stets verschwindend klein war und nur durch den charakteristischen
Geruch erkannt werden konnte.

Eine zweite wichtize Tatsache, welche Kastle und Loevenhart
fanden, war die, daB die Geschwindigkeit der Fettspaltung ungefihr
proportional der Konzentration der Lipase zunimmt. Setzt man
niimlich zu derselben Quantitit einer Athylbutyratlésung von gleicher
Konzentration die zweifache Menge einer gegebenen Lipaselésung zu,
so tritt auch eine nahezu proportionale Beschleunigung der Fett-
spaltung ein.1)

Der Wert dieser Resultate fiir die Biologie wird nun klar, wenn
wir dieselben auf einige biologische Tatsachen anwenden.

Zuniichst sehen wir, dall es fiir die rasche Fettverdauung in
unserem Darm nétig ist, dall die Produkte der Verdaunung, die Fett-
siauren und der Alkohol, rasch vom Darm resorbiert und in das
Gefillsystem gebracht werden. Geschieht das nicht, so bleiben die
Fette teilweise unverdaut.

Vom Blute aus diffundieren die Fettsduren in die Gewebe. Ent-
halten die letzteren Lipase, so mull dieser Zuflul von Fettsiuren
zur Synthese von Fett in den betreffenden Geweben fithren, und
zwar mull in der Zeiteinheit um so viel mehr Fett in einem Gewebe
gebildet werden, je hioher seine Konzentration an Lipase ist. Loeven-
hart hat tatsichlich den Nachweis gefiihrt, dal gerade die Organe,
deren Fettgehalt ein Maximum ist, wie z. B. die Leber, auch den
hiochsten Gehalt an Lipase besitzen.2)

Wir sehen ferner, wie es kommt, daBB in den Zeiten des Uber-
flusses an Fettnahrung unsere Gewebe Fett aufzuspeichern imstande
sind, wihrend in Zeiten des Mangels das Fett verschwindet. Wird
dem Blute kein Fett vom Darm her zugefiihrt (und versiechen andere
migliche Quellen der Fettbildung, die wir nachher noch besprechen),
so mull die verdauende Wirkung der Gewebelipase iiber die syn-
thetische iiberwiegen, und da die Fettsiuren dann aus den Geweben
diffundieren, so werden die letzteren schlieBlich arm an Fett. Die

e

1) Wir wollen schon hier vorwegnehmen, dal dieser Umstand fiir die Annahme

spricht, daB die Lipase voriibergehend mit dem Fett, resp. den Spaltungsprodukten,
gich verbindet.

) Loevenhart: Amer. Journ. of Physiology, Vol. 6, p 331 1902,
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Fettokonomie unserer Gewebe ist also zum Teil eine Funktion der
umkehrbaren Wirkung der Lipase,

Die Versuche von Kastle und Loevenlhart lassen den Binwand zu,
dafl sie nicht mit Korperfetten angestellt, und daB die Menge des
synthetisch gebildeten Fettes nur verschwindend klein war. Die
hier bestehende Liicke wurde durch Versuche von 4. B. Taylor aus-
gefiillt.?) Taylor fand, daB die pflanzlichen Lipasen haltbarer sind
als die tierischen Lipasen und daher sich fiir das Studium der Syn-
thesen, die ja lange Zeit erfordern, besser eignen. Er benutzte eine
Lipase der Rizinusbohne und ermittelte zuniichst, daB die Spaltung
einer gegebenen Menge Fett nicht zu Ende geht, wenn die Produkte
der Spaltung nicht entfernt werden, was die Umkehrbarkeit der
Wirkung des Enzyms andeutete. Dann stellte er fest, daB die be-
treffende Lipase nicht jedes beliebige Fett synthetisch herzustellen
vermag, sondern anscheinend nur ein ganz bestimmtes, nimlich das
Triglyzerid der Oleinsiure. Versuche, mit Palmitin- und Stearin-
saure und Glyzerin eine Synthese herbeizufiihren, blieben erfolglos;
ebenso gelang es nicht bei synthetischen Versuchen mit Oleinsiure
und Mannit und Duleit positive Resultate zu erzielen. Es ist da-
nach miglich, dafi die synthetischen Wirkungen der Lipasen wver-
schiedener Organismen nicht genau die gleichen sind, was fiir die
Theorie der Enzymwirkungen wichtig sein diirfte.2)

Ein anderes wichtiges Ergebnis der Versuche Taylors bestand in
dem Nachweis der aullerordentlichen Langsamkeit der Fettsynthese
selbst unter dem Einflull der Lipase. Der Alkohol und die Fettsiure
blieben etwa sechs Monate lang der Wirkung der Lipase ausgesetzt.
Trotzdem war die Ausbeute an Fett nur 3,5 g, wihrend in der Kontroll-
trollprobe (ohme Lipase) nur 0,2 g des Esters gebildet worden war.
Taylor schlieit daraus, dall in unseren Geweben neben den Enzymen
noch Nebenbedingungen existieren, welche die spaltende wie die syn-
thetische Enzymwirkung noch weiterhin beschleunigen. Die Theorie
der Zwischenreaktionen derEnzymwirkungen wiirde eine solche Mog-
lichkeit leicht verstehen lassen.

Auf der anderen Seite aber sind schon lange Tatsachen vorhanden,
welche zeigen, daB die Bildung von Fett nicht notwendig allein auf
die Synthese desselben aus Fettsiuren und Alkohol angewiesen ist.

1) A. E. Taylor: On the Synthesis of Fat through the Reversed Action of a
Fat-splitting Enzyme. University of California Publicationes, Pathology, Vol I,
p. 33. 1904, : .

%) Diese Tatsache steht mit der Annahme von Zwischenreaktionen bei der Enzym-
wirkung im Einklange.
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Platin dem Athylbutyrat gegeniiber besitzen, DaB die Art und Weise
der Platinwirkung in diesem Falle mit der Wirkung von Lipase aber
in allen Einzelheiten identisch sei, soll nicht behauptet werden und
ist auch nicht wahrscheinlich. Die Versuche von Taylor scheinen darauf
hinzuweisen, dal} es nicht nur eine, sondern verschiedene Lipasen gibt,
die sich in bezug auf Zersetzlichkeit und in bezug auf ihre spaltende
und synthetische Wirkung unterscheiden. Vielleicht haben ver-
schiedene Organismen und auch die verschiedenen Organe desselben
Organismus verschiedene Lipasen, die manche, aber nicht alle Wir-
kungen gemeinsam haben.

Ich habe die Enzymwirkungen beim Fettstoffwechsel zuerst dis-
kutiert, weil auf Grund der relativen Einfachheit der chemischen
Vorgiinge die biologische Analyse sich hier leichter gestaltet. Der
Kohlehydratstoffwechsel ist dadurch kompliziert, daf hier die Mannig-
faltigkeit der Verbindungen und Spaltungen und auch der Enzyme
groller ist, dall die Spaltungen stufenweise verlaufen, und daB auch
die Reaktion auf jeder Stufe durch ein besonderes Enzym beschleunigt
wird. Es liegt auf der Hand, dall jedes einzelne Kohlehydrat und
jede einzelne Stufe des Abbaues gesondert erforscht werden mul,
und da die von 4. Croft Hill eingefiihrten Gesichtspunkte noch sehr
neuen Datums sind, so ist es noch nicht méglich, ein auch nur ange-
nihert vollstindiges Bild der Verhiltnisse fiir die Kohlehydrate zu
geben. Es ist seit langem bekannt, dafl die Katalysatoren fiir Kohle-
hydrate nicht nur im Verdauungskanal der Tiere vorhanden sind,
sondern in den Zellen der Tiere sowohl wie Pflanzen. Den Nach-
weis, den Kastle und Loevenhart erst vor ein paar Jahren fiir die
Lipasen erbringen mufiten, dall sie in den Zellen vorkommt, wo
Fett existiert, hat die Biologie fiir die Kohlehydrate zum Teil schon
seit nahezu 70 Jahren besessen. Zum Beweis braucht nur auf die
vorhin mitgeteilten AuBerungen von Berzelius verwiesen zu
werden. Wir diirfen voraussetzen, dall, wo ein Kohlehydratstoff-
wechsel existiert, das ist in allen Zellen, auch Enzyme existieren,
welche die Spaltung der Kohlehydrate beschleunigen. Was nun die
stufenweise Spaltung der Kohlehydrate betrifft, so sei erwihnt,
daB nach Duclauzl) moglicherweise Enzyme existieren, welche die
Stirke aus dem festen in den fliissigen Zustand iiberfithren, und
daB diese Uberfiihrung nichts mit der darauf folgenden hydrolytischen
Spaltung der Stiirke zu tun zu haben braucht. Die verfliissigte Stiicke
wird durch ein Enzym Amylase (Diastase), das aus der Hopfenpflanze

1) B, Duclauxz: Traité de Microbiologie, Bd. II. Paris 1369,
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raschen Bildung von Maltose fiihrt, sondern dafl auch der Punkt,
bei dem der synthetische Vorgang zum Stillstand kommt, identisch
ist mit dem Punkt, wo die Hydrolyse ihr Ende erreicht., Wenn
frische Maltase zu einer 40 9% igen Traubenzuckerlésung zugesetzt
wurde, so wurden in einem Fall 14,5 9, und in einem anderen 15,5 9/,
Maltose gebildet. Das war aber auch die Konzentration, bei der
das Gleichgewicht bei der Spaltung erreicht wurde, wenn man von
reiner Maltose ausging.

Hill wirft die Frage auf, ob die synthetische Wirkung der
Maltase in der lebenden Zelle vorkommt. Er bemerkt, daB es hier-
fiir keineswegs notig ist, daBl eine hohe Konzentration der Glukose
im Kérper erreicht wird, und dall es ausreicht, daB das Produkt
der Synthese gleich nach der Bildung beseitigt wird, vielleicht
durch eine weitere Synthese durch ein anderes Enzym. Dadurch
wird seine Konzentration in der Zelle auf dem Nullpunkt erhalten,
und die Bestrebung zur Herstellung des chemischen Gleichgewichtes
mul} die weitere Synthese begiinstigen.

Von besonderer Bedeutung ist die Synthese von Zucker zu Glyko-
gen. Glykogen ist die Form, in welcher die Kohlehydrate in der
Leber und den Muskeln unseres Korpers aufgespeichert sind.

Max Cremer hat nun bald nach dem Erscheinen der Arbeit von
Hill die wichtige Beobachtung mitgeteilt, dall der Prelisaft von Hefe,
der glykogenfrei gemacht war, bei Zusatz von 10 9, girfihigem
Zucker nach 12 bis 24 Stunden die Glykogenreaktion wieder zeigte.
Aber das trat nicht in allen Fillen ein.1)

Ich brauche kaum daraunf hinzuweisen, dall es sich bei den hier
erwihnten Enzymen um in Wasser geloste Stoffe handelt, die weder
an das Leben noch die Struktur der Organismen, von denen sie ge-
wonnen wurden, gebunden sind.

Die Schwierigkeiten, welche der Untersuchung der Synthesen in
der Kohlehydratgruppe im Wege stehen, sind ebenfalls bei der Ana-
lyse des EiweiBstoffwechsels vorhanden. Im letzteren Falle gesellt
sich die weitere Schwierigkeit hinzu, daB die kiinstliche Synthese
der EiweiBkdrper noch aussteht, und dall wir iiber ithre Konstitution
und Konfiguration so viel weniger orientiert sind, als es wenigstens
fiir die Zucker der Fall ist. Es ist so nicht zu verwundern, daf noch
keine einwandfreie Beobachtung iiber die umkehrbare Wirkung ver-
dauender EiweiBenzyme vorliegt. Wir kénnen nur sagen, dall En-
zyme vom Typus des Trypsins, welche Eiweill spalten, nicht nur im
Wbrﬂmfr: Ber. d. deutsch. chem. Ges,, Bd. 32, 8. 2062, 1899.
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Verdauungskanal der Tiere, sondern in gewissen, wahrscheinlich in
allen Zellen vorkommen, und dafl die allgemeine Umkehrbarkeit
chemischer Reaktionen wenig Zweifel liBt, daB der Nachweis der
synthetischen Wirkungen spaltender Eiweillenzyme nur infolge von
technischen Schwierigkeiten einstweilen nicht zu erbringen ist.

Die Spaltung der EiweiBkorper, welche durch Trypsin beschleunigt
wird, endigt mit der Bildung von Amidosduren, wie beispielsweise
Leucin und Tyrosin und «-Pyrrolidincarbonsdure usw. einerseits und
Hexonbasen, wie z. B. Lysin, Arginin u. a., andererseits. Salkowski
hat nun gezeigt, daB, wenn man Hefezellen und Muskeln im Brit-
schrank hilt und sie vor Fiulnis schiitzt, eine Selbstverdauung statt-
findet, bei der Leucin und Tyrosin gbeildet wird.

Das ist nun noch kein vollstindiger Nachweis fiir die Existenz
eines tryptischen Enzymes in den Muskelzellen selbst, es ist aber
sehr wohl mdoglich, dall eine Weiterfilhrung der Versuche zu einem
solchen Nachweis fithren wiirde. Eine erfolgreichere Untersuchung
verdanken wir Kutscherl), der nachgewiesen hat, dall die Hefezellen,
wenn sie gewaschen sind und bei héherer Temperatur in feuchtem
Zustande sich selbst iiberlassen bleiben, nicht nur Kohlensiure und
Alkohol bilden, sondern auch die charakteristischen Spaltungspro-
dukte einer tryptischen Eiweiverdauung, nimlich Leuecin, Tyrosin
einerseits und Hexonbasen, wie Arginin und Lysin, andererseits.
Kutscher schlieBt daraus, daB ,.die einfache freilebende pflanzliche
Zelle ein proteolytisches Enzym bildet, welches mit dem Trypsin
der Warmbliiter identisch oder aullerordentlich nahe verwandt ist.*
Kutscher hatte ferner beobachtet, dall nur die Extrakte aus der
hungernden Hefe die Endprodukte der Trypsinverdauung in Mengen
ergaben, wihrend dieselben bei der frischen wohlgenihrten Hefe
gar nicht oder nur in minimalen Mengen zu gewinnen waren. FEr
zieht daraus den felgenden SchluBf: ,,Bei der unter giinstigen Be-
dingungen befindlichen Hefe wirkt das Enzym auf die in das Innere
der Zellen diffundierten, von den proteolytischen Enzymen des Malzes
bereits vorbereiteten stickstoffhaltigen Nihrstoffe und verindert die-
selben so weit, dall sie die Hefe zum Aufbau ihrer Leibessubstanz
verwerten kann. Das Enzym wirkt also hier, um mich kurz auszu-
driicken, als konstruierendes Enzym. Bei der Hungerhefe dagegen,
bei der tote stickstoffhaltige Nihrstoffe nicht vorhanden sind, greift
das Enzym schliefflich auch die lebende Zellsubstanz an und zer-

s ') Kutscher: Hoppe-Seylers Zeitschrift fiir Physiologische Chemie, Bd. 32, 8. 59.
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stiort dieselbe, es wirkt also bei Hungerhefe als destruierendes En-
zym."* Im Hinblick auf die Umkehrbarkeit aller chemischen Re-
aktionen und auf die Versuche von Hill sowohl wie Kastle und Loeven-
hart bin ich geneigt anzunehmen, dall die Beobachtungen von Kutscher
auf eine umkehrbare Wirkung der Trypsine hinweisen. Die Méglich-
keit, dall Trypsin nicht nur ein verdauendes, sondern auch ein gyn-
thetisches Enzym sei, hatte iibrigens schon van’t Hoff vor dem Er-
scheinen der Arbeit von Kutscher erwiahnt. Die wesentliche Arbeit,
die hier noch zu leisten ist, ist der Nachweis, dall die Spaltungs-
produkte bei der Eiweilverdauung hemmend auf den Vorgang wirken.
Sollte dieser Nachweis gelingen, so ist es nur eine Frage der Zeit,
bis die umkehrbare Wirkung der eiweiBspaltenden Enzyme einwand-
frei bewiesen ist, und es ist nicht unmdglich, dall die lange gesuchte
kiinstliche Eiweillsynthese auf diesem Wege frither gelingt als mit
den anderen Methoden der Chemie. Einen interessanten und origi-
nellen Beitrag zu diesem Problem hat R.O. Herzog neuerdings ge-
liefert.

3. Die Atmung als katalytischer Vorgang.

a) Die Oxydasen. Wir verstehen unter Atmung die Aufnahme
von freiem Sauerstoff und die Abgabe von Kohlensdure. Wir werden
sehen, daB der letztere Prozel auch unabhingig von einer Sauerstoff-
aufnahme existieren ksnn.

Seit Lavoisiers und Laplaces Arbeiten wissen wir nun, daB die
Wirmebildung des Tierkorpers durch langsame Verbrennung der
Nahrungsstoffe erfolgt.

Aus der Einleitung zu diesem Abschnitt hat der Leser unstreitig
schon entnommen, daB das den Biologen interessierende Problem
darin besteht, wie es komme, daB Stoffe wie die Kohlehydrate,
welche der Chemiker bei hohen Temperaturen zu oxydieren imstande
ist, in unserem Korper ziemlich rasch bei relativ niederer Temperatur
verbrannt werden: und daB die Antwort darauf lautet, daB} in leben-
den Organismen Stoffe vorhanden sind, welche die Oxydation der
Nahrungsstoffe bei niederer Temperatur zu beschleunigen imstande
sind, mit anderen Worten, daB die lebenden Zellen Katalysatoren
fiir die Oxydationsvorginge besitzen. Diese Katalysatoren werden
gewohnlich als Oxydasen oder Oxydationsfermente bezeichnet.

Unsere moderne Auffassung des Oxydationsprozesses in lebenden
Organismen verdanken wir zwei Forschern, Schonbein und Moriiz
Traube. Beide sind unabhiingig von verschiedenen Ausgangspunkten
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aus ihren Weg gegangen, obwohl ihre Ansichten vielfach die gleichen
sind. Infolge seiner intimeren Kenntnis der physiologischen Ver-
hiltnisse hat vielleicht Traube dem Biologen mehr geboten als Schon-
bein. Schonbein hatte bekanntlich die Entdeckung gemacht, dall der
bei der elektrischen Entladung auftretende stechende Geruch von
einer besonderen Substanz herrithrt, deren Entstehen er in der Folge
auch unter anderen Bedingungen beobachtete, und der er den Namen
Ozon gab. Uber die Natur dieser Substanz befand er sich aber an-
fangs im Irrtum, und es dauerte viele Jahre, bis er sich endlich ent-
schloB, den von Marignac und de la Rive gefilhrten Nachweis an-
zuerkennen, daBl Ozon nur eine Modifikation des atmosphirischen
Sauerstoffs sei. Seine Bekehrung trug der Wissenschaft und be-
sonders der Biologie die reichsten Friichte. Den Gedanken, dal}
der Sauerstoff in zwei allotropischen Zustinden vorkomme, einem
trigen und einem erregten Zustand, und dall im letzteren Zustand
derselbe kriiftige Oxydationen auch bei gewdhnlicher Temperatur
auszufithren imstande sei, iibertrug Schonbein auf die belebte Natur
und erdffnete damit die Erforschung und das Verstindnis der Oxyda-
tionen in lebenden Organismen, die seit den Tagen Lavoisiers ein
Geheimnis geblieben waren. Schonbein fiithrte eine Reihe von systemati-
schen Arbeiten aus, in welchen er den Nachweis zu fithren bemiiht
war, dall in lebenden Organismen allgemein Substanzen vorkommen,
welche den atmosphirischen Sauerstoff zu erregen vermogen. Einen
brieflichen Bericht an Liebig iiber eine der ersten Arbeiten, in denen
dieser Gesichtspunkt in seiner vollen Tragweite entwickelt wird,
wollen wir hier wiedergeben:

»Seit ich der Akademie meine Mitteilung iiber die spontane
Firbung des Boletus luridus gemacht, habe ich diesen Gegenstand
weiter verfolgt, und ist es mir, trotz der Kleinheit des mir zu Gebote
stehenden Materiales, dennoch gelungen, die Richtigkeit meiner Ver-
mutung auller Zweifel zu stellen, dal namlich in dem besagten Pilze
unter anderem eine organische Materie enthalten sei, welche gleich-
zeitig die Rolle eines Sauerstofferregers und Sauerstoffiibertrigers
spielt. Das Nihere dariiber werden Sie vielleicht schon in Vierordts
Archiv gelesen haben oder demniichst zu Gesicht bekommen, wes-
halb ich mich hier auf die allgemeine Bemerkung beschriinken will, da
besagte Pilzmaterie, in Wasser geldst, den mit ihr in Berithrung ge-
brachten gewéhnlichen Sauerstoff in Ozon iiberfiihrt und mit diesem
eine Verbindung eingeht, aus welcher er wieder auf andere Korper
unorganischer oder organischer Natur iibertragen werden kann. Auch
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lit sich die ozonhaltige Pilzmaterie, nachdem sie ihren iibertrag-
baren Sauerstoff an diese oder jene Substanz abgegeben hat, wieder
mit Ozon beladen einfach dadurch, dall man sie mit gewohnlichem
Sauerstoff oder atmosphiirischer Luft in Beriihrung setzt. Anfiithren
will ich noch, dall bei der Siedehitze des Wassers die Pilzmaterie
ihre merkwiirdigen Eigenschaften augenblicklich und unwiederbring-
lich verliert. Ich bin ganz und gar Ihrer Ansicht, daBl im Blut eine
Substanz enthalten sei, welche hinsichtlich des Sauerstoffs gerade so
funktioniert, wie die Pilzmaterie, und daher geneigt, die von mir
mit den Pilzen gewonnenen Ergebnisse, lickenhaft wie sie ja noch
sind, als ziemlich sichere Anhaltspunkte fiir eine genauere Erforschung
des so wichtigen Respirationsprozesses anzusehen.*‘1)

Traubes Arbeiten iiber die langsame Verbrennung in Organismen
bilden nur einen Teil seiner Arbeiten tiber die Theorie der Ferment-
wirkungen, welche durch die Untersuchungen von Pasteur und Liebig
veranlaB3t waren. Traube war der erste, der den Nachweis fiihrte,
daB nicht bloB das Blut, sondern alle Gewebe des Korpers atmen,
ein Umstand, der fiir das Verstindnis dieses Vorganges von funda-
mentaler Bedeutung war. ,,Wenn wir die Fingerzeige der Natur
nicht miBverstehen, so deutet die Tatsache, dal} alle Organe des
Korpers des arteriellen Blutes bediirfen, darauf hin, dall eben nicht
bloB das Blut, sondern alle Organe des Korpers respirieren, und
wenn auch bei einzelnen derselben, z. B. den Lungen und Nieren,
die bloB rein mechanische Funktionen verrichten, der Sauerstoff nur
zur Ernihrung notig sein mag, so dient er wohl bei den meisten
auch zur Unterhaltung ihrer Funktion, bei den Driisen z. B. zur
Herstellung ihrer Sekrete, bei dem Riickenmarke, Gehirne und
Nerven iihnlich wie bei den Muskeln zur Entwicklung der ihmen
eigentiimlichen Krifte....?)

Des weiteren verdanken wir Traube nicht nur die Aufstellung
des Begriffes Oxydationsferment, sondern auch die moderne Form
der Oxydationstheorie. Der Gedanke Schonbeins, dall der lang-
samen Verbrennung eine Ozonisation des Sauerstoffs vorhergehen
miisse, hatte sich als nicht stichhaltig erwiesen. Statt dessen ent-
wickelte Traube den Gedanken, daB in lebenden Organismen Stoffe

1) Brief Sehonbeins an Liebig, 16. Jan. 1856. Zitiert aus Kahlbaum und Thon:
J. v. Liebig und Christian Friedrich Schonbein. ol | S

2) M. Traube: Uber die Beziehung der Respiration zur Muskeltitigkeit und die
Bedeutung der Respiration iiberhaupt. 1861. Gesammelte Abhandlungen von Moritz
Traube, 8. 1567. Berlin 1899. (In dieser Arbeit legt Traube auch dar, dal die Arb-e:'lta-
leistung des Muskels normalerweise auf Kosten der ]iathhjlr'dmte Erf::_lgg Dieso
Darlegung gab den AnlaB zu dem berithmten Versuch von Fick und Wislicenus.)
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vorhanden sind, welche den Sauerstoff leicht aufzunehmen, und
andere, weniger leicht oxydable Stoffe (wie beispielsweise die Nah-
rungsmittel) abzugeben imstande sind. Die ersteren Stoffe nannte
er autooxydable Stoffe, die letzteren dysoxydable, eine Bezeichnungs-
weise, welche sich ebenfalls erhalten hat.

,Die Fiihigkeit, Sauerstoff zu iibertragen, ist nicht eine aus-
schlieBlich bei den Fermenten (zum Zweck der Erklirung ihrer
Wirkungsweise) vorausgesetzte Eigenschaft, sondern gehort auch
vielen anderen, selbst anorganischen Kérpern an. HEs gibt Kérper,
z. B. Stickoxyd, Platin, verschiedene Farbstoffe, Kupfersalze, die
ebenso wie die Oxydationsfermente freien Sauerstoff auf neben ihnen
befindliche Kérper zu iibertragen imstande sind.““!) In derselben
Abhandlung definiert er die Oxydationsfermente folgendermalien:
»Bs gibt Fermente, die die Fihigkeit besitzen, freien Sauerstoff
aufzunehmen und ihn auf andere passive Korper zu iibertragen,
bzw. deren Oxydation zu veranlassen. Ich nannte sie Verwesungs-
und nenne sie jetzt — wohl passender — Oxydationsfermente. ...
Zu denselben zihlte ich das guajakbliuende Ferment in den Kar-
toffeln und vielen anderen Pflanzen usw.” Das Verdienst, ein Oxyda-
tionsferment zuerst vom lebenden Organismus getrennt und in wasser-
loslicher Form dargestellt zu haben, besitzt meines Wissens Jaequet.

Der Sauerstoff der Luft ist nur sehr langsam imstande, bei Korper-
temperatur Benzylalkohol C;H,CH,OH zu Benzoesiure C;H,COOH
zu oxydieren. Das gleiche gilt fiir die Oxydation von Salizylaldehyd
CEH43(]:§[H zu Salizylsdure CﬁHig{;{OH- Aber die tierischen Gewebe
bringen, wie Schmiedeberg gezeigt hatte, diese Oxydationen relativ
rasch zustande. Jacquet zeigte nun®), daB diese energische Oxydation
des Benzylalkohols in tierischen Geweben nicht an das Leben des
Protoplasmas gekniipft ist, da sie auch in toten Geweben stattfindet.
Frische Gewebe, welche mit Karbolsiure vergiftet waren, fuhren
fort, diese energischen Oxydationen hervorzubringen, und das gleiche
war der Fall mit Geweben, die fiir geraume Zeit in Alkohol kon-
serviert waren. Jacquet zeigte ferner, dall die energischen Oxyda-
tionen in tierischen Geweben auch nicht an Struktureigentiimlich-
keiten des Protoplasmas gekniipft sind, da wiisserige Ausziige aus

. ') Moritz Traube: Die chemische Theorie der Fermentwirkungen und der Che-
mismus der Respiration. 1878. Gesammelte Abhandlungen, 8. 384. Berlin 1898.

?) A. Jacquet: Arch. f. experimentelle Pathologie und Pharmakologie, Bd. 20
§.386. 1892, 3 i

Loeb, Dynamik. 3
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den Geweben ebenfalls noch die oxydierende Wirkung zeigten. Er
zeigte endlich, dall das Oxydationsferment der Gewebe mit den
Enzymen seine charakteristische Eigenschaft gemeinsam hat, niim-
lich ihre Wirksamkeit bei Erhitzung dauernd zu verlieren.l) Die
oxydationsheschleunigenden Eigenschaften der Gewebe héren bei
ungefihr 1000 auf,

Man hat nun in der Tat die Existenz autoxydabler Stoffe im
Sinne von Traube feststellen kénnen. Dieselben aber unterscheiden
sich von den Enzymen und katalytischen Substanzen dadurch, daf
sie bei der Sauerstoffiibertragung aufgebraucht und nicht weiter fiir
Oxydationen brauchbar bleiben. Die autoxydablen Stoffe dieser
Klasse sind nach Engler und Wild Stoffe, welche leicht Peroxyde
bilden, und zwar vom folgenden Typus

R-0 =0
R—{,l) oder R (5

Diese Peroyxde sind imstande, ein Atom Sauerstoff an
dysoxydable Stoffe abzugeben. Durch diese Sauerstoffiiber-
tragung werden die Peroxyde in Oxyde verwandelt. Diese An-
schauung wird durch eine wichtige Beobachtung gestiitzt. Wenn
man das Quantum Sauerstoff mifit, das bei der Oxydation einer
gegebenen Menge eines dysoxydablen Stoffes verschwindet, so findet
man, daf} es in den meisten Fillen genau zweimal so grof ist, wie
die Menge Sauerstoffs, welche fiir die Oxydation der dysox dablen
Substanz nétig ist.?) Das erklirt sich daraus, daB fiir jedes Molekiil
Sauerstoff, das die autoxydable Substanz aufnimmt, um in die Per-
oxydform iiberzugehen, sie nur ein Atom Sauerstoff an die dys-
oxydable Substanz iibertrigt; wihrend sie das andere Atom Sauer-
stoff behdlt, um in die Oxydstufe iiberzugehen. Was also Traube
als Oxydationsfermente bezeichnete, und was als Oxydasen be-
zeichnet wird, gind hiernach autoxydable Stoffe, welche Sauerstoff
rasch aufnehmen, wodurch sie in Peroxydformen iibergefithrt werden
und nun imstande sind, allen oder einen Teil des aufgenommenen
Sauerstoffs an andere dysoxydable Verbindungen abzugeben.

1) Nach Taylor weist, wie oben erwiihnt, dieses Kriterium nur darauf hin, daB
die betreffenden Enzyme hydrolytische Spaltungen erfahren, die natiirlich ber Zu-
nahme der Temperatur dem van't Hoffschen Gesetz entsprechend beschleunigt werden.

2) Engler und Wild: Ber. d. deutschen chem. Gesellsch., Bd. 30, 8. 1669. 1897,
Ferner : Engler und Weifbery: Kritische Studien iiber die Vorgiinge der Autoxydation.
Braunschweig 1904.

3) Vgl. auch W. Manchot: Zeitschr. f. anorgan. Chemie, Bd. 27, B, 420. 1901.
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Diese Anschauung wird durch viele Tatsachen gestiitzt, wovon
wir éine hier anfiihren wollen. Kastle und Loevenhart!) untersuchten
die oxydationsbeschleunigende Wirkung der Kartoffel oder eines
wiisserigen Auszuges aus derselben. Sie fanden, dall organische
Peroxyde, wie Benzoyl-, Phthalyl- und Sukzinylperoxyd, oder un-
organische, wie Blei-, Manganperoxyd, dieselbe auf Oxydation be-
ruhende Blaufirbung der Guajaktinktur hervorriefen, wie die pflanz-
lichen Gewebe und deren wisserige Extrakte. Es wurde ferner von
diesen Autoren festgestellt, dafl dieselben Gifte, welche die Oxydase-
wirkung der Pflanzen verhindern, wie Blausiure, Hydroxylamin und
Phenylhydrazin, auch die analoge oxydierende Wirkung der erwihn-
ten organischen und anorganischen Peroxyde auf die Guajaktinktur
verhindern. Kastle und Loevenhart sind deshalb ebenfalls geneigt
anzunehmen, dall die Oxydasen oder Oxydationsfermente oder -En-
zyme in den Geweben der Tiere und Pflanzen organische Peroxyde
sind.

Wir stollen nun hier auf eine Schwierigkeit. Die Oxydationen
erfolgen fortwihrend in grollem Malistab im lebenden Organismus,
namentlich bei den Temperaturen des Warmbliiters. Die Peroxyde
konnen aber nicht unbegrenzt Sauerstoff auf dysoxydable Stoffe
iibertragen, sondern, wenn ein Molekiil ein Sauerstoffatom abgegeben
hat, so hort auch seine weitere oxydative Wirkung auf. KEs ist nun
maglich, dall diese Schwierigkeit durch zwei Umstinde beseitigt wird :
erstens dadurch, dall fortwidhrend neue autoxydable Stoffe, die die
Peroxydform annehmen kénnen, im lebenden Organismus gebildet
werden. Bei der grolen Zahl von organischen autoxydablen Ver-
bindungen ist das durchaus denkbar. Zweitens besteht aber mog-
licherweise noch eine Klasse von Oxydationsbeschleunigern, welche
viel mehr im Sinne von Enzymen wirken, indem dasselbe Molekiil
immer von neuem sich mit Sauerstoff beladen und denselben wieder
abgeben kann.

Untersuchungen iiber die Bindung von Sauerstoff im Oxyhimo-
globin haben ergeben, dali es anscheinend an eine eisenhaltige Gruppe
dieses Molekiils gebunden ist. Dieser Umstand fiihrte Spitzer dazu,
zu untersuchen, ob sich auch in anderen Zellen derartige Sauerstoff-
tibertriger nachweisen lassen.?) Macallum hatte nun schon ge-
zeigt, dall der Zellkern eine eisenhaltige Verbindung besitzt. Spitzer
kam auf den Gedanken, daf} die von Jacquet aus Geweben extrahierten

1) Kastle and Loevenhart: American Chemical Journal, Vol. 26. 1901,

%) Spitzer: Pfliigers Archiv, Bd. 67, 8. 615. 1897.

q#



36 Il. Vorlesung.

Oxydationsfermente vielleicht eisenhaltige (oder metallhaltige) Ver-
bindungen seien. Er fand nun, dall den EiweiBkorpern, welche sich
aus den Geweben extrahieren lassen, keine der von Jacquet gefundenen
Oxydationswirkungen zukommt. Dagegen fand er, daf die Jacquet-
schen Wirkungen solchen Organextrakten zukommen, welche Nucleo-
proteide enthalten. Die Nucleoproteide enthalten Eisen und Phos-
phor, Stoffe, die sich in den eigentlichen EiweiBkorpern nicht finden.
Die Nucleoproteide sind nun typische Bestandteile der Zellkerne.
Spitzer konnte weiterhin zeigen, dafl bei der Spaltung der Nucleo-
proteide nur dasjenige Spaltungsprodukt fortfihrt, diese Oxydations-
wirkungen auszuiiben, welches das Eisen enthilt. Es ist also durchaus
moglich, dafl wir zwei Klassen von Oxydationskatalysatoren in den
Geweben besitzen, erstens solche von der Natur der Peroxyde, welche
tiberall vorhanden sind, aber bei der Oxydation sofort ihre katalytische
Wirkung verlieren, und zweitens Stoffe, die, ohne sich dauernd zu
veridndern, unbegrenzt lange als Oxydationsbeschleuniger wirken
kénnen.

Vor einigen Jahren wies ich darauf hin, daB, die Richtigkeit der
Spitzerschen Untersuchungen vorausgesetzt, der Zellkern als das
wesentliche Oxydationsorgan der tierischen Gewebe an-
zusehen sei.l) In der Tat existieren Tatsachen, welche mit einer
solchen Vorstellung iibereinstimmen. Zu allen Regenerationsvor-
giangen der Tiere (und wohl auch der Pflanzen) ist eine reiche Sauer-
stoffzufubr niétig. M. Nufbawm hatte nun in einer klassischen Arbeit
gezeigt,2) dall, wenn man ein Infusorium so durchschneidet, dal ein
Bruchstiick den Kern enthiilt, wihrend ein anderes kernfrei ist, nur
das kernhaltige zu regenerieren, d. h. sich wieder zu einem vollstiandi-
gen Infusorium durch Neubildung der verlorenen Teile zu ergéinzen
vermag, das, wie alle Infusorien, dann durch Teilung sich zu vermehren
imstande ist. Das andere Stiick dagegen regeneriert nicht, ist nicht
imstande sich fortzupflanzen, und seine Selbsterhaltung ist nur auf
eine kurze Zeit beschriinkt, die jedoch, wie es scheint, Schwankungen
unterworfen ist.®) Ob es dann Bakterien zum Opfer fillt, gegen
welche das regenerierende Stiick sich zu schiitzen vermag, oder ob
es langsam an Sauerstoffmangel zugrunde geht, steht nicht fest. Es
ist aber auffallend, daB die Symptome des Absterbens bei einem kern-

1) J. Loeb: Zeitschrift fiir Entwicklungsmechanik, Bd. 8, 8. 689, 1889,

2) M. Nufbaum: Arch. f. mikroskop. Anatomie, Bd. 26, 1886.

3) Dieser Punkt bedarf genauerer Untersuchungen. Ich bin geneigt anzunchmen,
daB kleine Kernfragmente oder Kernbestandteile in dem Bruchstiick einer E‘ella
iibersehen werden konnen und wahrscheinlich gelegentlich iibersehen worden sind.
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losen Infusorienstiick und bei einem kernhaltigen Infusorium, das
durch Sauerstoffmangel stirbt, sehr dhnlich sind. Der Umstand, dali
nur das kernhaltige Stiick regenerationsfihig ist, stimmt gut mit
der Annabme iiberein, daB der Kern Oxydationskatalysatoren be-
sitzt, welche im Protoplasma nicht oder nur in geringer Menge vor-
kommen. Ralph Lillie suchte im Anschluff an meine Idee durch direkte
Untersuchung festzustellen, ob in der Tat der Zellkern das Haupt-
oxydationsorgan der lebenden Substanz ist.l) Er benutzte dazu
eine Reihe von Stoffen, welche in die Zellen eindringen, und welche
bei der Oxydation eine Farbeninderung erleiden. Die Versuche er-
gaben, dall namentlich bei den Blutkérperchen und den Zellen der
Leber und der Niere des Frosches die die Oxydation anzeigenden
Farbeniinderungen am intensivsten im Kern und an seiner Ober-
fliche stattfinden. Aber auch sonst ergab sich das allgemeine Re-
sultat, daBl die Oxydationen am schnellsten in denjenigen Organen
und denjenigen Regionen der Organe stattfanden, welche die zahl-
reichsten und dichtgedriingtesten Kerne enthalten

- Man hat beobachtet, daB, wenn chlorophyllhaltige Zellstiicke
ihrer Kernsubstanz beraubt werden, sie linger am Leben bleiben,
wenn sie dem Licht ausgesetzt sind, als wepnn sie im Dunkeln bleiben,
und daB im Licht auch ihre Lebensdauer im allgemeinen grofer ist
als bei Kernstiicken, die von chlorophyllfreien Organismen stammen.
Das Chloropbyll ist bekanntlich imstande, im Lichte aus der Kohlen-
siure der Luft den Sauerstoff in Freiheit zu setzen.

b) Weitere Bemerkungen iiber die Bedeutung der Sauer-
stoffaufnahme fiir die Lebenserscheinungen. Wir haben
bereits die zwei Formen der Energie, welche durch die Oxydationen
geliefert werden, erwiihnt, Warmebildung und mechanische Arbeit.
Die Lehrbiicher der Tierphysiologie begniigen sich hiermit in der
Regel, ohne zu beriicksichtigen, dal die Mehrzahl der Organismen
keine konstante, iiber die Umgebung sich erhebende Temperatur zn
erhalten brauchen, sowie daB bei den sessilen Pflanzen keine Loko-
motion stattfindet. Nichtsdestoweniger ist die Sauerstoffaufnabhme
eine Notwendigkeit fiir alle Organismen — mit scheinbarer Aus-
nahme der anaeroben Bakterien. Es muf} also noch andere Leistungen
neben Muskeltitigkeit und Wirmebildungen geben, fiir welche Oxyda-
tionen nitig sind. Eine Gruppe dieser Vorgiinge sind die allen Orga-
nismen gemeinsamen Zellteilungs- und Wachstumsvorginge. Pasteur

') Ralph 8. Lillie: American Journal of Physiology, Vol. 7, p. 412, 1902,
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machte die fundamentale Entdeckung?l), daf bei Sauerstoffmangel
die Hefezellen fortfahren, kriftige Girungen auszufiihren, aber nur
wenig oder gar nicht an Masse zunehmen, selbst nicht bei optimaler
Beschaffenheit der Niahrlosung. LiaBt man aber Sauerstoff hinzu-
treten, so findet eine kriiftige Vermehrung der Hefe statt. Gewdhn-
lich wird auch noch angegeben, daBl bei geniigender Sauerstoff-
zufithrung die Gartitigkeit verringert wird. Das wird aber von
Hans Buchner bestritten.2) Wir werden, wenn Hans Buchner im
Rechte ist, die von Hoppe-Seyler und Duclaur ausgesprochene An-
sicht, daB Sauerstoffmangel die Zymasewirkung auslose oder be-
giinstige, mit Reserve aufnehmen miissen. Aber das interessiert
uns hier nur indirekt, wesentlich ist der von Pasteur nachgewiesene,
uber jeden Zweifel erhabene Einfluli der Sauerstoffzufuhr auf das
Wachstum und die Zellvermehrung. Die Versuche von Pasteur
lassen sich wohl dahin verallgemeinern, dal ohne Sauerstoffzufuhr
Zellteilungsvorgiinge bei Tieren sofort oder sehr bald zum Stillstand
kommen. Ich stellte Versuche an den frischbefruchteten Eiern von
Seeigeln und Fischen (Ctenolabrus und Fundulus) iiber die Wirkungen
des Sauverstoffmangels an.3) Die Eier befanden sich in kleinen Engel-
mannschen Gaskammern, durch welche Wasserstoffgas geleitet wurde,
um die Luft und die in den Eiern gebildete Kohlensdure zu wver-
dringen. Bei den Eiern von Seeigeln und Ctenolabrus stand die Zell-
teilung schon in weniger als einer Stunde nach begonnener Austrei-
bung der Luft vollig still, wihrend sie wieder begann, wenn man die
Luft wieder zuliefl, vorausgesetzt, dal} die Eier nicht zu lange im Zu-
stande des Sauerstoffmangels gehalten worden waren. Die Eier von
Fundulus sind weniger empfindlich gegen Sauerstoffmangel als die
von Ctenolabrus, da sie oft 12 Stunden lang in einem Wasserstoff-
strom fortfahren sich zu teilen. Zur Bildung eines Embryos kommt
es bei ihnen unter diesen Umstinden nicht. Godlewski jun. hat dhn-
liche Resultate bei Versuchen an Froscheiern erzielt.#) Ich fand bei
Hydroidpolypen, dafl bei Sauerstoffmangel sowohl die Regeneration
wie das Wachstum unmdglich sind.5) Auch bei Pflanzen liegen die
Dinge nicht anders. Pflanzensamen bediirfen beispielsweise zum

1) Pasteur: Ftudes sur la biére. Pariz 1876.

2) E. Buchner, H. Buchner und M. Hahn: Die Zymasegirung. Miinchen und
Berlin 1903.

3) J. Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 62, 8. 249. 1885.

4) Godlewski: Archiv fiir Entwicklungsmechanik, Bd. 11, 8. 685. lﬂ'ﬂl._

5) J. Loeh: Untersuchungen zur physiologischen Morphologie der Tiere, IL
Wiirzburg 1891.
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Keimen einer reichlichen Sauerstoffversorgung.!) Diese Beziehung
des Sauerstoffs zu den Vorgingen der Zellteilung und des Wachs-
tums erstreckt sich auf alle Organismen — von den Anaeroben ab-
gesehen. Es fragt sich nun, welcher Zusammenhang zwischen
der Sauerstoffaufnahme und der Arbeitsleistung bei der Zellteilung
und beim Wachstum liegt. Darauf konnen wir einstweilen keine
Antwort geben, weil wir nicht wissen, in welche Energieform die
chemische Energie umgewandelt werden muB, um Zellteilung und
Wachstum hervorzubringen. Insofern als beim Wachstum auch
eine Vermehrung der Masse der lebenden Substanz stattfindet, und
als hierzu Synthesen nétig sind, verdient eine Arbeit von Schmiede-
berg besondere Beachtung, worin dieser Forscher zeigt, in welcher
Weise Sauerstoff fiir Synthesen von Bedeutung sein kinnte.2) Es
ist jedoch zu beachten, dall zur Zeit, als Schmiedeberg seine Arbeit
schrieb, die umkehrbaren Enzymwirkungen unbekannt waren, und
daB man sich daher nicht vorstellen konnte, dall die Herstellung
des chemischen Gleichgewichts zwischen einem Stoff und seinen
Spaltungsprodukten zu Synthesen fithrt. Man suchte deshalb nach
besonderen Mechanismen fiir das Zustandekommen der Synthesen.
Bunge und Schmiedeberg fanden, dal} die Niere Hippursidure in Benzoe-
siure und Glykokoll zu spalten vermag und auch die Synthese der letz-
teren Stoffe zu Hippursiure bewirkt, wenn man die beiden Spaltungs-
produkte durch die Niere leitet. Heute wiirden wir geneigt sein zu
priifen, ob es sich hier nicht um eine umkehrbare Reaktion handelt,
welche miglicherweise von demselben Enzym beschleunigt wird.
Bunge und Schmiedeberg berichten jedoch, dall die Synthese der
Hippursiure aus Benzoesiure und Glykokoll nur in der Gegenwart
von freiem Sauerstoff von der Niere ausgefiihrt wird. Diese Be-
obachtung fiithrte Schmiedeberg dazu, die Vermutung auszusprechen,
dal der Sauerstoff durch seine zwei (oder vier?) Valenzen als Binde-
mittel zwischen verschiedenen Radikalen dienen kann, und daf} auf
diesem Umstand die Synthesen des Tierkirpers beruhen. Als Bei-
spiel fiihrt er die Bildung der gepaarten Schwefelsiuren im Harne
an. Wenn wir ein Tier mit Benzol fiittern, so erscheint das Benzol
im Harne als Benzolschwefelsiure, vorausgesetzt dall eine geniigende
Sauerstoffversorgung vorliegt. Die Synthese soll nach folgendem
Schema verlaufen:

1) M. Traube: Uber die Respiration der Pflanzen. 1859. Ges. Abhandl 8. 148.

133121 0. Schmiedeberg: Arch. f. exper. Pathol. u. Pharm., Bd. 14, 8. 288 u. 379.
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Es ist durchaus moglich, dall neben den aunf der Herstellung des
chemischen Gleichgewichts beruhenden Synthesen noch andere exi-
stieren, die, wie Schmiedeberg sich das vorstellt, auf dem Eingreifen
von Sauerstoff beruhen. Wenn das richtig wiire, so wire damit ein
weiterer Einblick in die Griinde fiir die universelle Notwendigkeit
des Sauerstoffs fiir die Lebenserscheinungen gewonnen.

¢) Der rasche Tod bei Sauerstoffmangel und die schiit-
zende Wirkung des Sauerstoffes. Ich glaube, daBl es eine Reihe
von Erscheinungen gibt, die darauf hindeuten, dall der Sauerstoff
moglicherweise als Schutzstoff der lebenden Substanz in Betracht
kommt. Wenn die Atmung bei Sédugetieren (und wohl auch bei
Vigeln) nur wenige Minuten unterbrochen wird, so erfolgt Bewult-
losigkeit und schlielich der Tod. Es miissen also bei Sauerstoff-
mangel zunichst die GrofBhirnhemisphéiren leiden und zwar die graue
Substanz, da die Blutversorgung bei den Nerven so gering ist, dal
wir aus dieser biologischen Tatsache schlieBen konnen, daB ihre
Empfindlichkeit gegen Sauerstoffmangel dullerst gering sein muf.
Speck fand, daBl, wenn er Luft unter Atmosphirendruck atmete,
welche nur 7,36 9 Sauerstoff enthielt, er in ungefihr zwei Minuten
auller Stande war zu denken und bald darauf ohnmichtig wurde.?)
Die Erfahrungen beim Tod durch Ertrinken zeigen, dall nach nur
wenig lingerer Zeit auch die Atmung stillsteht. Die Atemganglien
leiden friiher als die Muskeln, denn zur Zeit, wo der Erstickungstod
eintritt, sind die Muskeln noch erregbar. In meinem Laboratorium
ist auch wiederholt die Beobachtung gemacht worden, dall beim
Absterben von Tieren, z. B. jungen Fischen, die Atmung viel friiher
stillsteht als das Herz. Auch neuerdings hat Kuliabko mitgeteilt,
daB noch 18 Stunden nach dem Tode, d. h. dem Aufhéren der Atmung,
bei Menschen das Herz in den geeigneten Salzlgsungen zum voriiber-
gehenden Schlagen oder zu fibrilliren Zuckungen gebracht werden
konnte.2) Dariiber aber diirfen wir nicht vergessen, dal die bedentungs-
vollste Tatsache auf diesem Gebiete die ist, daBl bei den Warmbliitern
und vielen Kaltbliitern Sauerstoffmangel in relativ kurzer Zeit Ver-
inderungen in den Atemganglien hervorruft, welche nicht mehr riick-
gingig gemacht werden konnen, auch wenn dem Blute kiinstlich
wieder Sauerstoff zugefithrt wird. Die iibrigen Gewebe erleiden bei

1) ¢, Speck: Physiologie des menschlichen Atmens. Leipzig 1802,
2) Kuliabko: Pfliigers Archiv, Bd. 97, 8. 530. 1903.

+2H,0.
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Sauerstoffmangel allmihlich ebenfalls Verinderungen, welche ihre
Funktion fiir immer aufheben. Die relative Geschwindigkeit, mit
der der Tod bei Sauerstoffmangel fiir die verschiedenen Gewebe und
Organe eintritt, ist aber verschieden, ebenso wie er bei verschiedenen
Tieren verschieden ist. Es ist klar, daBl der Stillstand der Atmung
nach und nach den Tod aller iibrigen Organe durch Sauerstoffmangel
herbeifithren muB.1) Gewodhnlich nimmt man an, dafl der Tod ein-
getreten sei, wenn die Atmung und die Herztitigkeit aufhort.

Es ist beachtenswert, dall die Zeit, welche erforderlich ist, um
durch Sauerstoffmangel diese nicht umkehrbaren, den Tod be-
deutenden Anderungen herbeizufiihren, bei jiingeren Tieren grofier
ist als bei alten Tieren. Ich habe iiber diesen Gegenstand bei den
Eiern eines Knochenfisches, Fundulus, Versuche angestellt. Un-
mittelbar nach der Befruchtung waren die Eier imstande, in einer
sauerstoffreien Atmosphiire drei oder vier Tage (bei einer Temperatur
von etwa 220 C) am Leben zu bleiben, wihrend drei Tage alte Em-
bryonen, die bereits eine Zirkulation besallen, nur mehr ungefihr
24 Stunden lang bei Sauerstoffmangel ihre Lebensfihigkeit be-
hielten. 2)

Viel wichtiger ist der Umstand, daB der Sauerstoffmangel, wie
es scheint, um so rascher den definitiven Tod herbeifiihrt, je héher
die Temperatur ist. Das scheint mir namentlich nach persénlichen
Becbachtungen bei Kaltbliitern deutlich, obwohl meines Wissens
systematisch angestellte Versuchsreihen hieriiber nicht wvorliegen.
Sollten planméalig angestellte Versuche diese Vermutung bestéitigen,
so wiirden sie die Annahme nahelegen, dafl die nicht umkehrbaren
Verinderungen, auf denen der Tod durch Sauerstoffmangel beruhen
mub, durch schidliche oder giftige Substanzen bedingt sind, welche
im Korper gebildet werden, die aber bei Anwesenheit von Sauerstoff
weiterer Oxydation und Zerstérung anheimfallen. Wir wissen, daB
mit der Temperatur die Geschwindigkeit chemischer Reaktionen zu-
nimmt, und das gilt selbstverstdndlich auch fiir solche Reaktionen,
die durch Enzyme und sonstige Katalysatoren beschleunigt werden,
solange die Temperatur nicht jene Hohe erreicht, bei der die Kata-
lysatoren rasch zersetzt werden. Beruhen die nicht mehr riickgingig
zu machenden Anderungen bei Sauerstoffmangel auf der Bildung
schidlicher Stoffe, welche normalerweise durch Sauerstoff zerstirt

1} Der des Herzens erfolgt so wviel spiiter, weil der O-mangel in den Muskeln
nicht so rasch nicht umkehrbare schiidliche Zustandsiinderungen herbeifiihrt wie in
dem Gehirn.

2) J. Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 65, 8. 530. 1804.
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oder unschiidlich gemacht werden, so ist es eben natiirlich, daf der
Sauerstoffmangel um so rascher zum Tode fiihrt, je hiher — unter-
halb einer gewissen Grenze — die Temperatur ist.

Welche Anhaltsgriinde haben wir nun dafiir, dafl bei Sauerstoff-
mangel schiidliche Substanzen gebildet werden, welche bei Gegen-
wart von Sauerstoff nicht oder nur voriibergehend existieren? Wir
konnen hier Versuche am Muskel erwithnen. Araki fand, daB im
titigen Muskel bei Sauerstoffmangel Traubenzucker und Milchsiure
gefunden werden, wihrend diese Stoffe bei reichlicher Sauerstoff-
versorgung nicht gefunden werden.l) Dall sie im letzteren Falle
nicht gebildet werden, folgt daraus noch nicht, es ist im Gegenteil
wahrscheinlich, dall Zucker eine Zwischenstufe zwischen dem bei
der Muskeltitigkeit verschwindenden Glykogen und den endgiiltigen
Produkten CO, und H,0 ist, und das gleiche gilt vielleicht auch fiir
die Milchsdure. Aber wihrend diese Stoffe bei normaler Sauerstoff-
versorgung rasch weiter oxydiert werden, bleiben sie bei Sauerstoff-
mangel unverdndert im Muskel. Es folgt daraus noch nicht, dal
diese Stoffe gerade die besonders schiadlichen sind, das Beispiel soll
nur zeigen, daB bei Sauerstoffmangel abnorme und schidliche Stoff-
wechselprodukte bleibend auftreten. Wihrend der mit Sauerstoff
gespeiste ausgeschnittene Muskel, wenn er bis zur Ermiidung gereizt
wird, sich wieder erhclt, tritt nach Richet und Broca eine solche
Erholung gar nicht oder nur sehr unvollkommen ein, wenn der Muskel
bei Abwesenheit von Sauerstoff ermiidet wird.

Auf dem Gebiete der Bakteriologie aber finden wir mannigfache
Belege fiir die Tatsache, dafl gerade bei Sauerstoffmangel besonders
giftige Stoffe gebildet werden. Hueppe hat bereits auf diesen Um-
stand aufmerksam gemacht. Er fand, dali der Cholerabazillus giftigere
Stoffe produziert, wenn er ohne Sauerstoff, als wenn er mit Sauer-
stoff geziichtet wird. Kastle und Elvove zitieren die Tatsache, dali
das Tcxin des Diphtheriebazillus durch die Luft (den Sauerstoff)
unter dem FEinfluB des Lichtes rasch abgeschwicht wird, wihrend
das Licht bei der Abwesenheit von Sauerstoff keine solche Wirkung
hat. Da gerade die Oxydation vieler organischer Verbindungen
durch das Licht gefordert wird, so liegt der Schlufl nahe, daB die
groBere Giftigkeit des Diphtheriebazillus bei Abwesenheit von Sauer-
stoff darauf beruht, daB im letzteren Falle giftige Substanzen be-
stehen bleiben, welche bei reichlicher Oxydation harmlos gemacht
werden. Pasteur beobachtete, da Kulturen des Anthraxbazillus und

1) T, Araki: Zeitschr. f. physiologische Chemie, Bd. 15, 8. 335. 1801.
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der Hiihnercholera weniger giftiz werden, wenn sie der Luft aus-
gesetzt werden. Neue Versuche von Kastle und Elvovel) haben er-
geben, daB gerade stark reduzierende Substanzen besonders giftig
sind, und die Autoren sind geneigt sich vorzustellen, dal} viele Toxine
zur Klasse der reduzierenden Gifte gehoren.

Der Umstand, daB die physiologischen Funktionen bei etwas
linger dauerndem Sauerstoffmangel durch Zufuhr von Sauerstoff
nicht mehr in den Gang gesetzt werden konnen, weist also darauf hin,
daB bei Sauerstoffmangel namentlich in den Organen mit lebhaftem
Stoffwechsel Substanzen gebildet werden, welche schidlich wirken,
und welche schlieflich solche Anderungen in den Organen hervor-
rufen, daB auch bei nachheriger Zuleitung von Sauerstoff die nor-
malen Leistungen nicht mehr miglich sind. Diese Schidigungen
konnten chemischer Natur sein, indem z. B. bei Sauerstoffmangel
gebildete oder nicht rechtzeitig zerstorte schidliche Stoffe die Wirk-
samkeit von Enzymen aufheben?); oder die Schidigung konnte die
physikalischen oder Strukturverhiltnisse gewisser Gewebselemente
betreffen.3) Jedenfalls lernen wir hier den Sauerstoff nicht nur als
Energiequelle, sondern auch als Schutzstoff des Kérpers kennen.

* d) Strukturinderungen bei Sauerstoffmangel. Dall
der Sauerstoffmangel die physikalische oder morphologische Struktur
von Zellbestandteilen #dndert, lalit sich sehr schén an den ersten
Furchungszellen eines Knochenfisches, Ctenolabrus, zeigen.4) Wenn
man wartet, bis die befruchteten Eier das Vier- oder Achtzellen-
stadium erreicht haben und sie dann in eine Engelmannsche Gas-
kammer bringt, durch welche ein Wasserstoffstrom geht, so sieht
man, dall in ziemlich kurzer Zeit, die je nach der Temperatur eine
halbe Stunde oder mehr betrigt, die Zellwinde in kleine Tripfchen
zerflieBen, die spiter zu grofleren Tropfen zusammenflieBen. Fig. 1
bis 5 zeigen die verschiedenen Stufen dieses Vorganges. Setzt man
beizeiten die Eier wieder der Luft aus, so kann eine neue Furchung
beginnen; wartet man aber etwas linger, so ist der Vorgang nicht
mehr umkehrbar, und das Leben ist erloschen. So deutliche Struktur-
verdnderungen lassen sich nun bei den Eiern anderer Tiere nicht so
leicht nachweisen. Stehen diese Erscheinungen der Strukturiinderung

—

1) Kastle and Elvove: Americ. Chemical Journal, Vol. 31, 8. 195. 1904.

) 8. W. Young hat gefunden, dal eine ganze Reihe organischer Substanzen die
Geschwindigkeit der katalytischen Erscheinungen zu hemmen imstande ist.

) Séurebildung kinnte beispielsweise Gerinnung gewisser kolloidaler Stoffe im
Protoplasma herbeifiihren.

4) J. Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 62, 8. 240. 1895.
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bloBe Auslosung der Titigkeit des Herzmuskels erfordert einen ver-
hiiltnismiBig so geringen Energieaufwand, dall man sich schwer vor-
stellen kann, dafl derselbe nicht aus Spaltungsvorgingen allein, die
ja auch bei O-Mangel vor sich gehen, bestritten werden kinnte.
Gerade die Plitzlichkeit des Herzstillstandes macht den Eindruck,
als ob sie dem plitzlichen Zusammenbrechen einer maschinellen Vor-
richtung entspreche. Die Verinderung der Zellwiinde, die bei dem-
selben Embryo in fritheren Entwicklungszustinden bei etwas linger
dauernder Wasserstoffdurchleitung sichtbar wird, kénnte beispiels-
weise dem plotzlichen Herzstillstand zugrunde liegen. Es konnte
hierzu aber auch eine geniigend weitgehende physikalische Anderung
der Oberfliche oder der Oberflichenspannung ausreichen, die optisch
nicht sichtbar zu sein braucht. Die Annahme, dal hier ein Zusammen-
hang zwischen der durch Sauerstoffmangel bewirkten physikalischen
Anderung der Zellwiinde (oder sonstiger Teile der Herzzellen) und
dem raschen Herzstillstand bei Sauerstoffmangel besteht, wird durch
analoge Versuche an den Eiern eines anderen Knochenfisches, Fun-
dulus, einigermaBen gestiitzt. Hier tritt bei Sauerstoffmangel keine
Verfliissigung der Zellwinde der ersten Furchungszellen ein, und die
Furchung kann 12 bis 16 Stunden lang im Wasserstoffstrom weiter
gehen. Entsprechend finden wir auch, dall bei dlteren Embryonen
dieses Fisches das Herz bei Wasserstoffdurchleitung nicht plétzlich
still steht, sondern erst nach 12 bis 15 Stunden. Wir beobachten
ferner, dall in diesem Falle die Zahl der Herzschlige allmihlich in
den ersten Stunden der Wasserstoffdurchleitung von 100 auf un-
gefihr 20 oder 10 pro Minute sinkt, und dal} dann in dieser Periode
das Herz stundenlang weiterschligt.l) Hier haben wir also keine
sichtbare Anderung der Struktur bei Sauerstoffmangel und ent-
sprechend auch keinen plotzlichen Herzstillstand.

Auch bei vielen Infusorien treten, wie Budgett beobachtet hat,
bei Sauerstoffmangel sichtbare Strukturinderungen ein und zwar
immer in dem Sinne, dafl die Oberflichenlamelle oder -Membran
der Infusorien an einer Stelle reilt, wobei der fliissige Inhalt aus
dem Korper der Infusorien ausstromt.2) Solche Beobachtungen
machte er bei Oxytricha. Paramaecien werden, wie ich in einer Arbeit
mit Hardesty zeigte und wie Budgeft bestiitigte, bei Sauerstoff-
mangel stirker vakuolisiert, bis sie schlieBlich platzen. Amében
werden ebenfalls vakuolisiert und kugelig. Auf meine Veranlassung

1) Loeb: a.a. 0.
%) Budgett: American Journal of Physiology, Vol.I, p. 210. 1898.
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untersuchte Budgell, ob eine Reihe von Giften, wie Cyankalium,
Morphium, Chinin, Antipyrin, Nikotin, Atropin usw., dhnliche Form-
iinderungen bei diesen Formen hervorrufen wie Sauerstoffmangel und
fand diese Vermutung bestitigt.1) Vom Cyankalium wissen wir durch
Schonbein, Claude Bernard und Geppert, dall es die Oxydationen in
tierischen Geweben aufhebt. Budgett schlof, daB die erwihnten
Gifte alle oxydationshemmend wirken, und seitdem hat W. 8. Young
auch tatsiichlich den Nachweis gefiihrt, dafl die Alkaloide gewisse
von ihm untersuchte Vorginge der Autoxydation verzigern. Was
nun den Zusammenhang der Strukturinderungen bei Infusorien und
dem Sauerstoffmangel betrifft, so nimmt Budgett an, dall bei Sauer-
stoffmangel giftig wirkende Stoffwechselprodukte gebildet, resp. nicht
zerstort werden, welche fiir diese Strukturinderungen verantwortlich
sind. Auch hohe Temperaturen, die aber unterhalb der Gerinnungs-
temperatur bleiben, fiihren, wie Zoefhout in meinem Laboratorium
fand, den Tod dieser Infusorien unter #hnlichen Forminderungen
herbei wie Sauerstoffmangel.2) Es ist méglich, dall bei hoherer
Temperatur die zur Bildung der schidlichen Stoffe fithrende Re-
aktionsgeschwindigkeit so grofl wird, daf die Sauerstoffversorgung
(die durch die langsame Diffusion des Sauerstoffs durch Wasser er-
schwert ist) zur Zerstérung dieser schidlichen Stoffe nicht mehr ans-
reicht.

Budgett stellte Versuche dariiber an, ob der rasche Tod von Warm-
bliitern bei Sauerstoffmangel etwa auf mikroskopisch wahrnehmbare
Strukturinderungen von Ganglienzellen zuriickzufiihren sei. Die Ver-
suche ergaben kein bestimmtes Resultat.

e) Die Bildung von Kohlensidure durch Enzyme. Unter
Atmung versteht man, wie frither erwiihnt, die Aufnahme von freiem
Sauerstoff und die Kohlenséiureabgabe. Es wire aber falsch anzu-
nehmen, daB alle gebildete Kohlensidure ein direktes Produkt der
Oxydation mit freiem Sauerstoff sei. Kohlensiure kann vielmehr
in vielen, wenn nicht in allen Organismen durch Spaltung entstehen.

Das klassische Beispiel fiir diesen Vorgang der Kohlensiure-
bildung ist die Spaltung der Glukose durch Hefepilze.

Unter dem EinfluB von Hefezellen wird bekanntlich Zucker rasch
in CO, und Alkohol gespalten, und diese Spaltung geht nicht nur
bei Abwesenheit von Sauerstoff vor sich, sondern verliuft vielleicht
rascher als bei Anwesenheit von Sauerstoff. Als Katalysator wirkt

1} Budgett: a.a. 0.
2) Zoethout: Amer. Journal of. Physiology, Vol II, p. 220. 1894
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dabei ein Enzym, das Buchner unter hohem Druck aus der Hefe
auspreBte, und das er als Zymase bezeichnete. Die Gewinnung
dieses Enzyms aus der Hefezelle hat ein Interesse, das iiber das einer
Einzelentdeckung hinausgeht. Wiihrend némlich seit geraumer Zeit
Katalysatoren bekannt waren, welche leicht aus den Zellen in das
Wasser diffundieren, wie Amylase, Invertase, Maltase und andere,
gelang es viele Jahre nicht, durch Wasser den Hefepilzen einen
Stoff zu entziehen, der, wie die lebende Hefe, die alkoholische Zucker-
girung zu besorgen imstande ist.

Pasteur benutzte diesen Umstand, um anzudeuten, dall es sich
bei der Hefewirkung auf Zucker um prinzipiell andere Vorgénge
handele, als bei der Wirkung von Invertase und anderen in Wasser
loslichen Enzymen.l) Bei der alkoholischen Girung des Zuckers
sei die lebende Hefezelle nitig, und es sei die girende Wirkung der
Zelle von ihrer sonstigen Lebenstiitigkeit nicht zu trennen. Liebig
hatte betont, daBl die Gérung in diesem Falle, wie im Falle der wasser-
léslichen Enzyme, von einem Stoffe abhinge, der auch unabhingig
von dem Leben der Hefezelle existieren kinne.2) Buchners Ent-
deckung einer Methode, die Zymase aus der Hefezelle zu extrahieren,
zeigte, dall Liebig recht hatte, und dal nur grofere technische
Schwierigkeiten der Extraktion der Zymase im Wege standen.?)

Solche Erfahrungen sind lehrreich, weil sie uns warnen, Erschei-
nungen, die wir heute noch nicht beherrschen, als unbeherrschbar
oder unerklirlich anzusehen.

Der Vorgang der Spaltung von Zucker in Kohlenséure und Alkohol
ist aber nicht auf die Anwesenheit von Hefe beschrinkt, sondern
scheint allgemeiner in der belebten Natur vorzukommen. Pasteur
fand beispielsweise, dal3 Friichte bei Luftabschluf neben Kohlen-
sdure auch Alkohol bilden. Es mul} also in denselben ein Enzym
vom Typus der Zymase vorhanden sein. Es ist mdglich, dafl nur bei
Abwesenheit von Sauerstoff der Alkohol bestehen bleibt, wihrend
er sonst nur als Zwischenprodukt auftritt und sofort weiter verbrannt
wird. E.Godlewski und F. Polzeniusz wiesen eine alkoholische Gdrung
in Samen nach, welche bei Luftabschlull keimten.4)

1) Pasteur: Fitudes sur la biére. Paris 1876. — Annales de Chimie et de Physique,
Bd. 58, B. 323. 1860.

%) J. v. Liebig: Uber Giirung, iiber Quelle der Muskelkraft und Ernihrung.
Leipzig u. Heidelberg 1870.

4) E. Buchner, H. Buchner und M. Hahn: Die Zymasegiirung. Miinchen und
Berlin 1903.

%) Bulletin de I'Académie de Cracovie. 1001,
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Stoklasa') und seine Mitarbeiter wiesen nach, daf} bei einer Reihe
von Pflanzen und keimenden Samen bei Abwesenheit von Sauerstoff
Kohlensiiure und Alkohol in dem Gewichtsverhiltnis gebildet werden,
wie diese Stoffe bei der alkoholischen Girung auftreten. Sie zeigten
ferner, dal der Verlust der Trockensubstanz nach erfolgter Atmung
der vergorenen Zuckermenge gleichkommt,

Was endlich die Versuche vollstindig macht, ist der Nachweis,
dalB3 es maglich ist, aus diesen Pflanzen (Zuckerriibenwurzel, Knollen
der Kartoffel, Erbsensamen, Keimlingen der Gerste) ein Enzym zu
extrahieren, welches wie die Buchnersche Zymase die alkoholische
Giérung ausfithrt. Indem Stoklasa den Nachweis fiihrte, daB auch
bei Gegenwart von Sauerstoff die Zymase aus diesen Pflanzen ge-
wonnen werden kann, entzieht er der Ansicht den Boden, daf nur
bei Sauerstoffmangel die Zymase gebildet werde.

Was nun die Tiere befrifft, so war es schon seit langer Zeit durch
G. v. Liebig bekannt, dall auch bei volligem LuftabschluB die Muskeln
fortfahren, Kohlensiaure zu bilden, und daf diese Kohlensdurebildung
bei der Kontraktion des Muskels zunimmt.2) Hermann stellte diese
Tatsache der anaerobischen Kohlensidurebildung dadurch sicher, dafl
er nachwies, dall der Muskel sich auch dann kontrahiert, wenn er
keine Spur von auspumpbarem Sauverstoff enthilt. Es ist nun be-
kannt, dal} bei der Muskeltitigkeit Glykogen verschwindet und zwar
nach MaBgabe der Arbeitsleistung, so dal es in der Tat so aussieht,
als ob wenigstens der bei der Muskeltitigkeit gebildete Kohlensiure-
iitberschull mit dem Verschwinden von Glykogen im Zusammenhang
stehe. Als Zwischenprodukt zwischen Glykogen und Kohlensiure
erscheint Traubenzucker, der sich wenigstens bei Sauerstoffmangel
leicht nachweisen lilt.

Es war nun merkwiirdig, dal, obwohl die Bildung von CO, im
arbeitenden Muskel aus Zucker sicher stand, niemand imstande war,
zu zeigen, dafl Dextrose durch den Muskel unter Kohlensdurebildung
zersetzt wird. Diese Liicke hat neuerdings Colnkeim durch eine
schone Entdeckung ausgefiillt.3) v. Mering und Minkowski hatten
bekanntlich gefunden, daB nach Exstirpation des Pankreas die
schwerste Form des Diabetes eintritt, und die weiteren Versuche
haben es wahrscheinlich gemacht, da der Grund hierfiir darin liegt,

1) Stoklasa, Jelinek und Vitek: Hofmeisters Beitriige zur chemischen Physio-
logie, Bd. 3, 8. 460. 1902, — Pfliigers Archiv, Bd. 101, S. 311. lEIl:Hr: y
2) Fiir die Theorie der Muskeltiitigkeit folgt daraus, dal der Reiz, welcher dio
Kontraktion veranlaB4, direkt oder indirekt eine hydrolytische Spaltung hervorruft.
3) 0, Oohnheim: Hoppe-Seylers Zeitschr. f. physiol. Chemie, Bd. 39, 5. 336. 1903.
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daB das Pankreas etwas in das Blut sezerniert, wodurch die Ver-
brennung oder Spaltung des Traubenzuckers moglich (oder vielmehr
beschleunigt) wird. Der Ort dieser Zersetzung miissen offenbar die
Muskeln sein. Cohknheim versuchte deshalb, ,,ob vielleicht Muskel
und Pankreas zusammen ein glykolytisches Ferment enthalten, das
ihnen beiden getrennt abgeht.” Das war in der Tat der Fall. Es
gelang Cohnheim, nachzuweisen, dafl aus dem Gemenge von Muskel
und Pankreas sich eine zellfreie Fliissigkeit gewinnen lifit, die zu-
gesetzten Traubenzucker so verindert, dafl er nicht mehr durch die
Reduktion nachgewiesen werden kann, wihrend die vereinzelten Or-
gane dies nicht tun*. ,Man kann den Vorgang in Analogie setzen
entweder mit den von Fhirlich gefundenen Tatsachen, dall zur Lysin-
wirkung Komplement und Zwischenkorper notig sind, oder man kann
an Pawlows Enterokinase denken, die von der Darmschleimhaut se-
zerniert wird und das Trypsinogen des Pankreassaftes aktiviert.*

Alle diese Tatsachen machen es verstiindlich, daB auch bei Ab-
wesenheit von Sauerstoff Kohlensiaure in lebenden Organen gebildet
wird. Es finden sich anscheinend allgemein Enzyme, die den Zucker,
ihnlich wie die Zymase es tut, zersetzen.

Was die energetische Seite dieser Spaltungsvorgiinge betrifft, so
ist die Energie, welche bei der vollstiindigen Oxydation von Trauben-
zucker gewonnen werden kann, in runder Zahl ungefihr zehnmal so
groB wie die bei der alkoholischen Gérung frei werdende Energie.
Bunge hat berechnet, dafi bei energischer Muskelarbeit die Spaltungs-
vorgiinge im Muskel zur Energiebestreitung nicht ausreichen. Wohl
aber kann der Muskel auf Kosten der Spaltungsvorgiinge allein eine
Zeitlang eine geringe Arbeit leisten.

4, Zur Theorie der Enzymwirkungen.

a) Stereochemische Ansitze. Die Liebigsche Ansicht, dal}
das Ferment oder die katalytisch wirkenden Stoffe in Zersetzung be-
griffene Korper seien, die ihren Bewegungszustand auf den girfihigen
Korper iibertragen, ist lingst von Sehonbein und Traube als tatsich-
lich unhaltbar nachgewiesen. Wir sind auch heute weniger geneigt,
in vagen Ausspriichen iiber schwingende oder sonstwie sich be-
wegende Atome den Ausflufl tiefer Weisheit zu sehen. Einem schwiilsti-
gen Autor, der die inhaltsschwere Behauptung aufstellte, daB alles
Leben Bewegung sei, hielt Driesch mit Recht entgegen, daB diese

Einsicht ebenso wertvoll sei wie die Erkenntnis, dal Kant ein Wirbel-
tier war.

Loweb, Dynamik. 4
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Die Beobachtungen von Pasteur und Ewmil Fischer schienen fiir
eine Zeitlang die Hoffnung zu erwecken, daBl auf stercochemischem
(Gebiete eine Theorie der Enzymwirkungen erlangt werden kiénne,

Pasteur machte am Anfang seiner Forscherlaufbahn die Beob-
achtung, dall, wihrend die Rechtsweinsiure leicht durch Girung
zersetzt wird, dieses fiir die Linksweinsiure nicht der Fall ist. Er
nahm an, dall die geometrische Form der Weinsduremolekiile einen
Einflul} auf die Gérbarkeit ihrer Losungen besitze. Man erfihrt
aus Pasteurs Biographien, dafl er von diesem Zusammenhang zwischen
der Form der Molekiile und ihrer biologischen Wirkung fundamentale
Aufklarungen fiir die Natur der Lebenserscheinungen erwartete. Die
Pasteursche Entdeckung fand wenig Beriicksichtigung in der Bio-
logie, bis Emil Fischer dieselbe wieder aufnahm und durch eine
Reihe glinzender Beobachtungen die allgemeine Aufmerksamkeit auf
Pasteurs Idee lenkte.l) Fischer fand, dall die katalytische Wirkung
der Hefezellen, z. B. von Saccharomyces cerevisiae, von der Kon-
stitution und Konfiguration der Molekiile abhingt. Was die Kon-
stitution anbetrifft, so vergidrt Saccharomyces cerevisiae nur solche
Monosakeharide, welche drei oder ein Multiplum von drei Kohlen-
stoffatomen im Molekill haben. Von den bekannten Monosaccha-
riden:

CHgO4 Triose

CHgO4 Tetrose
CsH, 405 Pentose
OﬂngDB Hexose
GJ;HH_GT Hﬁptﬂﬂe
CaH;605 Oktose
CyH;504 Nonose

wird nur die Triose, Hexcse und moglicherweise die Nonose zu
Kohlensiure und Alkohol vergirt.

Was nun die Konfiguration der Molekiile im Sinne der Stereo-
chemie anbelangt, so findet sich ein #hnliches Verhalten wie das
von Pasteur gefundene. Von den Hexosen oder genauer Hexaldosen
gibt. es sechzehn stereisomere Verbindungen. Von diesen sind aber
nur drei durch Saccharomyces cerevisiae vergérbar, namlich d-Glu-

1y E. Fischer und H. Thierfelder: Verhalten der varschiedensn _Zuckur gegen
reine Hefen. Ber. d. deutschen chem. Ges., Bd. 27, 8. 2036. — K. Fischer: Emﬂ'ﬂnﬁ
der Konfiguration auf die Wirkung der Enzyme. Ber. d. d‘uutnnhup chem. Ges., Bd. 27,
), 2085, 1804, — F Fischer: Bedeutung der Stereochemie fiir die Physiologie. Zeit-
sehrift f. physiol. Chemie, Bd. 26, 8. 60. 1898
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selben Zuckers durch die Zymase handeln kénnte, nimlich den
Traubenzucker.!) Es ist in der Tat nicht undenkbar, daf der Vor-
gang der Vergirung von d-Mannose und d-Galaktose durch die Hefe
in zwei Stufen verlduft, insofern als zuniichst diese beiden Stoffe in
Traubenzucker umgewandelt werden, und dall dann der letztere in
Alkohol und Kohlensiure zerfillt. Dieser Gedanke hat jedenfalls
das fiir sich, dafl er sich auf die Analogie mit sicheren Tatsachen
stiitzen kann. Die Vergidrung der Disakcharide, z. B. Rohrzucker,
zu Kohlensiure und Alkohol erfolgt ja auch in zwei Stufen, indem
erstens der Rohrzucker mit Hilfe von Invertase in Dextrose und
Livulose gespalten wird, und die letzteren dann mit Hilfe von Zymase
der alkoholischen Gérung verfallen. Dall gerade d-Mannose und
d-Galaktose und Liavulose durch Zymase vergirbar sind, wiirde dann
seinen Grund darin haben, dalB diese Zucker am leichtesten in d-Glu-
kose umgewandelt werden, resp. dal} fiir diese Umwandlung Kata-
lysatoren in der Hefe vorhanden sind. Lobry de Bruyn hat in der
Tat gezeigt, dafll d-Galaktose, d-Mannose und d-Fruktose, die alle
drei durch Zymase vergiirbar sind, verhiltnismafBig leicht in Trauben-
zsucker umgewandelt werden konnen.

Falls sich diese Anschauung als richtig herausstellt, so wiirde die
Beziehung zwischen der stereochemischen Konfiguration und Gir-
fahigkeit nur scheinbar bestehen.

b) Die Theorie der Zwischenreaktion der Enzyme. Der
Umstand, daB der Katalysator am Ende der Reaktion unverdndert
vorgefunden wird, und daBl deshalb eine kleine Menge des Kata-
lysators (oder Enzyms) eine unbegrenzte oder doch verhéltnismaBig
groBe Menge Substanz zu katslysieren vermag, harmoniert mit der
Annahme, dafl der Katalysator Zwischenprodukte bildet, welche aber
nicht lange bestehen bleiben.

Da nun die chemische Natur der Enzyme nicht geniigend bekannt
ist — man nimmt an, daB es sich um Eiweilverbindungen handelt —
so ist es einstweilen unméglich, zu untersuchen, ob deren katalytische
Wirksamkeit ebenfalls auf Zwischenreaktionen beruht.

Es gibt jedoch einige unorganische Katalysatoren, welche durchaus
ihnlich wirken wie gewisse Enzyme. Dahin gehort beispielsweise
Platin und andere Metalle ([rridium, Osmium, Silber usw.). Wir
haben bereits erwiihnt, da Platin dhnlich auf die Hydrolyse von
Athylbutyrat wirkt wie Lipase. Die Oxydation von Alkchol zu

1}y Max Cremer: Zucker und Zelle. Zeitechrift fiir Biologie, Bd. 32, S. 49, 1BB5
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Essig, welche durch die Essighakterien beschleunigt wird, wird auch
durch Platin beschleunigt.!)

Die weitgehendste Analogie zwischen der Wirkung von Platin
(und anderen Metallen) und dem Verhalten lebender Gewebe resp.
deren wiisserigen Extrakte besteht aber in bezug auf die Zersetzung
von Wasserstoffsuperoxyd. 0. Loew hat gezeigt, daB es ein spezifisches
Enzym gibt, Katalase, das sehr verbreitet ist, und welches die Zer-
setzung von Wasserstoffsuperoxyd beschleunigt. Die Zersetzuny von
Wasserstoffsupercxyd verliuft oft so, daBl oxydierbare Stofie dabei
der Oxydation verfallen. Man nimmt gewohnlich an, dall die Zer-
setzung von Wasserstoffsuperoxyd nach folgender Gleichung zerfillt :

H.0. =H,0 + 0.
Das letztere, frei werdende Sauerstoffatom soll nun dieser Ansicht
nach die Oxydation dysoxydabler Korper bedingen.

Gegen diese Ansicht, die schon frither angezweifelt worden ist,
wenden sich neuerdings Kastle und Loevenhart.?) Sie stellen eine
grolle Reihe von Fillen zusammen, aus denen hervorgeht, da H,0,
imstande ist, mit einer grofen Zahl von Verbindungen Additions-
produkte zu bilden, z. B. BaO,-Hy0,, K;0,:2 HyOp und viele
andere. Sie erwiithnen, dall Jones und Carroll fanden, dall manche
Salze und Siuren in wiisserigem Wasserstoffsuperoxyd eine abnorme
Verringerung des Gefrierpunktes besitzen, und dall diese Autoren zu
dem Schlufl kamen, daf} eine Verbindung zwischen den Salzmolekiilen
und dem Wasserstoffsuperoxydmolekiil existiert.

Aus diesen, wie aus einer Reihe anderer Boebachtungen schlieflen
Kastle und Loevenhart, dafi auch diejenigen Stoffe, welche wie Platin
die Zersetzung von Wasserstoffsuperoxyd beschleunigen, sich zu-
nachst mit Wasserstoffsuperoxyd verbinden, und dali diese Ver-
bindung dann rasch in molekularen Sauerstoff, Wasser und den Kata-
lysator (z. B. Platin) zerfallt. Sind andere reduzierende Korper zugegen,
welche auf Wasserstoffsuperoxyd allein nicht wirken, so werden sie
bei diesem Zerfall oxydiert. Es laflt sich nicht in Abrede stellen, daf
eine Reihe sonst unverstindlicher und widerspruchsvoller Tatsachen so
ihre Erklirung finden, worauf wir hier jedoch nicht eingehen kénnen.

Eine schone Bestidtigung finden diese Anschauungen auch durch
die Untersuchung der Wirkung gewisser Gifte, wie Blausiure, auf
die Zersetzung des Wasserstoffsuperoxyds durch Metalle oder Kata-

1) Eine Aufziihlung dieser Wirkungen gibt Bredig in seiner schinen Abhandlung

iiber anorganische Fermente. Leipzig 1901,
%) Kastle and Loevenhart: The American Chemical Journal, Vol. 29, p. 583. 1003.
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lase. Es ist bekannt, dall Blausiiure Warmbliiter rasch titet. Sehdn-
bein hatte schon gefunden, daB es die Zersetzung von Wasserstoff-
superoxyd durch tierische Gewebe hindert, und Geppert wies nach,
dal in der Gegenwart von Blausiiure tierische Gewebe den freien
Sauerstoff nicht mehr aufbrauchen. Auch die Zersetzung des Wasser-
stoffsuperoxyds durch Platin wird durch Blausiure sufgehoben.
Bredig hat die Versuche wvon Schdnbein nach einer verbesserten
Methcde wieder aufgenommen.!) Da die Geschwindigkeit der kata-
lytischen Wirkung des Platins der Oberfliche des Metalls proportional
sein mull, so stellte Bredig kolloidale Ltsungen dieses und anderer
Metalle her. Er zeigte nun, dafl auBerordentlich kleine Quantititen
von Blausiure bereits ausreichen, die Zersetzung des Wasserstoff-
superoxyds in Gegenwart von Platin zum Stillstand zu bringen,
Kastle und Loevenhart?) machen es nun wahrscheinlich, dal diese
,,giftige** Wirkung der Blausidure auf die Platinkatalyse des Wasser-
stoffsuperoxyds dadurch bedingt ist. dall Blausdure mit dem Platin
eine unlosliche Verbindung eingeht und so dasselbe verhindert, mit
dem Wasserstoffsuperoxyd das leicht zerfallende Additionsprodukt
zu bilden, welcher Vorgang nach diesen Autoren der Zersetzung des
Wasserstoffsuperoxydes voraufgehen mufl. Der Umstand, dali eine
so kleine Menge des ,,Giftes” ausreicht, eine grofle Quantitit des
Katalysators unwirksam zu machen, liegt wohl daran, dal die giftige
Substanz (oder der negative Katalysator) in diesen Fillen nur einen
sehr diinnen unléslichen Belag auf der Oberfliche der Metallteilchen
hervorzubringen braucht. Diese Ansicht liefi sich im Fall von Silber
und Thallium, die sonst vielfach in ihrer Wirkung iibereinstimmen,
priifen. MetallischesSilber und Thallium besitzen beide die Eigenschaft,
die Zersetzung von Wasserstoffsuperoxyd zu beschleunigen. Wihrend
nun Silber mit Blauséure eine in Wasser unlosliche Verbindung bildet,
bildet Thallium eine lésliche Verbindung mit Blausiure. " &
Loevenhart und Kastle zeigten nun in der Tat, dal Blausdure die
Zersetzung von H,0, durch Silber hemmt, wihrend diese Hemmung
bei der Katalyse von H;0, durch Thallium nicht eintritt. Um die
Bildung eines unloslichen Belags auf den Metallteilchen handelt es sich
auch bei der Hemmung der Platinkatalyse von Hy,O, durch Blauséure.
s lieB sich nun allgemein zeigen, daB die Anionen solcher Salze,
welche mit einem Metall unldsliche Verbindungen eingehen, auch die
katalytische Wirkung dieses Metalles verringern resp. aufheben,

1) Bredig: a.a. 0.
2) Loevenhart and Kastle: Am. Chem. Journal, Vol. 20, p. 397. 1903.
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withrend dieselben Salze keine hemmende Wirkung ausiiben, wenn
als Katalysator ein Metall gewihlt wird, das mit dem Anion des
betreffenden Salzes ein losliches Salz bildet.

Kastle und Loevenhart fanden nun auch bestimmte Salze, welche
die katalytische Zersetzung des Wasserstoffsuperoxyds durch Platin be-
schleunigen. Sie sind geneigt anzunehmen, dafB diese Klasse von Salzen
direkt auf dasWasserstoffsuperoxyd und nicht auf den Katalysator wirkt.

Es liegt einstweilen wohl am niichsten, anzunehmen, dafl die En-
zyme der Organismen dadurch beschleunigend auf den Reaktions-
verlauf wirken, dall sie mit den Stoffen, in deren Reaktion sie ein-
greifen, unbestindige Verbindungen eingehen, die rasch zerfallen.
Mit dieser Ansicht liBt es sich begreifen, dall z. B. relativ wenig
Enzym theoretisch unbegrenzte Mengen einer Substanz spalten kann.
Es steht auch wohl hiermit im Zusammenhang, dall die Reaktions-
geschwindigkeit bei der Spaltung von Fett mit der Konzentration
der Enzyme wichst. Noch eine andere Schwierigkeit wird mit der
Annahme der Zwischenreaktionen verringert. Wihrend nimlich
Platin als positiver Katalysator bei vielen Reaktionen wirkt, sind die
Enzyme anscheinend spezifisch. Die Lipase der Rizinusbohne ver-
mag nur das Triglyzerid der Oleinsiure zu bilden. Bei den En-
zymen haben wir es offenbar mit komplizierten crganischen Ver-
bindungen zu tun, welche auch im allgemeinen nur mit einer be-
schrinkten Klasse von Verbindungen in dem Sinne reagieren, wie es
die Theorie der Zwischenreaktionen erfordert, wihrend fiir Metalle
diese Beschrinkung in viel geringerem Malle gilt.

Wir miissen nach dem Gesagten die Bildung von Enzymen und
auntoxydablen Stoffen im lebenden Organismus als eine der wesentlichen
Funktionen des Chemismus der lebenden Substanz ansehen. Spitzer
und Friedenthal sind geneigt, die Enzyme als Nucleoproteide anzusehen.

Noch einen Umstand wollen wir kurz beriicksichtigen, den wir
schon friither angedeutet haben, namlich daf} die Reaktionsgeschwindig-
keiten bei Reagenzglas-Versuchen mit Lipase, Trypsin und anderen
Enzymen immer viel geringer ist als die Reaktionsgeschwindigkeiten,
mit denen die entsprechenden Versuche im Kérper verlaufen. Es
scheint sich hier um die Tatsache zu handeln, daB neben den En-
zymen noch andere Stoffe die Reaktionsgeschwindigkeit beeinflussen.
So hat man schon seit langer Zeit gewuBt, daBl die Galle Fettspaltung
durch Lipase beschleunigt. Hewleff hat neuerdings behauptet, dal es
gich hierbei um eine Wirkung von Lezithin handelt. Setzt man etwas
Lezithin zur Lipase, so wird die Fettverdauung ungemein beschleunigt.
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wichtige Entdeckung von Nufbauwm erwihnt, dall, wenn man In-
fusorien so durchschneidet, daB ein Teilstiick den Kern enthilt,
wiithrend das andere kernlos ist, nur das erstere lebens- und regenera-
tionsfihig ist.1) Nupbaum behauptet, dall auch ein isolierter Kern
ohne Protoplasma nicht lebensfihig sei, aber er hat diese Behauptung
durch keine Versuche gestiitzt. Verworn hat spiter diese Liicke
dadurch zu fiillen gesucht, daB er bei einem Radiolar Kerne isolierte,
die sich als nicht lebensfihig erwiesen.2) Da aber diese isolierten
Kerne nur dann starben, wenn er auch noch die sie umgebende
Membran der Zentralkapsel entfernte, so verliert der Versuch seine
Bedeutung, da der Tod der Kerne ebensogut durch die Entfernung
dieser Membran als durch das Fehlen des Protoplasmas bedingt
sein konnte. Nufbaums Ansicht, dall der isolierte Kern nicht lebens-
fihig ist, mag richtig sein, sie mufl aber noch erst experimentell
begriindet werden.

Um iiber die Grenze der Teilbarkeit der lebenden Substanz,
welche Kern und Protoplasma enthilt, Aufklirung zu erhalten,
stellte ich Versuche an frisch befruchteten Seeigeleiern an. Material
dieser Art gewihrt den Vorteil, dal man nie im Zweifel ist, ob ein
Teilstiick seine volle Lebens- und Funktionsfihigkeit bewahrt hat,
da die Entwicklung des Stiickes in eine Pluteuslarve ein ausge-
zeichnetes Kriterium fiir die volle Lebensfihigkeit bildet. Ich hatte
eine einfache Methode gefunden, durch die sich das ungefurchte
Seeigelei — Arbacia wurde hierfiir benutzt — in kleine Bruchstiicke
zerlegen 1alt.?) Wenn man das Ei sofort nach der Befruchtung
vor der ersten Zellteilung in Seewasser bringt, das man durch Zusatz
von gleichen Teilen destillierten Wassers verdiinnt hat, so nimmt das
Ei infolge des osmotischen Druckunterschiedes Wasser auf, und in-
folge der Volumzunahme platzt die Membran. Ein Teil des Proto-
plasmas fliet aus, in einem Ei mehr, in einem anderen weniger, und
man erhilt so Eier, die nur einen kleinen Bruchteil der Masse eines
normalen Eies besitzen. Bringt man nach einiger Zeit, etwa 1/, bis
11/, Stunden, diese Bruchstiicke in normales Seewasser zuriick, so
fangen diejenigen unter ihnen, welche einen Kern enthalten, an,
gich zu teilen. Allein man findet bald, daB die Grenze der Ent-
wicklungsfahigkeit des Stiickes eine Funktion ihrer Masse ist. Die
kleinsten Stiicke horen sehr bald auf, sich zu entwickeln, und zwar
im allgemeinen um so friiher, je kleiner das Stiick ist. Das kleinste

= -

1) Nufbaum: o.a, O. 2) Verworn: Piliigers Archiv, Bd. 51, 8. 1. 1892,
3) J. Loeb: Piliigera Archiv, Bd. 556, 8. 525. 1803.
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Stiick, das noch imstande ist, ein Skelett zu bilden — also das Pluteus-
stadium zu erreichen — besitzt ungefihr ein Viertel bis ein Achtel
der Masse des ganzen Eies.1)

Wenn man, anstatt das Bi gleich nach der Befruchtung fiir den
Versuch zu wiihlen, wartet, bis dasselbe angefangen hat sich zu teilen,
und dann in den aufeinanderfolgenden Zellstadien eine einzelne
Furchungskugel isoliert, so findet man, wie dies Driesch und viele
andere festgestellt haben, daB eine einzelne Blastomere des Zwei-
und wohl auch des Vierzellenstadiums sich noch zu einem normalen
Pluteus entwickeln kann, daf aber eine Blastomere des Sechzehn-
zellstadiums und vielleicht schon des Achtzellenstadiums diese
Figenschaft nicht mehr besitzt.2) Dieser Versuch liBt sich freilich
nicht mehr so eindeutig zur Beantwortung der
Frage nach den Grenzen der Teilbarkeit der
lebenden Substanz verwerten, da es méglich
ist, dall mit dem Fortschreiten der Zellteilung
eine weitergehende strukturelle und chemische
Differenzierung der einzelnen Eizellen eintritt,
wodurch die einzelnen Zellen ungleichwertig
werden.

Fig. 6 (nach Bovers). Diese Versuche beweisen, dall die Teilbar-
im“’hf:gsﬂ?:ﬁf'gfﬁngﬁ keit der Eisubstanz eine sehr beschriinkte ist,
Protoplasma in 5 Zonen ge- und dal, je kleiner das Bruchstiick eines Eies

ist, um so schneller die Entwicklung zu Ende
kommt. Wir verstehen aus diesen Versuchen, warum ein zu einem
Brei verriebener Organismus nicht mehr funktions- und lebens-
fihig ist: Die einzelnen Bruchstiicke desselben sind eben unter-
halb der GréBenordnung, welche fiir die Betitigung der Lebens-
erscheinungen nétig ist.

Wenn wir nun die Frage aufwerfen, warum eine solche Grenze
in bezug auf die GrifBle der Eiteilchen besteht, so ist vielleicht hier-
fiir Boveris Beobachtung von Bedeutung, daB bereits das unge-
furchte Ei von Strongylocentrotus lividus in drei optisch verschiedene
Schichten zerfillt (Fig. 6), deren eine der Stelle der sphteren Mikro-
merenbildung entspricht. #)

1) J. Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 59, 8. 379. 1884. Boveri gibt an, daB das
kleinste Bruchstiick etwas kleiner, nimlich etwa 1/,; des gesamten Eies ist.

2) In bezug auf die umfingliche Literatur dieses wesentlich durch Driesch er-
dffneten Gebietes vgl. E. B. Wilson: The Cell in Development and Inheritance. New

York 1800.
3) Boveri: Die Polaritiit des Seeigeleies, Verhandl. der Phys.-med. Gesellschaft

Wiirzburg, Bd. 34. 1901.

Bk .
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' Man kinnte sich vorstellen, daB diese drei Schichten chemisch
verschiedenes Material enthalten, und daB daher nur solche Bruch-
stiicke vollig entwicklungsfihig sind, die etwas Material von allen
drei Schichten enthalten. Das wiirde natiirlich nur dann méoglich
sein, wenn die Stiicke nicht zu klein sind. Es ist vielleicht haufig,
wenn nicht immer der Fall, dal innerhalb der einzelnen Zelle Struktur-
verschiedenheiten bestehen, welche fiir die Dynamik der Lebens-
erscheinungen von Bedeutung sind.

Die kleinste Masse lebender Substanz, welche noch alle Lebens-
erscheinungen zeigt, unterliegt bei verschiedenen Formen sehr groBen
Schwankungen. Die kleinste Masse eines Seeigeleies, welche das
Pluteusstadium erreichen kann, ist eben noch mit blofem Auge
sichtbar, also auBlerordentlich viel grofer als Bakterien, deren Korper
vermutlich auch einen gewissen Grad der Teilbarkeit besitzt.

Einige Autoren haben den Begriff lebendes und totes Eiweili-
molekiil eingefiihrt, um die Vorstellung zu verbildlichen, dall ein
Unterschied in dem Verhalten eines Radikals oder einer Seitenkette
des Eiweilmolekiils den Unterschied zwischen lebender und toter
Substanz bedinge.

Einen Priifstein fiir die Zulidssigkeit solcher Molekularhypothesen
in der Biologie bildet die Frage nach der Grenze der Teilbarkeit
der lebenden Substanz. Wenn wir hierbei auf die Tatsache stoBen,
dall diese Griélle fiir die verschiedenen Organismen den grofBten
Schwankungen unterliegt, dall aber die kleinsten Teilchen des See-
igeleies, die noch volle Entwicklungsfihigkeit besitzen, noch mit
bloBem Auge sichtbar sind, so ist es klar, daf3 wir nicht im selben
Sinne von lebenden Eiweillmolekiilen reden konnen, wie das von
Molekiilen in der Physik iiblich ist. Die kleinste Masse villig ent-
wicklungsféhiger Substanz des Seeigeleies ist sicherlich ein Gemenge
verschiedener Substanzen und enthilt sogar morphologisch ver-
schiedene Strukturelemente, so daf sich der Begriff Molekiil kaum
mit mehr Recht auf dieselbe anwenden 1iBt, wie etwa auf ein ganzes
Tier.

2, Schaumstrukturen und Emulsion.

Die lebenden Organismen sind Maschinen, deren Material im
wesentlichen fliissig ist, und welches feste Teilchen enthiilt, welche
aus diesem fliissigen Material entstehen. Die chemischen Bestand-
teile des Materials haben wir im Groben kennen gelernt. Es sind in
erster Linie Eiweilkorper, dann Kohlehydrate, Fette und Salze. Die
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Katalysatoren, welche eine so wichtige Rolle in der chemischen Beite
der Lebenserscheinungen spielen, diirften wohl zu der Klasse der
Eiweilkorper gehoren. Der Umstand, dall das lebende Material
unter dem Mikroskop iiberall gemeinsame Ziige zeigt, hat dazu ge-
fithrt, es schlechthin mit demselben Wort, nimlich Protoplasma, zu
bezeichnen. Uber die feinste physikalische Struktur dieses Materials
ist viel gestritten worden. Manche Autoren behaupten, dall es ein
feines Netzwerk von Faserchen hilde. Allein es ist wahrscheinlich,
daB diese Ansicht auf einem Fehler beruht, indem die betreffenden
Autoren nicht das unverinderte Material des lebenden Organismus,
sondern geronnenes, totes Material untersuchten. Es ist eine Eigen-
tiimlichkeit der eiweillartigen Bestandteile des Protoplasmas, aus dem
gelosten Zustand durch bestimmte Mittel ausgefdllt zu werden, und
eine solche Ausfillung fithrt zu einer physikalischen Differenzierung
oder Strukturbildung, welche wiithrend des Lebens, wo diese Eiweil-
korper in Losung sind, nicht existiert. Solche Fillungen finden,
wie Hardy gezeigt hatl), bei der Behandlung der lebenden Gebilde
mit den fixierenden Mitteln der Histologen statt, und sie treten
aullerdem oft, wenn nicht allgemein, beim Tode ein.

Einen viel hoheren Grad von Wahrscheinlichkeit als die An-
nahme der Netzstruktur des Protoplasmas hat die von Biitschli be-
griindete Ansicht, daBl das lebende Protoplasma eine mikroskopische
Schaumstruktur besitzt.2) Diese Ansicht wird von Wilson und anderen
Autoren geteilt, wihrend sie von Hardy und Pauli nicht unbedingt
als richtig anerkannt wird. Wie dem auch sei, die Theorie der Schaum-
strukturen und Emulsionen ist, wie ich glaube, von Bedeutung fiir
das Verstindnis der Dynamik der Lebenserscheinungen, und wir
miissen daher einzelne Ziige dieser Theorie hier besprechen. Emul-
cionen und Schiume sind nach Quincke verschiedene Namen fiir
dieselbe physikalische Sache. Eine Emulsion, wie beispielsweise die
Milch, besteht aus einer groBen Zahl kugliger Fettropfchen, die in
einer wiisserigen Flissigkeit verteilt sind.?) Wir gebrauchen den
Ausdruck Schaum, wenn es sich um eine Emulsion von Gasen in
einer wiisserigen Fliissigkeit handelt. Der Schaum in einer Seife?—
lésung besteht beispielsweise aus kugligen Luftmassen, welche in
einer wisserigen Fliissigkeit verteilt sind. Schiume und Emulsionen
haben dieselbe physikalische Struktur. Die physikalische Figentim-

1) W. B. Hardy: Journal of Physiology, Vol. 24, p. 158. 1899.
%) Biitschli: Untersuchungen iiber mikroskopische Schiums und das Proto-
lasma. Leipzig 1892, ks
2 3) Quincke: Piliigers Archiv, f. d. ges. Physioclogie Bd. 19, 8. 120. 1879.
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lichkeit, welche uns in bezug auf die Schiume interessiert, ist ihre
Haltbarkeit, und die Theorie der Schiume beschiftigt sich mit
dieser Seite des Gegenstandes. Nach Lord Rayleigh!), der hieriiber
Untersuchungen ausgefiihrt hat, kann eine absolut reine Fliissig-
keit keinen haltbaren Schaum bilden. Wenn eine Gasblase in reinem
Wasser aufsteigt, so ist sie von einer fliissigen Membran, einer Fliissig-
keitslamelle umgeben, aber die letztere besitzt keine Haltbarkeit, und
das Hiautchen oder die Lamelle platzt. Wenn aber das Wasser durch
eine andere Substanz verunreinigt wird, so werden diese Fliissigkeits-
lamellen dauwerhafter. Der Einflull, den die verschiedenen Verun-
reinigungen auf die Haltbarkeit der wisserigen Hiutchen besitzen,
dndert sich mit der Natur der verunreinigenden Substanz. Es ist
bekannt, dal} der Zusatz kleiner Mengen von sogenanntem kolloidalen
Material — wovon spiater mehr die Rede sein wird — z. B. Seife,
SBaponin, Gelatinelosung, die wisserigen Hiautchen sehr haltbar macht
und denselben eine lange Dauer wverleiht.

Der Einflufl nun, den diese Verunreinigungen auf die Haltbarkeit
der Flissigkeitslamellen ausiiben, beruht auf der Rolle der Ober-
flichenspannung bei diesen Erscheinungen. Es ist durch Versuche
nachgewiesen, dall alle Verunreinigungen, welche die Fliissigkeits-
hiutchen der Schiiume haltbarer machen, die Oberflichenspan-
nung zwischen dem Wasser und der emulsierten Substanz
verringern. Infolge dieses Umstandes haben diese Stoffe die
Tendenz, sich an der Oberfliche von Wasser und Luft oder allgemein
der emulsierten Substanz zu sammeln. Denn da ihre Ansammlung
an der Oberfliche von Wasser und emulsierter Substanz die hier be-
stehende Oberflichenspannung vermindert, so kénnen die Teilchen
der verunreinigenden Substanz, wenn sie einmal die Oberfliche er-
reicht haben, nur auf Kosten der Oberflichenenergie wieder in das
Innere der Fliissigkeit zuriickkehren.2) Die Oberfliche wirkt also so
lange wie eine Falle auf solches Material, bis sie vollsténdig von einer
Schicht des verunreinigenden Materials bedeckt ist. Diese Tatsache
ist von besonderer Bedeutung fiir die Biologie, weil sie zeigt, warum
beispielsweise protoplasmatische Massen, welche stets Fette oder Ol
enthalten, sich auch stets mit einem Hiutchen einer fettigen Sub-
stanz umgeben miissen.?) Dieser Umstand nun, dafl die verunreini-
genden Teilchen sich an der gemeinsamen Oberfliche von wiisseriger

') Lord Rayleigh: Scientific Papers, Vol III, p. 361. 1902
%) F. 6. Donnan: Zeitschr. f. physikalische Chemie, Bd, 31, 8. 42. 1809.

%) Ea wird jetzt allgemein angenommen, daB lezithinartige Stoffe die Ober-
flichenschicht bilden.,
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Fliissigkeit und Luft und anderer emulsierter Stoffe sammeln und
hier die Oberflichenspannung verringern, bedingt die Haltbarkeit
der Schiiume und Emulsionen. Denken wir uns eine vertikale Fliissig-
keitslamelle, z. B. eine Seifenlosung, zwischen zwei benachbarten Luft-
blasen eines Schaumes. Wenn die Oberflichenspannung iiberall die
gleiche wiire, so miifiten die Teilchen, welche die Fliissigkeitslamelle
bilden, der Schwerkraft folgen und fallen. Sobald aber die oberen
Teilchen nmach abwiirts gleiten, wird die Verunreinigung im oberen
Teil der Lamelle geringer. Die Spannung wird also oben griiler als
unten, und es entsteht eine Kraft, welche das fallende Fliissigkeits-
teilchen nach oben zieht, und welche somit der Schwerkraft entgegen-
wirkt. In dieser Weise bringt Lord Rayleigh die Haltbarkeit der
Fliissigkeitslamellen von Schaumen in Zusammenhang mit der Ver-
unreinigung des Wassers oder anderer Substanzen, welche die Ober-
flichenspannung an der Grenze von Luft und Wasser verringern.
Da diese Tatsachen und SchluBfolgerungen vielleicht fir die Er-
klairung der Erfahrung von Bedeutung sind, daBl die Furchungs-
kugeln eines Eies nicht wieder zusammenfliefien, so will ich in kurzem
auch noch Quinckes Darlegung erwihnen, wodurch dieser Physiker
veranschaulicht, warum die Verunreinigung des Wassers die Fliissig-
keitslamelle zwischen zwei benachbarten Olkiigelchen einer Emulsion
haltbarer macht. Bei Olemulsionen in Wasser wirkt als Verunreinigung
eine Spur Seife, welche sich aus der Fettsiiure bildet, die im Ol im
allgemeinen in minimalen Quantititen enthalten ist oder durch hydro-
lytische Spaltung entsteht. Seife verringert die Oberflichenspannung
zwischen Wasser und Ol und macht also der Theorie entsprechend
eine Emulsion von 0l in Wasser haltbarer. Was hindert nun zwei
benachbarte, durch eine Wasserlamelle getrennte Olkiigelchen zu-
sammenzuflieBen, und wie kann die Verunreinigung des Wassers
mit Seife hierzu beitragen? Wenn in einer so verunreinigten Wasser-
lamelle die oberflichlichsten Teilchen beseitigt werden — und da-
mit miiBte ja jeder Versuch, zwei benachbarte Olkiigelchen zum
ZusammenflieBen zu bringen, beginnen — so kommen an der Stelle,
wo die Oberflichenteilchen auf die Seite geschoben sind, Ol und
weniger verunreinigtes Wasser in Beriihrung, da ja, wie wir sahen,
die verunreinigenden Teilchen sich an der Oberfliche anhdufen
miissen. Die Oberflichenspannung zwischen Ol und reinerem Wasser
ist aber groBer als die zwischen 01 und unreinem Wasser, und die an
der reineren Oberfliche entstehende Zunahme der Spannung mul}
also sofort das entstehende Loch wieder zusammenziehen und aus-
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bessern. Die Apotheker benutzen eine Gummilésung, um Emulsionen
haltbarer zu machen. Das Gummi vermindert ebenfalls die Ober-
flichenspannung zwischen 01 und Wasser. Als ein Beispiel fiir die
Kraft, mit der ein Loch in der verunreinigenden Oberflichenschicht
einer Fliissigkeitslamelle einer Emulsion wieder zusammengezogen
wird, sei folgende Angabe von Quincke erwihnt. Wenn Quecksilber
mit Wasser und Olivendl geschiittelt wird, so wird eine graue zihe
Emulsion von Quecksilber in Ol gebildet. Die Emulsion besteht aus
kleinsten Quecksilberkiigelchen, die von einer Ollamelle umgeben
sind. Die Kraft, mit der eine Spalte von einem Millimeter Liinge
in dem Olfilm wieder zusammengezogen wird, betrigt 6,09 Milli-
gramm. Sclche Emulsionen halten sich monatelang.

Was nun die Dicke der verunreinigenden Oberflichenschicht be-
trifft, so hat Lord Rayleigh dariiber Messungen angestellt und ge-
funden, daB beispielsweise die verunreinigende Olschicht, welche
ausreicht, um die Bewegungen von Kampferteilchen auf einer Wasser-
oberfliche zu verhindern, nur 1/,:50000 mm dick zu sein braucht.
Es ist kaum nétig, zu erwihnen, daB eine solche Oberflichenschicht
weit unter der Grenze der mikroskopischen Sichtbarkeit liegt. Es
ist notig, hierauf besonders aufmerksam zu machen, da die Mikro-
ekopiker nach zwei Richtungen hin Gefahr laufen, in Fehler zu ge-
raten, indem sie annehmen, daB erstens alle sichtbaren Strukturen
auch physiologisch von Bedeutung sein miissen, und dall zweitens
diejenigen Struktureigentiimlichkeiten, welche von physiologischer
Bedeutung sind, auch mikroskopisch nachweisbar sein miissen.

Biitschli nimmt an, da das lebende Protoplasma eine Emalsion
zweler Flissigkeiten ist, einer zdhfliissigen, in Wasser unléslichen,
und einer wiisserigen, leichtfliissigen.?)

3. Der kolloidale Charakter der lebenden Substanz.

Hardy sowohl wie Biitschli setzen voraus, daB die Iebende Substanz
im wesentlichen eine Fliissigkeit ist, und es geht aus den alltiglichen
Beobachtungen im biologischen Laboratorium hervor, daB das bis
zu einem hohen Grade zweifellos richtig ist. Gewisse Bestandteile
aber sind fest, und dahin gehéren die Geriistsubstanzen und viel-
leicht die Oberflichenlamellen aller Zellkerne und Zellen und andere
Zellbestandteile wie Centrosomen. Die Beobachtungen von Traube
sowohl wie von Hardy zeigen, wie aus den fliissigen Zellbestand-

') Biitschli: Archiv fiir Entwicklungsmechanik, Bd, 11, 8. 499, 1901.
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teilen feste entstehen konnen. Es handelt sich hier um ein Kapitel
aus der Physik der Kolloide, das gerade jetzt eifrig erforscht wird.
Es lohnt sich tiir uns in dasselbe nur soweit einzutreten, als fester
Boden vorhanden ist.

Die Stoffe in der lebenden Substanz, welche sowohl in fliissigem
wie festem Zustand in unseren Geweben auftreten, sind Kolloide.
Der Ausdruck rithrt von Graham her, der die loslichen Btoffe in
zwei Gruppen, Kristalloide und Kolloide, einteilte. Das Kriterium,
ob ein geloster Stoff zu einer oder der anderen Gruppe gehirt, bildet
die Diffundierbarkeit desselben durch tierische Membranen, z. B.
Pergamentpapier. Die Kolloide diffundieren schwer oder gar nicht
durch soleche Membrane, wihrend die Kristalloide leicht diffundieren.
Ich glaube, dal} es fiir das Verstindnis wichtig ist, darauf hinzuweisen,
daBl Ubergiinge zwischen beiden Gruppen existieren. Nach Krafjt
nimmt der kolloidale Charakter der Natronseifen mit dem Wachsen
des Séauremolekiils zu. Das Natriumacetat hat in wisseriger Losung
noch ganz die Eigenschaften eines Kristalloids, wihrend das Natrium-
stearat den Kolloiden nahesteht.l) Die in den Geweben enthaltenen
Losungen der Eiweillstoffe sind kolloidale Losungen. Fettihnliche
Stoffe, wie Lezithin, kénnen in kolloidaler Lésung in den Zellen
enthalten sein2), und dasselbe gilt von den Kohlehydraten mit hohem
Molekulargewicht, wie z. B. der Stiirke. Ks entspricht nun ganz
der Vorstellung von Krafft, daBl die Molekulargrofie oft dariiber ent-
scheidet, ob ein Stoff als Kolloid oder Kristalloid auftritt. Wenn
die kolloidale Stidrke hydrolytisch gespalten wird, so tritt schlieBlich
Zucker, ein kristalloider Kérper, auf. Wenn man die Anschauung
von Krafft konsequent durchfithrt, so besteht kein prinzipieller
Unterschied zwischen kolloidalen und kristalloidalen Ldsungen, son-
dern nur ein gradueller.

In der physikalischen Chemie begegnet man aber gewdhnlich
einer anderen Auffassung. Man nimmt hier gewohnlich an, dal es
sich bei den kolloidalen Losungen nicht um eine wirkliche Lisung,
sondern um ein System von zwei Phasen handelt, nimlich um eine
Suspension von kleinen Teilchen in einer Fliissigkeit. Wir haben
bereits erwihnt, daB nicht nur organische Substanzen, wie Eiweil-
stoffe, Gelatine usw., kolloidale Losungen zu -geben imstande sind,
sondern daB das fiir viele anorganische Stoffe, ja reine Metalle wie Gold,
Platin usw., ebenfalls moglich ist. Alle diese kolloidalen Stoffe ver-

1) Krafft: Zeitschr. f. physiol. Chemie, Bd. 35, 8. 364 u. 370. 1902,
2) Koch: Zeitschr. f. physiologische Chemie, Bd. 37, 8. 181. 1902
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indern den Gefrierpunkt und Siedepunkt einer Losung gar nicht
oder nur wenig. Daraus wird geschlossen, daf es zur Trennung des
Lsungsmittels von den gelosten kolloidalen Teilchen gar keiner oder
nur geringer Arbeit bedarf, daB also, wie im Falle suspendierter fester
Teilchen in Wasser, die suspendierten Teilchen gar nicht geldst waren.
Demgegeniiber muB aber erwiihnt werden, dal die im Serum ge-
listen EiweiBkorper einen zwar geringen, aber doch bestimmten
osmotischen Druck zeigen, nimlich nach Starling bis zu 30—40 mm
Quecksilber.1) Fiir die Bestimmung des osmotischen Druckes von
kolloidalen Losungen reicht oft die Gefrierpunktsbestimmung nicht
aus, und man mul} wie Starling direkte osmotische Druckmessungen
ausfilhren. Man hat ferner geltend gemacht, daf die kolloidalen
Lisungen mit den Suspensionen eine andere Eigenschaft gemeinsam
haben, niamlich daB die kolloidalen Teilchen meist eine bestimmte
elektrische Ladung haben.

Die Existenz dieser elektrischen Ladung lifit sich dadurch nach-
weisen, dall, wenn man einen Strom durch die kolloidale Lisung
leitet, die Teilchen mit dem positiven Strom oder in entgegengesetzter
Richtung wandern, je nach dem Vorzeichen ihrer Ladung. Es ist
aber, wie Freundlich angedeutet hat, durchaus moglich, dafl der
Ursprung der elektrischen Ladung der kolloidalen Teilchen auf
elektrolytischer Dissoziation der letzteren oder gewisser Bestand-
teile derselben beruht. Es sind nimlich die Kolloide, welche Sdure-
charakter haben, mit negativer Elektrizitit geladen, die mit alkali-
schem Charakter mit positiver Elektrizitit. Das ist aber genau das,
was man erwarten sollte, wenn die Ladung der Teilchen auf elektro-
lytischer Dissoziation des betreffenden Kolloids beruht. Ist das
betreffende Kolloid eine Siure, so dissoziiert es in ein positiv ge-
ladenes Wasserstoffion und ein negativ geladenes sehr grofies Kolloid-
ion; bei alkalischen Kolloiden erfolgt eine Dissoziation in ein HO-Ion
und ein positiv geladenes Kolloidion.

Hardy hat gezeigt, dal dialysiertes Eiweill aus dem weillen Dotter
des Hiibnereies elektropositiv ist, wenn eine Spur Siure zugesetzt
wird, wihrend eine Spur Alkali dasselbe elektronegativ macht. Es
ist erstaunlich, wie kleine Mengen Alkali oder Sidure hierzu ausreichen.
Hardy fand dhnliche Tatsachen bei Globulinen. Ich habe darauf
hingewiesen?), dal auch diese Tatsachen sich der Annahme fiigen,

1) Starling: Journal of Physiology, Vol. 19, p. 312. 1895.

2) Freundlich: Zeitachr. f. physikalische Chemie, Bd. 44, 1903,

3) Loeb: University of California Publications, Physiology, Vol. 1, p- 149. 1904,
Loeb, Dynamik, i)
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daB die elektrische Ladung der Kolloide durch elektrolytische Dis-
soziation zustande kommt, wenn man beriicksichtigt, dafi Eiweil
amphoteren Charakter hat, d. h. H- und HO-Tonen in die umgebende
wiisserige Losung schicken kann. Enthiilt die letztere nun Biure,
so wird die Dissoziation des Siurebestandteils im Eiweill vermindert,
und das Eiweill mull relativ mehr HO-Ionen in die Losung schicken
und wird deshalb eine positive Ladung annehmen; bei Zusatz von
Alkali zur Losung wird das Umgekehrte eintreten.

Hardy hat gezeigt, daBl die elektrische Ladung der kolloidalen
Teilchen fiir die Bestindigkeit gewisser kolloidaler Lsungen eine
unerléfiliche Vorbedingung ist.1) Entfernt man bei diesen Losungen
die elektrischen Ladungen der Teilchen, so entsteht ein Niederschlag,
indem die kleinen Teilchen sich zu groBeren Aggregaten zusammen-
ballen und dann zu Boden sinken. Diesen Beweis lieferte er in doppel-
ter Weise. Er machte den durch Dialyse von seinen Salzen befreiten
weien Dotter des Hiihnereies durch Zufiigung von Siure elektro-
positiv. Dann setzte er vorsichtig NaHO zu, bis die Teilchen un-
elektrisch wurden, d. h. weder mit dem positiven noch dem nega-
tiven Strom wanderten. Wenn dieser Punkt, in dem die Teilchen
und das dieselben umgebende Wasser isoelektrisch waren, erreicht
war, so geniigte eine geringe KErschiitterung der Fliissigkeit, um
Flockung und Ausfillung der Eiweiliteilchen aus der Losung herbei-
zufithren. Der zweite Beweis bestand darin, dall, wenn man einen
Strom durch die Lisung leitet und die Teilchen zu einem der beiden
Elektroden gefiihrt werden, sie an dieser Elektrode auch ausgefallt
werden. An der Elektrcde, zu der sie gefiihrt werden, verlieren sie
ihre elektrische Ladung und werden mit dem umgebenden Wasser
isoelektrisch. Es ist also als eine Tatsache anzusehen, dafl die elek-
trische Ladung der kolloidalen Teilchen die Haltbarkeit der kol-
loidalen Losung in vielen Fallen begiinstigt, wdhrend Beseitigung
dieser Ladung die Haltbarkeit vermindert oder dieselbe auf Null
reduziert. Es ist aber denkbar, daB in diesen Fillen das elektrisch-
neutrale FEiweil unloslich ist, wihrend schwach saures oder schwach
alkalisches Eiweill ldslich ist.

Es war seit langer Zeit bekannt, daB Wasser, welches durch die
Suspension fester Teilchen getriibt war, sich rasch aufhellt, wenn
man der Suspension Salzlosungen zufiigt, und dieselbe Erfahrung
hatte man auch in bezug auf die Fillung kolloidaler Teilchen ge-
macht. Es hatte sich ferner gezeigt, daB die fillende Kraft verschie-

1) Hardy: Proceedings of the Royal Society, Vol. 66, p. 110. 1801.
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dener Elektrolyte nur die Funktion eines der beiden Ionen war,
meistens des Kations, und daB sie mit der Wertigkeit desselben,
aber rascher als diese, zunahm. Um ein Beispiel zu geben, so fand
Freundlich bei Versuchen mit dem Sol!) von Arsensulfid, dessen
Teilchen negativ geladen sind, daB die fillende Kraft von Salzen
mit zweiwertigem Kation ungefahr 70mal so grol war, wie die von
Salzen mit einwertigem Kation, wihrend Salze mit dreiwertigem
Metall ungefihr die 500fache Fillungskraft der Metalle mit ein-
wertigem Kation besalen.?) Hardy fligte die wichtige Entdeckung
hinzu, daf bei Solen, deren Teilchen negativ geladen sind, die Féallung
durch die Kationen herbeigefiihrt wird, bei den Solen mit -positiv
geladenen kolloidalen Teilchen dagegen durch die Anionen. Die
fillende Kraft der Tonen ist nach Hardy eine Exponentialfunktion
ihrer Wertigkeit.?) KEs ist nun nicht vollig ausgeschlossen, dal} es
gich hier um chemische Wirkungen handelt. Ein negativ geladenes
Kolloidteilchen ist imstande, sich mit Metallen zu verbinden, und es
ist durchaus denkbar, dafl die Léslichkeit der verschiedenen Kol-
loidsalze bis zu einem gewissen Grade eine Funktion der Wertigkeit
des Kations ist. Es ist aber auch méglich, daBl es sich hier bloB um
eine Wirkung der elektrischen Ladung der Ionen handelt. Zu der
letzteren Ansicht neigen sich auller Hardy auch Bredig, Freundlich
und die meisten anderen physikalischen Chemiker. Hardy hat neuer-
dings die wichtige Entdeckung gemacht, dall elektronegative Globulin-
lésung durch die positiven Elektronen in der Strahlung der Radium-
salze rasch gefillt wird.4) Es ist moglich, daB die positiven Elek-
tronen der Radiumstrahlung erst eine chemische Veréinderung in der
Globulinlosung hervorrufen, welche die Ursache der Fillung wird.

Nimmt man an, daBl die elektrischen Ladungen der kolloiden
Teilchen nicht auf einer elektrolytischen Dissoziation beruhen,
sondern durch eine elektrische Doppelschicht an der Grenze von
Kolloid und umgebendem Wasser bestimmt sind, so kann man sich
die Beobachtungen Hardys am besten wohl in der Weise auslegen,
wie Bredig5) dies getan hat.

Die Oberflichenspannung zwischen zwei Medien wird bekanntlich
um so groBer, je kleiner die elektrische Potentialdifferenz zwischen

') Man bezeichnet die Lisung von kolloidalen Teilchen in Wasser als Scle oder
Hydrosole, die gefillten Teilchen als Gel oder Hydrogel. Die Bezeichnung riihrt von
Graham her.

2) Freundlin: a. a. O,

3) Hardy: Journal of Physiology, Vol. 24, p. 288. 1809,

4) Hardy: Journal of Physiology, Vol. 29, p. XXX. 1803.

%) Bredig: Anorganische Fermente. Leipzig 1901.

h*
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beiden Medien ist. Je hoher nun die Oberfliicchenspannung zwischen
Kolloidteilchen und umgebender Fliissigkeit, um go leichter wird
die geringste Erschiitterung eine Vereinigung der kleinsten Teilchen
zu grolleren Aggregaten herbeifiihren.

Es ist aber bis jetzt meines Erachtens von den Anhiingern dieser
Ansicht noch nicht gezeigt worden, wie es kommt, daB die Wertig-
keit der Ionen einen so grollen Einflufl auf die Fillung der kolloidalen
Losungen hat. Mit jedem Salz werden ja gleiche Quanten positiver
und negativer Ladungen in die Losung gebracht.

Es gibt nun auch kolloidale Lisungen, deren Teilchen keine Kata-
phorese zeigen. Hardy erwihnt als eine solche Lésung Globuline,
welche durch Salze in Losung gehalten werden. Es ist ferner durch
Billitzer gezeigt worden, dall nicht immer die Fillung eines Kolloids
dann eintritt, wenn Kolloid und umgebende Fliissigkeit isoelektrisch
sind.

Das Leben ist an das Bestehen der kolloidalen Lisungen ge-
kniipft. Agentien, welche die gesamten Kolloide in den Gelzustand
verwandeln, bereiten dem Leben ein Ende. Die fliissigen Eiweille
unseres Korpers gerinnen bei geringer Temperaturerhthung, und so
sehen wir, dall beispielsweise eine Temperatur von 450 die Zellen
unseres Korpers rasch totet. Auch die schweren Metalle fillen die
Eiweilikorper, und entsprechend finden wir, dall dieselben starke
Gifte sind. Es gibt aber gewisse Umsténde, in welchen Fillungen
von Kolloiden nicht zum Tod, sondern zu wichtigen Strukturbildungen
in der lebenden Substanz fiihren, so beispielsweise zu der Bildung
der Traubeschen Niederschlagsmembranen und zu den Myelin-
formationen. Auch die Astrophéren sollen nach A. Fischer durch
einen Gerinnungsprozell entstehen. Ks ist ferner moglich, dall eine
Reihe von LebensduBerungen bei der Zellteilung, der Protoplasma-
bewegung, der Kontraktilitit usw. auf abwechselnden Gerinnungen
und Verfliissigungen beruhen. Ehe wir aber ernstlich mit solchen
Moglichkeiten rechnen konnen, mufl der Nachweis, dall es so ist,
erbracht sein. Bisher ist ein solcher Nachweis in bindender Weise
nur fiir die Entstehung der Niederschlagsmembranen vorhanden, und
deshalb wollen wir uns pur mit diesen hier naher befassen.

4, Die Entstehung fester Oberflichenlamellen und der
Traubeschen Niederschlagsmembranen.

Wenn auch ein Teil der Masse der lebenden Substanz in der Form
einer kolloidalen Lisung existiert, so ist es eine allgemeine Regel,
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daBl jede freie Zelle von einer festen Lamelle umgeben ist. Dall
das der Fall ist, geht aus der Tatsache der Pseudopodienbildung
hervor. Kine Reihe von Infusorien bilden lange Pseudopodien,
deren Existenz unméglick wire, wenn dieselben nicht eine feste
Oberfliichenschicht besiflen. Kreisformige Fliissigkeitszylinder fangen
an in Tropfen zu zerfallen, sobald ihre Hohe groBer als der Umfang
ihrer Basis wird. Die Linge der Pseudopodien ist aber hiéufig ein
Vielfaches ihres Umfanges. Da die im Innern eines Pseudopodiums
wahrnehmbaren Strémungsvorginge der Annahme zu widersprechen
scheinen, dalB hier ein festes Geriist vorliege, so bleibt nur die An-
nahme iibrig, daB die Oberflichenlamelle fest sei. Derartige Ober-
flichenlamellen kiénnen, wie Quinckes Beobachtungen zeigen, auller-
ordentlich diinn sein.

Ramsden hat neuerdings diese Bildung fester Oberflichenlamellen
niaher untersucht und gezeigt, warum eine nackte Protoplasmamasse
eine feste Oberflichenlamelle bilden muli.

Ramsden hatte beobachtet, daB man das Eiweill einer Hiihner-
eiweiBlosung durch Schiitteln zum Gerinnen bringen kann.1) Die
Erklirung dieser Tatsache wurde in der weiteren Entdeckung ge-
funden, daB sich ohne jeden Verdampfungsvorgang an der freien
Oberfliche aller EiweiBlosungen feste oder sehr ziahe Hiautchen frei-
willig mehr oder weniger geschwind bilden.2) Indem man diese
Hiutchen von der Oberfliche entfernt, z. B. durch Schiitteln, kommen
immer neue Eiweilliteilchen an die Oberfliche und bilden hier Mem-
branen. Die Erscheinung beruht auf dem bei der Emulsions-
bildung auseinandergesetzten Prinzip, dall Stoffe, welche die Ober-
flichenspannung einer Losung erniedrigen, sich an der Oberfliche
derselben ansammeln missen. Die Kolloide nun, welche solche
feste Oberflichenmembranen bilden, erniedrigen die Oberflichen-
spannung des Systems.

Was wir hier fiir die Zellen erwihnt haben, gilt auch fiir die Ober-
fliche der Zellkerne. KEs schien lange die Meinung der Biologen zu
sein, dall fiir die Bildung der festen Oberflichenlamelle der Kern
notig sei, und das schien eine befriedigende Erklarung fiir die Tat-
sache zu geben, dall kernlose Zellfragmente bald sterben. Es wire
nicht undenkbar, dal in gewissen Fiillen die Oxydationsvorginge
etwas mit der Bildung der festen Oberflichenlamelle zu tun haben.

1) Ramsden: Archiv fiir Anatomie und Physiologie, Physiologische Abteilung,
8. 617. 1884,

%) Ramsden: Zeitschr. fir physikalische Chemie, Bd. 47, 8. 336. 1904,
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Allein feste Lamellen kiénnen sich auch in anderer Weise bilden,
ndmlich an der Grenzfliche zwischen zwei kolloidalen Lésungen,
und es ist nicht unwahrscheinlich, da dieser Vorgang ecine sehr
grolle Bedeutung fiir die Biologie hat. Der erste, der diese Maglich-
keit erkannte und experimentell priifte, war Moritz Traube, dem die
allgemeine Physiologie so viel verdankt. Traube entdeckte nicht nur
die Niederschlagsmembranen, sondern auch eine fundamentale physi-
kalische Eigenschaft derselben, die Halbdurchlissigkeit. Seine Ent-
deckung fiihrte Pfeffer zu Messungen iiber den osmotischen Druck
und de Vries zu seinen Beobachtungen iiber Plasmolyse, und beide
Arbeiten gehoren zu den Grundlagen, auf denen van’t Hoff den Nach-
weis der Identitit des Gasdrucks und des osmotischen Drucks
fiihrte.

T'raube forschte dem Ursprung der pflanzlichen Zellmembran nach
und kam durch seine Versuche zu dem SchluBl, daB die Bildung der
Membran und die Eigentiimlichkeit der Zelle, zu wachsen, auf einem
einfachen physikalischen Prozell beruht. Gewisse kolloidale Lésungen
bilden, wenn sie miteinander in Beriihrung kommen, an der gemein-
samen Beriihrungsfliche einen Niederschlag, der aber fiir die beiden
Kolloide undurchgéingig ist. Der Niederschlag muf3 daher die Form
einer diinnen Lamelle annehmen, die nun die weitere Einwirkung
beider Stoffe aufeinander verhindert. Diese Membran nannte er
Niederschlagsmembran.

Als Beispiel fiir die Methode der Herstellung solcher Nieder-
schlagsmembranen sei folgendes erwidhnt. Traube nahm mittels eines
(lasstabes einen Tropfen aus einer sehr konzentrierten fliissigen
f-Leimlésung — die Details der Bereitung dieses Leimes mogen in
der Originalarbeit Traubes nachgelesen werden — und brachte den-
selben, nachdem er der Luft fiir mehrere Stunden ausgesetzt war,
in eine 59%,ige Liosung von Gerbsiure. In ungefdhr zehn Minuten
bildete sich an der Oberfliche eine diinne irisierende Membran. Der
fi-Leim und die Gerbsiure hatten an der gemeinsamen Beriihrungs-
fliche eine Niederschlagsmembran gebildet.

Der wesentliche Umstand fiir die Bildung einer solchen Nieder-
schlagsmembran ist die Undurchgiingigkeit derselben fiir die beiden
Kolloide, wodurch die Bildung der Membran der weiteren Einwirkung
der Kolloide aufeinander ein Ende bereitet.

Aber solche Membranen entstehen auch, wenn gewisse Kristalloide

1) Traube; Experimente zur Theorie der Zellenbildung und Endosmose. Reicherts
un. Du Bois-Reymonds Archiv, 1867. Gesammelte Abhandlungen, 8. 213, Berlin 1899,
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und kolloide Stoffe aufeinander wirken, vorausgesetzt, dal die Nieder-
schlagsmembran wieder fiir beide Membranbildner undurchgingig
ist. Das trifft beispielsweise zu fiir die Gerbsiure und neutralessig-
saures Blei. Ja aus kristalloiden Stoffen lassen sich solche Nieder-
schlagsmembranen an der Grenze zweier Liosungen bilden, wenn
der Niederschlag amorph und firr die beiden kristalloiden Sub-
stanzen undurchgingig ist. Als Beispiel dienen die Membranen,
die bei Beriihrung einer Losung von Blutlaugensalz und Eisenchlorid
entstehen. Traube erkannte nun, dal, wihrend diese Niederschlags-
membranen fiir die Membranbildner undurchgéngig sind, sie fiir viele
andere Stoffe durchgingig sind, und sah auch die fundamentale Be-
deutung dieser Eigenschaft fiir das Leben: , Indem die Zellmembran
den Zellinhalt umgrenzt, ohne ihn gegen aullen ginzlich abzuschliefien,
macht sie ihn zu einer kleinen chemischen Werkstatt und befahigt
die Zelle, ein von den anderen angrenzenden Zellen spezifisch ver-
schiedenes Leben zu fithren.'* Die Stoffe, welche durch die Nieder-
schlagsmembran zu gehen vermégen, sind mannigfach, in erster Linie
ganz allgemein das Wasser. Traube zeigte, dali diese Halbdurch-
lassigkeit das Zellwachstum erkliart. Hatte nimlich der Tropfen des
einen Membranbildners eine hohere Konzentration als die Losung
des anderen Membranbildners, in welche er eintauchte, so begann
der Tropfen nach der Bildung der Membran zu wachsen. Traube
griindete darauf die Theorie des Zellwachstums, welche in der Botanik
noch heute gelehrt wird, namlich, da das Wachstum der Zelle durch
Wasseraufnahme infolge der osmetischen Druckzunahme in ihrem
Innern bedingt ist.

Wiihrend T'raube geneigt war, die Halbdurchlissigkeit darauf zu-
riickzufiihren, daf} die Interstitien der Niederschlagsmembran relativ
klein seien, und deshalb nur kleineren Molekiilen den Durchtritt er-
laube, nicht aber griéBeren, haben nenere Arbeiten zu einer anderen
Auffassung gefiihrt.

Wir wissen durch Owvertons Untersuchungen mit Sicherbeit, dal
grolle Molekiile, wie z. B. die der héheren Alkohole, rascher in die
lebenden Zellen diffundieren als die einfachsten Salze. Man nimmt
heute meist mit Nernst an, daB die Eigenschaft der Halbdurch-
lissigkeit dadurch bedingt ist, daBl die Stoffe, welche durch die
halbdurchlissigen Membranen gehen, sich erst in denselben lésen
miissen, und dal deshalb diejenigen Stoffe am schnellsten durch

solche Membranen gehen, welche in den Membranen am léslichsten
sind.



=]
L]

III. Vorlesung.

Overton hat ferner die wichtige Beobachtung gemacht), dafi
pflanzliche und tierische Zellen, welche die Eigenschaft der Halb-
durchlissigkeit zeigen, im allgemeinen fiir diejenigen Stoffe am durch-
gingigsten sind, welche sich am besten in Fett losen, z. B. Alkohole,
Ather usw. Er zieht daraus den SchluB, daf die Zellen im allgemeinen
mit einer Schicht fettartiger Substanzen, Lezithin und Cholesterin,
iiberzogen sind, und dalB diese Stoffe dem Protoplasma den Charakter
der Halbdurchlissigkeit verleihen.

Einen #hnlichen SehluB hatte schon frither auf Grund anderer
Erwigungen Quincke gezogen. Aus dem Umstand, dal Protoplasma,
wenn es aus der Zelle in wisserige Fliussigkeit austritt, Kugelform
annimmt, hatte Quincke geschlossen, dall Protoplasma sich mit einer
Fett- oder Olschicht umgibt. Die Moglichkeit hierfiir liegt ja in
dem Umstande, dal jede Zelle Fett enthilt, und diese Oltrépfchen
miissen, wie die Eiweiliteilchen, einen diinnen Belag an der Ober-
fliche bilden. Quincke wies auch darauf hin, daf in bezug auf Diffusion
diese Olschichten die Eigenschaften halbdurchlissiger Membranen be-
sitzen. 2)

Hans Meyer und Overton®) haben gleichzeitiz und unabhingig
voneinander die Entdeckung gemacht, dafl allen Narcoticis eine
Eigenschaft gemeinsam zukommt, nimlich eine relativ grofie Lislich-
keit in Fett oder den fettartigen Verbindungen, wie Lezithin und
Cholesterin. DaB nun diese Eigenschaft eine besondere Bedeutung
fir die Theorie der Narcotica besitzt, wird durch die weitere Beob-
achtung von Meyer und Overfon deutlich gemacht, ndmlich daB
gerade diejenigen Narcotica am wirksamsten sind, deren Loslichkeit in
Fett relativ hoch ist, und dal} im allgemeinen die Wirksamkeit der ver-
schiedenen Narcotica dieser physikalischen Eigenschaft parallel lauft.

Der chemische Charakter der Stoffe soll dabei nur eine unter-
geordnete Rolle spielen oder moglicherweise iiberhaupt nicht in Be-
tracht kommen, da chemisch inaktive Korper sehr kriftige Narco-
tica sein kénnen, wenn nur der Quotient ihrer Loslichkeit in Ol di-
vidiert durch ihre Léslichkeit in Wasser relativ groll ist.4)

1} Overton: Vierteljahraschrift der naturforsch. Gesellschaft in‘ziiﬁdxt Bd. 44,
S. B8. 1889, (Diese Arbeit war mir leider im Original nicht zugiinglich.) Eine treff-
liche Darstellung dieses Tatsachengebietes gibt Hdber in seinem Buche : Physikalische
Chemio der Zelle und Gewebe. Leipzig 1902, ; =

2) Quincke: Sitzungsherichte der Berliner Akademie der Wissenschaften,
8. 791. 1888.

3) Oyerton: Studien iiber die Narkose. Jena 1901. p L

4) Es ist hierbei jedoch zu beriicksichtigen, daB die ,,chemische Inaktivitit
dieser Kérper nur fiir gewisse Reaktionen gilt, daB dieselben aber im Korper, nament-
lich in der Gegenwart von besonderen Enzymen, vielleicht recht aktiv sein kionnen.

—_—
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Es stimmt auch mit dem Gesagten tiberein, dal in einem tieri-
schen Organismus gerade diejenigen Zellen zuerst und am kriiftigsten
den EinfluB der Narcotica fiihlen, welche den relativ grofiten Ge-
halt an Lipoiden (Lezithin und Cholesterin) haben, némlich die
Nervenzellen.

Meyer und Overton stellen sich vor, dafl die narkotische Wirkung
dadurch hervorgebracht wird, dafl sich die narkotischen Stoffe, wie
Alkohol, Chloroform usw., in den Lezithinen und Cholesterinen der
Zellen lisen, wodurch die physikalischen Eigenschaften dieser
Zellen geiindert werden. Gleich nach der Entdeckung der narkoti-
schen Wirkung des Athers wurde die Aufmerksamkeit der Forscher
auf den Umstand gelenkt, daB die Narcotica fettlosliche Eigen-
schaften besitzen. w». Bibra und Harless erklirten die narkotischen
Wirkungen des Athers und Chloroforms in der Weise, dal} sie an-
nahmen, das Fett in den Zellen werde durch diese Stoffe geldst und
diffundiere so aus den Zellen. QOverton weist nach, dall diese letztere
Ansicht unrichtig ist. Wenn man niamlich Flimmerzellen oder andere
Pflanzenzellen in Wasser narkotisiert, dem etwas Ather oder Chloro-
form zugesetzt ist, so verschwindet die Narkose ziemlich rasch, wenn
man die narkotisierten Zellen in reines Wasser zuriicksetzt. Das
wiirde unmoglich sein, wenn die Narkose auf der Diffusion von Fett
aus den Zellen beruhte. Diese Tatsache stimmt besser zur Annahme,
dall Ather, Chloroform, Alkohol und andere Narcotica ihre Wirkung
dadurch ausiiben, dal} sie entweder die physikalischen Eigenschaften
der Lipoide in den Zellen verindern, oder daf sie voriibergehende
chemische Wirkungen ausiiben. Es handelt sich bei den Wirkungen
der Narcotica, wie bei vielen der Wirkungen der Elektrolyte, um
umkehrbare Erscheinungen. Gerade dieser Umstand verleiht diesen

beiden Klassen von Kérpern eine so groie praktische und theoretische
Bedeutung.

5. Der osmotische Druck und der Fliissigkeitsaustausch
zwischen den Zellen und der umgebenden Fliissigkeit.

Die Beobachtungen von Traube, Quincke, Ramsden und Overton
haben uns einige Anhaltspunkte iiber die Natur der Oberflichen-
lamellen gegeben, welche die lebenden Zellen umhiillen. Die Be-
deutung dieser Membranen fiir das Leben der Zellen wird dadurch
bedingt, daB der Inhalt der Zellen wesentlich fliissig ist, und daB
fortwahrend ein Austausch geloster Stoffe zwischen den Zellen und
den sie umspiilenden Flissigkeiten stattfindet. Was die Fliissigkeit
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betrifft, welche die Zellen der Tiere umspiilt, so ist sie, wie wir Bpiter
sehen werden, von der Natur des Seewassers, nur dafl der ogmotische
Druck derselben oft niedriger ist als der des Seewassers. Sie enthilt
aber aullerdem die organischen Bestandteile in Liosung, welche die
Zelle aufnehmen mulB, um dafiir andere Bestandteile, die fiir die
Zelle schiidlich sind, abzugeben. Die Triebkraft fiir den Austausch
der gelosten Stoffe zwischen Zelle und ihrer Umgebung ist nun im
wesentlichen der osmotische Druck der gelisten Stoffe. Da die
Zellen nicht nur Wasser, sondern auch Salze und (in unserem Korper)
Zucker, Eiweilkorper und andere geléste Stoffe aus der umgebenden
Losung aufnehmen, so versteht es sich von selbst, daB alle diese Stoffe
imstande sein miissen, in die Zellen zu diffundieren. Es ist also falsch,
sich vorzustellen, dafl die Zellen von Membranen umgeben sind,
welche nur Wasser und allenfalls die in Fett loslichen Stoffe durch-
lassen, fiir andere Stoffe aber undurchgingig sind, eine Anschauung,
die neuerdings noch Overfon ausgesprochen hat. Es handelt sich
vielmehr darum, daB die Diffusionsgeschwindigkeit der Salze in die
Zellen oder aus denselben eine so langsame ist, dall fiir kurze Ver-
suche die Zellen sich so verhalten, als ob sie fiir Salze undurchgéingig
und nur fiir Wasser durchgiingig seien. Wenn wir Zellen in Salz-
oder Zuckerlgsungen bringen, welche einen héheren osmotischen
Druck haben wie die Zellfliissigkeit, so verliert die Zelle zunichst
Wasser, und schlieBlich tritt bei Pflanzenzellen ein Zustand ein,
wo das Protoplasma sich von der Zellulosewand loslost, die Plasmo-
lyse. Dennoch sind die Zellen nicht undurchgingig fiir Salze. Der
Umstand, daB Pflanzenzellen fiir ihr Wachstum und die Neubildung
von Substanz auf die Salzaufnahme aus dem Boden angewiesen sind,
weist darauf hin, und fiir tierische Zellen konnen wir das ebenso
schlagend zeigen.

Der gewohnliche Muskel sowohl wie der Herzmuskel verliert seine
Erregbarkeit in kurzer Zeit, wenn er in eine Fliissigkeit, z. B. Koch-
salzlgsung, gebracht wird, die Kaliumsalze in nicht zu geringer Kon-
zentration enthilt. Nimmt man den Muskel zeitig heraus und bringt
man ihn in eine reine Kochsalzlosung zuriick, so wird er wieder erreg-
bar. Die Geschwindigkeit, mit der die Erregbarkeitshemmung durch
Kaliumsalze eintritt, hiingt von der Konzentration der letzteren in
der umgebenden Losung ab. Es ist also sicher, dall die Kalium-
salze relativ leicht in die Muskelzelle hinein und aus ihr heraus dii-
fundieren kiénnen. Das gleiche liBt sich fir Natrium-, Calcium-
und weiter viele andere Salze zeigen. Wenn man den Muskel in die
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Lisung irgend eines Natriumsalzes bringt, so treten alsbald rhyth-
mische Zuckungen des Muskels ein, und zwar um so rascher, je hoher
die Konzentration des Salzes in der Losung ist. Das gleiche gilt
fir Losungen von Bariumsalzen. Die Minimalkonzentration, in der
die Natriumsalze diese Zuckungen hervorrufen, indert sich mit der
Natur des Anions des Salzes. Setzt man der Lisung des Natrium-
salzes eine geringe aber bestimmte Menge eines Calciumsalzes zu, 50
werden die Zuckungen unterdriickt. Wenn ein Muskel, dessen
Zuckungen in einer Natriumlosung mit Caleiumsalzen unterdriickt
waren, zeitig in eine Losung des Natriumsalzes mit weniger oder
keinem Calcium zuriickgebracht wird, so treten die Zuckungen wieder
ein. Diese Tatsachen sind nur begreiflich, wenn wir annehmen, dal}
die Muskelzellen fiir Natrium-, Calcium- und Bariumsalze oder -Ionen
durchgiingig sind. Sie sind aber auch fiir andere Salze durchgingig,
z. B. Lithium, Cisium und Rubidiumsalze, da sie in Lisungen der-
selben alsbald zu zucken beginnen.?!) :
Das gleiche gilt auch fur giftige Salze, wie z. B. Quecksilbersalze.
Die Salze diffundieren aber viel langsamer in die und aus der lebenden
Zelle als Wasser. Wenn man nimlich Muskeln in Salzlésungen ver-
schiedener Konzentration bringt, so wird man bemerken, dall in
der ersten Stunde oder in den ersten Stunden der Muskel in hypo-
tonischen oder hyposmotischen Losungen Wasser aufnimmt und
schwillt, in hyperosmotischen Losungen dagegen Wasser abgibt, und
dall diese Erscheinungen von der Natur der in Losung befindlichen
Salze in weiten Grenzen unabhiéngig sind.2) Lt man aber den
Muskel etwas lingere Zeit in der Losung, so tritt der Einflul des
osmotischen Druckes zuriick, und statt dessen treten spezifische
Einflilsse der gelisten Salze auf. So fand ich, dall ein Muskel in
18 Stunden in einer 0,79 igen NaCl-Losung oder damit dquimole-
kularer NaBr- oder Nal-Losung sein Gewicht im allgemeinen nicht
wesentlich andert. Wenn eine Gewichtszunahme eintritt, so iiber-
steigt sie im Mittel nicht 79, des Anfangsgewichtes des Muskels.
In den entsprechenden #quimolekularen Lisungen von Kalium-
salzen nimmt der Muskel dagegen ca. 409 oder dariiber seines An-
fangsgewichtes zu, in einer diquimolekularen CaCl,-Losung fand ich
einen Verlust von ca. 209, nach 18 Stunden.3?) In all diesen Losungen

1) Loeb: Festschrift fiir Professor Fick. 1809. — Piliigers Archiv, Bd. 91, 5. 245,
1902, — Vgl. auch die zahlreichen Arbeiten Ringers auf diesemn Gebiete.

%) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 69, 8. 1. 1897. — K. Cooke: Journal of Physio-
logy, Vol. 23, p. 137. 1888,

3) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 75, 8. 303. 1890.
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hatte der Muskel in der ersten Stunde sein Gewicht nur unmerklich
gedndert.

Diese Tatsache wird unter der Annahme verstindlich, da8 die
Salze oder Ionen in den Muskel eindringen, nur viel langsamer als
das Wasser; infolgedessen verhilt sich der Muskel anfangs in einer
Salzlosung so, als ob seine Zellen nur fiir Wasser, nicht aber fiir die
erwihnten Salze durchlissig wiren, wihrend nach einiger Zeit das
Eindringen der Salze sich bemerklich macht.

Was nun die spezifische Art der Wirkung von Kalium-, Natrium-
und Calciumsalzen auf den Muskel betrifft, so bietet miglicherweise
die Wirkung der verschiedenen Seifen einen Anhaltspunkt. Kalium-
seifen sind sehr hygroskopisch und nehmen Wasser in solehen Mengen
auf, dall sie an der Luft zerflielen, wiahrend Calciumseifen wenig
Wasser aufnehmen und Natriumseifen eine mittlere Stellung zwischen
beiden Extremen einnehmen. Das Wasser ist in den Seifen in einer
solchen Form enthalten, dal es durch recht unerheblichen Druck
ausgeprelt werden kann. Das gleiche gilt sicher fiir einen Teil, viel-
leicht fiir alles vom Muskel in solchen Lisungen absorbierte Wasser.
Das gleiche gilt nach Hardy und van Bemmelen fiir das Wasser, das
sich in den nicht umkehrbaren Cels, wie geronnenem Eiweill- und
Kieselsiiuregel, befindet. Solche Gels halten das Wasser offenbar
in kapillaren Riumen. Wenn Wasser im Muskel in dieser Weise
festgehalten wird — d. h. durch méfligen Druck ausprelibar ist —,
so kann man daran denken, daB die Na-, K und Ca-Salze resp. -Tonen
zuniichst in héherer Konzentration die Substanz des Muskels zur
Gerinnung bringen und dabei die kapillaren Riume im Muskel oder
die spezifische Absorption modifizieren. Es ist aber moglich, dal ein
Teil des Wassers in Lésung, eventuell fester Lisung im Muskel ent-
halten 1st.

Wenn man Lisungen desselben Salzes, z. B. NaCl, verschiedener
Konzentration herstellt, so @ndert sich zuniichst das Volumen des
Muskels, wie man es erwarten sollte, wenn die Muskelzellen oder
sonstigen Elemente von einer halbdurchlassigen, d.h. fir Wasser
durchgingigen, fiir Salze und Ionen undurchgingigen Wand um-
geben wiren. Wartet man aber linger, so tritt ein durchaus anderes
Verhalten ein. In Losungen, welche einen héheren osmotischen
Druck haben als der Muskel, nimmt der Muskel mit zunehmender
Konzentration der Losung an Volumen und Gewicht zu, solange
die Konzentration eine gewisse obere Kenzentration nicht iiber-
steigt, wie folgende Tabelle ergibt.
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ihre chemische Verbindung mit den Eiweikorpern Zustandsiénde-
rungen im Muskel schaffen, wodurch die Bedingungen der Wasser-
absorption und Wasserabgabe geiindert werden. Der osmotische
Druck ist die Haupttriebkraft fiir den Austausch der Fliissigkeiten
zwischen den Geweben und den umgebenden Fliissigkeiten, nur muf
man beriicksichtigen, dal die eindringenden Stoffe, wenn sie eine
zu hohe Konzentration erreichen, Modifikationen des Zellinhaltes
herbeifithren kénnen, wodurch die Struktur der Zellen und damit
die Bedingungen fiir die Absorption geindert werden.

Es gibt jedoch ein Gebiet, wo anscheinend der osmotische Druck
nicht die wesentliche Triebkraft fiir den Flissigkeitsaustausch zwischen
Zelle und umgebender Fliissigkeit ist, nimlich die Sekretionsvorginge
der Driisen und die Absorptionsvorginge im Darm.

Es mul} in der lebenden Schleimhaut des Darmes eine Triebkraft
tiatig sein, welche die Flissigkeit gegen die hydrostatische und os-
motische Druckdifferenz zu pumpen vermag. Ganz dhnlich liegen
die Verhiltnisse fiir die Driisen, von denen sich im allgemeinen
sagen liBt, daB sie auch gegen den osmotischen Druck Arbeit zu
leisten imstande sind. Als Energiequelle mag hierbei die der Muskel-
kontraktion oder der Entleerung der Vakuole in Infusorien zu-
grunde liegende Energieform dienen, die einstweilen nicht endgiiltig
bekannt ist, und die wir vorliufig als Kontraktilitit des Proto-
plasmas bezeichnen.

Fiir diese Anschanung spricht die neuerdings von Mac Callum in
meinem Laboratorium gefundene Tatsache, dall dieselben Salze,
welche die Titigkeit resp. den Tonus des Muskels erhéhen, wie
Bariumsalze oder die Zitrate oder Oxalate, auch die Sekretions-
titigkeit der Darmdriisen und der Niere erhohen, wihrend Calcium-
salze, welche erschlaffend auf den Muskel wirken und dessen spon-
tane Kontraktionen hemmen, auch die Sekretionstitigkeit der Darm-
driisen und der Niere hemmen.1)

Auf eine andere Moglichkeit hat neuerdings Hober die Auimerk-
samkeit gelenkt.2) Hamburger hatte gefunden, daB Séuren, z. B.
Kohlensiiure, die Durchgingigkeit der roten Blutkorperchen fiir ge-
wisse Anionen erleichtern. Hober zeigt, daB diese erhohte Durch-
giingigkeit fiir Anionen zu Potentialdifferenzen zwischen der Iunelfl-
und AuBenfliche der betreffenden Elemente fiilhren muBl, wobei die

1) Mac Oallum: Pfliigers Archiv, Bd. 104. 1904. — University of California Publi-

cations, Vol. I, p. 5, 1903; p. 81 u. p. 125. 1904,
2) R, Hober: Plliigers Archiv, Bd. 102, S. 106. 1904.

S
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Innenfliche der halbdurchlissigen Wand eine positive Ladung an-
nimmt. Es ist méglich, daB derartige Potentialdifferenzen, falls sie
zu einem elektrischen Strom fithren, eine Kataphorese des Wassers
und darin geléster Teilchen in die Zelle oder aus derselben bedingen.
Das ist aber freilich einstweilen nur eine Vermutung.

6. Weitere Abweichungen vom Traubeschen Schema der
Halbdurchlissigkeit.

Der Gedanke Traubes, dal alle lebenden Zellen mit einer fiir Wasser
unbedingt durchlissigen Membran umgeben seien, findet eine erheb-
liche Einschrinkung im Verhalten vieler Wassertiere. Fundulus, ein
kleiner Knochenfisch, entwickelt sich und lebt ausschlieflich in See-
wasser, also in einer Losung, deren osmotischer Druck in runder Zahl

etwa der einer halbgrammolekularen (%) Kochsalzlosung gleich-

gesetzt werden kann. Ich habe gefunden, dall dieser Fisch sowohl
wie die sich entwickelnden Eier desselben dauernd in destilliertes
‘Wasser gebracht werden kénnen, ohne dall das Befinden des Fisches,
seine Entwicklung oder Lebensdauer im geringsten beeinfluflt wird.1)
Dabei schwellen die Gewebe nicht, wie wir das beim Froschmuskel
beobachten, wenn wir ihn in destilliertesWasser oder nur eine hypo-
tonische Losung bringen, d. h. in eine Losung von geringerer Kon-

zentration als ];1 NaCl. Es folgt daraus, dali das destillierte Wasser

die Eimembran sowie die Haut des Tieres, selbst nicht einmal die
Kiemen rasch durchdringen kann. DaB die Haut des Tieres fiir
destilliertes Wasser absolut undurchgiingig ist, diirfen wir daraus
noch nicht folgern, solange nicht bewiesen ist, daBl das Tier auber-
stande ist, einen mifigen Uberschul von Wasser durch Steigerung
der Sekretion (durch die Nieren z. B.) zu beseitigen. Das ist aber
kaum anzunehmen. Auller der Schwerdurchlissigkeit fiir Wasser
missen die Gewebe auch eine Schwerdurchlissigkeit fiir viele Salze
zeigen, da ja sonst die Blutsalze und die Gewebssalze aus dem Tier
in das Wasser diffundieren miiten, was ja ebenfalls zum Tode des
Tieres fiihren miilite. Die Schwerdurchliissigkeit der Membranen fiir
Salze steht freilich mit T'raubes Ideen im Einklang. Der Gedanke,
daB die Durchlissigkeit der Membranen von Fundulus fiir Wasser

1) Loeb: Piliigers Archiv, Bd. 55, 8. 530. 1893. — American Journal of Physio-
logy, Vol. ITI, p. 327 u. 888, 1800; Vol. VI, p, 411. 1902,
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gering ist, erscheint als eine starke Zumutung gegeniiber der weiteren
Tatsache, dall in Wasser geloste Gase, wie Sauerstoff und Kohlen-
sdure, die Membranen leicht durchsetzen kénnen, und daf die Eier
in der Luft rasch austrocknen und absterben. Es bestehen aber
noch weitere Schwierigkeiten.

Kaliumsalze oder -Ionen dringen in das Ei ein, da das Herz des
Fundulusembryo durch Zusatz von Kaliumsalzen zum Seewasser
zum Stillstand gebracht wird. Entfernt man die Eier zeitig genug
aus dieser Losung und bringt sie in Seewasser zuriick, so fangen die
Herzen wieder an zu schlagen. Siuren téten die Eier (und den Fisch)
in sehr geringer Konzentration, sie miissen also in die Gewebe ein-
treten. Das gleiche gilt fiir Basen, obwohl sie weniger giftig sind.

Das Verhalten von Fundulus destilliertem Wasser gegeniiber ist
nicht die Regel fiir das Verhalten der Seetiere, da die meisten der-
selben bekanntlich rasch sterben, wenn sie in destilliertes -Wasser
gebracht werden.

Wenn man Gammarus (aus dem Seewasser der Bai von San
Francisco, dessen osmotischer Druck etwas schwankt, aber zeit-

weilig dem einer T-_ § m grammolekularen Kochsalzlosung ent-

spricht) plotzlich in destilliertes Wasser bringt, so stehen ihre Atem-
bewegungen in ungefihr einer halben Stunde still, und dieser Still-
stand fiihrt zum Tode (infolge des Sauerstoffmangels?), wenn man
gie nicht in sehr kurzer Zeit (ca. 10 Minuten) in Seewasser zuriick-
bringt. Dal} der Atemstillstand resp. Tod nicht schlechthin durch
die osmotische Druckdifferenz zwischen den Geweben des Tieres und
dem destillierten Wasser bedingt ist, geht daraus hervor, dal, wenn
wir Gammarus statt in destilliertes Wasser in eine mit dem See-
wasser isosmotische Rohrzuckerlosung bringen, die Tiere ebenso rasch
oder noch rascher sterben wie in destilliertem Wasser.!) Das gleiche
ist der Fall, wenn man die Tiere in eine mit dem Seewasser isosmotische
Lisung von Kochsalz (oder irgend einem andern Salze) bringt. Ebenso-
wenig vermdgen die Tiere zu leben, wenn man sie in eine Lisung
bringt, welche alle anderen Bestandteile des Seewassers mit Aus-
nahme von Kochsalz enthilt, sie sterben in einer solchen Losung
noch rascher als in destilliertem Wasser oder in einer reinen Koch-

: m m ..
1) Auch in Rohrzuckerlosungen von hdherer oder geringerer 1 oder 5 Kon-

zentration sterben sie ungefiihr ebenso rasch, so daB die Lab-_elnﬁflnum in weiten Grenzen
vomn osmotischen Druck der Rohrzuckerlisung unabhiingig ist.
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: g :
einer -0 Lisung von ZnS0, mubte so viel Kochsalz zugefiigt werden,

daf die Losung in bezug auf das letztere etwa achtel-normal war,
Zur Entgiftung von einem Molekiil Zinksulfat waren also ungefihr
50 Molekiile Kochsalz erforderlich. Der Umstand, da8 die entgiftende
Wirkung der zweiwertigen Kationen so viel grifer ist als die der
einwertigen, bedingt es wohl, dal es nicht gelingt, eine § m NaCl-
Lésung durch ein Salz mit einwertigem Kation zu entgiften. Die
Konzentration der Losung wiirde so hoch werden, dafl das Leben
schon durch die osmotischen Wirkungen einer solchen Lésung ge-
fihrdet wiirde.

Wie kommt nun diese entgiftende Wirkung zustande? Wenn
wir die frisch befruchteten Eier in eine Mischung von 100 cem
% NaCl +4 cem :]l—; ZnS0,-Losung bringen, so kann ein hoher Prozent-
satz der Eier, wie gesagt, Embryonen bilden. Aber diese Embryonen
leben nur einige Tage. Entgiften wir die NaCl-Losung durch CaCl, ,
so leben die Embryonen viel linger, sie kénnen sogar ihre Entwick-
Iung vollenden. Wir sehen also, daB die giftige Wirkung von ZnS0,
durch den Zusatz des Kochsalzes nicht gidnzlich aufgehoben, sondern
nur verringert ist. Lassen wir die Eier sich in destilliertem Wasser
oder in Seewasser entwickeln, bis die Embryonen in diesen Losungen
ausgeschliipft sind, und bringen wir dann die jungen Fische in eine
m
2
etwas Zinksulfat zu, némlich so viel, wie zur Entgiftung des Koch-
salzes fiir die Eier notig war, so sterben die jungen Fische noch rascher
als in der reinen Kochsalzlosung.

Diese Tatsachen scheinen darauf hinzuweisen, dal} fiir den Fisch
das Zinksulfat auch in der Gegenwart des Kochsalzes giftig ist, und
dall die Kochsalzlésung das Zinksulfat nur daran hindert, so rasch
in das Ei zu diffundieren, wie es ohne die Gegenwart von Kochsalz
geschehen wiirde. Wenn das Ei oder der Embryo sich in reiner Koch-
salzlosung befindet, so mufi sebr bald zu viel Kochsalz eindringen.
Das aber mull giftig wirken aus Griinden, die wir spiter kennen
lernen werden. Fiigen wir aber das Zinksulfat zu, so verringert sich
die Diffusionsgeschwindigkeit des Kochsalzes in das Ei, und der
Embryo bleibt linger am Leben. Das Wertvolle an dieser Versuchs-
reihe besteht, wenn diese Ansicht richtig ist, darin, dal sie zeigt,

1) Loeb: Am. Journal of Physiology, Vol III, p. 327 u. 383. 1900.

Na(Cl-Liosung, so sterben sie in wenigen Stunden.l) Filigen wir
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daB die Salze der zweiwertigen Metalle die Geschwindigkeit der
Diffusion der Salze mit einwertigem Metall (und einzelner mit mehr-
wertigen Kationen) in das Ei verringern und vice versa; und dals
relativ. wenig Salz mit zweiwertigem Kation fiir diese hemmende
Wirkung notig ist, wihrend viel Salz mit einwertigem Kation er-
forderlich ist.

Fiir die Ansicht, daB die antitoxische Wirkung von Salzen mit
zweiwertigem Metall fiir eine an sich giftige Kochsalzlosung zum
Teil wenigstens auf Verringerung der Diffusion des Kochsalzes be-
ruht, spricht nun auch die folgende Erfahrung. Wahrend es mit den
Salzen der meisten zweiwertigen Metalle gelingt, die Giftigkeit einer
Kochsalzlosung von hinreichender Konzentration fiir das Fundulusei
zu beseitigen, gelingt dasselbe nicht mit den Chloriden der giftigsten
Metalle dieser Gruppe, nimlich Hg und Cu. Die Eier gehen in dem
Fall unter den Erscheinungen der Gerinnung zugrunde, ehe ein Em-
bryo gebildet ist. Das harmoniert mit der Annahme, dafl die Koch-
salzlisung die Diffusion des HgCl, und CuCl; nur verlangsamt, aber
nicht aufhebt. Wegen ihrer aullerordentlich starken koagulierenden
Wirkung ist es schon geniigend, wenn nur Spuren dieser Salze in das
Ei wandern, wihrend im Falle der weniger giftigen Salze, wie Zn oder
Ba , schon grofiere Mengen in das Ei wandern miissen, ehe dessen Tod
eintritt. Im letzteren Falle kann es daher zur Bildung eines Embryo
kommen.

Weniger schlagend sind die antagonistischen Wirkungen, welche
zwischen Salzen mit zweiwertigen Metallen gefunden wurden. So konnte
auch die giftige Wirkung von 100 cem einer % Mg Cl,-Losung durch
Zusatz von 1—2 cem einer i m SrCl,-Lésung verringert werden.

Wiihrend nun im Falle des Eies die Entgiftung einer I; Kochsalz-

losung schon durch Zusatz einer kleinen Menge eines Salzes eines
zweiwertigen Metalles, z. B. Ca, erreicht wird, ist fiir den Fisch neben
dem Zusatz von Ca noch K nétig. Das scheint eine allgemeine Regel
fiir alle Seetiere zu sein. Vielleicht dient das K zur Vernichtung einer
schidlichen Nebenwirkung des Ca. Es ist aber auch denkbar, daB
die Ausscheidung der Salze wenigstens zum Teil eine Funktion solcher
Kriafte der Zelle ist, welche auch die Sekretion oder Kontraktilitit
im allgemeinen bestimmen, und fiir diese sind, wie wir sehen werden,
Na, K und Ca in bestimmtem Verhiltnis nitig.

Hober und Gordon haben auf einen analogen Antagonismus zwi-
schen den Salzen der einwertigen und zweiwertigen Metalle auf
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Kolloide aufmerksam gemacht, den frither schon Linder und Picton
gefunden hatten,

wLinder und Picton zeigten, dall, wenn das Arsensulfid mit der
Mischung zweier Salze mit einwertigem Kation oder zweier Salze
mit zweiwertigem Kation ausgefillt wird, die Wirkungen der Salze
sich einfach addieren, dall, wenn man aber mit der Mischung eines
Salzes mit einwertigem und eines Salzes mit zweiwertigem Kation
fillt, nicht eine Summation der Wirkungen, sondern eine gegen-
seitige Hemmung der Effekt ist.”" Héber und Gordon haben diese
Beobachtung wiederholt und bestitigt. Sie haben weiterhin gefunden,
dall, wie in meinen Versuchen, die Wertigkeit des Anions keine Rolle
zu spielen scheint.?)

Die am Fundulusei ermittelten Tatsachen tiber antagonistische
Salzwirkungen erklaren vielleicht auch die vorhin an Gammarus er-
wahnten Versuche. Nach Traube ist es fiir das Leben der Zellen
notig, dafl sie ihren chemischen Fabrikbetrieb ungestort ausfithren
kénnen, d.h. dall wenig Salze in dieselben eindringen und wenig
sie verlassen. Die Versuche am Fundulusei und am Fundulus selbst
legen nun den Gedanken nahe, dall Seewasser oder allgemeiner
Losungen, welche 100 Molekiile NaCl, 2 Molekiile KCl und 2 Mole-
kille CaCl, enthalten, einen derartigen AbschluBl in geniigender
Weise bedingen, indem sie die Diffusion von Salzen in die, resp. aus
den Zellen so weit aufheben oder so weit herabsetzen, dall die
Sekretionstitigkeit zur Kompensation ausreicht. Ist aber eine NaCl-
Lésung allein vorhanden, so treten rasche Diffusionsvorgiinge auf —
vielleicht infolge abnormer Zunahme der Durchlissigkeit —, welche
das Protoplasma schidigen resp. toten.

Es gibt also tierische Membranen, welche im Traubeschen Sinne
im SiiBwasser oder destillierten Wasser funktionieren, und andere,
welche im Seewasser oder in beiden funktionieren. Fiir die Seetiere
kommen die hier auseinandergesetzten antagonistischen Salzwirkungen
in Betracht.

Es ist sehr merkwiirdig, daB viele Beobachter ermittelt haben,
dal auch fiir SiiBwassertiere das destillierte Wasser giftig ist. Der
osmotische Druck des Siiwassers ist auBerordentlich klein und
kleiner als der des Blutes. Es wurde deshalb als eine Erleichterung
empfunden, als Locke nachwies, dall die angebliche Giftigkeit des
destillierten Wassers fiir SiiBwassertiere darauf zuriickzufiihren sei,

1} Hdber und Gordon: Hofmeisters Beitrige zur Chemischen Physiol. und Pathol.,
Bd. b, 5. 432. 1804,
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daB in den betreffenden Versuchen das Wasser in Kupfergefilen
destilliert wurde. Spuren von Kupfersalzen gingen in das Destillat,
und die Kupfersalze waren in Wirklichkeit fiir die giftige Wirkung
des Wassers verantwortlich. Wasser, welches in Glas destilliert
wurde, zeigte die giftige Wirkung nicht. Es ist jedoch zu beachten,
dal das nicht fiir alle Tierformen gilt. Dr. Bullot!) hat in meinem
Laboratorium den Nachweis gefiihrt, dal mehrfach destilliertes
Wasser, das mit der groBten Sorgfalt destilliert wurde, fiir einen
SiiBwasserkrebs (Gammarus) giftig ist, gleichviel, ob das Wasser
in Jenaer Glas, PlatingefiBlen oder in QuarzgefiBen destilliert wird.
Wird aber dem Wasser eine Spur von NaCl zugefiigt, so dal die
Konzentration des Kochsalzes 0,00008 N oder etwas mehr betrigt,
so bleiben die Krebse ebensolang am Leben, wie im Siifwasser. Es
scheint also, daB auch fiir einige Siiflwassertiere die Gegenwart be-
stimmter Salze, z. B. NaCl, in der umgebenden Lésung, wenn auch
in geringer Konzentration ndétig ist, wihrend fiir andere destilliertes
Wasser harmlos ist. Die Gegenwart von Spuren dieses Salzes be-
einflussen wvielleicht die Oberflichenlamellen der Zellen und die
Durchgiingigkeit derselben.

Wolfgang Ostwald untersuchte neuerdings die Lebensdauer des-
selben Siilwassergammarus in Lisungen von hoherer Konzentration.
Er fand, dall die Tiere in einem Gemisch von 100 Molekiilen NaCl
+ 2 Molekiilen KC1 + 2 Molekiilen CaCl,; linger leben als in einer reinen
Kochsalzlosung von derselben Konzentration.2) Das ist mit den
hier gegebenen Auseinandersetzungen durchaus in Ubereinstimmung. 2)

Bei den Versuchen an Seewassergammarus stie ich auf eine
andere Tatsache, die nicht direkt in diesen Zusammenhang gehirt,
die ich aber hier erwihnen will, weil sie auf das Problem der An-
passung ein Licht wirft, auf das wir sonst in diesen Vorlesungen nicht
eingehen konnen.

Wenn man die Gammaren des Seewassers in Seewasser bringt,
das man durch Zusatz verschiedener Quanten SiiBwasser verdiinnt,
und die Abhidngigkeit der Lebensdauer der Tiere vom Verdiinnungs-
grad des Seewassers bestimmt, so findet man, dal anfangs mit zu-
nehmender Verdiinnung des Seewassers die Lebensdauer nur lang-
sam abnimmt, da aber bei einem bestimmten Verdiinnungsgrad
(etwa 1/,, des normalen Seewassers) die Kurve plitzlich sehr steil
abfillt und die Tiere rasch sterben. Wenn man einen solchen Knick

') Builot: University of California Publications, Physiology, Vol. I, p. 109. 1004.
%) W. Ostwald: Pfligers Archiv, Bd. 106, 8. 588. 1005,
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denen sich solche Vorgidnge, wie c¢twa Gerinnungen und Verfliissi-
gungen, in der lebenden Substanz abspielen. Diese Nebenbedingungen
diirfen aber nicht auller acht gelassen werden, wenn man nicht zu
verfrilhten Schliissen kommen will, die nachher zuriickgenommen
werden miissen. Wenn dann friihzeitig erweckte Hoffnungen wieder
aufgegeben werden miissen, so machen sich das gewdhnlich die
Feinde des Fortschritts und die Pessimisten zunutze, um auf die
Wertlosigkeit naturwissenschaftlicher Forschung hinzuweisen oder
um anzudeuten, daBl es in der Naturwissenschaft nicht besser bestellt
sei wie in der Welt des Glaubens. Im allgemeinen wird die bio-
logischeForschung viel besser daran tun, auf die Beherrschung der
Naturerscheinungen auszugehen, statt auf ihre Erklirung. Die zur
Beherrschung nétige Analyse der Lebenserscheinungen liefert eine
sicherere Grundlage wie die direkt auf Erklirung ausgehende.

Uber die Entstehung der Wirme in lebenden Organismen sind
wir heute keinen Zweifeln mehr unterworfen. Wir wissen, dal}, wenn
aus einem Kilogramm Zucker durch Oxydation in der Bombe rund
4000 Kalorien Wirme gewonnen werden konnen, derselbe Betrag von
Wiirme auch im Tierkérper gewonnen wird, falls demselben ein Kilo-
gramm Zucker zugefiihrt wird. Die Zeiten, in denen Arzte und Bio-
logen gegen J. R. Mayer den Einwand erheben konnten, dall unser
Kérper seine Wirme auf dem Wege der Vererbung erhalte, sind
endgiiltig vorbei. Bei der heutigen Ernihrungslehre wird mit Recht
der Verbrennungswert der verschiedenen Nahrungsmittel allen Be-
rechnungen zugrunde gelegt. Was aber die Umwandlung der chemi-
schen Energie in Muskelarbeit betrifft, so liegen die Dinge nicht so
einfach.

J. R. Mayer, der Entdecker des mechanischen Aquivalents der
Wiirme, faBte den Muskel als eine thermodynamische Maschine auf,
indem er sich vorstellte, daf} die chemische Energie in Wirme und
die letztere in mechanische Energie umgewandelt werde. Helmholtz
hatte dieselbe Ansicht. Es ist klar, daB, wenn diese Ansicht richtig
ist, die Wirmeenergie, die bei Kaltbliitern aus der chemischen
Energie gebildet wird, nicht als ein glatter Verlust anzusehen ist.
Wie aber die Wirmeenergie im Muskel in mechanische Energie
umgewandelt werden konnte, ist weder von Helmholtz noch wvon
Mayer entwickelt worden, und erst Engelmann?') hat hierfiir ein
Schema gegeben. Der quergestreifte Muskel besteht aus abwechseln-

1) Engelmann: Uber den Ursprung der Muskelkraft. Leipzig 1593.
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den Streifen von optisch isotroper und anisctroper Substanz. Engel-
mann beobachtete, daB bei der Muskelzusammenziehung die an-
isotrope Substanz an Volum zunimmt, wihrend die isotrope Sub-
stanz abnimmt. Da das Gesamtvolum des Muskels bei der Zu-
sammenziehung sich nicht @ndert, so schlof} er, dall ein Teil der
isotropen Substanz von der anisotropen bei der Muskelzusammen-
ziehung absorbiert wird. Er fithrte dann den Nachweis, dall eine
solche Absorption mit nachfolgender Kontraktion durch Temperatur-
erhdhung herbeigefiihrt werden kann. Seine Versuche wurden an
Violinsaiten angestellt, welche Doppelbrechung zeigen (und in dieser
Hinsicht der anisotropen Substanz der Muskeln vergleichbar sind).
Wenn eine Violinsaite in Wasser aufgehangen und durch ein Ge-
wicht gedehnt wird, so verkiirzt sie sich und hebt das Gewicht, wenn
das Wasser plotzlich erwiirmt wird. Die Verkiirzung wird nach
Engelmann durch eine Imbibition der Saite mit Wasser hervor-
gerufen, und diese Imbibition wird durch die Temperaturzunahme
bestimmt. Wie der Muskel wird die Saite bei diesem Vorgang kiirzer
und dicker und leistet Arbeit, indem sie das Gewicht hebt. Der
Vorgang ist zum Teil umkehrbar, da bei der Abkiihlung die Saite
wieder linger wird.

Engelmann nimmt nun an, daf auf den Reiz hin, der die Muskel-
zusammenziechung veranlafBt, (durch Oxydation von Kohlehydraten)
Wirme gebildet wird, daf die Temperaturzunahme die anisotrope
Substanz im Muskel veranlaft, Wasser aus der isotropen Substanz
aufzunehmen, und dafl das die Forminderung und Arbeitsleistung
bei der Muskelkontraktion bedingt.

Fiir eine soleche Verkiirzung der Violinsaite durch Erwirmung
ist eine Temperaturerhthung des Wassers um Betrige von 102 und
dariiber erforderlich, wihrend die Temperatur eines Froschmuskels
sich bei einer einmaligen Zuckung nur um ca. 0,001° erhéht. Engelmann
macht aber mit Recht darauf aufmerksam, daB wihrend der Kon-
traktion an einzelnen Punkten des Muskels, ndmlich wo die Oxyda-
tion stattfindet, eine viel hohere Temperaturzunahme erfolgen kann,
und dall die Temperaturzunahme des Gesamtmuskels kein Mafl fiir
die Temperaturzunahme an den einzelnen Punkten sein kann. Die
Schwierigkeit, welche der Annahme von Engelmanns Anschauung
im Wege steht, ist die, dall Muskeln innerhalb einer Sekunde viele
Male sich kontrahieren und erschlaffen kinnen; bei den Muskeln der
Insektenfliigel mag das mehr als hundertmal in der Sekunde geschehen.
Der Vorgang der Wiirmeleitung ist aber so langsam, dal eine hundert-
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malige betrichtliche Erhitzung und Abkiihlung einzelner Elemente
der Muskelsubstanz in der Sekunde undenkbar ist, Wihrend also
der thermodynamische Teil von Engelmanns Theorie, wie mir scheint,
auf Schwierigkeiten stoBt, konnte doch die von ihm gemachte Be-
obachtung der Volumzunahme der anisotropen Substanz bei der
Verkiirzung von grundlegender Bedeutung sein. Da chemische Be-
dingungen ebenfalls die Wasserabsorption durch die anisotrope Sub-
stanz beeinflussen, so ist hier die Moglichkeit eines Zusammenhanges
zwischen den chemischen Anderungen im Muskel (infolge der In-
nervation) und der Formanderung gegeben. Engelmann selbst jedoch
ist einer solchen Annahme abgeneigt.

2. Quinckes Theorie der Protoplasmabewegung.

Wiihrend Engelmann die Ideen von Robert Mayer und Helm-
holtz, welche den Muskel als eine thermodynamische Maschine be-
trachten, weiterfiihrt, haben

= d’ Arsonval und I'mbert, denen sich
neuerdings auch Bernstein ange-
schlossen hat, diese thermodyna-

LUFT

= Tl N mische Auffassung verlassen und
~ WASSER die Oberflichenenergie des Mus-

Fig. 7.

kels als Quelle seiner Arbeits-
leistung in Betracht gezogen. Ehe
wir aber auf die einstweilen vagen und villig unbewiesenen Details
dieser Anschauung eingehen, wollen wir Quinckes Theorie der Proto-
plasmabewegung!) betrachten, welche uns spiiter die Diskussion
der Ansichten von d’Arsonval und Imbert erleichtern wird.

Wenn man einen Tropfen Ol auf die Oberfliche von Wasser
bringt, das mit Luft in Beriihrung ist, so breitet sich das Ol be-
kanntlich in einer sehr diinnen Schicht tiber die Wasserfliche aus.
Dieser Vorgang geht so lange weiter, bis sich eine Olschicht zwischen
Wasser und Luft eingeschoben bat. Sobald das der Fall und die Luft
nicht mehr linger in Beriihrung mit Wasser ist, kénnen die Oltropfen
ohne sich auszubreiten, auf der Oberfliche bestehen. Die Bedingungen
fiir die Ausbreitung des Ols an der Grenzfliche von Wasser und Luft
sind folgende. Das Element O an der linken Seite des Oltropfens in
Fig. 7 steht unter dem Einflul wvon drei Oberflichenspannungen,

1) Quincke: Sitzungsberichte der Berliner Akademie der Wissenschaften,
8, TPl. 1888,
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einer Ol- oder Fettschicht umgeben sein (die aber weit unter der
Grenze der mikroskopischen Sichtbarkeit bleiben kann). Die Fett-
schicht enthillt oder bildet (namentlich in der Gegenwart von Lipase
z. B., die fast iiberall vorhanden ist) Spuren von Fettsiure. Es finden
gsich nun im Protoplasma stets Stoffe, welche mit dieser Fettsiure
Seifen bilden. FEine Seifenlésung aber mull an der Grenze zwischen
01 und Wasser sich ausbreiten, weil die Oberflichenspannung zwischen
0l und Wasser gréBer ist als die Summe der Oberflichenspannungen
Ol—Seifenlosung und Wasser—Seifenlosung (die letztere ist Null).
Wenn die Seifenlésung sich
ausbreitet, so mull sie die
benachbarte Protoplasma-
masse mitnehmen. Bei die-
sem  Ausbreitungsvorgang
kommen neue Teilchen der
Oloberfliche mit dem Proto-
plasma in Beriihrung, neue
Seife wird gebildet, und
der Vorgang wiederholt sich.
Diese sich wiederholenden
Ausbreitungsvorginge lie-
fern nun die Energie, welche
die stetige Bewegung des
Protoplasmas  aufrechter-
halten. Nun findet aber die
Stromung des Protoplasmas
bei den erwidhnten Pflanzen

Fig. § (Nach Bitschii).
Strémungserscheinungen in einem Oltropfen und im : : :
Wasser bei der Ausbreitung von Seifenlsung ander  nyur in einer Richtung statt.

Grenze von (11 und Wasser,

Quincke stellt sich vor, dafl
infolge einer Asymmetrie in der Struktur der Zellen der Widerstand
fiir die Stréomung in der einen Richtung groBer ist als in der ent-
gegengesetzten, und daff die wirkliche Stromung der Richtung des
kleinsten Widerstandes folgt.

Die Bewegung einer Amgbe 140t sich der Form nach nachahmen.
wenn man einen Tropfen Olivendl, das eine Spur freier Fettsaure
enthilt, auf eine 1/, bis 29%ige Losung von Na,COg bringt. Es
bildet sich an der Oberfliche cine Schicht einer festen Seife. Sobald
dieselbe an ciner Stelle sich lost, muB eine Ausbreitung der Sei.&?n-
losung an der Grenze von Wasser und Ol stattfinden. Die sm.h
ausbreitende Seifenlsung muB die benachbarte Schicht von Ol mit
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Ich vermute jedoch, dall die améboiden Bewegungen durch eine
Reihe von Nebenumstiinden, welche bei verschiedenen Formen ver-
schieden sind, kompliziert sind. Die Tatsache, dafi einige Rhizo-
poden lange und diinne Fortsitze bilden, ist nur verstindlich unter
der Annahme, dal} dieselben eine nicht fliissige Oberfliche besitzen.

Wir haben in der ersten Vorlesung gesehen, daf Sauerstofi-
mangel einen Zerfall eines Pseudopodiums in Tropfen herbeifiihren
kann. Das stimmt mit meiner Beobachtung, daB Sauerstoffmangel
bei den Furchungszellen von Ctenolabrus eine Verfliissigung der
Zellwéinde herbeifithrt. Auch der galvanische Strom kann dhnliche
Wirkungen herbeifithren, worauf wir spiter zuriickkommen. Viel-
leicht lassen sich alle Beobachtungen so deuten, daB das Pseudo-
podium eine feste Oberflichenlamelle besitzt, die an dem freien
Ende des Pseudopodiums fehlt, oder die hier leicht verfliissigt wird,
und dall bei der Progressivbewegung eines Pseudopodiums die Ober-
fliche an der Spitze desselben wverfliissigt wird oder abwechselnd
verfliissigt und wieder fest wird. Auch die Fortbewegung mehr
kugliger Plasmamassen mag so zustande kommen, daB an einer
Stelle die Oberflichenlamelle verfliissigt wird und hier ein Aus-
flielen des Protoplasmas stattfindet; bei der Berithrung mit Wasser
bildet sich alsdann eine neue feste Oberflichenlamelle, die sich wieder
verfliissigt usf.

Wir wollen nun kurz einige Ideen erwihnen, welche in bezug
auf die Rolle der Oberflichenenergie bei der Arbeitsleistung des
Muskels diskutiert worden sind. In dieser Hinsicht sind besonders
die Verdffentlichungen von d’'Arsonval, Imbert und Bernstein be-
achtenswert. Imbert gab eine Hypothese iiber die Zusammenziehung
der glatten Muskelfasern.1) Er stellt sich vor, dal der ,,Reiz*, der
die Muskelzusammenziehung veranlafit, eine Zunahme der Ober-
flichenspannung zwischen den Fibrillen und der umgebenden Flissig-
keit der Muskelfaser bewirkt. Diese Fibrillen sind lange und diinne
Zylinder, und jede Zunahme der Oberflichenspannung muf die
Tendenz haben, diese Fibrillen mehr kuglig zu machen, d. h. dicker
und kiirzer. Diese Art der Formiinderung findet in der Tat bei der
Muskelkontraktion statt. Nun ist aber nicht einzusehen, warum
die Fibrillen nicht unter dem KEinfluB der Oberflichenspannung
auch ohne Reizung diese Form annehmen. Imbert hilft sich damit,

1) Imbert: Le méeanisme de la contraction museculaire déduit de _ln. considération
des forces de temsion superficielle. Archives de Physiologie, 5. série, T. 9, p. 289,
1897.
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daB er annimmt, daB glatte Muskelfasern sich nur dann kontrahieren,
wenn sie vorher gedehnt sind. Er setzt voraus, dafl ihre Anordnung
und Fixation im Kérper von solcher Art ist, dal diese Vorbedingung
leicht erfiillt ist.

Bernstein hat diese Hypothese von einigen ihrer Schwichen be-
freit.1) Die Oberflichenenergie an der Grenze zweier Medien ist
gleich dem Produkt der Oberflichenspannung in die Oberfliche.
Die Arbeit, welche die Oberflichenenergie bei der Verkleinerung
leistet, wird gemessen durch das Produkt der Oberflichenspannung
in die Abnahme der Oberfliche. Daraus folgt, dall die Oberflichen-
energie nur dann betriichtliche Arbeit leisten kann, wenn die Ober-
flichenverminderung sehr grof ist (da ja die Oberflichenspannung
stets relativ gering ist). Daraus folgert Bernstein (und wohl mit Recht),
daB Imberts Annahme unzureichend ist, dafl die Muskelarbeit durch
Zunahme der Oberfliche an der Grenze der Fibrillen stattfinde.
Durch Berechnung fiihrt er den Nachweis, dall die hier existierende
Oberfliche fiir die tatsiichlich von Muskeln geleistete Arbeit unzu-
linglich ist. Bernstein nimmt deshalb an, dall die Fibrillen aus einer
Reihe sehr kleiner Ellipsoide bestehen, deren lange Achse in der Rich-
tung der Fibrillen liegt, und deren Form durch elastische Krifte be-
dingt ist. Zunahme der Oberflichenspannung muf} diese ellipsoiden
Elemente mehr kugelférmig machen, und daher wird die Fibrille
kiirzer und dicker.

Es bleibt nun die Frage iibrig, wie die natiirliche Innervation des
Muskels oder die kiinstliche Reizung die Vergroferung der Ober-
flichenspannung herbeifithren kann. Es bestehen hier mehrere Mog-
lichkeiten. FErstens konnte die Innervation zum Auftreten von
Stoffen im Muskel fithren, welche die Oberflichenspannung zwischen
Bernsteins hypothetischen Ellipsoiden und der umgebenden Fliissig-
keit vermehren. Zweitens kinnte es sich hier um eine Vermehrung
dieser Oberflichenspannung handeln durch Verminderung einer
elektrischen Potentialdifferenz, die ja schlieBlich zwischen den hypo-
thetischen Ellipsoiden und der umgebenden Fliissigkeit bestehen
kinnte. d’Arsonval erklirt die Wirksamkeit elektrischer Reize auf
den Maskel in dieser Weise.2) Wir haben die Grundlage dieser Auf-
fassung bereits in der vorigen Vorlesung (bei der Besprechung der
Fillung kolloidaler Stoffe) kennen gelernt, und wir werden in der
nichsten Vorlesung Tatsachen kennen lernen, welche dieser Idee

1) Bernstein: Pfliigers Archiv, Bd. 85, 8. 271. 1901.
%) d’Arsonval: Archives de physiologie, V. série, Vol. 1, p. 460, 1880,
Loeb, Dynamik. 1
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nicht direkt widersprechen, nimlich den Einflul, welchen gewisse
Elektrolyte auf die Kontraktionserscheinungen haben.

Auf Grund der Tatsache, daf} die Formiinderungen des Muskels
bei der Totenstarre und Kontraktion einander ihnlich sind, und daB
auch sonstige Nebenerscheinungen beiden Vorgiingen gemeinsam sind,
hat Hermann die Hypothese aufgestellt, daB der Kontraktions-
vorgang ein Gerinnungsvorgang sei.l) Die Schwierigkeit, die hier
besteht, liegt darin, wie man sich die Umkehrung der Gerinnung
bei der Erschlaffung vorstellen soll, namentlich bei dem aus dem
Kérper ausgeschnittenen Muskel. Da die Gerinnung voraussichtlich
mit der in der vorigen Vorlesung besprochenen Fillung kolloidaler
Lésungen identisch ist, und da bei der letzteren die Zunahme der
Oberflichenspannung anscheinend die Fillungsarbeit leistet, so er-
klirt die Hermannsche Hypothese miglicherweise, wie die Ober-
flichenenergie die Arbeit bei der Verkiirzung des Muskels leisten
kann.

3. Zur Theorie der Zellteilung.

Wenn ein Physiker aufgefordert wiirde, eine Theorie der Zell-
teilung zu geben, so wiirden die Vorginge des Wachstums und die
demselben zugrunde liegenden chemischen Vorginge vermutlich nicht
beriicksichtigt werden. Derartige Vorginge bilden aber ein not-
wendiges Glied in der Kette der Vorginge, welche zur Teilung des
Kernes und der Zelle fiihren. Botaniker hatten immer stillschweigend
vorausgesetzt, dafll das Wachstum der Zelle der Teilung derselben
voraufgeht und die Ursache der letzteren ist. J. Sachs machte zuerst
darauf aufmerksam, dall in jeder Spezies die GroBe der Zellen fur
jedes Organ eine Konstante ist, und dafl Individuen derselben Art,
wenn sie verschiedene Grife besitzen, nur in bezug auf die Zahl, aber
nicht die Grofle der Zellen sich unterscheiden.?) Amelung, ein Schiiler
von Sachs, bestitigte die Ansicht von Sachs. Sachs machte ferner
darauf aufmerksam, dal, wo grofere Massen von Protoplasma zu-
sammengehiuft sind, z. B. bei Siphoneen und anderen Céloblasten,
auch viele Kerne im Protoplasma zerstreut sind. Er zog hieraus den
SchluB3, daB jeder Kern nur eine begrenzte Masse von Protoplasma
um sich sammeln und beherrschen kann. Sachs wies ferner darauf
hin, daB im tierischen Ei das Reservematerial — Fett, Eiweil und
Kohlehydrate — zum Teil in die Chromatinsubstanz der Kerne bei

1y L. Herrmann: Handbuch der Physiologie, I. Bd., 1. Teil, S. 332.
2) J. v. Sachs: Physiologische Notizen, VI. Flora 1803.
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der Teilung umgewandelt wird. Nach ihm besteht das Ergebnis
der Furchung darin, daf schlieBlich jede Furchungszelle die GriBe
erreicht, in der der Kern nur von so viel Protoplasma umgeben ist,
als er beherrschen kann.l) Der Gedanke von Sachs wurde von
Morgan?) und Driesch3) am Seeigelei einer Priifung unterworfen und
bestitigt. Driesch zilichtete kiinstliche Seeigellarven, die 1/,, 1/4
und 1/g der Masse des normalen Eies besaflen, indem er einzelne
Furchungszellen im 2-, 4 und 8-Zellenstadium isolierte. Aus jeder
dieser Zellen entstand eine vollstindige Gastrula. Er zihlte in jeder
der resultierenden Zwerggastrulae die Zahl der Mesenchymzellen und
fand, dafl die Larven, die aus einer 1/, Blastomere hervorgingen,
auch nur halb so viele Mesenchymzellen besaBlen wie die Gastrulen
der Ganzlarven, und daBll die Viertel- und Achtellarven auch nur
ein Viertel resp. ein Achtel der normalen Zahl von Mesenchymzellen
bildeten. Er fiihrte ferner den Nachweis, dafl, wenn er zwei See-
igeleier zum Verschmelzen brachte, so daBl sich eine einzige Larve
bildete, eine solche Larve zweimal so viele Mesenchymzellen wie
eine normale Larve hatte. Driesch schliefit, dafl die Furchungsvor-
ginge in einem Keim ihr Ende erreichen, wenn die Zellen eine be-
stimmte GriBe erreicht haben.

Gerassimow?*) fand, dall, wenn er die sich teilenden Zellen der Alge
Spirogyra einer niederen Temperatur aussetzte, die Teilung unregel-
miillig wurde, und es sich gelegentlich ereignete, dal das Kern-
material, anstatt auf beide Tochterzellen bei der Teilung verteilt zu
werden, in der einen der beiden Tochterzellen sich sammelte. Manch-
mal waren alle Chromosomen in einem Kern vereinigt, und manch-
mal erhielt er zwei Kerne in einer Zelle. Er fand nun, daB die Zellen
von Spirogyra sich zu teilen anfingen, wenn ihre Masse gewachsen
war, dali aber bei den Zellen, welche doppelt so viel Kernmaterial
enthielten, die Masse des Protoplasmas viel mehr wuchs, ehe eine
Teilung eintrat, als die gewéhnlichen Zellen. Das scheint darauf
hinzudeuten, dafl die Zellteilung dann eintritt, wenn die Masse des
Protoplasmas in einer Zelle zu gro wird, daBl aber diese kritische
GroBe von der Kernmasse abhéingt. Ist mehr Kernmasse vorhanden,
so kann auch das Protoplasma linger fortfahren zu wachsen, ehe
Teilung erfolgt.

1) Sachs: Physiologische Notizen, IX, 5. 425. Flora 1805.

?) Morgan: Arch. f. Entwicklungsmachanik, Bd. 2. 1805. Bd. 13. 1901,
Bd. 16. 1903.

3) H. Driesch: Arch. f. Entwicklungsmechanik, Bd. 6. 189%; Bd. 10. 1900,
4) Gerassimow: Zeitachr. f. allgem. Physiologie, Bd. 1, 8. 220. 1902.
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Boveril) gebiihrt das Verdienst, das numerische Gesetz fiir diese
Beziehungen entdeckt zu haben. Um seine Resultate zu verstehen,
mufl die folgende Tatsache, auf welche Boveri schon friiher hinge-
wiesen hatte, bekannt sein. Wenn der Kern eines befruchteten Eies
gich teilt, so spaltet sich jedes Chromosom, und jeder der beiden
Tochterkerne erhilt also nur eine Hilfte der Masse der Chromo-
somen oder Chromatinsubstanz des Mutterkernes. Wenn nun die
beiden Tochterkerne von neuem sich zur Teilung anschicken, so stellt
es sich heraus, dall ihre Chromosomen dieselbe GriéBe besitzen, welche
die Chromosomen des Kerns der ersten Zelle besalien. Es mul} also
jedes Chromosom der Tochterkerne inzwischen gewachsen gein.
Dieses Wachstum kann, da die Eizellen um diese Zeit kein orga-
nisches Material von aullen aufnehmen, nur dadurch erfolgt sein, dal}
Protoplasma oder Reservematerial des Protoplasmas in Kernmaterial
umgewandelt worden ist. Dieser Vorgang wiederholt sich bei jeder
neuen Zellteilung. Es finden also im sich furchenden Ei synthetische
Prozesse statt, die zur Bildung von Nukleinmaterial aus protoplas-
matischem Material fithren, und der AnstoB zur Teilung der Zelle ist
wohl damit gegeben, wenn die Chromosomen ihre maximale Grofe er-
reicht haben. Dieser Vorgang geht nun im Ei so lange weiter, bis ein
bestimmtes Verhiltnis zwischen der Masse an Chromatinsubstanz des
Kernes und des Protoplasmas erreicht ist. Sobald das der Fall ist, sind
keine neuen Zellteilungen mehr moglich, bis die Masse der einzelnen
Zellen durch Aufnahme von Nahrungsmaterial zunimmt. Dieser Vor-
gang der Umwandlung von Protoplasma in Kernmaterial wird dadurch
diskontinuierlich, daB das Wachstum der Chromosomen beschrinkt
ist, und daB, wenn die letzteren ihre maximale Grofle erreicht haben,
dieselben synthetischen Prozesse, die zum Wachstum der Chromo-
somen fithren, zur Bildung der Astrosphéren und der Kernteilung
AnlaB geben. Aber diese Moglichkeit braucht hier nicht diskutiert
zu werden.

Boveri variierte nun den Chromatingehalt in Eifragmenten, die
sich entwickelten. Er befruchtete entkernte Eier von Seeigeln.?)
In diesem Falle besafl der urspriingliche Kern nur die Hilfte der Masse
an Chromatin wie beim normal befruchteten Ei, wo neben dem Chro-
matin des Samenfadens auch noch das des Eikerns vorhanden ist.

1) Boveri: Zellenstudien, Heft 5. Jena 1805. ] x

2) Wenn das Ei in zwei Stiicke geteilt wird, von denen eines den Kern ent-
hiilt, das andere kernlos ist, so entwickelt sich das letztere doch, wenn ein Sper-
matozoon eintritt. Die Befruchtung eines solchen entkernten Protoplasmastiickes
wird als Merogonie bezeichnet.

SRS S —

P




{'ber die elementaren physikalischen LebensiuBerungen. 101

Wenn nun die Protoplasmamasse des merogonischen und des normal
befruchteten Eies gleich waren, so bildete das merogonische KEi
genau zweimal so viel Zellen als das normale Ei, d. h. wo der Kern
halb so groB war, schritt die Zellteilung so lange fort, bis das Proto-
plasma jeder Zelle halb so viel Masse besal wie im normalen Ei.
Die Zellteilung mufl also so lange fortschreiten, bis ein bestimmtes
Verhiltnis zwischen Chromatinmaterial und Protoplasma erreicht ist.

Driesch hat soeben einen weiteren Beweis fiir Boveris Gesetz ge-
liefert. Er zihlte die Mesenchymzellen bei Seeigellarven, die durch
eine spiiter zu erwihnende Methode aus unbefruchteten Seeigeleiern
geziichtet worden waren. Er fand die Zahl zweimal so grofi wie
bei befruchteten Seeigeleiern. Bei der kiinstlichen Parthenogenese
besteht der Kern nur aus dem urspriinglichen Eikern, und er besitzt
also nur halb so viel Chromatin als der erste Kern des befruchteten
Eies. Da nun die KerngroBe sich durch alle Teilungen erhilt, so
mufl die Zahl der Zellen beim abgefurchten parthenogenetischen Ei
zweimal so groB (und jede einzelne Zelle halb so grofl) sein wie beim
befruchteten Ei, da nur auf diese Weise das Verhiltnis zwischen
Kern- und ZellgréBe sich auf der gesetzmiBigen Grifle erhalten
kann.1) Es ist beachtenswert, daB einzelne scheinbare Abweichungen
von Boveris (Gesetz von dem letzteren Autor numerisch voraus-
gesagt waren, worauf wir hier nicht eingehen konnen.

Der Umstand, daf der Vorgang der Zellteilung zum Stillstand
kommt, wenn das Verhiltnis der Masse der Chromosomen in den
Kernen eines Eies oder Organs zur Masse des umgebenden Proto-
plasmas einen bestimmten Wert erreicht, weist, wie mir scheint,
auf die Moglichkeit hin, dall dieses Verhiltnis durch die Gesetze
der Massenwirkung und des chemischen Gleichgewichts bestimmt
ist. Wenn das richtig ist, so mull die Synthese der Nukleinverbin-
dungen aus den Protoplasmabestandteilen oder den darin enthaltenen
Reservestoffen ein umkehrbarer Vorgang sein. Diese Vermutung
wiirde an Wahrscheinlichkeit gewinnen, wenn sich zeigen liefle, dall
bei hungernden Organismen der Abnahme in der Masse des Proto-
plasmas der Zellen eine Abnahme in der Masse der Chromatinsubstanz
der Zellen folgt.

Die Tatsache, dal im befruchteten Ei die Synthese von Chro-
matinsubstanz der Zellteilung voraufgeht, erklirt vielleicht, warum
der Sauerstoff fiir die Zellteilung so nitig ist. (Siehe Vorlesung II.)

1) Driesch: Arch. f. Entwicklungsmechanik, Bd. 19, 8. 648. 1905.
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K. P. Lyon hat gezeigt, dall wihrend der Furchung die Kohlensiure-
ausscheidung im Ei periodischen Schwankungen unterliegt, und dal
die Periode dieser Schwankungen der Periodizitit der Zellteilungs-
vorginge parallel verlauft,

Was nun die physikalische Seite der Zellteilungsvorginge be-
trifft, so besitzen wir wenig sichere Anhaltspunkte, und das bedingt,
daBl die Hypothesen hier wenig solide Basis besitzen. Wir wollen
uns deshalb lieber an das Tatsichliche halten.

Wenn wir die Zellteilung in einem befruchteten Ei verfolgen, so
kénnen wir drei bestimmte Phasen unterscheiden. Erstens die Bildung
der Astrosphiren, die Auflésung der Kernmembran, die Spaltung der
Chromosomen, zweitens die Wanderung der letzteren und die Neu-
bildung der Kerne und drittens die Zellteilung. Was den ersteren
Vorgang betrifft, so bin ich geneigt, ihn mit dem Umstand in Zu-
sammenhang zu bringen, dall das Wachstum der Chromosomen ein
beschrinktes ist, wihrend die chemischen Vorginge, welche zur
Synthese der Chromatinsubstanz fiihren, kontinuierlich sind. Es
mull daher, wenn die Chromosomen den ausgewachsenen Zustand
erreichen, ein Zeitpunkt eintreten, wo die chemischen Vorginge andere
Wirkungen erzielen als die Vermehrung der Kernsubstanz. Das ist
vielleicht ein Umstand, der bei der Astrosphérenbildung und der
Verfliissigung der Kernmembran (vielleicht nur indirekt) mitwirkt.
Jedenfalls 1a6it sich dieser Teil der Zellteilung von dem Rest der
Vorgiinge experimentell trennen. Wenn wir frisch befruchtete See-
igeleier in Seewasser bringen, dessen Konzentration durch Zusatz
einer bestimmten passend gewihlten Menge von Kochsalz erhoht ist
(nicht ganz 2 g zu 100 ccm Seewasser), o tritt keine Zellteilung ein,
solange die Eier in dem hypertonischen Seewasser bleiben. Bringt
man aber die Eier nach zwei bis drei Stunden in normales Seewasser
zuriick, so teilt sich das Ei, aber nicht erst in zwei und dann in vier
Zellen usf., sondern es zerfillt in kurzer Zeit in etwa vier Zellen auf
einmal. LiBt man die Eier linger, etwa 4—6 Stunden in dem hyper-
tonischen Seewasser, so kinnen die Eier dauernd leiden. Tun sie das
aber nicht, so zerfallen sie, wenn sie in normales Seewasser zuriick-
gebracht werden, in kurzer Zeit in viel mehr Zellen, acht Zellen oder
noch mehr auf einmal. Ich habe solche Eier auf einmal in 20 Zellen
und dariiber zerfallen sehen.l) TIech schlof aus diesen Versuchen,
daB in dem hypertonischen Seewasser bei passender Wahl der Kon-

1) Loeb: Journal of Morphologie, Vol. 7, p. 2563. 1892
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bei der Zellteilung titig seien. Diese kontraktilen Krifte kinnten,
wie manche Autoren annehmen, von den Astrosphiiren geliefert
werden.

R. Lillie hat die Vermutung ausgesprochen, dafl die Einstellung
der Chromosomen in die Spindelstellung und die Bewegung der
Chromosomen gegen die Zentren der Astrosphiiren auf elektrische
Krifte zuriickzufiihren sei. Wenn das der Fall wiire, so sollte es
ein Leichtes sein, durch galvanische Strome die Orientierung der
Furchungsebene in Eiern zu beherrschen. Das ist aber nicht der
Fall, wie Roux léngst fiir das Froschei und ich fiir das Seeigelei fest-
gestellt habe. Wir wissen bestimmt, dal} es bis jetzt nicht gelungen
ist, die Furchungsebene einer sich teilenden Zelle durch den galvani-
schen Strom zu beherrschen.

Einige scheinbare Ausnahmen des Herfwigschen Gesetzes von
der Orientierung der Zellteilungsebene finden vielleicht ihre Er-
klirung darin, dafl in solchen Fillen nicht die gesamte Masse der
Zielle bei den Vorgingen beteiligt ist, sondern nur ein kleiner Bruch-
teil, und daB fiir diesen das Gesetz doch gilt.

Ein Teil der Kernteilungsvorginge besteht in einer Verfliissigung
oder vielleicht Emulsionierung der Kernmembran und anderer Be-
standteile des ruhenden Kerns, Hier diirfte es sich um chemische
Vorgiinge handeln, die durch bestimmte Katalysatoren beschleunigt
werden.

Was nun die Zellteilung betrifft, so erhalten wir in gewissen Fillen
den Eindruck, als ob Strémungsvorginge dabei eine Rolle spielen.
Das ist namentlich dann der Fall, wenn wir frisch befruchtete See-
igeleier einige Stunden in hypertonisches Seewasser bringen und
dann ihre Furchung in normalem Seewasser beobachten. Wir finden
alsdann wogende Bewegungen im Ei, die anscheinend um die Kerne
oder Chromosomen herum stattfinden. Diese Bewegungen erinnern
an Protoplasmastrémungen und Pseudopodienbildung bei Am&ben.
O. und R. Hertwig haben solche Furchungsvorginge bei vergifteten
Eiern beobachtet und sie als ,,Knospenfurchung‘‘ bezeichnet. Fig. 10
bis 13 gibt ein Bild einer Zellteilung, die den Eindruck erweckt, als
handele es sich um eine Protoplasmastrémung. Die Zeichnungen
geben eine Furchung eines Eies wieder, in dem die kiinstliche Partheno-
genese eingeleitet ist, in dem aber die Furchung infolge zu hoher
Konzentration des angewandten Seewassers abnorm verlauft.?)

1) Bei richtiger Wahl der dufleren Bedingungen verlaufen die Furchungs-
vorgiinge bei kiinstlicher Parthenogenese normal.
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Die Einschniirung bei der Furchung begann nur auf einer SFite
(Fig. 10), und das Protoplasma flof oder bewegte sich in der Rich-
tung der beiden Pfeile (Fig. 11) in entgegengesetzter Richtung gegen
die beiden Kerne. Das verbindende Zwischenstiick zwischen beiden
Zellen wurde dann leer, und nur der pigmentierte Oberflichenfilm
blieb zuriick (Fig. 12). Es ist aber auch recht gut moglich, daB hier
kontraktile Kriifte im Spiele sind, welche das Protoplasma gegen
das Zentrum der beiden Zellen ziehen. In dem Falle miifiten die
Astrosphiiren aus festem Material bestehen.

e

Fig. 10, Fig. 11.

=

oyt 2
Fig. 13, Fig. 13.

Abnorme Furchung sines Seeigoleis, welche den Eindruck erweckt, daf der Furchung ain
des klishen Protoplasmas zugrunde liegt.

Zum Schlusse méchte ich noch darauf hinweisen, dall die hier
diskutierten synthetischen Vorginge der Chromatinbildung bei
Lebenserscheinungen allgemein eine Rolle spielen. Es ist daher nicht
zweckmiilig, dafl die Physiologen diese Erscheinungen ignorieren und
annehmen, dal sie ins Gebiet der Anatomie gehéren. Es ist bekannt,
dafl der titige Muskel an Masse zunimmt und der untitige atrophiert.
Daraus folgt, dafl auch im Muskel die Wachstumsvorginge eine Rolle
spielen. Vielleicht ist dieser Umstand fiir das Verstindnis der Kon-
traktionsvorginge wichtig. Wenn das der Fall ist, so kinnen wir
verstehen, warum die bisher aufgestellten Theorien der Muskeltiitig-
keit zu keiner neuen Entdeckung gefiihrt haben.
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Gebiete nicht nur der Wissenscha{t sondern der Kultur im allge-
meinen. Spiiter stellte es sich dann heraus, daB bei der Energie-
bilanz lebender Organismen doch hiiufig ein winziges Quantum in
der Form elektrischer Energie gefunden wird. Ob dasselbe fiir die
Organismen von Wert ist oder nicht, wissen wir bis heute noch
niicht. 1)

Durch Nernsts Theorie der galvanischen Ketten ist das Problem
der tierischen Elektrizitit in ein neues Stadium getreten. Wir kéinnen
heute behaupten, dafl, wo im Organismus elektrische Potential-
unterschiede und Stréme entstehen, wir es nur mit einem Spezial-
fall der Nernstschen Theorie galvanischer Ketten zu tun haben,
und das Gebiet der tierischen Elektrizitit reduziert sich damit auf
die Beantwortung der Frage, mit welcher Art von Ketten wir es
in den lebenden Organismen zu tun haben. Die geliufigsten Bei-
spiele fiir die Entstehung wvon Potentialunterschieden in lebenden
Organismen sind die Fille, in denen ein Nerv oder Muskelelement
in Titigkeit gerdt oder abstirbt. Der Potentialunterschied, der hier
entsteht, ist derart, dall, wenn der Strom durch ein Galvanometer
geleitet wird, die positive Elektrizitit durch das letztere in der Rich-
tung von dem ruhenden oder normalen Muskel- oder Nervenelement
zu dem titigen bzw. absterbenden Element flieit. Da nun erwiesener-
mallen bei der Muskeltiitigkeit wie beim Absterben des Muskels
Séure gebildet wird, und da dasselbe, von einigen Autoren wenigstens,
auch fiir den Nerven?2) behauptet wird, so lag der Gedanke nahe,
daBl die eben erwihnten Stréme, welche in lebenden Organen be-
obachtet werden, eine Folge der Saurebildung sind. Die Wasserstofi-
ionen haben eine erheblich griBere Wanderungsgeschwindigkeit als
irgend ein Anion, und so mufl, wenn in einem téitigen Muskelelement
Siure gebildet wird, infolge der rascheren Diffusion der Wasserstoff-
ionen in die umgebende ruhende Schicht des Muskels die letztere
eine positive Ladung annehmen. Wird dann der Strom von der
ruhenden zu der titigen Stelle durch ein Galvanometer geleitet, so
mufl die positive Elektrizitit durch das letztere in der Richtung
von der ruhenden zur titigen Stelle flieBen. Ich erwihnte diese
ziemlich naheliegende Annahme 1897 und behandelte sie ausfiihr-

1) Du Bois- Reymond hegte den Gedanken eines innigen Zusammenhanges zwischen
Elektrizitit und Leben. Diesem Gedanken entsprach es wohl, daB sein ganzes Leben
der Untersuchung tierischer Elektrizitit gowidmet war, und viele andere folgten seinem
Beispiel. Sollte der Gedanke irrig und die Arbeit eine vergebliche gewesen sein?

2) A. D. Waller: Lectures on Physiology. I Series: On Animal Electricity.
London 1897,
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licher in meinen Vorlesungen1). Oker-Blom hat seitdem eine dhnliche
Ansicht fiir den Demarkationsstrom gegeben und erwihnt2), daB ein
russischer Autor Tschagowetz dieselbe Ansicht in bezug auf die Ent-
stehung dieses Stromes in einer russischen Arbeit publiziert hat.

Ostwald®) hat auf die Moglichkeit hingewiesen, dafl semipermeable
Membranen nur fiir eine Klasse von Ionen durchgingig sein kiénnten,
und ,.daB nicht nur die Stréme in Muskeln und Nerven, sondern
auch namentlich die ritselhaften Wirkungen der elektrischen Fische
durch die hier erérterten Eigenschaften der halbdurchlissigen Mem-
branen ihre Erklirung finden werden. Diesen Gedanken haben
neuerdings Bernsteint) und Briinings®) aufgenommen.  Bernstein
nimmt an, daBl, um die Tatsache der negativen Schwankung einer
titigen Organstelle zu erkliren, eine Kationendurchlissigkeit der
halbdurchlissigen Membranen anzunehmen sei. Er fiihrt weiterhin
den Nachweis, dall die thermischen Anderungen, welche die Ent-
wicklung der Stréme in lebenden Organen begleiten, in der Tat von
der Art sind, wie sie Konzentrationsketten entsprechen. Diese Tat-
sachen wiirden ebensowohl fiir den Fall zu erwarten sein, dali die
Potentialunterschiede durch Ionen mit verschiedener Wanderungs-
geschwindigkeit hervorgerufen wiirden wie im Falle von Membranen
mit spezifischer Ionendurchlissigkeit.

Wie aber auch im einzelnen die Entstehung der Potentialunter-
schiede vor sich gehen mag, so ist es begreiflich, dafl bei der Rolle,
welche Elektrolyte im Chemismus der lebenden Gewebe spielen, alle
chemischen Anderungen in den Geweben mit Anderungen in der
Art und Konzentration der Liosung von Elektrolyten verbunden sind.
Wo es nun zu Trennungen von Kationen und Anionen kommt, sci
es durch Unterschiede in der relativen Geschwindigkeit ihrer Be-
wegung, sei es durch spezifische Ionendurchlissigkeit in semi-
permeablen Membranen, da sind auch die Bedingungen fiir das Zu-
standekommen von Potentialunterscheiden gegeben. Tatsichlich
sehen wir denn auch, dal fast jede physiologische Titigkeit in leben-
den Geweben von dem Auftreten von Potentialunterschieden be-
gleitet ist, nicht nur die Titigkeit der Muskeln, sondern auch die
der Driisen, der belichteten Retina usw.

1) Loeb: Beience, New Series, Vol. VII, p. 154. 1898,

2) M. Oker-Blom: Pfligers Archiv, Bd. 84, 8. 191, 1901.

?) Ostwald : Elektrische Eigenschaften halbdurchliissiger Scheidewiinde. Zeitschr.
f. physikal. Chemie, Bd. 6, 1890.

4) Bernstein: Pfliigers Archiv, Bd. 92, 8, 521. 1002. — Naturwissensch. Rund-
schau, Bd. 19, 8. 107. 1904.

5) Brinnigs: Pfliigers Archiv, Bd. 100, 8. 367. 1903.
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einer leitenden Fliissigkeitsschicht umgeben ist. Wenn nun eine
Stelle des Achsenzylinders erregt wird, so wird dieselbe negativ
und die benachbarte Stelle positiv geladen (Fig. 14). Das fiihrt zur
Entstehung eines mikroskopischen Stromes durch den fliissigen Leiter.
Dieser Strom hat seine Anode bei 4 und seine Kathode bei B (Fig. 14).
Nach den elektrischen Erregungsgesetzen, die wir spiter besprechen
werden, findet bei der SchlieBung des Stromes die Erregung an der
Kathode, also bhier bei B statt, wihrend die Anode in den Zustand
verminderter Erregung, d. h. in diesem Falle in Ruhe, zurtuckkehrt.
Jetzt wiederholt sich dasselbe fir B und den weiter nach rechts
gelegenen Teil des Achsenzylinders, was vorher fir 4 und B statt-
gefunden hatte, usf.

Als weitere Beispiele fiir die Rolle, welche die elektrischen Eigen-
tiimlichkeiten der Gewebe spielen, sei erwidhnt, dall es Waller gelungen
ist, auf elektrischem Wege den Beginn der Lebenserscheinungen beim
Hiihnerei und bei pflanzlichen Geweben festzustellen und ebenso
das Absterben zu konstatieren.?)

Nach dem, was wir iiber die Rolle der Oberflichenspannung als
Energiequelle fiir diec Muskelzusammensetzung gesagt haben, und
bei der Rolle der Ionen fiir die kolloidalen Lésungen ist es klar, dal}
die Entstehung wvon Potentialunterschieden in lebenden Gebilden
auch dadurch wirken kann, daBl dadurch die Oberflichenspannung
verindert wird. Es ist miglich, daf in dieser Richtung noch inter-
essante Anwendungen der Elektrophysiologie liegen.2) Es ist weiter-
hin moglich, daB die Flissigkeitsabsorption und Sekretion zum Teil
durch elektrische Vorginge bestimmt sind. Die neue Wendung,
welche die physikalische Chemie diesem Gebiet gegeben hat, wird
sich zweifellos in kurzer Zeit fiir dasselbe fruchtbar erweisen.

1) A. D. Waller: C. R. de I'Acad. des Sciences, T. 131, p. 485 u. 1173. 1900. —
FProceedings Royal Society, Vol. 68, p. 79. 1901.
) Vgl. Loeb: Am. Journal of Physiology, Vol. VI, p. 411. 1903.
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spielen, insofern ihr Fehlen zu einer Verdnderung der physikalischen
Struktur oder sonstigen Eigenschaften der Zellen fithrt. Das wird be-
sonders deutlich bei den schon erwiihnten Versuchen an Seetieren.

Wir haben bereits gesehen, dafl die im Meere lebenden Gam-
maren im destillierten Wasser in etwa einer Stunde sterben, weil
dem letzteren bestimmte Salze fehlen, und zwar sind diese Salze
Na-, K- und Ca-Salze, denen sich noch Mg-Salze anschliefien, oh-
wohl der Grad der Notwendigkeit dieser letzteren Salze viel geringer
ist als der iibrigen Salze. Als Anion geniigt Cl. Ohne Na, K oder Ca
lebt das Tier nur wenige Stunden, was auch sonst die Beschaffen-
heit der Losung sei, wihrend es in einer Mischung von NaCl, KCl
und CaCl, etwa 2 Tage zu leben vermag und bei Zusatz ven MgCl,
noch linger. HEs ist nun nicht anzunehmen, daf der rasche Tod
beim Fehlen dieser 3 Kationen Na, K und Ca — das Tier stirbt in
diesem Falle in einer Stunde — dadurch bedingt ist, dafi das Tier
diese Salze zur Synthese seiner lebenden Substenz brauclit; es ist
auach nach den vorliegenden Versuchen iiber die Diffusion von Salzen
aus dem lebenden Korper nicht wahrscheinlich, dall mehr als Spuren
dieser Salze den Korper in so kurzer Zeit verlassen.

Es ist vielmehr zu vermuten, dall beim Fehlen dieser Salze physi-
kalische Anderungen in dem Protoplasma eintreten, wobei die Durch-
gingigkeit gedindert wird oder sonstwie das Leben unméglich wird.

Dieser SchluBl wird durch die Beobachtung unterstiitzt, dall man
das Seewasser his nahezu auf das Dreifache verdiinnen kann, ohne
das Leben dieser Tiere zu gefihrden. Erst eine Verdiinnung auf
das Zehnfache bringt das Leben rasch zu Ende. Wire der Tod dieser
Tiere dadurch verursacht, dal sie an Salzen verarmen, so miillte
auch eine zweifache Verdiinnung des Seewassers zum Tode fihren,
nur etwas langsamer, was aber nicht der Fall ist. Kiinstliche Ldsungen,
in welchen NaCl, KCl und CaCl, in dem Verbéltnis enthalten sind
wie im Seewasser, wirken ebenso bei Verdiinnung wie das Seewasser.

Alles das deutet auf physikalische Zustandsinderungen in den
Zellen oder gewisser Bestandteile derselben. Dieser Schlull wird
dann auch durch die Vorginge der Cytolyse resp. Schattenbildung
bestiitigt, welche bei zu hoher resp. zu geringer Konzentration der
umgebenden Losung bei Seeigeleiern rasch eintreten.

(tanz #hnliche Resultate wie bei Gammarus erhielt ich bei Ver-
suchen iiber die zur Regeneration und zum Wachstum nétigen Stoffe
bei Tubularia. Die Polypen leben in einer Losung, welche NaCl,
CaCly, KCl und MgCl, in dem Verhiltnis enthilt, wie diese Salze

"
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im Seewnsser enthalten sind, nimlich auf 100 Molekiile NaCl,
2 Molekiile CaCl,, 2,2 Molekiile KCl und 7,8 Molekiile MgCl,. Ohne
eins der drei ersterwihnten Salze tritt keine Regeneration ein,
sondern das Tier stirbt rasch. Zum Wachstum ist noch eine Sub-
stanz notig, welche die Reaktion der Losung neutral hilt, nimlich
NaHCO,; doch hieriiber soll spiter mehr gesagt werden. Verdinnt
man das Seewasser auf das Doppelte, so verringert das die Lebens-
fihigkeit nicht; auch fiir die kiinstliche Nahrlosung gilt das gleiche.
Verdiinnt man aber das Scewasser um das Dreifache, so tritt rascher
Tod ein, und zwar sind in diesem Falle physikalische Struktur-
inderungen unmittelbar sichtbar (Cytolyse?).

(ianz ihnlich liegen auch die Verhaltnisse fiir die Entwicklung der
Eier von Strongylocentrotus purpuratus. NaCl, CaCl, und KCI sind
in erster Linie nitig, da ohne eins dieser Salze die Furchung tber-
haupt nicht stattfindet, wenn auch alle anderen Bestandteile des
Seewassers vorhanden sind. Fiir die Entwicklung des Strongylo-
centrotuseies ist die Gegenwart einer Substanz, welche wie NaHCO,
die Reaktion neutral hilt, unerlifilich. Fiir die velle Entwicklung
darf auch Mg und SO, nicht fehlen, aber das Fehlen dieser letzteren
Bestandteile wirkt nicht so schidlich auf die Entwicklung, wie das
Fehlen von Na, Ca oder K. Man kann also als ausreichende Nahr-
losung fiir die Entwicklung der Seeigellarve ansehen: NaCl, KCI,
CaCly, MgCl,, MgSO, und NaHCO;. Andere Bestandteile des See-
wassers, wie PO,, Spuren von Fe usw., sind bedeutungslos fiir die
Entwicklung. Als Nihrstoffe diirfen wir auch die ,,notwendigen®
Bestandteile hier kaum ansehen, da die Tiere ithre Nahrstoffe von
den Pflanzen beziehen. Die fiir die Entwicklung der Seeigeleier
notigen Stoffe hat namentlich, wie bekannt, Herbst einer sorgfiltigen
Untersuchung unterworfen.

Auch fiir die Erhaltung des Lebens isolierter Gewebe von See-
tieren diirfte eine Lésung von der Zusammensetzung des Seewassers
geeignet sein. Dr. Rogers hat neuerdings untersucht, welche Losungen
das isolierte Herz einer marinen Krabbe am lingsten in Titigkeit
erhalten. Er fand, dall Seewasser hierzu sehr geeignet ist. Merk-
wiirdigerweise stellte es sich heraus, daBi die Wirkung des Seewassers
noch verbessert wird, wenn man demselben etwas Ca zusetzt. Auch
die van't Hoffsche Losung, d. h. kiinstliches Seewasser von der Zu-
sammensetzung: 100 Molekiile NaCl, 2,2KCl, 3 CaCl,, 7,8 MgCl,,
3,8 MgSO, bewihrte sich, vorausgesetzt, daB derselben etwas Natrium-
bikarbonat zugefiigt wurde.
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fiir die Ernihrung handelt, es nicht auf ein bestimmtes Verhiltnis
der Konzentration ankommt, wie wir das bei den Tieren in bezug
auf NaCl, KCl und CaCl, wahrnehmen. Das scheint mir ein weiterer
Fingerzeig dafiir zu sein, dall die Stoffe, welche in den fiir Tiere
geeigneten Losungen enthalten sein miissen, nicht in erster Linie
als Nahrstoffe fungieren.

(Ganz besonders beachtenswert ist die Tatsache, dall die Natrinm-
salze, welche fiir die Pflanze unwesentlich sind, fiir die tierischen
Liésungen von Bedeutung sind. Das ist iiberraschend, weil alle neneren
Arbeiten dazu beigetragen haben, den frither behaupteten weit-
gehenden Unterschied zwischen Tieren und Pflanzen mehr einzu-
engen. Selbst die Elemente der tierischen Instinkte, namlich die
Tropismen, sind den Tieren mit den Pflanzen gemeinsam. Wir
werden daran denken miissen, dall das Natrium wvielleicht bei den-
jenigen Funktionen in Betracht kommt, die das Tier von der Pflanze
unterscheiden, nimlich den raschen Kontractionsvorgingen, bei denen
Muskel und Nerven eine Rolle spielen, und die als Herzschalg und
Atembewegungen fiir das Tier unerliBilich sind, wihrend sie der
Pflanze fehlen. Wir haben also zwei Aufgaben vor uns, ndmlich
erstens, wenn moglich nach einer physikalischen Variablen zu suchen,
welche durch das Zusammenwirken von NaCl, KCl und CaCly be-
einfluBt wird, und zweitens nach spezifischen Vorgingen im Tier-
korper, bei denen ganz besonders Na, K und Ca eine Rolle spielen
konnten. Auf die erstere Frage wollen wir hier nicht weiter eingehen:
wir haben dieselbe in der dritten Vorlesung bei der Besprechung der
antagonistischen Salzwirkungen beriihrt. Weitere Beitriige zu dieser
Frage sind von einer Untersuchung des Einflusses der Salze auf die
Vorginge der Cytolyse zu erwarten. In dieser Beziehung ist zu be-
merken, daBl Mac Callum gefunden hat, dafl Calciumsalze die cyto-
lytische Wirkung von Saponinen verringern. Die Frage nach den
spezifischen Vorgingen, fiir welche Na, Ca und K eine Rolle spielen,
kungen der Salze handelt, soll uns dagegen hier beschiftigen.

9. Zur Theorie der Reizbarkeit und iiber die Bedeutung
von Na, K und Ca fiir die Tiere.

Im Jahre 1899 verbffentlichte ich einige Vermutungen, von denen
ich annahm, daB sie zu einer allgemeinen Theorie der Reizbarkeit
fiihren kénnten. Ich stellte mir vor, daB die Metalle oder Metall-
jonen in den Geweben mit bestimmten organischen Stoffen, wie
fetten Siuren (oder auch Lezithin) oder Eiweilkorpern verbunden
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sind, und daB die Substitution eines Metalles fiir ein anderes die
physikalischen Eigenschaften dieser Verbindungen iindert, z. B. die
Oberflichenspannung, die Viskositit, das Wasserabsorptionsvermogen
und den Aggregatzustand. Die Lebenserscheinungen und die Er-
scheinungen der Reizbarkeit hiingen davon ab, dall gewisse Metall-
eiweillverbindungen oder Metallseifen in bestimmten Verhiltnissen
in den Geweben vorhanden sein miissen.!)

Ich wendete diese Vorstellung auf eine Erscheinung an, die bisher
nur beildufig beobachtet worden war, nimlich die rhythmischen Kon-
traktionen der Skelettmuskeln. Ich fand, dall solche rhythmische
Kontraktionen nur in Losungen von Elektrolyten stattfinden, d. h.
in Verbindungen, welche Ionen bilden kiénnen. In Lésungen von
Nichtleitern (Harnstoff, verschiedene Zuckerarten, Glyzerin) treten
keine derartigen Zuckungen ein. Aber nur in gewissen Salzlosungen
sind solche rhythmischen Zuckungen miglich. Alle Lisungen von
Natriumsalzen konnen sie hervorrufen, aber in einer 0,79, igen Koch-
salzlgsung beginnen die Zuckungen spiiter und sind weniger kriiftig
als in einer dquimolekularen NaBr-Liosung. s stellte sich aber ferner
heraus, dall die Natriumsalze die rhythmischen Zuckungen nur dann
hervorrufen, wenn die Muskelzellen Ca-Ionen in geniigender Kon-
zentration enthalten. Sobald ein Mangel an Ca-lonen in den Ge-
weben eintritt, sind die Na-Ionen nicht mehr imstande, solche
Zuckungen hervorzurufen. Wenn wir aber Ca-Salze in iiberschiissiger
Konzentration zu der NaCl-Losung zufiigen, so bringt sie keine
rhythmischen Kontraktionen des Muskels hervor. Das alles deutet
darauf hin, als ob die Gegenwart einer gewissen Quantitit von Na-
Ionen Kontraktionen verursacht, daB aber, wenn das Verhaltnis der
Na- zu den Ca-lonen zu groll wird, keine Kontraktionen moglich
sind, und dafl die Kontraktionen ebenfalls unméglich werden, wenn
das Verhiltnis der Na-Ionen zu den Ca-lonen zu klein wird. Es
scheint also, dall der Muskel nur dann reizbar ist, wenn der Quotient
CH-“- im Muskel sich

Ca
innerhalb gewisser Grenzen bewegt. Diese Ansicht habe ich in einer
groflen Reihe von Arbeiten des nitheren zu begriinden versucht, und

w

der Konzentration der Na- zu den Ca-Ionen

1) Loeb: Piliigers Archiv, Bd. 75, 8. 303. 1899. — Am. Journal of Physiology,
Vol. II1, p. 337. 1900. — Festschrift fiir Professor Fick, Wiirzburg 1899,

Der Gedanke, dafl Ionen- Eiweillverbindungen existieren, ist unabhiingiz von
mir auch von Pauwli ausgesprochen worden. (W. Pauli: Wiener akademischer An-
zeiger, 12. Oktober 1899. — Uber physikalisch-chemische Methoden und Probleme
in der Medizin. Wien 1900.)
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Zuckungen zu ermdiglichen. Der Zusatz einer kleinen Menge von
NaHO zum Muskel beschleunigt den Vorgang, vielleicht durch
Beschleunigung der Diffusion des Salzes in den Muskel. Die Tat-
sache, daB CaCl, die rhythmischen Kontraktionen hemmt, welche
durch NaCl hervorgerufen werden, fiihrte zur Anstellung von Ver-
suchen mit solchen Salzen, welche Ca fillen oder die Konzentration
der freien Ca- oder Mg-Tonen verringern. s zeigte sich, dall Salze,
wie Natrium-Oxalat, -Fluorid, -Citrat oder -Tartrat, in viel geringeren
Konzentrationen und viel schneller rhythmische Zuckungen im iso-
lierten Froschmuskel hervorrufen als Kochsalz oder essigsaures oder
bernsteinsaures Natrium. Wenn der Nerv in Lisungen dieser Salze
eingetaucht wird, so entsteht im Nerven, ehe die Zuckungen be-
ginnen, ein Zustand erhiohter elektrischer Reizbarkeitl), dhnlich wie
in der katelektrotonischen Strecke bei galvanischer Durchstromung.
n
b
Salzsiure zu, so wird die Latenzperiode fiir die rhythmischen Kon-
traktionen erheblich verkiirzt. Wir werden spiter sehen, dafBl die
Saure wahrscheinlich wie eines der calciumfillenden Salze wirkt,
niamlich dadurch, dafl sie Calcium aus gewissen organischen Ver-
bindungen im Muskel oder Nerven freisetzt. Diese Tatsache ist des-
halb von Bedeutung, weil CO, und vielleicht andere Siuren bei der
Tétigkeit des Muskels und wahrscheinlich auch im Nerven gebildet
werden.

Diese Versuche legten den Gedanken nahe, dafi der Kontraktions-
vorgang durch einen Austausch von Na- oder K-Tonen gegen Ca-
Ionen (oder Mg-Ionen) oder umgekehrt im Muskel oder Nerven be-
dingt ist. Dieser Austausch muB eine Anderung irgend einer physi-
kalischen Eigenschaft der Verbindung (Oberflichenspannung, Vis-
kositit, Aggregatzustand, Wasserabsorption) zur Folge haben. Diese
Zustandsinderung bestimmt oder erleichtert den Eintritt der Ver-
kiirzung.

Iech wendete dann die am Muskel gefundenen Tatsachen auf das
Studium der rhythmischen Kontraktionen an einem giinstigen Ob-
jekt an, nimlich der Schwimmglocke der Medusen. Die Medusen
sind frei schwimmenden Herzen vergleichbar, insofern sie sich
rhythmisch kontrahieren, mit dem Unterschied jedoch, daf} die
Medusen sich nicht fortwahrend kontrahieren, sondern daf} ihre
Km_ltmljt_t_icne:l nur gruppenweise auftreten. Das Zentralnerven-

1} Loebh: Am. Journal of Physiol., Vol, 5, p. 362, 1901,

Fiigt man einer _ NaCl-Losung eine kleine aber bestimmte Quantitiit
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system liegt im Rande der Schwimmglocke. Romanes hatte schon
beobachtet, dall, wenn man die Schwimmglocke abschneidet, der
Rand fortfihrt zu schlagen, wilhrend das Zentrum nicht schligt.
Meine Versuche am Muskel fiihrten mich auf die Vermutung, daf
die Beschaffenheit des Seewassers das isolierte Zentrum verhindere,
sich rhythmisch zu kontrahieren, und daB eine Anderung der Kon-
stitution des Seewassers auch diesen Zentren erlauben wiirde, rhyth-
misch zu schlagen. Das ist in der Tat der Fall. Werden die izo-
lierten Zentren von Gonionemus, einer Hydromeduse in Woods Holl,
in eine reine mit Seewasser isosmotische oder hyperosmotische Koch-
salzlosung gebracht, so fithren sie rasche Kontraktionen aus, fiigt
man aber Ca oder Mg in geniigender Konzentration zu, so wird der
Eintritt der Kontraktionen verzigert oder gehemmt. Bleiben sie
in einer reinen Kochsalzlosung, so héren sie bald auf zu schlagen,
fangen aber wieder an sich zu kontrahieren, wenn man nunmehr
der Kochsalzlosung etwas CaCl, zusetzt. Diese Erscheinung fiihrt
auf die Vermutung, daBl in normalem Seewasser das Zentrum der
Medusen relativ zu viel Ca oder Mg enthilt, und dall es daher nitig
ist, dasselbe in eine reine Kochsalzlosung zu bringen, um den Wert
DNa
Gﬁa. Mg
werden. Bald aber erreicht dieser Quotient einen zu hohen Wert,
und nun werden die Kontraktionen erst wieder moglich, wenn
man den Wert des Quotienten durch Zusatz eines Ca-Salzes ver-
ringert.

Ich ersuchte Dr. Lingle dann, Versuche am Ventrikel des Schild-
krotenherzens anzustellen, um zu sehen, ob hier die Bedingungen
fiir den Herzschlag nicht dhnlich liegen. Es war bekannt, dall der
isolierte Sinus venosus des Froschherzens im selben Rhythmus
schligt wie vorher das unversehrte Herz, dal aber der isolierte
Ventrikel im Blute nicht weiter schligt. Der Sinus venosus benimmt
sich also wie der Rand der Meduse, der Ventrikel wie das Zentrum
derselben. Lingle fand, daB der Ventrikel nur dann imstande ist
spontan zu schlagen, wenn er eine halbe Stunde in eine reine Koch-
salzlosung gebracht wird.l) Bleibt der Muskel dauernd in dieser
Lésung, so hirt er bald zu schlagen auf, vermutlich weil nnumehr zu
viel NaCl in die Ventrikel eintritt. Bringt man den Ventrikel zeitig
aus der reinen Kochsalzlésung in eine feuchte Kammer. so kann er

des Quotienten

zu erhéhen, ehe Kontraktionen mdoglich

1) Lingle: Am. Journal of Physiology, Vol. 4, p. 265. 1901; Vol. §, p. 75. 1902.
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bei guter Sauerstoffversorgung tagelang weiterschlagen. Keine andere
Substanz kann als Ersatz fiir NaCl dienen. LiCl, das sich so giinstig
im Falle des Muskels erwies, kenn nur zum Teil als Ersatz fiir NaCl
dienen. Lingle fand, daB selbst spezifische Herzgifte, wie Kaffein, den
Ventrikel nur dann zum Schlagen bringen, wenn sie einer Kochsalz-
l6sung zugesetzt werden. Wenn das Herz durch eine reine Kochsalz-
losung zum Schlagen gebracht worden ist, so kann es in der Koch-
salzlosung fortschlagen, wenn man der letzteren etwas CaCl, zusetzt.
Auch im Serum kann es lange fortfahren zu schlagen, nachdem es
erst eine halbe Stunde in reiner Kochsalzlosung gewesen ist. Es ist
nun sehr merkwiirdig, dall auch in einer reinen Kochsalzlosung die
rhythmischen Kontraktionen des Ventrikels lange dauern kénnen,
wenn man reinen Sausertoff bestindig durch die Kochsalzlisung
stromen ldfit, oder wenn eine Spur H,0, der Losung zugefiigt wird.
Es wirkt also der Zusatz von Sauerstoff ebenso giinstig gegen die Ver-
giftung durch reines Kochsalz wie der Zusatz von Ca. Sollte es
moglich sein, dall durch die Oxydationsvorgiinge im Muskel Ca in
demselben frei wird, und dall dieses frei gemachte Ca zur Entgiftung
des Kochsalzes fiithrt?

Als ich meine Untersuchungen iiber die Wirkungen der Salze be-
gann, glaubte ich, dall auf diesem Wege die Lisung des Problems
der elektrischen Reizung zu suchen sei. Voraufgehende Untersuchun-
gen iiber die Wirkungen des galvanischen Stromes hatten mich auf
den Gedanken gefiihrt, dall die polaren Wirkungen des Stromes da-
durch bedingt seien, dal die Wanderung der Ionen an den halb-
durchlissigen Membranen der lebenden Organe oder an den Grenz-
schichten zweier Medien gehemmt werde, und ich vermutete, dal
die Versuche iiber Salzwirkungen zeigen wiirden, welche Salze oder
Ionen fiir diese polaren Wirkungen verantwortlich seien. Es schien
mir, dall, wenn dieser Gedanke richtig sei, in Lésungen von Nicht-
leitern im allgemeinen keine rhythmischen Kontraktionen erfolgen
diirften, es sei denn, daB diese Nichtleiter im lebenden Organ Um-
wandlungen erleiden resp. hervorrufen. Das schien fiir die rhyth-
mischen Kontraktionen des Muskels von Gonionemus der Fall zu sein.
Dr. Lingle wiederholte denselben Versuch am Ventrikel und fand, dai
in 1einen Zuckerlosungen keine Zuckungen stattfanden, auch wenn der
Muskel einen ganzen Tag in einer solchen Lisung blieb: wenn er aber
n
8
Kontraktionen wieder an. Das bewies, dal} in der Zuckerlgsung die

alsdann in eine reine — Kochsalzlosung gebracht wurde, fingen die
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Kontraktionen unmiglich waren, ohne dafl jedoch der Muskel eine de-
finitive Schiidigung erlitt. Lingle ermittelte, wie hoch die Konzentration
der Kochsalzlisung sein miisse, um die Kontraktionen des Ventrikels

auszulosen. Er fand, dall in einer Mischung von 98 ecm% Rohrzucker

n
= NaCl oder 96 cem Ii- Nohrzucker + 4 cem % NaCl keine

spontanen Kontraktionen entstehen, wihrend eine Mischung von
n
=
Kontraktionen ausloste.

Es deutete so alles darauf hin, daB ein Austausch zwischen Na
(oder K) und Ca (oder Mg) in gewissen Verbindungen des Muskels
fir die rhythmischen Kontraktionen verantwortlich sei, und in
meinem Buche iiber vergleichende Gehirnphysiologie (namentlich in
der englischen Ausgabe) wies ich darauf hin, dall die entscheidende
Variable eine Anderung der Oberflichenspannung sein konnte.

Im Jahre 1901 beschrieb ich eine Form der Reizbarkeit des Muskels,
die meines Wissens vorher noch nicht beschrieben worden war, und
die durch solche Salze hervorgerufen wird, welche Ca fiillen oder die
Konzentration seiner Ionen verringern, nimlich Citrate, Oxalate,
Fluoride, Karbonate, Phosphate usw.l) Der Versuch besteht in

+ 2 cem

90 cem -~ Rohrzuckerlosung + 10 cem % NaCl-Losung rhythmische

folgendem. Wenn ein Froschmuskel in eine %—Lﬁsnng von Natrium-

citrat gebracht wird und 2 oder 3 Minuten in derselben bleibt, so
gerit er nach der Herausnahme aus der Losung in tetanische Kon-
traktionen oder krampfartige Kontraktionen. Diese Kontraktionen
kénnen eine Minute lang dauern, wenn der Muskel auflerhalb der
Losung bleibt, werden aber sofort gehemmt, wenn der Muskel
wieder in die Ltsung zuriickgebracht wird. Dieser Versuch kann
beliebig oft hintereinander wiederholt werden.

Dr. Zoethout fand in meinem Laboratorium, dall diese Reaktion
rascher und mit gréBerer Sicherheit hervorgerufen werden kann, wenn
eine kleine Quantitit eines K-Salzes zu der Losung zugesetzt wird.
Vielleicht beruht die Wirkung des Kaliums darauf, dall es die Tendenz
des Muskels, in der Lésung selbst in rythmische Kontraktionen zu
geraten, hemmt. Tch habe nimlich oft bemerkt, daB bei Muskeln,
die einmal angefangen haben, in der Citratlosung rhythmisch zu

1) Loeb: Am. Journ. of Physiology, Vol. 5, p. 362. 1901.
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zucken, die vorhin beschriebenen iiberaus kriftigen und krampf-
artigen Kontraktionen nicht mehr stattfinden, wenn sie aus der
Lisung genommen werden. Die letzteren krampfartigen Kontrak-
tionen. die beim Herausnehmen des Muskels aus der Losung von
Natriumecitrat entstehen, bezeichnete ich vorldufig als , Kontakt-
reaktion®, da sie von einer Anderung des Mediums, in dem der
Muskel sich befindet, abhingt.

Die Vorrichtung zur Demon-

stration dieses Versuches ist aus L

Fig. 15 ersichtlich.

Wenn nur ein Teil des Gas-
trocuemius aus der Losung ge- G
hoben wird, so gehen nur solche
Fasern in tonische Kontraktion,
welche in Beriihrung mit Luft
sind, wihrend die Fasern, welche
in der Lisung bleiben, auch er- M
schlafft bleiben. Die Reaktion
ist also nur eine rein lokale Er-
scheinung in jeder Muskelzelle. o
Die Reaktion erfolgt nicht nur,
wenn der Muskel aus der Lo- s
sung in Beribrung mit Luft ge-
bracht wird, sondern auch, wenn
er in Berithrung mit CO,, 01,
Toluol, Zucker oder Glyzerin-
losung gebracht wird. Alle
diese Losungen sind Nichtleiter, ;
und ich glaubte zuerst, daB ich [/‘\]
es hier nur mit einer Offnungs- Fig. 15

EUEkutlg cined galvamachen Vorrichtung zur Demonstration der Kontakt-

Stromes zu tun habe. Dagegen  reaktion des Muskels. Das Becherglas D, das
die Salzldsung enthiilt, ruht auf der Metall-

scheint aber eine Reihe von Tat- platte S, welche am vertikalen Stativ ver-

: schiebbar ist. Durch Heben und Senken von
sachen zu apmehen. Erstens 8 kann der Muskel M obne Erschiitterung ab-
erhilt man keine ,,Schliefungs- Wechselnd in die Lisung oder in die Luft ge-

= bracht werden.
zuckung®, d.h. der Muskel kon-
trahiert sich nie, wenn er aus der Luft in die Citratlosung gebracht
wird, Zweitens ist die Latenzperiode, d. h. die Zeit, die verflieBt
von dem Augenblick der Herausnahme des Muskels aus der Citrat-

losung bis zum Eintritt der Zuckung, relativ groB und kann eine

| ||.“1h1jlj
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Sekunde oder noch mehr betragen. Hat der Muskel in der Citrat-
losung seine hichste Reizbarkeit erreicht, so erhilt man auch einen
Tetanus, wenn man ihn aus einer Zucker- oder Glyzerinlésung in
Luft bringt, withrend die Kontraktion aufhirt, wenn man den Muskel
in die Zuckerlosung zuriickbringt. In der Zuckerlésung aber verringert
sich die Reizbarkeit des Muskels so rasch, dafl man ihn alsbald in
die Natriumecitratlosung zuriickbringen muf, um die Erscheinungen
wieder hervorzurufen.

Die Kontaktreizbarkeit, welche der Muskel in einer Natrium-
Kaliumcitratlosung erlangt, verliert er nicht nur rasch in einer Zucker-
lésung, sondern ebenso rasch in einer Kochsalz- cder LiCl-Lisung.

Nur solche Lésungen rufen diese eigentiimliche Kontaktreizbar-
keit des Muskels hervor, welche Caleium fillen oder die Konzentration
der Ca-Ionen in einer Losung im allgemeinen verringern. Was nun
auch die Wirkung dieser Salze sein mag, der Umstand, dall diese
Form der Reizbarkeit sich bereits in einer Minute oder weniger ein-
stellen kann, beweist, dall nur die Oberflichenschicht des Muskels
oder der einzelnen Zellen dadurch gedindert wird. Es ist unmdéglich
fiir die Anionen dieser Salze in so kurzer Zeit tiefer in die Zellen zun
wandern. In der Oberflichenschicht der Zellen haben wir also eine
voriibergehende Verminderung der Ca-Ionen. Sobald diese abnorme
Oberflichenschicht einmal etabliert ist, kontrabiert sich der Muskel
bei jedem Wechsel von der Citrat-, Karbonat-, Fluorid-Liésung in Luft,
00, , 01 usw. Wenn der Muskel in den letzteren Medien bleibt oder
in eine NaCl-Losung gebracht wird, sc verliert er diese Kontakt-
reizbarkeit. Dieser Verlust der Kontaktreizbarkeit ist meiner An-
sicht nach bedingt durch die Wanderung von Ca-Ionen oder -Salzen
aus dem innern der Muskelfaser an die Oberfliche, wodurch an-
genihert die urspriingliche Beschaffenheit der Oberfliche wieder her-
gestellt wird. Wenn wir dann den Muskel cine kurze Zeit in eine
Natriumeitrat- oder -karbonatlosung zuriickbringen, so wird wieder
eine Verringerung der Ca-Ionen in der Oberflichenschicht eintreten,
und die Kontaktreizbarkeit wird wieder hergestellt werden.

Zoethout fand, daB in einer reinen Ca-L&sung der Muskel erschlafft,
wiithrend er in einer reinen K-Losung eine Tendenz hat, sich zu ver-
kiirzen. Er nimmt entsprechend an, daB die Kontaktreaktion dadurch
ausgelost sei, daB K-Tonen an die Stelle von Ca-Ionen in eine V‘.er—
bindung im Muskel eintreten, und dafl das die Kontaktreaktion
verursacht. Das ist durchaus moglich, obwohl das noch nicht erklart,
warum diese Reaktion nur dann eintritt, wenn der Muskel aus der
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Citratlosung herausgenommen wird, und nicht wihrend er in der
Lisung bleibt. Ich glaube jedoch, dafi der Gedanke, ob nicht die
Muskelzuckung durch eine Substitution der K-Tonen fiir Ca-Ionen
bedingt sei, Beachtung verdient, und mag bemerken, dafBl ich in
meinen Vorlesungen vor einer Reihe von Jahren auf die Moglichkeit
hinwies, dall die Kontraktion des Muskels bei galvanischer Reizung
auf einer solchen Substitution beruhe, wobei der Umstand von Be-
deutung ist, da K-Ionen rascher wandern als Na-Ionen. Darauf
aber wollen wir hier nicht weiter eingehen.

Alle diese Versuche weisen darauf hin, daB ein Austausch von
Na- und K- gegen Ca- (oder Mg-) -Ionen (oder umgekehrt) in be-
stimmten Verbindungen des Protoplasmas eine wesentliche Be-
dingung und vielleicht die Ursache der Kontraktionsvorginge sei.
Es dringt sich aber gleich die Frage auf, welche Rolle spielen dann
die enzymatischen Vorginge, z. B. die Oxydation, die CO,-Produktion?
Die Sauerstoffversorgung ist doch so notwendig fiir die Kontraktion.
Ich wies friither (in der englischen Ausgabe meiner Gehirnphysiologie)
darauf hin, daf die Salze vielleicht nur die Aufgabe haben, eine ge-
wisse Leichtfliissigkeit des Protoplasmas herbeizufiihren oder die
Oberflichenspannung auf ein bestimmtes Niveau zu bringen, wo-
durch es den fermentativen Prozessen moglich wird, die zur Kon-
traktion nitigen Anderungen herbeizufithren. Es ist aber auch noch
eine andere Moglichkeit zu beriicksichtigen. Die Metalle existieren
nicht nur in dissoziierbaren Verbindungen, sondern auch in undis-
soziierbaren (man denke an das Eisen im Himoglobin.) Sollten die
enzymatischen Prozesse nicht auch gewisse Metalle aus solchen Ver-
bindungen frei machen und sie in Tonen iiberfiihren und so das Spiel
des Austausches der Tonen in gewissen dissoziierbaren Verbindungen
erleichtern? Das Verhalten der Salze bei der Gerinnung der Milch
weist anf die Wahrscheinlichkeit hin, daB das EntreiBen gewisser
Metalle aus einer Verbindung eine Vorbedingung fiir die Wirksam-
keit der von aullen eingefithrten Salze sein kann. Ich habe vor zwei
Jahren Versuche ausgefiihrt, welche auf eine ihnliche Rolle der
Salze bei den rhythmischen Kontraktionen einer kalifornischen Me-
duse, Polyorchis, hinweisen. Da dieselben noch nicht verdffentlicht
sind, so muf} ich auf dieselben etwas mehr im Detail eingehen.

Ringer hatte schon beobachtet, dafl Bariumsalze Zuckungen im
Froschmuskel hervorrufen, und ich habe diese Angabe bestétigen
kinnen. Eine reine Losung irgend eines loslichen Bariumsalzes ver-

anlaBt kriftige rhythmische Kontraktionen des ausgeschnittenen
Loeb, Dynamik. 9
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Froschmuskels, und die Reizschwelle ist viel geringer fiir Barium-
salze als fiir die entsprechenden Natriumsalze. Wegen der grofien
Giftigkeit der Bariumsalze kommen die Kontraktionen aber rasch
zum Stillstand. Ich vermutete nun, daf} eine reine CaCl,- oder SrCl,-
Losung dbnlich wie eine BaCly-Lisung auf den Muskel wirken wiirde,
fand aber diese Vermutung hier zwar nicht bestitigt, wohl aber bei
einer Meduse, ndmlich Polyorchis. Das isolierte Zentrum dieser
Meduse fiihrt im Seewasser keine rhythmischen Kontraktionen aus
und verhilt sich also in dieser Hinsicht wie Gonionemus. Es unter-
scheidet sich aber von Gonionemus dadurch, dall es in einer reinen
Kochsalzlosung ebenfalls wihrend der ersten zwei bis sechs Stunden
keine Kontraktionen ausfithrt, daB es aber dann withrend der niachsten
Tage wiederholt lingere Zeit hindurch spontane Kontraktionen aus-
fiithrt. Sobald diese Kontraktionen in einer reinen Kochsalzlosung
aufgehort baben, konnen jederzeit ein paar einzelne Kontraktionen
dadurch hervorgerufen werden, dafl man die Subumbrella mit einem
Tropfen einer Lisung eines Kaliumsalzes beriithrt. Allein der Zusatz
eines Kaliumsalzes zur Kochsalzlsung, obwohl er eine einzelne Kon-
traktion oder eine Reihe solcher Kontraktionen hervorruft. keann
nicht den Rhythmus bestindig unterhalten.

Man kann jedoch sofort in einer Kochsalzlosung regelméBige
rhythmische Kontraktionen des isolierten Centrums hervorrufen, wenn
man eine kleine Menge eines calciumfillenden Salzes, z. B. Natrium-
Oxalat, -Fluorid oder auch -Citrat oder -Tartrat, zusetzt. Ich benutate
gewohnlich Natriumecitrat, da es relativ unschédlich und doch sehr
wirksam war. Wenn 10 cem einer grammolekularen Natriumeitrat-
losung zu 100 cem einer §m NaCl-Losung zugesetzt werden, so
treten meist sofort thythmische Kontraktionen des isolierten Zentrums
auf, die dann eine Stunde oder noch linger dauern konnen. Eine
zweite Methode, sofort Kontraktionen in einer reinen Kochsalzlosung
hervorzurufen, besteht darin, dal man eine Spur einer Siure zusetzt.
Auch CO, geniigt fiir den Zwecek, und ich vermute, dal diese Saure,
die im Korper selbst fortwihrend gebildet wird, eine hervorragende
Rolle bei der Entstehung der rhythmischen Kontraktionen spielt.
Zusatz von Siure bringt die isolierten Zentren von Polyorchis selbst

n f
im Seewasser zum Schlagen. 1,6—2cem 1o HCl miissen zu dem

Zweck zu 100 cem Seewasser zugesetzt werden. Alkalien ]mben die
entgegengesetzte Wirkung. Ich vermute, dafl die Sﬁure_hier ebenso
wirkt wie die Citrate, Oxalate usf., ndmlich beide entreifen das Ca
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wenn die Milch vorher mit Séure oder einem calciumfillenden Salze
behandelt wird, als wenn Ca zugesetzt wird. Nach Loevenhart wird
das so erklirt, dall zur Gerinnung der Zusatz von Ca notig ist, dafs
das letztere aber auch aus gewissen organischen Verbindungen in
der Milch frei gemacht werden kann, indem man es durch calcium-
filllende oder -bindende Salze oder Siuren gewissen organischen Ver-
bindungen in der Milch entreiit. Dasselbe mag auch fiir die rhythmi-
schen Kontraktionen des Zentrums von Polyorchis zutreffen. Fiir
das Zustandekommen einer rhythmischen Kontraktion ist demnach
die Bildung einer bestimmten Calciumverbindung nétig. Diese Be-
dingung kann erfiilllt werden durch Diffusion von Ca von aulen in
die Zellen oder dadurch, dall Ca gewissen anderen im Muskel
existierenden Verbindungen entzogen wird (durch Saure, Oxalate,
Citrate usw. und, wie wir spiter sehen werden, anch durch Enzyme).
Der Kontraktionsvorgang ist veranlallt oder wird erleichtert durch
den Ersatz von Na oder K durch Ca in gewissen Verbindungen
(Seifen oder Toneneiweilverbindungen) oder umgekehrt. Ba und Sr
wirken wie Ca.

Warum schligt das isolierte Zentrum nicht in normalem See-
wasser ? Da CaCl; selbst Kontraktionen herbeifiihrt, so ist es nicht
gut denkbar, daB das CaCl, des Seewassers dafiir verantwortlich ist,
daB in letzterem keine Kontraktionen stattfinden. Es ware denkbar,
daB die Wirksamkeit des CaCl, im Seewasser durch das im letzteren
geloste NaCl gehemmt wird. Man findet nun in der Tat, dall eine
reine CaCl,-Losung oder eine Losung von CaCl, in Rohrzucker mit
groBerer Sicherheit rhythmische Kontraktionen hervorruft als eine
Losung von CaCl, in einer Kochsalzlosung. Vielleicht hemmt das
letztere die Diffusion von CaCl, in den Muskel. Allein die Hemmung
ist nicht vollstindig, und ich habe auch gelegentlich Kontraktionen
des Zentrums von Polyorchis in einer Mischung einer Kochsalz-
l6sung und CaCly-Losung beobachtet. Man gewinnt aber den Ein-
druck, als ob das im Seewasser enthaltene Mg die rhythmischen
Kontraktionen hemme. Wenn wir das Zentrum von Polyorchis in
einer Mischung von 50 cem 3 m NaCl + 10 m Na-Citrat zum Schlagen
bringen und es dann in eine reine Kochsalzlosung oder eine Losung
von 50 cem NaCl +1 oder 2 cem CaCl, tun, so fihrt das Zentrum
fort, sich zu kontrahieren. Wenn das Zentrum aber in eine Koch-
salzlosung getan wird, der so viel Mg zugefugt wird, wie dem Ge-
halte des Seewassers entspricht, nimlich eine Mischung von 100 cem
#m NaCl +10 cem § m MgCl,, so werden die Kontraktionen gehemmt.

!
i
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Die bis jetzt erwiihnten Versuche geben keine bestimmte Ant-
wort darauf, ob der Ersatz von NaCl oder KCIl fiir CaCl, oder der
umgekehrte Vorgang die Kontraktion bedingt. Vielleicht wirft die
folgende Beobachtung Licht auf den Gegenstand. Wenn ein iso-
liertes Zentrum von Polyorchis in eine Mischung von 50 cem §m
Rohrzucker + 10 cem § m CaCl, gebracht wird, so fangen die Kon-
traktionen sofort an, und sie dauern weiter, wenn das Zentrum in
eine Lisung von 50 cem § m Rohrzucker + 10 cem m Natriumeitrat-
losung gebracht wird. Bringt man das Zentrum dagegen zuerst in
die Natriumecitratlosung und lifit die Kontraktionen sich entwickeln,
so horen dieselben auf, wenn es in die Calciumchloridlosung gebracht
wird. Diese Versuche, die in mehrfacher Richtung modifiziert wurden,
scheinen dafiir zu sprechen, dall die Substitution von Na oder K
fir Ca (und Mg?) die Kontraktion verursacht, aber ich betrachte
die Frage nicht als entschieden.

Wie kommt es, dal} in einer reinen Kochsalzlosung die Kontrak-
tionen nicht sofort beginnen, sondern nur nach einer Reihe won
Stunden? Man konnte daran denken, dali das NaCl nur langsam in
die Meduse diffundiert. Wenn das der Grund wire, dann sollte die
Latenzperiode um so geringer sein, je hoher die Konzentration der
Kochsalzlosung. Ich habe aber nicht gefunden, daB das der Fall
ist. Die Latenzperiode war ungefibr dieselbe in einer §, 4, § und § m
NaCl-Losung. Ich glaube vielmehr, daB8 diese lange Latenzperiode
dadurch veranlaBBt ist, daf Ca erst in geniigender Menge in eine be-
stimmte Verbindung im Muskel eintreten und zu dem Zweck aus
einer anderen Verbidnung frei gemacht werden muB, ehe die Kon-
traktionen beginnen kiénnen. Die Kontraktionen fangen in einer
reinen Kochsalzlosung an, sobald die Muskelzellen eine geniigende
Menge von Calcium aus gewissen Verbindungen frei gemacht haben.
Das kénnte direkt durch hydrolytische Enzyme geschehen, oder in-
direkt, und im letzteren Falle mit Hilfe einer Siure, z. B. CO,. Diese
Vermutung ist eine Analogie der Anschauung iiber die Wirkung des
Labferments bei der Gerinnung der Milch, wonach dieses Enzym nur
die Aufgabe hat, das Ca, das natiirlicherweise in der Milch in einer
fir die Gerinnung nicht verwertbaren organischen Verbindung ent-
halten ist, aus der letzteren frei und damit fiir die Gerinnung nutzbar
zu machen.1)

An dieser Stelle mag auch eine Bemerkung iiber den Unterschied
im Verhalten der Zentren von Polyorchis und Gonionemus in einer

1) Loevenhart: a.n. Q.
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reinen NaCl-Losung Platz finden. Das Zentrum von Gonionemus
beginnt sofort in einer reinen Kochsalzlosung zu schlagen, das Zentruom
von Polyorchis dagegen tut das nur nach einer langen Pause. Der
Unterschied mag vielleicht darauf zuriickzufiihren sein, daf die
Zellen von Gonionemus von vornherein genug Ca in der fiir die Kon-
traktion geeigneten Verbindung besitzen, wihrend das bei den
Muskelzellen von Polyorchis nicht der Fall ist.

Wir kommen nun zu der Frage, was bedingt die ununterbrochene
Reihenfolge rhythmischer Kontraktionen, von denen das Leben der
hioheren Tiere abhingt? Ich glaube, dall konstante chemische An-
derungen, wie Oxydationen, Siurebildungen und andere enzymatische
Vorginge, u. a. auch die Wirkung haben, fortwihrend kleine Mengen
Caleium aus gewissen Verbindungen frei zu machen, so dall es in an-
dere, dissoziierbare Verbindungen eintreten kann, in welchen es
durch Na oder K ersetzt werden oder umgekehrt die lefzteren
Metalle ersetzen kann. Hierbei werden gewisse physikalische Vari-
abeln in der Zelle gedndert, und das bedingt oder erleichtert den
Eintritt der Kontraktion. Ich glaube, dall namentlich die CO,,
welche in den Zellen gebildet wird. bei der Freimachung des Calcinms
eine wichtige Rolle spielt.

Wir haben bisher die Umstiinde, welche den nervenreichen Rand
zum Schlagen bringen, auller acht gelassen, da derselbe in allen
miglichen Lisungen wenigstens eine Zeitlang schligt. Wir sind ge-
neigt, daraus den Schlufl zu ziehen, dall gerade in den Nervenzellen
die fermentativen oder sonstigen chemischen Prozesse, welche zum
Freimachen des Calciums aus gewissen organischen Verbindungen
notig sind, in besonderer Intensitit erfolgen, und dall die Metall-
ionen, deren Austausch in gewissen Verbindungen unserer Annahme
nach Vorbedingung des Erregungsvorganges ist, doch in geniigender
Zahl vorhanden sind. Ich mochte aber eine Beobachtung mitteilen,
die auch hier einen weiteren Einblick in die Rolle der Metallionen
bei der rhythmischen Kontraktion gewihrt. Wenn man den isolierten
Rand von Polyorchis in eine Losung von 100 cem § m NaCl, 2 cem
#m KCl, 2 cecm 3 m CaCly, bringt, so zeigt er eine Tendenz zu
tonischer maximaler Kontraktion (Systole), welche dem Spiel der
Systole und Diastole und damit den rhythmischen Kontraktionen
ein Ende bereitet. Diese Erscheinung ist durch das Calcium in der
Lisung veranlaBt. Fiigt man aber 10 cem §m MgCl, zu, so ver-
schwindet der Stillstand in extremer Systole, und regelmafiige peri-
odische Kontraktionen erfolgen. Es handelt sich hier wohl darum,
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daB das Mg die Tendenz des Muskels zu erschlaffen begiinstigt, und
damit die Diastole ermdglicht. Die Tatsache zeigt, in wie hohem
Grade die Metallionen die rhythmische Titigkeit beherrschen.

Es handelt sich nun bei der Wirkung der Salze nicht nur um Aus-
losung der rhythmischen Vorgiinge, sondern die Reizbarkeit und
impfindlichkeit der Organe hingt davon ab. Overlon hat gezeigt,
daB ein Froschmuskel seine Erregbarkeit in einer reinen Zuckerlosung
rasch verliert, dall er sie aber behilt oder wieder gewinnt, wenn man
der Zuckerlosung eine kleine Quantitit von Kochsalz zufiigt, und dal
nur NaCl und keine andere Substanz diese Wirkung besitzt. Lingle
hat gezeigt, dali ein Streifen des Ventrikels des Schildkrotenherzens
weder durch elektrische noch mechanische Reize zu rhythmischen
Kontraktionen veranlafit werden kann, wenn man ihn nicht vorher
mit NaCl-Losung trinkt. Wenn man einen Ventrikelstreifen in eine
feuchte Kammer bringt, ohne ihn mit NaCl-Lésung anzufeuchten,
so ruft ein konstanter Strom keine rhythmischen Kontraktionen
hervor: feuchtet man aber den Streifen in oder auflerhalb der feuchten
Kammer mit NaCl-Losung an, so treten bei der Durchleitung eines
konstanten Stromes Kontraktionen ein.l) Man gewinnt den Ein-
druck, als ob zur Erhaltung der Reizbarkeit des Muskels neben der
Zufuhr des Sauerstoffs auch eine Zufuhr von Na-Ionen oder -Salzen
nitig sei.

Wenn es wahr ist, dali die Reizung in einem Ersatz der Na- oder
K-lonen durch Ca- oder Mg-Tonen oder umgekehrt besteht, und
dal} die normale Erregbarkeit die Gegenwart der betreffenden Metall-
ionen in bestimmtem Verhiltnis in den Geweben zur Voraussetzung
hat, so sollte es auch méglich sein, daB eine Anderung in diesem
Verhiiltnis den Geweben Eigenschaften verleiht, welche sie normaler-
weise nicht besitzen. Das ist nun der Fall, und die oben erwihnte
Kontaktreizbarkeit des Muskels mag als ein Beispiel gelten. Allein
auch auf dem Gebiete der Reizbarkeit der sensiblen Nervenenden
lalt sich die Richtigkeit dieser Annahme dartun. Wenn man einen
dekapitierten Frosch vertikal an einem Stativ aufhingt und die FiiBe
in Wasser tauchen lifit, so erfolgt keine Reaktion. Li#Bt man sie
in Siure tauchen, so werden sie sofort in die Héhe gehoben. Man
kann aber die Fiie eines solchen Frosches gegen Wasser ebenso
empfindlich machen, wie sie sonst gegen Siure sind. Dazu ist es nur

1) Overton: Pfliigers Archiv, Bd. 92, 8. 346. 1902.
#) Lingle: Bcience, Vol. 21, p. 887. 1005. (Lingle hatte diese Tatsache schon
vor dem Erscheinen der Overtonschen Arbeiten gefunden.)
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nitig, dieselben etwa !/, bis 1 Minute in eine Lésung von Aluminium-
chlorid oder Natriumcitrat zu bringen.!) Bringt man sie dann hinter-
her in destilliertes oder Leitungswasser, so zieht das Tier dieselben
zuriick und fiihrt dabei so wilde Bewegungen aus, dafl der Beob-
achter versucht sein kénnte, die Erscheinung als einen Beweis fiir
die Riickenmarksseele anzusehen. Die Tatsache wird dadurch noch
merkwiirdiger, dall das Eintauchen der Fiife in die Aluminium-
chlorid- oder Natriumcitratlosung im allgemeinen keine solche Wir-
kungen zur Folge hat. Ich glaube, daf fiir die Pathologie der Nerven-
krankheiten Anderungen in der Konzentration der verschiedenen
organischen Metallverbindungen infolge der Entstehung abnormer
Stoffwechselprodukte von der griBiten Bedeutung sind.

Was die Wirkung der Salze auf den motorischen Nerven des
Froschmuskels betrifft, so beschriinkt sich meine eigene Erfahrung
auf die Tatsache, dal Salze, welche, wie die Oxalate, Fluoride, Citrate,
die Calciumsalze fillen, resp. die Konzentration der Ca-Ionen (und
Mg-Tonen?) in den Geweben erniedrigen, auch die Erregbarkeit des
Nerven gegen elektrische Reize erhthen. Mathews hat eine Reihe
von Versuchen iiber die minimale Konzentration der Salze ange-
stellt, in der dieselben imstande sind, im Ischiadicus Zuckungen des
Froschmuskels auszulosen. Seine Resultate stimmen, wie mir scheint,
im wesentlichen mit meinen Beobachtungen am Muskel iiberein, und
ich glaube, dall die Bedingungen bei der Erregung im Nerven im
wesentlichen mit den oben fiir den Muskel resp. Gonionemus aus-
einandergesetzten iibereinstimmen. Mathews®) FErklirung ist je-
doch eine andere, indem er annimmt, dall die Anionen direkt er-
regen, und daf die negative elektrische Ladung der Anionen dabei
eine Rolle spielt; wihrend ich geneigt bin, anzunehmen, dall Oxalate,
Fluoride und Citrate nur deshalb stirker auf den Nerven wirken als
eine Kochsalzlosung, weil sie die Ca-Ionen fester zu binden imstande
sind und dadurch den Austausch zwischen Na- (oder K)- und Ca-
(oder Mg-) -Tonen in gewissen organischen Verbindungen der Ge-
webe erleichtern. Der Nerv aber unterscheidet sich in einem wesent-
lichen Punkte vom Muskel, insofern, als Wasserentziehung im Nerven
Erregungsvorgiinge auslost, die zu Zuckungen des Muskels fiihren,
wihrend der Muskel selbst durch Wasserentziehung nicht zum
Zucken gebracht werden kann. Es ist fiir den Erfolg gleichgiltig,
wie die Wasserentziehung beim Nerven bewirkt wird, ob durch

1) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 81, 8. 248. 1902. :
2) A. P. Mathews: Am. Journal of Physiology, Vol. 11, p. 456. 1904,
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hypertonische Salzlosung oder durch Verdunstung. Nach Mathews
bringen Rohrzucker und Harnstoff Zuckungen hervor, wenn ihre

m
Konzentration n—; ist, wihrend diese Konzentration fiir KCl etwa T

oder % ist. Im Hinblick auf die Dissoziation der letzteren Verbindung

ist die Ubereinstimmung eine gute. Bei den Salzen, welche Calcium
besonders kriftig zu binden oder eliminieren imstande sind, wie Oxa-
laten, liegt die Grenze natiirlich viel niedriger.

Bei meinen Versuchen fiel es mir auf, dal} diejenigen Salze, welche
besonders wirksame Abfithrmittel sind, mit denjenigen iibereinstim-
men, welche den Muskel und Nerven besonders wirksam zu erregen
imstande sind. So sind die Citrate, Oxalate, Fluoride, Tartrate,
Sulfate — namentlich die Natriumsalze derselben — gute Abfiihr-
mittel. Bariumchlorid, das die Muskeln auBerordentlich schnell zur
Kontraktion bringt, ist auch das wirksamste Abfithrmittel, das aller-
dings nur bei Pferden zur Anwendung kommt. Die Wirkung dieser
Salze ist von Schmiedeberg und Cushny durch die Annahme erklirt
worden, dal diese Salze, wenn sie in den Darmkanal eingefiihrt
werden, durch ihre osmotische Wirkung die Absorption von Darm-
saft aus dem Darm verhindern, und daf dieser Uberschull von Fliissig-
keit die abfiihrende Wirkung veranlaBBt. Es schien mir wahrschein-
licher, dal diese Salze eine Erhéhung der Reizbarkeit der Muskeln
und Nerven des Darmes veranlassen, und daf das das Eintreten
peristaltischer Bewegungen des Darmes veranlat.1) Diese Bewegungen
verursachen die rasche Defakation. Wenn diese Vermutung richtig
war, so muliten die Abfithrmittel ebenso wirksam sein, wenn sie
unter die Haut oder ins Blut gebracht werden, als wenn sie per os
gegeben werden. J. B. Mac Callum?) untersuchte diesen Gegenstand
und fand, dall Bariumsalze, Citrate, Fluoride usw. als Abfuhrmittel
wirken, wenn sie unter die Haut oder in die Blutgefifle eines Tieres
injiziert werden. Am schnellsten traten die peristaltischen Be-

wegungen und die Defikation ein, wenn die Salze (%-Lﬁsungen)

auf die peritoneale Seite des Darmes getriufelt werden. Diese peri-
staltischen Bewegungen des Darmes kénnen durch Injektion einer
Calciumchloridlosung oder durch Einfithrung von CaCl, oder MgCl,

1)} Loeh, Piliiger's Archiv. Bd. 91. 8. 250. 1002,

%) J. B, Mac Callum: The University of California Publications, Physiology, Vol. I,
p. 4. 1903, p. 1156 u. 125. 1904. — Pfliigers Archiv, Bd. 104. 1904. Am. Journal
of Physiology, Vel. X, p. 101. 1903 u. p. 259. 1904.



138 V. Vorlesung,

in den Darm verhindert werden, was von groBer therapeutischer
Bedeutung ist. Mac Callum machte aber weiter die iiberraschende
Entdeckung, dafl der wiisserige Charakter der Stiihle bei der Dar-
reichung von Abfithrmitteln durch eine aktive Sekretion von Fliissig-
keit in den Darm veranlaft wird und nicht, wie Schmiedeberg an-
genommen hatte, durch eine Retention von Fliissigkeit im Darm.
Wenn Mac Callum eine leere Schlinge des Diinndarms bei einem
Kaninchen isolierte, so fiillte diese Schlinge sich in kurzer Zeit mit
einem klaren Sekret, wenn eine Reihe von Tropfen einer Natrium-
citrat- oder Bariumchloridlosung auf die peritoneale Seite des Darmes
gebracht wurden. Es war auf diese Weise miglich, in kurzer Zeit
20 cem oder mehr vollkommen klares Sekret vom gesamten Diinn-
darm eines Kaninchens zu erhalten. Diese Fliissigkeitssekretion konnte
ebenfalls durch CaCl, gehemmt werden.

Mac Callum zeigte ferner, dafl auch die Sekretion anderer Driisen
durch den Zusatz jener Salze beschleunigt und, wenigstens voriiber-
gehend, durch CaCl, gehemmt werden kann. Dieselben Salze, welche,
wie Ba(Cl, oder Natriumeitrat, die Sekretion von Fliissigkeit in den
Darm beschleunigen, beschleunigen ebenfalls die Sekretion durch die
Nieren, und diese Sekretion kann durch CaCl,-Lésung verringert
werden.1) Wir haben schon darauf hingewiesen, dafl diese Tatsachen
fiir die Theorie der Sekretion von Bedeutung sein diirften, insofern,
als sie uns eine Andeutung iiber die Kriafte geben, welche neben
dem osmotischen Druck bei der Sekretionstiatigkeit in Betracht
kommen.

Alle diese Tatsachen weisen darauf hin, dall den Salzen im Kérper
eine weitreichende Bedeutung bei der Regulation der Lebenserschei-
nungen, namentlich der Vorginge der Erregung und Hemmung, zu-
kommt. Als weiteres Beispiel mag folgende Tatsache erwihnt werden.
Bock und Hoffmann?2) fanden, und andere Autoren bestitigten die
Tatsache, daB Losungen von Natriumsalzen, z. B. NaCl, NaBr, wenn
sie in geniigender Menge ins Blut injiziert werden, Glykosurie beim
Kaninchen veranlassen. Es ist notig, daB in diesem Falle die NaCl-

; : e
Lisung eine hohere Konzentration besitzt als 5" Fischer fand, dal,

je hoher die Konzentration, um so rascher der Eintritt der Glykosurie.
Fischer fand ferner, daB Citrate viel wirksamer sind als Chloride,

1) J. B. Mac Callum: University of California Publications, Physiology, Vol. 1.

p. 81. 1903 L i
2} Bock und Hoffmann: Reicherts und Du Bois-Reymonds Archiv, 8. 550. 1871.
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und daB die durch jene Salze hervorgerufene Glykosurie durch CaCl,
ganz oder teilweise gehemmt werden kann.?) Diese Tatsachen scheinen
die Idee Pfliigers zu begiinstigen, daB es sich hier um den Einflul
der Salze auf gewisse nervise Elemente der Medulla oblongata handelt. °
Es ist miglich, daB durch die Wirkung der Natriumsalze der Zucker-
gehalt des Blutes voriibergehend erhéht wird, und dal Ca diese
Wirkung hemmt. Mac Callum machte die interessante Beobachtung,
daB in diesem Falle der Zucker nicht nur durch die Niere, sondern
auch in das Imnere des Darmes sezerniert wird.

Wenn wir die Resultate dieser Beobachtungen kurz zusammen-
fassen, so kommen wir zu dem Schlusse, daB alle Vorginge, welche
von der Titigkeit der Muskeln, Nerven oder Driisen abhingen, in
hervorragender Weise durch Salze beeinfluBt werden; und dall ganz
besonders Anderungen im Verhiltnis der Na-, K- und Ca- und Mg-
Tonen in den Zellen die Eigenschaften der letzteren beeinflussen.
Der Gedanke, den wir verfolgt haben, nimlich dafl die Substitution
von Na oder K fiir Ca und Mg oder umgekehrt in gewissen organischen
Verbindungen die Ursache der Kontraktion ist, mag vielleicht im
einzelnen eine Modifikation erfahren, und zweifellos miissen wir ein
umfangreicheres Material besitzen, ehe wir eine endgiiltige Theorie
dieser Vorgiinge aufstellen konnen. Ich glaube aber, dafl diese Theorie
in der Hauptsache die Ziige aufweisen wird, die ich in meinen Ar-
beiten im Jahre 1899 und 1900 andeutete, nimlich dal} die normalen
Eigenschaften, namentlich die Reizbarkeit der tierischen Gewebe,
von der Gegenwart von Na-, K-, Ca- und vielleicht Mg-Tonen in
bestimmten Verhiltnissen abhingen; und dal} diese Ionen zum
Teil mit Kolloiden verbunden sind (fettartigen und Eiweikoérpern);
dall jeder Wechsel im Verhiiltnis dieser Ionen oder Ionenkolloide
die Eigenschaften der Gewebe dndert und, wenn der Wechsel plitz-
lich genug ist, zu Tatigkeit oder Hemmung einer Titigkeit Ver-
anlassung gibt, je nach dem Sinne, in dem das Ionenverhiltnis sich
andert. Endlich bin ich auch der Meinung, dall die rhythmischen
Vorginge, wie Herzschlag, Atmung usw., durch eine Substitution
gewisser Metallionen an die Stelle anderer bedingt sind. Unter
normalen Bedingungen sind diese Substitutionen durch die enzymati-
schen Vorgiinge veranlaft, welche ununterbrochen weiter gehen, und
welche unter anderem zur Folge haben, daB gewisse Metallionen
aus gewissen Verbindungen in Freiheit gesetzt und fiir den Eintritt

') M. Fischer: University of California Publications, Physiology, Vol. I, p. 77
und 87. 1904.
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in andere Verbindungen verwendbar werden, wie das beispielsweise
fir die Wirkung des Labfermentes auf die Milchgerinnung der Fall
zu sein scheint,

3. Die Reaktion der Fliissigkeiten, in denen sich die
Lebenserscheinungen abspielen.

Nicht nur das Leben der Wassertiere, sondern alles Leben spielt
sich in einer Losung von Elektrolyten ab, insofern als jede Zelle im
allgemeinen von Losungen von Elektrolyten umspiilt ist und solche
Losungen in ihrem Innern enthilt. Man hatte friiher allgemein an-
genommen, dall diese Losungen bei Tieren meist alkalisch reagieren,
bei Pflanzen dagegen eine saure Reaktion haben. Insbesondere wurde
behauptet, dall das Blut eine alkalische Reaktion besitze. Dieses
Resultat griindete sich auf Titrierversuche. Die physikalische
Chemie gab dem Begriff der Alkalinitit jedoch eine andere Fassung,
indem sie zeigte, dall als Mal der Alkalinitit die Konzentration der
freien Hydroxylionen in einer Lisung anzusehen ist. Fiir die Messung
dieser Gréfle ist die Titriermethode ungeeignet. Die Anwendung der
neueren Methoden, welche wir der physikalischen Chemie verdanken,
ergab dann auch ganz andere Resultate, als man friither erhalten hatte.
Hoberl) war der erste, der von diesen Methoden fiir das Blut Ge-
brauch machte und mittels der Gaskette fand, dall das Blut sehr
schwach alkalisch ist. Seine Methode war aber nicht ganz einwands-
frei, und in der Folge wurde von Friedenthal®), Fraenckel®), Farkas
und dann von Hdber selbst der Nachweis erbracht, daB die Kon-
zentration der Hydroxylionen im Blute nicht hoher ist als in destil-
liertemn Wasser. Cotirell und ich fanden dann dasselbe fiir Seewasser. %)
Wir diirfen also daraus den Schlufl ziehen, dall im allgemeinen die
Lebenserscheinungen sich in einer nichtalkalischen, ungefahr neutralen
Flissigkeit abspielen.

Wir erwithnten in der ersten Vorlesung, dal} zu den allgemeinsten
chemischen Vorgingen in lebenden Organen die Bildung von Sduren,
z. B. C0,, gehort. Dadurch werden den Gewebesiiften fortwihrend
Wasserstoffionen zugefiihrt. Die Ausatmung beseitigt einen Teil der
Kohlensiéure, aber nicht die iibrigen Siuren, und so wire Gefahr
vorhanden, dafB jeder Organismus schlieBlich an der Produktion

1) Héber: Pfliigers Archiv, Bd. 81, 8. 535. 1900. v

2} Friedenthal: Zeitschrift fiir allgemeine Physiologie, Bd. 1, S. 56. 1902,
3) Fraenckel: Pfliigers Archiv, Bd. 96, 8. 601. 1903.

4) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 99, 8. 637. 1803 und Bd. 101, 5. 340. 1904,
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seiner eigenen Siaure zugrunde gehen miiBte, wenn nicht der Gefahr
vorgebeugt wiirde. Das geschieht durch die Karbonate, welche im
Blut vorhanden sind, und welche einer plétzliche nUberschwemmung
der Gewebe mit Siuren entgegenwirken. Auch die Eiweillstoffe des
Blutes vermigen die Wasserstoffionen durch Bindung unschiidlich
zn machen.l) In schlagender Weise kann man sich davon durch
folgenden Versuch iiberzeugen. In einer physiologischen Kochsalz-
losung, die durch Zusatz von Salzsiure ein Tausendstel normal in
bezug auf die letztere gemacht ist, stirbt der Froschmuskel in einer
Stunde oder noch friiher. FErsetzt man aber die Kochsalzlosung
durch defibriniertes Ochsenblut, so bleibt der Muskel mehrere Tage
am Leben, auch wenn man dem Blute eine viel griliere Menge Salz-
siiure zusetzt. Ein drittes Mittel fiir die Unschidlichmachung der
im Stoffwechsel gebildeten Wasserstoffionen diirfte wielleicht in
einer kompensatorischen Produktion von Basen bestehen. Es scheint,
als ob es sich der Miihe lohnte, die Bilanz der Wasserstoff- und Hy-
droxylionen im Organismus griindlicher zu erforschen. Dall das bisher
noch nicht geschehen ist, diirfte daran liegen, dall dieses Problem
erst durch die Arbeit der physikalischen Chemiker erkannt werden
konnte. ot

Man kann sich nun in der Tat bei Seetieren davon iiberzeugen,
dall namentlich die Vorginge der Entwicklung und des Wachstums
nur dann mit normaler Geschwindigkeit verlaufen, wenn die um-
gebende Lisung imstande ist, etwa gebildete Siure zu neutralisieren.
Wenn man Stimmen von Tubularia crocea, einem Hydroidpolypen,
den Polypen abschneidet, so bilden sie bei der Temperatur von 20° C
in etwa zwei Tagen einen neuen Polypen, und kurze Zeit spiiter be-
ginnt der Stamm von einer dicht hinter dem neugebildeten Polypen
gelegenen Stelle in die Linge zu wachsen. Wenn man sich nun eine
Losung herstellt, welche NaCl, KCl, CaCl,, MgCl, und MgSO, in
dem Verhiltnis und der Konzentration enthilt, in welcher diese
Salze im Seewasser enthalten sind, und wenn man darauf achtet,
dall die Losung neutral ist, so wird die Regeneration der Polypen
verzogert, und das Wachstum ist aufierordentlich gering. TFiigt man

zu 100 cem einer solchen Losung aber 0,5 bis 1 cem einer% NaHCO,4-
y sag I
Losung oder 0,1 cem einer 3 Na, CO,-Losung oder 0,2 his 1,0 cem

) Bugarszky und Liebermann: Pfliigers Archiv, Bd. 72, 8. 51. 1808. — Spiro
und Pemael: Zeitachrift fiir physiol. Chemie, Bd. 26, S. 233. 1808,
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Losung!) enthielt. Einige dieser Losungen erhielten Zusitze anderer
Salze. In der reinen van't Hoffschen Losung blieben die Eier meist
auf dem ersten Furchungsstadium stehen, und nur wenige ent-
wickelten sich his zur Blastula. Ich habe keine Gastrula und sicher
keinen Pluteus in einer solchen Losung gefunden. Wurde aber zu
100 cem dieser Losung 0,5 oder 1 cem oder mehr einer § m NaHCO,-
Losung zugesetzt, so entwickelten sich alle Eier, und fast ebenso
viele erreichten das Pluteusstadium wie in normalem Seewasser.
Auch erfolgt die Entwicklung in einer solchen Losung ungefihr
ebenso rasch wie in normalem Seewasser. Auch der Zusatz von
0,1 cem einer § m Na,COj-Lésung zu 100 cem der wvan't Hoffschen
Losung bedingte, daf sich einige Plutei bildeten, die jedoch nicht sehr
normal waren und nicht lange lebten. Der Zusatz von 0,2—0,4 cem

-% NaHO zu 100 cem der van't Hoffschen Lisung macht die Lisung

insofern geeigneter fiir die Entwicklung der Eier, als die Mehrzahl
oder alle sich entwickelten. Aber ich habe niemals die Bildung eines
Skeletts in solchen Lisungen beobachtet. Man mull aber hierbei
wohl beriicksichtigen, dall das NaHO in solchen Losungen bereits
in den ersten 24 Stunden durch die Absorption von CO, aus der Luft
und durch die in den Tieren gebildete CO, neutralisiert war, wihrend
die Skelettbildung erst nach 4872 Stunden erfolgt. Der Zusatz

von 0,8 cem einer %N&EHPDrLﬁaun‘g zu 100 cem der van't Hoff-

schen Liosung wirkte dhnlich wie der Zusatz von NaHO. Der Gehalt
des Seewassers an Phosphaten und Karbonaten macht dasselbe
also zu einem viel giinstigeren Nihrboden fiir die Entwicklung von
Tieren als eine Losung, welche zwar neutral ist, aber keine Stoffe
fur die Neutralisation der Sauren enthilt, welche im Tierkérper
gebildet werden.

Im Verlaufe dieser Untersuchungen fanden Osterhout und ich
eine Tatsache, welche vielleicht ein neues Licht auf die Bedeutung
der Algen fiir das Tierleben im Wasser, besonders im Seewasser,
wirft. Wir fanden némlich, dafi Algen (Ulva, Enteromorpha), wenn
gie dem Licht ausgesetzt sind, das Seewasser alkalisch machen,
wihrend diese Reaktion im Dunkeln ausbleibt. Wir dachten erst,
dafl es sich hier nur um eine Umwandlung des Bikerbonats in Kar-

') Als van't Hoffshee Lisung bezeichne ich eine Liisung, welche die Bestandteils
des Beewassers in der relativen molekularen Konzentration enthiilt, in der sie nach
van't Hoff im Seewasser enthalten sind, ndmlich 100 NaCl, 2,2 KCl, 7,8 MgCl

3,8 MgS0,, 1,5 bis 2 CaCl,. ¥,
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bonat durch die Assimilationstiitigkeit handele. Allein wir fanden,
dall auch eine Losung von NaCl, CaCly, KCl und MgCl, eine al-
kalische Reaktion (gegen Phenolphthalein) ergab, wenn man ihr
Algen zusetzte und die Lisung dem Licht aussetzte. ¥Es scheint
also, daB} die Algen dem Tierleben noch den Dienst erweisen, Siuren
zu neutralisieren, welche sonst im Ozean und den Seen die Ge-
schwindigkeit der Entwicklung verringern wiirden.

4. Die Wirkungen des elektrischen Stromes
vom Standpunkt der Ionentheorie.

Man bezeichnet allgemein den elektrischen Strom als das uni-
versellste Reizmittel. Das ist richtig, wenn man sich auf den Nerv
und Muskel beschriankt, welche durch den elektrischen Strom leichter
erregt werden als durch irgend eines der anderen Erregungsmittel,
mit Ausnahme der Elektrolyte. Fiir die Hervorrufung vieler Lebens-
erscheinungen ist der elektrische Strom dagegen recht ungeeignet.
Die Zellteilungsvorginge lassen sich beispielsweise nach allen bis
jetzt vorliegenden Erfahrungen nicht durch den elektrischen Strom
hervorrufen, nicht einmal die Orientierung der Kernspindel lafit sich
durch den elektrischen Strom beherrschen.!) Dasselbe gilt fiir die
Vorginge des Wachstums. Damit stimmt es iiberein, dafl in der
Pflanzenphy=iologie der elektrische Strom als Mittel zur Beherrschung
der Lebenserscheinungen so gut wie gar keine Rolle spielt, wahrend
er in der Physiologie der hoheren Wirbeltiere, wo so viele Vorginge
durch Nerven direkt oder indirekt beeinflulit werden, ein sehr wichtiges
Hilfsmittel der Forschung ist. Bei den niederen Tieren und wohl
auch bei den Pflanzen ist der elektrische Strom nur da von Ein-
flul, wo rasche Protoplasmabewegungen oder Flimmerbewegungen
modifiziert werden kiénnen. Es wird deshalb am besten sein, wenn
wir uns fiir die Analyse der Wirkung des elektrischen Stromes haupt-
sichlich an die Erfahrungen iiber die elektrische Reizung von Nerv
und Muskel halten.

Wir haben in der Vorlesung iiber die physikalische Konstitution
der lebenden Substanz gesehen, daf3 die festen Bestandteile derselben
kolloidale Substanzen sind, wihrend der fliissige Inhalt der Zellen
aus kolloidalen Losungen besteht, die zugleich Elektrolyte enthalten.

1) Alle Versuche, die iiber diesen Gegenstand in der Literatur erwihnt sind,
haben zu negativen Ergebnissen gefiihrt. Ich erinnere an Rouxr' bekannte Arbeiten.
Auch eigene, nicht verdffentlichte Versuche an Seeigeleiern haben nur negative Re-
gultate ergeben.
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Leiten wir durch ein solches System einen elektrischen Strom, so
kommen als Leiter erstens und wesentlich die Ionen der Elektrolyte
in Betracht. Zweitens aber sind auch die kolloidalen Teilchen der
Liésung zu beriicksichtigen, da sie ja im allgemeinen eine elektrische
Ladung besitzen. Es ist aber, wie schon erwdhnt, moglich, dall
auch die kolloidalen Teilchen ihre elektrische Ladung einer elektro-
lytischen Dissoziation verdanken, so dall alle elektrisch geladenen
Teilchen in der lebenden Substanz als Ionen anzusehen wiren. Die
Konzentration der gelésten kolloidalen Teilechen ist so gering, dall
sie den osmotischen Druck in den Geweben nicht wesentlich beeinflul3t.
Wir diirfen also sagen, dall die Leitung des elektrischen Stromes in
lebenden Geweben so gut wie ausschlieflich durch die Wanderung
von Ionen bedingt ist.

Wenn wir einen konstanten Strom durch den Nerven eines Nerv-
muskelpriparates oder einen Muskel schicken, so entstehen zwei
Gruppen von Wirkungen, erstens eine Zuckung des Muskels, wenn
der Strom geschlossen oder geiffnet wird, und zweitens Erhohung
der Erregbarkeit an der Kathode und Verringerung der Erregkarbeit
an der Anode, wihrend der Strom durchflieBt. Wenn der Strom in
konstanter, eben ausreichender Intensitit den Nerven oder Muskel
durchfliet, so treten keine Zuckungen ein. Es ist ferner zu be-
merken, dall die Zuckung, resp. die Erregung, welche zur Zuckung
fiihrt, beim Schlieien des Stromes von der Kathode, beim Offnen
von der Anode ausgeht. Wir sind also fiir die Analyse der Wirkungen
des elektrischen Stromes im Nerv und Muskel auf die Vorgiinge an
den Elektroden angewiesen. Wenn wir einen Strom durch die Losung
eines Elektrolyten leiten, so finden an den Elektroden, welche in die
Losung tauchen, zwei Gruppen von Anderungen statt, erstens eine
Anderung in der Konzentration der Ionen und zweitens eine Ab-
gabe von Elektrizitit seitens der Ionen an die Elektroden. Dadurch
werden die betreffenden Ionen in Atome verwandelt und veranlassen
sekundiire chemische Reaktionen. Es fragt sich nun: werden die
durch den elektrischen Strom hervorgerufenen Zuckungen durch
die Anderung in der Konzentration der Ionen an den Polen aus-
geldst oder durch die Entzichung der elektrischen Ladung, d. h. die
Umwandlung der Ionen in Atome? Diese Frage 1iBt sich insofern
beantworten, als die zweite Moglichkeit nicht zutreffen kann, d. h.
die bekannten physiologischen Wirkungen des elektrischen Stromes
konnen nicht durch die Abgabe der elektrischen Ladungen seitens

der Tonen oder kolloidalen Teilchen bedingt sein. Ein strikter Beweis
Loeb, Dynamik. 10
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fiir diese Behauptung liegt in Versuchen iiber Influenz, welche ich
vor 8 Jahren verdffentlicht habe, und die ich hier kurz erwiahnen will.

Es war lingst bekannt, daf3 der clektrische Strom nur dann eine
physiologische Wirkung auszuiiben imstande ist, wenn er einen
Nerven oder Muskel in der Léngsrichtung der Fasern durchsetzt,
wahrend seine Wirksamkeit abnimmt oder aufhort, wenn er die
Fasern quer durchsetzt. Ich habe nun gezeigt, dafl die gleichen
Erscheinungen auch zutreffen, wenn man den elektrischen Strom
nicht direkt durch die Nerven schickt, sondern wenn man die letzteren
durch Influenz erregt.1) Es seien a und b (Fig. 16) die beiden Elektro-
den einer Toepler-Holizschen Elektrisiermaschine und c¢d der Nerv
eines Nervmuskelpriparates vom Frosch. Der letatere liegt auf

b
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Fig. 16.

einer isolierten Glasplatte. Wenn er nun der Funkenstrecke ab
parallel liegt, so tritt jedesmal eine Zuckung des Muskels ein, wenn
ein Funke zwischen a und b iiberspringt; vorausgesetzt, dall die Ent-
fernung des Nerven von der Funkenstrecke eine gewisse Grofe
nicht iibersteigt. Legt man aber den Nerven in die gleiche Entfernung
von der Funkenstrecke, aber mit seiner Lingsrichtung rechtwinklig
zur Funkenstrecke (Fig. 17), so tritt keine Zuckung ein, wenn ein
Funke iiberspringt. Liegt der Nerv genau rechtwinkelig zur Funken-
strecke, so kann man ihn ganz nahe an die beiden Elektroden bringen,
ohne daf cine Wirkung eintritt. Die Erscheinungen lassen sich auch
mit demselben Erfolg wiederholen, wenn man statt der Elektrisier-
maschine einen Funkeninduktor benutzt, und es macht auch in letate-
rem Falle keinen Unterschied, ob die Entladung der beiden Elektroden
des Induktors von Funkenbildung begleitet ist oder nicht.

1) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 67, 5. 483; Bd. 69, B. 99. 1897.
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Die Deutung der Versuche ist wie folgt. Es sei zu irgend einem
Zeitpunkt die Elektrode a (Fig. 16) positiv, b negativ ge-lﬂ.der.l. 15%13-
dann wird im Nerven bei d (Fig. 16) eine positive Ladung, bei ¢ eine
negative induziert. Sobald der Funke iiberspringt, wird die pﬂ‘siti'tre
Elektrizitit im Nerven in der Richtung von d nach ¢, die negative in
entgegengesetzter Richtung, also beide in der Liangsrichtung im Nerven
sich bewegen. Dieser letztere Umstand verursacht die Zuckung.
Liegt aber der Nerv wie in Fig. 17, so flieBt die Elektrizitit bei der
Entladung der Elektroden @ und & quer durch den Nerv und die
Erregung unterbleibt.

+ o
O O

—|+
—{+
+

Fig. 17.

In diesen Versuchen nun werden den elektrisch geladenen Teil-
chen des Nerven oder Muskels keine Ladungen entzogenl), der
Strom kann also nur durch Anderungen der Konzentration der Tonen
wirken. Wenn wir zu dem in Fig. 16 schematisch reprasentierten
Fall zuriickgehen, daB Elektrode a eine positive, b eine negative
Ladung hat, so wird im Nerven bei ¢ negative Elektrizitit sich
sammeln miissen. Diese Ansammlung negativer Elektrizitit kann
aber nach Ostwald und Nernst in fliissigen Leitern nur in der Form
erfolgen, daB negativ geladene Tonen in hoherer Konzentration sich

1) Diese Tatsache widerlegt auch den Gedanken, daB die elektrische Erregung

dea Nerven auf einer durch Entladung der kolloidalen Teilchen bedingten Gerinnung
beruha,

10*
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an der Oberfliche der Nervenelemente bei ¢ sammeln. Entsprechend
sammeln sich bei d die positiv geladenen Tonen in héherer Kon-
zentration.

Nernst hat die Annahme, dafl der elektrische Strom den Nerven
nur dadurch reizt, dafl er Anderungen in den Ionenkonzentrationen
hervorruft, in sehr eleganter Weise gepriift.!) Es war schon lange
bekannt, dall Wechselstrome, die bei niederer Frequenz ausgezeich-
nete Reizmittel des Nerven oder Muskels sind, bei hioherer Frequenz
nur sehr schwache physiologische Wirkungen ausiiben und daB die
zur Erzeugung eines Effektes nétige Minimalintensitidt des Wechsel-
stroms mit der Wechselzahl zunimmt. Nernst geht nun von folgenden
Uberlegungen aus2): , Nach unseren bisherigen Kenntnissen kann
der galvanische Strom im organisierten Gewebe, also einem Leiter
rein elektrolytischer Natur, keine anderen Wirkungen als Ionen-
verschiebungen, d. h. Konzentrationsinderungen, verursachen; wir
schlieBen also, daf} letztere die Ursache des physiologischen Effektes
sein miussen. Bei Wechselstromen treten Konzentrationsinderungen
in mit der Richtung des Stromes wechselndem Sinne auf. Wenn ihr
Mittelwert einen bestimmten Betrag erreicht, wird die physiologische
Wirkung merklich werden, d. h. die Reizschwelle ist erreicht.

Es ist nun moglich, diese mittleren Konzentrationsinderungen
zu berechnen, ohne gar zu spezielle Vorstellungen zu Hilfe nehmen
zu miissen. Es ist bekannt, daB im organisierten Gewebe die Zusam-
mensetzung der wisserigen Losung, die den elektrischen Leiter bildet,
nicht tiberall die gleiche ist, und insbesondere ist sie innerhalb und
aulerhalb der Zellen verschieden. Halbdurchlissige Membranen ver-
hindern den Ausgleich durch Diffusion; nur an diesen Membranen
konnen Konzentrationsinderungen durch den Strom erzeugt werden;
wihrend im Innern einer Losung von iiberall gleicher Zusammen-
setzung der Strom eine solche Wirkung nicht hervorbringen kann,
weil in jedes Volumelement in jedem Augenblicke ebensoviel Ionen
hinein- wie hinauswandern.

An den halbdurchlissigen Membranen hingegen miissen Kon-
zentrationsiinderungen auftreten, weil der Strom daselbst Salz
hintransportiert, dessen weiteren Transport die Membran verhindert.
Salze, welche die Membran zu passieren imstande sind, iibernehmen
die Stromleitung durch die Membran. Hier also ist offenbar der Sitz
der elektrischen Leitung zu suchen.

o e

1) Nernst: Nachr. der Gesellsch. der Wissensch. zu Gottingen, 5. 104, 1809,
2) Nernst v, Barratt: Zeitschr. fiir Elektrochemie, X, S. 664. 1904
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Wenn nun ein Strom von der Dichtigkeit Eins die Salzmenge v
an die Membran transportiert, so wird gleichzeitig infolge Diffusion
eine Riickwanderung des Salzes eintreten; die mittlere Konzentrations-
anderung an der Membran wird also bedingt durch die entgegen-
wirkenden Effekte des Stromes und der Diffusion.™

Indem nun Nernst die Gleichungen fiir diesen Vorgang im An-
schluB an Warburg ableitet, weist er nach, dafl nach seiner Theorie
,.die Stromintensitit, welche gerade noch imstande ist, einen Reiz
auszuiiben, mit der Quadratwurzel aus der Schwingungszahl direkt
proportional ansteigen mufB.** Dieses Gesetz wurde nun von Nernst
mit ». Zeynek und Barratt experimentell gepriift und fiir Schwingungs-
zahlen von 100 bis 2000 ,mit einer Strenge korrekt gefunden, wie
sie vielleicht fiir wenige physiclogische Gesetze bisher nachgewiesen
werden konnte.” Damit ist denn der Nachweis gefiihrt, dafl die
experimentellen Daten mit der Annahme stimmen, dal} die elektri-
schen Reizwirkungen durch eine Anderung der Ionenkonzentration
in den lebenden Gebilden resp. an den semipermeabeln Elementen
derselben bedingt sind.

Wenn wir einen konstanten Strom durch einen motorischen
Nerven oder Muskel leiten, so erhalten wir nur eine Wirkung, wenn
wir den Strom schlieBen oder 6ffnen. Wihrend der konstante Strom
durchgeht, bleibt der Muskel im allgemeinen in Ruhe. Da doch
anzunehmen ist, dall die Ionenkonzentration an den semipermeabeln
Elementen sich fortwihrend dndert, solange der Strom durchfliefit
— wenn wir nicht besondere, schwer zu rechtfertigende Annahmen
machen — so ist es nicht verstindlich, warum das FlieBen eines
Stromes mit konstanter Intensitit keine Zuckungen verursacht.
Hier besteht noch eine Liicke, die ausgefiillt werden mul.

Sobald der Strom konstant ist, ist die Erregbarkeit an den Polen
eine andere wie in der Norm. In der Gegend der Kathode ist sie er-
hoht, in der Gegend der Anode erniedrigt. Diese sogenannten elektro-
tonischen Zustéinde unterscheiden sich also von der Erregung der
Zuckung durch den Strom dadurch, daBl zur Hervorrufung von
Zuckungen rasche Anderungen der Stromintensitit erforderlich sind,
wihrend zur Hervorrufung von elektrotonischen Zustinden konstante
Strome ausreichen.

Das bisher Gesagte bezieht sich auf Reizungen mit konstanten
Stromen von nicht zu langer Dauer und nicht zu hoher Intensitit.
Ist die Dauer der Durchstréomung zu groB, so treten offenbar Kom-
plikationen ein, die vielleicht durch sekundire chemische Anderungen
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bei Amblystoma nachweisen. Bringt man Amblystoma in einen Trog,
der mit Brunnenwasser gefillt ist, und sendet man einen Strom
durch den Trog, so findet an denjenigen Stellen der Oberfliche des
Tieres eine Schleimsekretion statt, welche der Anode zugekehrt sind
(Fig. 18 und 19) und von den Stromlinien geschnitten werden, die
von der Anode ausgehen.!) Der Umstand, daB gerade die Wirkung
da stattfindet, wo die Oberfliche von
den Stromlinien geschnitten wird, harmo-
niert mit der Annahme, dal die physio-
logischen Wirkungen des Stromes im allge-
meinen durch Konzentrationsinderungen
der Ionen bedingt sind.?)

Die logische Folge dieser Uberlegungen
ist nun die, daBl die erwihnten physio-
logischen Wirkungen des Stromes nur ein
spezieller Fall der physiologischen Ionen-
wirkungen sind, und dal es infolgedessen
miglich sein muf}, die beiden Wirkungen
des Stromes auf den Nerven und Muskel,
niamlich die Zuckungen und die polaren
Erregbarkeitsinderungen, auch dadurch
herbeizufiihren, dall man Elektrolyte von
aullen in den Nerven oder Muskel hinein-
diffundieren ldBt. Von diesem Gedanken
ausgehend, habe ich seit 1898 eine Reihe
von Versuchen ausgefithrt, um zu er-
mitteln, welche Tonen im Muskel fiir die
Zuckungen und elektrotonischen Zustinde
verantwortlich sind, und einige dieser Fig. 19
Resultate habe ich bereits in dieser Vor- . g 18 o ko SR
lesung erwihnt. Da die Erregbarkeits- Ancdemseite von Stacken, welche

ans dem Kirper von Amblystoma
erhihung bei der Schliefung des Stromes geschnitten sind.
an der Kathode stattfindet, und da ferner
die Zuckung bei der SchlieBung des Stromes von der Kathode aus-
geht, so kénnte man denken, dafl die relative Zunahme der Kon-
zentration gewisser Kationen fiir beide Vorginge verantwortlich ist.
Als Kationen kommen im Muskel und Nerven in Betracht K, Na,

1) Losh: Pfliigers Archiv, Bd. 65, 8. 308, 1896,

2) Eine Ausnahme bilden nur solche '.Vir]:ungﬂn, die durch ',['amparaturzunahme,
d. h. den Jouleeffekt des Stromes, bedingt sind. Bei den bisher besprochenen polaren
Wirkungen des Stromes diirfte aber dieser Umstand auszuschlieBen sein.
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Ca, Mg und vielleicht, wenn auch nicht in erster Linie, organische
Kationen. Die Versuche ergaben nun, wie wir sahen, daB, wenn

: A gt Y
man einen Froschmuskel in eine 5 NaCl-Losung bringt, bei Zimmer-
temperatur in etwa einer Stunde Zuckungen eintreten. Benutzt

man eine Losung von etwas hoherer Konzentration, nimlich t—; hiﬁT E

so treten die Zuckungen sofort ein. Auf das Anion kommt es dabei
meist nicht an, da NaNO; oder die Natriumsalze der Fettsiuren
ebenso, wenn nicht noch drastischer wirken. Dieser einfache Ver-
such zeigt, dall eine plotzliche relative Erhohung der Konzentration
der Na-Tonen im Muskel Zuckungen hervorruft. Setzt man der
Kochsalzlosung aber eine geniigende Menge eines Ca- oder Mg-Salzes
zu, so treten diese Zuckungen nicht ein. In bezug auf die K-Salze
vermag ich kein so bestimmtes Urteil abzugeben. Wenn man den

Muskel in eine = Lésung eines Kaliumsalzes wirft, so treten im

ersten Augenblicke auch Zuckungen ein, die aber sehr bald aufhéren,
moglicherweise weil die K-Salze ,giftige oder hemmende Neben-
wirkungen haben. Diese Versuche fiihren also zu der Moglichkeit,
dall die SchlieBungszuckung bei der galvanischen Erregung des

Muskels oder Nerven dadurch bedingt ist, dall das Verhiltnis S“" E
Ca, Mg
zunimmt. Es wire moglich, dall die betreffenden Kationen ungleich

schnell durch die semipermeable Wand austreten, d. h. sich in un-
gleicher Weise am Transport der Elektrizitit von Zelle zu Zelle
betitigen. Es ist aber auch zu beriicksichtigen, daf} neben dem Strom
positiver Tonen negative Ionen in umgekehrter Richtung wandern
und in die Zelle eintreten. HO und eine Reihe von Anionen organi-
scher Sauren, z. B. Citrate, Acetate, erhohen die Erregbarkeit. Es
steht also von dieser Seite der Annahme nichts im Wege, dall Ande-
rungen der Ionenkonzentration die Stromwirkungen bestimmen.
Welche Anderungen dabei entscheidend sind, und wie es kommt,
daf nur beim Schliefen und nicht dauernd Zuckungen an der Kathode
erregt werden, bleibt noch zu erkliren.
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wurden. Zwischen 43° und 63° fand er nur die blaugriinen Algen,
die Cyanophyceen, die aber in ihrer Struktur den Bakterien ndher
stehen als den Algen. Die Cyanophyceen haben namlich weder einen
differenzierten Kern, wie ihn die iibrigen Lebewesen mit Ausnahme
der Bakterien besitzen, und ebensowenig besitzen sie bestimmt
differenzierte Chromatophoren, wie sie in den echten Algen gefunden
werden. Nieht alle Cyanophyceen sind imstande, eine so hohe
Temperatur zu ertragen, sondern nur einige wenige Formen, und
diese scheinen nicht in kiihlerem Wasser zu gedeihen. Die iibrigen
Cyanophyceen gehdren den Wissern unter 409 an und sind ebenso-
wenig imstande, die hohere Temperatur zu ertragen wie die eigent-
lichen Algen oder die Tiere. Die hichste Temperatur, welche die
Cyanophyceen ertragen konnen, liegt nach Setchell nicht mehr als
etwa 100 iiber der von ihm beobachteten maximalen Temperatur
von 630 C fir das natiirliche Vorkommen dieser Organismen.

Unter den Pilzen finden sich wviele Formen, welche eine Tem-
peratur iiber 430—45° ertragen. Es ist bekannt, daf namentlich
die Sporen eine hiohere Temperatur ertragen als die vegetativen
Formen.

So fand Duclauz, daf gewisse Bazillen, welche im Kise gefunden
werden (Tyrothrix), bei Temperaturen von 80° bis 909 in einer Mi-
nute getotet werden, wihrend fiir das Toten der Sporen derselben
Formen Temperaturen von etwa 1059 bis 1209 erforderlich waren.?)

Duclauzx macht auf einen Umstand aufmerksam, der fiir die Dis-
kussion der auf die oberen Temperaturen beziiglichen Tatsachen von
Bedeutung ist. Es gibt nach diesem Autor keinen kritischen Tem-
peraturpunkt, sondern nur eine kritische Temperaturzone, insofern
als die Zeit, wihrend welcher die Temperatur einwirken mull, um
den Organismus zu toten, von Bedeutung ist. Als Beispiel zitiert
Duclaux eine Versuchsreihe von Christen an den Sporen von Boden-
und Heubazillen. Die Sporen wurden einem Dampfstrom ausgesetzt
und die Zeitdauer fiir die verschiedenen Temperaturen bestimmit,
die notig war, die Sporen zu tioten. Die Dauer war

bei 1002 iiber 16 Stunden
105—110° 2__4 Stunden
1159 30—60 Minuten
126—130° 5 Minuten oder mehr
1359 1—5 Minuten
1400 1 Minute.

') Duclauz: Traité de Microbiologie, Vol. I, p. 280. Paris 1898.
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Wir miissen das im Auge behalten, wenn wir die Frage aufwerfen,
wo die obere Temperaturgrenze fiir Tiere liegt. Die Zeit, wihrend
welcher die Temperatur einwirken muf}, nimmt rascher ab, als die
Temperatur zunimmt, so dall wir bald eine Temperatur erreichen,
bei der der Tod innerhalb weniger Minuten eintritt. Bei warmbliitigen
Tieren scheint diese Temperatur bei ungefihr 459 C zu liegen. Fiir
die kaltbliitigen Tiere, welche in einem Medium mit niederer Tem-
peratur als die unseres Blutes leben, ist diese Temperatur wahrschein-
lich noch niedriger. Allein auch ein warmbliitiges Tier wird durch
eine Temperatur von 44, 43 und 42° und vielleicht noch weniger
getitet, nur dauert es erheblich lingere Zeit, bis eine Temperatur
von 429 den Tod herbeifiihrt als eine Temperatur von 45°. Man sieht
hieraus, wie notig es ist, daB ein Patient nicht lingere Zeit in einer
hheren Fiebertemperatur verbleibt.

Alle diese Tatsachen werden verstindlich durch die Annahme,
daBB die obere Temperaturgrenze oder -Zone durch die Gerinnungs-
temperatur der Eiweillkorper im Organismus bestimmt ist. In allen
Zellen finden sich fliissige Eiweillkorper, welche durch Temperatur-
erh6hung in nicht umkehrbare Gels verwandelt werden, d. h. in Gels,
die bei Temperaturerniedrigung nicht wieder fliissig werden.

Hardy teilte die Gels in durch Wiarme umkehrbare und nicht
umkehrbare ein. Gelatine ist ein durch Wirme umkehrbarer Gel,
insofern als sie bei Temperaturerhdhung fliissig, bei Temperatur-
erniedrigung wieder fest wird. Die EiweiBkorper werden im allge-
meinen durch Erhitzung in Gels verwandelt, die durch Abkiihlung
nicht wieder verfliissigt werden. Dieser Umstand bedingt es, daB
hohe Temperaturen permanenten Tod und nicht bloB temporiren
Stillstand der Lebenserscheinungen herbeifithren. DaB nun in der
Tat der Tod bei Temperaturen innerhalb der kritischen Zone durch
Gerinnung herbeigefiihrt wird, ist nicht eine bloBe Vermutung, son-
dern 1aBt sich durch Beobachtung erweisen. Bei den Warmbliitern
treten Gerinnungserscheinungen in den Muskeln bei Temperaturen
von 440 in kurzer Zeit ein, und diese Gerinnungen vernichten dauernd
die Kontraktilitit der Muskeln. Bei Organismen, welche auf die At-
mung angewiesen sind, mufl die dauernde Funktionsaufhebung der
Atemmuskeln den Tod aller Gewebe rasch herbeifithren. Bei den
Mikroorganismen beobachtet man in der kritischen Temperaturzone
nach Duclauz ebenfalls eine Gerinnung. Das Protoplasma, das bei
den Bazillen normalerweise homogen oder fein granuliert ist, fiillt
sich mit dicken, unregelmifig angeordneten Kérnern, und dieser
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Vorgang ist manchmal langsam und manchmal rasch.!) Den Um-
stand, dall die obere Temperaturgrenze bei verschiedenen Organis-
men so verschieden hoch ist, bezieht Duelauz auf verschiedene Unter-
schiede in der Gerinnungstemperstur der EiweiBstoffe.

Die Gerinnungstemperatur wird auch durch mannigfache andere
Umstiinde beeinflufit. Die tidliche Temperaturzone liegt fiir Sporen
hoher als fir die vegetativen Formen. Das ist auf den Unterschied
im Wassergehalt bezogen worden. Nach Cramer hat das Mycelium
von Penicillium 87,6 Wasser und 12,4 Trockensubstanz, wihrend die
Sporen 38,9 Wasser und 61,1 Trockensubstanz besitzen. Nach
Chevreuil soll mit der Zunahme des Wassergehaltes (innerhalb ge-
wisser Grenzen?) die Gerinnungstemperatur der Albuminoide herunter-
gehen. Auflerdem beeinfluit die Reaktion des Protoplasmas die Ge-
rinnungstemperatur, indem dieselbe meist niedriger bei saurer, da-
gegen hoher bei alkalischer Reaktion liegt. Auch die Konzentration
und Natur der Elektrolyte, die im Protoplasma zugegen sind, modi-
fizieren die Gerinnungstemperatur, wie die Versuche von Pauli und
anderen zeigen.

Der Umstand, dall eine kritische obere Temperaturzone fiir Or-
ganismen existiert, und dall innerhalb derselben um so mehr Zeit
erforderlich ist, um den Organismus zu titen, je niederer die Tem-
peratur liegt, findet ein Seitenstiick in der von Duclaux erwihnten
Tatsache, daBl auch die Gerinnung ein Vorgang ist, der Zeit erfordert.
Wenn der Organismus nicht geniigend lange einer Temperatur der
kritischen Zone ausgesetzt wird, so tritt nicht Gerinnung der ganzen,
sondern nur eines Teiles der Masse des Eiweilles ein, und der Or-
ganismus kann sich wieder erholen.

Es scheint also alles dafiir zu sprechen, daB der Tod der Organismen
in der kritischen Temperaturzone im wesentlichen auf eine physi-
kalische Wirkung der Wiirme, nimlich die Umwandlung kolloidaler
Lisungen in den Zellen in ihre Gels zuriickzufiihren ist.

Was nun die untere Temperaturgrenze des Lebens betrifft, so
kénnen wir sagen, dafl kein kaltbliitiges Tier durch die Erniedrigung
der Temperatur notwendig getitet wird. Die physikalischen Lebens-
erscheinungen der Bewegung, der Zellteilung und des Wachstums
kommen im allgemeinen zum Stillstand, wenn die Temperatur auf
ungefiihr 00 herabsinkt. Das hiingt wohl mit der geringen Reaktions-
geschwindigkeit der chemischen Vorgiinge bei dieser Temperatur zu-
sammen. Aber die Temperaturerniedrigung kann viel weiter ge-

.'] Duclauz: a. a. 0., p. 287.
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trieben werden, ohne daB nicht umkehrbare Verinderungen im
Organismus eintreten. Die Entwicklung der Methoden zur Erzeugung
niederer Temperaturen hat es moglich gemacht, Kaltbliiter aller Art
den niedrigsten bis jetzt erreichten Temperaturen auszusetzen. Das
Resultat scheint allgemein das zu sein, dafl hierbei nur zwei Mog-
lichkeiten des Todes vorliegen. FErstens kann das Auskristallisieren
des Wassers in zarten Zellen dieselben mechanisch zerreillen. Da
junge Pflanzenzellen zartere Membranen besitzen als iltere, und da
auBerdem ihr Wassergehalt grifer ist, so leiden sie leichter vom
Frost als iltere Zellen. Diese Gefahr stellt sich nur fiir den Gefrier-
punkt der Gewebe ein. Sind die Gewebe eines Tieres so geartet,
daB diese Gefahr ausgeschlossen ist, so bleibt die weitere Herabsetzung
der Temperatur fiir den Organismus gleichgiiltig. So haben Pictet
und Young eine Reihe von Kaltbliitern sehr niederen Temperaturen
ausgesetzt, ohne dafl die Resultate andere gewesen wiren, als wenn
die Temperatur nur eben unter den Gefrierpunkt der Gewebe er-
niedrigt gewesen wire. Die zweite Moglichkeit des Todes liegt beim
Auftauen der Tiere. FErfolgt dasselbe zu rasch, so erholen sich die
Tiere nicht wieder, wohl aber, wenn das Auftauen sehr langsam er-
folgt. Nach Hoppe-Seyler beruht die Gefahr beim schnellen Auf-
tauen gefrorener Tiere darauf, dall das rasche Schmelzen der Eis-
kristalle in den Zellen die den Kristallen zu nahe liegenden Proto-
plasmateilchen in den Zustand der Uberschwemmung durch destil-
liertes Wasser bringt, und daB dieser Umstand zu irreversiblen Ande-
rungen in den Zellen fiihrt. Erfolgt das Auftauen langsam, ,,s0 hat
das gebildete Wasser Zeit zu diffundieren und allmihlich die inbi-
bierten kontraktilen Massen intakt wieder herzustellen.‘‘1)

Bei den Warmbliitern aber begegnen wir im allgemeinen einem
durchaus anderen Verhalten. Wenn man das Blut derselben bis
auf 159 oder vielleicht etwas weniger abkiihlt, so sollen sie sich meist
nicht wieder erholen. Wenn diese Angabe richtig ist, so mufBl sich
bei einer so niederen Temperatur eine nicht umkehrbare Zustands-
anderung einstellen. Ob es sich hierbei um eine physikalische Zustands-
inderung handelt, welche direkt durch die niedere Temperatur be-
dingt ist, oder um eine indirekte Wirkung, bedingt durch den Um-
stand, dali die Reaktionsgeschwindigkeit der verschiedenen Vorginge
ungleich durch dieselbe Temperaturerniedrigung verzogert wird, 1iBt
sich einstweilen nicht entscheiden. Die Warmbliiter verhalten sich
der Abkiihlung gegeniiber dhnlich wie sich nach Sefchell die Cyano-

1) Hoppe-Seyler: Physiologische Chemie, 8. 30. Berlin 1877.
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Proportional der Reaktionsgeschwindigkeit der chemischen Vor-
ginge indern sich nun die Lebenserscheinungen. Mit der Tem-
peratur nehmen die Herzschlige und die Atembewegungen an Ge-
‘schwindigkeit zul), und auch die Lokomotionen werden lebhafter,
bis diejenige Temperatur erreicht wird (ungefihr 409), bei der eine
weitere Temperaturzunahme die Menge der Enzyme durch Beschleuni-
gung ihrer Zersetzung vermindert.

Es schien mir von Wichtigkeit, zu erforschen, ob die Zunahme
der Zahl der Herzschlige in der Minute mit zunehmender Temperatur
dem Arrheniusschen Gesetz vom Einflufl der Temperaturzunahme
auf die Reaktionsgeschwindigkeit folgt. Ich ersuchte Herrn Snyder,
Versuche iiber den Einflul der Temperatur auf die Geschwindigkeit
der Herzschlige auszufithren. Die Versuche wurden an Streifen des
Ventrikels der kalifornischen Schildkrite angestellt. Es ergab sich,
dal innerhalb der Temperaturskala von 59 bis 300 fiir jede 10° Tem-
peraturzunahme die Zahl der Herzschlige ungefihr verdoppelt wird.1)
Diese Zunahme ist so regelmiBig wie bei enzymatischen Vorgingen,
bei denen das Arrheniussche Gesetz bestitigt worden ist.

Diese Beobachtungen von Snyder stiitzen die friiher von mir ge-
machte Annahme, dall fermentative resp. enzymatische Vorgiinge
der Herztitigkeit zugrunde liegen. Diese enzymatischen Vorginge
mogen zum Freimachen von gewissen Metallen aus organischen Ver-
bindungen fiihren, wodurch die Metalle in den Ionenzustand iiber-
gefilhrt werden, und dann diejenigen Substitutionen und physi-
kalischen Zustandsinderungen der Kolloide herbeizufithren imstande
sind, welche nach der voraufgehenden Vorlesung den rhythmischen
Kontraktionen zugrunde liegen. Wie das auch sei, die Snyderschen
Versuche scheinen es gewill zu machen, daB die Zahl der Herzschlige
Funktion einer Reaktionsgeschwindigkeit ist.

Auch die Geschwindigkeit der Entwicklungsvorginge von Eiern
ist eine Funktion der Temperatur, und zwar von #hnlicher Form
wie die der Kohlensiureproduktion in den Versuchen von Clausen.
Das folgt aus Versuchen, welche 0. Hertwig iiber den EinfluB der
Temperatur auf die Geschwindigkeit der Entwicklung von Frosch-
eiern angestellt hat, in denen es sich ergab, daB die Geschwindigkeit,
mit der die aufeinanderfolgenden ersten Stadien der Entwicklung
erreicht wurden, ebenfalls mit je 100 Temperaturzunahme innerhalb
der Temperaturskala 6° bis 249 ungefihr verdoppelt wurde.?) Es

1) . Snyder: Univers. of Calif. Publications. Physiol. Vol IT. 1805.
*) 0. Hertwig: Arch. . mikroskop. Anat. u. Entwicklungsgesch., Bd. 51, 8. 310, 1808,



160 VL. Vorlesung.

ist zweifellos, dali hier ein sehr fruchtbares Feld fiir die weitere physio-
logische Forschung vorliegt.

Die Temperatur, bei der die Reaktionsgeschwindigkeit ein Maxi-
mum ist, wird gewdhnlich als die Optimaltemperatur fiir die Vor-
giinge bezeichnet, welche eine Funktion der betreffenden chemischen
Reaktion sind.

Ist die Temperatur hinreichend niedrig, d.h. ungefihr 09, so
wird die Geschwindigkeit der chemischen Reaktionen so gering,
dall die Manifestationen des Lebens ausbleiben. Aus diesem Zustand
des Scheintodes oder des latenten Lebens kénnen Kaltbliiter dann
jederzeit durch Erhéhung der Temperatur wieder erweckt werden.
Ahnlich scheint die Austrocknung zu wirken, insofern als auch der
Wassermangel eine Verlangsamung der chemischen Reaktion her-
beifiihrt. Vollig hort die chemische Titigkeit auch bei 0° und bei
trockenem Samen nicht auf, die Reaktionsgeschwindigkeit ist nur
so gering, daB die physikalischen Manifestationen des Lebens nicht
eintreten konnen,

Wir haben bis jetzt zwei Arten der Wiarmewirkung auf lebende
Organismen kennen gelernt, nimlich die Gerinnung und den Ein-
flu auf die chemische Reaktionsgeschwindigkeit. Es bestehen aber
noch andere Arten der Wirkung, z. B. auf den Teilungskoeffizienten
einer Substanz zwischen zwei andere. Dieser Koeffizient dndert sich
mit der Temperatur. Der Teilungskoeffizient von Chloralhydrat fiir
WS;QEE nimmt beispielsweise mit der Temperatur zu. Wenn man
daher einen Frosch bei Zimmertemperatur mit Chloralhydrat ver-
giftet, so erholt er sich wieder, wenn man ihn in eine niedrigere Tem-
peratur bringt. In dem Falle muB mehr Chloralhydrat die Lipoide,
d. h. das Zentralnervensystem, verlassen und in die wiisserigen
Fliissigkeiten des Kérpers zuriickgehen.

Es ist bekannt, dal Frosche eine hohere Reflexerregharkeit be-
sitzen, wenn sie lingere Zeit auf Eis gehalten werden. Wire die
Reaktionsgeschwindigkeit allein ausschlaggebend fiir die Reflex-
erregbarkeit, so sollte man erwarten, daB mit der Temperatur-
zunahme die Erregbarkeit zunehmen wiirde. Sollte es moglich sein,
daB auch hier neben der Reaktionsgeschwindigkeit der Verteilungs-
koeffizient gewisser wirksamer Stoffe, die im Korper gebildet werden,
sich mit der Temperatur indert? Man denke nur an solche Stoffe
wie Cholin. Wenn das der Fall wire, so liele sich die Tatsache wohl
verstehen, daB bei niederer Temperatur trotz der herabgesetzten
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Der Einfluf der Temperatur auf die Lebenserscheinungen. 161

Reaktionsgeschwindigkeit dennoch die nervise Erregbarkeit ge-
steigert sein konnte.

Diese Anderung des Verteilungskoeffizienten ist vielleicht nicht
die einzige komplizierende Nebenwirkung der Temperatur auf lebende
Substanzen. Wenn wir das im Auge behalten, so wird es uns weniger
befremdend erscheinen, wenn wir physiologischen Wirkungen der
Temperatur begegnen, die wir vorliufig nicht erschépfend zu ana-
lysieren vermigen. Es ist jedem Schmetterlingsziichter bekannt,
daB bei vielen iiberwinternden nordischen Schmetterlingen eine
voriibergehende Abkiihlung der Puppen auf 00 die Zeit der Meta-
morphose abkiirzt und das Ausschliipfen beschleunigt. Hier dient
die voriibergehende Abkiihlung vielleicht zur Beseitigung oder zur
Hervorbringung eines neuen Umstandes in dem Innern des Tieres,
und nachdem diese Anderung einmal herbeigefithrt ist, folgen alle
weiteren Vorginge dem Arrheniusschen Gesetze der Reaktions-
geschwindigkeit. =Wenn diese Annahme richtig ist, dann dirfte
es gelingen, andere Einfliisse zu finden, die die voriibergehende Ab-
kithlung in der Entwicklung der Schmetterlinge zu ersetzen ver-
mogen. 1)

Eine dhnliche paradoxe Erscheinung, wie die erwiihnte, ist der
EinfluB, den die Abkiihlung auf die Entwicklung der Fliigel bei
Blattliusen hat. Solange bei hinreichender Feuchtigkeit die Tem-
peratur hoch ist, bleiben die Aphiden fliigellos. Erniedrigt man die
Temperatur, so beginnen bei allen Blattliusen Fliigel zu wachsen.,
Hier ist es also eine Temperaturerniedrigung, die das Wachstum
eines Organs hervorruft oder beschleunigt. Die Autoren stellen meist
die Sache so dar, als ob es sich hier um eine Folge des Nahrungs-
mangels handelt, wobei sie jedoch iibersehen, dali bei der niederen
Temperatur die Energie der Lebenserscheinungen und damit das Be-
diirfnis nach Nahrungsaufnahme auch verringert ist.

Die Art und Weise der Fortpflanzung wird bei vielen Formen
durch die Temperatur erheblich geéindert. Bei hoher Temperatur
pflanzen sich die Aphiden parthenogenetisch fort, und die Genera-
tionen bestehen ausschlieflich aus Weibchen. Wird die Temperatur
erniedrigt, so entstehen beide Geschlechter, die sich paaren.

Mein verstorbener Schiller A. Greeley hat in meinem Labora-
torium gefunden, dall ein Infusorium, Monas, jederzeit dadurch zur

1) Vielleicht gehiirt die Angabe Hansens hierhin, dal voriibergehende Narkoti-
sierung (Atherbehandlung) sich entwickelnder und wachsender Pflanzenteile die
spiitere Entwicklung beschleunigt.

Loeh, Dynamik. 11
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da ja nach dieser Theorie die Wirkung der Wellen auf der Gegenwart
geeigneter Resonatoren beruht, deren Dimension eine Funktion der
Wellenlinge ist und mit der letzteren zunimmt. Da die Elemente
der lebenden Substanz, deren Veriinderungen bei der Erregung von
Nerven in Betracht kommen, eher von der GréBenordnung von
Molekiilen oder Gruppen von Molekiilen (suspendierten Teilchen) sind,
50 ist es a priori wenig wahrscheinlich, daf Atherwellen von der Linge
der Hertzschen Wellen imstande sein sollten, die lebende Substanz
zu erregen. Alle Erfahrungen der Physiker stimmen damit iiberein,
und die wenigen entgegengesetzten Angaben, welche von Physiologen
und Arzten herrithren, beruhen meiner Ansicht nach auf mangel-
hafter Analyse der Versuchsergebnisse.

2. Chemische Wirkung des Lichtes bei Organismen.

Unter den Atherwellen, welche physiologisch wirksam sind, inter-
essieren uns besonders diejenigen von der Wellenlinge 0,8 u und
darunter, d. h. diejenigen, welche unsere Netzhaut erregen, und die
sogenannten ultravioletten Wellen. Wenn wir uns nach der physika-
lischen und chemischen Art der Wirkung dieser Wellen umsehen, so
kénnen wir eine Art der Wirkung von vornherein fiir die hier in Be-
tracht kommenden physiologischen Vorginge ausschlieBen, nimlich
den Lichtdruck, der in dem Gebiet der kosmischen Erscheinungen von
so grober Bedeutung zu sein scheint. Es wire kaum nitig, das hier
zu erwithnen, wenn nicht vor kurzem in einer Broschiire iiber physio-
logische Lichtwirkungen Radl die Hypothese ausgesprochen hiitte,
daB der Lichtdruck fiir die heliotropischen Wirkungen verantwort-
lich sei.l) Der Umstand, der uns erlaubt, einen solchen Gedanken
von vornherein abzulehnen, ist die Unabhingigkeit des Lichtdruckes
von der Wellenlinge. Wir werden aber sehen, dall gerade die physio-
logischen Lichtwirkungen eine sehr ausgesprochene Abhiingigkeit von
der Wellenlinge zeigen. Der letztere Umstand ist dagegen charakte-
ristisch fiir die photochemischen Wirkungen, d. h. diejenigen Wir-
kungen der Atherwellen, in welchen die Energie die letzteren direkt in
chemische Energie umgesetzt wird. Das geschieht entweder dadurch,
daf die Reaktionsgeschwindigkeit chemischer Vorgiinge geéindert wird,
oder daB chemische Gleichgewichtszustinde gestort werden. Ks scheint,
daB jede chemische Reaktion, die iiberhaupt durch Atherwellen be-
einfluft wird, nur von Wellen ganz bestimmter Liinge abhiingt, und

1) Radl E.: Untersuchungen iiber den Phototropismus der Tiere. Leipzig 1903,
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Strahlende Energie und Heliotropismus. 165

daB diese Liinge fiir die verschiedenen Stoffe und Reaktionen nicht
die gleiche ist. Da bei diesem Vorgange strahlende Energie in che-
mische Energie umgewandelt wird, so muf dabei eine Absorption
der wirksamen Wellen stattfinden. Biologen sind oft geneigt auch
das umgekehrte anzunehmen, nimlich dafl, wo eine Absorption von
Licht (z. B. in den pigmentierten Teilen eines Organismus) statt-
findet, auch stets photochemische Wirkungen stattfinden miissen,
Das ist aber nicht richtig.

Es scheint, daB sehr verschiedene chemische Vorginge durch
strahlende Energie von einer Wellenlinge unter 0,8 u beeinflulit
werden konnen.

Die bekannte Vereinigung von H und Cl unter dem Einflull des
Lichtes ist ein synthetischer Vorgang und die Zersetzung des Phos-
phorwasserstoffs unter dem Einflull des Lichtes ein Beispiel des um-
gekehrten Vorganges.

Als Beispiel fiir den Umstand, daB die verschiedenen Wellen ver-
schiedene Vorginge begiinstigen, sei der Umstand erwidhnt, dall nach
Vogel Guajak durch violette Strahlen unter Oxydation gebliut wird,
wiithrend es durch rote unter Reduktion gelb gefdrbt wird.1)

Vielleicht sind die Vorginge der Reduktion und Oxydation unter
dem Einfluf des Lichtes von besonderer physiologischer Bedeutung.
Duelaux scheint dieser Ansicht zu sein, da er annimmt, daB die
sterilisierenden Wirkungen des Lichtes auf Bakterien zum Teil auf
der Bildung von Sduren beruhten, die im Niahrboden durch das Licht
hervorgerufen wird. So hat Duclaux gezeigt, dall Fette unter dem
Einflull des Lichtes oxydiert und hydrolysiert werden, und daf} die
dabei gebildete Siure antiseptisch wirkt. Nach demselben Autor
werden die Zucker in alkalischem Medium durch das Licht oxydiert,
g0 daBl die Alkalinitit verschwindet. In beiden Fillen wird u. a.
Ameisensdure gebildet. Auch Wasserstoffperoxyd wird unter dem
Einflull des Lichtes in den Kulturfliissigkeiten gebildet.

Aber auch fiir andere Oxydationen dysoxydabler Stoffe ist es
nachgewiesen, dall sie im Lichte schneller erfolgen als im Dunkeln.
Schonbein und spiter Jorissen haben gezeigt, daBl Aldehyde im
Licht sehr viel rascher oxydiert werden als in der Dunkelheit. Das
gleiche gilt auch fiir Terpentinél. Nach Richardson und Forteg wird
auch Amylalkohol im Lichte rascher oxydiert als im Dunkeln.2)

1) Zitiert nach Osfwald: Allgemeine Chemis, Bd. IT, 8. 1085.
?) Diese letzteren Beispiele sind zitiert nach Bodlinder: Uber langsame Ver-

brennung. (Ahrens: Sammlung chemischer und chemisch-technischer Vortriige.)
Stuttgart 1809,
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Bodldander ist geneigt, diese Vorginge nach der elektromagnetischen
Theorie des Lichtes auf Zersetzung des Sauerstoffs zuriickzufiihren.

Mit Riicksicht auf den Umstand, dafl Pigmente so weit in der
Tierreihe verbreitet sind und namentlich héufig in solchen Organen
gefunden werden, welche auch lichtempfindlich sind, mége vielleicht
eine Beobachtung iiber den Einflufl solcher Pigmente auf die che-
mischen Wirkungen hier Platz finden, die ich nach Ostwalds ,,Grund-
ril der allgemeinen Chemie‘1) zitiere. ,,Eine bemerkenswerte Be-
obachtung ist von H. W. Vogel (1874) gemacht worden. Die Silber-
salze, insbesondere auch das Bromsilber der gewdhnlichen Negativ-
platten, sind vorherrschend empfindlich fiir Strahlen zwischen blau
und ultraviolett, wihrend auf das Auge die griingelben Strahlen
am stirksten einwirken, fiir welche die Platten wenig empfindlich
sind. Die Folge davon ist, dall in photographischen Bildern die
Lichtverhiltnisse geiindert erscheinen; die dunkel aussehenden blauen
und violetten Farben bilden sich hell ab, wihrend helle rote und gelbe
Téne dunkel wiedergegeben werden.

Dieser Ubelstand 1a8t sich nun beseitigen, wenn man dem Brom-
silber der Platten gewisse Farbstoffe, z. B. Eosin oder Cyanin, in
sehr geringer Menge zusetzt. Dadurch verschiebt sich das Maximum
der photographischen Wirkung nach der Seite der lingeren Wellen,
bzw. es treten in diesem Gebiete neue Maxima auf, und man erhalt
Bilder in richtiger Abstufung.

Die Theorie dieses Verfahrens ist noch nicht befriedigend ent-
wickelt. Es liBt sich nicht absehen, wieso die Absorption durch den
beigemischten Farbstoff das aufgenommene Licht zu einer Wirkung
auf das Bromsilber befdhigen soll. Zwar scheint der Farbstoff gleich-
falls eine Verbindung mit Silber einzugehen, welche lichtempfindlich
ist usf.”

Nach dieser vorlidufigen Orientierung wollen wir uns den physio-
logischen Wirkungen des Lichtes zuwenden. Die bedeutungsvollste
und bestgekannte unter diesen ist die Bildung von Stéirke und anderen
Kohlehydraten aus der Kohlensiure der Luft unter Sauerstoffabgabe.
Dieser Vorgang findet unter der Wirkung des Lichtes in den Chloro-
phyllkérnern in Pflanzen (oder chlorophyllhaltigen Tieren) statt. s
ist bisher noch nicht gelungen, diesen Vorgang von dem Leben der
chlorophyllhaltigen Zellen zu trennen.?) Selbst Narcotica, wie Ather-

1) 8. 501. 8. Auflage. Leipzig 1899. .
2) Uber Versuche in dieser Richtung siehe R.O. Herzog: Hoppe-Seylers Zeit-
schrift fiir Physiol. Chemie, Bd. 35, 5. 459. 1902
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und Chloroformdimpfe, welche die Lebenstiitigkeit der Zelle voriiber-
gehend aufheben, heben auch voriibergehend die Assimilationstitig-
keit auf. Es mag sich aber auch hier doch vielleicht noch die Er-
fahrung wiederholen, die in bezug auf Zymase gemacht wurde, dal}
niamlich nur Schwierigkeiten technischer Natur einstweilen die Tren-
nung des fiir die Assimilation nitigen Katalysators von der lebenden
Zelle verhindern.

Uber die chemische Seite des Vorganges hat Baeyer die Vermutung
aufgestellt, daB aus H,CO,; zundchst Formaldehyd CHOH entstehe,
das durch Polymerisation Zucker CgH,,04 und Stirke bilde. Hoppe-
Seyler sprach die Ansicht aus, dall das Chlorophyll die Kohlensiure
in eine lockere Verbindung aufnimmt, die dann durch Einwirkung
des Sonnenlichts unter Regeneration des Chlorophylls zerlegt wird.?)

Die Assimilation geht, wie bekannt, nur im Licht vor sich. Das
Chlorophyll absorbiert sehr kriftig die Strahlen zwischen B und €
des Spektrums und auBerdem die Strahlen jenseits von F. Engel-
mann hat durch eine sehr ingenitse Methode den Nachweis gefiihrt,
dal} die Strahlen zwischen B und C des Spektrums die Assimilations-
tiatigkeit am kriittigsten anregen, dall die Titigkeit der Strahlen
zwischen D und E ein Minimum ist, und dall jenseits von F ein
zweites Maximum der Wirksamkeit liegt.2) Es sind also diejenigen
Strahlen am wirksamsten auf die Assimilationstatigkeit, welche am
kriftigsten vom Chlorophyll absorbiert werden.

Da fiir den Aufbau von Eiweillkorpern Kohlehydrate erforderlich
sind, so ist es leicht einzusehen, warum im Dunkeln die Entwicklung
und das Wachstum der hoheren Pflanzen zum Stillstand kommt.
Auch die Bildung von Chlorophyll ist mit einigen Ausnahmen nur
im Lichte moglich. Es handelt sich aber bei der Eiweifibildung und
Chlorophyllbildung nicht um einen direkten Einfluf} der strahlenden
Energie, sondern wohl nur darum, dall das Ausbleiben der Zucker-
bildung in der Pflanze die Eiweilsynthese unmoglich macht.?) Da
die Pflanzen die Quelle fiir die freie Eneigie der Tiere sind, da ferner,
wie wir gesehen haben, die Pilze neben den Salzen Kohlehydrate
(Zucker) fiir die Bildung ihrer lebenden Substanz bediirfen, und
da sie die Kohlehydrate nur von Pflanzen oder Tieren beziehen
konnen, so ist ersichtlich, daB die Erhaltung des Lebens auf

1) Hoppe-Seyler: Physiologische Chemie. 1876.

2) Engelmann: Piliigers Archiv, Bd. 27, 8. 485. 1882; Bd. 38, S. 386. 1886,

1) Das scheint daraus zu folgen, daB Pilze, wenn die Niihrlosung nur ein Kohle-

hydrat enthiilt, hiermit und mit Nitraten auch im Dunkeln Eiweif zu bilden im-
stande sind.
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der Erde an die strahlende Energie gebunden ist. Man kann
vielleicht ohne Ubertreibung sagen, daB die zwei fruchtbarsten Ge-
danken, die je in die Biologie getragen wurden, erstens der Gedanke
war, dall die Kohlensiure der Luft and die Ammoniumsalze resp.
Nitrate des Bodens im wesentlichen die Stoffe sind, aus denen die
Pflanze neue lebende Substanz bildet!), und zweitens der ergiinzende
Gedanke von Robert Mayer, dafl die Energie des Lichtes dazu benutzt
wird, um die hierzu nétigen Synthesen auszufiihren, d.h. Energie
in den Pflanzen aufzuspeichern. ,Die Natur hat sich die Aufgabe
gestellt, das der Erde zustromende Licht im Fluge zu haschen und
die beweglichste aller Krifte, in starre Form umgewandelt, aufza-
speichern. Zur Erreichung dieses Zweckes hat sie die Erdkruste
mit Organismen iiberzogen, welche lebend das Sonnenlicht in sich
aufnehmen und uanter Verwendung dieser Kraft eine fortlaufende
Summe chemischer Differenz erzeugen.‘2)

Bei Tieren ist die Existenz auch nicht annihernd im gleichen
Mafe an den direkten Einfluf des Lichtes gebunden. Da sie ihre
Energie von den Pflanzen beziehen, fiillt die direkte Notwendigkeit
des Lichtes hier fort. Wir sehen denn auch, daB in Grotten eine
Fauna maglich ist, und das Leben in der Tiefsee spielt sich trotz aller
Beriicksichtigung der moglichen Phosphoreszenz im wesentlichen bei
Lichtabschlufl ab. Man hat nun wiederholt behauptet, dall Eier von
Tieren sich besser im Licht als im Dunkeln entwickeln. Eine genaue
Priifung dieser Angaben hat dieselben in keinem Falle bestitigt.
Drieschs3) Versuche haben keinen Einflull des Lichtes ergeben, und
ich kann mit Sicherheit nach eigenen Versuchen behaupten, dal
sich fiir Fischeier (Fundulus) und Seeigeleier kein Einflufl des Lichtes
auf die Entwicklung nachweisen liBt. Als wesentliche Fehlerquelle
wirkte bei den #lteren Versuchen dieser Art der Umstand, daB die
zur Absperrung des Lichtes angewendeten Mittel meist auch die
Sauerstoffzufuhr erschwerten, und dafl auf die Entwicklung von
Bakterien keine geniigende Riicksicht genommen wurde. Der Um-
stand, daB die embryonale Entwicklung vieler Saugetiere normaler-
weise durch Monate hindurch im Dunkeln ablduft, sollte ubrigens
ein geniigender Fingerzeig dafiir sein, daBl das Licht nicht direkt
fir die Eﬁtwiﬁklung von Tieren notig ist. In jahrelangen Versuchen
habe ich bis jetzt bloB eine Tierform gefunden, bei der sich eine

1) Siehe Berzelius und Liebig. Thre Briefe. S.210 ff. Brief vom Z20. April 1840
Miinchen u. Leipzig 1803.

2) J. R. Mayer: Die Mechanik der Wiirme, 2. Auflage, 8. 52. Stuttgart 1874.

%) Driesch: Zeitschr. f. wissenschaftl. Zoologie, Bd. 53. 1891
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Wirkung des diffusen Tageslichts auf die Entwicklung nachweisen
léBt, nimlich einen Hydroidpolypen, Eudendrium.!) Wenn man
Eudendriumstimme ins Aquarium bringt, so gehen zunichst die
alten Polypen in wenigen Tagen zugrunde. Ist das Aquarium ge-
niigend starkem Licht — d.h. diffusem Tageslicht — ausgesetat,
so bilden sich neue Polypen, wihrend diese Bildung bei vblligem
Lichtabschluf oder in schwachem Licht nicht eintritt. Dagegen
scheint es, als ob die Wurzelbildung auch im Dunkeln weitergehen
kénnte. Die verschiedenen Teile des sichbaren Spektrums wirken
nicht gleich stark. Hinter Schirmen von dunkelrotem Glas war die
Polypenbildung weniger giinstig als hinter blauem Glas, voraus-
gesetzt, daB die ,Helligkeit* der Gliser fiir unser Auge annihernd
die gleiche war.

3. Der Heliotropismus festsitzender Organismen.

~ Die Maschinen, welche von unserer Hand erbaut sind, sind alle
so eingerichtet, dall ihnen die Energie, welche sie umsetzen, stets
durch menschliche Fiirsorge zugefiihrt wird. Wenn es wahr ist,
wie wir annehmen, dall das blinde Spiel der Naturkrifte ebenfalls
gelegentlich zur Entstehung von Maschinen fiihrt, so konnen solche
Maschinen nur da Dauer haben, wo derselbe blinde Zufall auch die
Bedingungen fiir die stetige Energiezufuhr mit einschlieft. Das
trifft beispielsweise fiir den Wasserfall zu. Der Wasserfall kann als
eine Maschine angesehen werden, in welcher Distanzenergie in ki-
netische Energie und Wirme umgesetzt wird. Die Dauer des Wasser-
falles ist durch die Gebirgsbildung in seiner Umgebung, die Stro-
mungen im Luftmeer und eventuell durch Wilder garantiert, welche
dafiir sorgen, dal} stets neue Wassermassen sich am selben Punkte,
dem Ausgangspunkt des Wasserfalles sammeln miissen. Die griinen
Pflanzen sind Maschinen, in denen die strahlende Energie gewisser
Wellen in chemische Energie umgesetzt wird, wodurch die Bildung
von Kohlehydraten erfolgt. Die Dauer dieser Maschinen ist dadurch
garantiert, dafl die Stengel der Pflanzen dem Licht entgegenwachsen,
wodurch die strahlende Energie des direkten Sonnenlichtes oder des
in der Atmosphire reflektierten diffusen Tageslichtes den griinen
Teilen der Pflanze bei Tage stets zuflieBen mub.
Dieser Zwang der Stengel vieler Pflanzen, dem Lichte zuzuwachsen,
wird als Heliotropismus bezeichnet und soll hier etwas nidher ana-

1) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 63, 8. 273. 1805.
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lysiert werden. Die Erscheinung, um die es sich handelt, ist jedem
geliufig und besteht darin, dafl die Sprofiachsen im Freien wachsender
Pflanzen, die gleichmillig allseitig dem Licht ausgesetzt sind, vertikal
in die Hohe wachsen, und dalB die Spitzen von SproBachsen, welche
im Zimmer geziichtet werden, wo ihnen das Licht nur von einer
Seite durch das Fenster zustromt, sich dem Fenster zukriimmen.
Bei den Wurzeln, welche zur Erhaltung der Pflanze dadurch bei-
tragen, daf sie Wasser und in ihm enthaltene Ionen, niamlich NH, ,
NOy, PO, usw. aus dem Boden aufnehmen, besteht hiufig (aber nicht
immer) das umgekehrte Verhalten, niamlich dafl sie vom Licht fort-
wachsen. Dieses Verhalten wird nur durch Strahlen bestimmter
Wellenliinge des sichtbaren Spektrums, vielleicht auch durch ultra-
violette Strahlen bestimmt. Eine dunkle Wiarmequelle, z. B. ein ge-
heizter Ofen, hat keine Spur einer derartigen Wirkung. Welche Teile
des Spektrums diese Wirkung auf die Wachstumsrichtung der Haupt-
sprosse und -wurzeln vieler Pflanzen ausiiben, ist noch nicht mit dem-
selben Grad der Sicherheit festgestellt wie im Falle der Bildung von
Kohlehydraten durch das Chlorophyll. Der Grund liegt in technischen
Schwierigkeiten. Ks laf}t sich aber auf Grund der vorliegenden Versuche
mit Sicherheit sagen, daB die heliotropisch wirksamen Strahlen nicht
identisch sind mit den fiir die Assimilation wirksamsten. Der Unter-
schied ldBt sich vielleicht dahin formulieren, dali, wihrend die as-
similatorisch wirksamsten Strahlen zwischen B und € des Spektrums
liegen, also auf der weniger brechbaren Seite des Spektrums, die
heliotropisch wirksamsten Strahlen auf der entgegengesetzten Seite
des Spektrums, nimlich im Blauen, Violetten und wvielleicht Ultra-
violetten liegen. (Aber vielleicht findet sich auch in bezug auf den
Heliotropismus eine sekunddre wirksame Zone in der weniger brech-
baren Region.) Der vorhin ausgesprochene Gegensatz kann experi-
mentell dadurch illustriert werden, dafl man Pflanzen hinter farbigen
Schirmen ziichtet. Die hinter rotem Glas geziichteten Pflanzen
assimilieren, zeigen aber wenig oder keine heliotropischen Kriim-
mungen, wihrend die hinter blauem Glas geziichteten Pflanzen keine
oder geringe Assimilationstitigkeit zeigen, aber heliotropisch wie in
gemischtem Lichte reagieren.

Wenn ein Organ der Lichtquelle zuwichst oder, bei einseitiger
Beleuchtung, sich derselben zukriimmt, so sprechen wir von posi-
tivem Heliotropismus. Wichst oder kriimmt dasselbe sich von
der Lichtquelle fort, so sprechen wir von negativem Heliotro-
pismus.
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Was den Mechanismus der heliotropischen Kriimmung bei ein-
seitiger Beleuchtung betrifft, so erfolgt die Kriimmung im allgemeinen
in der Spitze der SproBachse und nahe der Wurzelspitze, die auch
die Wachtsumsregion darstellt. Das ist aber nicht iiberall der Fall.
Bei Griisern und gewissen anderen Pflanzen erfolgen die Kriimmungen
in den Knoten, wihrend die (wenig biegsamen) Internodien nicht an
der Kriimmung teilnehmen. Das macht den Eindruck, als ob die Bieg-
samkeit und vielleicht gewisse andere (mit der Wasseraufnahme zu-
sammenhingende ?) Umstiinde fiir die Moglichkeit der heliotropischen
Kriimmung maBgebend seien. Die Teile, welche an der Spitze von
Sprossen und Wurzeln liegen, sind ja meist auch weicher und wasser-
reicher als die dlteren Gewebe.

Wie kann nun einseitige Beleuchtung (mit den heliotropisch wirk-
samen Strahlen) diese Kriimmungen zustande bringen? Nehmen wir
an, daB Licht nur von einer Seite her den Pflanzenstengel treffe und
auf dieser Seite in der Rinde villig absorbiert werde. Es ist maglich,
daBl auf dieser Seite photochemische Wirkungen stattfinden, Oxy-
dationen oder Reduktionen oder irgend welche andere chemische
Wirkungen. Uber die Natur derselben ist bis jetzt seltsamerweise
nichts bekannt, und es scheint mir eine der dringendsten Aufgaben
fiir die auf diesem Gebiete arbeitenden Botaniker zu sein, dieser
chemischen Wirkung nachzuforschen. Was nun aber auch die Natur
dieser Wirkung sein moge, es ist sicher, daBl sie im Stengel eine Ab-
nahme der Dehnbarkeit, vielleicht eine direkte Verkiirzung oder Kon-
traktion hervorruft, dhnlich wie bei Tieren, worauf wir spiter zuriick-
kommen werden. Wenn nun dehnende Krifte (Turgorkrifte?) im
Innern der Zellen gleichmifig um die Symmetrieachse des Stengels
verteilt wirken, aber durch einseitige Beleuchtung die Dehnbarkeit
auf einer Seite des Stengels verringert wird, oder wenn auf dieser
Seite ein aktives Verkiirzungsbestreben durch die Wirkung des
Lichtes hervorgerufen wird, so muf eine Kriimmung der Spitze des
Stengels gegen die Lichtquelle hin stattfinden. Diese Kriimmung
wird so lange fortschreiten, bis die symmetrischen Elemente des
Pflanzenstengels alle unter gleichem Winkel von den Lichtstrahlen
getroffen werden. Sobald das der Fall ist, wird die Quantitit der
photochemischen Wirkungen in der Zeiteinheit in allen symmetrischen
Punkten der Spitze die gleiche, und daher auch die Erhéhung der
Dehnbarkeit resp. die Grife des Verkiirzungshestrebens iiberall die
gleiche sein, und nun ist kein Grund mehr vorhanden, warum die
Spitze mehr nach der einen als der anderen Seite aus der Richtung
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der Lichtstrahlen abweichen sollte. Sie wiichst deshalb nun in der
Richtung der Lichtstrahlen weiter,

Wiichst die Pflanze im Freien, so wird sie vertikal aufrecht wachsen.
Das diffuse Tageslicht, obwohl an sich weniger intensiv als das direkte
Sonnenlicht, wirkt viel linger auf die Pflanze als das letztere. Da es
sich hier nun unserer Annahme nach um einen Einflull des Lichtes
auf chemische Reaktionen handelt, so wird die Wirkung des diffusen
Lichtes wegen der lingeren Zeit seiner Einwirkung auf die chemische
Gesamtwirkung maBgebend bleiben miissen und das in seiner Richtung
wechselnde Sonnenlicht an Wirksamkeit iibertreffen. Das wird noch
dadurch unterstiitzt, dal die heliotropischen Wirkungen bei der
Pflanze relativ langsam eintreten und meist eine Stunde oder noch
mehr Zeit beanspruchen.

Das bisher Gesagte bezieht sich auf die positiv heliotropischen
SproBachsen, welche sich bei einseitiger Beleuchtung der Licht-
quelle zukriimmen. Die Wirkung einseitiger Beleuchtung auf die
negativ heliotropische Wurzelspitze ist die umgekehrte, und wir
miissen entsprechend annehmen, daB bei der Wurzel auf der be-
lichteten Seite die Dehnbarkeit erhoht resp. das Kontraktions-
bestreben herabgesetzt wird. Die Ursache fiir dieses entgegen-
gesetzte Verhalten der Wurzel und der SproBachse muB wohl in
chemischen Verschiedenheiten gesucht werden.1)

Wortmann hat Schnitte durch Stengel und Wurzeln gemacht,
welche einseitiger Beleuchtung ausgesetzt gewesen waren. Er fand,
daB die Zellen auf der Seite der SproBachse, welche dem Licht zu-
gekehrt war, ,,dichteres Protoplasma besalien als die Zellen der
weniger beleuchteten Seite der SproBachse, welche wasserreicher er-
schienen. Bei der Wurzel war es gerade umgekehrt. Wortmann
nahm an, daB das Protoplasma positiv heliotropisch sei und in der
Pflanze wie ein Wurm in seiner Rohre frei umherkriechen konne.
Daher wiirden die Zellen der SproBachse auf der Lichtseite dichter
mit Protoplasma gefiillt, auf der entgegengesetzten Seite aber leerer.
Das Protoplasma der ‘Wurzel krieche vom Licht fort.?) Botaniker
haben aber wohl mit Recht geltend gemacht, daB ein Kriechen d{i:s
Protoplasmas von Zelle zu Zelle nicht so rasch erfolgen konne, wie
Wortmann annahm, wenn es iiberhaupt in nennenswertem Malle

1) Sollte es denkbar sein, daB das Licht im Stengel oder allgemein in positiv
heliotropischen Organen chemische Vorginge in ainer Rmhpu.np;. etwa Gx_vﬂlf,tinuen,
begiinstigt, wihrend es in der Wurzel entgegengesetzte Reaktionen. etwa Reduktionen,
beschleunigt?

2) Weortmann: Botanische Zeitung. 1887.



Strahlende Energie und Heliotropismus. 173

moglich ist. Es erscheint mir, dal die von Wortmann beobach-
teten Verdichtungen des Protoplasmas der Zellen auf derjenigen
Seite des Stengels oder der Wurzel, welche bei der Kriimmung
konkav wird, an die Verinderungen erinnern, welche Darwin in
den basalen Zellen der Tentakel einer insektenfressenden Pflanze,
nimlich Drosera, auf Reizung beobachtete, und welche er als ,,Ag-
gregation® bezeichnet.l) Im ungereizten Zustand sind diese Zellen
mit einer homogenen purpurfarbenen wisserigen Fliissigkeit erfiillt.
Die Zellwinde sind mit einer Schicht farblosen zirkulierenden Proto-
plasmas bekleidet. Wenn nun ein Tentakel eines Blattes von Drosera
einige Stunden nachdem die Driise der Pflanze in irgend einer Weise
gereizt worden ist, wieder untersucht wird, so enthalten die Zellen
der Tentakel nicht wie vorher eine homogene purpurne Fliissigkeit,
sondern feste Massen von verschiedener Form, die purpurne Farbe
besitzen, und die von einer fast farblosen Fliissigkeit umgeben sind.
Diese Verinderungen sind nicht notwendig an die Beugung der
Tentakel gebunden, sondern kiénnen auf Reizung der Driisen un-
abhiingig von aller Beugung erfolgen. Dieser Vorgang der Aggregation,
der vielleicht in einer Gerinnung besteht, ist umkehrbar, und nach
einiger Zeit tritt der urspriingliche homogene Ruhezustand des Proto-
plasmas im Innern der Zellen wieder ein. Darwin erwihnt, dal man
bei Reizung der Driise beobachten kann, wie der Vorgang der Ag-
gregation von der gereizten Driise bis zu dem sich kontrahierenden
Tentakel fortkriecht, und er erwihnt, dall wir hier das mit den Augen
verfolgen konnen, was in der gereizten Nervenfaser in einer uns
unsichtbaren Weise erfolgt. FEr fiigt aber hinzu, dall die sichtbaren
Verinderungen in der Driise von den Vorgingen im Nerven verschieden
sind. Ubrigens ist der Gedanke, daB ein Gerinnungsvorgang, der
gich im Nerven fortpflanze, die Grundlage der Erregung bilde, wieder-
holt ausgesprochen. Vor 40 Jahren wurde er hiufig gedullert, so dall
er sich beispielsweise in den alten Ausgaben von Funkes Physiologie
findet. Auch Ostwald erwihnt in den Vorlesungen iiber Naturphilo-
sophie?) eine dhnliche Moglichkeit. Um nun auf Wortmanns Beob-
achtungen zuriickzukommen, so sind die von ihm beobachteten
Erscheinungen in den Zellen, welche sich auf der spiter konkav
werdenden Seite des Stengels oder der Wurzel befinden, wviel-
leicht von derselben Art wie die von Darwin als Aggregation be-
zeichneten.

1) Darwin: Insectivorous Plants.
%) W. Ostwald: Vorlesungen iiber Naturphilosophie. Leipzig 1902, 8. 353.
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erwithnten, fallen die Polypen eines Stammes von Eudendrium in
wenigen Tagen ab, wenn der Stamm aus dem Ozean in das Aquarium
gebracht wird. Aber nach einigen Tagen bilden sich neue Polypen,
und sobald das geschehen ist, fangen die Stengel der Polypen in der
unmittelbar unter dem Polypen gelegenen Region an zu wachsen.
Wenn um diese Zeit der Stamm einer einseitigen Beleuchtung aus-
gesetzt wird, so kriimmt sich die Stelle des Stammes, auf der der
Polyp sitzt, und welche der Wachstumsregion entspricht, konkav
gegen die Lichtquelle, und diese Kriimmung schreitet so lange fort,
bis die symmetrischen Punkte des Polypen iiberall unter dem gleichen
Winkel vom Licht geschnitten werden. Bei einseitiger Beleuchtung
durch eine Lichtquelle, z. B. Sonnenlicht oder diffuses Licht, ist das
der Fall, wenn die Symmetrieachse des Polypen in die Richtung
der Lichtstrahlen fillt. Sobald diese Orientierung erreicht ist, wichst
der Stamm mit dem Polypen geradlinig in der Richtung der Licht-
strahlen weiter. (Fig. 20 u. 21.) Wie bei den Pflanzen, so scheinen
auch bei Eudendrium die mehr brechbaren blauen Strahlen helio-
tropisch wirksamer zu sein als die weniger brechbaren roten Strahlen.
Hinter einem roten Schirm treten die heliotropischen Kriimmungen
bei Eudendrium gar nicht oder nur sehr langsam ein, wihrend sie
hinter einem blauen Schirm beinahe ebenso rasch eintreten wie in
gemischtem Lichte.

Bei Eudendrium kénnen wir uns nun iiberzeugen, dall die Region
hinter dem Polypen, in der die heliotropische Kriimmung stattfindet,
wie fast bel allen Hydroidpolypen Kontraktilitdt besitzt, und
die heliotropische Kriimmung des Stammes beruht hier sicher darauf,
dafl auf der stirker beleuchteten Seite des Polypen der Stamm in einen
stirkeren Kontraktionszustand verfillt als auf der entgegengesetzten
Seite. Das laBt sich auch dadurch zeigen, daBl, wenn wir, nachdem
die positiv heliotropische Kriimmung des Stammes erfolgt ist, das
Aquarium um 180° drehen, der Stamm sich nun nach der entgegen-
gesetzten Seite kriimmt.1) Sachs erwihnt, daB auch bei Pflanzen-
stengeln die heliotropische Kriimmung wieder riickgingig gemacht
werden kann, wenn man nicht wartet, bis die Stammregion erhiirtet ist.

Wir finden nun heliotropische Kriimmungen auch bei solchen
Tieren, bei denen kein Zweifel bestehen kann, daf die Kriimmung

1) Diese Beobachtungen an Eudendrium habe ich im Jahre 1805 angestellt,
ohne Zeit zu finden, dieselben ausfiihrlich mitzuteilen. Bine vorliufige Notiz iiber
den Gegenstand findet sich in Pfliigers Archiv, Bd. 63, 8. 273. 1895. Ich mag be.
mPrkep. dal die Region direkt unter dem Polypen ,,spontane* Kontraktilitiit besitzt
wie wir das beispielsweise bei Hydra beobachten. ;
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nur ein Kontraktionsvorgang und nicht ein Wachstumsvorgang
ist. Spirographis Spallanzanii ist eine marine Annelide, welche un-
gefiihr 10 bis 20 em lang wird, und welche in einer ziemlich starren,
aber doch biegsamen Réhre lebt, welche durch ein Sekret aus Driigen
an der Oberfliche des Wurmes gebildet wird. Diese Rohre ist mit
einem Ende an einem Felsen der Kiiste mittels des Sekretes befestigt,
withrend das andere in das Wasser hineinragt. Der Wurm lebt im
Innern der Réhre und nur die Kiemen, welche in einer Spirale am
Kopfende des Wurmes
angeordnet sind, ragen,
wenn alles ruhig ist, wie
ein radiirer Kranz von
Fiedern aus der Riéhre
hervor, um aber sofort
zuriickgezogen zu wer-
den, wenn man sie be-
rithrt oder nur verdun-
kelt. Wenn man nun
diese Rohren mit ihren
Wiirmern in ein Aqua-
rium bringt, in welches
das Licht nur von einer
Seite her einfdllt (Fig.
22), so dauert es unge-
fihr einen bis zwei oder
mehr Tage, bis das Fuli-
ende der Rdéhre am

Fig. 22 und 23. Boden befestigt wird.

Positiver Heliotropismus von Rihrenwilrmern (Spirographis
Spallanzanii). Die Wirmer wenden ihre Kiemen der Seite Sobald das geschehen

des Aquarinms zu, durch welche das Licht einfillt, nfimlich iEH}, wird das vnrdere

unterhalb der Metalltlir a b ed.

Ende der Rdihre er-
hoben, und zwar so lange, bis die Symmetrieachse des Tentakelkranzes
in die Richtung der Strahlen des Tageslichtes fillt, welche durch das
Fenster eindringen.?) (Fig.22.) Hat das Tier einmal diese Stellung
erreicht, so behilt es sie danernd bei, solange das Aquarium und die
Beleuchtungsverhiltnisse ungestort bleiben. Dreht man aber zu irgend
einer Zeit das Aquarium um 1809 so daB das Licht von den ent-
gegengesetzten Seiten her einfillt, so biegt das Tier auch im Laufe
der niichsten 24 oder 48 Stunden seine Rohre wieder so, dall die

1) Loeh: Piliigers Archiv, Bd. 47, 8. 301. 1890.
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Symmetrieachse des Tentakelkranzes wieder in die Richtung der
Strahlen fillt (Fig. 23). Fillt das Licht von oben ins Aquarium, so
richten sich die Tiere vertikal auf wie die im Freien wachsenden
positiv heliotropischen Stengel der Pflanzen.

Da bei diesen Erscheinungen die mechanischen Zustinde der
Riéhre, in welcher das Tier lebt, eine Rolle spielen, so ist es notig,
mit ein paar Worten auf dieselbe einzugehen. Wenn wir den Wurm
aus der Rihre nach Ablauf des vorhin beschriebenen heliotropischen
Versuches herausnehmen, so sehen wir, dall die Rohre ihre Form be-
hilt. Das kinnte zu dem Gedanken fithren, dal die Rohre wie ein
Bleistab jede Form behilt, die man ihr gibt. Versuche aber zeigen,
daB das nicht der Fall ist. Bei den heliotropischen Kriimmungen der
Riéhre spielt vielmehr die Sekretion neuer Schichten auf einer Seite
im Innern der Rihre eine Rolle. Ich fand, dall das frisch sezernierte
Material im Innern eine gréflere Spannung hat als das alte zerfallende
Material auf der AuBenfliche der Réhre, und infolgedessen wird,
wenn auf einer Seite der Rohre im Innern eine neue Schicht ge-
bildet wird, diese Seite sich verkiirzen miissen und die Rohre ge-
kriimmt werden.

Was nun bei dem Zustandekommen der heliotropischen Kriim-
mung geschieht, ist folgendes. Wenn das Licht von einer Seite ein-
fallt, so findet in den Kiemen auf der Lichtseite eine stirkere (photo-
chemische?) Verdnderung als auf der entgegengesetzten Seite statt.
Dieser Umstand veranlafit eine reflektorische Spannungszunahme
(Zunahme des Kontraktionsbestrebens) in den Muskeln auf der-
jenigen Seite des Kopfes, auf welcher die Kiemen stirker beleuchtet
sind (oder in den Muskeln, welche den Kopf nach dieser Seite hin
bewegen). Moglicherweise beschrinkt sich das Verkiirzungsbestreben
nicht nur auf diese Muskeln, sondern erstreckt sich weiter auf die
tiefer gelegenen Muskeln des Rumpfes. Die Folge dieser Wirkung
ist, dafl das Tier sich derjenigen Seite der Réhre, welche der Licht-
quelle zugekehrt ist, dichter anschmiegt als der entgegengesetzten
Seite, und dall infolge der groferen Reibung des Tieres an dieser
Seite die Driisen reflektorisch mehr Sekret auf diese Seite ergieBen.

Sobald nun die Symmetrieachse der Kiemen in der Richtung
der Lichtstrahlen liegt, bringt das Licht auf allen Seiten dieselbe
Spannung der Muskeln hervor, und es ist kein Grund mehr vorhanden,
warum der Kiemenkranz nach rechts oder links aus der Richtung
der Symmetrieachse abweichen sollte. Das Tier bleibt daher dauernd
in dieser Stellung.

Loeb, Dynamik. 19
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DaB bei dieser Reaktion die Anderung der Stellung des Kopfes
unter dem Einflul} des Lichtes die wesentliche Bedingung ist, wird
durch Beobachtungen an einem anderen heliotropischen Wurm be-
wiesen, nimlich Serpula uncinata. Diese Wiirmer leben in Kolonien
von Tausenden zusammen, und jeder Wurm steckt in einer unbieg-
samen Rohre eines Calciumsalzes. Alle diese Rohren sind gerade
und einander parallel. Im natiirlichen Zustande stehen sie vertikal
auf dem Boden des Meeres, und der in seiner Rohre freibewegliche
Wurm steckt nur den oralen Kiemenkranz aus der Rohre hervor.
Ich legte nun eine Kolonie von Hunderten dieser Réhren horizontal
in ein Aquarium, in welches das Licht von oben in der Richtung ¢ d
(Fig. 24) einfiel. Man konnte nun sehen, dal die Wiirmer ihre Ten-
takeln aufwirts gegen das Licht richteten, so dall die Symmetrie-
achse der Kiemen so
viel wie moglich in die
Richtung der Strahlen
fiel.1) Bei Serpula wird
das Material, aus dem
die Rohre gebaut ist,
ebenfalls vom Tiere
sezerniert, und die
Rihre wichst dadurch
in die Liinge, dal3 neues
Material am oralen

Fig. 24. Ende der Rihre zuge-

Heliotropismus von Serpula uncinata, einem Wurm, der }:u. einer pe. . -
starren Ribhre lebt. Das Licht filllt von oben in der Richiung f]]gt W].'l"d. Als nun m

des Pfeiles ¢ d ein. Die neu zuwachsenden Robrenclemente Jem eben beschriebe-

(rechts) sind alle aufwiirts gerichtet. e Vrih i Raki
ren zuwachsen begannen, war der neu zuwachsende Teil unter einem
rechten Winkel aufwiirts gebogen (Fig. 24). Nicht eine einzige Rohre
wuchs in der alten Richtung weiter. Auch hier handelt es sich also
darum, daf3, wenn der Kiemenkranz nur von einer Seite her beleuchtet
wird, auf der beleuchteten Seite uns einstweilen unbekannte (photo-
chemische?) Verinderungen entstehen, welche sich zu den mit dieser
Seite durch Nerven verbundenen Muskeln fortpflanzen und in diesen
einen stirkeren Kontraktionszustand hervorrufen. Der Fall ist dhn-
lich wie der von Darwin bei Drosera erwihnte, wo bei Reizung der
Driise sich eine sichtbare Verinderung (Aggregation) allmihlich auf
die Tentakel fortpflanzt und diese zu einer Verkirzung oder Beu-

1) Loeb: a. a. 0.
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gung veranlaft. DaB wir die Bahn, auf der sich die Verinderung
bei Tieren meist fortpflanzt, als Nerven bezeichnen, wiihrend sie
bei Pflanzen noch keinen besonderen Namen erhalten hat, dndert
nichts an dem Umstande, daf in den wesentlichen Punkten der
Mechanismus der Reizerscheinungen in beiden Fiillen der gleiche ist.
Einige Botaniker, wie Nemec und Hildebrandt, haben angefangen,
diese Gleichartigkeit der Reizleitung bei Pflanzen und Tieren zu
betonen, ein Gedanke, der iibrigens auch schon Darwin vorgeschwebt
hat. Wenn wir nun von diesen Beobachtungen iiber die heliotropi-
schen Kriimmungen bei Tieren einen Schlufl auf die gleichen Vor-
giinge bei Pflanzen ziehen diirfen, so sollte es wohl der sein, dall bei
heliotropischen Pflanzen wie bei heliotropischen Tieren das Licht ent-
weder das Verkiirzungsbestreben der kontraktilen Elemente oder
deren Dehnbarkeit idindert, und dall das Wachtsum direkt nichts
mit den heliotropischen Erscheinungen zu tun hat. Dal} bei Pflanzen
die sich heliotropisch kriimmende Region so hiufig (aber keineswegs
immer) mit der wachsenden Region zusammenfillt, diirfte wenigstens
zum Teil daran liegen, dall die Wachstumsregion biegsamer, vielleicht
auch kontraktiler ist als der Rest, und daB vielleicht die Spitze, wie
im Falle der Polypen und Spirographis, die lichtempfindlichen Sub-
stanzen in groflerer Menge enthilt. Das wiirde mit der Erfahrung
gtimmen, dall gerade am oralen Ende des Korpers bei Tieren die
lichtempfindlichsten Elemente, nimlich die Augen, gefunden werden.
Es muB aber hier erwihnt werden, dall weder die Pflanzen noch die
Eudendrien Augen besitzen, und dall auch die Kiemen von Spiro-
graphis nach Andrews augenlos sind.

Wir kommen nun zu der Frage zuriick: Wie weit triigt der
Heliotropismus der erwiihnten Organismen zu deren Erhaltung bei?
Es ist offenbar, dal der positive Heliotropismus der Stengel chloro-
phyllhaltiger Pflanzen wesentlich dazu beitriigt, dafl die chlorophyll-
haltigen Blitter strahlende Energie erhalten. Ebenso ist der negative
Heliotropismus der Wurzeln giinstig fiic die Erhaltung der Pflanze,
insofern er mit dazu beitrigt, die Wurzeln vom Licht fort und in
den Boden zu fiihren, wo die fiir den Aufbau der Pflanzen nétigen
Salze existieren. Auch fiir die Erhaltung der Eudendrien diirfte der
positive Heliotropismus vielleicht deshalb noch eine Bedeutung haben,
weil bei diesen Formen die Polypenbildung und deshalb die Ent-
wicklung nur im Lichte moglich ist. Fiir die Wiirmer aber ist eine
derartige Wirkung des Lichtes nicht bekannt, und es ist nicht ab-
zusehen, wie der positive Heliotropismus fiir die Erhaltung des Lebens

12%
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bei Spirographis oder Serpula unerliafilich sein kénnte. Wir begegnen
hier in unseren Vorlesungen zum erstenmal der Tatsache, auf die
wir so hiufig stolien, dall gewisse allgemeine innere wie dullere Be-
dingungen lebender Organismen viel hiufiger vorkommen als blof
da, wo sie niitzlich sind. Wenn die Entstehung und Erhaltung der
Organismen nur dem blinden Spiel der Naturkriifte iiberlassen ist,
so ist eben zu erwarten, dafl in Hunderten von Fillen eine allge-
meine Bedingung erfiillt ist, wiithrend sie nur in vielleicht einem
unter hundert Fillen mit einer solchen Kombination von weiteren
Umsténden zusammentrifft, wodurch sie eine schopferische oder er-
haltende Bedeutung gewinnt. Die Entstehung der Pflanzenwelt
und damit der gesamten Lebewelt wiire nie méglich gewesen, wenn
nicht die zum Heliotropismus fithrenden physikalisch-chemischen
Bedingungen sehr allgemein verbreitet wiiren, auch da wo sie nutzlos
sind. Nur wo ein Gedichtnis, d. h. eine Vernunft, existiert, kann
okonomisch gearbeitet werden, wo der blinde Zufall waltet, kann
man keine Sparsamkeit in den Mitteln erwarten. Die Bedingungen,
welche einen Wasserfall ermiglichen, finden sich einzeln und zerstreut
natiirlich hiufiger als in der Kombination, in welcher sie fiir einen
Wasserfall nitig sind.

4. Der Heliotropismus frei beweglicher Organismen.

Wir sahen, daBl die Wirkung des Lichtes auf Spirographis darin
besteht, daB das Tier gezwungen ist, seinen Tentakelkranz so gegen
die Lichtquelle einzustellen, daB die symmetrischen Punkte der
Tentakel unter gleichem Winkel von den Lichtstrahlen getroffen
werden. Denn in dem Falle ist die Intensitit der photochemischen
Wirkung in allen zur Achse symmetrisch gelegenen Punkten der
Oberfliche des Tieres die gleiche und kein Grund mehr vorhanden,
warum das Tier nach der einen oder anderen Seite aus dieser Orien-
tierung abweichen sollte. Handelt es sich nur um die Wirkung einer
einzigen Lichtquelle, so ist diese Bedingung erfiillt, wenn die Sym-
metrieachse der Tentakel in die Richtung der Lichtstrahlen fallt.
Stellen wir uns nun vor, daBl das Tier imstande wire, seine Rohre
zu verlassen und frei im Wasser umherzukriechen, so konnen wir
leicht einsehen, daff dem Tiere die Richtung seiner Bewegung durch
das Licht vorgeschrieben wiire. Es miite sich nimlich bei der Gegen-
wart nur einer Lichtquelle in der Richtung der Strahlen gegen die
Lichtquelle hinbewegen. Derselbe positive Heliotropismus, der die
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Pflanzenstengel oder Tiere wie Eudendrium, Spirographis und viele
andere Tiere zwingt, sich gegen eine Lichtquelle zu krimmen, wenn
sie nur von einer Seite her vom Lichte getroffen werden, miiite sie
zwingen, zum Licht zu schwimmen, kriechen oder fliegen, wenn sie
plotzlich mit den.Apparaten zu freier Fortbewegung versehen werden
konnten.

Nun ist es eine bekannte Tatsache, dall viele freibewegliche Tiere
in die Flamme fliegen. Die frither allgemein gegebene Erklirung fiir
diesen Umstand war die, dall solche Tiere das Licht lieben und daher
die hellsten Stellen im Raume aufsuchen. Die eben ausgesprochene
Uberlegung fiihrte mich zu der Uberzeugung, daf auch die Tendenz
der Insekten und anderer Tiere, sich zur Lichtquelle zu bewegen, nicht
ein Ausdruck einer Vorliebe fiir Licht sei, sondern nur eine mechanische
Lichtwirkung von derselben Art wie die Kriimmung heliotropischer
Stengel gegen die Lichtquelle.1) Der direkteste Beweis fiir diese An-
schauung konnte nun in der Weise gefiihrt werden, wenn man dasselbe
heliotropische Tier abwechselnd als festsitzenden und freibeweglichen
Organismus ziichten kinnte. Dieses Desideratum ist noch nicht erfiillt,
aber ich bin in der Lage, wenigstens angenihert einen solchen Fall
beschreiben zu kénnen, und zwar bei Eudendrium. Wenn das Ei von
Eudendrium sich entwickelt, so bildet es auf einem frithen Entwick-
lungsstadium eine bewimperte eiférmige Larve, die wohl dem Blastula-
stadium der Echinodermen- und vieler anderen Larven entspricht.
Diese Larve schwimmt nur kurze Zeit umher und setzt sich
dann fest. Sobald sie sich festsetzt, bildet sich am freien Ende ein
Polyp, der sich, wie ich das schon friiher schilderte, bei einseitiger
Beleuchtung dem Lichte zukriimmt, bis seine Symmetrieachse in
die Richtung der Lichtstrahlen fillt. Die freischwimmenden Larven
nun bewegen sich bei einseitiger Beleuchtung zur Lichtquelle, bis
sie an die Fensterseite des Aquariums gelangen, wo die Wand des
Gefdlles die weitere Progressivbewegung hemmt. Hier sammeln sie
sich und heften sich (infolge des Klebrigwerdens an der basalen Fliiche)
am Boden fest, und nun beginnt der Polyp gegen die Lichtquelle
hin zu wachsen. Wihrend diese Bewegung der freien Larven hinter
blauem Glase fast ebenso rasch erfolgt wie in diffusem Tageslicht,
bleibt sie hinter rotem Glase entweder giinzlich aus oder erfolgt

1) Dieser Gedanke der Identitit gewisser tierischer Reaktionen. wel

] M . ; che durch
das Licht ausgelst werden, mit dem pflanzlichen Heliotropismus wurde von mir
zuerst in einer kurzen Mitteilung in den Sitzungsberichten der Wiirzburger Med.-
physik. Gesellschaft im Januar 1888 verdffentlicht.
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doch so langsam wie bei gemischtem Licht sehr geringer Intensitit, 1)
Dieses entspricht ganz dem Verhalten der Polypen, die hinter blauen
Schirmen sich viel kfritiger der Lichtquelle zukriimmen wie hinter
roten Schirmen. Sind die freischwimmenden Larven in einer Be-
wegung zur Lichtquelle begriffen, und éndert man die Richtung der
Lichtstrahlen, so drehen sich die Tiere wieder der Lichtquelle zu
und schwimmen gegen dieselbe. Es handelt sich bei den Bewegungen
dieser Larve darum, dal}, wenn die Larve seitlich vom Lichte ge-
troffen wird, auf dieser Seite eine physikalisch-chemische Anderung
von einstweilen unbekannter Art eintritt, wodurch der Kontraktions-
zustand des Protoplasmas auf dieser Seite gedindert wird, und zwar
in dem Sinne, dall der orale oder vordere Pol der Larve gegen die
Lichtquelle gerichtet wird. Vielleicht auch dndert sich die Cilien-
bewegung auf dieser Seite, so daBl die Energie, mit der Cilien auf
der belichteten und unbelichteten Seite arbeiten, nicht die gleiche
1st, und daBl daher ein Drehbestreben bei dem Tier entsteht wie bei
einem Boote, bei dem die Ruder mit ungleicher Energie auf beiden
Seiten bewegt werden. Infolge dieser Umstédnde wird das Tier so lange
gedreht, bis der orale Pol wieder gegen die Lichtquelle gerichtet ist
und die Achse des Tieres wieder in die Richtung der Strahlen fallt.
Sobald das geschehen ist, ist der Kontraktionszustand des Proto-
plasmas, resp. die Titigkeit der symmetrischen Cilien, soweit sie
vom Lichte abhingt, auf beiden Seiten der Larve die gleiche, und die
symmetrischen Cilien schlagen mit gleicher Energie. Die Folge ist,
dafl das Tier in dieser Richtung weiter schwimmen mufi, wobei es
natiirlich der Lichtquelle zugefithrt wird. Derselbe Organismus
schwimmt im freibeweglichen Stadium seiner Entwicklung zur
Flamme, wihrend er 24 Stunden spiter sich wie eine Pflanze gegen
das Fenster kriimmt.

Wir wollen nunmehr zeigen, dal diese Betrachtungen auch bei
viel hoheren Organismen zutreffen, nidmlich solchen, welche mit
einem Zentralnervensystem ausgestattet sind.?) Wir wihlen als
Beispiel die iiberwinternden Raupen von Porthesia Chrysorrhoea
oder die gefliigelten Blattliuse. Beide Klassen von Tieren kann man
sich leicht verschaffen. Wenn wir die Raupen von Porthesia, die
in groBer Zahl in demselben Nest iiberwintern, wilhrend des Winters

1) Loeb: Piliigers Archiv, Bd. 63, 5. 273. 1895, 4

2) Die folgenden Beispiele finden sich in meiner 1889 erschienenen Broschiire :
Der Heliotropismus der Tiere und seine Ubereinstimmung mit dem F@llﬂmp'ﬂm‘-‘ﬂ
der Pflanzen. (Diese Broschiire triigt die Jahreszahl 1800, sie erschien aber gegen
Ende 1880.)
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in ein warmes Zimmer bringen, so verlassen sie das Nest. Bringt
man eine grofere Zahl derselben in ein Reagenzglas, und legt man
dasselbe mit der Liingsachse senkrecht gegen die Ebene des Fensters,
g0 sammeln sich die Raupen alle an der Fensterseite des Glases,
wo sie dicht gedringt sitzen bleiben. Dreht man das Reagenzglas
dann vorsichtig um 180°¢ in einer horizontalen Ebene, so gehen die
Tiere sofort wieder an die Fensterseite zuriick und zwar um so rascher,
je groBer bei gleicher Temperatur die Intensitit des Lichtes ist. Sie
reagieren in dieser Weise, was auch die Natur der Lichtquelle sein
mag, und gleichgiiltig, ob dieselbe direktes Sonnenlicht, diffuses
Tageslicht oder Lampenlicht
ist. In diesem Falle nun wiir-
den diejenigen Autoren, welche
die Reaktionen der Tiere so
deuten, als ob die letzteren
mit menschlichen Empfin-
dungen ausgestattet seien, be-
haupten, daB die Tiere zur
Lichtquelle gehen, weil sie ,,das
Helle* lieben, und es an der
Fensterseite des Reagenzglases
heller sei als an der Zimmer-
seite. Abgesehen von der Klein-
heit der Differenz der Licht-
intensitit in diesen Fillen 1iBt
gsich leicht zeigen, daB es sich
bei diesen Vorgingen nicht um

g : ; = Fig. 25.
eine Vorliebe der Tiere fiir Versuchseinrichtung bei dem Nachweis, dak

,,He}l”handelt, sondern darum positiv heliotropische Ija:n gegen die Lichtquelle
; : : ; *  wandern, auch wenn sie dabei aus dem Sonnen-
daB das Licht die Tiere zwingt, licht in den Schatten geraten.

ihren Kopf der Lichtquelle

zuzndrehen und dann in dieser Richtung sich fortzubewegen, wobei
sie natiirlich sich zur Lichtquelle hinbewegen miissen. Der Beweis
fiir diese Behauptung liegt nun darin, daB diese Tiere sich auch
dann zur Lichtquelle hinbewegen, wenn sie dabei aus dem Hellen
ins Dunkle gelangen, vorausgesetzt, dal ihr Kopf der Lichtquelle
zugewendet bleibt. Dieser Beweis lit sich in folgender Weise
fihren. (Siehe Fig. 25.) Durch die obere Hiilfte des Fensters W W
Fig. 25 falle Sonnenlicht (S) ein, durch die untere diffuses Tageslicht D,
Die Grenze zwischen Sonnenlicht und Tageslicht auf der Ebene eines
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einfillt, einen flachen, oben offenen kleinen Kasten von Holz oder
Pappdeckel, und in diesen Kasten tun wir ein langes Reagenzglas
mit gefliigelten Blattliusen oder Raupen von Porthesia. Am An-
fang des Versuches seien alle Tiere am Zimmerende ¢ des Reagenz-
glases, Wenn wir nun die eine Hilfte des Reagenzglases an der
Fensterseite mit blauem Glas a b bedecken, so gehen alle Tiere von
¢ nach b, gerade als ob das blaue Glas gar nicht vorhanden wire.
Wir wiederholen dann denselben Versuch, nur mit dem Unterschied,
daB wir statt des blauen ein rotes Glas a b auf die dem Fenster zu-
gekehrte Seite des Reagenzglases legen. Die Tiere kriechen jetzt
wie vorher von ¢ gegen das Fenster, aber gehen nur bis zu der Grenze a,
wo das Reagenzglas von dem roten Glas bedeckt wird, und sammeln
sich an dieser Grenze a.

Die Erklirung der Erscheinung ist die folgende. Solange die Tiere
bei ¢ sind, werden sie von dem Tageslicht D getroffen, welches durch
das Fenster W W einfillt, und das relativ intensiv ist, und gleich-
zeitig werden sie von dem von den Zimmerwinden reflektierten
Licht R getroffen, das relativ schwach ist. Unter diesen Umstinden
werden die Tiere gezwungen, den Kopf der stirkeren Lichtquelle
zuzuwenden und sich in der Richtung gegen das Fenster W W zu
bewegen. Ist nun das Reagenzglas an der Fensterseite mit rotem
Glas @b bedeckt und gelangen die Tiere an die Stelle zwischen a
und b des Reagenzglases, so sind sie unter dem Einflul der von
aullen einfallenden intensiveren Strahlen I, welche aber ihre wirk-
samen blauen Bestandteile ganz oder groBlenteils verloren haben,
und unter dem Einflul der von den Zimmerwinden reflektierten
Strahlen R, welche zwar schwiicher sind, aber welche die relativ
wirksamen blauen Strahlen enthalten. Sie werden also gezwungen
sein, sich bei @ zu sammeln. Dall diese Erklirung richtig ist, lilit
gich dadurch zeigen, daB der Versuch ihnlich so verliuft, wenn wir
statt des roten Schirmes einen undurchsichtigen Schirm auflegen.
Wir sehen also, dafl die Progressivbewegungen der Tiere zum Licht
genau dasselbe Abhingigkeitsverhiltnis von dieser Energieform
zeigen wie die heliotropischen Kriimmungen der Pflanzen, und daf
wir daher die Vorgiinge als positiven Heliotropismus bezeichnen
kénnen.

Wir finden aber nicht nur Tiere, welche gezwungen sind, ihren
oralen Pol der Lichtquelle zuzukehren und zur Lichtquelle zu wandern,
und die wir als positiv heliotropisch bezeichnen diirfen, sondern auch
Tiere, welche den oralen Pol vom Licht abwenden miissen und von

n—-—
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der Lichtquelle fortwandern, und die wir deshalb als negativ helio-
tropische Tiere bezeichnen miissen. Dahin gehiren beispielsweise
Gammarus pulex, eine StiBwasserkrustazee, die Larven der Fliege
(Musca vomitoria), wenn sie vollig ausgewachsen und der Verpuppung
nahe sind, ferner die Larven von Limulus polyphemus in einem
bestimmten Entwicklungsstadium und die Larven einer Reihe von
Krustazeen (Kopepoden) und Wiirmer (Polygordius) unter bestimmten
Bedingungen, worauf wir noch zuriickkommen. Auch fiir die negativ
heliotropischen Tiere gilt die Tatsache, dall die blauen Strahlen
wirksamer sind als die weniger brechbaren roten Strahlen, und daf
die Bewegung der Tiere so erfolgt, dall symmetrische Punkte der
Korperoberfliche unter demselben Winkel von den Strahlen ge-
troffen werden. Wenn nur eine Lichtquelle in Betracht kommt,
so bewegen sich die Tiere geradlinig in der Richtung der Strahlen
von der Lichtquelle fort. Man kann diese Tatsache bei ausgewachsenen
Fliegenlarven sehr schén dadurch demonstrieren, dal man sie unter
dem EinfluB starken Lichtes, z. B. des Sonnenlichtes, zwingt, sich
auf einer Tischplatte zu bewegen. Wenn man mit einem Stab einen
Schatten auf den Tisch wirft, so sieht man, daBl die Larven parallel
dem Schatten auf dem Tisch weiter kriechen. Auch bei den Limulus-
larven habe ich mich von dieser Tatsache iiberzeugen kénnen. Man
kann auch fiir diese Tiere den Nachweis fiihren, dall sie nicht etwa
dunkelliebend sind und die schwach beleuchteten Stellen im Raum
aufsuchen, sondern daf die Wirkung des Lichtes darin besteht, dal
die Tiere gezwungen sind, den Kopf von der Lichtquelle abzuwenden
und dann so sich fortzubewegen, dafl symmetrische Punkte der Kérper-
oberfliche unter gleichem Winkel von den Strahlen der Lichtquelle
getroffen werden. Das laBt sich so nachweisen, dal man die Larven
auf einen am Fenster stehenden Tisch bringt, dessen eine, dem Fenster
suniichst gelegene Hiilfte von diffusem Tageslicht, dessen andere
Hiilfte von Sonnenlicht getroffen wird. Wenn die negativ helio-
tropischen Tiere, z. B. die Fliegenlarven, am Anfang des Ver-
suches sich an der Fensterseite des Tisches im Schatten befinden.
so kriechen sie vom Fenster fort und gehen aus dem Schatten
in das Sonnenlicht. Ich habe den Versuch so gemacht, daB ich die
Larven in langen Glasrohren hielt, welch> senkrecht gegen die Ebene
des Fensters gerichtet waren und deren eine Hilfte im Schatten,
die andere im Sonnenlicht lag. Die Tiere gingen nun bis an die
Zimmerseite der Rohre und blieben hier dauernd sitzen, obwohl das
Sonnenlicht sie in kurzer Zeit totete.
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Wir haben friiher erwiihnt, daB die Gesetze der heliotropischen
Kriimmung der Pflanzenstengel an einem tierischen Objekt, nim-
lich Eudendrium, demonstriert werden kinnen. Wir konnen hinzu-
fiigen, daB auch die Gesetze der tierischen Progressivbewegungen
zum und vom Licht an freibeweglichen pflanzlichen Organismen
demonstriert werden kinnen, niimlich den Schwirmsporen von Algen.
Unter gewissen Bedingungen, die noch nicht geniigend analysiert
sind, wandelt sich der Zellinhalt von Algen in kleinere Zellen um,
welche mit GeiBeln versehen sind und aus den Zellwdnden aus-
schliipfen kénnen. Diese freibeweglichen Pflanzenzellen sind, wie
Strafburger gezeigt hat, oft heliotropisch, positiv oder negativ, und
bewegen sich wie die vorhin erwihnten positiv oder negativ helio-
tropischen Tiere geradlinig zur Lichtquelle oder von derselben fort.
Auch hier sind nur die stirker brechbaren Strahlen des sichtbaren
Spektrums heliotropisch wirksam.1)

Wir sehen also, daB in der Tat die Abhingigkeit der Progressiv-
bewegungen freibeweglicher Organismen vom Licht in allen Punkten
identisch ist mit der Orientierung und den Kriimmungsbewegungen
festsitzender Formen. In beiden Fillen handelt es sich bei den positiv
heliotropischen Organismen darum, daB das Licht den Kontraktions-
zustand der kontraktilen Organe, welche den oralen Pol zum Licht
drehen, erhiéht, wiahrend bei negativ heliotropischen das Gegenteil
eintritt. Dieser Einflull des Lichtes ist stidrker am oralen Pol als am
iibrigen Kérper. Sobald der orale Pol, und infolge davon der ganze
Korper, so orientiert ist, dall die Spannungszustinde der kontraktilen
Elemente auf beiden Seiten des Korpers die gleichen sind, ist fiir das
Tier, soweit das Licht in Betracht kommt, kein Grund mehr vor-
handen, die Richtung seiner Progressivbewegung zu éndern. Es wird
so der Lichtquelle zu- oder von ihr fortgefiihrt, je nachdem es zum
positiv oder negativ heliotropischen Typus gehort. Wie das Licht
den Kontraktionszustand der Muskeln beeinflufit ist noch unbekannt.
Es ist jedoch mdglich, dall es, wie wir frither erwithnt haben, in
die chemischen Vorgiinge gewisser Oberflichenelemente eingreift, und
dafl die hierdurch bedingten Verinderungen sich durch die Nerven
den Muskeln mitteilen oder im Falle von Pflanzen sich mit Hilfe von
anderen leitenden Zellreihen ausbreiten, wie das Darwin bereits bei
Drosera angedeutet dat.

Wir kinnen also heliotropische Wirkungen iiberall da erwarten,
wo photosensitive Stoffe oder Prozesse vorhanden sind. Diese photo-

1) Strafburger: Jenaische Zeitschrift fiir Naturwissenschaften, Bd. 12. 1878.
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sensitiven Stoffe sind nicht auf die Augen beschriinkt, wie die Reak-
tionen der Pflanzen und Eudendrien beweisen.l) Wihrend Augen
ohne photosensitive Stoffe oder Prozesse nicht funktionieren kénnen,
ist das umgekehrte, dall, wo photosensitive Stoffe oder Prozesse
vorhanden sind, auch Augen vorhanden sein miissen, nicht richtig.
Denn zum Entstehen von Augen ist das Zusammentreffen einer
ganzen Reihe von Bedingungen nétig, namlich auBer photosensitiven
Stoffen durchsichtige Medien, welche die Figenschaft besitzen, die
von einem leuchtenden Punkte des Raumes ausgehenden Strahlen
wieder auf einen Punkt der photosensitiven Fliche des Tieres zu
vereinigen. Wenn es nun wahr ist, dafl die Organismen einem ebenso
blinden Spiel der Naturkrifte ihr Dasein verdanken wie die Maschinen
der unbelebten Natur, z. B. die Wasserfille, so ist zu erwarten, dafl
photosensitive Stoffe weit héufiger bei Organismen gefunden werden
miissen als Augen, was ja auch der Fall ist. Wenn man nun, wie
das manche Autoren tun, tiberall da, wo das Licht eine Wirkung hat,
die Existenz von Augen darzutun sucht, so ist der einzige Erfolg
eine Wortspielerei mit dem Begriff Auge, aber derartige Wort-
spielereien fithren weder zu einer weiteren Beherrschung der hier
vorhandenen Erscheinungen, noch zu einem tieferen Eindringen in
den physikalischen und chemischen Mechanismus der Lichtwirkungen.

5. Die Intensitit der heliotropischen Reaktionen.

Wenn wir von der Annahme ausgehen, dall das Licht wie ein
Katalysator, d.h. reaktionsbeschleunigend, auf gewisse Vorgénge
wirkt, so werden wir verstehen, dall die Zeit bei diesen Versuchen
eine Rolle spielt. Die heliotropischen Reaktionen beruhen auf zwei Um-
stinden von seiten des Tieres, erstens ihrem symmetrischen Kérperbau
und zweitens der Gegenwart von Stoffen, deren Reaktion durch das
Licht beschleunigt oder verzogert wird. Was die Symmetrieverhalt-
nisse betrifft, so wollen wir uns der Einfachheit wegen auf die dorso-
ventralen Organismen beschrinken, d.h. auf Tiere, die eine ver-
schiedene ventrale und dorsale Oberfliche, dagegen symmetrische
rechte und linke Korperhalften besitzen. Das trifft ja fiir die meisten
Tiere zu. Eine weitere Vereinfachung soll darin bestehen, dall wir
annehmen, dafB wesentlich nur der orale Pol oder die Augen fiir die
heliotropischen Reaktionen in Betracht kommen.

1) Das wird auch durch FEigenmanns Versuche an blinden Fischen bewiesen,
die bei vollig degenerierten Augen oft sehr lichtempfindlich gind.



Strahlende Energie und Heliotropismus. 189

Alsdann erfolgt die Orientierung des Kopfes zur Lichtquelle in
folgender Weise. So lange die symmetrischen Punkte beider Netz-
hidute von Licht gleicher Intensitiit getroffen werden, ist die Reaktions-
geschwindigkeit in diesen symmetrischen Elementen die gleiche, und
das Licht {ibt keinen Drang zur Anderung der Orientierung aus. Ist
aber die Intensitit der Beleuchtung der symmetrischen Elemente
nicht die gleiche, so werden gewisse Prozesse in den symmetrischen
Elementen mit verschiedener Geschwindigkeit verlaufen. KErst dann,
wenn der Unterschied gewisser Umsetzungsprodukte in den sym-
metrischen Elementen ein gewisses Mal} iibersteigt, kann das Licht
zu einer Anderung der Orientierung des Kopfes fithren.

Bei den verschiedenen Tieren bestehen nun offenbar Unterschiede
in der katalytischen Wirkung des Lichtes. Bei einzelnen Tieren fehlt
sie oder ist sie so gering, daBl von einer heliotropischen Reaktion
diffusem Tageslicht gegeniiber nicht die Rede ist. Es wiire von
Interesse, zu sehen, ob nicht bei sehr gesteigerter Lichtintensitat
bei- solchen Tieren heliotropische Reaktionen zu erzielen wiiren.
Solche Tiere betrachten wir einstweilen als nicht heliotropisch. Den
geraden Gegensatz hierzu bilden die duBerst lichtempfindlichen Tiere,
wie etwa die ungefiitterten, eben aus dem Winterschlaf erweckten
Raupen von Porthesia Chrysorrhoea, wenn sie, ins warme Zimmer
gebracht, das Nest verlassen, oder gefliigelte Blattliuse, oder Nauplien
von Balanus und andere Tiere. Bei solchen Tieren ist offenbar der
photochemische EinfluB des diffusen Tageslichts so grol3, dall schon
ein ganz kurzer Zeitraum, z. B. eine oder einige Sekunden geniigen,
um bei einseitiger Beleuchtung den Unterschied in der Masse der
auf beiden Seiten gebildeten maligebenden Produkte iiber die zur
Unterschiedsschwelle erforderliche Héhe zu bringen.

Dieses sind dann die Tiere, die sich ziemlich geradlinig in der Rich-
tung der Lichtstrahlen bewegen (wenn nur eine Lichtquelle wirksam
ist). Wenn sie sich ndmlich nur um ein geringes aus der Richtung
der Lichtstrahlen wenden, so dafl eine Seite mehr Licht erhilt als
die andere, so wird der Unterschied der gebildeten Produkte, die
durch das Licht beeinfluit werden, schon in einer Sekunde oder
noch weniger die Grife erreichen, die zur Drehung des Kopfes notig
ist. Solche Tiere kionnen vielleicht kleine Bewegungen mit dem
Kopfe nach rechts oder links ausfithren, aber zu einem dauernden
Ausbiegen aus der Richtung des Lichtstrahles oder selbst zur Bildung
eines grofen Winkels mit derselben kann es nicht kommen, weil
schon ein kurzer Unterschied in der Intensitiit der Beleuchtung ein
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entgegengesetztes Drehbestreben des Kopfes auslist. Solche Tiere
mogen die vermége ihrer Lokomotionsmechanik unvermeidlichen
pendelnden Bewegungen des Kopfes oder des Kiorpers ausfithren
(wie z. B. die Porthesiaraupen), aber davon abgesechen bewegen sie
gich, als ob sie am Lichtstrahl aufgespiefit wiiren.

Dal3 diese Auffassung richtig ist, laBt sich sehr schién zeigen,
wenn man die Tiere sehr schwachem Licht aussetzt, oder wenn man
sie hinter roten Schirmen beobachtet. Man kann ndmlich schlieflich
eine untere Grenze der Lichtintensitit erreichen, bei der die kata-
Iytische Wirkung des Lichtes sehr gering ist. Ist unsere Auffassung
richtig, so ist nun zu erwarten, daB die Bewegung der Tiere nicht
mehr so geradlinig ist, d. h. daf} sie zeitweilig erheblich aus der Rich-
tung des Lichtstrahles abweichen konnen, ehe sich das Bestreben
zur richtigen Orientierung wieder einstellt. Bei der Schwiiche des
Lichtes wird es eine geraume Zeit erfordern, bis bei dem einseitig
vom Licht getroffenen Tier der Unterschied der photochemischen
Wirkung in den symmetrischen Punkten die GriBe erreicht, die nitig
ist, um den Tonus der Muskeln auf einer Seite geniigend iiber den
der Antagonisten zu erhéhen, so daf eine Drehung des Kopfes zustande
kommt. SchlieBlich kann man eine so niedere Intensitit erreichen,
dafl von einer Bewegung in der Richtung der Lichtstrahlen iiber-
haupt keine Rede mehr ist. Die Tiere horen auf heliotropisch zu
sein, und es kommt nur sehr langsam (nach einer Stunde) oder iiber-
haupt nicht mehr zu einer Ansammlung der Tiere an der Seite der
Lichtquelle (falls es sich um positiv heliotropische Tiere handelt)
oder an der entgegengesetzten Seite des Gefiilles (falls es sich um ne-
gativ heliotropische Tiere handelt).

Wir verstehen jetzt auch den EinfluB der Temperatur. Im all-
gemeinen nimmt mit der Zunahme der Temperatur die Geradlinig-
keit, mit der sich die Tiere in der Richtung der Strahlen bewegen,
zu, weil die chemische Reaktionsgeschwindigkeit in den Geweben
zunimmt. Verringern wir die Temperatur, so verringern wir auch
die Priizision der heliotropischen Reaktion, weil es eben bei ein-
seitiger Beleuchtung des Tieres lingere Zeit dauert, bis der Unter-
schied der auf beiden Seiten gebildeten Umsetzungsprodukte den
zur Drehung des Kopfes oder Korpers nitigen Schwellenwert er-
reicht. Die Tatsachen stimmen sehr schén hiermit iiberein bis auf
einige speziellen Fille, die wir schon angedeutet haben, und auf
die wir noch zuriickkommen werden. Natiirlich nimmt auch mit
der Temperatur (bis zu einer oberen Grenze) die Geschwindigkeit
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der Kontraktionsvorgiinge zu, und das triigt auch dazu bei, die Pri-
zision der heliotropischen Progressivbewegungen zu erhohen. Bei
den meisten Tieren gibt es eine untere Temperaturgrenze, bei der
sie anfhéren, auf Licht zu reagieren. Diese Grenze ist nicht immer
identisch mit der Grenze, bei der sie aufhéren, spontane Bewegungen
auszufiihren.

Zwischen den beiden Extremen, den Tieren mit intensivem Helio-
tropismus, die, soweit die Mechanik ihrer Lokomotion es iiberhaupt
gestattet, sich mathematisch genau in der Richtung der Lichtstrahlen
bewegen, und den bei Sonnenlicht nicht heliotropisch reagierenden
Formen finden sich alle miglichen Uberginge. Wir nehmen an,
daB es sich hier um Formen handelt, bei denen das Licht zwar noch
chemische Wirkungen ausiibt, die zu Tonuserhihungen der Muskeln
fithren, bei denen aber die Geschwindigkeit der Reaktion nicht sehr
grof} ist. Ein solches Tier kann daher eine relativ betrichtliche Zeit
aus der Richtung der Lichtstrahlen abweichen und sich einer einsei-
tigen Beleuchtung aussetzen, ehe es gezwungen wird, den Kopf wieder
der Lichtquelle zuzuwenden. Dahin gehoren vielleicht die Motten und
viele andere Tiere, die sich abends zur Flamme bewegen. Sie fliegen ein
paar Sekunden in der Richtung zum Licht, weichen dann aus der Rich-
tung gegen die Lichtquelle ab, und erst langsam wird der Unterschied
der photochemischen Wirkung in den Augen groll genug, um wieder ein
Drehbestreben des Kérpers mit dem Kopfe gegen die Lichtquelle
hervorzurufen. Ich habe gerade die Schmetterlinge als Beispiele
schwach heliotropischer Tiere erwihnt, weil sie noch eine andere
Komplikation zeigen, die leicht zu Irrtiimern fithren kann. Wie es
Tiere gibt, die festsitzen, wie die Hydroidpolypen oder gewisse réhren-
bewohnende Wiirmer, so gibt es Tiere, die in bestindiger Unruhe
sind. Es scheint, als ob im Innern dieser Tiere anscheinend regellos
Vorgiéinge erfolgen, welche Bewegungen auslisen, resp. die Richtung
der Bewegung dndern. Zum Teil mag in diesen Fillen eine spiitere
Analyse die Mitwirkung duBerer Umstinde ergeben, die uns einst-
weilen entgehen, aber zum Teil handelt es sich auch hier wohl um
rein innere Vorgiinge. Es macht mir den Eindruck, daB die Schmetter-
linge in diese Gruppe gehoren. Schlieflich landen aber auch diese
Tiere in der Bogenlampe oder am Fenster. Wer sich mit dem Studium
heliotropischer Erscheinungen befassen will, wird gut tun, wenigstens
gelegentlich Versuche mit solchen Tieren oder Pflanzen anzustellen,
welche ausgesprochenen Heliotropismus zeigen. Ich wiirde das nicht
erwihnen, wenn es sich nicht zu oft ereignete, dall Autoren iiber
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hohe sein, niamlich 23 m. Unter den Salzen wirken nur die NHg-
Salze in dieser Weise, allenfalls noch, nur viel schwiicher, die Kalium-
salze. Die Alkalien, mit Ausnahme von NH,HO, und die Salze lassen
die Tiere negativ oder verursachen nur eine unregelmiBige Zer-
streuung derselben. Junge Exemplare von Cyclops werden durch
Siiuren, namentlich CO,, ebenfalls positiv heliotropisch gemacht.
NaHO aber macht sie, jedoch nur weniger ausgesprochen, negativ
heliotropisch. Die iilteren Exemplare von Cyclops sind offenbar
weniger intensiv heliotropisch als die jungen (d. h. sie bewegen sich
nicht in so gerader Linie zum Licht), aber es lillt sich zeigen, dali
auch sie unter dem EinfluB von Alkali die Lichtseite des Gefiles,
wo sie sich unter dem Einflul von Siure sammeln, verlassen und an
die Zimmerseite gehen, freilich nicht geradlinig, sondern stoBweise
und etwas unregelmilig.

Bei jungen Daphnien lafit sich zeigen, dafl, wenn sie heliotropisch
indifferent oder doch nur schwach positiv heliotropisch sind, sie mit
Siure, namentlich mit CO,, sehr energisch positiv heliotropisch ge-
macht werden konnen.

Da ich diese Untersuchungen eben erst begonnen habe, so kann
ich nicht sagen, wie allgemein die Resultate sind. Bei Seewasser-
gammarus gelangen derartige Versuche nicht. Die Ursache hierfiir
ist nicht in der Zusammensetzung des Seewassers zu suchen, da
Siilwassergammaren, die in Seewasser gebracht werden, negativ
bleiben und durch CO, leicht positiv heliotropisch gemacht werden
kiénnen.

Diese Versuche zeigen, dall Stoffe, die wie CO, und andere Siuren
im Tier gebildet werden, die Intensitit und den Sinn des Heliotropis-
mus der Tiere beeinflussen. Da auch die Pflanzen, namentlich in
ihren Blittern, Sduren und Ester bilden, so liegt die Frage nahe, ob
nicht diese Stoffe den so allgemein verbreiteten positiven Helio-
tropismus der Pflanzenstengel verursachen. Bei Tieren wird es sich
darum handeln, ob nicht der Umstand, daB sie einmal mehr helio-
tropisch empfindlich sind als zu anderen Zeiten, von der Bildung
bestimmter Stoffe in ihrem Innern abhingt, ob nicht die Licht-
stimmung, wie man das genannt hat, eine Funktion der Schwankungen
in der Bildung von CO, oder anderen Siauren im Innern des Tieres ist.

Derartige Wechsel in der Intensitit des Heliotropismus, die offen-
bar von inneren Veriinderungen abhiingen, beobachten wir sehr
haufig. Wenn die Raupen von Porthesia chrysorrhoea aus dem
Gespinst auskriechen, in dem sie iiberwintern, so sind sie ausge-

Loeb, Dynamik. 13

=




194 VIIL. Vorlesung.

sprochen positiv heliotropisch, Sobald gie gefressen haben, versehwin-
det der Heliotropismus, und er ist spiter kaum mehr nachweishar,
auch wenn man sie hinterher wieder hungern lifit. Es mul} also der
Heliotropismus durch das Futter oder die auf das Essen stattfindenden
chemischen Vorginge oder die Entwicklungsvorgiinge beseitigt werden.
Lat man die ausgeschliipften Larven dauernd ohne Futter, so
bleiben sie auch dauernd bis zum Tod ausgesprochen heliotropisch,

Wiihrend hier der Heliotropismus von Vorgiingen abhingt, welche
mit der Nahrungsaufnahme direkt oder indirekt verbunden sind,
gibt es andere Formen, bei denen er offenbar mit der sexuellen Ent-
wicklung zusammenhéngt. Zur Zeit der Geschlechtsreife sind die
Méannchen und Weibchen der Ameisen ausgesprochen positiv helio-
tropisch, wiithrend bei den Arbeitern auch keine Spur von Heliotropis-
mus nachweisbar ist.1) Der Hochzeitsflug der Ameisen scheint ge-
radezu auf einer explosiven Entfaltung des positiven Heliotropismus
zu beruhen. Die geschlechtsreifen Tiere stiirzen (bei Sonnenschein)
aus dem Nest heraus, und der ganze Schwarm fliegt in der Richtung
der Sonnenstrahlen davon. Meine Beobachtungen waren an Nestern
in Kiel gemacht und der Flug fand spit am Nachmittag statt, als die
Sonne schon niedrig stand. Professor Kellogg hat neuerdings eine
ganz dhnliche Erscheinung bei Bienen beobachtet, die er in einem
Beobachtungskorbe mit Glaswiinden hielt. Die Glaswinde waren
fiir gewohnlich bedeckt, um den Kasten dunkel zu halten. Das Loch,
aus dem die Bienen in und aus dem Kasten gingen, befand sich an
der untern Seite des Kastens. Als nun der Schwarm bereit war, zum
Hochzeitsflug das Nest zu verlassen, setzte er plotzlich den Kasten
dem von oben fallenden Licht aus. Die Bienen liefen alle nach oben
wie positiv heliotropische Tiere und dringten sich an der Lichtseite
des Kastens dicht zusammen. Ihr ausgesprochener positiver Helio-
tropismus verhinderte sie, den Kasten zu verlassen und den Hochzeits-
flug und die Begattung auszufithren.?) Vermutlich lassen sich dhn-
liche Verhiltnisse auch fiir die geselligen Wespen nachweisen. Bei
den Ameisen sind auch die Ménnchen meist lichtempfindlicher als
die Weibchen, d.h. sie zeigen noch heliotropische Reaktionen be
schwachem Licht, auf das die Weibchen nicht mehr reagieren. Su[t_:he
Unterschiede der heliotropischen Empfindlichkeit bei beiden Ge-
schlechtern scheinen nicht selten zu sein.

1y Loeh: Der Heliotropismus der Tiere und seine Ubereinstimmung ‘mit dem
Heliotropismus der Pflanzen. Wiirzburg 1889.
2) V. Kellog: Science. 1804.
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Ich mochte auf eine scheinbar paradoxe Tatsache hier hinweisen,
auf welche schon Réawmur die Aufmerksamkeit gelenkt hat, niamlich
wie es komme, daB gerade die Nachtschmetterlinge, welche sich vor
dem Tageslicht verkriechen, abends zum Licht fliegen. Eine Unter-
suchung an einer Reihe von Nachtschmetterlingen ergab, daf} die-
selben auch dem Tageslicht gegeniiber positiv heliotropisch sind, und
daB sie am Tage nicht etwa sich vor dem Licht verstecken, sondern
nur schlafen.1) Es handelt sich bei den Schmetterlingen wie bei vielen
Pflanzen um periodische Ruhezustinde, die bei den Motten in die
Tagesstunden fallen, bei den Tagesschmetterlingen in die Nacht-
stunden.

Viele Tiere wechseln den Sinn ihres Heliotropismus in bestimmten
Entwicklungszustéinden. Die Larven von Limulus polyphemus sind
nach dem Ausschliipfen zuerst positiv heliotropisch, wihrend sie in
spiteren Entwicklungsstadien negativ heliotropisch werden. Die
Fliegenlarven sind zur Zeit der vollendeten Larvenperiode, wenn sie
ausgewachsen und bereit sind, in das Puppenstadium iiberzugehen,
ausgesprochen negativ heliotropisch, wihrend sie im Imagostadium
keinen negativen Heliotropismus =zeigen, sondern eher, zeitweise
wenigstens, schwach positiv heliotropisch erscheinen. Es liegt hier
nahe, den Wechsel im Sinne der heliotropischen Reaktion mit chemi-
schen Anderungen, beispielsweise dem Auftreten bestimmter Stoffe,
z. B. Sduren, in bestimmten Entwicklungsperioden zusammen zu
bringen.

Allein der Sinn und die Intensitit des Heliotropismus kénnen
auch durch andere als chemische Umstinde beeinflufit werden, ob-
wohl die Moglichkeit nicht ausgeschlossen ist, daf diese Umstinde
indirekt den Stoffwechsel beeinflussen und so im Grunde chemisch
wirken.

So fand ich®), daB die Larven von Polygordius (einem marinen
Wurm), wenn sie frisch aus dem Ozean ins Aquarium gebracht wurden,
negativ heliotropisch waren. Liell man sie in einem Aquarium vor Er-
schiitterung geschiitzt stehen, so wurden sie alle im Laufe von un-
gefihr zwei Stunden positiv heliotropisch. Diese Versuche wurden
im Sommer angestellt, als die Zimmertemperatur ca. 20° und dariiber
war. Ich fand nun, dal man sie jederzeit sofort positiv heliotropisch
machen konnte, wenn man das Seewasser auf ungefiihr 70 oder darunter
abkiihlte. Auf der anderen Seite war es méglich die positiv helio-

1) Loeb: a. a. 0.

2) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 53, 8. 81. 1803,
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tropischen Larven jederzeit dadurch negativ heliotropisch zu machen,
dafl man die Temperatur des Seewassers erhthte. Larven, die bei
240 positiv heliotropisch waren, wurden dadurch negativ heliotropisch,
dall man die Temperatur auf 29° C erhihte. Larven, welche bereits
bei Zimmertemperatur positiv heliotropisch waren, wurden bei Er-
niedrigung der Temperatur noch ausgesprochener positiv helio-
tropisch, und diejenigen, welche bei Zimmertemperatur negativ
heliotropisch waren, blieben bei TemperaturerhGhung ebenfalls ne-
gativ heliotropisch. Dieselben Larven konnten beliebig oft hinter-
einander durch Abkiihlung positiv, durch Erwirmen negativ helio-
tropisch gemacht werden. Es war notig, die Erwidrmung vorsichtig
vorzunehmen, da rasche Temperaturzunahme, namentlich bei Tem-
peraturen iiber 250, die Tiere leicht schidigte oder tétete.

Es war sehr merkwiirdig, dal dieselben Resultate durch Anderung
der Konzentration des Seewassers herbeigefithrt werden konnten.
Wenn man die Tiere plotzlich in verdiinntes Seewasser brachte, so
blieben diejenigen, die schon negativ heliotropisch waren, negativ,
und diejenigen, welche positiv heliotropisch waren, wurden ebenfalls
negativ heliotropisch. Es geniigte 30 bis 60 cem Siillwasser zu 100 cem
Seewasser hinzuzufiigen, um dieses Resultat zu erreichen. Erhohte
man die Konzentration des Seewassers dadurch, daf man 1g oder
mehr NaCl oder eine diquivalente Menge irgend eines anderen los-
lichen Stoffes ,gleichviel ob Salze oder Zucker, zu 100 cem Seewasser
zufiigte, so wurden negativ heliotropische Tiere sofort positiv helio-
tropisch, wenn sie in eine solche Lésung geworfen wurden, und die-
jenigen, welche schon positiv heliotropisch waren, wurden noch ent-
schiedener positiv. Unmittelbar nach dem Wechsel der Losung
waren die Tiere vielleicht betdubt und ruhig, sobald sie aber zu
schwimmen begannen, zeigte sich der Einflul der Konzentration auf
den Sinn des Heliotropismus. In der verdiinnten Losung drang
Wasser in die Zellen des Tieres, wihrend in der konzentrierteren
Losung die Zellen Wasser verloren. Es wirkte also Wasserverlust
von seiten des Tieres wie Abkiihlung, Wasseranfnahme wie Erwirmung.

Ganz #hnliche Beobachtungen iiber den Wechsel im Sinne des
Heliotropismus machte ich bei Kopepoden. Diese Versuche sind
so einfach und zuverlissig, daB} sie von jedem Anfanger leicht wieder-
holt werden konnen.

Bei manchen Formen scheint das Licht selbst einen EinfluB auf
den Sinn des Heliotropismus zu haben. Die Nauplien von Balanus
perforatus sind, wenn sie aus dem Ei schliipfen, positiv heliotropisch,
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und spiter indern sie ihren Heliotropismus. Groom und ich fanden
nun, daB, wenn wir die Larven in einem Dunkelzimmer hielten,
das nur von einer Gasflamme erleuchtet war, sie dauernd positiv
heliotropisch dem Gaslicht gegeniiber blieben. In starkem Licht
wurden sie bald negativ heliotropisch und zwar um so rascher, je
intensiver das Licht war.1l) Diese Versuche wurden in Neapel an-
gestellt. Versuche an solchen Larven, welche neuerdings hier an-
gestellt wurden, scheinen darzutun, dafi die Umwandlung des Sinnes
des Heliotropismus bei den Nauplien des Stillen Ozeans von mehr
Variabeln abhéngt.

Ich hatte gelegentlich schon beobachtet, dal Erschiitterung der
Tiere den Sinn des Heliotropismus dndern kann. MiB8 Towle fand,
dali Cypridopsis, eine Ostracode, bald negativ, bald positiv helio-
tropisch ist. Die kiinstliche Umwandlung positiv heliotropischer
Exemplare in negativ heliotropische gelang nicht, es schien, als ob
diese Anderung nur durch innere Umstinde bedingt sei. Dagegen
gelang es, negativ heliotropische Exemplare meist durch mechanische
Erschiitterung positiv heliotropisch zu machen.2)

Eine sehr schine Tatsache auf diesem Gebiete hat S. J. Holmes
entdeckt. Er konstatierte, dal die auf dem Lande lebenden Amphi-
poden, soweit er sie beobachtet hatte, positiv heliotropisch sind,
wihrend die von ihm beobachteten im Wasser lebenden Amphi-
poden negativ heliotropisch sind. Das fiihrte ihn auf den Gedanken,
den Versuch zu machen, ob Landamphipoden den Sinn ihres Helio-
tropismus umkehren und negativ heliotropisch werden, wenn man
sie in Wasser bringt. Er fand in der Tat, dafl eine dieser Landamphi-
poden, Orchestia, rasch negativ heliotropisch wird, wenn man sie in
Wasser bringt. In Seewasser bleiben diese Tiere dauernd negativ
heliotropisch, aber in Siillwasser werden sie wieder kurz vor dem
Tode positiv heliotropisch?.)

Es ist mir bei diesen Versuchen immer wieder aufgefallen, daB
die Umwandlung positiv heliotropischer in negativ heliotropische
Tiere sehr plotzlich erfolgt. Wenn man in ein GefiaB, in dem die
Gammaren durch Erschiitterung negativ heliotropisch gemacht waren,
etwas CO, oder saures Athylacetat bringt, so dauert es allerdings
eine oder einige Sekunden, bis die Umwandlung im Sinne des Helio-
tropismus eintritt, aber es ist auch zu beriicksichtigen, dafl die Dif-

1) Groom und Loeb: Biologisches Zentralblatt, Bd. X, 8. 160. 1890.
%) E. W. Towle: American Journal of Physiology, Vol. I11, p. 345. 1900.
%) 8.J. Holmes: American Journal of Physiology, Vol. V, p. 211. 1901.
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fusion dieser Stoffe in das Tier Zeit in Anspruch nimmt. Die Plotz-
lichkeit, mit der diese Umwandlung erfolgt, legt die Vermutung
nahe, dall es sich um einen Nervenshock handelt, aber Strafiburger
hat solche rasche Umwandlungen im Sinne des Heliotropismus auch
bei Algen beobachtet. Diese Tatsachen werden fiir die Theorie der
heliotropischen Reaktionen zu beriicksichtigen sein.

Es war ferner von Interesse, ob mit den Verschiedenheiten im
Sinne des Heliotropismus nicht noch andere Eigentiimlichkeiten as-
soziiert sind.

Die Versuche iiber den Einflull des Lichtes auf die heliotropischen
Bewegungen der Seetiere waren in kleinen flachen Schalen angestellt,
in welchen die Tiere in einer horizontalen Ebene zur Lichtquelle,
resp. von derselben fort wanderten. IEs fiel mir bei Versuchen an den
Larven von Limulus immer auf, dafl, wenn die Tiere positiv helio-
tropisch waren, sie die zierlichsten Schwimmbewegungen ausfiithrten
und munter gegen das Fenster hinschwammen, dall sie dagegen im
negativ heliotropischen Zustande mehr unbeholfen am Boden krochen.
Ich beobachtete dhnliches auch bei den Larven von Polygordius und
bei Kopepoden. Man gewinnt den Eindruck, als ob das Licht hier
etwas mit der Leichtigkeit oder Geschwindigkeit der Energienmwand-
lung zu tun habe. Bei positiv heliotropischen Tieren sieht es so aus,
als ob das Licht die Energie der Schwimmbewegungen erhihe, bei
negativ heliotropischen, als ob das Gegenteil stattfinde. Diese An-
schauung darf aber nicht verallgemeinert werden. Ich finde ndmlich,
daB negativ heliotropische Balanuslarven mit derselben Geschwindig-
keit zur Zimmerseite schwimmen, wie positiv heliotropische Tiere in
der umgekehrten Richtung. Ich untersuchte, ob auch in einem
dunkeln Zimmer ein Unterschied im Verhalten von positiv und
negativ heliotropischen Tieren nachweisbar sei und fand, daBl positiv
heliotropische Larven von Polygordius sich im Dunkelzimmer an
der Oberfliche eines vertikal stehenden Reagenzglases sammeln, die
negativ heliotropischen dagegen am Boden. Es ist nicht erwiesen,
ob hierbei eine Anderung im spezifischen Gewicht der Larven im
Spiele war, oder ob das blof eine Folge des Umstandes ist, dall im
positiv heliotropischen Zustand die Schwimmbewegungen energischer
sind.

Wir sind eingehender auf das Tatsachengebiet der heliotropischen
Erscheinungen eingegangen, weil hier der maschinenmaélige Charakter
der eigentlich biologischen Vorginge klar hervortritt. Die helio-
tropischen Reaktionen sind ungemein weit verbreitet im Tierreich.
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Seit Jahren habe ich alle an der Oberfliche des Ozeans lebenden
aktiv schwimmenden Tiere, deren ich habhaft werden konnte, auf
ihre Lichtempfindlichkeit hin untersucht und gefunden, dal} sie fast
alle, wenigstens in bestimmten Entwicklungsstadien, positiv helio-
tropisch sind. Ich habe selbst junge Fische, die eben ausgeschliipft
waren (deren Spezies aber nicht bestimmt werden konnte), gefunden,
die ebenso ausgesprochen positiv heliotropisch waren wie etwa die
Larven von Porthesia.

Ich bin auch geneigt, den positiven Heliotropismus als einen der
Umstiinde anzusehen, welche gewisse aktiv schwimmende Tiere an
der Oberfliche der Seen festhalten, obwohl ich die Bedeutung der
von Wolfgang Ostwald erforschten rein physikalischen Bedingungen
des Schwebens der nicht aktiv sich bewegenden Formen, des
eigentlichen Planktons, sehr wohl wiirdige.!) Auch bei den periodi-
schen Tiefenwanderungen aktiv schwimmender Seetiere diirfte dem
Licht eine entscheidende Bedeutung zukommen.2) Viele Tiere, die
an der Oberfliche des Ozeans oder von Seen leben, fithren periodische
Tiefenwanderungen der Art aus, dall sie am Tage von der Oberfliche
in die Tiefe wandern, in der Nacht dagegen wieder an die Oberfliche
kommen. Das eigentliche Problem der periodischen Tiefenwanderungen
der Tiere ist nicht nur die Beantwortung der Frage, was treibt die
Tiere am Tage nach unten, sondern anch, was zwingt sie in der Nacht
wieder nach oben zu kommen. Groom und ich wiesen darauf hin,
daBl die Abhingigkeit des Sinnes des Heliotropismus der Nauplien
von Balanus von der Lichtintensitit sie zwingen muB, derartige
periodische Wanderungen auszufithren. Tageslicht macht sie als-
bald negativ heliotropisch und zwingt sie in die Tiefe zu wandern.
Sobald sie nun eine Wasserschicht erreichen, in der die Lichtintensitit
so weit gesunken ist, daBl nunmehr die Tiere positiv heliotropisch
werden, miissen sie am weiteren Abstieg verhindert und wieder ge-
zwungen werden, nach oben zu wandern. So miissen sie morgens
in immer tiefere Schichten des Wassers hinabsteigen, gegen Abend
dagegen in immer héhere wieder hinaufsteigen.

Genau so mufl die Abhingigkeit des Sinnes des Heliotropismus
von der Temperatur bei Kopepoden und Polygordiuslarven wirken.
Die Erwiirmung des Wassers von oben muf} sie tagsiiber abwiirts

1) Wolfgang Ostwald: Pfligers Archiv, Bd. 95, 8. 23. 1903.
%) Groom u. Loeb: Biologischeas Zontralblatt, Bd. X, S.160. 1800. — FLoeb:
Pfliigers Archiv, Bd. 53, 8. 81 (1893) und Univ. of Cal. Public. — Sishe ferner die
Beobachtungen von @. H. Parker in den Berichten der U. 8. Fish Commission.
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treiben, bis sie ausreichend kiihle Schichten erreichen, in denen das
Licht sie wieder positiv heliotropisch macht. Es ist zu beachten,
dall diese tiglichen periodischen Tiefenwanderungen immer nur in
der Wasserschicht bis etwa 400 m Tiefe stattfinden, in der das Wasser
noch mit hinreichender Intensitit fiir heliotropische Wirkungen
durchleuchtet wird. Dall die mit der Erwdrmung des Wassers ab-
nehmende innere Reibung das Sinken der Tiere am Tage begiinstigen
mull, wie Wolfgang Ostwald zuerst gezeigt hat, stelle ich selbstver-
stéindlich nicht in Abrede, ebensowenig, dall es bei Organismen, die
keine aktiven Bewegungen ausfiihren, vielleicht von ausschlaggebender
Bedeutung fiir die Wanderung in die Tiefe ist. Es wird angegeben,
dafl auch im Polarmeer zur Zeit, wo die Sonne nicht untergeht, Quallen
dennoch fortfahren, Tiefenwanderungen von téiglicher Periode aus-
zufithren. Hier kann offenbar weder die innere Reibung, noch eine
durch Licht oder Wirme bedingte Anderung im Sinne des Heliotro-
pismus in Betracht kommen. Ich habe schon frither erwiihnt, dal hier
miglicherweise periodische Schlafzustinde von tiglicher Periode,
iahnlich wie bei Schmetterlingen oder vielen Pflanzen, stattfinden
kénnten, wobei wihrend des Schlafes die Tiere abwiirts sinken,
withrend sie in der Periode des Wachens aktive Schwimmbewegungen
ausfithren, wobei sie nach oben kommen. Da gewisse Quallen positiv
heliotropisch sind, so kann in der Periode des Wachens der letztere
mit dazu beitragen, sie nach oben zu bringen.

Es ist nun hier nicht unsere Aufgabe, in die Analyse der tierischen
Lebensgestaltung und Reaktionen im einzelnen einzugehen, aber ich
mochte doch darauf hinweisen, daBl schon die hier angefiihrten Tat-
sachen einen Begriff davon geben, wie ein und derselbe Umstand,
nimlich die heliotropischen Reaktionen, bei unzihligen Organismen
wiederkehren und zu den Bedingungen gehérenkann, welche die Lebens-
gewohnheiten dieser Organismen eindeutig bestimmen. Wo der
Heliotropismus sehr energisch ist und alle anderen Formen der Reiz-
barkeit an Intensitit weit iibertrifft, kann es vorkommen, dall die
Existenz eines Tieres zeitweilig eine eindeutige Funktion der Licht-
wirkung wird. Wenn die jungen Raupen von Porthesia im Friih-
jahr durch die Temperaturzunahme aus dem Nest getrieben werden,
das zwischen den Zweigen von Striuchern sich befindet, so sind sie
positiv heliotropische Maschinen. Diesem Umstand verdanken sie
die Erhaltung ihres Lebens. Um diese Zeit ist keine andere Nahrung
fiir sie vorhanden, als die an den Spitzen der Zweige auswachsenden
jungen Bliitter. Thr positiver Heliotropismus zwingt sie. an den Zwei-
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gen bis zur hochsten Spitze zu kriechen und dort sitzen zu bleiben.
Dort ist auch ihr Futter. Dal es nicht die von den Knospen aus-
gehenden Riechstoffe sind, welche die Tiere zu den Spitzen der Zweige
fithren, sondern nur ihr positiver Heliotropismus, habe ich durch
folgenden Versuch nachweisen kénnen. Ich brachte die ungefiitterten
Raupen in ein Reagenzglas, dessen Lingsachse senkrecht gegen die
Ebene des Fensters gerichtet war. Die Tiere gingen bis zur Fenster-
seite der Rohre, wo sie sitzen blieben. Dann schob ich einen Haufen
frischer Knospen und Blitter ihrer Futterpflanze von der Zimmer-
seite des Reagenzglases in das letztere bis ganz nahe, ca. 1cm, an
die Tiere. Sie blieben ruhig an der Fensterseite des Glases sitzen
und verhungerten hier, wihrend dicht hinter ihnen das Futter sich
befand. Wenn die Tiere die ersten Knospen abgeweidet haben, ver-
lieren sie ihren ausgesprochenen Heliotropismus und sie kinnen ab-
wirts wandern, wo sie nunmehr neues Futter finden. Hier spielt der
Heliotropismus eine erhaltende Rolle fiir das Tier. Allein, wo der
Heliotropismus absolut und im Vergleich mit anderen Formen der
Reizbarkeit weniger intensiv ist, z. B. bei den Schmetterlingen, laBt
sich fiir denselben keine lebenserhaltende Bedeutung nachweisen;
eher wire noch das Gegenteil der Fall, da vielen Nachtschmetter-
lingen ihr positiver Heliotropismus das Leben kostet. Wir finden
sogar, worauf ich schon vor fiinfzehn Jahren aufmerksam machte,
positiv heliotropische Tiere, die dem Licht vollig entzogen leben,
z. B. die Raupe des Weidenbohrers oder gewisse im Schlamm lebende
Krustazeen (Cuma Rathkii), fiir die ihr positiver Heliotropismus
ganz bedeutungslos ist.

Radl hat die Frage aufgeworfen, wie es komme, daB positiv
heliotropische Insekten nicht in die Sonne fliegen. Die Antwort
lautet meiner Ansicht nach, daB die meisten heliotropischen In-
sekten neben der heliotropischen auch chemische Reizbarkeit in
sehr ausgesprochenem MafBe besitzen, und daB die letztere sie an die
Erde fesselt. Sollten sie sich aber zu hoch gegen die Sonne erheben,
so bedingt die Temperaturabnahme in der Hihe rasch ein Erléschen
der heliotropischen Reizbarkeit. Es diirften aber noch andere Um-
stiinde hierbei im Spiele sein, die erst noch zu untersuchen sind.

7. Heliotropische und unterschiedsempfindliche Tiere.

Bei den heliotropischen Reaktionen freibeweglicher Tiere kommen
zwel wesentliche Erscheinungen in Betracht, erstens die Orientierung
der Tiere gegen das Licht und zweitens die Ansammlung der Tiere




202 VII. Vorlesung,

an der Lichtseite oder der entgegengesetzten Seite des Gefilles. Die
erstere Erscheinung ist, wie wir sahen, die wesentliche, die zweite
nur eine Nebenwirkung. Es ist nun von Bedeutung, dafi Ansamm-
lungen von Tieren unter dem Einflull des Lichtes auch stattfinden
kénnen bei Tieren, die nicht oder nur wenig heliotropisch sind, d. h.
die nicht oder nur wenig durch das Licht orientiert werden, die
aber in einer anderen Weise auf Licht reagieren.

Es gibt Tiere, die auf plétzliche Anderungen der Lichtintensitit
reagieren, entweder mit Bewegung oder mit dem Aufhéren der Be-
wegung. Wenn die friiher schon erwihnte Meduse Polyorchis ruhig
am Boden des Gefifles liegt, so kann man jederzeit Schwimm-
bewegungen bei derselben auslisen, wenn man die Lichtintensitit
plotzlich verringert. Diese Wirkung ist an die Pigmentflecke oder
jedenfalls an Organe im Rand des Tieres gebunden, da sie aufhort,
wenn man den Rand (mit den Pigmentflecken) abschneidet. Seit
langer Zeit sind solche Reaktionen bei Rihrenwiirmern bekannt.

Wenn man die Hand zwischen einem Aquarium, das Serpula
uncinata, einen Réhrenwurm, enthélt, und der Lichtquelle bewegt,
go ziehen sich die Wiirmer pfeilschnell in ihre Réhre zuriick. Diese
Art der Lichtempfindlichkeit, welche ich als Unterschiedsempfind-
lichkeit bezeichnete, scheint ziemlich verbreitet zu sein.l) Nur die
plotzliche Abnahme der Intensitdit hat bei vielen Wiirmern diese
Wirkung, wihrend die pliotzliche Zunahme keine derartige Wir-
kung hat.

Bei anderen Formen zeigt sich diese Unterschiedsempfindlichkeit
darin, daf} die Tiere bei plétzlicher Zunahme der Intensitit des Lichtes
in Bewegung geraten, wihrend die plotzliche Verringerung der In-
tensitiit sie beruhigt oder zum Einschlafen bringt. Solche Tiere
sammeln sich gewohnlich an Stellen im Raume, wo die Lichtintensitat
ein relatives Minimum ist. Planarien gehiren zu dieser Klasse von
Tieren, und wenn man eine Halfte des Aquariums mit undurch-
sichtigen Korpern bedeckt, so sammeln sie sich unter diesen. Der
Ubergang von der belichteten in die unbelichtete Stelle wirkt beruhi-
gend auf diese Tiere, und so miissen sie nach geniigend langer Zeit
an solchen Stellen des Raumes zur Ruhe kommen, wo ein relatives
Minimum der Lichtintensitit besteht.

Unterschiedsempfindlichkeit und Heliotropismus kinnen im selben
Tier vereinigt sein. So ist beispielsweise Serpula sowohl unterschieds-
empfindlich wie heliotropisch.

" 1) Loeb: Piliigers Archiv, Bd. 53, §. 81. 1893.
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Weiteres iiber die Tropismen und verwandte
Erscheinungen.

1. Allgemeine Theorie der Tropismen.

Die Darstellung des tierischen Heliotropismus, welche ich in meinen
fritheren Schriften gegeben hatte, und welcher ich auch hier gefolgt
bin, ist auf dem Boden der Faradayschen Vorstellung der Kraft-
linien entstanden. Den Raum, in dem das Leben der Organismen
sich abspielt, kann man sich als von Kraftlinien der verschiedensten
Art durchzogen vorstellen, von denen manche stetig vorhanden sind,
andere periodisch oder nur gelegentlich. Die Organismen sind durch
die Symmetrieverhiltnisse ihres Kérpers gezwungen, den letzteren in
bestimmter Weise gegen die von einer Kraftquelle ausgehenden Kraft-
linien zu orientieren, niamlich so, dall symmetrische Punkte der Ober-
fliche unter gleichem Winkel von den Kraftlinien getroffen werden.
Denn nur, wenn Oberflichenelemente unter gleichem Winkel von den
Kraftlinien getroffen werden, tritt die gleiche Zahl der Kraftlinien
in die Einheit der Oberfliche ein. Dall aber die Tiere sich so gegen
eine Energiequelle einstellen, dall symmetrische Punkte der Kérper-
oberfliche unter dem gleichen Winkel von den Kraftlinien getrofien
werden miissen, hat seinen Grund darin, daBl die symmetrischen
Punkte der Kérperoberfliche gewohnlich die gleiche morphologische
Struktur und chemische Beschaffenheit besitzen. Wenn also gleiche
Krifte an symmetrischen Punkten der Korperoberfliche angreifen,
so bleiben die dadurch ausgelésten Kontraktionsbestrebungen der
Muskeln symmetrisch in bezug auf die Symmetrieachse resp. Sym-
metrieebene des Tieres, und das Tier wird nicht aus der Stellung
oder Orientierung getrieben, welche seine Symmetrieachse im Kraft-
felde einnimmt. Werden aber symmetrische Stellen der Korper-
oberfliche nicht unter demselben Winkel von den Kraftlinien getroffen,
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erhilt also ein Oberflichenelement eines Tieres mehr Kraftlinien als
das mit ihm symmetrische Oberflichenelement, so wird das vom
ersteren Element ausgeliste Kontraktionsbestreben gréfler sein als
das vom symmetrischen Element ausgeliste Kontraktionsbestreben,
und die Wirkung wird die sein, dafi der kontraktile resp. motorische
Apparat des Tieres auf beiden Seiten der Symmetrieebene in un-
gleichem Grade arbeitet. Das wird zu einer Drehung des Tieres
fithren, und diese Drehung wird so lange anhalten, bis das Tier eine
Stellung im Raume einnimmt, bei der seine Oberflichenelemente
unter demselben Winkel von den Kraftlinien getroffen werden.

Das erklirt nun, dall die Richtung der Symmetrieebene oder
Symmetrieachse des Tieres in der Richtung der Kraftlinien bleiben
muf}, enthdlt aber noch keine Bestimmung dafiir, ob der orale oder
aborale Pol der Kraftquelle zugekehrt wird. Diese Bestimmung
wird durch drei Umstidnde geliefert, erstens die iiberwiegende Reiz-
barkeit oder Empfindlichkeit der nahe dem oralen Pol gelegenen Ele-
mente oder Segmente. Gerade die Kopforgane sind bei Tieren im
allgemeinen die empfindlichsten, d. h. dieselbe Reizursache list eine
stirkere Energieentwicklung im Tiere aus, wenn sie am oralen Pol,
als wenn sie etwa in der Mitte des Kirpers angreift. Bei Pflanzen
kommt noch hinzu, dall apikale Organe die entgegengesetzte Reiz-
barkeit von Wurzeln besitzen. Der zweite Umstand ist der, daB,
wenn eine Bewegung in den Kopforganen eines Tieres durch Kraft-
linien ausgeldst wird, vermdge der Struktur des Zentralnervensystems
die iibrigen motorischen Organe des Kérpers so kooperieren, daB die
Symmetrieebene des ganzen Korpers in dieselbe Richtung wie die
des Kopfes gebracht wird. Ich habe diesen Umstand in meiner Ein-
leitung in die vergleichende Gehirnphysiologie erirtert und will da-
her hier nur kurz darauf verweisen.l) Der dritte fiir den Sinn des
Tropismus entscheidende Umstand ist der, ob eine Zunahme der
Zahl der Kraftlinien, welche ein Oberflichenelement des oralen
Poles treffen, das Kontraktionsbestreben nach der Energiequelle
hin erhGht oder verringert. Im ersteren Falle wird der Kopf und
damit das ganze Tier sich der Energiequelle zuwenden, im anderen
Falle wird das umgekehrte der Fall sein.

Wenn wir nunmehr in den voraufgehenden Erérterungen den
Begriff Lichtstrahl fiir Kraftlinie setzen, so erhalten wir eine Theorie
der heliotropischen Erscheinungen. Allein die Lichtstrahlen sind
nicht die einzigen Kraftlinien, welche die Orientierung der Organismen

1) Loeb: Einleit. in d.vergleichende Gehirnphysiologie u. Psychologie. Leipzig 1809,
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bestimmen. Wenn wir Tiere in einen Trog mit Wasser bringen, durch
den ein konstanter Strom geht, so sehen wir, daf das Verhalten ge-
wisser Organismen in dem Trog seine Erklirung in dem vorher Gesagten
findet, wenn wir den allgemeinen Begriff der Kraftlinie durch den spe-
ziellen Begriff Stromkurve ersetzen. Wir sprechen in dem Falle von
Galvanotropismus. Wihrend dem Lichtfeld und elektrischen Feld
die Organismen nur periodisch resp. ausnahmsweise ausgesetzt sind,
kinnen sie sich der Wirkung eines Kraftfeldes nie entziehen, nim-
lich des Gravitationsfeldes. In demselben sind die Kraftlinien durch
die Vertikalen dargestellt und gewisse Organismen sind gezwungen,
sich in demselben so zu orientieren, daB ihre Symmetrieachse oder
-Ebene in die Richtung der Vertikalen fillt. Wir sprechen in dem
Falle von Geotropismus.

Nun haben diese erwihnten drei Fille das gemeinsam, daff die
Kraftlinien unter den gewohnlichen Versuchsbedingungen deutlich
ausgepragt sind. Das ist aber nicht der Fall mit einem anderen
Kraftfeld, das auch tropische Erscheinungen verursachen kann,
nimlich dem Diffusionsfeld. Wenn von einem Punkte Teilchen in
der Luft oder im Wasser nach allen Seiten diffundieren, so kionnen
wir die geraden Linien, denen entlang die Bewegung der Teilchen
stattfindet, als Diffusionslinien auffassen und den ganzen Raum als
Diffusionsraum. Wenn nun in einem Diffusionsraum ein Tier von
einer Seite her von Diffusionslinien getroffen wird, d. h. wenn eine
Seite des Tieres von chemischen Stoffen getroffen wird, welche die
Reaktionen in den Zellen des Tieres auf dieser Seite” beeinflussen,
so wird der Kontraktionszustand der Muskeln auf beiden Seiten
des Tieres ein ungleicher werden, und das Tier wird nicht gerade-
aus weiter gehen konnen, sondern wird abgelenkt werden, bis es
so eingestellt ist, daBl symmetrische Elemente seiner Oberfliche
unter dem gleichen Winkel von den Kraftlinien getroffen werden.
Aber die Stromungsvorgiinge in der Luft und im Wasser sind so all-
gemein und stéren die Diffusionslinien so auBerordentlich, dall der
Chemotropismus — so bezeichnen wir diesen Fall — nichts von
der Prizision aufweist, welche die heliotropischen, geotropischen
und galvanotropischen Reaktionen charakterisiert.1)

Manche Autoren haben behauptet, da Tiere, deren beide Seiten
nicht absolut symmetrisch seien, keine Tropismen zeigen diirften.

1) Die Theorie der Tropismen auf Grundlage des Begritfes der Kraftlinien schwebte
mir gchon in meiner ersten Schrift iiber Heliotropismus vor und ist verallgemeinert
in meiner Arbeit: Pfliigers Archiv, Bd. 66, 8. 439. 1887.
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Das ist denn doch ein Streit um Worte. Die Symmetrieverhdltnisse
sind in diesem Falle in erster Linie ein Ausdruck fiir gleiche chemische
Bedingungen. Bei allen chemischen Vorgingen spielt die Zeit eine
Rolle. Ein geringer Grad der Asymmetrie kann nun eine geringe
Verschiedenheit der Reaktionsgeschwindigkeiten auf beiden Seiten
bedingen, und dieser Umstand kann vielleicht die streng geradlinige
Bewegung in eine pendelnde oder spiralige umwandeln. Uber eine
solche Nebensache wird man aber doch das Wesentliche nicht aus
den Augen verlieren diirfen.

Man findet bei gewissen Tieren eine Neigung, ihren Korper mit
festen Korpern in Beriihrung zu bringen, und bei anderen Tieren
besteht die entgegengesetzte Neigung. Ich habe diese Reaktion als
Stereotropismus bezeichnet. Hs ist aber, wie wir sehen werden,
wahrscheinlich, daB diese Reaktion mehr in das Gebiet der oben
als Unterschiedsempfindlichkeit bezeichneten Tatsachen fillt als in
das der Tropismen. Damit harmoniert auch die Tatsache, dall keine
Kraftlinien existieren, welche eine Orientierung eines Tieres in diesem
Falle herbeifiihren kénnen. Doch wollen wir einstweilen den Aus-
druck Stereotropismus fiir das betreffende Tatsachengebiet bei-
behalten. Bei den als Thermotropismus beschriebenen Erscheinungen
ist ebenfalls keine Orientierungserscheinung im Sinne der Wirkung
von Kraftlinien im Spiel.

Wir wollen nunmehr die einzelnen hier erwiihnten Tropismen und
deren biologische Bedeutung etwas niher diskutieren.

2. Der Geotropismus.

Bei gewissen Pflanzen li(3t sich nachweisen, daf auch im Dunkel-
zimmer die Hauptwurzeln das Bestreben zeigen, vertikal abwiirts zu
wachsen, die Hauptsprosse dagegen vertikal aufwirts. Bringt man
solche Pflanzen aus der vertikalen Stellung, so kriimmt sich die Wurzel
abwiirts, der Stengel aufwiirts, bis die Spitze in die Richtung der
Vertikalen fillt. Alsdann wachsen die Spitzen in dieser Richtung
weiter. Wir bezeichnen in solchen Fillen die Wurzel als positiv,
die Stengel als negativ geotropisch. DaB es sich hier um Schwer-
kraftwirkungen handelt, hat Knight dadurch bewiesen, daB er zeigte,
dall, wenn man die Pflanze auf einer Zentrifuge rotiert, die Zentri-
fugalkraft ebenso wirkt wie die Schwerkraft, d. h. dal} die Wurzel
von der Drehungsachse der Zentrifuge sich wegkriimmt, der Stengel
dagegen sich dieser Achse zukriimmt. Bei Griisern vollzieht sich
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diese Kriimmung in den Gelenken, wiihrend sie sonst im allgemeinen
in der wachsenden Wurzel- resp. Stammspitze stattfindet,

Darwin behauptet, dali nur die duBerste Spitze gewisser Wurzeln
empfindlich ist gegen die Orientierung gegen den Schwerpunkt der
Erde, wihrend die sich kriimmende Region der Wurzel, welche
oberhalb der Wurzelspitze gelegen ist, nicht empfindlich ist. Dieser
SchluB griindet sich auf die Beobachtung, daff nach dem Abschneiden
der Wurzelspitze die Wurzeln keine geotropischen Kriimmungen
mehr ausfithren. Ich kann mich des Gedankens nicht erwehren,
dafl die durch das Abschneiden der Spitze bedingten Stirungen die
Berechtigung dieser SchluBfolgerung etwas zweifelhaft machen.

Wiihrend die Chemie geniigende Daten liefert, um eine chemische
Wirkung des Lichtes und damit die heliotropischen Wirkungen in
das Gebiet der Begreiflichkeit zu riicken, liegt etwas Derartiges fiir
die Wirkung der Schwerkraft nicht unmittelbar vor. Ich habe vor
8 Jahren darauf aufmerksam gemacht, dall die Wirkung der Schwer-
kraft begreiflich wiirde, wenn wir annehmen, daBl in den Zellen
geotropisch empfindlicher Organe nicht mischbare Stoffe, z. B. feste
und fliissige von verschiedenem spezifischen Gewicht, in Beriihrung
sind, und dall die Schwerkraft dadurch wirkt, dall die Umlagerung
dieser Stoffe neue Teilchen in Beriihrung bringt und dadurch eine
Beschleunigung der chemischen Reaktion veranlafit.l) Diese An-
nahme griindete sich auf Beobachtungen, die an der ruhenden und
gedehnten Muskelfaser gemacht waren. Wenn man zwei Muskeln
nebeneinander bei gleicher Temperatur vertikal aufhingt und den
einen durch ein Gewicht dehnt, wiihrend der andere unbelastet bleibt,
so wird im gedehnten Muskel merklich mehr Milchsiure gebildet als
im ungedehnten Muskel, obwohl beide Muskeln in Ruhe bleiben.?)
Wenn man beide Muskeln gleichzeitig in dieselbe hypotonische Salz-
l6sung bringt, so nimmt der gedehnte Muskel viel mehr Wasser auf
als der ungedehnte, wie Mii Cooke in meinem Laboratorium fest-
stellte.3) Es ist moglich, daB das eine Folge der vermehrten Saure-
bildung ist, da ja Saure den Muskel zwingt mehr Wasser aufzunehmen.
Der gedehnte Muskel verhilt sich also zum ungedehnten wie der
Muskel, der Arbeit geleistet hat, zum ruhenden Muskel, d. h. durch die
Dehnung hat eine Beschleunigung gewisser im ruhenden Muskel vor

1) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 66, 8. 439. 1807. Ahnliche Ansichten sind spiiter
von Nemee, Haberlandt und Noll gefiuBert worden, die aber meine Arbeiten iiber-
gehen zuo haben scheimmen.

2) Gottschlich: Pfliugers Archiv, Bd. 56, 8. 355. 1804.

8) E. Oook: Journal of Physiology, Vol. 23, 8. 137. 1898
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sich gehenden chemischen Reaktionen stattgefunden. Ks ist mog-
lich, daB diese Reaktionsheschleunigung nur eine indirekte Folge
der durch die Dehnung bedingten Formiinderung des Muskels ist.
Tch wies in meiner Arbeit darauf hin, daB vielleicht durch die Dehnung
die Oberfliche gewisser Elemente und damit die chemische Reaktions-
fliche vergroBert werde. Etwas Ahnliches nun diirfte bei der Ande-
rung der Orientierung eines Organs gegen den Schwerpunkt der
Erde eintreten, némlich eine Anderung in der Lage gewisser Ele-
mente, wodurch gleichzeitig eine Anderung in der Reaktionsgeschwin-
digkeit eintritt. Eine vollige Durchfiihrung
dieses Gedankens miiBte freilich zu der An-
nahme fithren, dafi bei horizontal gelegten
Stengeln oder Wurzeln diese Anderung in den
Elementen der Unterseite anders ausfillt als
in den Elementen der Oberseite.

TF

I-

T

wlse s |s|nje|sjajojo|nis|e s o ojn|n|ng

Fig. 28. Fig. 29.
Hypothetische Darstellung der Umstiinde, welche zur geotropischen Erfimmung eines Pflanzen.
stengels fihren kinnen. Bei anfrechter Stellung des Stengels (Fig. 28) liegen spezifisch
schwerere Kdrnchen symmetrisch in denm Fellen anf beidem Seitem. Bei horizontaler Lage
dea Stemgels liegen diese Kirnchen unten auf der Aufienseite, oben auf der Innenseite der £allen.

Nehmen wir an, dall gewisse feste oder schwerere Bestandteile
— %. B. der Kern — in der Mitte der Zelle liegen, solange der Stamm
aufrecht wichst (Fig. 28). Wird aber der Stamm horizontal gelegt, so
gelangen diese schwereren Teilchen in der unteren Zellreihe an die peri-
phere Seite der Zellen, in der oberen Reihe dagegen an die zentrale
Seitel) (Fig. 29). Dieser Unterschied der Lage dieser Teilchen kann nun
Unterschiede in der Reaktionsgeschwindigkeit der chemischen Vor-
ginge in beiden Zellagen bedingen. In den Zellen der Oberseite des
horizontal gelegten Stamme sind die schwereren Teilchen niher dem
Mark und kommen mit den von hier aus diffundierenden Stoffen friither
in Beriihrung als die Teilchen der Zellen der Unterseite. Wir brauchen

.I.I_L-mb; -3, a. 0.

Loeb, Dynamik. 14




210) VILL Vorlesung.

in die Ausfihrung solcher Miglichkeiten nicht weiter einzugehen, da
sie einstweilen nicht beweisbar sind. Was wir andeuten wollten ist
die Moglichkeit, dal durch blofie Lageiinderungen in den Elementen
der Ober- und Unterseite des Stammes verschiedene Reaktionsge-
schwindigkeit und entsprechend ein verschiedenes Kontraktions-
bestreben des Protoplasmas eintreten kann. Was in Wirklichkeit
erfolgt, ist noch zu erforschen.

Czapek hat neuerdings chemische Verschiedenheiten zwischen
Wurzelspitzen horizontal gelegter und in normaler Stellung befind-
licher Wurzeln gefunden.l) Wenn er positiv geotropische Wurzeln
(2. B. von Lupinus albus) horizontal legte, so nahm in der duBersten
Spitze der Gehalt an Homogentisinsiiure in 15 biz 30 Minuten um
ca. 15 9, zu. Gleichzeitiz konnte er eine Verlangsamung in der
Bliuung der Zellen dieser Spitzen in einer Guajakemulsion nach-
weisen, was er auf die Bildung einer Antioxydase in der horizontal
gelegten Wurzelspitze bezog. Ob aber diese beiden chemischen Ver-
anderungen gerade diejenigen sind, welche die geotropischen Kriim-
mungen bestimmen, ist noch nicht sichergestellt. Dazu wire es
doch wohl nétig, zu zeigen, dall diese chemischen Anderungen nur
auf der Unterseite oder nur auf der Oberseite der Wurzeln eintreten
oder jedenfalls in verschiedenem Grade auf beiden Seiten. Czapek
aber bemerkt ausdriicklich, dall er keinen Unterschied zwischen der
Ober- und Unterseite gefunden habe. Wie dem aber auch sei, es ist
sicher als ein Fortschritt zu begriiffien, dall wir nunmehr wissen, dall
die Anderung in der Orientierung geotropisch reizbarer Wurzelspitzen
auch eine Anderung der chemischen Reaktionen resp. Reaktions-
geschwindigkeiten hervorruft.

Auch bei Tieren finden sich geotropische Erscheinungen in aus-
gesprochener Weise.2) Antennularia antennina (Fig. 59) benimmt
sich der Schwerkraft gegeniiber wie eine geotropische Pflanze, und
man kionnte die Haupttatsachen des pflanzlichen Geotropismus an
diesem Hydroidpolypen jederzeit demonstrieren, mit dem Unterschied
jedoch, daB die Wirkung der Zentrifugalkraft hier noch nicht nach-
gewiesen ist. Das liegt jedoch, wie ich glaube, nur daran, dall An-
tennularia ein Wasserbewohner ist, und dal man deshalb das Tier

1) Czapek: Ber. d. deutschen bot. Gesellschaft, 20. Jahrgang (1902), 5. 464
Aueh bei Lichtreizung hat Czapek neuerdings eine Vermehrung der Homogentisin-
siiure und eine Hemmung der Oxydationsvorgiinge nachweisen kinnen. Czapek:
Ber, d. Deutschen Bot. Gesellschaft, 21. Jahrgang (1903), 5. 243. :

2) Loeb: Bitzungsber. der physik.-med. Gesellsch. Wiirzburg, Januar 1888, und
Piliigers Archiv, Bd. 49, 8. 175. 1801.
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nur in einem Gefil der Zentrifugalkraft aussetzen kann, das zugleich
Wasser enthiilt. Die mechanischen Wirkungen des Wassers bei
schnellem Rotieren bedingen vielleicht Komplikationen, welche die
reine Zentrifugalwirkung auf die Antennularia verdecken und modi-
fizieren. Sehen wir jedoch hiervon ab, so lafit sich zeigen, dall, wenn
der Stamm von Antennularia, der unter normalen Bedingungen verti-
kal in die Hohe wiichst, in schriiger Stellung im Aquarium fixiert
wird, die Spitze des Stammes, in welcher das Wachstum stattfindet,
cich kriimmt, bis die Spitze wieder vertikal steht, um dann vertikal
nach oben weiter zu wachsen. Die Wurzeln sind nicht so gerade wie
der Stamm, und obwohl sie ebenfalls stets das Bestreben haben,
vertikal abwiirts zu wachsen, so ist die Erscheinung doch hier nicht
immer so prizis wie am Stamm. Der letztere ist negativ, die Wur-
zeln sind positiv geotropisch.

Da die Zahl der freibeweglichen Tiere so viel griBer ist als die
der festsitzenden, so sind auch die Erscheinungen des Geotropismus
hiufiger bei freibeweglichen als bei festsitzenden Tieren zu finden.
Cucumaria cucumis, eine Holothurie, besitzt 5 Langsreihen von Haft-
fiilBen, mittels deren das Tier an vertikalen Flichen in die Hohe
kriechen kann. Wenn das Tier sich auf einer Glasplatte im Aquarium
befindet und man die Platte vertikal stellt, so kriecht das Tier an
derselben vertikal in die Héhe. Dreht man dann die Platte sehr
langsam (so dall Zentrifugalkriifte nicht ins Spiel treten) um eine
horizontale Achse, so bleibt das Tier wihrend der Drehung meist
in Ruhe, sobald aber die Platte zur Ruhe kommt, indert es die
Richtung seiner Progressivbewegung in der Weise, daBl es immer
wieder vertikal nach aufwiirts kriecht. Durch eine Reihe von Kontroll-
versuchen liBt sich nachweisen, daf3 hierbei nur die Schwerkraft die
Richtung der Progressivbewegungen des Tieres bestimmt, und daB
beispielsweise Licht oder Sauerstoffversorgung nichts mit der Er-
scheinung zu tun haben.

Auch viele Insekten zeigen immer oder unter besonderen Um-
stinden solche Reaktionen. Was die Ansammlung der im Wasser
schwimmenden Tiere an dem oberen oder tiefsten Niveau eines mit
Wasser gefiillten Gefilles betrifft, so ist bei der Beurteilung dieser
Erscheinungen Vorsicht geboten, da, wie Wolfgang Ostwald gezeigt
hat, hierbei die Schwebefihigkeit und Reibung eine Rolle spielt und
diese Rolle erst untersucht und eliminiert sein mufi, ehe man behaupten
kann, dafl die Organismen durch Wirkungen der Schwerkraft auf ihre
kontraktilen Organe zum Aufsteigen oder Absteigen bestimmt werden.

14*
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Am verbreitetsten ist eine Form des Geotropismus, welche darin
besteht, dall die Augen resp. der Kopf vieler Tiere eine bestimmte
Orientierung gegen die Horizontalebene einnehmen miissen. Wenn
man einen Krebs so hilt, dal die ventrale Seite nach unten gerichtet
ist und symmetrische Punkte desselben unter demselben Winkel von
der Vertikalen getroffen werden, so haben die beiden Aungenstiele
eine bestimmte symmetrische Stellung in bezug auf die Vertikale.
Neigt man nun das Tier nach einer Seite, dreht man es beipsielsweise
um seine Lidngsachse nach rechts, bis die rechte Seite nach unten
schaut, und hilt man es dauernd in dieser Stellung, so bleibt die
Stellung der Augenstiele nicht linger symmetrisch in bezug auf
seine Symmetrieachse, sondern das rechte Auge ist gehoben, das
linke gesenkt.!) Jeder Augenstiel benimmt sich angendhert wie der
Stengel einer geotropischen Pflanze, wenn sie horizontal gelegt wird.
Derselbe zeigt eine Tendenz, seine urspriingliche Stellung gegen die
Vertikale wieder einzunehmen. Nicht nur bei Krebsen, sondern auch
bei Wirbeltieren findet man allgemein eine dhnliche Erscheinung.
Ausgedehnte Beobachtungen sind an Fischen angestellt. Ist die
Symmetrieebene beider Augen bei Haifischen oder Flundern vertikal,
so haben die Augen eine symmetrische Orientierung zur Symmetrie-
ebene der Augen. Neigt man aber durch Rotation um die Lings-
achse den Kopf oder das ganze Tier nach rechts, so daBl die Sym-
metrieebene der Augen mit der Vertikalen einen Winkel bildet, so
bleiben die Augen nicht linger symmetrisch zu ihrer morphologischen
Symmetrieebene. Das rechte Auge ist nunmehr nach oben, das linke
nach unten aus seiner Symmetriestellung rotiert. Die Augen bleiben
so lange in dieser Stellung, als der Kopf des Tieres in der abnormen
Stellung bleibt. Solche geotropischen Reaktionen der Augen treten
nun bei jeder Stellungsinderung des Kopfes gegen die Vertikale ein.
Sie sind nicht nur auf die niederen Wirbeltiere beschriinkt, sondern
finden sich auch bei Viégeln und Sdugetieren. Nur ist die Reaktion
naturgemiB am saubersten bei den Tieren, bei welchen das assoziative
Gedidchtnis oder BewulBtsein am wenigsten entwickelt ist. Diese
Versuche fallen in derselben Weise aus bei Haifischen oder Flundern,
deren Sehnerven durchschnitten, und welche infolgedessen blind sind.
Dasselbe gilt im wesentlichen fiir den Krebs.”) Bei gewissen Krebsen,
z. B. Gelasimus, fallen diese Reaktionen nach der Erblindung aus.

1) Clark: Journal of Physiology, Vol. XIX, p. 327. 1896. — E. P. Lyon: Am.

Journ. of Physiol., Vol. ITI, p. 86. 1899,
2) E. P. Lyon: a. a. Q.
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Es 1iBt sich also sagen, daB bei vielen, aber nicht bei allen Tieren diese
Reaktionen vom Licht unabhiéngig sind.

Der Knightsche Versuch 1iBt sich nun bei diesen Tieren ausfiihren,
und es 1iBt sich zeigen, daB, wenn sie auf einer Zentrifugalmaschine
in einer horizontalen Ebene rotiert werden, withrend der Drehung die
Augen in der Ebene der Drehung und in entgegengesetzter Richtung
bewegt werden. Die Zentrifugalkraft kann also, wie bei den Pflanzen,
in diesem Falle an die Stelle der Schwerkraft treten.

Welches sind nun die Organe, in denen bei Tieren die Orientierung
gegen die Vertikale, die geotropische Reaktion ausgelost wird, und
welche der geotropisch empfindlichen Wurzel oder Wurzelspitze bei
Pflanzen entsprechen? Die direkte Beantwortung der Frage ist da-
durch erschwert, dall man auf die hier erwiihnten Erscheinungen
aufmerksam wurde, ehe ihr Zusammenhang mit dem Geotropismus
der Pflanzen erkannt war.!') Flourens hatte bei Versuchen am innern
Ohr entdeckt, daB die Tiere. bei denen dieses Organ verletzt ist,
ihre gewohnliche Haltung und Art der Bewegung dndern, und Goltz
hatte bei einer Wiederholung dieser Versuche den Gedanken ausge-
sprochen, dafl es sich hier um Gleichgewichtsstérungen handele, und
daBl das innere Ohr ein besonderes Gleichgewichtsorgan enthalte,
nimlich die Bogenginge. Unter Gleichgewicht verstand Goltz die Er-
haltung derjenigen Orientierung im Raume, welche wir normalerweise
bei dem betreffenden Tier beobachten. An eine Beziehung zum Geo-
tropismus dachte er dabei nicht. FEr stellte sich vor, dall bei einer
Drehung des Kopfes der hydrostatische Druck der Lymphe in den
hiautigen Bogengingen auf die Nervenenden in den Ampullen sich
dandert, und dafi diese Druckinderungen reflektorisch die zur Wieder-
herstellung der normalen Kopfhaltung nitigen Muskelkontraktionen
auslisen.2) Mach befreite diese Hypothese von ihren physikalischen
Miingeln und wies darauf hin, dafl aus physikalischen Griinden den
Bogengiingen nur eine Bedeutung fiir die auf der Drehscheibe ausge-
listen Reaktionen zukommen kann, dal aber fiir die bei dauernder
Stellungsinderung des Kopfes beobachteten dauernden Stellungsin-
derungen der Augen ein anderes Organ existieren miisse.?) Ein solches
Organ seien maéglicherweise die Otolithenorgane des inneren Ohres. Es

1) Nachdem Mach bereits die Versuche an Tieren auf der Zentrifugalmaschine
mit den Knightschen Versuchen verglichen hatte, sprach ich in den oben erwiihnten
Abhandlungen den CGedanken aus, daB die hier erwiihnten Tatsachen und der Geo-
tropistmus bei Pflanzen identische Erscheinungen seien.

) Goltz: Pfligers Archiv, Bd. 3, 8. 172. 1870,

*) E. Mach: Grundlinien der Lehre von den Bewegungsempfindungen. Leipzig
I1R75. — Beitriige zur Analyse der Empfindungen usw. Jena 1004, :
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ist, wie Mach gezeigt hat, eine weitere Folge der Golizschen Hypo-
these, daB den Nervenenden in jeder der 3 Ampullen der Bogengiinge
die spezifische Energie zukommen muB, auf Reizung Bewegungen nur
in einer Ebene, nimlich derjenigen ihres Kanals, auszulisen, was auch
immer die Natur der Reizung sein mige. Es wird nun im allgemeinen
behauptet, daB3 das richtig sei, allein diese Behauptungen stiitzen sich
meist auf Beobachtungen an Warmbliitern, wo derartige Versuche
wegen der Kleinheit des inneren Ohres und sonstiger technischer
Schwierigkeiten nur schwer durchfithrbar sind. Nur ein Kanal ist
hier leicht erreichbar, namlich der horizontale, und dieser entspricht
allerdings der Anforderung der Goltz-Machschen Hypothese, dal
Reizung desselben Augen- und indirekt Kopfbewegungen in der
Ebene des gereizten Kanals auslése.l) Die geeigneten Tiere fiir die
Untersuchung der Funktion der Bogengiinge des inneren Ohres sind
jedoch die Fische, namentlich die Knorpelfische, da bei diesen die
Bogengiinge sehr grofl sind, und da dieselben in Knorpel statt in
Knochen eingeschlossen sind, was die Operation aulerordentlich er-
leichtert. Auflerdem zeigen Fische, besonders Haifische, die geo-
tropischen Augenbewegungen schoner als irgend eine andere Tierform.
Wenn man nun bei diesen Fischen die 3 Halbzirkelkaniile freilegt.
so gibt die leiseste Berithrung des horizontalen Kanals Augen-
bewegungen in der Ebene des Kanals. Von den beiden vertikalen
Kanilen kann man dagegen durch so leichte Beriihrungen ganz und
gar keine Augenbewegungen auslosen.2) Wenn man die Kanile oder
Ampullen der vertikalen Kanile 6ffnet und die Nervenenden der
Ampullen direkt mechanisch reizt, so kann man zwar Bewegungen
der Nickhaut hervorrufen und auch wvielleicht Augenbewegungen,
aber die letzteren lassen meist keine deutliche Beziehung zur Ebene
des Kanals erkennen. Das hat E. P. Lyon nicht nur fiir Haifische,
sondern auch fiir Flundern festgestellt, und es gilt wohl allgemein
fiir Fische. Bei Flundern hat Lyon festgestellt, dafl Entfernung der
beiden (morphologisch) vertikalen Kandle samt ihren Ampullen in
beiden Ohren die kompensatorischen Bewegungen in der Ebene dieser
Kanile nicht aufhebt oder beeintrichtigt. Man kann sich auch leicht
iiberzeugen, daB, wenn man alle Halbzirkelkaniile entfernt, so dali
die von der Hypothese geforderten Druckschwankungen der Endo-
lymphe auf die Ampullen nicht eintreten kénnen, dennoch die so-

1) Dieser Gegenstand ist eingehend behandelt von Ewald in seinem :[:tun:he: Physio-
logische Untersuchungen iiber das Endorgan des Nervus octavus. Wieshaden 1892
2} E. P. Lyon: n.a.0.

—
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genannten kompensatorischen Augenbewegungen auf der Drehscheibe
ebenso normal wie vorher eintreten. Das hat Lyon an Haifischen und
Flundern beobachtet, und ich kann aus eigener Erfahrung diese Tat-
sache bestitigen. Es unterliegt danach keinem Zweifel, dali die
(foltzsche Hypothese fiir Fische nicht zutrifft.!)

Vielleicht liegen auch die Dinge fiir hohere Wirbeltiere nicht
anders. Da hier der horizontale Kanal der einzige ist, an dem sich
mit einiger Sicherheit Reizungsversuche ausfithren lassen, und da
dieser Kanal sich der Goltzschen Hypothese in bezug auf den Erfolg
von Reizversuchen wenigstens fiigt, so ist es leicht moglich, daB,
wenn die Reizung der vertikalen Kanile negative Resultate gab,
man dieses mit den technischen Schwierigkeiten entschuldigte. Es
kommt noch ein anderer Umstand hinzu, der die Selbsttduschung
hier unterstiitzt., nidmlich dafl man bei einem Tiere die horizontale
Verschiebung der Pupille und Iris durch einen grolieren Winkel ver-
folgen kann als bei vertikaler Bewegung, da in letzterem Falle die
Augenlider resp. Nickhaut zu wenig Raum zur sicheren Beobachtung
iibrig lassen. Da man aufierdem bei den vertikalen Kanidlen nur
auf starke Reizung der Ampullen Bewegungen erhilt, und bei der-
artiger starker Reizung die Nickhaut meist bewegt wird, so kommt
hier ein weiteres Element der Unsicherheit hinzu.

Wenn nun auch die Golfzsche Hypothese der Halbzirkelkanile
fiir die vertikalen Bogenginge bei Fischen (wenn nicht allgemein)
unhaltbar ist, so ist es doch sicher, dali nach Durchschneidung beider
Hérnerven die geotropischen Augenbewegungen bei Haifischen ganz
oder so gut wie ganz aufhoren.2) Das beweist also, daf ein geotropisch
empfindliches Organ im inneren Ohr der Wirbeltiere gelegen sein muf3.
Liegt nun dieses Organ, wie bei Pflanzen, in den Zellen selbst, bei-
spielsweise im Ohr in den Nervenenden des Hornerven, oder besteht
auflerdem noch ein akzessorisches, aufBerhalb der Zellen gelegenes

1) Ee ist sehr merkwiirdig, dal sich die Versuche von Lee und Lyon in dieser
Hinsicht direkt widersprechen. Die Versuche beider wurden in meinem Laboratorium
in Woods Holl angestellt, Lees Versuche sind die #lteren. Lee fand genau, was ich
erwartete, daB er nach der Goltz- Mach schen Hypothese finden miisse. Ieh hielt seine
Angaben fiir richtig, bis ich einen Kurs in allgemeiner Physiologie in Woods Holl
gab und seine Versuche durch Lyon demonstrieren lassen wollte, Lyon, der viels
Erfahrung in diesen Versuchen besaB, teilte mir bald mit, daB die Versuche nur am
horizontalen Bogengang und hier nur fiir die Reizung richtig seien. Die Reizung der
beiden vertikalen Kaniile ergebe dagegen keine Bewegung der Augen in der Ebene
der Kaniile. Exstirpation eines Kanals ergebe ebenfalls keinen Ausfall der kompen-
satorischen Bewegungen in der Ebene dieses Kanales. Zu meiner groBen Uber-
raschung fand ich, daB Lyons Angaben richtig waren.

%) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 49, 8. 175; Bd. 50, S. 66. 1891,

—————
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in der Tat bei Haifischen gefunden, dal, wenn man den Otolithen-
sand aus dem innern Ohr mittels eines scharfen Liffels entfernt,
die geotropischen Augenbewegungen erloschen oder wenigstens er-
heblich beeintriichtigt werden. In diesem Falle handelt es sich aber
um die Mbaglichkeit, dall die Stérung nicht durch den Verlust der
Otolithen bedingt war, sondern durch die Verletzung der unter den-
selben liegenden Zellen. Denn wenn die Otolithen durch vorsichtiges
Auswaschen entfernt wurden, so blieben die geotropischen Reaktionen
vollig normal. Bei Flundern ist ein einziger solcher Otolith in jedem
Ohr vorhanden, der leicht aus dem Ohr entfernt werden kann.
E. P. Lyon hat diese Operation ausgefiihrt und gefunden, daf} die Ent-
fernung des Otolithen die geotropischen Augenreaktionen des Tieres
absolut intakt 14aBt. Bei anderen Formen scheinen die Otolithen
bei den geotropischen Augenbewegungen sicher mitzuwirken. Das
ist z. B. der Fall bei Krebsen, bei welchen Kreidl einen ingeniosen
Versuch angestellt hat.l) Die Otolithenorgane der Krebse, z. B.
Palaemon, befinden sich in dem Basalglied der kleinen Antennen
dieser Tiere. Entfernt man die Antennen beim Flulikrebs, so werden
die geotropischen Reaktionen vermindert, aber nicht ginzlich auf-
gehoben. Es war nun bekannt, da Palaemon bei der Hautung
seine Otolithen verliert, und dafl der Krebs nach der Hautung den
Verlust dadurch ersetzt, daB er mittels seiner Scheren feinste Sand-
kiérnchen vom Boden aufnimmt und in die Ohren steckt. Kreidl
hielt nun solche Krebse in Schalen, die frei von Sand waren, die
aber statt des Sandes fein gepulvertes Hisen enthielten. Nach der
Hiutung hatten diese Palimonen Eisenstdubchen in den Ohren. Es
war nun moglich, zu priifen, ob bei diesen Tieren ein Magnet ahnlich
wirkte wie die Schwerkraft. War das der Fall, so war damit erwiesen,
daBl die Druck- resp. Zugwirkung der Otolithen auf die Nerven-
enden mit dazu beitriigt, bei diesen Tieren die normale Orientierung
zum Schwerpunkt der Erde zu erhalten. Kreidl fand nun in der
Tat, daB, wenn man beispielsweise dem Tier einen Magneten von
rechts und oben her niihert, dasselbe sich der physikalischen Anziehung
der Eisenteilchen entgegen nach links und unten dreht. Das Tier
benimmt sich so, als ob die Anderungen von Druck und Zug der Oto-
lithen auf die unter ihnen gelegenen Nervenorgane die Orientierung
des Tieres regulierten. Allein ein wichtiger Kontrollversuch lieli im
Stich: Wurden dem Tier die Otolithenorgane ganz entfernt, so blieb

1) Kreidl: Sitzungsber. der Wiener Akad. der Wissensch., Bd. 102, Abt. 3, 5. 149.
1803,
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seine Orientierung dennoch normal. Das entspricht dem Befunde
von Delage!), der feststellte, daB3 erst nach Verlust der Augen und
der Otolithonergane Orientierungsstorungen eintreten.?)

Das macht denn doch den Eindruck, als ob die Nervenendigungen
in den Otolithenorganen zwar geotropisch empfindlich, aber nicht
die einzigen Organe im Tierkérper seien, die mit solcher Emp-
findlichkeit ausgestattet sind. Ich habe oft an die Miglichkeit ge-
dacht, ob nicht auch die zentralen Endigungen des Hoérnerven oder
gewisser Fasern desselben ebenfalls geotropische Empfindlichkeit be-
sitzen. Es ist nicht ausgeschlossen, dall vielleicht andere Zellen im
Zentralorgan dieselbe Form der Empfindlichkeit haben. Man hat
vielleicht die Analyse dieser Vorginge dadurch unnétig erschwert,
dall man geotropische Empfindlichkeit immer nur in einem einzigen
Organe gesucht hat, wihrend dieselbe vielleicht auf verschiedene
Segmente oder Organe des Tierkorpers verteilt ist.

Alle diese Tatsachen dringen wohl zu einer einheitlichen Auf-
fassung der geotropischen Vorginge bei Tieren und Pflanzen, wo-
nach die eigentliche Einwirkung der Schwerkraft in gewissen Zellen
erfolgt, welche bei vielen Tieren im inneren Ohr oder gewissen Hirn-
teilen (Medulla oblongata) gelegen sind. Die Otolithen kénnen ak-
zessorisch wirken, tun es aber wohl nicht in allen Formen. Wie die
Anderung der Orientierung des Tieres gegen den Schwerpunkt der
Erde Reaktionen auslisen kann, wissen wir nicht. Vielleicht handelt
s sich darum, daf} gewisse chemische Reaktionen in den betreffenden
Zellen beschleunigt resp. verzigert werden.

3. Galvanotropismus.

Die Erscheinungen des Galvanotropismus schlieBen sich an die-
Jenigen des Geotropismus insofern natiirlich an, als die galvano-
tropischen Erscheinungen zuerst bei Durchstrémung der geo-
tropisch empfindlichen Teile des Kopfes, nimlich der Region des
Ohres und der Medulla oblongata, entdeckt wurden. Diese Ent-
deckung rithrt von Purkinje her, der zuerst fand, daB, wenn ein
galvanischer Strom durch das Gehirn geschickt wird, Schwindel-

1) J. Delage: Compt. rend., Vol, 103. — Arch. de Zoolog. expériment., T. V, 1887.

%) Bei Haifischen fand Lyon, daB, wenn beide Sehnerven durchschnitten wurden,
ohne daB die Augenmuskeln und deren Nerven verletzt wurden, die gootropischen
Augenbewegungen nicht litten. Der Sehakt und das Licht haben also hier nichts
mit d:r Reaktion zu tun, obwohl Lyon und Garrey seitdem gezeigt haben, daB auch
vom Auge aus durch sich bewegende Objekte Orientierungserscheinungen bei Fi
auagelist werden kinnen. < : 5 e
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erscheinungen, d. h. Drehempfindungen, auftreten. (1827.) Aber erst
Brenner erkannte den polaren Charakter dieser Stromwirkungen. Er
beobachtete die seither allgemein bestitigte Erscheinung, dafli bei
Schliebung der Kette die Versuchsperson (wenn die Stromintensitit
hinreichend grof} ist) nach der Seite der Anode schwankt, bei der
Offnung nach der Seite der Kathode. Mach war wohl der erste, der
diese Versuche an Tieren ausfiihrte und feststellte, dafl, wenn Fische
seitlich von einem konstanten Strom durchflossen werden, sie nach
der Seite der Anode umfallen. Mach erkannte auch, dall in diesen
Fillen der elektrische Strom dieselbe Wirkung ausiibt, welche durch
passive Bewegungen hervorgerufen werden.!) Bei einer Person, bei
der ein hinreichend starker Strom quer durch den Kopf vom rechten
Ohr nach dem linken flielit, treten dhnliche ﬂnﬂerungen in den geo-
tropisch empfindlichen Stellen ein, wie wenn die Person passiv auf
die linke Seite geneigt wird. In der Tat hat auch eine Person bei der
angegebenen Durchstromung die Empfindung, als falle sie nach links.

Wie die geotropischen Reaktionen sich auch bei Organismen,
die keine Ohren und kein Gehirn besitzen, finden, so finden sich auch
galvanotropische Reaktionen bei den verschiedensten Organismen,
nur sind die galvanotropischen Reaktionen nicht so hiufig.

Die Entdeckung des Galvanotropismus und die Einfithrung des
Begriffes in die Literatur erfolgte in Hermanns Laboratorium durch
J. Miiller-Hettlingen. Derselbe fand, da, wenn man die keimenden
Samen von Vicia faba einem konstanten Strome aussetzt, die Spitzen
der Wurzeln sich in die Richtung der Stromfiden stellen und die
Spitze dem negativen Pole zuwenden.?)

Hermann becbachtete, daB Froschlarven, die in einem Trog mit
Wasser bei hinreichend starker Intensitét galvanisch durchstromt
werden, sich in die Stromungslinien einstellen und den Kopf gegen
die Anode richten.3) Das war der typische Fall eines Tropismus.
Iech muB aber bemerken, daB es mir nie gelungen ist, diese Beobachtung
Hermanns an Froschlarven zu wiederholen, und daB es anderen Be-
obachtern anscheinend nicht immer besser gegangen ist.

Blasius und Schweizer fanden4), daB eine groBie Zahl von Tieren,
wenn sie in einen Trog mit Wasser gebracht werden, durch den ein

s m—

1) Mach: Grundlinien der Lehre von den Bewegungsempfindungen. Leipzig 1876.
Machs Beobachtung wurde spiiter von Blasius und Schweizer bestiitigt und erweitert.
(Pfliigers Archiv, Bd. 53, 8. 483. 1883.)

2) J. Miiller-Hettlingen: Pfliigers Archiv, Bd. 31, 5. 193. 1883,

3) Hermann: Pfliigers Archiv, Bd. 37, 5. 4567 (1885); Bd. 39, B. 414 (1886).

4} Blasius u. Schweizer: Pfliigers Archiv, Bd. 53, 8. 493. 1883.
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konstanter Strom geleitet wird, das Bestreben haben, zur Anode zu
gehen. Sie nehmen an, dall der Strom auf das Zentralnervensystem
wirkt und hier Schmerz hervorruft, wenn er in aufsteigender Richtung
durch das Tier geht, und Beruhigung, wenn er in absteigender Rich-
tung durch das Tier geht. Daher stelle sich das Tier meist in die
schmerzlose Stellung, d. h. mit dem Kopf gegen die Anode. Allein
die Erfahrungen bei Durchstromung des menschlichen Gehirns zeigen,
dafl die Bewegungen, welche der Strom hervorruft, ndmlich das
Umfallen zur Anode, direkt erfolgt und nicht eine sekundire Ein-
stellung in die schmerzloseste Stellung ist. Ich habe auch schon in
meiner vergleichenden Gehirnphysiologie und meinen Arbeiten iiber
Heliotropismus darauf hingewiesen, dal es iiberfliissig ist und direkt
zu Widerspriichen fiihrt, wenn wir als notwendiges Zwischenglied
zwischen eine dullere Reizursache und deren Wirkungen bei Pflanzen
und niederen Tieren Empfindungen und besonders Schmerzempfin-
dungen einschieben. Denn der Nachweis von der Existenz derSchmerz-
empfindungen lifit sich bei niederen Tieren nie erbringen, und wo
die Sache sich untersuchen ldft, z. B. in dem uns hier interes-
sierenden Falle am Menschen, stellt es sich heraus, dafl die Annahme
falsch 1s8t. Mazwell und ich!) haben Versuche an einer marinen Krebs-
art, Palaemonetes, angestellt, welche zeigen, daB in der Tat die direkt
nachweisbaren mechanischen Wirkungen des Stromes fiir die Erklirung
der Reaktionen ausreichen. Palaemonetes kann einige Stunden lang
in SiiBwasser am Leben erhalten werden, und so laBt sich die Wirkung
des Stromes bequem an diesem Krebs beobachten. Hat man in einem
Trog eine Reihe von Palaemonetes, so siecht man, daf} alle, sobald ein
Strom von geeigneter Intensitit durch den Trog geleitet wird, nach
der Anodenseite des Troges wandern. Die Ursache hierfiir 1iBt sich
leicht feststellen. Beobachtet man nimlich einen solchen Krebs, der
‘ruhig daliegt und dem konstanten Strom ausgesetzt ist, so sieht man
zunéchst langsame Stellungsinderungen in den Beinen eintreten, die
alle von der Art sind, dafl die Bewegung zur Anode erleichtert, zur
Kathode erschwert wird. Das bedingt, daf das Tier mit Aufwand ge-
ringerer Willensenergie zur Anode wandern kann als zur Kathode. Die
Tiere konnen auch withrend der Strom durchgeht zur Kathode gehen,
sie tun das aber nur sehr langsam und unter sichtlicher Anstrengung,
Ahnliches haben Garrey und ich?) auch bei Larven eines Salamanders,

5, 1) Irncglund l:'::;:.'ef{r Pfliigers hﬁrchiv, Bd. 63, B. 121. 1896. — Loeb: Ein-
citung in die vergleichende Gehirnphysiologie und Psychologie. Leipzig 1897.
2) Loeb und Garrey: Ffliigers Archiv, Bd. 65, 8. ii"t 139%1. e
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Legt man den Streifen flach ins Wasser, so dafl die Sabumbrella nach
oben gerichtet ist und der Streifen in der Richtung der Stromkurven

liegt (Fig. 31), so drehen sich die Tentakel an
der Anodenseite um einen Winkel von 1809, bis
ihre Spitze gegen die Kathode gerichtet ist. Hs
ist nun von Interesse, dafl in diesem Falle die Re-
aktion nicht von dem im Rande der Schwimm-
glocke befindlichen Zentralnervensystem ab-
hdngen, da auch isolierte Tentakel oder selbst
Stiicke derselben die Reaktion zeigen. Wenn iso-
lierte Tentakel quer gegen den Strom gerichtet
sind, so nehmen sie eine U-férmige Krimmung
an, wobei ihre konkave Seite gegen die Kathode
gerichtet ist (Fig. 32). Wenn sie in der Richtung
der Stromkurve liegen, so krummen sie sich
nicht (Fig. 32). Diese Beobachtungen sind eine
schine Bestitigung unserer Annahme, dali das
Wesen der tropischen Kriimmungserscheinungen
in einer Zunahme der Spannung kontraktiler
Elemente auf der konkaven Seite der Organe
besteht; in diesem Falle handelt es sich um eine
Spannungszunahme auf der Kathodenseite.
Wenn der Strom lange durch die Tentakel fliefit,
so tritt oft eine Forménderung ein, wie sie in
Fig. 33 abgebildet ist. Auf der Anodenseite sind
die Tentakel diinn und erschlafft, auf der Ka-
thodenseite dick und kontrahiert. Ich bin nicht
sicher, ob diese Erscheinung mit der galvanotro-
pischen Reaktion im Zusammenhang steht.
Verworn hat gefunden, daB auch eine Reihe
von Infusorien zu einem der beiden Pole eines
Stromes wandern, wenn sie sich in einem Trog
befinden, der von einem konstanten Strom dureh-
flossen wird.l) Am genauesten erforscht sind
diese Reaktionen bei Paramaecium, das zur
Kathode schwimmt. Die anthropomorphe Er-
klirung, welche Verworn von dieser Erscheinung

ik

Sl

(Nach Baneroft).

Fig. 31.
Galvanotropische Reaktion der Tentakel eines ausgestreckien Sireifens an der Schwimmglocke von Polyorchis.

Ilie Tentakel werden gegen die Kathode gerichtet.

gab, erwies sich als irrig; er nahm an, daB der Strom die Paramac-
cien am Anodenende reize, und dafl die letateren infolgedessen davon-

1) Verworn: Pfliigers Archiv, Bd. 45, 8. 1: Bd. 44, 5. 267. 18E89.
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bewegungen des Paramaeciums, wie sie ohne Strom erfolgen, haben
die Cilien die Stellung wie in 4 Fig. 34¢. Laft man aber den Strom
durch den Trog gehen, so indert sich die Stellung der Paramaecien
auf der Kathodenseite des Organismus, indem namlich in dem Falle
das freie Ende der Cilien nicht mehr wie normal (4 Fig. 34) nach
riickwiirts, d. h. gegen den aboralen Pol gerichtet ist, sondern nach
vorwiirts gegen den oralen Pol. Auf der Anodenseite bleiben die
freien Enden der Cilien nach hinten gerichtet (B Fig. 34). Geht nun
bei Beginn des Versuches der Strom quer durch das Paramaecium
(1, Fig. 34) und liegt die Kathode rechts, so bleiben die Cilien auf
der linken Seite des Tieres in ihrer alten Stellung, wihrend die auf
der rechten Seite mit ihrem freien Ende gegen den oralen Pol gerichtet
werden. Das Paramaecium geriit so unter den Einflufl eines Krifte-
paares in dem Sinne, dafl sich der orale Pol nach der Kathode drehen
muf} wie in 2 Fig. 34 B. Sobald das geschieht, werden die symme-
trischen Cilien auf beiden Seiten des Infusors unter gleichem Winkel
von den Stromkurven getroffen, und es ist kein Grund vorhanden,
warum das Tier nach rechts oder links aus der Orientierung ab-
weichen sollte, und es schwimmt geradeaus zur Kathode. Aber es
schwimmt langsamer als ein normales Tier, aus einem Grunde, der
aus der Zeichnung 2, Fig. 34 B ersichtlich ist. Die an der Kathoden-
seite, also diesmal am vorderen Ende gelegenen Cilien sind vorwirts
gerichtet, sind also nicht imstande, an der Progressivhewegung des
Tieres gegen die Kathode teilzunehmen, sondern im Gegenteil, sie
miissen hemmend wirken.

Die Fig. 34 lehrt aber noch eine andere Tatsache. Kiihne hatte
zuerst behauptet, dafl fiir die Erregung der Infusorien das Pfliigersche
Erregungsgesetz nicht gelte, wonach die Erregung stets an der Kathode
bei der Schlielung des Stromes stattfinde. Seine Behauptung griindete
sich auf die Beobachtung, dafl das Protoplasma von Amében an der
Anodenseite des Stromes zerfalle, und diesen Zerfall bezeichnete er
als ,,Tetanus™. Man sieht, dall Kihne das Opfer einer Begriffs-
spielerei wurde, denn, wenn man den Zerfall einer Zelle als Tetanus
bezeichnet, so kinnte man ja mit ebensoviel Recht jeden Fall von
Cytolyse als Tetanus bezeichnen. Als Verworn dann die galvano-
tropischen Erscheinungen bei den Infusorien beobachtete, suchte er
die galvanotropischen Erscheinungen aus den Kiihneschen Zerfalls-
erscheinungen zu erkliren, da er nicht bemerkte, daf die beiden
Tatsachengebiete nichts miteinander zu tun haben. Denn die galvano-
tropischen Erscheinungen sind, wie spiiter Ludloff fand, durch Ande-
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rungen in der Stellung der Cilien bedingt und nicht durch die Zerfalls-
erscheinungen, welche bei den fiir die galvanotropischen Versuche
geeigneten Stromstirken iiberhaupt nicht auftreten. Seltsamerweise
aber hielt Ludloff am Kiihne-Verwornschen Irrtum fest, dal die Er-
regung bei Infusorien nicht wie sonst an der Kathode, sondern an
der Anode stattfinde, obwohl seine Figuren ihn vom Gegenteil hitten
iiberzeugen miissen. Auf die Irrigkeit dieser Annahme und auf die
Tatsache, dall bei Paramaecien das Pfliigersche Gesetz giiltig ist,
wonach die Erregung an der Kathode stattfindet, wies dann neuer-
dings Bancroft!) hin. Er konnte namlich auf Grund der Beobachtungen
von Jennings und eigener Untersuchungen zeigen, dall jede Art der
Erregung eines Paramaeciums, mechanische oder chemische, aus-
nahmslos von einer Art von Stellungsinderung der Cilien gefolgt ist,
ndmlich so, dafl die Cilien mit dem freien Ende gegen den oralen
Pol zeigen; das tritt aber auf der Kathodenseite bei der Reizung ein
und nicht auf der Anodenseite. Dall nun an der Anodenseite die
Cilien tatsiichlich in die Ruhestellung iibergehen, wies dann Bancroft
u. a. in folgender Weise nach. Budgeit und ich hatten beobachtet,
dafl in einer 0,8 9, igen Kochsalzlosung die Paramaecien riickwarts
schwimmen, und daB sie, dem Strom ausgesetzt, nicht zur Kathode
sondern zur Anode schwimmen.2) Dieses Riickwartsschwimmen ist
nun, wie Jennings beobachtete, dadurch bedingt, dall, wenn die
Paramaecien in die Kochsalzlisung gebracht werden, die freien Enden
der Cilien alle nach vorwirts gerichtet werden, und dal deshalb
ihre Titigkeit das Paramaecium riickwirts treiben mul. Bancrojt
beobachtete nun, daB3, wenn man derartige Paramaecien einem kon-
stanten Strom aussetzt, die Cilien auf der Anodenseite des Tieres
in die Ruhestellung zuriickgehen.?)

Was nun die Art und Weise der Auslosung der galvanotropischen
irscheinungen anbetrifft, so verweisen wir auf das in der fiinften
Vorlesung iiber die allgemeinen Wirkungen des Stromes Gesagte.

4. Chemotropismus und chemische
Unterschiedsempfindlichkeit.

Wenn im Wasser oder in der Luft Diffusionsvorgiinge von einem
Diffusionszentrum aus in das umgebende Medium erfolgen, so konnen
die vom Zentrum ausgehenden Geraden als die Kraftlinien angesehen

1y F. W. Bancroft: Pfliigers Archiv, Bd. 107, 5. 635. lﬂﬂfi;
2) Loeb und Budgett: Piliigers Archiv, Bd. 65, 8. 518. 1807
%) F. W. Bancroft: a. a. Q.
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werden, denen entlang die Diffusion erfolgt. An die Stelle des Licht-
strahles, der Vertikalen oder der Stromlinie treten also die Diffusions-
linien. Es ist nun zu beachten, dafl die Diffusionslinien in der Luft
wie in Fliissigkeiten durch die Stromungen, welche fast ausnahmslos
vorhanden sind, stets mehr oder weniger gestirt werden, und dem-
entsprechend beobachten wir auch die chemotropischen Vorginge
nicht mit der Reinheit wie die heliotropischen, geotropischen oder
calvanotropischen Vorginge; d.h. die Organismen bewegen sich
nicht mit derselben Prizision den Diffusionslinien entlang wie in der
Richtung des Lichtstrahles oder der Richtung der Stromlinien.
Dieser Umstand macht es in den meisten Fillen schwierig, zu unter-
scheiden, ob man es mit einem wirklichen Chemotropismus, d.h.
einer auf gemeinsamer Orientierung beruhenden Ansammlung von
Tieren oder mit Unterschiedsempfindlichkeit zu tun hat. In vielen
Fillen aber handelt es sich nachweisbar um die letztere Erscheinung,
wie wir sechen werden. Meines Wissens war Engelmann der erste,
der die Aufmerksamkeit auf das hier vorliegende Tatsachengebiet
lenkte. Engelmann stellte fest, daBl gewisse Bakterien und Infusorien
sich um Sauerstoffquellen ansammeln. Der erste aber, der diese Er-
scheinungen denen des Heliotropismus und Geotropismus an die
Seite stellte, war Pfeffer, der in seiner klassischen Abhandlung iiber
..Lokomotorische Richtungsbewegungen durch chemische Reize‘‘2)
zeigte, dall die Samenfiden von Farnen, der Laubmoose u. a. sich
nach Punkten hinbewegen, von welchen aus gewisse Stoffe in das
Wasser diffundieren, in dem diese Organismen sich befinden. Auf
die Samenfiden der Farne wirken nach Pfeffer in dieser Weise die
Apfelsiure und deren Salze, auf die Samenfiden der Laubmoose
Rohrzuckerlisungen. Die biologische Bedeutung dieser Tatsachen
wurde dadurch erwiesen, dall die Apfelsiure beispielsweise sehr ver-
breitet im Pflanzenreich ist, und daB die Gegenwart dieser Sdure
in den Archegonien wahrscheinlich dazu beitrigt, die Samenfiden
zu dem Ei zu fithren. Aus den normalen Archegonien tritt keine
Apfelsiiure aus, aber die zur Befruchtung bereiten lassen einen Teil

ihres Inhaltes infolge des AufreiBens des Scheitels des Archegoniums
austreten. *)

') Engelmann: Pfliigers Archiv, Bd. 25, 8. 285 (1881); Bd. 26, 8. 537 (1881):
Bd. 28, 8. 387 (1882), } { :

*) Pfeffer: Untersuchungen aus dem Botanischen Institut zu Tiibingen. Bd. 1
8. 363. (1881—1885.) = ;

#) Die Pfefferschen Versuche wurden neverdings fortgesetzt und erweitert durch
.S.Fu'&aif:: Ber. der Deutschen Botan. Gesellschaft, Bd. 22, 8.478. 1004, — The
Botanical Magazine, Vol. 19, 8. 219. 10065.

Loeb, Dynamik, 15
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Nach dem Erscheinen der Pfefferschen Arbeit wurde bei vielen
die Hoffnung erweckt, dall vielleicht auch bei Tieren die Befruchtung
des Eies dadurch garantiert werde, daf} ein bestimmter Tropiamun:
und zwar Chemotropismus, die Spermatozoen zum Ei fiilhre. Man
stellte sich vor, dall jedes Ei wvielleicht eine besondere Substanz
ausscheide, fiir welche das Spermatozoon derselben Art positiv
chemotropisch sei. Aber alle Versuche, welche in dieser Richtung
durch J. Dewitz, Buller v. a. ausgefithrt worden sind, haben nur zu
negativen Resultaten gefithrt. Auch Versuche in meinem Labora-
torium blieben negativ.

Wir werden wohl einstweilen an der Meinung festhalten miissen,
daf das Zusammenkommen von Ei und Spermatozoon in den Ei-
leitern resp. Uterus oder dem Seewasser oder SiiBwasser rein Sache
des Zufalls ist. Da die Samenfiden in der Regel viel zahlreicher
sind als die zur Befruchtung bereiten Eier, so geniigt es, wenn Eier
und Samenfiden innerhalb eines kleinen Raumes sich begegnen
kénnen. Das wird dadurch garantiert, daBl meist die Samenentleerung
des Minnchens in unmittelbarer Berithrung oder wenigstens Nihe
des Weibchens erfolgt.

Die Methode Pfeffers bestand darin, dall er eine Losung des auf
chemotropische Wirksamkeit zu untersuchenden Stoffes in eine ein-
seitig zugeschmolzene Glaskapillare brachte und diese Kapillare dann
mit threm offenen Ende in Wasser tauchte, welches die betreffenden
Samenfiden enthielt. ., Enthielt die in die Kapillare gefiillte Fliissig-
keit auch nur 0,01 %, Apfelsiure, so bewegen sich doch sehr bald
nach dem Hinzuschieben die Samenfiden nach der Miindung der
Kapillare hin, von welcher aus die Sdure in das Wasser diffundiert:
zugleich dringen zahlreiche Samenfiaden in die als Anziehungszentrum
wirkende Kapillare ein, und im Laufe von 5 bis 10 Minuten kénnen
gich in der Kapillare viele hundert Samenfiden anhiufen, wenn
diese nur in geniigender Zahl in dem umgebenden Wasser vorhanden
sind. Die Apfelsidure wirkt als freie Sdure und als Salz in der gleichen
Weise, und dal sie ein spezifisches Reizmittel ist, ergibt sich daraus,
dafl in der gleichen Zeit vielleicht kein einziger Samenfaden in eine
Kapillare dringt, in welche Wasser oder die Losung anderer Stoffe
gefiillt war.® Diese Methode Pfeffers benutzten Massart und Bordet
zu einem interessanten und fiir die Pathologie vielleicht wichtigen
Versuch an Leukozyten.!) Es war lange bekannt, daB in entziindeten

1) Massart et Bordet: Soe. Roy. d. Sc.méd. ot nat. de Bruxelles, 3. Févr. 1890. Ref.
in: Physiol. Zentralbl,, Bd. 4, S. 332. 1801. (Nur das Referat war mir zugiinglich.)
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Geweben die Zahl der Leukozyten zunimmt, und es war ziemlich all-
gemein zugegeben, dall wenigstens ein Teil der im Entziindungs-
bezirk gefundenen Leukozyten dorthin aus Kapillaren auswandert.
Was veranlafit nun die Leukozyten, nach dem Entziindungsherd zu
wandern? Um diese Frage zu beantworten, brachten Massart und
Bordet an einem Ende offene Glaskapillaren, welche mit Kulturen
von Bakterien, besonders von Staphylococcus pyog. aureus gefiillt
waren, in die Bauchhohle des Frosches. Nach 24 Stunden fanden
die Autoren Leukozyten in groBer Menge in der Kapillare. Wurde
aber die Kulturfliissigkeit frei von Bakterien eingefiihrt, so trat keine
Einwanderung von Leukozyten ein. Danach gewinnt es den Anschein,
als ob die Stoffwechselprodukte der Bakterien oder zugrunde gehender
Zellen die Progressivbewegung der Leukozyten beeinflult und die-
selben zwingt, sich zum Entziindungsherd zu bewegen.

Um dem Leser ein Bild derartiger Beobachtungen an Infusorien
zu geben, will ich einige Angaben aus einer Arbeit von W. K. Garrey?)
zitieren. Als Beobachtungsraum diente ein kleiner Trog mit quadrati-
schem Querschnitt, der die Infusorien — in diesem Falle Chilomonas —
enthielt. An einer Seite ist eine kleine Kapillare angefiigt, in welche
die Losung der Substanz gebracht wird, deren Wirkung gepriift wird.
Am Anfang des Versuches sind die Organismen gleichmiBig iiber die
ganze Fliche verbreitet. Bringt man nun in die Kapillare sehr ver-
diinnte Salzsiure, so bildet sich alsbald um die Miindung der Rohre
ein heller Halbkreis, der von Organismen leer ist. Die Organismen
weichen vor der Salzsiure zuriick und bilden einen dichteren Ring
an der Peripherie des von Organismen freien Halbkreises. Der letztere
wird immer grofler, entsprechend der Diffusionsgeschwindigkeit der
Salzsiure, und schlieBlich, wenn der ganze Trog mit Salzsiurelésung
gefiillt ist, findet wieder dieselbe gleichmiflige Verteilung statt wie
am Anfang des Versuches.

Es handelt sich hier nicht um einen negativen Chemotropismus,
sondern um eine Wirkung der Unterschiedsempfindlichkeit, @ahnlich
der von mir fiir Licht beschriebenen Unterschiedsempfindlichkeit.
Die Tiere machen, wenn sie an die Grenze von reinem Wasser gegen
das angesduerte Wasser geraten, eine Riickwiirtsbewegung, und so
wirkt der Rand des von Siure freien Wassers wie eine Falle, in der
sich die Tiere in groflerer Dichte sammeln. Jennings hat diese Riick-
wiirtshewegung bei vielen Infusgrien beobachtet. Sie dndern nach
der Rﬁc_lﬂiirtshewegung auch die Richtung ihrer Progressivhewegung.

') W. E. Garrey: Am. Journal of Physiology, Vol. IIT, p. 201. 1900,
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Das bewahrt sie davor, in die Siure zuriick zu geraten.l) Um diese
Reaktion, die bei Infusorien hiufig ist, mit einem unverfinglichen
Namen zu belegen, bezeichnet Jennings sie als , motor reaction’’, )
ttarrey fand nun, daf} alle anorganischen Siuren in einer Konzentration
von ungefihr 1/,5q9 normaler Losung an diese Wirkung auf Chilo-
monas ausiibten, wiihrend die Konzentration der Alkalien hher sein
mulite, nimlich 1/50p normal. Salzlosungen iibten derartige Wir-
kungen erst in viel héherer Konzentration aus. Fiir NaCl und LiCl
war der Schwellenwert ungefihr -:13%, fiir KC1 ungefihr f_:% Mg Cl,,
CaCly, SrCl, und BaCl, wirkten in geringerer Konzentration, nim-
lich in 1—1:;3 bis 2:;% Die Jodide waren wirkungsvoller als die Bromide,
und diese wirkungsvoller als die Chloride. Die Lisungen von Salzen
der Schwermetalle waren noch viel wirksamer. ZnSO,, ZnCl, und
CuS0, , AgNO, wirkten schon in 1/, bis 1/5000 grammolekularer
Losung. Wenn man mit einer rohen Proportionalitit zufrieden ist,
so kann man sagen, dafl die Wirksamkeit dieser Stoffe ihrer Giftig-
keit nahezu parallel lauft. Ich méchte aber nicht behaupten, daB
identische Verhiltnisse iiberall gefunden werden.

In wie hohem Grade die Richtung der Bewegung von Tieren
und deren relative Verteilung im Raume durch chemische Bedingungen
bestimmt ist, fillt demjenigen besonders auf, der mit Insekten Ver-
suche anstellt. In sehr vielen Fillen ist der Ort der Eiablage, das
Auffinden des Weibchens durch das Minnchen eine Funktion chemi-
scher Stoffe, und in geringerem Grade gilt das auch fiir das Auf-
finden des Futters. Ich habe vor vielen Jahren Beobachtungen mit-
geteilt, die wvielleicht wviele Schmetterlingsziichter vor mir angestellt
haben, die ich aber nicht beschrieben fand. Ich brachte ein Weib-
chen einer Schmetterlingsart in einen kleinen Holzkasten, den ich
mittels einer Schnur frei in der Mitte eines Zimmers aufhingte. Das
Fenster wurde gedffnet. Anfangs war in der Umgebung des Hauses,
das frei in der Vorstadt stand, kein Schmetterling derselben Art
sichtbar. In einer halben Stunde passierten drei mannliche Schmetter-
linge derselben Art das Haus, machten am Fenster Halt, flogen in
das Zimmer und setzten sich auf der Holzkiste nieder, in deren Spalten
sie einzudringen suchten. Es kann sich hier nur um die Wirkung einer

1) Jennings: Am. Journ. of Physiol.,, Vol. 2, p. 374. 1800,
2) Ich glaube, daB es sich hier um eine Abart der von Dewitz boebachteten

Kreisbewegung bei Spermatozoen handelt.
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finden, und fiillt man den Zwischenraum mit Kochsalzlosung, welche
Spermatozoen enthiilt, so sammeln sich diese nur oben, da wo die
Fliissigkeit das Deckglas, und unten, da wo die Flissigkeit den
Objekttriger beriihrt. In den fibrigen Fliissigkeitsschichten zwischen
Objekttriger und Deckglas befinden sich keine Spermatozoen. ...
Wenn man ferner eine kleine Glaskugel in mit Spermatozoen ver-
sehene Fliissigkeit legt oder die Kugel mit Spermatozoen anfiillt,
so verlassen dieselben in keinem Falle die Fliche (AuBen- oder
Innenfliche) der Kugel, obwohl sie in voller Bewegung sind.*

Dewitz erkannte, daB dieses Verhalten von der griBten Be-
deutung fiir die Befruchtung des Eies ist. Das letztere besitzt eine
Mikropyle. Ein Spermatozoon, das auf die Oberfliche des Eies ge-
rit, kann dieselbe nicht wieder verlassen, sondern ist gezwungen,
auf derselben sich im Kreise zu bewegen, bis ein Zufall es in die
Mikropyle fiihrt. Wenn das Ei gelegt wird, passiert es den Ausfiihrungs-
gang der Samentasche und wird mit Samen befeuchtet; diese Samen-
fiden kreisen auf dem Ei, bis einer in die Mikropyle gelangt. In
diesem Falle ist also die Befruchtung des Eies eine Funktion des
Stereotropismus. 1)

Fiir eine Reihe von Tieren war es bekannt gewesen, dall viele
Tiere sich in Ritzen verkriechen. Man schrieb das entweder einer
Lichtscheu zu oder dem Instinkt, sich vor Feinden zu schiitzen.
Ich wies fiir eine Reithe von Fillen nach, dall es sich hier einfach
darum handelt, daf} die Tiere gezwungen sind, ihren Korper moglichst
allseitig mit festen Korpern in Beriihrung zu bringen.2)

Amphipyra ist eine positiv heliotropische Schmetterlingsart, die
das Bestreben zeigt, sich in Ritzen zu verkriechen. Halt man sie
in einem Kasten, in dem eine Glasplatte so weit iiber dem Boden
liegt, daBl der Schmetterling gerade unter dieselbe kriechen kanm,
so findet man nach einiger Zeit alle Amphipyrae zwischen Glasplatte
und Boden eingezwiingt. Das geschieht auch, wenn die Glasplatte
dem vollen Sonnenlicht ausgesetzt ist. Dieselbe Reaktion findet
man bei den weiblichen Ameisen, wo sie von der groBten biologischen
Bedeutung ist. Wenn man geschlechtsreife weibliche Ameisen zur
Zeit des Hochzeitsfluges in Kisten hilt, in denen man gefaltetes
Papier oder Tuchlippchen hat, so findet man nach einiger Zeit alle
diese Tiere in den Falten. Das geschieht auch, wenn der Kasten

1) J, Dewitz: Pfliigers Archiv, Bd. 37, 8. 219 (1885); Bd. 38, S. 338 (1886).
2) Loeb: Sitzungsberichte der Wiirzburger physik.-med. Gesellschaft, 1888, und
Der Heliotropismug der Tiere, 1880,
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villig im Dunkel sich befindet. Diese Reaktion fiihrt die Weibchen
dazu, nach dem Hochzeitsflug sich in eine Spalte zu verkriechen,
um dort ein neues Nest zu griinden. Auch bei Wiirmern findet sich
diese Form der Reizbarkeit. Hat man beispielsweise Regenwiirmer
in einer Schale, deren Boden horizontal, deren Winde vertikal sind,
g0 kriechen die Wiirmer in der Kante zwischen beiden Wanden,
wo ihr Korper so viel wie moglich im Kontakt mit festen Kérpern
ist. Diese Form der Reizbarkeit zwingt die Wiirmer, sich in die
Gartenerde einzubohren. Wie groll der Zwang ist, den diese Form
der Reizbarkeit auf Tiere ausiibt, 1a3t sich aus Versuchen sehen,
welche S. 8. Maxwell in meinem Laboratorium an marinen Anne-
liden, Nereis, angestellt hat. Diese Wiirmer bohren sich in den
Sand ein. Hailt man sie in einer Porzellanschale, in die man eine
Reihe von Glasrohren legt, deren Lumen dem Durchmesser des
Wurms ungefihr gleich ist, so findet man in etwa 24 Stunden, dalB
jeder Wurm in eine der Réhren gekrochen ist und in derselben bleibt.

Das Auffallende ist, dal die Wiirmer auch dann in der Rohre
bleiben, wenn dieselbe dem direkten Sonnenlicht ausgesetzt wird,
in der sie sterben.

Im Gegensatz zu diesen Tierformen, welche ich als positiv
stereotropisch bezeichnete, gibt es andere Formen, namentlich
Larven von Krebsen, welche das umgekehrte Verhalten zeigen und
die Beriihrung mit festen Korpern vermeiden. Das macht sich geltend,
wenn man heliotropische Versuche an solchen Tieren anstellt. Sie
gehen alsdann zur Lichtseite des Troges, in dem sie sich befinden,
vermeiden aber die Beriihrung mit der Glaswand und sammeln sich
nahe an der Lichtseite des Troges, aber nicht in direkter Beriihrung
mit dem Glas. Auch der Kiemenkranz von Spirographis zeigt nega-
tiven Stereotropismus, indem das Tier ihn von der Berithrung mit
festen Koirpern zuriickzieht.

Bei vielen Hydroidpolypen ist der Polyp negativ stereotropisch,
withrend der Stolo positiv stereotropisch ist. Die Polypen kriimmen
sich von festen Korpern fort. Hilt man Stimme von Tubularia
in einem Glasaquarium, so daB der Stamm das Glas beriihrt, so
kriimmt sich der Polyp vom Glase weg und der Stamm wiichst recht-
winkelig zum Glase weiter (Fig. 35). Der Stolon dagegen heftet sich
an feste Korper an. Vermutlich scheidet derselbe eine klebrige
Substanz aus.

Der Stereotropismus ist offenbar diejenige Form der Reizbar-
keit, welche niichst dem Chemotropismus am meisten mit der Aus-
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Embryonen eines Fisches (Fundulus) darauf beruht, dafi die Chro-
matophoren gezwungen sind, auf die Blutgefifie zu kriechen und
sich denselben allseitig anzuschmiegen. Bei der Entwicklung dieser
Fische entwickeln sich Chromatophoren und Kapillaren unabhingig
voneinander, und man findet zuerst grofie Chromatophoren in den
Liicken zwischen den Kapillaren wie auf denselben. Bald aber findet
man, dall das Protoplasma der Chromatophore ganz auf die Ka-
pillaren kriecht und eine Scheide um dieselben bildet. In einem
spiteren Stadium zeigt der Dottersack regelméBige Streifen, und man
wiirde schwerlich vermuten, dall diese Streifung durch das Kriechen
von Chromatophoren auf die Blutgefille verursacht wird. Ich nahm
erst an, dall es sich um einen Fall von Chemotropismus handele;
es ist aber auch miglich, dali Stereotropismus dabei mitwirkt. Spiter
fand ich, dafl wahrscheinlich zum Teil wenigstens die Zeichnung
des Embryo selbst so entsteht, und Zenneck hat dhnliches fiir die
Zeichnung von Schlangen gefunden.

Das hier erwihnte Prinzip findet auch weitere Anwendung in
der gegenseitigen Anordnung der Organe. Driesch hat gezeigt, dall
die Mesenchymzellen durch bestimmte Tropismen an den Ort ge-
fiubrt werden, wo das Skelett sich bildet!), und Herbst?) hat auf eine
Reihe von Beispielen verwiesen, wo miglicherweise Tropismen die
Anordnung der Zellen und Organe beeinflussen oder bestimmen.
Wie weit das zutrifft, kann im einzelnen Falle nur durch Versuche
entschieden werden.

Diese Skizze der Tropismen wird geniigen, um zu zeigen, daB
relativ einfache physikalisch-chemische Bedingungen den zweck-
mélligen Instinkthandlungen der Tiere zugrunde liegen. Es ist
kaum nétig zu erwiihnen, daB hier ein auBerordentlich weites und
fruchtbares Gebiet vorliegt, und daB keine Rede davon sein kann,
dall ein solches Gebiet sich in zwei Vorlesungen erschiopfen liefle.

1) Driesch: Arch. f. Entwicklungsmechanik, Bd. 3. 1896.
“) Herbst: Biologisches Zentralblatt, Bd. 14 u. 15. 1894 u. 1895,
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holt, da man bei dem Suchen nach wirklich entscheidenden Ver-
suchen auf den Namen eines hervorragenden Physikers oder Chemikers
stoft.1)

Erst 1843 wurde durch Barry beobachtet, dali das Spermatozoon
bei der Befruchtung tatsiichlich in das Ei eindringt, und diese Be-
obachtung wurde in der Folge durch Meifiner, Newport und Bischoff
und so viele neuere Biologen bestiitigt, daB die vorbereitende Grund-
tatsache heute als gesichert angesehen werden kann, ndmlich, daf3
bis auf wenige parthenogenetische Formen — wovon spiiter die Rede
sein wird — die Tiere sich aus einem Ei entwickeln, nachdem ein
Spermatozoon in dasselbe eingedrungen ist. Diese Art der Ent-
wicklung wird als geschlechtliche Entwicklung bezeichnet.

Soviel wir bis jetzt sehen kinnen, hat das Eindringen des Sper-
matozoons in das Ei zwei Gruppen von Wirkungen, erstens dall das
Material des Eies sich in einen Embryo umbildet, was wir kurz als
die Entwicklungserregung bezeichnen wollen, und zweitens, dafl das
neue Tier neben miitterlichen Ziigen auch solche aufweist, die vom
Vater herriihren, was wir als die Vererbungswirkung des Spermatozoon
bezeichnen wollen. Beide Arten der Wirkung wollen wir getrennt
betrachten.

Die erste Frage ist nun die, ob die entwicklungserregende Wirkung
des Spermatozoons spezifisch ist, d. h. ob ein Spermatozoon nur im-
stande ist, auf das Ei der eigenen Art entwicklungserregend zu wirken,
oder ob die entwicklungserregende Wirkung allgemein ist. Dal} ver-
schiedene Hunderassen, und dafl Pferd und Esel sich erfolgreich be-
gatten konnen, war lange bekannt. Ebenso ist es Fichsziichtern
schon seit langem bekannt, daB Bastarde verschiedener Arten leicht
zu erhalten sind.

Da Spallanzani und andere zuverlissige Beobachter nie hybride
Larven von Batrachiern gefunden hatten, so unternahm Pjfliiger
Versuche auf diesem Gebiete, die zu dem Resultat fithrten, daB es
gelingt, die ersten Furchungsvorginge bei den Eiern von Rana fusca
durch den Samen des Bergmolches (Triton alpestris) hervorzurufen.
Wenn die Eier von Bufo vulgaris mit Samen von Rana fusca be-
fruchtet wurden, so entwickelten sie sich {iber das Morulastadium
hinaus.2) Born gelang es, hybride Larven aus den Eiern von Kriten

1) Vielleicht liegt das daran, dab die fachmiBigen Professoren eines Gebietes
gewohnlich orthodox sind und Angst haben, durch eine fundamentale Entdeckung
oder Neuerung in den Geruch des Radikalismus zu kommen, wodurch ihr Ansehen
in der ebenfalls orthodoxen Gemeinde leiden kinnte.

?) E. Pfliger: Pfliigers Archiv, Bd. 29, 8. 48, 1882,
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zu ziichten, die mit den Samen verwandter Kritenarten befruchtet
waren. 1)

Das giinstigste Material fiir Versuche dieser Art bieten die See-
igeleier. O. und R. Hertwig, H. Driesch, Boveri, Vernon u. a. haben
nachgewiesen, dali die Seeigeleier einer Art mit dem Samen fast jeder
anderen Art befruchtet werden kénnen.

Alle Versuche aber, die Eier des Seeigels durch den Samen von
Seesternen zur Entwicklung zu bringen, waren fehlgeschlagen, bis
ich den Versuch machte, diese Hybridisation durch eine Anderung
der Konstitution des Seewassers herbeizufiithren.2) Wenn man das
Seewasser, das normalerweise eine neutrale Reaktion hat, durch
Zusatz von etwas Natronlauge oder Na,CO, leicht alkalisch macht,
so kann man die Eier von Strongylocentrotus purpuratus durch den
Samen fast jeder Seesternart (die bis jetzt versucht wurde) und den
Samen von Schlangensternen befruchten. Es geniigt etwa 1—2 com
n
10
Wirkung zu erzielen. Die relative Zahl der befruchteten Eier ist
tur die verschiedenen Samenarten sehr verschieden. Mit dem Samen
von Asterias ocracea und Asterias capitata wurden etwa 50 9 der
Eier von Strongylocentrotus befruchtet, mit dem Samen desSchlangen-
sterns etwa ebensoviele, mit dem Samen von Pycnopodia spuria,
dem 20armigen Seestern, jedoch nur etwa 59, und mit dem Samen
von Asterina etwa 19, der Eier. In normalem Seewasser tritt nur
ausnahmsweise und auch nur sehr spit (nach 12 Stunden oder mehr)
eine Befruchtung eines vereinzelten Seeigeleis mit dem Samen von
Asterias und dem Schlangensterne ein, und mit dem Samen von Pycno-
podia und Asterina habe ich niemals eine Befruchtung der Seeigeleier in
normalem Seewasser beobachtet. Es scheint, dafl die Erhohung der
Alkalinitdt des Seewassers vorwiegend, wenn nicht ausschlieBlich, die
befruchtende Wirkung des Samens, nicht aber die Befruchtungsfihig-
keit der Eier beeinflult. Bringt man namlich Seesternsamen in alka-
lisch gemachtes Seewasser, in dem sich Eier von Strongylocentrotus
finden, so dauert es mehrere, oft 5—8 Minuten, ehe ein Ei die fir be-
die Befruchtung typische Membran bildet. Nach einiger Zeit, die
um so kiirzer ist, je hoher die Alkalinitit des Seewassers ist, verliert
der Same seine Befruchtungsfahigkeit und die Spermatozoen ag-

einer NaHO-Losung zu 100 cem Seewasser zuzufiigen, um diese

'y Born: Pfliigers Archiv, Bd. 32, S. 4563. 1883. ;
Yy Loeb: TUniversity of California Publications, Vol. I, p. 1. April 1903. —
Pfliigers Archiv, Bd. 99, 8. 323 u. 637 (1903); Bd. 104, S. 325 (1904).

i i o it
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glutinieren aneinander. Bei den Eiern findet sich nichts derartiges,
sie werden in alkalischem Seewasser nicht nur sofort befruchtet,
sondern verlieren auch ihre Befruchtungsfihigkeit nicht bei lingerem
Verweilen in alkalischem Seewasser. Bringt man Spermatozoen des
Seesterns aus dem alkalischen Seewasser in normales Seewasser,
welches die Eier vom Seeigel enthilt, so werden keine oder nur wenige
Eier befruchtet, ein Zeichen, dafl nur im alkalischen Seewasser der
Seesternsamen die zur Befruchtung des Seeigeleies notige Beschaffen-
heit besitzt.

Welche Verinderung am Samen des Seesterns denselben geeignet
macht, das Ei des Seeigels sofort und in so grofler Zahl zu befruchten,
ist nicht so leicht zu entscheiden. Es ist sicher, dali der Zusatz des
Alkalis die Lebhaftigkeit der Bewegungen der Seesternspermatozoen
erhoht. Allein der Zusatz von Natriumbicarbonat zu Seewasser
bringt eine ebenso ausgesprochene und vielleicht noch energischere
Erhéhung der Beweglichkeit der Spermatozoen des Seesterns zu-
stande, ohne dall damit ihre Fahigkeit, das Seeigelei zu befruchten,
erhéht oder beschleunigt wiirde. Ich habe an die Méglichkeit gedacht,
daB es vielleicht zum Eindringen des Spermatozoons in das Ei nicht
geniigt, dall dasselbe durch seine Bewegung his ans Eiprotoplasma
gelangt, sondern dall zum Verschmelzen desselben mit dem Ei-
protoplasma noch Oberflichenkriifte ins Spiel treten miissen. Um
der weiteren Forschung hier nicht vorzugreifen, wollen wir nur auf
die Mdglichkeit hinweisen, dafl das Alkali die Oberflichenbeschaffen-
heit des Seesternsamens in einer Weise modifiziert, durch welche
derselbe in das Innere des Seeigeleies aufgenommen werden kann.

Diese Beobachtungen werden durch den Umstand viel merk-
wiirdiger, dall der Seesternsamen die Seesterneier in normalem See-
wasser, also in neutraler Lisung, am schnellsten und in griofiter Zahl
befruchtet. Die normale Beweglichkeit des Seesternsamens reicht
also fiir diesen Zweck aus. Vollig iiberraschend ist aber die Tatsache,
dall dieselbe Konzentration der Hydroxylionen im Seewasser, in
welcher die Befruchtung der Seeigeleier durch Seesternsamen am
raschesten und in gréBter Zahl erfolgt, die Befruchtung der Seeigel-
eier durch Samen der eigenen Art erschwert oder gar vollig verhindert.
Da nun solches alkalisches Seewasser die Beweglichkeit dieser Sper-
matozoen vermindert, so ist es denkbar, daBl dieser Umstand dafiir
verantwortlich ist, dall die Seeigelspermatozoen die Eier der eigenen

Art besser in normalem als in alkalisch gemachtem Seewasser be-
fruchten.
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Was nun die Entwicklung der durch Seesternsamen befruchteten
Seeigeleier betrifft, so ist dieselbe, namentlich vom zweiten Tage an,
etwas verzigert. Viel auffallender jedoch ist die grofie Sterblichkeit
dieser hybridisierten Eier. Diese Sterblichkeit ist am ersten Tage
nicht so grof}, aber vom zweiten Tage an gewinnt man den Eindruck,
als ob die Kulturen vergiftet seien. Die sich entwickelnden Blastulae
sehen normal aus und schwimmen normal umher. Dasselbe gilt
von den Gastrulis, obwohl nur ein kleiner Prozentsatz der Eier dieses
Stadium iiberlebt. Larven aber, welche ein Skelett bilden, d. h. das
Pluteusstadium erreichen, sind sehr selten. Die Ursache hierfiir ist
nicht darin zu suchen, dafi die Befruchtung in abnormem Seewasser
erfolgt. Die Resultate sind niamlich dieselben, wenn man die See-
igeleier unmittelbar nach der Befruchtung in normales Seewasser
zuriickbringt, und aullerdem entwickeln sich die mit Samen der eigenen
Art befruchteten Seeigeleier vollig normal, d.h. mit sehr geringer
Sterblichkeit, auch wenn man sie lingere Zeit alkalischem Seewasser
aussetzt. Wir sind vielmehr gezwungen anzunehmen, dall der See-
sternsamen einen fiir die Entwicklung des Seeigeleies schidlichen
Stoff- oder Bedingungskomplex in das letztere trigt. Wir finden ein
Analogon fiir diese Annahme in der bekannten Tatsache, dall auch
das Blut einer Tierart, wenn es in die Adern einer nicht verwandten
Tierart eingefiihrt wird, wie ein Gift wirkt, indem es eine Zerstorung
der roten Blutkorperchen bedingt. Wir werden darauf spiter zuriick-
kommen. Versuche, die Eier von Seesternen mit Seeigelsamen zu
befruchten, haben bisher entweder zu negativen oder zu nicht ein-
wandfreien Resultaten gefiithrt.

Ich habe mir viele, aber bisher vergebliche Miihe gegeben, Seeigel-
eier durch den Samen von Mollusken und Anneliden oder Fischen
zur Entwicklung zu bringen, oder die Entwicklung von den Eiern
dieser Formen durch den Samen von Seeigeln zu veranlassen. Ob
man daraus folgern muf}, daB eine solche Befruchtung nie gelingen
wird, wage ich nicht zu behaupten ; es kann sich vielleicht nur darum
handeln, daf andere Mittel als die bisher von mir versuchten hierfiir
erforderlich sind. Ich darf aber hinzufiigen, daB ich sehr viele ver-
schiedene Mittel vergeblich angewendet habe.

Wenn wir nun zur Beantwortung der Frage zuriickkehren, ob die
Wirkung eines Spermatozoons eine spezifische sei, so lautet die Ant-
wort. daB das bis zu einem gewissen Grade nicht der Fall ist. Nicht
nur kinnen die Spermatozoen einer Form die Eier verwandter Arte.n
erfolgreich befruchten, sondern auch die Eier von Arten, die so weit

-
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entfernt sind wie Frosch und Salamander oder Seeigel und Seestern
oder Schlangenstern.

Es spricht also bis jetzt nichts dafiir, dall die Fahigkeit, die Ent-
wicklung anzuregen, nur von den allgemeinsten Eigenschaften eines
Spermatozoons abhingt, wie etwa seine Beweglichkeit oder dem Vor-
handensein gewisser allgemein verbreiteter Stoffe. Auf Grund des
bis jetzt vorliegenden Materiales gewinnt man den Eindruck, daf
die Befruchtungsfihigkeit an Bedingungen gekniipft ist, die sich im
Material derselben Tierklasse wiederholen. Man kinnte daran denken,
dall den Spermatozoen aller Echinodermen gewisse Stoffkomplexe
eigentiimlich sind, wodurch sie die Eier aller anderen Echinodermen be-
fruchten konnen, wiithrend diese Stoffkomplexe bei den Spermatozoen
anderer Tierklassen in einer anderen, fiir die Befruchtung des Echino-
dermeneies ungeeigneten Modifikation existieren. Freilich mull man
einem solchen Ausspruch die Einschriankung hinzufiigen, dali er hinfiillig
wird, sobald die Hybridisation entferntere Tierformen gelingt.

Es wird allgemein angegeben, dafi der Pollen einer hermaphroditen
Pflanze die Eizellen desselben Individuums nicht zu befruchten im-
stande ist. Castle fand dhnliche, nur nicht so scharf ausgesprochene
Verhiltnisse bei einer hermaphroditischen Ascidie, ndmlich Ciona
intestinalis.?) Die Eier einer Ciona konnen gewihnlich nicht mit
dem Samen desselben Individuums, wohl aber mit dem Samen eines
anderen Individuums befruchtet werden, der die Eier des letzteren
wieder nicht zu befruchten imstande ist. Aber diese Immunitiit
existiert nicht ausnahmslos. In manchen Fillen gelang es Castle, .
5 oder 10, ja sogar 50 9, der Eier eines Exemplars mit dem Samen
desselben Individuums zu befruchten. Morgan bestitigte den Befund
von Castle und machte die Beobachtung, daB, wenn man Eier und
Samen 10 Minuten lang in eine etwa 2 9 ige Atherlosung in See-
wasser bringt, in einer Zahl von Fiillen (aber nicht ausnahmslos) die
Zahl der befruchteten Eier zunimmt.2) Es diirfte sich wohl auch hier

um Anderungen an der Oberfliche der Organismen, resp. der Ober-
flachenspannung handeln.

2. Kiinstliche Parthenogenese und die Theorie
der Befruchtung. .

Es ist kaum nétig zu bemerken, dall es zu keiner Zeit an Autoren

gefehlt haj: die bereit waren, fiir die befruchtende, d. h. entwicklungs-

;} Castle: The Heredity of Sex. Bull. Mus. Comp. Zodlogy, Vol, 40. 1903.
) T. H. Morgan: Journal of Experimental Zoilogy, Vol. I, p. 135, 1904,
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erregende Wirkung des Spermatozoons eine , Erklirung zu liefern,
wie iirmlich auch das Tatsachenmaterial sein moechte, auf welches
die , Erklirung® sich stiitzte. Eine dieser Erklirungen bestand in
der Behauptung, dal} das Spermatozoon dem Ei eine besondere Art
der Bewegung mitteile, wobei es leider unerortert blieb, was denn
die eigentiimliche Art der Bewegung sei, welche das unbefruchtete
Ei notig hat, damit es sich entwickelt. Andere verglichen das Ei
mit einer Uhr, die nicht geht, bis sie aufgezogen wird, und das Auf-
ziechen werde durch das Spermatozoon besorgt; wobei leider nur
vergessen wurde zu zeigen, wo denn die Feder im Ei liege, und wie
eigentlich das Spermatozoon dieselbe aufwinde. Andere wieder ,.er-
klirten® die befruchtende Wirkung des Spermatozoons durch die
Phrase, dal das Spermatozoon das Ei zur Entwicklung ,reize®,
vergallen aber darzulegen, worin die Natur der Reizung bestehe.
Diese Liste kinnte weiter ausgedehnt werden, allein alle diese Er-
klirungsversuche haben das gemeinsam, dafl sie Worterklirungen
oder leere Phrasen bieten, wihrend eine Sacherklirung verlangt wird.

Es schien mir, daBl der sicherste Weg, zu einer Sacherklirung
der befruchtenden Wirkung des Spermatozoons zu gelangen, darin
bestehe, physikalische oder chemische Agentien zu finden, durch
die sich die befruchtende Wirkung des Spermatozoons in allen wesent-
lichen Umstéinden nachahmen lieBe. Bereits im Jahre 1886 hatte
Tichomiroff die Tatsache verdffentlicht, da die unbefruchteten Eier
der Seidenraupe (Bombyx mori) dadurch zur Entwicklung veranlaBt
werden konnen, dafl man sie leicht mit einem Pinsel reibt oder kurze
Zeit in konzentrierte Schwefelsiure taucht. Diese Angabe aber
schien dadurch an Wichtigkeit zu verlieren, dafl Siebold und Nuf-
baum1) zeigten, da auch ohne derartige Eingriffe eine kleine Zahl
von Eiern sich parthenogenetisch zu entwickeln imstande ist. De-
witz veroffentlichte dann die irrige Angabe, daBf Sublimat die Frosch-
eier zur Furchung veranlasse. Es handelte sich hier offenbar um Ge-
rinnung der Oberfliche des Eies, wodurch der Anschein einer Furchung
erweckt wurde. Obwohl der Irrtum (wenn ich nicht irre durch Roux)
aufgeklirt wurde, so geht diese Angabe immer noch durch dieLitera
tur. Eine gelegentliche Behauptung von Kulagin, dafi Diphtherieserum
Fischeier zur Teilung veranlaBt habe, bedarf wohl einer ausfiihr-
licheren Mitteilung oder Nachprifung.

Um das Postulat zu erfiillen, daff die Wirkung des Spermatozoons
durch physikalische und chemische Mittel nachgeahmt werde, mulf}

1) M. Nufbaum: Arch. f. mikrosk. Anatomie, Bd. 53, 5. 444. 1899.
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man mit Eiern arbeiten, die nur durch ein Spermatozoon zur Ent-
wicklung gebracht werden kénnen, und deshalb sind die Eier von
Bombyx mori fiir diesen Zweck nicht zu gebrauchen.

Richard Hertwig machte die Beobachtung, dall, wenn unbefruchtete
Seeigeleier voriibergehend mit einer 0,1 % igen Lisung von schwefel-
gaurem Strychnin behandelt und dann in Seewasser zuriickgebracht
werden, die Eier karyokinetische Figuren aufweisen und sich
zum Teil auch furchen.l) Er warf die Frage auf, ob nicht andere
Mittel dhnlich wirkten. Mead machte die Beobachtung, dall die
Eier von Chaetopterus, einer marinen Annelide, welche nur dann
die Polkorperchen ausstoBen, nachdem sie befruchtet sind, auch
ohne Befruchtung hierzu veranlaBt werden konnen, wenn man
dem Seewasser etwas KCl zufiigt.2) NaCl hat eine solche Wirkung
nicht. Morgan hatte inzwischen meine Versuche iiber die Wirkung
von hypertonischem Seewasser auf befruchtete Seeigeleier wieder-
holt und wendete nach dem Erscheinen von Hertwigs Arbeit meine
Methode auf das unbefruchtete Seeigelei an. Wenn unbefruchtete
Seeigeleier aus dem Seewasser, dessen Konzentration durch Salz-
zusatz erhtht worden war, in normales Seewasser zuriickgebracht
wurden, so bildeten sich in denselben Strahlenfiguren®), und es fanden
eine Reihe von Furchungen statt.*) Morgan aber betonte ausdriick-
lich, dall diese Furchungen nie zur Bildung eines Embryo fiihren,
sondern bestenfalls nur zu einer Masse degenerierender Zellen.#*)

Die Hypothese iiber Ionen-EiweiBlverbindungen hatte mich auf
den Gedanken gefiihrt, dall es gelingen miisse, durch spezifische
Ionen eine normale Entwickulng unbefruchteter Eier in den Gang
zu setzen. Meine Versuche fithrten nun nicht zu einer Bestitigung
dieser Vermutung, aber ich fand im Verlaufe dieser Versuche, dal
es maglich ist, normale Larven aus den unbefruchteten Eiern eines
Seeigels (Arbacia) zu erzielen, die in normalem Seewasser sich (in
Nordamerika und in Neapel wenigstens) niemals entwickeln. Um
diese Entwicklung zu veranlassen, war es nur nitig, die unbefruchteten
Eier von Arbacia etwa 2Stunden lang in Seewasser zu bringen,
dessen Konzentration um ca. 40 9 bis 50 9, erhoht worden war.5)
Wie diese Konzentrationserhthung bewirkt wurde, ob durch Zusatz

1) R. Hertwig: Sitzungsberichte der Gesellsch. f. Morph. u. Physiol. in Miinchen
1885. — Festachrift fiir Gegenbauer, Bd. I, 8. 23. 1896.

?) Mead: Lectures delivered at Woods Hole. Boston, (iinn & Co., 1808.

%) T. H. Morgan: Archiv fiir Entwicklungsmechanik, Bd. 3, 8. 339. 1806,

4) T'. H. Morgan: Archiv fiir Entwicklungsmechanil, Bd. 8, S. 448, 1899,

*) Loeb: Am. Journal of Physiology, Bd. 3, 8. 135. 1899 ; 8. 434. 1000; Bd. 4.
8. 178. 1900. — Seience, Bd. 2. 8. 612. April 1000.

Loeb, Dynamik. 16
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von NaCl, KCl, MgCl, oder durch Harnstoff oder Zucker, machte
keinen Unterschied, mit Ausnahme des Umstandes, da manche
dieser Stoffe das Ei schidigten. In letzterer Hinsicht erwies sich
NaCl am harmlosesten.

Wenn die unbefruchteten Eier in hypertonisches Seewasser ge-
bracht werden, so verlieren sie Wasser und schrumpfen: wenn sie
in normales Wasser zuriickgebracht werden, so nehmen sie wieder
Wasser auf und entwickeln sich. Wir miissen deshalb die Frage
aufwerfen, welche von den zwei Bedingungen fiir die Entwicklung
wesentlich ist, die Wasserabgabe im hypertonischen Seewasser oder
die spitere Wasseraufnahme im normalen Seewasser. Es liBt sich
zeigen, dall das erstere der Fall ist. Wenn wir die Konzentration
des Seewassers weniger als 40 9 erhihen, wenn wir beispielsweise
die unbefruchteten Eier in eine Losung von 93 cem Seewasser + 7 cem
23 n NaCl bringen, so entwickeln sich einige Eier in schwimmende
Larven, selbst wenn die Eier dauernd im hypertonischen Seewasser
bleiben. Ich habe diese Versuche, welche urspriinglich an den Eiern
von Arbacia gemacht waren, mit den Eiern von Strongylocentrotus
neuerdings wiederholt. Wenn die Eier dieses Seeigels dauernd in
einer Mischung von 100 ccm Seewasser + 5cem 23 n NaCl blieben,
so fingen sie nach etwa 6 Stunden an sich zu furchen und nach ein
bis zwel Tagen erschienen schwimmende Larven. Diese Larven
entwickelten sich aber nicht in Gastrulae und Plutei, vermutlich
wegen der abnormen Konzentration des Seewassers. In diesen Ver-
suchen trat nur ein Wasserverlust ein, aber keine nachherige Wasserauf-
nahme. Auf der anderen Seite ist es mir niemals gegliickt, durch Behand-
lung unbefruchteter Eier mit verdiinntem Seewasser oder destilliertem
Wasser eine Spur einer Entwicklung oder Furchung hervorzurufen.

Es war nicht gut moglich, aus diesen Tatsachen einen SchluB
auf die befruchtende Wirkung des Spermatozoons zu ziehen, schon
aus dem Grunde, weil die osmotische Entwicklungserregung zu einer
Entwicklung fiihrt, die in mancher Hinsicht von der des befruchteten
Eies abweicht. Wenn ein Spermatozoon ins Seeigelei eindringt, so
bildet das letztere zuniichst die sogenannte Befruchtungsmembran;
d. h. es bilden sich an der Oberfliche des Eies kleine Blischen, die
rasch zusammenflieBen, und dadurch wird die Oberflichenlamelle
vom Ei abgehoben. Man gewinnt den Eindruck, als ob die Membran-
bildung durch eine Sekretion von Fliissigkeit aus dem Ei oder wenig-
stens durch ein Auspressen von Fliissigkeit aus dem Ei bedingt sei.
Die unbefruchteten Eier nun, welche durch Behandlung mit hyper-
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tonischem Seewasser zur Entwicklung veranlafit werden, bilden keine
Membran. Ferner ist die Geschwindigkeit der Entwicklung dieser
parthenogenetischen Eier langsamer als die Entwicklung der be-
fruchteten Eier. Die aus den letzteren hervorgehenden Larven
schwimmen an der Oberfliche des Wassers, wiahrend die osmotisch
erzeugten Larven am Boden schwimmen.

Ganz besonders auffallend war aber der Unterschied der osmoti-
schen Entwicklungserregung bei Versuchen an Strongylocentrotus
der kalifornischen Kiiste. Wihrend bei Befruchtung mit Samen fast
100 9, der Eier sich entwickelten, entwickelten sich bei osmotischer
Behandlung der Eier desselben Weibchens oft nur ein Bruchteil von
einem Prozent; manchmal gelangten mehr, und zwar bis zu 20 9,
der Eier zur Entwicklung. Bei Arbacia waren die Resultate viel
giinstiger gewesen. Diese numerisch schlechten Resultate bei Strongy-
locentrotus lieBen keinen Zweifel, daBl die osmotische Methode der
kiinstlichen Parthenogenese nur eine sehr unvollkommene Nach-
ahmung des Befruchtungsvorganges sei. Ich versuchte daher die
Methode zu verbessern und fand dabei folgende villig unerwartete
Tatsachen. Wenn man die Eier von Strongylocentrotus in 50 ccm
n
10
irgend einer anderen Fettsiure zusetzt, so tritt keine Anderung in
den FEiern ein, wihrend sie im angesiuerten Seewasser bleiben.
Nimmt man sie aber zeitig, d. h. nach 1/, bis 1 Minute heraus und
bringt sie in normales Seewasser zuriick, so bilden alle Eier Mem-
branen, die den durch Spermatozoen gebildeten Membranen véllig
gleich sind.  Buttersiure, Valeriansiure und Kapronsiure geben
bessere Membranen als die niederen Fettsiuren. Bleiben die Eier
zu kurze oder zu lange Zeit in dem angesiuerten Seewasser, so bilden
sie keine Membranen, wenn sie spiter in normales Seewasser zuriick-
gebracht werden.1)

Diese kiinstlich hervorgerufene Membranbildung fithrt aber nicht
zur Entwicklung des Eies. Es bilden sich nach ein bis zwei Stunden
die Astrosphiren, und es sieht so aus, als ob der .Kern sich teile,
aber zu einer Zellteilung kommt es nicht. Nach etwa 5 Stunden
aber beginnt ein Zerfall des Eies, der in der Ablosung kleiner Tropf-
chen der Eisubstanz besteht, und der meist in weniger als 24 Stunden
zum Tode des Eies fiihrt.

Seewasser bringt, dem man 3 cem - Ameisensiiure, Essigsiure oder

”;} L-lanags University of California Publications, Physiology, Vol. II. p. 83, 89
u. G ; '

16*



244 IX, Vorlesung,

Bringt man aber die Eier fiinf bis zehn Minuten nach der kiinst-
lich hervorgerufenen Membranbildung etwa 20 bis 45 Minuten lang
(bei 18° C) in hypertonisches Seewasser (100 cem Seewasser + 15 cem
2} n NaCl), so furchen sich viele oder oft alle Eier, und ein Teil dieser
Eier entwickelt sich rasch zu vollig normalen Larven, die
wie die Larven normal befruchteter Eier an der Oberfliche des
Wassers schwimmen. Diese letzteren Larven scheinen aus denjenigen
Eiern hervorzugehen, die eine normale Furchung in 2, 4, 8 Zellen usf.
durchmachen. Eier, welche erst vielkernig werden, ehe sie sich teilen,
oder welche sich sonst abnorm furchen, geben anscheinend keine
normale Larven. Hierbei scheint es von Wichtigkeit zu sein, da8 die
Eier nicht zu lange im hypertonischen Seewasser bleiben, und es ist
oft nur eine Frage von ein paar Minuten, ob die Eier zeitig aus dem
hypertonischen Seewasser herausgenommen und in normales See-
wasser zuriickgebracht werden. Eine geringe Uberexposition fiihrt
zu abnormer Furchung und Bildung abnormer Larven.

Bringt man die Eier 20 bis 45 Minuten in das hypertonische See-
wasser, ohne sie der Sidure auszusetzen, so tritt anscheinend keine
Anderung in den Eiern ein. Sie entwickeln sich nicht, sterben aber
auch nicht frither wie die normalen unbefruchteten Eier. Behandelt
man solche Eier hinterher mit einer Fettsiure, so entwickeln sie sich
nicht und benehmen sich so, als ob sie nur mit der Sdure behandelt
worden wiiren, d. h. sie zerfallen nach einer Reihe von Stunden. Will
man die Eier erst in hypertonisches Seewasser bringen und sie dann
durch Siurebehandlung zur Entwicklung veranlassen, so mull man
sie 11/, bis 2 Stunden im hypertonischen Seewasser lassen. Wenn
man dann die Membranbildung mit der Fettsdurebehandlung hervor-
ruft, so entwickeln sie sich ebensogut, wie wenn man zuerst die
Membranbildung hervorruft und sie dann hinterher 20 bis 45 Minuten
in hypertonisches Seewasser bringt. Statt der Fettsiure kann man
auch Benzoesdure oder CO, benutzen. Mehrbasische organische
Sauren, sowie HCl, HNO, und H,80, lésten keine geeignete Membran-
bildung aus und veranlaBten auch nicht die Entwicklungs- resp. De-
generationserscheinungen.

Wir besitzen also so eine Methode, durch die es moglich ist, die
Vorgiinge, welche durch das Eindringen des Spermatozoons ins Ei
ausgelost werden, in allen wesentlichen Einzelheiten nachzuahmen;
und wir miissen daher untersuchen, welche Umstiinde bei diesen
Vorgiingen wesentlich sind. Vor allem wird die Frage zu beant-
worten sein, ob die Fettsiiure nur fiir die Hervorrufung der Membran-
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bildung in Betracht kommt, oder ob dieselbe noch andere hier not-
wendige Wirkungen besitzt. Es scheint, daB nur die kiinstliche
Membranbildung hier von Bedeutung ist. Wir erhalten nimlich
ganz die gleichen Wirkungen, wenn wir die kiinstliche Membran-
bildung durch andere Stoffe hervorrufen. O.und R. Hertwig!) fanden,
daBl, wenn Chloroform in Seewasser aufgelost wird, Seeigeleier in
solchem Seewasser Membranen bilden. Herbst?) fand spiter, dall
das gleiche durch Benzol, Toluol, Nelkentl und Kreosot bewirkt
wird. Um zu priifen, ob vielleicht Kohlenwasserstoffe im allgemeinen
so wirken, benutzte ich Amylen. Auch der Zusatz von 1 cem Amylen
zu 50 com Seewasser veranlallt sofort eine Membranbildung in den
Eiern. Der Unterschied zwischen der Wirkung dieser Gruppe von
Kérpern und den Fettsduren besteht darin, dall Benzol die Membran-
bildung hervorruft, wihrend die Eier in dem Benzolseewasser sich
befinden, wihrend die Fettsiuren diese Wirkung nur veranlassen,
nachdem die Eier aus dem angesiuerten Seewasser herausgenommen
sind. Das weist darauf hin, dal} die Wasserstoffionen die Membran-
bildung hindern, und dafi das Wirksame bei den Fettsiuren das Anion
oder das ganze Molekiil ist. Die Richtigkeit dieser Vermutung wird
dadurch bestiitigt, dall, wenn man Fettsiure (oder eine andere Siure)
zu Benzolseewasser zusetzt, die Membranbildung im letzteren unter-
bleibt.

Benzol, Amylen usf. rufen sehr bald Cytolyse der Eier hervor,
wenn dieselben nicht sofort nach der Membranbildung in normales
Seewasser zuriickgebracht werden. Bringt man die Seeigeleier aber
sofort nach der Membranbildung in normales Seewasser zuriick, und
setzt man sie hinterher ca. 20 bis 45 Minuten dem hypertonischen
Seewasser aus (100 ccm Seewasser + 15cem 23 n NaCl), so ent-
wickeln sich die Eier ebensogut, wie wenn die Membranbildung
mit Fettsiure hervorgerufen worden wiire. Das beweist, daB die
Membranbildung und nicht eine Siurewirkung das Entscheidende ist.
Das a6t sich auch noch dadurch zeigen, wenn man Eier etwas zu
friih aus dem Fettsiiure-Seewasser bringt, so daB nur ein Teil der
Eier eine Membran bildet. In dem Fall entwickeln sich bei nach-
heriger Behandlung mit hypertonischem Seewasser nur diejenigen
Eier, welche eine Membran gebildet hatten.

') 0. u. R. Hertuig: Untersuchungen zur Morphologie und Physiologi
Zelle. Heft 5. Jena 1887. 3 REHSEORT ysiologie der
%) O. Herbst: Biologisches Zentralblatt, Bd. 13, S. 14. 1893. — Mittei
aus d. Zool. Station zu Neapel, Bd. 16, 8. 445. 1904, tteilungen
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Es stellt sich also auf diese Weise heraus, daB die Membran-
bildung, welche bei dem Eintritt eines Spermatozoons in das Ei ein-
tritt, ein wesentlicher und nicht ein nebensiichlicher Vorgang ist.
Ich glaube nun nicht, dafl die Abhebung der Membran, sondern ein
innerer Vorgang, etwa ein Sekretionsvorgang oder das Auspressen
von Fliissigkeit aus dem Ei, das Wesentliche ist, withrend die Ab-
hebung der Oberflichenlamelle nur ein sekundirer Effekt ist, der
aber auch gelegentlich ausbleiben kann, wenn beispielsweise die
Sekretion zu langsam erfolgt. Ich habe vor Jahren schon gefunden,
daB, wenn man unbefruchtete Seeigeleier (Arbacia) eine Woche lang
am Leben erhilt, dieselben nach dem zweiten Tage bei der Befruchtung
keine Membran mehr bilden.

Wir wollen, ehe wir nun weitergehen, hier einige Einwinde erledigen.
Einige Autoren behaupten, da8 jeder beliebige ,,Reiz** die Entwicklung
der Seeigeleier hervorrufe. Das ist falsch und beruht auf verschiedenen
MiBverstandnissen und Verwechslungen. So z. B. fithrt Morgan als
Grund fiir eine solche Behauptung an, dall in meinen osmotischen
Versuchen nicht nur Salze, sondern auch Zucker und Harnstoff die
Entwicklung hervorgerufen haben. Morgan iibersieht aber hierbei
den Umstand, dall Zucker, Harnstoffe und Salze in diesen Versuche
nur dann gleich wirken, wenn sie die Konzentration des Seewassers
um den gleichen Betrag erhihen, dafl also nicht ihre chemischen
Eigenschaften, sondern nur ihr osmotischer Druck in Betracht
kommt. Wie aus der bisherigen Beschreibung der Methoden fiir kiinst-
liche Parthenogenese bei Seeigeleiern hervorgeht, handelt es sich um
héchst komplizierte und spezifische Eingriffe, die durch das Wort
Reizung keineswegs eindeutig bestimmt sind. Andere Autoren, wie
z. B. Ariola und Viguier, berichten, dall die Seeigeleier natiirlicher-
weise parthenogenetisch sind. Ariola behauptet das fiir die See-
igeleier in Neapel. Diese Behauptung ist aber nach dem Zeugnis
einer ganzen Reihe von zuverlissigen Beobachtern, u.a. Driesch,
Herbst, Lyon u. a., absolut falsch, und es unterliegt keinem Zweifel,
daBl Ariola das Opfer einer groben Tauschung geworden ist; seiner
Beschreibung nach scheint er parasitische Larven, die sich zuféllig
in seinen Kulturen fanden, fiir Seeigeleier angesehen zu haben. Viguier
behauptet dhnliches fiir die Seeigeleier in Algier. Da niemand seine
Angaben dort kontrolliert hat, so kann ich kein Urteil dariiber aus-
sprechen. Ich wiirde mehr Vertrauen in seine Angaben setzen, wenn
er die ndtigen VorsichtsmaBregeln bei seinen Versuchen beobachten
wollte, und wenn er in seiner Darstellung weniger personlich und

FE,
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mehr sachlich wiire. Es ist aber natiirlich nicht unmoglich, dafl in
Algier Bedingungen vorhanden sind, welche in Amerika und in
Europa sich nicht finden.

Wie wir am Anfang der Vorlesung bemerkten, ist es moglich,
das Ei des Seeigels durch Seesternsamen zu befruchten. Der letztere
mub also einen Stoff oder Stoffe besitzen, welche Seesterneier sowohl
wie Seeigeleier befruchten. Dieser Stoff oder Stoffe konnten fiir beide
Eier identisch sein. Es lag deshalb nahe, den Versuch zu machen,
ob nicht auch die Hervorrufung einer Membranbildung bei Seestern-
eiern ahnlich wirkt wie bei Seeigeleiern. Die Versuche wurden neuer-
dings von mir bei einer Asterina der Bai von Monterey angestellt.1)
Das Ei dieses Seesterns bildet eine Membran, wenn ein Spermatozoon
eindringt. Ich fand nun, dafli wie beim Ei von Strongylocentrotus
auch beim Ei von Asterina durch Behandlung mit Benzol und Amylen
sowie mit Buttersiure und Kapronsiure usw. eine Membranbildung
erzielt werden kann; und dal} auch hier Benzol wirksam ist, wahrend
das Ei im Benzol-Seewasser sich befindet, daBl aber die Fettsduren
die Membranbildung nur veranlassen, nachdem das Ei aus dem
angesiiuerten Seewasser in normales Seewasser zuriickgebracht ist.
Die quantitativen Verhiltnisse, in denen diese Stoffe wirksam sind,
sind etwas verschieden beim Seeigel und beim Seestern. Die Eier
von Asterina miissen beispielsweise ca. 11/, Minuten in einer Mischung

von 50 cem Seewasser + 5 com ;—:} Essigsiiure oder Buttersiaure bleiben;

erst dann bilden sie, wenn sie in normales Seewasser zuriickgebracht
werden, eine Membran.

Wihrend aber beim Seeigelei die Hervorrufung der Membran-
bildung allein zur Einleitung der Entwicklung nicht geniigt, viel-
mehr in diesem Fall noch eine vorherige oder nachfolgende Behand-
lung mit hypertonischem Seewasser nétig ist, geniigt beim Seesternei
schon die kiinstliche Hervorrufung einer Membran, um die Ent-
wicklung des Eies zu bewirken. Wir kénnen den Unterschied zwischen
beiden Arten von Eiern mit einem gewissen aber nicht vollstindigen
Grad von Korrektheit so ausdriicken, dalB wir sagen, dall das See-
sternei schon natiirlich sich so verhilt wie die Eier von Strongylo-
centrotus, nachdem sie eine Zeitlang dem hypertonischen Seewasser
ausgesetzt gewesen sind. Man findet nimlich, daB ein kleiner Prozent-
satz von Seesterneiern sich ohne jeden #uBleren Grund zu entwickeln
imstande ist. Dieser Prozentsatz ist immer sehr klein, er betriigt

1) Loeb: University of California Publications, Physiology, Vol. IT, p. 147. 1905.
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manchmal nur einen Bruchteil von einem Prozent, manchmal etwas
mehr; also dhnlich wie die Strongylocentrotuseier sich nach bloBer
11/, stiindiger Behandlung mit hypertonischem Seewasser ver-
halten. Die Entwicklung dieser natiirlich parthenogenetischen See-
sterneier unterscheidet sich aber von der Entwicklung befruchteter
Seesterneier dadurch, daff die Entwickulng im ersteren Falle lang-
samer verlauft, und daBl auch die Larven nicht so vollkommen sind.
Neilson und ich1) fanden, daB man die Zahl dieser parthenogenetischen
Larven von Asterias vermehren kann, wenn man die Eier ca. 10 Mi-
nuten oder linger in angesiiuertes Seewasser bringt. Delage?) hat
bekanntlich unabhiingig gefunden, daf Behandlung der Eier von
Asterias mit Seewasser, das mit CO, gesittigt ist, eine aufierordent-
lich hohe Zahl parthenogenetisch sich entwickelnder Larven gibt.
Ich glaube, daB} es sich hier auch nur um eine S#urewirkung handelt,
obwohl Delage anderer Meinung ist.

Wenn man nun bei den unbefruchteten Eiern von Asterina die
kiinstliche Membranbildung durch Buttersiure- oder durch Benzol-
behandlung hervorruft, so entwickelt sich ein Teil derartiger Eier
zu Larven, und zwar erfolgt die Entwicklung fast ebenso schnell,
wie bei befruchteten Eiern. Auch das Aussehen der Larven ist in
beiden Fillen das gleiche.

Lefevre®) hat neuerdings gefunden, dafl, wenn man die Eier eines
Wurmes, Thalassema mellita, einige Minuten in angesiuertes See-
wasser bringt, dieselben, wenn sie in normales Seewasser zuriick-
gebracht werden, eine Membran bilden und sich hinterher entwickeln.
50 9, der Eier konnten so zu normaler Entwicklung gebracht werden.
Die Larven schienen ebenso lebenskriiftig zu sein wie die Larven,
die aus normal befruchteten Eiern hervorgingen.

Nach dem bis jetzt vorliegenden, allerdings noch spirlichen
Material sind die Larven, welche mit einer Methode erzielt werden,
die zur Membranbildung fiithrt, normaler als die durch andere Me-
thoden erzielten Larven. So hatte ich schon 1900 gefunden, daf
aus den unbefruchteten Eiern von Chaetopterus, einer Annelide,
Larven dadurch hervorgebracht werden konnen, dali man sie vor-
iibergehend oder dauernd in Seewasser bringt, dem man einen kleinen
aber bestimmten Betrag von KCl zusetzt.*) Aber die Lebensfiahig-
keit solcher Larven ist erheblich geringer wie die Lebensfihigkeit

1) Loeb u. Neilson: Piliigers Archiv, Bd. 87, 8. 604. 1901.

2) Delage: Arch. de Zool. expérim., Vol. 10, p. 213.

3) Lefevre: Science 19056, p 379.

Yy Loeb: Am. Journal of Physiology, Vol. 4, p. 423. 1901. 3

plhsi. con icin,

it S it

NP SN S T I —— ST



Uber Befruchtung. 249

der aus befruchteten Eiern entstehenden Larven. Ich hatte schon
bemerkt, dafl die mit KCl zur Entwicklung gebrachten Eier von
Chaetopterus das Stadium schwimmender Trochophoren erreichen
konnen, ohne daB sie sich furchen. Diese Beobachtung wurde durch
F. Lillie bestitigt und histologisch weiter ausgefithrt.!) Allein auch
bei Anneliden, bei denen die Furchung normal verliuft, sind die
Larven nicht so lebensfiahig, wie die Larven welche unter Membran-
bildung des Eies entstehen. So hat Bullot bei Ophelia, einer An-
nelide in Monterey, kiinstliche Parthenogenese durch die osmotische
Methode hervorgebracht. Die Eier furchten sich regelmiBig, wenn
auch langsamer als die befruchteten KEier, die Larven lebten aber
nicht linger als zwei Tage2), wihrend die aus befruchteten Eiern
erzielten Larven unter denselben Bedingungen viel linger lebten.

Kostanecki3) fand, dal} die osmotische Methode die unbefruchteten
Eier von Mactra, einer Molluske, zu einigen Furchungen veranlassen
kann, und ich fand, daB man auf diese Weise bei anderen Mollusken,
Lottia gigantea und verschiedenen Formen von Acmaea, schwimmende
Larven erzielen kann, die aber ebenfalls nicht lange leben. Neuer-
dings habe ich Versuche mit einer Kombination von Siaurebehandlung
resp. Benzolbehandlung und osmotischer Methode bei den Eiern der-
selben Mollusken mit etwas besserem Erfolg angestellt. Aber ich er-
hielt keine Membranbildung und die Larven starben ebenfalls bald.

Bataillon hat durch die osmotische Methode die ersten Furchungs-
vorginge bei den unbefruchteten Eiern von Froschen und Petro-
myzon hervorgerufen. Diese Eier erreichten aber nur ein friihes
Morulastadium. 5)

Fragen wir nun, worin das Wesen der Befruchtung besteht, so
glaube ich, dafl wir auf die Vorgiinge der Zellteilung zuriickgehen
mussen. Wir sahen, dall das Millverhiltnis von Protoplasma resp.
den in ihm enthaltenen Reservestoffen und der Chromatinsubstanz
des Kerns den AnlaB zur Zellteilung gibt. Bei wachsenden Orga-
nismen wird dieses MiBverhiltnis durch Nahrungsaufnahme herbei-
gefilhrt. Im Ei ist es von Anfang an und schon vor der Befruchtung
vorhanden. Dal} im allgemeinen keine Zellteilung stattfindet, ehe die
Befruchtung erfolgt, diirfte wohl darauf hinweisen, dafl der Vorgang
der Synthese der Chromatinsubstanz aus Protoplasma in solchen

1y Lillie: Arch. f. Entwicklungsmechanik, Bd. 14, 8. 477. 1902.

%) Bullot: Arch. {. Entwicklungsmechanik, Bd. 18, 8. 161. 1904.

3) Kostanecki: Bullet de I'académie des Sciences, Krakau 1902.

%) Loeb: University of California, Publications, Physiology, Vol. I, p. 7. 1903.
°) Bataillon: Arch. f. Entwickelungsmchanik, Bd. 18. 1904,
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Eiern nicht stattfindet, und daBl die wesentliche Wirkung des Sper-
matozoons darauf beruht, daB es diese Synthese in den Gang setat
resp. beschleunigt.

Diese Annahme findet eine Stiitze in Beobachtungen, welche ich
an Seesterneiern (Asterias und Asterina) gemacht habe. Wie wir
friiher erwiihnten, ist der atmosphirische Sauerstoff fiir die Furchung
von Kchinodermeneiern und vielleicht fiir Furchungen im allgemeinen
absolut nétig. Ich hatte nun vor 3 Jahren gefunden und habe es
neuerdings bestitigt, dall im reifen Seesternei, das sich nicht ent-
wickelt, der Sauerstoff giftig wirkt, insofern als in Gegenwart von
freiem Sauerstoff das reife sich nicht entwickelnde Seesternei in
relativ wenigen Stunden abstirbt.?) Dabei indert das Ei seine Farbe,
es wird dunkel oder schwarz. Man kinnte nun glauben, daB die
Sache umgekehrt wire und diese sich entfirbenden Eier sich nicht
entwickeln, weil sie pathologisch seien. Es liBt sich zeigen, dafBl das
nicht richtig ist. Teilt man ndmlich die reifen Eier eines Weibchens
von Asterina oder Asterias in drei Partien, von denen die erste mit
Samen befruchtet wird, die andere kiinstlich zur Entwicklung ver-
anlaf3t wird, wihrend die dritte sich selbst iiberlassen bleibt, so sind
nach den ersten 24 Stunden in der ersten Partie alle am Leben und
entwickelt, in der zweiten Partie sind wviele, manchmal ebenfalls
alle, entwickelt, und in der letzten Partie sind alle oder fast alle
dunkel und tot. Die Befruchtung oder Entwicklung rettet also diesen
Eiern das Leben. Ich habe nun ferner gefunden, daB der rasche Tod
des sich nicht entwickelnden Seesterneies nur in der Gegenwart von
freiemm Sauerstoff eintritt. Es ist also offenbar, dall der Sauerstoff
der bei sich entwickelnden Eiern fiir die Vorginge der Zellteilung,
vermutlich fiir die Synthese des Chromatins, notwendig ist, bei dem
Ei, bei dem diese Vorginge nicht eintreten, zur Bildung giftiger
Substanzen fiilhrt. KEs folgt daraus mit Sicherheit, daBl durch die
Befruchtung oder Entwicklungserregung chemische Vorgange, speziell
Oxydationen, von anderer Art im Ei angeregt werden als wenn keine
Befruchtung stattfindet.

Dementsprechend sind wir geneigt, die chemische Wirkung des
Spermatozoons im Ei, insbesondere die Einleitung der Chromatin-
synthese als das Wesentliche des Befruchtungsvorganges anzusehen.
Ich vermute, dafl die bei der Zellteilung sich abspielenden Vorginge,
wie die Astrosphirenbildung, Kernteilung usw., sekundire Wirkungen

1) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 93, 8. 59, 1902. — University of Calif., Public.,
Physiology, Vol. 1T, p. 147. 1905.
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dieser chemischen Vorgiinge und vielleicht dadurch bedingt sind,
daB das Wachstum der Chromosomen beschrinkt ist, und dal des-
halb immer im Ruhestadium zwischen zwei Furchungsvorgingen ein
Zeitpunkt eintreten mufl, wo die chemischen Vorginge anstatt zu
einem weiteren Wachstum der Chromosomen zu anderen Wirkungen
filhren miissen. Es lag unter diesen Umstéinden nahe, anzunehmen,
daB das Spermatozoon einen positiven Katalysator fiir die Chromatin-
synthese ins Ei einfiihrt. Ich wversuchte mit einer Reihe von En-
zymen unbefruchtete Seeigeleier zur Entwicklung anzuregen, allein
vergebens. Winkler gab an, dal er durch Extrakte aus Seeigel-
spermatozoen in den unbefruchteten Eiern von Seeigeln die ersten
Furchungsvorgiinge ausgelost habe.l) Ich vermute aber, dall in
diesen Fillen nicht das Spermatozoenextrakt, sondern Nebenum-
stinde fiir das Resultat von Winkler verantwortlich waren; sei es,
daB das Seewasser alkalischer war als normal, oder dall dessen Kon-
zentration erhéht war. Beide Umstinde kénnten in Winklers Ver-
suchen verwirklicht sein und die von ihm beobachteten Wirkungen
herbeigefiihrt haben. Gies hat sich spiter in Woods Hole bemiiht,
aus Seeigelspermatozoen ein Extrakt zu gewinnen, durch das sich
die unbefruchteten Eier dieser Form zur Entwicklung veranlassen
assen. Die Resultate waren giinzlich negativ, und es gelang ihm auch
nicht, die Beobachtungen von Winkler zu bestiitigen.2) Auch Max
Cremer gelang es nicht, mit der Buchner-Presse aus den Spermatozoen
von Fischen eine Substanz auszupressen, welche imstande wiire,
eine Entwicklung der unbefruchteten Eier derselben Art herbeizu-
fiihren.

Von dieser Seite hat also die Annahme, daB die Wirkung des
Spermatozoons in der Einfithrung eines positiven Katalysators ins
Ei bestehe, keine Stiitze erfahren. Das ist aber von der Seite anderer
Versuche ebensowenig der Fall gewesen. Ich fand vor drei Jahren,
daB es moglich ist, die unbefruchteten Eier des Seeigels in sterili-
siertem Seewasser und unter Beobachtung bakteriologischer Vor-
sichtsmafiregeln eine Woche lang und linger am Leben zu erhalten.
Es trat in dieser Zeit keine spontane Entwicklung, selbst nicht einmal
eine Furchung der Eier ein. Es ist mir ebensowenig gelungen, durch
Temperaturerhthung unbefruchtete Eier zur Entwicklung zu bringen,
obwohl doch bei befruchteten Eiern die Temperaturerhthung die
Furchung und Entwicklung ungemein beschleunigt. Es ist freilich

1) H. Winkler: Nachrichten d. Gesellach. d. Wissensch. zu Géttin 187. 1800
?) Gies: Am. Journal of Physiology, Vol. 6, p. 53. 1901, i g



maglich, dall in meinen Versuchen die Zeit der Einwirkung nicht lang
genug gewesen sel.

Ich machte neuerdings eine dritte Reihe von Versuchen, um
nachzuweisen, dall es sich bei der Einwirkung des Spermatozoons
und der Methoden der kiinstlichen Parthenogenese um das Herein-
tragen resp. Hervorrufen eines positiven Katalysators ing Ei handele.
Ich uberlegte niimlich, daB in diesem Falle die Superposition von
zwel Methoden der Befruchtung die Entwicklung beschleunigen miisse.
Ich verband deshalb bei Seeigeleiern Samenbefruchtung, osmotische
Parthenogenese und die neuere Methode der Parthenogenese in
allen mdéglichen Kombinationen. In keinem Falle erhielt ich eine
Beschleunigung, meist aber eine Verzogerung der Entwicklung. Es
ist also bisher keine Stiitze fiir die Ansicht gefunden worden, dall
das Spermatozoon einen positiven Katalysator ins Ei trigt. Wenn
wir an der Ansicht festhalten, dafl das Wesen der Befruchtung in der
Hervorrufung resp. Beschleunigung eines bestimmten chemischen
Prozesses im Ei besteht (z. B. der Synthese von Chromatin aus
gewissen Protoplasmabestandteilen), so ist noch eine andere Mog-
lichkeit vorhanden, nimlich dall im unbefruchteten Ei eine
Hemmung resp. ein negativer Katalysator besteht, der durch
das Spermatozoon beseitigt resp. unschidlich gemacht wird. Wir
kiénnten es so verstehen, wie es kommt, dal der der Membranbildung
zugrunde liegende Sekretionsvorgang so bedeutungsvoll fiir die Ent-
wicklung ist. Mit dieser Annahme wiirden sich auch alle die vorhin
erwihnten Beobachtungen vereinen, die der anderen Annahme im
Wege stehen.

Bei meinen ersten Versuchen iiber kiinstliche Parthenogenese ging
ich von der Annahme aus, dal} das Wesen der Befruchtung in einer
Zustandséinderung der Kolloide des Bies beruhe, beispielsweise Ge-
rinnungen und Verfliissigungen, und ich war geneigt, die Rolle des
osmotischen Druckes und spezifischer Salze oder Ionen in diesem
Sinne zu verwerten.l) BEs ist aber zu beachten, daB solche Erschei-
nungen, wie die Astrosphirenbildungen, die Verfliissigung der Kern-
membran usw., bei richtigen Versuchsbedingungen nicht als un-
mittelbare Folge der dufleren Eingriffe bei der kiinstlichen Partheno-
genese in die Erscheinung treten, sondern erst nach einiger Zeit, oft
mehreren Stunden, nachdem die Eier wieder in normales Seewasser
zuriickgebracht sind. Ich glaube, dafl wie schon erwiihnt, die Wirkung
der Befruchtung durch Samen oder durch chemische Eingriffe in der

1) Siehe meine ersten Verdffentlichungen iiber den Gegenstand.
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Einleitung eines bestimmten chemischen Vorgangs besteht, und dali
erst infolge sekundirer Bedingungen (z. B. der Begrenzung des Wachs-
tums der Chromosomen), die Bildung der Astrosphiiren und die Kern-
und Zellteilung eintritt. So erklirt es sich auch, daBl bei der oben
erwithnten Methode der kiinstlichen Parthenogenese die Zellteilungs-
vorginge vollig regelmifig verlaufen, wie bei normaler Befruchtung,
vorausgesetzt, dafl man die Konzentrationen und die Expositions-
dauer passend wihlt. Wo man abnorme Furchungsvorginge erhilt
darf man sicher sein, dafl es sich nur um die Folge von unpassend
angestellten Versuchen handelt.

Wir kénnen mit wenigen Bemerkungen die Frage erledigen, wie
sich die Vorgiinge der natiirlichen Parthenogenese zu den Tatsachen
der kiinstlichen Parthenogenese und der hier gegebenen Auffassung
des Befruchtungsvorganges verhalten. Wir haben schon erwihnt,
dal} die Eier der Seidenraupe und des Seesterns sich spontan, d. h.
ohne Befruchtung oder duBlere Entwicklungserregung zu entwickeln
imstande sind. Das gleiche gilt fiir die Entwicklung der Blattlduse,
die bei geeigneten Lebensbedingungen sich viele Generationen hin-
durch — vielleicht unbegrenzt lange — parthenogenetisch fort-
pflanzen. Die Bieneneier komnen sich ebenfalls unbefruchtet ent-
wickeln, und zwar bilden sich aus solchen Eiern Drohnen. Wir
setzen voraus, daf} in solchen Eiern die chemischen Vorgiinge, welche
zur Synthese von Chromatinsubstanz fiithren, spontan erfolgen; sei
es, dafl das Ei schon den positiven Katalysator enthiilt oder selbst
bildet, der sonst durch das Spermatozoon hineingetragen wird; oder
sei es, dafl es den negativen Katalysator oder die Hemmung nicht
enthilt, welche in den iibrigen Eiern durch das Spermatozoon oder
die kiinstliche Parthenogenese erst unschidlich gemacht oder be-
seitigt werden miissen.
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Merogonie versteht man die Tatsache, daf} ein kernloses Eifragment
durch ein eindringendes Spermatozoon zur Entwicklung in einen
Embryo veranlaBt werden kann. Wir werden spiter sehen, dalB
Boveri diese Tatsache benutzte, um zu zeigen, daBl nur der Kern
die erblichen Eigenschaften iibertrigt. Delage!) stellte eingehende
Versuche an, in denen er Stiicke des Protoplasmas vom KEi von
Echinodermen, Anneliden und Mollusken abschnitt und zeigte, daf,
wenn ein Spermatozoon derselben Art in solche kernlose Eistiicke
eindringt, dieselben sich furchen und zu Embryonen entwickeln.
Er stellte auch, was hier nebenbei erwihnt sein soll, fest, dal3 das nur
dann der Fall ist, wenn das Stiick Protoplasma von einem reifen Ei
stammt, zum Zeichen, dall die Reifungsvorginge im KEi nicht bloB
eine Verinderung im Kern, sondern auch im ,,Protoplasma® be-
dingen. Hier handelt es sich um Entwicklungsanregung seitens des
Spermatozoons ohne Verschmelzung von zwei Kernen.

Die Verschmelzung von zwei Kernen kann auch nur eine sehr
aullerliche Seite der Vererbungsvorginge sein. Das eigentliche Pro-
blem besteht doch hier auch im Nachweis der Umstinde, welche
bestimmen, dall aus einem Ei und einem Spermatozoon Gebilde
mit ganz bestimmten morphologischen und physiologischen Eigen-
schaften hervorgehen, und diese Umstinde werden wohl sicher im
chemischen oder physikalisch-chemischen Tatsachengebiet ihre Er-
ledigung finden.

Bei Versuchen nun, die Vererbungserscheinungen experimentell
zu beherrschen, miissen wir im Auge behalten, daB der vererbende
Einfluf der beiden Geschlechtszellen im Anfang der Entwicklung
nicht durchaus der gleiche ist. Fiir die ersten Entwicklungsstadien
des Embryo scheint das Ei ausschlieBlich maBgebend zu sein, wenig-
stens in den Fiillen, in denen es an Masse das Spermatozoon um ein
Vielfaches iibertrifft. Befruchtet man das Seeigelei mit einem Seestern-
spermatozoon, so erhilt man eine typische Seeigellarve und nicht eine
Seesternlarve. Der Versuch kann hier entscheidend gefiihrt werden,
weil nach dem Gastrulastadium die beiden Tierformen eine typisch ver-
schiedene Larvenform annehmen. Das Seeigelei entwickelt sich in die
skeletthaltige Pluteusform, das Seesternei dagegen in die skelettlose
Bipinnariaform. Ich fand nun, daB die hybride Larve, die bei der Be-
fruchtung des Seeigeleies durch den Seesternsamen gewonnen wird,
ausschlieBlich in die Pluteusform und nie in die Bipinnariaform sich

') Lelage: Arch. de Zoologie expérim., Vol. 7, p. 383. 1809,
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entwickelt.!) Die Versuche, welche iiber die Hybridisation von niher
verwandten Arten angestellt sind, haben ebenfalls ergeben, daf fiir
die ersten Entwicklungsstadien das Ei allein oder wesentlich aus-
schlaggebend ist. Das folgt namentlich aus den Beobachtungen von
Driesch, Vernon u. a. an den Bastardlarven von Seeigeln. C'. 0. Whit-
man fand beispielsweise bei Taubenhybriden, daB die Bebriitungs-
dauer stets durch das Ei bestimmt ist und nicht durch die Natur des
Spermatozoons beeinflufit wird. Das ist begreiflich, da ja diese Dauer
durch eine bestimmte Reihe von hydrolytischen und synthetischen
Prozessen bedingt ist, wodurch das Eimaterial in das Material des
jungen Vogels umgewandelt wird, und die Dauer dieses Vorganges
mull bei derselben Temperatur in erster Linie durch die Masse des
Eies bestimmt sein.

Fiir den Erwachsenen sieht es dagegen so aus, als ob Samen und
Ei gleichen Anteil an der Ubertragung der erblichen Eigenschaften
haben. Wenigstens hat Mendel keinen Unterschied finden kénnen
zwischen Pflanzenhybriden zweier Spezies ¢ und b, wenn das Ei
von ¢ und der Pollen von b stammte oder umgekehrt. Es liBt sich
leicht verstehen, dali, sobald das von der jungen Pflanze oder dem
Tier durch Nahrungsaufnahme neu gebildete Material grofi wird im
Verhiiltnis zu der Masse des urspriinglichen Eimateriales, auch der
iiberwiegende Einfluli des Eies auf die Form zuriicktreten mul.

Wir wissen einstweilen nicht, welche Umstédnde in den Geschlechts-
zellen die Vererbung bestimmen. Es liegt nahe, an chemische Um-
stinde zu denken. Existieren in dem Ei und Spermatozoon Stoffe,
die in den einzelnen Tierformen so variieren, dal} sich eine Parallele
ziehen lifBt zwischen der Verschiedenheit dieser Stoffe und der Tier-
formen? Der der Masse nach wesentliche Teil des Spermatozoons.
der Kopf, besteht aus einem Salz, dessen Siure Nukleinsidure, dessen
basischer Bestandteil bei einigen Fischen und bei Seesternen Pro-
tamin, bei anderen Formen Histone sind, die iibrigens dem Protamin
chemisch ziemlich nahe stehen. Um nun zu entscheiden, ob die
Nukleinsiure oder das Protamin von alleiniger Bedeutung fiir die
Vererbung ist, wiire es nitig, zu wissen, ob bei denjenigen Tierformen,
bei denen der Samenkopf Protamin statt Histon enthilt, auch der
Eikern Protamin als basischen Bestandteil enthiilt. Denn da Ei
und Samen zu gleichen Teilen an der Vererbung der Eigenschaften
des erwachsenen Tieres beteiligt sind, so kénnen nur diejenigen
Stoffe fiir die Vererbung in Betracht kommen, welche im Ei und

1) -}_-.-GEEJ.'_H. a. 0.
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Samen identisch sind. Ich weill nicht, ob diese Frage endgiiltig
entschieden ist. Nach unserem jetzigen Wissen scheint Protamin
nicht im Eikern vorzukommen. Was nun die Zahl von Iso-
meren betrifft, so sieht es gegenwirtig so aus, als ob viel mehr ver-
schiedene Nukleinsiuren als Protamine oder Histone existieren, so
dall von diesem Gesichtspunkt aus den Nukleinsiuren vielleicht eine
grifere Bedeutung fir die Vererbung zukommt als dem Protamin
oder den Histonen. Es ist aber durchaus nicht nétig, daf nur eine
einzige Substanz fiir die Vererbung in Betracht kommt. Es kann
gsich um Verbindungen oder sogar um Mischungen von einer Reihe
von Stoffen handeln. AufBer den Nukleinen finden sich ja auch im
Spermatozoon Albumin und Globulin, allerdings im Schwanz mehr
als im Kopf, und auBerdem im Schwanz Lezithin, Cholesterin und
Fett. Im Kopf scheint aber noch eine eisenhaltige Substanz vorzu-
kommen, mit deren Isolierung der hervorragende Physiologe Miescher
beschiiftigt war, als sein frither Tod seine Arbeiten unterbrach. Da
der Kopf des Spermatozoons so sehr an Masse iiber die Bestandteile
des Schwanzes iiberwiegt, und bei der Entwicklung des Eies dieser
Kopf als sogenannter Spermakern im Ei weiterbesteht, wiahrend iiber
das Schicksal des Schwanzes sich nichts aussagen liBt, so ist von
Boveri der Gedanke ausgesprochen worden, daBB eben der Kern und
nicht das Protoplasma der fiir die Vererbung wichtige Bestandteil
des Eies sei. Auf Grundlage dieser Erwiigung stellte er einen sehr
interessanten Versuch an, nimlich das kernlose Eifragment einer
Seeigelart durch den Samen einer anderen Seeigelart zu befruchten.
Wenn Boveris Anschauung richtig wire, so miillte aus einer solchen
Mischung keine Bastardform, sondern eine reine Larve mit nur
viiterlichen Eigenschaften hervorgehen. Es ist kaum notig, zu be-
merken, daBl die Ausfiihrung dieses Versuches grofie technische
Schwierigkeiten bietet. Bowveri nun glaubt, dal nach seinen bisherigen
Versuchen die Befruchtung kernloser Fragmente von Eiern von
Sphaerechinus durch den Samen von Echinus zur Entwicklung
von Pluteuslarven vom reinen Typus von Echinus fithren kann,
obwohl er die Frage noch nicht fiir endgiiltig entschieden an-
sieht.1) Auf Grund der Versuche iiber die Befruchtung von See-
igeleiern durch Seesternsamen bin ich geneigt anzunehmen, daf
es schwer halten muf, die Frage im Sinne Boveris fiir die ersten
Entwicklungsvorgiinge zu entscheiden, da ja diese Vorginge aus-

1) Th. Boveri: Arch. f. Entwicklungsmechanik, Bd, 2, S. 304. 1806,
Loeb, Dynamik. 17
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schlieBlich durch das Fi und nicht durch das Spermatozoon be-
stimmt sind.

Dall nun in der Tat die chemisch-physikalische Betrachtungs-
weise hier an die Stelle der rein cytologischen treten mufl, geht auch
besonders aus den Arbeiten von Landois iiber den Einfluff des Blutes
einer Tierart auf das Blut anderer Tiere hervor.1l) Es war damals die
Ansicht verbreitet, dal bei starken Blutverlusten das Leben eines
Menschen dadurch gerettet werden kinne, daB ihm das Blut eines
Tieres eingespritzt wiirde. Landois’ Versuche aber zeigten, dall ein
solches Verfahren gewthnlich zu einer Zerstérung der fremden Blut-
korperchen fiihrt. Er untersuchte nun systematisch den verschie-
denen Grad der Zerstérung fremder Blutkérperchen und fand, daB
hier eine merkwiirdige Beziehung zur Blutsverwandtschaft der Tiere
besteht. Er formulierte dieses Resultat in den folgenden Satzen,
die die Uberschrift tragen: ,,Uber die Blutverwandtschaft der Tiere.*
»,Das Gesamtresultat meiner Mitteilungen schlieft einen fiir die
systematische Ordnung der Tiere wichtigen Punkt in sich, nimlich,
daBl diejenigen Tiere, welche im Systeme durch anatomische Eigen-
heiten sich am nachsten stehen, auch die gleichartigsten Blutarten
besitzen, g0 zwar, dall die Transfusion zwischen zweil nahestehenden
Tieren einen am wenigsten schnellen Zerfall des fremden Blutes nach
sich zieht.

So wiirde die Transfusion uns ein Mittel an die Hand geben, um
in zweifelhaften Fillen die Verwandtschaft der Tiere zu ermitteln.
Das Blut der Spielarten lifBt sich gegenseitig tiberpflanzen, das Blut
gehr nahestehender Tiere 16st sich nur sehr allmihlich auf, und die
Tiere ertragen grofie Quantititen so eingefithrten Fremdblutes; je
weiter aber im Systeme die Tiere sich entfernen, um so stiirmischer
sind die Erscheinungen des Fremdblutes, und um so geringere Mengen
ertragen die Tiere in ihren Adern.”* (S.289.) Die Auflosung der
Blutkirperchen einer Tierform durch das Blut einer anderen ist
natiirlich durch chemische oder physikalisch-chemische Umstinde
im letzteren bedingt. Die Versuche von Landeis beweisen also, dali
das Blut nahestehender Arten chemisch und physikalisch-chemisch
mehr iibereinstimmt als das Blut ferner Arten. Neuerdings ist der
Gedanke von Friedenthal, Grimbaum und Nultall®) wieder aufge-

1) Landois: Die Transfusion des Blutes. Leipzig 1875. 8.280.

2y Friedenthal: Engelmanns Archiv, 8. 4904. 1901. — Berliner klinisch-thera-
peutische Wochenschrift. 1904. : : i

3) @, Nuttall: Blood Immunity and Blood Relationship. Cambridge 1904.
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nommen worden, und zwar zum Teil nach der inzwischen durch
Bordet entdeckten Fillungsreaktion. Wenn man einer Tierart, z. B.
einem Kaninchen, wiederholt Serum einer fremden Art einspritzt,
so tritt bei Hinzufiigung von etwas Blut dieser Art eine Fillung
im Kaninchenserum ein. Nun zeigte es sich, da auch das Blut
verwandter Tierformen in dem Falle mit Kaninchenserum Fillungen
ergibt. Friedenthal und Nuitall haben diese Reaktion benutzt, um
die Blutsverwandten verschiedener Tierformen zu ermitteln. So fand
Nuttall beispielsweise, daB, wenn einem Kaninchen Hundeserum in-
jiziert wurde, das Kaninchenserum mit dem Blute von acht ver-
schiedenen Caniden Fillung gab, aber nicht mit dem Blute irgend
einer anderen Tierart.1)

In diesen Versuchen liegt vielleicht auch die Erklirung fiir die
von mir gefundene Tatsache, dafl die Bastarde aus Seeigelei und
Seesternsamen eine so hohe Sterblichkeit aufweisen. Es scheint,
als ob das Seesternspermatozoon neben einem Stoff oder einer Be-
dingung, welche entwicklungserregend wirkt, auch noch einen oder
mehrere Stoffe oder Bedingungen in das Seeigelei tragt, welche
giftig auf das letztere wirken.2) Ob und wieweit dieser Umstand
der Hybridisation nicht blutsverwandter Tiere eine Grenze setat,
miissen weitere Versuche noch feststellen.

Unter den Forschern, welche durch Darwin zur Untersuchung
des Mechanismus der Vererbung angeregt worden sind, befand sich
auch Gregor Mendel, dessen solide Arbeit jedoch iiber 30 Jahre lang
unbeachtet blieb, bis sie durch de Fries und bald darauf Correns
und Tschermak der Vergessenheit entrissen wurde. Gregor Mendel
gtellte u.a. Versuche iiber die Hybridisation verschiedener Arten
von Pisum an?), die sich in bezug auf ein einziges Merkmal unter-
schieden. Er fand nun, daB die Hybride der ersten Generation in
bezug auf dieses kritische Merkmal nicht eine Mittelstellung zwischen
beiden Eltern einnahmen, sondern dieses Merkmal in der reinen
Form nur des einen der beiden Eltern besitzen. Es wurde also das
kritische Merkmal nur des einen der beiden Eltern vererbt. Das
kritische Merkmal, das sich vererbt, wird als das dominierende, das
andere als das rezessive bezeichnet. Es machte nach Mendel keinen
Unterschied, ob das dominierende Merkmal durch die weibliche oder
ménnliche Geschlechtszelle geliefert wurde.

1y Zitiert nach Friedenthal: a. a. O.
2) Loeb: Plliigers Archiv, Bd. 104, 8. 326. 1904.
¥) . Mendel: Versuche uber Pflanzenhybriden. Ostwalds Klassiker, Bd. 121.
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Wurden nun diese Bastarde untereinander befruchtet, so horte
die Uniformitit in bezug auf das kritische Merkmal auf, indem
nur ein Teil der Nachkommen das kritische Merkmal in der domi-
nierenden Form, ein anderer Teil dagegen dieses Merkmal in der
rezessiven Form enthiilt. Ist die Zahl der Versuchsexemplare sehr
grol, so stehen die Bastarde mit dem rezessiven und dem domi-
nierenden Merkmal nahezu im Verhiltnis von 1: 3. Die sehr plausible
Erkliarung dieser wichtigen Beobachtung ist nun nach Mendel die,
dal} die unmittelbaren Produkte der Bastardierung Individuen sind,
von denen jedes in bezug auf das kritische Merkmal zwei verschiedene
Arten von Geschlechtsprodukten bildet, ndmlich erstens Geschlechts-
produkte von der Art des rezessiven Merkmals und Geschlechts-
produkte von der Art des dominierenden Merkmals. Befruchtet man
die Individuen dieser Generation untereinander, so hesteht die Wahr-
scheinlichkeit, dal in einem Viertel der Fille rein rezessive Pollen-
und Eizellen zusammentreffen, in einem Viertel der Fille rein domi-
nierende Ei- und Pollenzellen, wihrend in der iibrigen Hilfte der Fille
je eine dominierende Eizelle und rezesive Pollenzelle oder umgekehrt
zusammentreffen. Da nun in den letzteren Fillen Individuen mit dem
dominierenden Merkmal entstehen miissen, da das gleiche gilt, wenn
Eizelle und Pollenzelle beide mit dem dominierenden Merkmal be-
haftet sind, wiihrend Individuen mit nur rezessivem Merkmal in dem
Viertel der Fille entstehen miissen, wo rezessive Pollen und rezessive
Eizellen zusammentreffen, so ist es klar, dal (bei einer geniigend
grofien Zahl von Versuchen) in dieser Generation die Hybride mit
rezessivem sich zu denen mit dominierendem Merkmal wie 1: 3 ver-
halten miissen.

Durch weitere Ziichtungen hat nun Mendel in der Tat bewiesen,
dafB diese Ansicht richtig ist. Mendels Theorie verlangt, dall, wenn
man die Geschlechtszellen der Individuen mit rezessivem Charakter
in der zuletzt erwiihnten zweiten Hybridgeneration miteinander
mischt, nur Individuen mit rein rezessivem Charakter und keine
Mischlinge hervorgehen, was in der Tat der Fall ist. Auch in bezug
auf andere SchluBfolgerungen bewiihrte sich Mendels Theorie, worauf
wir aber hier nicht weiter eingehen konnen. Wenn wir nun, was
de Vries schon angedeutet hat, annehmen, daBl die Umstiinde, welche
die Vererbung der einzelnen Merkmale im Sinne von Mendel be-
stimmen, chemischer Natur sind, so laBt sich vielleicht sagen, dal,
wenn wir zwei Formen von Pisum, welche sich nur in bezug auf
ein Merkmal unterscheiden, hybridisieren, jede einzelne Geschlechts-
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zelle eines Hybriden nur einen der beiden kritischen Stoffe erhilt.
Wie das zustande gebracht wird, ist bis jetzt nur Sache der Ver-
mutung. 1

Bis jetzt haben wir die Hybridisation von Formen beriicksichtigt,
welche sich nur in bezug auf ein Merkmal unterschieden. Mendel
warf nun auch die Frage auf, welche GesetzmiBigkeiten sich zeigen,
wenn man Erbsenarten hybridisiert, welche sich in bezug auf zwei
oder mehr Merkmale unterscheiden. In dem Fall ergab sich fiir die
Hybride sowohl wie fiir die Nachkommen derselben, dal} die Er-
scheinungen so ablaufen, als ob ein besonderer Erbstoff fir jedes
Merkmal vorhanden wiire, ohne daB die verschiedenen Stoffe ein-
ander beeinflussen oder miteinander reagieren. Fiir jedes einzelne
Merkmal gelten die Regeln, welche Mendel fiir die Hybridisation
zwischen zwei Formen gefunden hatte, welche sich nur in bezug auf
ein Merkmal unterscheiden. Im Falle, wo mehrere kritische Merk-
male bei den Ausgangspflanzen existieren, werden also bei ihren
Hybriden so viele verschiedene Arten von Geschlechtszellen sich
bilden, als verschiedene Erbstoffe vorhanden sind. Wenn man nun
diese Hybride untereinander ziichtet, so wird man alle moglichen
Kombinationen von je zwei solchen Erbstoffen erhalten. Wenn
eine geniigende Samenmenge verwendet wird, so entsprechen, wie
Mendel fand, die Resultate quantitativ genau den Regeln der Wahr-
scheinlichkeitsrechnung.

Was nun die kritischen Merkmale betrifft, welche bei Mendels
Versuchen in Betracht kamen, so seien als Beispiel erwiihnt : 1. der
Unterschied in der Gestalt der reifen Samen. Diese sind entweder
kugelrund oder kantig. Die runde Form erwies sich als die domi-
nierende, die kantige Form als die rezessive. 2. Der Unterschied
in der Firbung des Samenalbumens (Endosperms). Dasselbe ist in
den reifen Samen blaBgelb gefirbt oder griin, die gelbe Farbe ist das
dominierende, die griine das rezessive Merkmal. 3. der Unterschied
in der Firbung der Samenschale. Diese ist entweder weill gefiirbt,
womit auch die weille Bliitenfarbe verbunden ist, oder sie ist grau,
graubraun mit violetten Bliiten. Die violettrote Farbe der Bliite
und die graubraunen Samenschalen sind das dominierende Merk-
mal, wihrend die weillen Bliiten und Samenschalen das rezessive
Merkmal sind.

Es ist eine unabweisbare Konsequenz aus Mendels Versuchen
und den zahlreichen Mendels Theorie bestiitigenden Versuchen von
de Vries und anderen Autoren, dall fiir jedes dieser Merkmale ein
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besonderer Umstand in der FEizelle und der Pollenzelle vorhanden
ist. Ob dieser Umstand ein morphologischer oder ein chemischer,
z. B. ein bestimmter Stoff ist, ist einstweilen nicht zu entscheiden,
Wir wollen hier provisorisch annehmen, dall es ein chemischer Stoff
ist. Da nun, was hier fiir ein Merkmal statuiert ist, fiir alle erb-
lichen Merkmale gelten mul}, so werden wir zu dem Schlufl gedringt,
daB in der reifen Geschlechtszelle jedes Tieres jedes bestimmte Merk-
mal durch einen bestimmten Stoff oder eine bestimmte Determinante
vertreten sein muf}, und dal} diese Determinanten alle oder wenigstens
zum Teil nebeneinander bestehen konnen, ohne sich zu storen. Das
entspricht der Vorstellung, welche de Vries iiber die Vererbung ent-
wickelt hat. Wir diirfen sogar sagen, dal} die Erblichkeit von rezessiven
Merkmalen bei Bastarden zu der Annahme zwingt, dafi in den Keim-
zellen Erbstoffe fiir Merkmale vorhanden sind, welche in den Nach-
kommen gar nicht zur Entwicklung zu kommen brauchen. Es wird
der Biologie die Aufgabe gestellt, die einzelnen Merkmale zu finden,
welche in dieser Weise durch besondere Erbstoffe in den Keim-
zellen vertreten sein miissen.

Zu den erblichen Eigenschaften gehiren auch die Instinkte. Wie
lassen sich dieselben in die Mendelsche Theorie einfiigen? Ich habe
schon friiher ausgefiihrt, dafl die Zuriickfithrung der Instinkte auf
Tropismen den Weg fiir das Versténdnis der Vererbung der Instinkte
bahne.

Wenn der Heliotropismus auf der Gegenwart photosensitiver
Stoffe beruht, so ist es verstindlich, da ein solcher Stoff in den Ge-
schlechtszellen vorherbestimmt sein kann. Damit wire dann auch
die Ubertragung solcher Instinkte verstindlich, die auf Heliotropismus
beruhen.")

de Vries, der unabhiingig die Mendelsche Theorie wieder entdeckt
hat, hat gezeigt, daB dieselbe nur fiir einen Teil der Fille von Ba-
stardierung zutrifft, namlich fiir den Fall, wo die Erbstoffe fiir die-
selben Merkmale in den Geschlechtsprodukten beider Eltern wvor-
handen sind. Dabei kann ganz wohl das eine oder andere Merkmal
suberlich in einem der beiden Eltern fehlen, wie das ja in %/4 der
Fille fiir das rezessive Merkmal in der ersten Generation Mendel-
scher Bastarde der Fall ist. Solche Kreuzungen, in denen die Ge-
schlechtsprodukte beider Eltern genau korrespondierende Erbstoffe
enthalten, nennt de Vries bisexuelle, und fiir diese gilt also die M endel-
sche Theorie.

_’] Loeb; The Heredity of Instincts. The Monist, 1897
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Dagegen entdeckte de Vries eine ganze Reihe von anderen Fiillen,
in welchen die Bastardierung nicht wie in den von Mendel und de Vries
u. a. beobachteten Fillen zu einer Spaltung der kritischen Merkmale
in den Nachkommen fiihrt, sondern sofort zu konstanten Bastard-
rassen. de Vries glaubt, dall es sich hierbei um eine Bastardierung
handelt, wobei einer der Paarlinge Merkmale hat, die auch nicht ein-
mal in latenter Weise in den Geschlechtsprodukten des anderen Paar-
lings enthalten sind. Er spricht in diesem Falle von unisexueller
Kreuzung. Gerade diese Art von Kreuzungen wird von den Ziichtern
mit Erfolg benutzt, um neue konstante Rassen hervorzubringen. Es
ist bei diesen Tatsachen noch sehr vieles aufzukliaren, und es ist einst-
weilen noch nicht gelungen, die hier herrschenden Gesetzmilligkeiten
in der Weise zahlenmiBig zu beherrschen, wie das fiir die Mendel-
schen Fille moglich ist. Es ist beachtenswert, dal} es auf diese Weise
den Ziichtern oft gelingt, erbliche Bastardrassen herzustellen, welche
in bezug auf Grolle, Widerstandsfahigkeit gegen Frost und andere
Merkmale beide Elternformen bei weitem tibertreffen, wie das auf
dem Gebiete des Obstbaues dem hervorragenden kalifornischen
Ziichter Luther Burbank in ausgiebigstem Mafle gelungen ist. Diesen
Tatsachen gegeniiber sind die in Deutschland hauptsichlich von
Journalisten vertretenen Behauptungen iiber die veredelnde Wirkung
der ,reinen Rasse® reiner Unsinn.

2. Die Bestimmung des Geschlechts in den Sexualzellen.

Vor wenigen Jahren glaubte der nunmehr verstorbene Wiener
Embryologe Schenck imstande zu sein, das Geschlecht der Kinder
dadurch beeinflussen zu konnen, dall er die Mutter einer besonderen
Diit unterwarf. Die Haltlosigkeit dieser Hypothese war von vorn-
herein durch die altbekannte Tatsache erwiesen, auf welche Delage
hinwies, dall nach dieser Hypothese bei Zwillings- und Mehrfach-
geburten stets alle Kinder das gleiche Geschlecht besitzen miiBten,
was ja nach Delage in 30 9, der Fille nicht zutrifft. Ganz besonders
deutlich wird die Haltlosigkeit der Schenckschen Hypothese bei
Tieren, welche mehrere Junge in einem Wurfe zur Welt bringen,
wobei bekanntlich meist beide Geschlechter vertreten sind. s gibt
jedoch einen besonderen Fall, in welchem Zwillinge stets dasselbe
Geschlecht haben, ndmlich wenn sie aus demselben Ei stammen.
Wir haben in einer frilheren Vorlesung gesehen, daB aus einem Ei
auch Zwillinge entstehen kénnen, wenn niimlich der Eiinhalt in zwei
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oder mehr Teile gespalten wird. In manchen vielleicht pathologischen
Féllen scheint auch beim Menschen eine solche Spaltung vorzu-
kommen. Wir besitzen nun ein ausreichendes Kriterium dafiir, ob
menschliche Zwillinge aus einem oder zwei Eiern stammen, nim-
lich in der Beschaffenheit der Eihiiute. Wenn Zwillinge aus einem
Ei stammen, so besitzen sie stets eine gemeinsame Chorionblase,
withrend Zwillinge, die aus zwei Eiern stammen, zwei getrennte
Chorionblasen besitzen. Die Beweiskriftigkeit dieses Kriteriums
folgt aus der Entwicklungsgeschichte der Chorionblase, woranf wir
hier nicht eingehen konnen. Es hat sich nun gezeigt, daB in allen
Fillen, in denen Zwillinge in einer Chorionblase gefunden werden,
das Geschlecht das gleiche ist. Das weist wohl darauf hin, daB das
Geschlecht des Embryos bestimmt war, ehe die Spaltung des Keimes
in zwei Embryonen stattfand. Da alle experimentellen Daten darauf
hinweisen, dall eine solche Spaltung um so leichter zu erzielen ist,
in je frilherem Furchungsstadiuom das Ei ist, so beweist diese Be-
obachtung, dall das Geschlecht sehr friih endgiiltig bestimmt ist.

Es liegen nun Beobachtungen vor, welche beweisen, daBl bei ge-
wissen Tieren das Geschlecht in der unbefruchteten Eizelle bestimmt
ist. Das ist beispielsweise bei den Blattliusen (Aphiden) der Fall.
Bei hinreichend hoher Temperatur und Feuchtigkeit — vielleicht
allgemein bei einem giinstigen Vegetationszustand der Pflanze, auf
der sie vegetieren — gebiren die Blattliuse nur Weibchen. Hier
mul} also das Geschlecht lediglich durch die Eizelle bestimmt sein,
da es ja keine Mannchen gibt. Erniedrigt man die Temperatur oder
verringert man die Feuchtigkeit (oder éndert man den chemischen
Zustand der Pflanze?), so gebiiren die Aphiden Minnchen und Weib-
chen, welche sich alsdann begatten. Das begattete Weibchen gebirt
keine lebendigen Jungen, sondern legt Eier, aus denen wieder Weib-
chen hervorkommen. Es ist also hier offenbar das Geschlecht bereits
im unbefruchteten Ei bestimmt.

Noch deutlicher spricht in dieser Hinsicht die Entwicklung der
Bieneneier. Die Kénigin wird nur einmal befruchtet und behilt
dann den Samen im Receptaculum seminis. Wir haben bereits er-
wihnt, wie Dzierzon feststellte, daBl aus unbefruchteten Bieneneiern
sich nur Mannchen entwickeln.!) Aus den befruchteten Eiern dagegen
entwickeln sich nur Weibchen, d. h. Koniginnen und Arbeiterinnen.

1) Es ist gelegentlich behauptet worden, daB die Nachkommen von Arbeite-
rinnen Eigenschaften zeigen, die die Mutter nicht besitzt. Es handelt sich hier wohl
um die Tatsache, daB die Arbeiterinnen Hybride waren und Fiille von Mendelismus
geigten.

P e ———
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Man gewinnt also den Eindruck, dafl bei Bienen aus den unbefruch-
teten Eiern meist Minnchen, aus den befruchteten Eiern Weibchen
hervorgehen. Auch bei gewissen Wespen sollen dhnliche Beziehungen
gelten.

Lenhossék!) hilt es fiir moglich, daBl bei Bienen das Geschlecht
bereits eindeutig im unbefruchteten Ei bestimmt ist, und dafl bei
diesen Tieren aus irgend einem Grunde das Spermatozoon nur in
die weiblichen, aber nicht in die minnlichen Eier eindringe. Das
wire denkbar, aber dann besteht die Schwierigkeit, zu erkliren,
warum alte Koniginnen, deren Samentasche keinen Samen mehr
enthilt, und junge Koniginnen, welche an der Paarung gehindert
werden, nur solche Eier legen, aus denen Miannchen hervorgehen. Eg
wiire nun auch denkbar, dall solche Tiere aber auch weibliche Eier
legen, die sich jedoch nicht parthenogenetisch entwickeln konnen
und deshalb zugrunde gehen. Es ist mir aber nicht bekannt, dall
das letztere bei Bienen wirklich der Fall ist.

Es gibt nun allerdings Fille, in welchen nachweislich ein Weibchen
zwei Arten von deutlich verschiedenen KEiern legt, von denen die
einen Weibchen, die anderen Minnchen bilden. Eine derartige Be-
obachtung rithrt von Korschelt her. Er beobachtete bei Dinophilus
apatris, einem kleinen Wurm, dal hier zwei Arten von Eiern existieren:
,.die einen sind grof}, oval, und wegen der in ihnen ausfgepeicherten
Dotterkornehen von tritbem und undurchsichtigem Bau, die anderen,
geringer an Zahl, sind betrdchtlich kleiner als jene und von durch-
scheinender, klarer Beschaffenheit. Die Samenfiden der Mannchen
befruchten die Eier noch innerhalb der Kérperhihle des Weibchens,
worauf das Tier die befruchteten Eizellen durch eine Offnung des
Kirpers in das Seewasser treten lillt, und zwar von zarten Kokons
umgeben, in denen zwei, drei oder auch eine grifiere Anzahl Eier
liegen. Korschell trennte nun die befruchteten Eier beider Kategorien
voneinander und konnte auf diesem Wege feststellen, dafl aus den
groen Eiern weibliche, aus den kleineren minnliche Tiere ent-
stehen.”2) Die méannlichen Tiere sind hier viel kleiner als die Weib-
chen, und der GrioBlenunterschied der beiden Eiergattungen steht in
offenbarem Zusammenhange mit der verschiedenen Grife der fertigen
Individuen. Diese Beobachtung Korschelts hat Lenhossék und andere
veranlallt, diesen Fall zu verallgemeinern. Ich glaube aber, daBl auf
Grund des geringen Beobachtungsmaterials bisher nur feststeht, daf3

') Lenhossék: Das Problem der geschlechtsbestimmenden Ursachen. Jena 1903.
2) Zitiert nach Lenhossék: a, a. O,
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in einigen Formen, wie Dinophilus apatris, das Geschlecht bereits
im unbefruchteten Ei eindeutig bestimmt ist. Bei anderen Formen
ist entweder dasselbe der Fall, oder aber das Geschlecht wird un-
mittelbar nach der Befruchtung resp. in den friihesten Entwicklungs-
stadien des Kies bestimmt.

Nach dem Gesagten ist zu erwarten, daB alle Versuche, das Ge-
schlecht eines sich entwickelnden Embryos durch Einwirkung auf
den letzteren zu bestimmen, fehlschlagen. Das scheint auch nach
dem bis jetzt vorliegenden Material der Fall zu sein. Die Angaben
Borns u. a., daB} es gelinge, durch die Fiitterung von Kaulquappen
oder Fliegenmaden das Geschlecht der Frische resp. Fliegen zu be-
stimmen, haben sich als haltlos erwiesen. Auch hier ist das Geschlecht
entweder schon ginzlich im Ei oder bald nach der Befruchtung
bestimmt.

Maupas und Nupbaum haben nun versucht, die Entwicklung des
Geschlechtes nicht durch eine Einwirkung auf das sich entwickelnde
Ei, sondern indirekt durch eine Einwirkung auf die sich entwickelnde
Mutter zu bestimmen. Diese Versuche sind an Rédertieren, Hydatina
senta, angestellt. Nach Nufbaum legt das Weibchen zwei Arten von
Eiern, grofle und kleine. Aus den ersteren entwickeln sich nur Weib-
chen, aus den letzteren sowohl Mannchen als Weibchen. Nufbaum
findet, dall dasselbe Weibchen nur minnliche oder nur weibliche
Eier legt, und dafl die Art der Ernihrung nach dem Auskriechen
des weiblichen Embryos aus dem Ei bestimmt, ob dasselbe in Zu-
kunft weibliche oder ménnliche Eier legt.1) Maupas hatte gefunden,
dall bei hoherer Temperatur (26—28° C) sich nur ménnliche, bei
niedriger Temperatur (14—15° C) sich nur Weibchen entwickeln.
Er nimmt an, dafl die Temperatur nur indirekt, namlich durch Be-
einflussung der Nahrung, wirkt. Bei hoherer Temperatur soll die
Ernihrung nicht so vollkommen ausfallen. Vielleicht sind diese
Beobachtungen nicht so sehr verschieden von den friiher erwédhnten
Erfahrungen an Blattlausen.

Die beiden Geschlechter unterscheiden sich nun nicht nur in
bezug auf den Bau der Geschlechtsorgane, sondern auch in bezug
auf sekundiire Geschlechtsmerkmale. Bei den Schmetterlingen sind
beispielsweise die Antennen der Weibchen und Ménnchen verschieden.
Es entsteht nun die Frage: werden die sekundiiren Sexualcharaktere
ebenso friithzeitig im Ei angelegt wie die primiiren Charaktere? Wenn
das der Fall wiire, so sollte man erwarten, dal} die frithzeitige Kastra-

1) Zitiert nach Herbst: Formative Reige in der tierischen Ontogenese. Leipzig 1901.
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tion eines Tieres, etwa im Larvenzustande, die Ausbildung der se-
kundiren Sexualcharaktere nicht hemmt. Das scheint nun zuzu-
treffen. Oudemans exstirpierte bei Raupen von Ocneria dispar die
Geschlechtsdriisen und fand, dafB3 die sekundéiren Sexualdriisen beim
Schmetterling vollstindig entwickelt waren. Herr Professor Kellogg
von Stanford University teilte mir mit, dall er bei den ganz jungen
Raupen des Seidenwurmes ebenfalls die Kastration vornahm und
nichtsdestoweniger eine normale Entwicklung der sekundiren Sexual-
charaktere beim Schmetterling beobachtete. Diese Versuche stim-
men also ganz entschieden zu der Annahme, dal} die sekundiren
Sexualorgane auch sehr friih, vielleicht ebenso frith wie die priméaren
Geschlechtsorgane angelegt werden.

Es existieren Beobachtungen iiber halbseitige Hermaphroditen,
d. h. Hermaphroditen, welche auf einer Seite einen Hoden, auf der
anderen ein Ovarium hatten. Bei Insekten dieser Art ist nun be-
obachtet worden, daBl die sekundiiren Sexualcharaktere, z. B. die
Antennen, ebenfalls auf der einen Seite miinnlich und der anderen
weiblich waren; und zwar waren die sekundiren Sexualcharaktere
auf der Seite weiblich, wo auch das Ovarium lag.

Crampton pfropfte auf einen weiblichen Korper von Schmetter-
lingen im Puppenstadium minnliche Kopfe und umgekehrt. Die
sekundiren Geschlechtscharaktere des Kopfes wurden damit nicht
beeinflult. Freilich lift sich hier der Einwand erheben, daB im
Puppenstadium die sekundiiren Sexualcharaktere schon definitiv an-
gelegt sind.

Beim Menschen entwickeln sich eine Reihe sekundiirer Sexual-
charaktere mit der Pubertit. s ist nun sicher, daB Kastration
vor der Pubertit das Resultat gab, daf gewisse sekundiire Sexual-
charaktere, die mit der Geschlechtsreife eintreten, sich nicht bildeten,
z. B. die Verinderungen des Kehlkopfes und das Mutieren der Stimme
bei Knaben. Es gibt also offenbar zwei Arten von sekundiiren Sexual-
charakteren, von denen die einen bereits offenbar sehr friih, wviel-
leicht im Ei, vorherbestimmt sind, wihrend die anderen erst spiter
bedingt sind. Hier sind weitere Versuche wiinschenswert.

3. Eistruktur und "Vererhung.

Die Kérperform sowohl wie die Instinkte werden der neuen (e-
neration durch die Geschlechtszellen iibermittelt. Man ist also vor
die Wahl gestellt, daf das Ei oder das Spermatozoon eine Struktur
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von einem &dhnlichen Grad der Kompliziertheit besitzen muf wie
das erwachsene Tier, oder daB der Aufbau des Tieres aus dem Ej
in einer Weise stattfindet, die die Notwendigkeit der Annahme einer
komplizierten Eistruktur ausschlief}t,

Wenn wir das lebende Ei eines Seeigels oder Seesterns auf seine
Struktur hin untersuchen, so finden wir, dafl sein Inhalt der Haupt-
masse nach fliissig ist. Setzt man solche Bier einem geringen Drucke
aus (indem man z. B. auf das Deckglas driickt), so platzt die Hiille,
und man sieht den fliissigen Inhalt langsam in das umgebende See-
wasser stromen. Auch der Kern scheint teilweise wenigstens fliissig
zu sein. Dagegen existieren auch feste Einschliisse. Allein die Art
und Weise, wie die letzteren bei der Kern- und Zellteilung umher-
flielen, 1aBt den Gedanken an eine Eistruktur von einem dhnlichen
Grade der Kompliziertheit wie der Korper des differenzierten Tieres
nicht aufkommen.

Wir miissen also wohl zu der Uberzeugung kommen, daB fiir die
Vererbung der Eigenschaften einer Art keine komplizierte morpho-
logische Struktur im FEi notig zu sein braucht. Fiir die Instinkte
haben wir bereits gesehen, wie das moglich ist. Die komplizierten
Instinkte lassen sich in einzelne Tropismen und Reflexe auflésen,
fiir deren Vererbung entweder die Anwesenheit besonderer chemischer
Stoffe im Ki geniigt oder jedenfalls keine komplizierte Strukturen
im Ei nitig sind. Wir wollen nun hier zeigen, daf das auch fiir die
Vererbung der Korperform zutrifft.

Wenn nun aber auch manche Eier zur Zeit der Befruchtung im
wesentlichen aus fliissigem Material bestehen, so daB die Struktur
auf das Nebeneinanderbestehen verschiedener aber weniger Phasen
beschrinkt sein mull, so ist es doch sicher, dafi die kompliziertere
Korperform des Erwachsenen aus einfacheren Formen hervorgeht,
und dafl diese Differenzierung einmal im Ei einen Anfang nehmen
mull, Man hat es nun stillschweigend vorausgesetzt, dali dieser
morphologische Differenzierungsvorgang im Augenblick der Befruch-
tung oder jedenfalls mit der Zellteilung beginnen miisse. Das ist
nun nicht richtig. Es scheint sicher zu sein, daBl der Zellteilungs-
vorgang direkt wenig oder nichts mit der Differenzierung der
Korperform zu tun hat; will man ein besonders schlagendes Beispiel
hierfiir haben, so mag auf die von mir und F. Lillie gemachte Be-
obachtung hingewiesen werden, daB bei der kiinstlichen Partheno-
genese der Chaetopteruseier dieselben sich ohne Zellteilung in be-
wimperte Trochophoren umwandeln kénnen. Die Bedeutung der
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Zellteilung scheint mehr in physiologischer als in morphologischer
Richtung zu liegen. Es hat sich ferner, wie wir sehen werden, auch
als unrichtig herausgestellt, da3 der morphologische Differenzierungs-
prozeB erst nach der Eiablage oder Befruchtung beginnt. Das braucht
uns nicht zu iiberraschen. Das Ei ist bereits ein lebender und sich
differenzierender Organismus, ehe es befruchtet wird, und es ist
nicht iiberraschend, daffi bei den verschiedenen Eiern zur Zeit der
Befruchtung ein wverschieden hoher Grad der Differenzierung er-
reicht ist, wie ja auch bei verschiedenen Wirbeltieren zur Zeit der
Geburt oder des Ausschliipfens aus dem Ei ein verschieden hoher
irad nervoser Entwicklung erreicht ist.

Die Entwicklung des Embryo aus dem Ei ist eine Reihe chemischer
resp. physikalisch-chemischer Vorginge, iiber die aber bisher nur
wenige Daten vorhanden sind. Um so griofiere Beachtung verdient die
von Herbst gemachte Entdeckung, dal} ein Zusatz von Lithiumsalzen
zum Seewasser die Form der Seeigellarven in bestimmter Weise ver-
indert.l) Die bis jetzt vorliegenden systematischen Ansitze, zu
einem Verstindnis der Entwicklungsvorginge zu gelangen, sind
hauptsichlich morphologischen Charakters und kniipfen an den
Gedanken von His an, dall bereits im unbefruchteten Ei die ver-
schiedenen Regionen des kiinftigen Embryo betimmt seien, mit
anderen Worten, dall das unbefruchtete Ei hereits eine Struktur
besitze. - Diese Ansicht geht in der Literatur unter dem Namen des
Prinzips der organbildenden Keimbezirke. Der erste, der diesen
Gedanken einer experimentellen Priiffung unterwarf, war Roux. Er
zerstorte bei Froscheiern, die das Zweizellenstadium erreicht hatten,
eine der beiden Zellen und glaubte sich iiberzeugt zu haben, daf
die nicht zerstorte Zelle einen halben Embryo bildet. Die Versuche
von Rouxr?) wirkten aullerordentlich anregend, riefen aber auch
sehr viele Kontroversen hervor, zum Teil deshalb, weil die Versuche
am Froschei schwierig und kompliziert sind. Es bedeutete deshalb
einen erheblichen Fortschritt, als Driesch3) die Eier wirbelloser
Tiere fiir die Priifung des Hisschen Prinzips benutzte, und zwar
zunichst das Seeigelei. Driesch zeigte, daBl, wenn man eine einzelne
Zelle des Seeigeleies im Zwei- oder Vierzellenstadium des letzteren
isoliert, die isolierte Zelle sich in eine ganze Blastula, Gastrula und

1) Herbat: Archiv fiir Entwicklungsmechanik, Bd. I1. 1896,
*) Rouz: Gesammelts Abhandlungen iiber Entwicklungsmechanik. Leipzig 1895,

%) Driesch: Zeitschrift {f. wissenschaftliche Zoologie, Bd. 53 (1891), und spiiters
Hohriften,
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Pluteus entwickelt, und daf diese Entwicklung in der Hauptsache
wie bei dem sich entwickelnden Ganzei verliuoft.

Es ist keine Rede davon, daB hier eine Regeneration des Ver-
lorenen stattfinde, wie das Rour angenommen hatte. Die Ent-
wicklung des normalen Eies geht bekanntlich derartig vor sich, dafi
das Ei sich der Reihe nach in 2, 4, 8, 12, 16 Zellen usf. teilt, und
dal} diese Zellen sich an die Oberfliche des Eies anschmiegen, resp.
dorthin kriechen oder flieflen. So entsteht ein kugeliger Hohlkérper,
die sogenannte Blastula. Auf der #uBeren Oberfliche entstehen
Cilien, deren Bewegungen die Schwimmbewegungen der Larven ver-
anlassen.  Alsdann beginnt an einer Stelle dieser Hohlkugel eine
Zellvermehrung, die unter normalen Bedingungen zu einem Ein-
wachsen derselben in das Innere der Hohlkugel fithrt. Diese Zellen

Hern Mﬂ;uﬁmn
Fig. 36. Fig. 37.

Ausfliefen des Protoplasmas aus Arbaciaeiern, deren Membran zum Bersten gebracht war.

bilden einen inneren Belag des Hohlkérpers, der nun aus zwei Zell-
lagen besteht, dem Ektoderm und dem Entoderm. Das letztere
enthilt die verdauenden Enzyme, und aus ihm bildet sich der Ver-
dauungskanal. Aus einer Gruppe von Zellen, die sich dann spater
bildet und an bestimmte Stellen der Larve wandert — den Mes-
enchymzellen — entsteht dann das Skelett. Der letztere Vorgang
beruht wohl auf einer Ausscheidung von kohlensaurem Kalk durch
die Mesenchymzellen. Im wesentlichen verliuft alles genaun so,
wenn eine isolierte Zelle des Vierzellenstadiums sich zum Pluteus
entwickelt. Ich habe schon in einer fritheren Vorlesung angegeben,
daB, wenn man Seeigeleier (Arbacia) gleich nach der Befruchtung
in hinreichend verdiinntes Seewasser!) bringt, die Eier Wasser auf-
nehmen und platzen. Dabei flieBt ein Teil des Protoplasmas aus,

und es bildet sich eine Doppelkugel (Fig. 36 u. 37). Bringt man solche

1) Gleiche Teile Seewasser und destilliertes Wasser. Diese Versuche gelingen
schiin bei Arbacia, bei Strongylocentrotus kommt es aber nicht so leicht zum Platzen
der Membran und AusflieBen des Protoplasmas.
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Eier zeitig in normales Seewasser zuriick, so entwickeln sich derartige
Eier. Ist die Bruchpforte der Membran eng (a b Fig. 37), so bilden
sich gewthnlich zwei Embryonen aus einem solchen Ei, wiihrend,
wenn die Bruchpforte (@b Fig. 36) weit ist, sich gewohnlich ein
achtformiger Embryo bildet (Fig. 38). Wenn die Bruchpforte eng
ist, so wird das Verbindungsstiick ganz mit Zellen ausgefiillt (a b
Fig. 39), so daB die beiden Blastulahthlen I und I (Fig. 39) nicht
miteinander kommunizieren. Ist aber die Bruchpforte weit, so fiillen
die Zellen das Lumen des Verbindungsstiickes der Bruchpforte (a b
Fig. 38) nicht aus, und so entsteht eine einzige Blastulahéhle, die
spiter (wohl infolge des Druckes der intrablastuliren Fliissigkeit)
kugelformig wird. In diesem Falle entsteht ein einziger meist nor-
maler Pluteus ans dem Ei. Hiitte das Ei eine irgendwie komplizierte

Fig. 38. Fig. 39.
Umwandlung dieser Doppeltkugeln in Blastulae.

Struktur, so miiliten sich aus derartig deformierten Eiern Bruch-
stiicke eines Embryos, resp. deformierte Pluteen bilden, was aber
im allgemeinen nicht der Fall ist.

Driesch ist es gegliickt, befruchtete Seeigeleier zur Verschmelzung
zu bringen. In einem Teil der Fille entstand aus zwei Eiern ein
einziger Riesenpluteus.l) Ein solches Resultat wiire undenkbar,
wenn das Ei eine Struktur besifie, die durch Formverschiedenheit
fester Kirper bestimmt wiire.

Zur Strassen?) hat beobachtet, daB auch bei einer parasitischen
Nematode, nimlich Ascaris, Riesenembryonen ohne #uBeres Zutun
dadurch entstehen, daB zwei benachbarte Eier verschmelzen. Ich
selbst habe beobachtet, daB bei den Eiern des Seesternes (Asterias)
und eines Wurmes (Chaetopterus) mehrere Eier verschmelzen kénnen
und sich zu einem einzigen Embryo entwickeln.

1) Driesch: Arch. f. Entwicklungsmechanik, Bd. 10, 8. 411. 1900,
?) Zur Strassen: Ebenda, Bd. T.Eﬂlﬂﬂﬂ. 3
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Es ist sehr wichtig, daBl die einzelnen Organe, z. B. der Darm
und das Skelett, bei den Larven, die nur aus einem Teil einez Eies
sich entwickeln, auch entsprechend kleiner sind als bei den aus einem
ganzen Ei hervorgehenden Embryonen, wihrend sie bei den aus
zwei verschmolzenen Eiern entstehenden Tieren entsprechend grifier
sind. Diese Tatsachen stimmen mit der Voraussetzung einer ein-
fachen Struktur und wesentlich flissiger Beschaffenheit des Fies
und einer chemischen Grundlage der Organbildung, aber nicht mit
der Voraussetzung einer komplizierten, durch Differenzierung fester
Bestandteile gebildeten Struktur iiberein.

Nun nehmen Boveri und Driesch an, dall auch das Seeigelei
nicht villig strukturlos sei. So soll nach Boveri das Seeigelei (Strongylo-
centrotus lividus) einen geschichteten Bau (Fig. 6) zeigen, der durch
einen Pigmentring kenntlich gemacht wird. Das Eiprotoplasma
soll nach Bover: in diesem Fall aus drei getrennten Massen bestehen,
zwel an den beiden Polen, welche durch die dritte, eine pigmentierte
Schicht, getrennt sind. Im Vierzellstadium besitzt noch jede Zelle
diese Streifung, aber im Achtzellstadium treten bereits Zellen anf,
welche nicht mehr alle Schichten enthalten. Es mag nun sein, daB
nur solche Eifragmente sich zu einem vollkommenen Embryo ent-
wickeln kénnen, welche geniigendes Material aus allen drei Schichten
enthalten. Das wiirde vielleicht erkldren, dall man Pluteen im all-
gemeinen nur aus Fragmenten erhilt, deren Masse nicht viel weniger
als etwa 1/, des gesamten Eies betriigt, weil nur in diesem Falle alle
drei Arten von Material fiir die Entwicklung vorhanden sind. Was
den Ursprung dieser Differenzierung betrifft, so habe ich bei einem
Schlangenstern beobachtet, dal3 die Eier wie die Beeren einer Traube
an einem baumartig verzweigten Gewebe sitzen, und dafi, wenn
man die einzelnen Eier entfernt, der Teil, der am Stiel sall, durch
Pigmentmangel lange kenntlich bleibt. Vielleicht ist auch bei anderen
Echinodermeneiern der Ursprung der Eistruktur von ebenso ein-
facher Art.

Wenn wir nun die Angabe Boveris als richtig ansehen, so weisen,
wie mir scheint, die Beobachtungen von Driesch iiber die Bildung
von Riesenembryonen durch die Verschmelzung von zwei Eiern bei
Seeigeln darauf hin, daf die Boverische Schichtung nur eine Schichtung
von fliissigen Phasen sein kann. Denn wenn diese Schichtung fir
die Achsenverhiiltnisse des Embryo irgendwelche Bedeutung hat,
so mufl zum Entstehen eines einzigen Riesenembryos von doppelter
Masse aus zwei Eiern der Inhalt derselben so zusammenflielen, dals
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die gleichartigen Phasen verschmelzen. Wenn wir den Inhalt von
zwei (lisern, von denen jedes (01 und Wasser enthilt, zusammen-
gieBen, so erhalten wir wieder ein System von zwei Phasen, jede aber
mit doppelter Masse. Est is jedoch schwer einzusehen, wie ein der-
artiges Resultat entstehen konnte, wenn die Masse fest wire.

Es unterliegt nicht dem leisesten Zweifel, dall die spéteren
Formelemente, z. B. das Skelett, nur chemisch aber nicht morpho-
logisch im frisch befruchteten Seeigelei vorgebildet sind. Die Skelett-
bildung erfolgt da, wo gewisse groBe Zellen, die sogenannten Mes-
enchymzellen, liegen. Dieselben finden sich an bestimmten Stellen
der Gastrula. Welche Umstinde sie dahin bringen, ist noch un-
bestimmt. Herbst und Drieschl) vermuten, dall ein Tropismus hier
zugrunde liegt, welcher diese Zellen zwingt, an die betreffenden
Stellen zu gehen. Ein Analogon dafiir, dal} Zellen gezwungen werden,
sich in bestimmter Weise anzuordnen, existiert ja im Falle der
Chromatophoren des Dottersackes von Fundulus, wo diese Zellen
auf die Blutgefilie kriechen und eine Scheide um dieselben bilden.
Dadurch kommt eine bestimmte Zeichnung im Embryo zustande.
So wenig nun diese Zeichnung schon im Funduluskeim bestimmt ist,
so wenig braucht das auch fiir die Lagerung der Mesenchymzellen
in der Larve des Seeigels der Fall zu sein. Die Bildung des Skelettes
beruht nun auf der Ausscheidung von Calciumkarbonat durch diese
Zellen. Es ist notig, dall die umgebende Losung etwas Calcium-
bikarbonat enthiilt. Das geloste Bikarbonat wird dann in der un-
loslichen Karbonatform von den Mesenchymzellen sezerniert. Jede
Anderung in der Zusammensetzung der umgebenden Losung, welche
die Lebenstitigkeit der Mesenchymzellen stort, hemmt auch den
Prozell der Skelettbildung. So ist auch die paradoxe Beobachtung
zu erkliren — die ich wiederholt gemacht habe, und von der ich
nicht weill, ob sie auch schon von anderen konstatiert worden ist —
dall eine Erhohung der Konzentration der Calciumsalze im See-
wasser die Skeletthildung verzogert oder hemmt. Von einer ge-
wissen oberen Konzentration an wirken die Calciumsalze giftig.
Natiirlich wirkt auch die Konzentrationserhthung jedes anderen
Bestandteils des Seewassers, wenn sie eine gewisse Grenze iibersteigt,
giftig und deshalb hemmend auf die Skelettbildung.2) Es liegt also
nE:ht_d.ﬁ_r_geringate Grund vor, anzunehmen, daf die Form des Ske-

1) a. a Q.

%) Vermutlich handelt es sich bei den Stérungen in der Knochenbildung des
Menschen darum, dal die Osteoblasten erkrankt sind, sber nicht um einen Mangel
an Kalksalzen,

Loeb, Dynamik. 18
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letts und das letztere bereits im unbefruchteten Ei vorbestimmt sei.
Das Skelett wird erst bestimmt durch die physikalisch-chemischen
Eigentiimlichkeiten der Mesenchymzellen. Im Ei brauchen nur Stoffe
zu existieren, welche direkt oder indirekt die Bildung der Mesen-
chymzellen bestimmen.

Auch die Verteilung der Kerne im Eimaterial scheint von keinem
wesentlichen EinfluB auf die Formbildung zu sein. Driesch hat See-
igeleier zwischen Objekttriger und Deckglas flachgedriickt. Solche
Eier furchten sich in etwas anderer Weise wie normal, und die Kerne
nahmen Stellen im Ei ein, die sie unter normalen Bedingungen nicht
eingenommen haben wiirden. Gleichwohl entstanden normale Plutei.
Auch bei den Eiern, die einige Zeit in Seewasser mit erhdhter Kon-
zentration gebracht werden, erfolgt, wenn sie in normales Seewasser
zuriickkommen, die Furchung meist abnorm. Gleichwohl kiénnen hier,
wenn die Eier nicht zu lange in der konzentrierten Lisung bleiben
und dadurch geschadigt werden, normale Embryonen entstehen.
Alle diese Beobachtungen stimmen zu der Annahme, dall das Ei
nicht denselben Grad der Kompliziertheit besitzt wie die Pluteus-
larve und erst recht nicht den des ausgewachsenen Tieres.

Bei den Larven der Seeigel und Echinodermen, iiberhaupt an
denen bisher derartige Versuche angestellt worden sind, war das
Protoplasma relativ wenig viskos und die Furchungszellen sehr leicht
verschiebbar. Es ist méglich, daB je nach dem Grade der Viskositat
oder Festigkeit des Protoplasmas und der Verschiebbarkeit der Zellen
gich etwas verschiedene Verhéltnisse ergeben.

Die Rippenquallen, wie z. B. Beroe, besitzen einen sehr einfachen
Korper, an dessen Auflenseite 8 sogenannte Rippen, mit Cilien ver-
sehene Lingsstreifen, sich befinden. Chun und spiter Driesch und
Morgan und Fischel fanden nun, daB, wenn die ersten zwei Furchungs-
zellen isoliert werden, jede Zelle eine Qualle mit der halben Rippen-
zahl, namlich 4 (statt 8) bildet. Fischel stellte ferner fest, dall, wenn
die Eier in mehrere Stiicke zerteilt werden, und jedes Stiick sich zu
einer Larve entwickelt, die Gesamtzahl der von diesen Larven ge-
bildeten Rippen die Zahl 8 nicht iibersteigt.!) Man gewinnt den
Eindruck, daB bereits im ungefurchten Ei die Zahl und Lage der
Rippen auf der Oberfliche desselben bestimmt ist. Dals die.Z&hl
und Lage der Rippen unabiinderlich im ungefurchten Ei vorbestimmt
ist, diirfte vielleicht darauf zuriickzufiihren sein, daB das Cteno-
phorenei bereits angendhert den Grad der Formfestigkeit besitzt,

.1] Fischel : Archiv f. Entwicklungsmechanik, Bd. 6. 1887.
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der der spiiteren Meduse zukommt. Dazu ist es nur notig, dall ge-
wisse Bestandteile des Eies namentlich an der Oberfliche im Gel-
zustand wie bei der Meduse sich befinden.l) Auch bei den Eiern
der Mollusken scheinen die einfachen Symmetrieverhiltnisse des
Kérpers schon im Ei vorgebildet zu sein. Es gibt bekanntlich rechts-
und linkswindende Schneckengehiuse. Das Gehiduse von Limnaea
gehort zu den rechtsgewundenen, das von Planorbis zu den links-
gewundenen. Nun war schon beobachtet worden, dafl die Eier der
rechtsgewundenen Schnecken eine unsymmetrische Furchung zeigen,
und zwar erfolgt dieselbe bei bestimmter Orientierung des Eies in
einer Spirale um die Achse. (Auf die Erliuterung des Ausdruckes
spiralige Furchung wollen wir hier nicht eingehen, da das folgende
auch ohne diese Details verstindlich ist.) Crampion2) und Kofoid3)
entdeckten nun unabhédngig voneinander, dal auch bei links-
windenden Schnecken eine spiralige asymmetrische Furchung statt-
findet, und zwar ist die Richtung der Furchung gerade die um-
gekehrte wie bei den rechtswindenden Schnecken. Bei diesen er-
folgt die Furchung in einer rechtsgewundenen Spirale, bei jenen
in einer linksgewundenen. Die Asymmetrie des Korpers bei Schnecken
ist also im Ei vorgebildet. Die Umstinde, welche eine derartige
Asymmetrie bedingen, konnen sehr einfacher physikalischer Natur
sein.4)

Eine noch weiter gehende Differenzierung hat E. B. Wilson5)
neuerdings bei Anneliden und Mollusken gefunden. Wir wollen hier
nur auf seine Annelidenbeobachtungen eingehen, da sie leichter ver-
stindlich sind als die Molluskenversuche. Wilson isolierte die beiden
ersten Furchungszellen von Lanice. Die ersten zwei Zellen, die bei
der ersten Furchung entstehen, sind etwas verschieden an GriBe.
Aus der grofleren entsteht normalerweise der segmentierte Rumpf
des Wurmes. Wenn nun eine der beiden Zellen des Zweizellenstadiums
zerstort wurde, so segmentierte sich die iibrigbleibende Zelle genau
80, als ob sie noch im Verbande mit der zerstérten Zelle wiire und
einen Teil in einem ganzen Embryo bildete. Spiiter aber treten

') Es wiire von Interesse, festzustellsn, ob bei den Ctenophoren ein einziger Rissen-
embryo durch Verschmelzung von zwei Eiern erzielt werden kann. Ich vermute
dﬂl?u;tu hier viel schwieriger sein wird als bei den Seeigeleiern, wenn es iiburhaupl:.
ge .

) Urampton: Ann. New York Acad. of Beience. 1804.

3) Kofoid: Proceed. Amerie. Acad. Arts and Beoience, Vol. 20. 1804,

4) Vgl. Conklin: Anatomischer Anzeiger, Bd. 23, S. 577. 1903.

) E. B. Wilson: Bcience, Vol. 20, p. 748. 1904. — Journal of E ;
Zoology, Vol. 1, p. 1. 1904, xperimental

18*
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typische Unterschiede in der Entwicklung auf. Die isolierte hintere
(groBere) Zelle entwickelt sich zu einer segmentierten Larve, deren
Rumpf nahezu véllig normal ist, die aber am Kopf erhebliche De-
fekte zeigt. Derselbe ist nimlich mehr oder weniger unsymmetrisch
und hat nur ein Auge (in den bisher von Wilson beobachteten Fillen),
withrend die normale Larve zwei symmetrische Augen hat. Die
isolierte vordere Zelle bildet keinen Rumpf und keine Metameren.
Aber sie bildet auch keinen normalen Kopf, insofern als beigpiels-
weise diesen Larven die Augen fehlen. Beide Zellen, wenn sie isoliert
sind, bilden aber einen Prototroch und eine pritrochale Region,
Wilson zieht daraus den Schlufl, dafi das Material fiir die Bildung
des Rumpfes wenigstens in der hinteren Zelle angesammelt ist.
Dagegen konnen wir nicht annehmen, dall eine weitere Mosaik im
Ei besteht. Denn damit ist die Tatsache doch nicht recht vereinbar,
dafl die hintere Zelle einen, wenn auch asymmetrischen Kopf mit
einem Auge bildet, wihrend die vordere Zelle iiberhaupt kein Auge
zu bilden imstande ist. Hier kommen wir wohl nicht ohne die An-
nahme durch, dall spezifisches Material, das fiir die Entwicklung
der Augen nétig ist, in den hinteren Zellen oder unter Mitwirkung
der hinteren Zellen gebildet wird, eine Moglichkeit, die Wilson auch
diskutiert.

Wir wollen nicht weiter in die Einzelheiten dieses nmfangreichen
Gebietes eingehen, auf dem durch die glinzenden Arbeiten von
Boveri, Chabry, Conklin, Driesch, O. Hertwig, Morgan, Pfliger, Roux,
Oscar Schultze, Whitman, E. B. Wilson und vielen anderen eine neue
Embryologie entstanden ist. Wir wollten hier nur soweit auf den Gegen-
stand eingehen, als nitig erschien zu zeigen, dall es der Beherrschung
durch die physikalische Chemie zuginglich ist. Auch wo wir die
relativ groBte Priaformation im Ei besitzen, handelt es sich nur
um relativ einfache Differenzierungen, die an Grad der Kompliziert-
heit den Fall des Nebeneinanderbestehens von zwei oder drei Phasen
(fliissige oder feste oder beide) nicht iibersteigt. Daneben aber finden
offenbar stetige chemische Prozesse statt, die zu weiteren Diffe-
renzierungen fithren, und auf diese muf sich die weitere Aufmerk-
samkeit der Biologen richten.

Die Tatsachen der kiinstlichen Parthenogenese haben oft den
Gedanken angeregt, ob es nicht moglich sei, aus einem Spermatozoon
allein, d.h. ohne Ei, einen Embryo hervorzubringen, etwa durch
Kultivierung des Spermatozoons in einem geeigneten Nihrboden.
Ich habe mir selbst diese Aufgabe wiederholt gestellt, bin aber zu



{her Vererbung. 7T

der Uberzeugung gekommen, daf die in den letzten beiden Vor-
lesungen besprochenen Tatsachen die Lisung dieser Aufgabe ent-
weder vollig ausschlieBen, oder vor der Hand wenigstens unmoglich
machen. Es unterliegt keinem Zweifel mehr, dal der Embryo durch
das Ei bestimmt ist, und daB fiir die erste Entwicklung das Sper-
matozoon wesentlich, wenn nicht ausschliefilich, nur vermige seiner
entwicklungserregenden, aber nicht vermdge seiner vererbenden
Wirkungen in Betracht kommt. Der Grund hierfiir wird uns besonders
klar, wenn wir beriicksichtigen, daB3 das Protoplasma des Eies eine
Struktur besitzt, die wenigstens die Hauptachsen und Haupt-
symmetrieverhiltnisse des Embryo bestimmt. Es ist also fiir das
Spermatozoon im Ei nicht bloB ein Nihrboden, und nicht blof3
lebendes Protoplasma schlechthin, wie es in jeder Zelle existiert, ge-
geben, sondern Protoplasma mit einer gewissen Differenzierung; die
letztere mag freilich einfach sein, aber sie bestimmt den Embryo.
Eine andere Frage wiirde es sein, ob ein Spermatozoon Wachstum
zu erregen imstande ist, ohne Bildung eines Embryo. Die Ansicht,
dal} ein Spermatozoon sich zu einem Embryo entwickeln konne, ist
offenbar auf dem Boden der Weismannschen Annahme entstanden,
dafl der Kern fiir die Entwicklung und Vererbung mafBgebend sei,
wiihrend es sich mehr und mehr herausgestellt hat, dal, was an
Priaformation des Embryo im Ei vorhanden ist, nicht im Kern,
sondern im Protoplasma des Eies zu suchen ist.

4. Die Regulation der Fortpflanzung.

Wir definierten lebende Organismen als Maschinen, welche sich
selbst erhalten und neue Maschinen der eigenen Art hervorbringen.
Die automatischen Regulierungsvorrichtungen, welche das letztere
Resultat bedingen, sind trotz ihrer groflen Bedeutung so gut wie
vollig unverstanden.

Namentlich durch Bover: ist dargetan worden, daB schon sehr
friih im Embryonalleben ein Teil der Eisubstanz als Grundlage fiir
die Entwicklung der Keimdriisen des betreffenden Individuums auf
die Seite gelegt wird. Wiihrend der iibrige Teil des Eies sich zu den
verschiedenen Organen des Kérpers umbildet, bleibt dieser Teil,
was er ist, ndmlich embryonale Substanz, nur nimmt er an Masse
zu. Wie dieser letztere Vorgang erfolgt, ist unbekannt. Nur in einem

1) Miescher: Histochemische und physiologische Arbeiten, Leipzig 1807,
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sucht. Die Lachse verlassen bekanntlich den Ozean und wandern
stromaufwiirts in die Fliisse, um zu laichen. Wenn die Lachse in
die Fliisse hinaufsteigen, so besitzen ihre Hoden und Owarien ge-
ringes Gewicht, withrend ihre Muskeln kriiftig entwickelt sind. Wih-
rend der Hoden beim Wintersalm oft nur 1/, 4, bis 1/;,, des Kérper-
gewichts betriigt, ist das Gewicht des reifen Hodens, einige Monate
spiiter, ca. 5 9, des Korpergewichtes. Bei den weiblichen Fischen
ist das relative Gewicht des reifen Ovariums noch viel betricht-
licher. Nach Miescher nun nehmen die Lachse wihrend des Auf-
enthaltes im Siilwasser — wenigstens verhalten die von ihm unter-
suchten Rheinlachse bei Basel sich so — keine oder so gut wie keine
Nahrung auf. Wo soll das Material fiir das Wachstum der Eierstécke
und Hoden herkommen? Miescher beobachtete nun, daB die Sub-
stanz der Rumpfmuskeln des Lachses in demselben Verhiltnis ab-
nimmt, wie die Keimdriisensubstanz zunimmt. Die eiweiBhaltigen
Gewebe des Rumpfmuskels werden beim Lachse verfliissigt, ge-
langen in die Blutbahn und werden hier allen Organen zugefiihrt,
gerade wie Eiweill, das aus der Nahrung kommt. Die Keimdriisen
sind wohl imstande, dem Blute mehr von diesem Material wegzu-
nehmen als die iibrigen Organe, weil ohne das ihr relativ groBes
Wachstum nicht mdéglich wire. Vielleicht handelt es sich anch
hier darum, dall das in der Blutbahn zirkulierende Eiweill rascher
in die Keimdriisen diffundiert oder hier sofort in eine unlgsliche
Modifikation iibergefithrt wird, wodurch neues flissiges Eiweill
nachfliefen mufll. (Vielleicht nimmt in den Keimdrisen um diese
Zeit die Menge gewisser Enzyme zu, die mit der Synthese der Globu-
line zu Verbindungen mit grollerem Molekualrgewicht zu tun haben.)
Miescher weist dabei auf ein verschiedenes Verhalten der weiblichen
und miinnlichen Tiere hin. In den Keimdriisen der ménnlichen
Tiere wird das Eiweil, das aus dem Blut aufgenommen wird, zum
Teil weiter zersetzt, und diese Zersetzungsprodukte — Protamin,
Guanin, Sarkin — sammeln sich in den Samenfiden. Bei den Weib-
chen tritt dagegen dieser Prozell zuriick, und das Eiweill des Blutes
wird zum Aufbau der Eier verwendet, deren Masse ja viel groBer
ist als die der Samenfiden.

Miescher legt Gewicht darauf, dall beim Lachs das Eiweil, das
fir den Aufbau der Geschlechtsprodukte benutzt wird, nicht aus
der Nahrung stammt, sondern aus den Rumpfmuskeln des Tieres
selbst. Allein er weist darauf hin, daB es fiir den Aufbau der Ge-
schlechtsprodukte gleichgiiltig ist, woher das Eiweill stammt, und
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es ist sehr wahrscheinlich, daB im allgemeinen das Eiweill fiir den
Aufbau der Geschlechtsprodukte aus der Nahrung stammt, und dall
der von Miescher untersuchte Fall eine Ausnahme ist. Der Gedanke
Mieschers aber, dafl das Material eines Organes des Korpers zum
Aufbau eines anderen dienen kann, ist zweifellos richtig, und so mag
es berechtigt sein, seine Hypothese iiber die Ursache des Schwundes
der Rumpfmuskulatur beim geschlechtsreifen Lachs hier wiederzu-
geben. Er nimmt an, daB der Hungerzustand beim Lachse eine
verlangsamte Blutzirkulation bedingt (infolge von vermindertem
GefiBtonus). Die verlangsamte Zirkulation bedingt mangelhafte
Sauerstoffzufuhr. Auf Grund der Pasteurschen Behauptung, dall
die Girtitigkeit der Hefezellen bei Sauerstoffmangel gehoben wird,
stellt Miescher sich vor, daBl auch im Muskel die hydrolytische Titig-
keit bei Sauerstoffmangel zunimmt, dall es zu einer Art Selbstver-
dauung kommt, wodurch die Muskelsubstanz verfliissigt wird und
in die Zirkulation gerit.

Neben den automatischen Einrichtungen zur Bildung der Ge-
schlechtsdriisen mul} es auch automatische Einrichtungen geben,
welche dazu fithren, dall die minnlichen Geschlechtszellen dem FEi
zugefithrt werden. Die hier vorliegenden Einrichtungen sind relativ
durchsichtig, es handelt sich, wie schon friither angedeutet, um spe-
zielle Fille von Tropismen. Dall auch der Kopulationsvorgang,
d. h. das Umklammern des Weibchens durch das Minnchen, sich
den Tropismen unterordnet, sei durch ein Beispiel erliutert. Bei
den Gammariden ergreifen die Minnchen den Riicken der Weibchen
und schwimmen mit denselben tagelang umher. Die Schwimm-
bewegungen werden vom Minnchen ausgefithrt, wihrend das Weib-
chen passiv an der Bauchseite des Minnchens getragen wird. S..J. Hol-
mes hat untersucht, welche Umstinde diese Reaktion bedingen.1)
Er fand, daBl die Mannchen nicht aus der Ferne durch das Weibchen
angelockt werden, sondern dasselbe nur umklammern, wenn sie zu-
fallig mit demselben in Berithrung kommen, und dal es sich hierbei
nur um eine stereotropische Reaktion handelt. Er fand nimlich,
daBl geblendete Minnchen oder Minnchen, welchen die Geruchs-
organe (die ersten Antennen) abgeschnitten sind, diec Weibchen
ebensogut umklammern wie die normalen Minnchen. Andererseits
fand er, dall, wenn die Weibchen in demselben Gefil mit den Minn-
chen, aber durch ein Netz von Draht von denselben getrennt waren,
die Minnchen sich nicht im geringsten um sie kiimmerten. Dal es
gich um eine Kontaktreaktion handelt, konnte aber dadurch be-
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Regeneration.

1. Hypothese der Organbildung von Sachs.

Der wissenschaftlichen Analyse der embryonalen Entwicklung im
Ei steht ein Ubelstand im Wege, nimlich die Kleinheit des Raumes,
in dem sich die verschiedenen Organbildungsvorginge gleichzeitig
abspielen. Es scheint mir daher, daB es fiir die Physiologie der Organ-
bildung wichtiger wire, den letzteren Vorgang bei der Regeneration
anstatt im Ei zu studieren. Bei vielen Pflanzen und Tieren wird,
wenn ein Organ abgeschnitten wird, ein dem verlorenen gleichartiges
erzeugt, und das bezeichnen wir als Regeneration. Hierbei kinnen
wir die Bedingungen der Organbildung fiir jedes Organ isoliert unter-
suchen und die Schwierigkeiten, welche bei der Organbildung im
Embryo existieren, vermeiden. In der Tat ist auch die einzige Hypo-
these der Organbildung, welche auf Wissenschaftlichkeit im Sinne
der Physik und Chemie Anspruch erheben kann, ndmlich die von
Sachsl), von der Beobachtung der Regenerationsvorginge ausge-
gangen.

Sachs setzt es als selbstverstindlich voraus, daBl den Verschieden-
heiten in der Form der Organe Verschiedenheiten in ihrem chemischen
Aufbau voraufgehen, und dall diese chemischen Verschiedenheiten
auch die Ursachen der Verschiedenheiten in der Struktur der Organe
sind. Als einen Beleg fiir diese Ansicht fiihrt er seine Versuche iiber
den EinfluB} des Lichtes auf die Bliitenbildung an. Bringt man bei-
spielsweise Pflanzen von Tropaeolum majus im Friihjahr ins Finstere,
so sind dieselben nicht imstande, ihre bereits angelegten Bliiten-
knospen zur Entwicklung zu bringen. Im Finstern ist die Assimila-
tionstitigkeit der griinen Blitter verhindert, und Sachs schloB, daB

') Sachs: Btoff und Form der Pflanzenorgane. Arbeiten des bot. Instit, Wiirz-

burg, Bd. II. 1880. — Gesammelte Abhandlungen iiber Pflanzenphysiologie, Bd. II,
8. 1159. Leipzig 1892,
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besondere zur Bliitenbildung nitige Stoffe im Dunkeln in den Blittern
nicht gebildet werden kiénnen. Im Licht aber werden diese Stoffe
gebildet und flieBen von den Blittern aus mit dem Saftstrom den
nichsten Bliitenknospen zu. Dagegen bildeten die ins Finstere ge-
setzten Tropaeolumstimme grofle (etiolierte) Sprosse, und Sachs
schlieBt mit Recht, dafl, wenn es nur auf die Quantitit und nicht
die Qualitit des im Saftstrome zirkulierenden Materials ankime,
die Tropaeolumpflanzen Bliiten hiétten bilden miissen, denn die
Masse des zur SproBibildung benutzten Materials war ein Vielfaches
dessen, was zur Bliitenbildung nétig gewesen wire. Diese Versuche
weisen also darauf hin, dafl unter dem Einfluf} des Lichtes in den Blat-
tern besondere Stoffe zur Entwicklung der Bliiten in kleiner Menge
stetig gebildet werden. Stellt man den Gipfelteil allein ins Dunkle,
wahrend das Licht die Bliatter trifft, so bilden sich am Gipfelteil
Bliiten. ,,Es fehlt also den ganz ins Finstere gestellten Pflanzen
nicht an organisierbarem Stoff iiberhaupt, sondern speziell an den-
jenigen Substanzen und Kriiften, welche zur Bliitenbildung spezifisch
geeignet sind."

Es stimmt mit diesen Ideen iiberein, ,,daBl Zwiebel- und Knollen-
pflanzen, wie Tulipa, Hyacinthus, Iris, Crocus, im zeitigen Friihjahr
zum Austreiben im Finstern veranlafit, neben ginzlich etiolisierten
Laubblittern normal geformte und gefiarbte Bliiten entwickeln.™
In diesen Pflanzen werden eben die Stoffe, welche zum Bilden der
Bliiten notig sind, in den Reservestoffbehiltern aufgespeichert und
sind dann fiir die Bliitenbildung im folgenden Frithjahr disponibel.
Diese Hypothese, daf3 besondere bliitenbildende Stoffe in den Pflanzen
gebildet werden, wire der experimentellen Priifung zuginglich, aber
meines Wissens ist bisher kein derartiger Versuch gemacht worden.

Sachs verallgemeinerte nun diese Hypothese und iibertrug dieselbe
auf die Bildung aller Organe. Nicht die Menge der gebildeten Stoffe
allein bestimmt die Natur der Organe, welche die Pflanze damit zu
bilden imstande ist, sondern hierfiir ist auch die Mischung und Qualitat
derselben maBgebend. Es gibt also nach Sachs so viele spezifische
Bildungsstoffe in einer Pflanze, als dieselbe verschiedene Organe
bildet. Es liegt auf der Hand, dal diese Ansicht sehr wohl mit den
Vererbungshypothesen, welche durch die Arbeiten von Mendel und
de Vries nahegelegt werden, harmoniert. In einem Bilde ausgedriickt
stellt Sachs seine Theorie der Organbildung in folgender Form dar.
,Wir konnen uns den Vorgang ihnlich vorstellen wie die aufein-
ander folgenden Prozesse in einer chemischen Fabrik, wo aus dem
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urspriinglichen Rohmaterial nach und nach chemische Verbindungen
der mannigfaltigsten Art entstehen, bis endlich das wertvollste Pro-
dukt, vielleicht nur in #uBerst kleiner Menge zur Reindarstellung
gelangt. Wenn diesen Betrachtungen gegeniiber die direkte Be-
obachtung uns als Baumaterial der Organe immer wieder anscheinend
gleichartiges Protoplasma, Stirke, Zucker, Fett erkennen lallt, so
kénnen in diesen Substanzen selbst Unterschiede der oben ange-
deuteten Kategorie vorhanden sein, oder aber wir kénnen uns auch
vorstellen, daB sehr kleine Quantititen gewisser Stoffe jene Stoff-
massen, mit denen sie gemischt sind, dazu bestimmen, in verschie-
denen organischen Formen zu erstarren. Um nur ein Beispiel hervor-
zuheben, scheint es, dall die Bliiten- und Fruchtbildung von einer
fortschreitenden Ansammlung der in der KErde gewdhnlich sehr
sparsam vorhandenen Phosphate abhingt, und dali erst dann die
Pflanze zur Bliiten- und Fruchtbildung fortschreitet, wenn ein gewisser
UberschuB8 der Phosphate den anderen Aschenbestandteilen gegen-
iiber in den Siften eingetreten ist, was ebensowohl bei sonst duflerst un-
giinstiger wie bei vollkommenster Erndhrung der Pflanze stattfinden
kann. Dem entspricht es z. B., daB die normal erst im zweiten Jahr
bliihende Runkelriibe auf einem stark mit Phosphaten gediingten
Boden hiufig schon im ersten Jahre zur Bliitenbildung iibergeht.‘

Von diesem Standpunkte aus nimmt Sachs das Problem der Re-
generation in Angriff. Denken wir uns ein Stiick aus einem Zweige
eines Weidenbaumes geschnitten, so bildet dieses Stiick unter ge-
eigneten Bedingungen am basalen Schnittende Wurzeln, am apikalen
Schnittende Sprosse. Sachs wirft die Frage auf: ,wie kommt es,
daf die bloBe Abtrennung eines Stiickes eine Neubildung von Or-
ganen an Orten hervorruft, wo sie ochne diese Abtrennung oder ohne
andere storende Einfliisse niemals eintreten wiirde.”* Die Antwort
gibt er im Sinne seiner Theorie. Duhamel hatte von der Existenz
von zwei Saftstromungen gesprochen, eine abwirts, welche wurzel-
bildende Stoffe fiihrt, und eine aufwiirts, welche sproSbildende Stoffe
filhrt. Sachs stellt sich vor, ,,daf, solange eine grinblitterige Pflanze
mit aufrechtem Stamm in Ernihrung und Wachstum begriffen ist,
die spezifischen Bildungsstoffe der Wurzel von den assimilierenden
Blittern dem am untern Ende des Stammes befindlichen Wurzel-
system zuflieBen, wihrend die sproBbildenden Stoffe ebenso nach
den Vegetationspunkten des Stammes und der Zweige hin aufwiirts
steigen. Wird nun ein Stiick des Stammes oder der Wurzel abgeschnit-
ten, so ist durch die Schnittflichen selbst ein Hindernis fiir die weitere
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Bewegung gegeben.” Die wurzelbildenden Stoffe werden sich am
basalen Ende des Zweiges ansammeln und hier Wurzeln zur Aus-
bildung bringen, und die sproBbildenden Stoffe werden gich am
apikalen Schnittende anhéufen und hier die Entstehung von Sprossen
begiinstigen.

Eine auBerordentlich schone Bestiitigung findet die Sachssche
Hypothese in den Regenerationserscheinungen bei Blittern. Die
Blitter sind die Fabriken, in denen Zucker und vielleicht auch andere
Stoffe in der Pflanze gebildet werden. Diese geldsten Bestandteile
flielen aus den Blittern nach der Basis und hier dem Stamme zu.
Schneidet man nun Blitter, z. B. bei einer Begonia, ab, so entstehen
Sprosse und Wurzeln an der basalen Schnittfliche des Blattes. An
der Spitze des Blattes dagegen kommt es zu keinen Neubildungen.
Goebel hat die Sachssche Hypothese durch eine groBle Zahl eklatanter
Versuche an Pflanzen gestiitzt.

Im AnschluB an Versuche, welche im niachsten Abschnitt ge-
schildert werden, haben neuerdings Osterhout und ich die Sachssche
Hypothese bei Weidenstimmen einer Priiffung unterzogen. Bei
Weidenstammen finden sich Sprof3- und Wurzelanlagen in der Rinde.
Fiir gewohnlich kommen die Wurzelanlagen nicht zur Entwicklung,
was ja Sachs durch seine Hypothese zu erkliren versucht hat. Sollte
nun ein Stromungsvorgang im Sinne von Duhkamel und Sachs es be-
stimmen, dafl sproBbildende Stoffe zuerst in der notigen Menge
nach dem apikalen Schnittende gefiihrt werden und wurzelbildende
Stoffe nach dem entgegengesetzten Ende, so sollte man erwarten,
daf} eine Ligatur, um die Mitte eines solchen Sprosses gelegt, eben-
falls wie ein Schnitt wirken miiBte. Das ist nun in der Tat, wie wir
fanden, im allgemeinen der Fall. Legt man eine feste Ligatur an,
so bilden sich zuerst Wurzeln dicht oberhalb der Ligatur und Sprosse
dicht unterhalb derselben; selbstverstandlich bilden sich auch wie
gewohnlich Sprosse am #uflersten apikalen und Wurzeln am &ufiersten
basalen Ende. Hilt man die Stimme lingere Zeit in mit Wasser-
dampf gesittigtem GefidBe, so konnen sich spiiter an den verschie-
densten Stellen des Stammes Wurzeln und Sprosse bilden. Die
Ligatur wirkt wie ein Ringelschnitt durch die Rinde.

2. Heteromorphose und Regeneration bei Tubularien.

Der einzig sichere Weg, auf dem wir hoffen diirfen iiber die Ur-
sachen der Organbildung ins Klare zu kommen, besteht darin, dali
wir Methoden finden, durch welche es maglich wird, jedes beliebige
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Organ eines Tieres an jeder beliebigen Stelle seines Korpers hervor-
zurufen. Im allgemeinen besteht die Regeneration in dem Ersatz
eines abgeschnittenen Organs durch ein ihm physiologisch gleich-
wertiges. Ich stellte mir vor 17 Jahren die Aufgabe, abgeschnittene
Organe durch morphologisch ungleichwertige zu ersetzen. Die Durch-
filhrung dieses Versuches, den ich als Heteromorphose bezeichnete,
gelang damals allgemein bei Hydroidpolypen und einer Ascidie.
Seitdem sind Heteromorphosen bei
Reprisentanten der verschieden-
sten Tiergruppen hervorgerufen W
worden . 2

Tubularia mesembryanthemum 8
(Fig. 40) des Mittelmeers und T. a
crocea der kalifornischen Kiiste
sind Hydroidpolypen, die aus einem
ca. 2—6 em langen unverzweigten
Stamm bestehen, der am aboralen
Ende inStolonen oder Haftwurzeln,
am oralen Ende in einen Polypen P
ausliuft. Schneidet man nun ein
Stiick a b (Fig. 41) aus dem Stamm
von Tubularia, so sollte sich nach
den Beobachtungen von Allman am
oralen Schnittende a (Fig. 41) ein
Polyp, am aboralen Schnittende b b
ein Stolon bilden. Allman be- S
zeichnete deshalb dieses Tier als
s polarisiert”, in dem eben jedes
Element aus dem Stamme des
Tieres eine verschiedene aborale
und orale Seite habe. Ich setzte es
mir zur Aufgabe, gerade bei diesem
Tier Heteromorphosen herbeizufiihren, und es gelang mir, ein Ver-
fahren zu finden, durch das man ausnahmslos mit Sicherheit einen Po-
lypf-:n am aboralen Schnittende b hervorrufen kann. Es ist nimlich nur
nétig, das Stiick a b verkehrt, d. h. mit dem oralen Schnittende @, in
dep Sand zu Bte:uken. An dem in dem Sand steckenden Ende findet
keine Regeneration statt, vermutlich wegen Sauerstoffmangel, wihrend
an dem aboralen Ende, das frei vom Seewasser umspiilt ist, in diesem
Versuche, wenn iiberhaupt eine Regeneration stattfindet, ausnahms-

Fig. 40 und 41,

Tubularin mesembryanthemuom.
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los ein Polyp gebildet wird.l) Durch Unterdriickung der Polypen-
bildung am oralen Ende kann man also mit Sicherheit eine Polypen-
bildung am aboralen Ende hervorrufen, wenn dieses nur frei vom
Seewasser umspiilt wird oder vielleicht richtiger zur Geniige mit
Sauerstoff versorgt wird. Dagegen gelang es mir nicht, eine Methode
zu finden, durch welche mit Sicherheit eine Wurzelbildung am oralen
Pole hervorgerufen wird. Die Wurzelbildung bei diesen Tieren zu
beherrschen, ist weder mir noch anderen bisher gelungen.
Schneidet man ein Stiick a b einer Tubularie aus und 1a6t beide
Enden frei von Seewasser umspiilen, so bildet sich am oralen Schnitt-
ende ausnahmslos ein Polyp. Am aboralen Schnittende bilden sich
in einem Prozentsatz der Fille Stolonen, in den iibrigen Fillen
Polypen, und man erhiilt so heteromorphe Tiere, die an jedem Ende

Fig. 42.
Heteromorphose bei Tubularia. Ein nener Polyp ist an jedem Sechnittende des Stickes ab.
das ans dem Stamm einer Tubularia geschnitten war, gewachsen.

in einen Polypen enden. (Fig.42.) Bei Tubularia crocea bildeten
sich in ca. 10 9, der Fillle am aboralen Schnittende Stolonen und
in etwa 90 9, der Fille Polypen. In 90 9, der Fille also hatte man
Tjere, welche an beiden Enden in einen Polypen ausliefen (Fig. 42).
Aber ‘auch in diesen Fillen bestand ein deutlicher Unterschied in
der . Geschwindigkeit der Regeneration der beiden Polypen. Der
orale Polyp bildet sich namlich so gut wie ausnahmslos friiher als der
aborale Polyp. Der Zeitunterschied betrigt manchmal nur einen
oder zwei Tage, manchmal aber auch erheblich mehr. Auler t?e.r
Temperatur scheint hierbei der Zustand der einzelnen Kulturen eine
Rolle zu spielen. Es besteht also auch in diesem Falle noch eine
Andeutung einer Polaritit, insofern als am oralen Pole der Puly:p
gich ausnahmslos friiher bildet als am aboralen. Was ist nun die

i i i i 1. Hetaro-
1) Loeb: Untersuchungen zur physiologischen Morphologie der Tiere. L
morphoge. Wiirzburg 1891, (Die Schrift erschien 1800, was ich Cerfoniaine gegen.
iiber bemerken michte.)
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Ursache dieser Polaritit? Man konnte denken, daB gewisse Stoffe
oder Bedingungen am oralen Ende angehiuft seien, welche dem
aboralen Stammende fehlen, und welche bedingen, daBl am oralen
Ende eines aus dem Stamm geschnittenen Stiickes die Polypenbildung
frither eintritt als am aboralen Ende, wenn nicht iiberhaupt hier
eine Stolonenbildung eintritt. Aber diese Méoglichkeit konnte ich durch
folgenden Versuch widerlegen. Es sei a b (Fig. 43) ein aus einem Po-
lypen geschnittenes Stiick. Dasselbe werde durch einen Querschnitt
in der Mitte in die beiden Stiicke a ¢ und d b (Fig. 43)
zerlegt. Bleiben nun alle vier Schnittenden gleich o
miBig von gut durchliiftetem Seewasser umgeben, so

bilden sich zuerst Polypen an den oralen Enden a und \\\\'\m{

d (Fig. 43) der beiden Stiicke, und zwar entstehen :
diese Polypen gleichzeitig. Erst spiter bilden sich a
die aboralen Polypen ¢ und b, und zwar ebenfalls
gleichzeitig. Es handelt sich also bei dieser zeitlichen
Polaritit nur darum, daB jedesmal das vorn gelegene
Schnittstiick frither einen Polypen bildet als das ab-
orale Ende.

Im Sinne der Sachsschen Theorie lie sich diese
Beobachtung so deuten, dal} die hier vorliegende Po-
laritit die Wirkung eines Stromungsvorganges ist,
wobei gewisses Material rascher an die orale Schnitt-
offnung gefithrt oder von der aboralen Schnittéffnung
weggefithrt wird. Es schien mir, dafl das sich durch
eine Ligatur um die Mitte des Stammes entscheiden b
lieBe. Eine solche Ligatur sollte den Stromungsvor-
gang unterbrechen, und alsdann sollte die Regene-
ration der Polypen an beiden Schnittenden gleich-
zeitig eintreten. Ich fand nun in der Tat, daB, wenn
man die Ligatur mittels eines feinen Seidenfadens um Fic. 43.
ein aus einem Tubulariastamm geschnittenes Stiick 7
ab legt und beide Schnittenden von Seewasser frei umspiilen 1ift,
der Polyp sich an beiden Enden fast gleichzeitig bildet.1) Ohne diese
Ligatur bildet sich am aboralen Schnittende entweder eine Wurzel,
oder wenn sich ein Polyp bildet, so tritt diese Bildung erst einige
Tage spiter ein als am oralen Schnittende. Gleichzeitig und un-
abhiingig von mir hat auch Godlewski®) diesen Ligaturversuch, von

ja e

1 Loeb: Pﬂ_iigﬂra Archiv, Bd. 102, 8. 152. 1004.
*) Godlewski: Archiv fiir Entwicklungsmechanik, Bd. 18, 8. 111, 1904.
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anderen Gesichtspunkten jedoch, angestellt und dasselbe Resultat
erhalten.

Ich hatte schon in meiner fritheren Arbeit gezeigt, dall die Unter-
driickung der Polypenbildung am oralen Schnittende es zur Folge
hat, daB} die Polypenbildung am aboralen Ende eines aus einem
Tubulariastamm geschnittenen Stiickes beschleunigt wird und fast
ebenso rasch erfolgt wie sonst am oralen Ende derartiger Bruch-
stiicke. Man konnte sich vorstellen, dafi ein Stromungsvorgang im
Stamm existiert, welcher gewisses Material, das zur Polypenbildung
notig ist, in der Richtung vom aboralen zum oralen Stammende fiihrt,
und so die Ansammlung dieser Stoffe in geniigender Konzentration am
aboralen Ende verzogert. Dal} im Stamm Material genug zur Bildung
von mehr als einem Polypen auf einmal vorhanden ist, wird dadurch
bewiesen, dafi, wenn man einen Stamm in viele kleine Stiicke schneidet,
jedes dieser Stiicke mit der gewohnlichen Geschwindigkeit einen
Polypen an seinem oralen Schnittende bildet. Es bleibt also nur
die Annahme iibrig, daB durch einen Stromungsvorgang im Stamm
etwas Material vom aboralen Ende weggefiihrt wird, vorausgesetzt,
daB die Annahme eines solchen Strémungsvorganges iiberhaupt
richtig ist. Unterdriickt man die Bildung des Polypen am oralen
Schnittende, so wird dieser Stromungsvorgang oder die Ansammlung
des Materials am oralen Ende gehemmt, und dasselbe wird durch
eine Ligatur des Stammes bewirkt.

Bestehen nun irgend welche Anzeichen, daf} ein solcher Stromungs-
vorgang und im Zusammenhang damit irgend eine Materialansamm-
lung an der Stelle stattfindet, an der sich der Polyp bildet? Das ist
in der Tat der Fall. Der Stamm der Tubularie ist hohl und der Lange
nach durch eine membrandse Wand in zwei Hohlrdume geteilt. Die letz-
teren kommunizieren durch ein Loch am oralen und aboralen Ende des
Stammes. Durch Flimmerbewegung des Endothels wird die Flussig-
keit, welche die Hohlrdume ausfiillt, in Zirkulation gehalten, so daB
dieser Strom auf der einen Seite der Scheidewand gegen den Polyp
auf der anderen Seite gegen die Wurzel hin gerichtet ist. In diesem
Strom zirkulieren pigmentierte Kérnchen, rote und gelbe, die aus
dem FEndothel stammen. Ob diese Kornchen Atempigmente, d. h.
wie das Oxyhiimoglobin Sauerstofftriiger sind, bleibt dahingestellt,
obwohl die Annahme nahe liegt. Wenn man nun ein Stiick aus dem
Stamm einer Tubularie schneidet, so bemerkt man, dafl das Pigment
sich zuerst in groBerer Menge an dem Schnittende des Stammes
sammelt, wo zuerst der Polyp gebildet wird. Auch durch Modifika-
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tionen dieses Versuches liBt sich dartun, dal im allgemeinen der
Polypenbildung an einer Stelle auch eine Ansammlung von Pigment-
kirnchen an dieser Stelle voraufgeht. Dafl nun diese Pigment-
kirnchen die spezifische polypenbildende Substanz im Sinne von
Sachs sind, 1aBt sich natiirlich nicht beweisen, obwohl zugunsten dieser
Annahme der Umstand spricht, dal nur Stamme mit Zirkulation
regenerieren, und dall unter gleich giinstigen Versuchsbedingungen
die Staimme, welche viel Pigment enthalten, meist rascher regenerieren
als die pigmentarmen. Der Umstand, dall, wie Mi} Stevens fand,
diese Pigmentkornchen in den neugebildeten Polypen gehen und von
diesem zum Teil ausgeworfen werden, spricht aber nicht, wie Morgan
meint, gegen die Moglichkeit, daBl die Pigmentkirner fiir die
Polypenbildung von Bedeutung sind. Sie konnten ja recht wohl
Material (Sauerstoff oder andere Stoffe) fiir die Polypenbildung
liefern. Rote Blutkérperchen gehen ja regelmiéflig im Korper zu-
grunde, ohne dali man hieraus auf die Bedeutungslosigkeit der-
selben schliel3t.

Es ist aber auch sehr wohl miglich, dall der Siiftestrom, um
den es sich hier handelt, gar nicht der erwihnte Zirkulationsstrom
ist, sondern ein Saftstrom, der wie beil den Pflanzen durch die Zellen
selbst geleitet wird.

Es ist vielleicht wichtig, besonders hervorzuheben, dafl der Re-
generationsvorgang bei der Weide sich in einem wesentlichen Punkt
von dem entsprechenden Vorgang bei Tubularia unterscheidet. In
dem ersteren Fall geht die Regeneration nicht von der Wundstelle aus,
sondern es wichst nur die Anlage einer Wurzel oder eines Sprosses,
die schon vorher dort existierten, in der Nihe der Schnittfliche
aus. Der Gedanke, dali der Wundreiz oder die verinderte Umgebung
eine Wurzelanlage am basalen Teil eines abgeschnittenen Weiden-
sprosses zum Austreiben bringen, ist deshalb ganz ausgeschlossen.
Die betreffende Anlage liegt wie vor dem Abschneiden des Sprosses
inmitten unverletzten Gewebes und wird vom Messer nicht beriihrt.
Was hier geiindert ist, ist offenbar die Stoffwanderung oder Stoff-
ansammlung, wobei das Auswachsen der Anlage erleichtert wird.
Es kann auch an jeder beliebigen anderen Stelle des Stammes eine
Wurzel zum Auswachsen kommen. Bei der Tubularie dagegen findet
eine Polypen- oder Wurzelbildung nur am freien Schnittende statt.
Ob das mit der Tatsache zusammenhingt, daB das Sauerstoff-
bediirfnis bei der Regeneration von Tubularia besonders hoch ist,
vermag ich nicht anzugeben; méglich ist es immerhin.

Loeb, Dynamik, 19
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Man koénnte sich nun vorstellen, dall der Unterschied der Re-
generation bei Tubularia und dem Weidenstamm darin bestinde,
daB bei der Tubularia jede Zelle des Korpers als eine Anlage fiir den
gpiiteren Polypen angesehen werden kinne, wihrend bei den Weiden-
stimmen die Anlagen der neuen Organe nur an bestimmten Stellen
der Rinde lokalisiert sind. Wiirde nun der Tubularienstamm durch-
schnitten, so wiirde der Wundreiz oder die Berithrung mit Seewasser
veranlassen, daf} die bis dahin in den Zellen des Wundrandes schlum-
mernden Anlagen tétig werden und das Auswachsen eines Polypen
bedingen. Es laft sich aber zeigen, daf} eine solche Annahme véllig
irrig »wiare. Mill Bickford hat in meinem Laboratorium Versuche
ilber die Methode der Neubildung der Polypen
angestellt und ist zu Resultaten gekommen,
welche von Driesch und anderen Beobachtern
seitdem bestitigt worden sind. Mill Bickford
schnitt den Stamm einer Tubularie in eine grobe
Zahl kleiner Stiicke, welche nicht ganz so groll
wie ein Polyp waren. Diese Stiicke bildeten an
jedem der beiden Enden Tentakeln und eine
Proboscis, aber da nicht genug Material fiir
einen Stamm vorhanden war, so fehlte der letz-
tere. Das Resultat war die Bildung einer Art Ja-
nuskopfes (Fig. 44). Dieser Regenerationsprozell
erfolgte in weniger Zeit als einem Tage, und MiB
Fig. 44. (Nach Bickford) Bickford knnnt:e 80 hl?ubac_hten,_daﬂ bei d.er Po-
Heteromorphose eines klei- lypenregeneration keine eigentliche Neubildung
men Stilckes yon Tubularin. 4 kein Auswachsen alter Zellen zu neuen Or-
Doppelkopf ohne zwischen- :

liegendes Stammstick.  ganen stattfindet, sondern daB eine Umlagerung
der alten Zellen in neue Falten und Tentakel

stattfindet, und daB gewisse Zellen des Stammes in die Driisenzellen
des Magens umgebildet werden. Es handelt sich also bei dieser Rege-
neration der Tubularie um eine Umprigung und Umlagerung alten
Materiales. Welche Kriifte dabei mitwirken, ist noch unbekannt.
Der Stromungsvorgang und der hydrostatische Druck haben mog-
licherweise etwas damit zu tun, da in Stimmen ohne Zirkulation auch
keine Regeneration stattfindet. Das kinnte so zusammenhéngen, daB
das Aufhiren der Zirkulation Sauerstoffmangel in den Zellen bedingt.

Licht und Schwerkraft haben nach meinen Versuchen keinen
EinfluB auf die Regenerationserscheinungen bei Tubularia mesem-
bryanthemum und Tubularia crocea.
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3. Regeneration bei Aktinien (Cerianthus membranaceus).

Macht man einen partiellen Querschnitt bei d (Fig. 45) durch die
Wand von Cerianthus nahe der Mundscheibe, so kollabieren diejenigen
Tentakel (b ¢ Fig. 45), welche iiber der Durchschnittsstelle stehen.
Dieselben hingen schlaff herab wie die welken Blitter eines Baumes
und kionnen nicht mehr ausgestreckt werden. Der hydrostatische
Druck, der die Aufrichtung der Tentakel bedingt, kann nicht mehr
aufgebracht werden. Dieser Druck nun scheint fiir die Regenerations-
vorginge oder richtiger die Wachstumsvor-
giinge bei Cerianthus notig zu sein. Schneidet
man nidmlich die Mundscheibe (a ¢ Fig. 45)
der Tiere ab, so beginnen neue Tentakel an
der Schnittstelle zu wachsen. Diese Tentakel
wachsen sehr langsam. Macht man nun,
nachdem die neuen Tentakel angefangen
haben zu sprossen, einen seitlichen FEin-
schnitt in den Kérper des Tieres bei d, so
hirt das Wachstum der iiber der Schnitt-
stelle gelegenen Tentakel (b ¢ Fig. 45) auf,
wiihrend die iibrigen Tentakel (a b) fortfahren
zu wachsen.!) Man gewinnt den Eindruck,
als ob hier eine Analogie mit der Rolle des
Turgor beim Wachstum von Pflanzen vor-
liege, wie ich vor Jahren schon zeigte. Bei
Pflanzen tritt das Wachstum nur ein, wenn
die Zellen resp. Organe turgeszent sind, d. h.
unter einem nicht zu niedrigen hydrosta-
tischen Druck stehen. Man stellt sich vor,
dall der innere Druck die Membran der : Fig. 45.
Pflanzenzelle dehnt und damit Hohlriume E‘i‘&i‘?ﬁ‘““fﬁfﬁ?&’;‘“ﬁ:ﬁ"’tﬂf
schaffe, in welche neues Material deponiert ~3mnites bl d sind dio aber
werden kénne. Auch wenn diese Hypo- Tentakel be kollabiert.
these nicht haltbar sei sollte, so bleibt doch
die Tatsache, daB der Turgor fiir das Wachstum der Pflanzengewebe
notig ist, bestehen. Sicher ist, daB die Tentakel von Cerianthus
nicht wachsen kénnen, wenn sie nicht passiv gestreckt werden.

Die Mechanik dieser Turgorerscheinung ist zum Teil wenigstens
durch Child, der diese Versuche an Cerianthus weitergefiihrt hat,

‘_]Lﬂﬂb:Untrnrauchtm n zur physiologischen Morphologi e -
Wiirzburg 1800 u, 1891, © physiologischen Morphologie der Tiere. I u. IT

19*
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klargestellt worden. Jeder Tentakel ist ein Hohlzylinder, und dieser
Hohlzylinder setzt sich nach unten in der Kérperwand der Actinie
fort, bis er mit der Kérperhohle kommuniziert. Aus der Kérperhihle
stammt also auch die Fliissigkeit. Wird dieselbe in die Tentakel ge-
prelit, so strecken sich dieselben aus, wihrend dieselben erschlaffen
wenn die Fliissigkeit die Tentakel verli3t. Macht man nun einen
Einschnitt in eine solche Réhre ziemlich nahe dem Tentakelansatz,
so kann keine Fliissigkeit mehr in den Tentakel gepreft werden,
und der Tentakel erschlafft.

Child bestiitigte nun meinen Be-
fund, dafl die Regeneration der Ten-
takel bei Cerianthus nicht mehr er-

._ folgt, wenn dieselben erschlaffen. Er
Vw4 fiigte meinen Versuchen eine Reihe
/ / 7/ schiner Demonstrationen fiir die B-
) deutung der Streckung der Tentakel

I] Y hinzu. Macht man beispielsweise
einen Einschnitt in den Full und ver-

a b hindert die Wundrinder am Zu-
sammenheilen, so verlieren die Ten-
takel ihren Turgor und kénnen nicht
weiter wachsen. Ja er fand, daB die
s c schon gebildeten Tentakel so zum

Degenerieren gebracht werden kon-

nen.1) Man gewinnt den Eindruck,

als ob die Streckung der Elemente

hier eine #hnliche Bedeutung fiir

Fig. 46. das Wachstum hat, wie die Tatig-

keit beider Hypertrophiedes Muskels.

Wir kinnen die Beobachtungen an Cerianthus mit denen bei

Tubularia vergleichen, wenn wir annehmen, dafll die Kdrperwand

von Cerianthus aus einer Reihe von Hohlzylindern besteht, von denen

jeder oben in einen Tentakel endet, und dall jeder dieser Hohlzylinder

einer Tubularia vergleichbar ist. Auch bei einem aus dem Stamm

einer Tubularia geschnittenen Stiick begann die Regeneration damit,

daf} die Schnittwunde und damit die Kérperhéhle geschlossen wurde.

Das erméglichte méglicherweise auch hier eine Erhéhung des hydro-
statischen Druckes.

') Child: Biological Bulletin. 1903 u. 1904.
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An dem aboralen Ende c¢d eines solchen quadratischen Stiickes
abcd (Fig. 46), welches aus der Wand des Tieres geschnitten wurde,
traten Anderungen ein, wodurch dasselbe dem Fufiende eines nor-
malen Cerianthus wieder éhnlich wurde, und auch die beiden anderen
Seiten @ b und ¢ d rollten sich ein, so daB das Ganze wieder leidlich
wie eine respektable Aktinie aussah. Die Mechanik des Vorganges
bestand, wie ich damals ausfiihrte, darin, dal das Entoderm eine
héhere Spannung besitzt als das Ektoderm, und da8 infolgedessen
die Riinder der Wunde nach innen gerollt werden. Dieses gilt jedoch
nicht fiir den oralen Wundrand. Macht man einen seitlichen Ein-
schnitt in eine Aktinie, und verhindert man das Zusammenheilen
der Riinder, so sprossen neue Tentakel aus der untern Seite des
Schnittrandes hervor bei b (Fig. 47), wihrend der obere mehr die
Form eines Fulles annimmt.

4. Regeneration und Heteromorphose bei Planarien.

Schneidet man einer SiiBwasserplanaria den Kopf ab, so wird
ein neuer Kopf gebildet. der Gehirn, Augen, Darm und die ibrigen
Organe und Gewebe in der iiblichen Anordnung besitzt. Wir stolen
hier auf ein interessantes Problem bei der Regeneration, namlich
wie es kommt, daBl in dem regenerierten Stiick die Ordnung der
Organe ganz derjenigen im alten Stiick entspricht, so dal das Nerven-
system und der Darm des neuen Kopfes die Fortsetzung des alten
wird. Die Antwort auf diese Frage wird anscheinend durch die
Beobachtungen von Flexner gegeben. Flexner fand, dall, wenn man
einem solchen Wurme den Kopf abschneidet, sich an der vorderen
Schnittfliche des Rumpfes zunichst eine Reihe von indifferenten
Zellen bilden, aus denen dann die verschiedenen Gewebsformen
hervorgehen. Aus diesen Zellen gehen durch Teilung und Wachstum
die einzelnen Gewebe des neuen Kopfes hervor. Es bildet nun jede
dieser indifferenten Zellen Gewebe von der Art derjenigen, mit
denen sie in Berithrung ist, also beispielsweise die neuen indifferenten
Zellen, welche mit dem Nervensystem in Beriihrung sind, bilden
sich zu Nervenzellen um, aus denen alsbald Fortsitze entstehen,
die sich zu Nervenfasern entwickeln. Auf diese Weise wird eine leicht
mystisch erscheinende Tatsache verstandlich. :

Hs gibt aber kaum eine Form, bei der eine so groBe Mannig-
faltigkeit von phantastischen Bildungen durch Regeneration hervor-

1) Flezner: Journal of Morphology, Vol. 14, p. 337. 1808,
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gerufen werden kann, wie bei Planarien. Eine ausfiithrliche Schilde-
rung all der Bildungsmoglichkeiten, welche durch die Arbeiten von
van Duyne, Morgan, Bardeen und anderen ermittelt sind, kann ich
hier nicht geben, und ich will nur einzelne Daten erwihnen, die fir
die weitere Forschung vielleicht von Bedeutung sind.

Es war bekannt, dafl, wenn man einen
gueren Streifen a ¢ d f aus einer Planarie
schneidet, derselbe auf der vorderen Seite ° =
a ¢ einen neuen Kopf, auf der aboralen & ]":
Schnittfliche einen neuen Schwanz bildet d f
(Fig. 48). Morgan machte nun die inte- \\__/
ressante Beobachtung, dafl das nur der Fig. 48, (Nach Morgan)
Fall ist, wenn der herausgeschnittene Regeneration eines neuen Kopfes

Streifen rechtwinkelig auf der Liingsachse ond Sen™shies bel cem den
des Tieres steht. Schneidet man aber einen Stick aed/.
Streifen a ¢ d f schriig aus dem Korper der

" Planaria (Fig. 49), so bildet sich nach
Morgan ein ganz winziger Kopf in der vor- \
a

dersten Ecke bei a und ein winziger abo-
raler Pol in der hintersten Ecke bei f.
(Fig 50). Die Medianebene des neugebil-

deten Kopfes und aboralen Poles fallen d c
nicht mehr zusammen wie bei dem in \\
Fig. 48 dargestellten Stiicke. Morgan fand
nun, daB diese Monstra sich allmihlich N
wieder zu normalen Tieren entwickeln. Es
finden Verschiebungen statt (Fig. 51, 52),
durch die schliellich der neugebildete
Kopf und aborale Pol eine gemeinsame
Medianebene erhalten. (Fig. 53.)1) Fig. 49.

In dem Mechanismus dieser Ande-
rungen spielen nach Bardeen Muskelkontraktionen eine grofle Rolle.
Den Umstand, dafl der Kopf sich an der vordersten und der Schwanz
an der hintersten Spitze von schriig aus dem Korper geschnittenen
Stiicken sich bildet, erklirt Bardeen aus dem Verlauf der Einge-
weidekanille, die zugleich auch als Zirkulationskanile fungieren.®)
Eine genauere Priifung und Weiterfiihrung des Gedankens von Bardeen

1) T. H. Morgan: Regeneration. New York 1901,
%) Bardeen: Am. Journal of Physiology, Vol. V, 8. 1. 1901. — Archiv fiir Ent-
wicklungsmechanik, Bd. 16, 8. 1. 1003,
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rubrung mit ihnen regenerieren. Was dieser Einfluf ist, mige dahin-
gestellt bleiben, es kinnte sich — um die einfachste Moglichkeit zu
erwihnen — darum handeln, dall die verschiedenen indifferenten
Zellen der Schnittfliche, aus denen neue Gewebe hervorgehen, nur
morphologisch gleich erscheinen, aber in Wirklichkeit verschieden
sind, indem sie chemisch ndmlich immer Zellen derjenigen Gewebe
sind, aus denen sie sich bilden. Es scheinen jedoch auch andere
Fille vorzukommen.

Die hiufigsten Fille derartiger Korrelationserscheinungen zeigen
einen EinfluB des Zentralnervensystems. Ich beobachtete im Jahr
1889 bei Versuchen an einer marinen Planarie, Thysanozoon Brocchii,
dali, wenn man dem Tier den Kopf mit den Ganglien abschneidet,
der Rumpf wenig und langsam regeneriert, obwohl er monatelang
am Leben bleibt, wihrend der Kopf, der die Schlundganglien enthilt,
besser und rascher regeneriert.l) Die Nahrungsaufnahme ist hier
nicht fiir die Regeneration verantwortlich, da ja der Kopf keine
Nahrung aufzunehmen und zu verdauen imstande ist. DaB die
Nahrungsaufnahme nicht absolut fiir die Regeneration nétig ist,
zeigen ja auch die Versuche iiber die Regeneration von Tentakeln
bei Stiicken, die aus der Wand eines Cerianthus geschnitten waren.
In diesen Fillen wird das Material fiir die Bildung neuer Organe
offenbar durch das in den Siften des Tieres zirkulierende Material
geliefert, und das letztere kann infolge der umkehrbaren chemischen
Vorgiinge aus den Zellen des Tieres selbst stammen.

Der Einflull, welchen die Schlundganglien bei Thysanozoon auf
die Regeneration iiben, kann aber bei den Siiwasserplanarien nicht
beobachtet werden, wie schon die Tatsachen des vorigen Kapitels
zeigen. Dieser Unterschied im Verhalten beider Planarienarten findet
seine Erklirung vielleicht in einem Umstand, auf den Bardeen die
Aufmerksamkeit gelenkt hat, dafl ndmlich die sogenannten Lings-
nerven, welche durch den ganzen Korper der Planarien gehen,
bei SiiBwasserplanarien ebenso ganglienreich sind, wie die Schlund-
ganglien, und daBl sie deshalb eigentlich ein Gehirn sind. Das
kénnte die Ursache dafiir sein, daB der Korper der SiiBwasser-
planarien so viel besser regeneriert als der Korper von Thysa-
nozoon.

Herbst machte die glinzende Entdeckung, dall bei einer Reihe
von Krustazeen?) an Stelle eines abgeschnittenen Auges ein ganz

1) Loeb: Pfliigers Archiv, Bd. 68, 8. 247. 1804,
2) z. B, Palaemon, Palaemonetes, Sicyon, Palinurus usw.
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stranges liegt. Ein paar Versuche, die ich nach Morgan zitiere, mogen
das illustrieren. Einige der vorderen Segmente eines Regenwurms
wurden abgeschnitten (K, Fig. 57), und dann wurde aus dem zuriick-
bleibenden Rumpfe vorn ein Stiick @ b (Fig. 57) des Nervenstranges
ausgeschnitten, wihrend die iibrigen Gewebe unversehrt blieben.
Das vorderste Schnittende des Wurmes

heilte zu, und kein neuer Kopf bildete

sich an dieser Stelle, wo ohne Exzision

K K  des Nervenstranges stets ein neuer

Kopf regeneriert wird. Dagegen ent-
stand in mehreren Fillen ein neuer
Kopf bei b (Fig. 57), wo die vordere
Schnittfliche des Nervensystems sich
befindet. In einer anderen Reihe von
Versuchen wurden ebenfalls bei einem
Regenwurm die vorderen Segmente ab-
geschnitten und dann ein Stiick des
Nervenstranges b ¢ (Fig. 58) einige Seg-
mente hinter der Schnittfliche ent-
fernt. Jetzt lagen zwei vordere Enden
des Nervenstranges frei, bei a und bei
¢ (Fig. 58). In einigen der Fille ent-
wickelten sich bei solchen Tieren zwei
Kopfe, einer bei @ und einer bei c.!)
In die Kategorie der eben erwihnten
Fig. 57 und 58. (Nach Morgan.) Fiille diirfen wir auch die scheinbaren
e e e ordern Smone - Fornwirkungen bei der Regeneration
und nufduﬁstreckc abder Nervenstrang emfﬁgen. Wir haben bereits einen der-
s miets micht am vorderen Ende  artigen Fall erwiihnt, nimlich die Be-
g des Rumpfes, sondern bei b, dem vor- schleunigung der Pﬂlypﬁﬂbildllﬂg am

deren Ende des Zentralnervensystems. e
In Fig. 58 entwickelten sich zwei neue  ghoralen Stammende der Tubularia,

E;iﬁrdﬁﬂﬁdgﬂeilg:ieh;;tiﬂn;egi wenn die Polypenbildung am oralen

Ende unterdriickt wird. Hier aber
liegt, wie wir sahen, die Méglichkeit vor, dall die mysteriose Fern-
wirkung auf die Wirkung eines Stromungsvorganges zuriickgefiihrt
werden kann. Alle Korrelationserscheinungen in der Biologie sind
wohl nur scheinbar Fernwirkungen, und bei niherer Untersuchung
diirfte es sich wohl herausstellen, daB sie durch Stoffe bedingt sind,

die im Blute zirkulieren, oder daf sie durch Nerveneinfliisse be-
1) f'if;m'gfm.' Regeneration. New York 1901. 8. 52,
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herrscht werden. FEine sehr merkwiirdige Entdeckung auf dem Ge-
biete der regenerativen Fernwirkungen hat Przibram an einer Krebs-
art, Alpheus, gemacht.!) Diese Tiere besitzen eine auffallende quanti-
tative und qualitative Verschiedenheit der linken und rechten Schere,
von denen Przibram die eine als Schnalzschere, die andere als Zwick-
schere bezeichnet. Auf welcher Seite die eine oder die andere Schere
steht, ist nicht bestimmt, es besitzt ungefihr die Hilfte die Schnalz-
schere rechts und umgekehrt. , Wird die Schnalzschere bei Alpheus
entfernt, so nimmt nach einer Hiutung die gegeniiberliegende Zwick-
schere Charaktere der Schnalzschere an; nach einer oder mehr weiteren
Hiutungen ist dieselbe vollstindig in eine Schnalzschere umgewandelt.
Bei den Hautungen wird die Scherenhaut gesprengt und getrennt von
der anderen Haut abgeworfen, offenbar weil die nunmehr blasig auf-
getriebene Schere aus der engen Haut nicht zuriickgezogen werden
kann.... Wihrend dessen ist die operierte Schere hervorgesprofit
und hat die Charaktere der Zwickschere — jedoch in etwas unaus-
gesprochenerem Malle — angenommen. Mithin sind nunmehr beide
Seiten vertauscht.... HEs gelang auch, durch abermalige Amputa-
tion der neuen Schnalzschere die Scheren wieder in das urspriing-
liche Verhiltnis zuriickzuverwandeln. ... Werden die beiden Scheren,
Schnalz- und Zwickschere, zu gleicher Zeit entfernt, so erscheinen
dieselben, sobald ihre Gestalt iiberhaupt deutlich hervortritt, als
Schnalz- und Zwickschere wieder, sind aber bei der Regeneration
beide fast gleich groBl. Das Resultat ist hier ein solches, wie es in
der Natur nie angetroffen wird.*

E. B. Wilson hat die Resultate von Przibram wiederholt und
dabei die wichtige Entdeckung gemacht, daf die GréBenzunahme der
Zwickschere nach Entfernung der Schnalzschere unterbleibt, wenn
man den Nerven der Zwickschere durchschneidet, die letztere also
lihmt.?) Die Zahl der gelungenen Operationen war allerdings klein,
aber das Resultat doch sehr bestimmt. Nach diesem Resultat reihen
sich die Ergebnisse des Przibramschen Versuches den Beobachtungen
von Herbst und Morgan an, worauf auch Wilson hinweist. Der Ver-
such Wilsons diirfte auch von Bedeutung fiir das Verstindnis der
sekundidren Sexualcharaktere sein, da Wilson darauf hinweist, dal
die Scheren bei Méinnchen und Weibchen verschieden sind, und dal3
diese Verschiedenheiten auch in die Regenerationserscheinungen
hereinspielen, worauf wir aber hier nicht eingehen kénnen.

1) H. Przibram: Archiv f. Entwicklungsmechanik, Bd. XI, 8. 320. 1901
®) E. B. Wilson: Biological Bulletin, Vol. TV, p. 197. 1002,
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Alle diese Erfahrungen regen die Frage an, ob nicht die Nerven
oder deren Achsenzylinder als Pfad fiir den Tranport gewisser Stoffe
im Korper dienen, und ob diese Stoffe in den hier besprochenen
Fillen fir den EinfluB der Nerven auf die Organbildung verant-
wortlich sind. Wenn diese Ansicht sich als richtig herausstellt, so
diirfte den Nerven fiir gewisse Stoffe eine éhnliche Rolle zukommen
wie den saftleitenden Geweben bei den Pflanzen. Diese Ansichter-
hilt eine Stiitze durch die wichtige Entdeckung von Hans Meyer,
daB das Tetanusgift im Kérper durch die Achsenzylinder der moto-
rischen Nerven dem Zentralnervensystem zugefiihrt wird. Es ist
notig zu betonen, dall alle diese Tatsachen iiber den Einflufl der
Nerven auf die Regeneration und H, Meyers Beobachtungen ein be-
sonderes und neues Kapitel der Nervenphysiologie bilden.

Als ein Beispiel fiir die Tatsache, dal} ein Gewebe die Entwicklung
eines anderen beeinflult, diirfen auch die Erfahrungen iiber die Ent-
wicklung der Linse des Wirbeltierauges gelten. Bei der Entwicklung
des Auges bilden sich erst die Augenblasen durch Ausstiilpungen
aus dem Gehirn, und an der Stelle, wo diese Augenblasen das Ekto-
derm beriihren, beginnt eine Zellwucherung, die spitere Linse. Spe-
mann!) hat nun bei Salamandern gezeigt, dal, wenn die Augen-
blasen das Ektoderm nicht erreichen, auch keine Linse gebildet wird.
Auch wenn Spemann die Augenblase zerstirte, bildete sich keine
Linse; wenn aber dieselbe regenerierte und die Epidermis der duleren
Haut beriihrte, bildete sich eine Linse. Lewis?) bestitigte und er-
weiterte Spemanns Beobachtungen durch Versuche an Frischen.
Er zeigte durch Transplantationsversuche, dafli das Ektoderm an
jeder Stelle des Korpers eine Linse bilden kann, wenn nur die Augen-
blase mit dem Ektoderm in Beriihrung kommt. Lewis stellt sich vor,
,,daB eine bestimmte chemische Reaktion zwischen gewissen Stoffen
der Augenblase und der Ektodermzellen erfolge, die zur Bildung
neuer Stoffe in dem Ektoderm fiithrt, und dafl diese Stoffe der Linse
ihren bestimmten histologischen Charakter und ihre Entwicklung
aufzwingen.

Die Versuche von Spemann und Lewis befreien auch dieses Ge-
biet von der Mystik, die namentlich Wolff in die Tatsache der Re-
generation der Linse beim erwachsenen Salamander hineinzudeuten
sich bemiiht hat. Beim erwachsenen Salamander wird eine neue
Linse gebildet, wenn die alte entfernt wird. Wihrend nun in der

1) Spemann: Sitzungsber. d. phys.-med. Gesellsch. in Wiirzburg. 1901.
2) Lewis: Am, Journ. of Anatomy. Vol, ITI. 1904.
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embryonalen Entwicklung die Linse sich vom Ektoderm bildet,
bildet sie sich beim erwachsenen Salamander vom Irisrand. Da
nun eine Linse von jeder beliebigen Stelle der Haut sich bilden kann,
mit der der Augenbecher in Beriihrung kommt, so steckt meines
Erachtens nichts Mystisches dahinter, wenn auch das Irisgewebe in
Berithrung mit der Augenblase dasselbe leistet.

Als ein wohlbekanntes Beispiel der Abhingigkeit einer Organ-
gruppe von einer anderen miissen auch die quergestreiften Skelett-
muskeln der Wirbeltiere genannt werden. Schneidet man, wie Golfz
und Ewald das getan haben, einzelne Riickenmarksegmente aus, so
degenerieren die Muskeln dieser Segmente. Bei angeborenem Fehlen
eines Segmentes fehlen auch die Muskeln. Man spricht in diesen
Fillen von Inaktivititsatrophie. Es ist in der Tat in der Chirurgie
gebriduchlich, durch kiinstliche Reizung die Muskeln gegen die In-
aktivititsatrophie zu schiitzen, sobald die Muskeln voriibergehend
dem Einflul der Nerven entzogen sind. Es ldft sich aber einstweilen
nicht entscheiden, welcher Zusammenhang zwischen dem Einflubl
der motorischen Nerven und den Muskeln besteht. Es koénnte sich
hier recht wohl nur um eine indirekte Wirkung auf Zirkulation resp.
Sauerstoffversorgung handeln. Eine solche Vermutung wird durch
die folgende Beobachtung angeregt.

Wenn die Larve von Amblyostoma, einem Salamander, in den ge-
schlechtsreifen Zustand iibergeht, so verliert sie zwei charakteristische
Organe, die Kiemen und die Schwanzflosse, ein hahnenkammartiges
Organ. Beide Organe verschwinden stets gleichzeitig, obwohl sie
an den beiden extremsten Stellen des Kiorpers liegen. Auch hier
liegt der Gedanke nahe, daB das gleichzeitige Verschwinden ent-
fernt liegender Organe durch das Zentralnervensystem bedingt sei.
Ich habe mich nun durch eine grifiere Versuchsreihe davon iiberzeugt,
dall, wenn man diesen Larven das Zentralnervensystem vor der Meta-
morphose durchschneidet, die Kiemen und die Schwanzflosse doch
stets gleichzeitig verschwinden. Es macht auch keinen Unterschied,
wie lange vor der Verwandlung diese Durchschneidung erfolgt. Es
handelt sich bei dem Verschwinden dieser Organe wohl um hydro-
Iytische Vorginge, wobei feste Eiweilkirper der Gewebe verfliissigt
werden und in die Blutbahn gelangen.

Der Gedanke, dal es sich bei den kompensatorischen und kor-
relativen Wachstums- und Regenerationserscheinungen um chemische
Ursachen im Sinne von Sachs handelt, diirfte auch durch soleche Fr-
fahrungen, wie die Akromegalie und den thyroedalen Kretinismus
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eine Stiitze erfahren. Die Akromegalie ist eine Erkrankung, in welcher
die Unterkiefer, der Arm vom Ellbogen abwiirts und Fuf8 und Beine
vom Knie abwirts plitzlich zu exzessiven Dimensionen zu wachsen
anfangen. Man hat beobachtet, da mit dieser Erkrankung hiufig
eine Degeneration der Hypophysis, eines driisigen Organs mit riitsel-
hafter Funktion, einhergeht. Der Umstand, daB man hier an die
Méglichkeit denkt, durch innerliche Darreichung von Hypophysis-
substanz den Patienten Besserung zu verschaffen, beweist, dafB
man eine chemische Basis dieser pathologischen Wachstums-
erscheinungen voraussetzt. Noch deutlicher wird das durch die Beob-
achtung des Einflusses, welchen die Erkrankung der Thyroidea aus-
iibt. Degeneriert die Thyroidea bei jugendlichen Individuen, o ent-
steht Stillstand des Wachstums und auch der geistigen Entwicklung.
AufBlerdem entstehen bekanntlich noch andere pathologische Symp-
tome, auf die wir hier nicht eingehen wollen. Man hat nun be-
obachtet, dafl innerliche Verabreichung von Thyroidalsubstanz diese
Symptome beseitigt und auch das Wachstum und damit die geistige
Entwicklung fordert.

6. Uber den Einflul duBerer Umstiande auf den Ort der
Organbildung und iiber die mogliche Umkehrbarkeit der
Entwicklungsvorginge.

Wir finden Tiere, bei welchen eine Organbildung oder Regeneration
auch ohne Verwundung stattfindet. Schneidet man ein Stiick aus
dem Stamm S8 (Fig. 59) einer Antennularia antennina, einem
Hydroidpolypen, und legt man das Stiick ab (Fig. 60) horizontal
ins Wasser, so kann man von jeder beliebigen Stelle an der oberen
Seite des Stammes einen oder mehrere Stimme vertikal in die Hohe
wachsen sehen (z. B. ¢d Fig. 60). Die mit der freien Spitze nach
unten gerichteten Seitendste, welche sonst ein beschrinktes Lingen-
wachstum haben und einen bestimmten Winkel mit dem Stamm
bilden, fangen nun an vertikal abwirts zu wachsen (Fig. 60), bis sie
den Boden erreichen, an dem sie sich festhaften, und auf dem sie
weiter wachsen.1) Es handelt sich also darum, dafl die Seitenaste,
welche normal auf ihrer Oberseite Polypen tragen, und deren Wachs-
tum schon abgelaufen war, sich nunmehr in Organe von ganz anderer
Art, nimlich echte Wurzeln, die keine Polypen besitzen, umwandeln.

1) Loeb: Untersuchungen zur physiologischen Morphologie der Tiere. II. Wiire-
burg 1891.
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Noch ein zweiter Umstand ist hierbei be-
achtenswert, nimlich der EinfluB, den die
Schwerkraft bei der Lokalisation dieser Er-
scheinungen ausiibt. Es bilden sich nimlich
neue Sprosse immer nur an der oberen Seite
eines horizontal gelegten Stammstiickes ab
(Fig. 60), wiihrend das Auswachsen der Seiten-
dste in Wurzeln vorwiegend an den nach unten
gerichteten Asten stattfindet. Auf der Ober-
seite eines horizontalen Stammes entstehen
nur Wurzeln in der Nachbarschaft eines neuen
Sprosses, so daB die SproBbildung offenbar
hier die Ursache einer exzessiven Wurzel-
bildung wird. Dieser Einfluf der Schwer-
kraft auf die Organbildung l1if3t sich bei Anten-
nularia auch dann nachweisen, wenn man einen
Stamm schrig und umgekehrt ins Wasser
stellt. Die Seiteniiste, deren Spitze nach unten
gerichtet ist, wachsen wieder in Wurzeln aus,
wihrend auf der Oberseite Sprosse entstehen.,

Es ist also bei dieser Form durchaus nicht
nitig, eine Verwundung herbeizufithren, um
die Organbildung anzuregen, eine Anderung
der Orientierung des Stammes gegen den
Schwerpunkt der Erde reicht aus, um neue
Organe hervorzurufen, resp. alte Organe in
andere umzuwandeln. Um das Auswachsen
besonderer Anlagen von Wurzeln und Sprossen,
wie sie bel den Weiden bestehen, handelt es
sich hier wohl nicht. Denn lit man die
Stamme vertikal und aufrecht im Wasser
stehen, d. h. in ihrer normalen Orientierung,
so treten diese Erscheinungen nicht ein. Ein
aus dem Stamm einer Antennularia anten-
nina geschnittenes Stiick, das vertikal und
aufrecht im Wasser aufgehangen wird, bildet
am oberen Ende wieder einen neuen Stamm,
am unteren Ende Wurzeln. Hiingt man das

Stiick umgekehrt im Wasser auf, so kann sich
das Verhalten umkehren.

Loeb, Dynamik,
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Antennularia antenninm.
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Wenn eine Seitensprosse einer Antennularia nach abwirts ge-
richtet wird, so findet, ehe sie anfingt als Wurzel weiter zu wacbsen,
eine Anderung statt welche wir noch nicht erwihnt haben, namlich
die Polypen auf ihrer Oberseite verschwinden. Ob dieselben ab-
fallen, oder ob ihr Material dazu benutzt wird, Wurzelmaterial zu
bilden, ist noch nicht untersucht.

Ich habe nun Beobachtungen bei einem anderen Hydroidpolypen
gemacht, welche vielleicht fiir eine Umkehrbarkeit des Entwicklungs-
vorgangs sprechen, nimlich daBl schon differenzierte Organe wieder
in undifferenziertes Material zuriickverwandelt werden. Diese Be-
obachtungen wurden an einer Campanularia, einem in Woods Hole
hiufigen Hydroidpolypen, angestellt.1) Die Stolonen dieses Hydroid-
polypen wachsen auf der Oberfliche fester Kérper, und die Sprosse
entstehen auf der freien Fliche, gerade gegeniiber der Stelle, wo
die Stolonen am festen Substrat ankleben. Die Prézision, mit der
die Sprosse gerade in der Richtung desjenigen Durchmessers durch
den Stolo entspringen, der durch den Berithrungspunkt desselben
mit dem festen Substrat geht, zeigt, dall hier stereotropische Er-
scheinungen mit hereinspielen. Schneidet man nun Stamme ab und
legt sie bei guter Sauerstoffversorgung (d. h. so viel wie méglich frei
von faulender Substanz) in eine kleine Schale, so kann man be-
obachten, daB die Polypen (Fig. 62), welche nicht abfallen, eine Reihe
von Verinderungen durchmachen, die man als die Riickverwandlung
von differenzierten Polypen in undifferenziertes formloses Material
bezeichnen kann. Die Tentakel legen sich zusammen (Fig. 63), das
Ganze verschmilzt zu einer mehr oder weniger formlosen Masse, die
in die hohle Peridermhdohle zuriickflieit (Fig. 64). Da dabei die Form
verloren geht, welche die einzelnen Bestandteile des Polypen haben,
so muf} es gich wohl darum handeln, dall gewisse feste Bestandteile
(z. B. Zellwiinde) verfliissigt werden. Ob dabei eine weitere chemische
Spaltung der Gewebe stattfindet, muf erst noch untersucht werden.
Es mag sich um einen Fall handeln, welcher der von Miescher be-
obachteten Umwandlung von einem Gewebe in ein anderes ver-
gleichbar ist.

Es ist nimlich bemerkenswert, dall das Material, das in den Stamm
der Campanularia zuriickgeflossen ist, wieder daraus hervorkriechen
resp. aus demselben herausflieBen kann und dann entweder als Polyp
oder als Stolon weiter wichst. Diese Erscheinungen machen den Ein-
druck, als ob bei dieser Form die Organbildung ein umkehrbarer

1) Loeb: Am. Journal of Physiology, Vol. IV, p. 60, 1900,
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Vorgang sei, d.h. daB dieselbe Protoplasmamenge abwechselnd in
den geformten und ungeformten Zustand zuriickgehen kénne.

Wie ich einer interessanten Arbeit von Driesch iiber Regeneration
bei Ascidien entnehmel), haben Caullery und Giard gefunden, daBl
bei Synascidien Riickbildungen stattfinden, und dall diese Tiere in
einem solchen Zustand iiberwintern. Der Vorgang besteht nach
Drieschs Wiedergabe der Schilderung dieser Autoren darin, dall die
Kiemenspalten dieser Ascidien villig zuriickgebildet werden, und
die Muskeln des Kiemenkorbes sich in ihre einzelnen Zellen auflosen.
,,Das Resultat ist ein Parenchym, das aus einzelnen Zellen und aus
von Caullery als morulaartig bezeichneten Zellpaketen besteht. ...
Das Resultat der die Uberwinterung einleitenden Reduktionsprozesse
sind nach diesen Befunden . . .. strukturlose, in den Stolonen ruhende,
voneinander getrennte Massen, die offenbar mit unseren experimentell
aus ganzen oder teilweisen Kiemenkorben hergestellten weillen
strukturlosen Klumpen die grifite Ahnlichkeit haben.*

Driesch fand nidmlich bei Clavellina, einer Ascidie, dal} isolierte
Kiemenkorbe sich wieder zu neuen Ascidien regenerieren, dall aber der
Regeneration ein iihnlicher Prozell der Umwandlung vorauf geht, wie
ihn die erwiithnten Autoren fiir die Uberwinterung beschrieben haben.

Diese Vorginge sind vielleicht von derselben Art wie diejenigen,
welche ich bei Campanularia beobachtet habe. Auch Driesch schliefit
sich der Meinung an, dafl gewisse Entwicklungsvorginge als um-
kehrbar bezeichnet werden diirfen.

Moglicherweise gehort auch eine Beobachtung von F. Lillie in dieses
Tatsachengebiet. Lillie fand ndmlich, dafl, wenn man ausgewachsene
Planarien hungern liBt, dieselben nicht nur kleiner werden, sondern, so-
bald sie kleiner geworden sind, zur embryonalen Form zuriickkehren.

Vielleicht ist eine bestimmte Art von chemischen Stoffen notig,
um die Entwicklung und das Wachstum mglich zu machen. Ein Ge-
webe, welches diese Stoffe enthiilt, diirfte dann als embryonal bezeichnet
werden. Wenn die Umkehrbarkeit der Entwicklungsvorginge, die
wir vermuten, wirklich zu Recht besteht, dann konnte es sich viel-
leicht bei manchen Regenerationsvorgiingen u. a. auch darum handeln,
dall durch die Operation direkt oder indirekt altes Gewebe in em-
bryonales Gewebe wieder umgewandelt wird, und daf} die Regenera-
tionsfahigkeit einer Form zum Teil wenigstens darauf beruht, in-
wieweit eine derartige Umkehrbarkeit der Entwicklungsvorgiinge bei
der betreffenden Form méglich ist.

1) H. Driesch: Archiv f. Entwicklungsmechanik, Bd. 14, 8. 247, 1902,
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7. Uber die Verbreitung der Regenerationsfihigkeit
im Tierreich,

Man stellt sich im allgemeinen vor, dafl die Fihigkeit, verlorene
Teile zu ersetzen, bei niederen Tieren verbreiteter ist als bei hheren,
und daB die Regenerationsfihigkeit um so mehr abnimmt, je héher
die Stellung eines Tieres im natiirlichen System ist. Der letztere
Satz ist nicht richtig. Beobachtungen von Mingazzini, mir und Driesch
an Ascidien zeigen eine Regenerationsfahigkeit, welche die der Echino-
dermen womdéglich iibertrifft. Bei den Wiirmern sollte die Regenera-
tionsfihigkeit durchaus viel hoher sein, als bei den Wirbeltieren,
allein Salamander haben eine viel groBere Regenerationsfahigkeit
als der Blutegel. Schneidet man dem letzteren einige Segmente des
Korpers ab, so iiberhdutet sich der Amputationsstumpf nur, aber
keine Regeneration der verlorenen Teile findet statt. Beim Salamander
dagegen regenerieren sich nicht nur abgeschnittene Gliedmafen, son-
dern auch der abgeschnittene Schwanz mit allen Organen. Das liegt
nicht etwa daran, dafl der Blutegel gegen eine Verwundung emp-
findlicher ist als andere Anneliden. Im Gegenteil, wenige Tiere sind
so gut imstande, Verstiimmelungen zu iiberleben wie der Blutegel. Iech
habe Blutegel, denen der Kopf abgeschnitten war, und die deshalb
unfiahig waren, Nahrung aufzunehmen, fast ein Jahr am Leben er-
halten, und andere haben dhnliche Erfahrungen gemacht. Man findet
in jeder Gruppe von Tieren Formen mit griflerer und geringerer Re-
generationsfahigkeit, obwohl im allgemeinen die Zahl der Arten mit
guter Regenerationsfihigkeit grifer ist bei niederen als bei hoheren
Formen. Was den Unterschied in der Regenerationsfiahigkeit be-
dingt, ist noch unbekannt.

Auch bei Larven ist im allgemeinen die Regenerationsfihigkeit
grofer als beim erwachsenen Tier. Die jugendliche Froschlarve ist
imstande, das abgeschnittene Bein zu regenerieren, wihrend der er-
wachsene Frosch dazu nicht imstande ist.

Die wesentliche Aufgabe auf diesem Gebiet besteht wohl darin,
die Regenerationsfihigkeit zu beherrschen, d.h. Regeneration da
hervorzubringen, wo unter jetzigen Umstinden das nicht méglich
ist. Sobald das gelingt, wird es moglich sein, tiefer in die Bedingungen
der Regenerationserscheinungen einzudringen.
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haben ja die genialen Versuche von Rutherford iiber die Umwandlung
der Elemente neuerdings wieder in das rechte Licht gestellt. Unsere
Vorlesungen zeigen andererseits, dafi das Problem der Umwandlung
toter Substanz in lebende nur dann als geldst angesehen werden
kann, wenn die so hergestellte Substanz die Fihigkeit der Entwick-
lung, des Wachstums und der Reproduktion zeigt. Es wird nicht
geniigen, Eiweill synthetisch darzustellen, es wird auch nicht ge-
niigen, in Gelatine oder in sonstigen Kolloiden Gebilde hervorzu-
rufen, die eine #duflere morphologische Ahnlichkeit mit Kokken,
Bakterien oder sonstigen lebenden Organismen haben. Der wesent-
liche Umstand, der in einem Stoffgemisch vorhanden sein muf,
damit dasselbe als lebend gelten kann, sind die antomatischen Re-
gulationsvorgiinge fiir Selbsterhaltung, Wachstum und Fortpflanzung
— die dulere Form ist Nebensache.

In diesem Zusammenhang mag ein anderes Problem gestreift
werden, niamlich ob es einen natiirlichen Tod gibt, oder mit anderen
Worten, ob der Tod das notwendige Endglied in der Entwicklung
des Individuums ist, und ob eine Verjiingung und der Beginn einer
neuen Lebensperiode ausgeschlossen ist, Soweit wir beurteilen kénnen,
ist der Tod des Menschen und wohl aller hheren Sdugetiere entweder
direkt oder indirekt durch Mikroorganismen bedingt oder doch wenig-
stens durch Schidigung lebenswichtiger Organe. Solange wir be-
wullt oder unbewulit tdglich giftige Stoffe in unseren Nahrungs-
und GenuBmitteln aufnehmen, ist es auch nicht sichergestellt, wie
viel von den Altersverinderungen auf iiberfliissige Schidigungen des
Korpers zuriickzufithren ist. Der Umstand, dal gewisse Pflanzen,
wie die kalifornische Sequoia, ein Alter von vielen Tausend Jahren
erreichen kinnen, deutet an, welcher Grad der Langlebigkeit iiber-
haupt méglich ist. Es ist auch zu bemerken, dali Pflanzen im all-
gemeinen besser gegen das Eindringen von Mikroorganismen ge-
schiitzt sind als Tiere, bei denen namentlich der Verdauungskanal
(und auch die Atemorgane) eine gute Eintrittspforte fiir dieselben
bilden.

Ein fiir das Studium dieser Frage giinstiges Objekt ist das tierische
Ei. Es fiel mir stets auf, und ich habe auch &fters in meinen Ab-
handlungen darauf hingewiesen, dafll der Vorgang der Befruchtung
ein lebensrettender Akt ist. Das reife, unbefruchtete Ei stirbt in
der Regel rasch ab, und zwar unter denselben Bedingungen, unter
denen das durch Samen oder durch physikalisch-chemische Mittel
befruchtete Ei am Leben bleibt. Um den einfachsten Fall zu erwiihnen,
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so habe ich oft folgenden Versuch gemacht. Eier von Fundulus
(einem marinen Knochenfisch) wurden zur Hilfte befruchtet, die
andere Hilfte blieb unbefruchtet. Beide Gruppen von Eiern wurden
nach einiger Zeit in dasselbe Gefi gebracht. Die unbefruchteten
Eier starben in kurzer Zeit und waren nach etwa zwei Tagen im
Zustand stinkender Fiulnis, wiihrend die befruchteten Eier sich
weiter entwickelten. Der Vorgang verlief auch in destilliertem Wasser
in derselben Weise. Die Befruchtung muf} also in dem Ei eine Ver-
inderung bedingt haben, wodurch dasselbe gegen das Eindringen
der Bakterien besser geschiitzt war, oder wodurch es mehr widerstands-
fihig gegen dieselben war; oder die nicht befruchteten Eier gehen
durch innere, in falschen Bahnen verlaufende Vorginge zugrunde,
wihrend die Befruchtung diese verfehlten Vorginge hemmt.

Noch schlagender ist der Vorgang beim Seesternei. Das Ei von
Asterias Forbesii ist gewohnlich unreif, wenn es aus dem Ovarium
kommt, und reift erst im Seewasser. Der Vorgang der Reifung be-
steht morphologisch in der Reduktion des groBen Kernes und dem
Auswerfen der Polkirperchen. Sicher ist, dal} innere chemische Vor-
ginge in einem solchen Ei verlaufen, die uns einstweilen unbekannt
sind. Nicht alle Eier eines Seesterns reifen nach dem Legen, und ich
habe gefunden, dafl durch Behandlung mit Saure der Prozel der
Reifung verhindert werden kann. Es stellte sich nun heraus, daf3
die Eier, welche reiften, in wenigen Stunden zugrunde gehen, wenn
sie nicht befruchtet werden, wihrend die Eier, welche nicht reifen
resp. durch Sdure an der Reifung verhindert werden, in demselben
Gefdll tagelang unverindert bleiben. Andererseits bleiben die reifen
Eier am Leben, wenn sie zeitig durch die Behandlung mit Samen
oder physikalisch-chemische Eingriffe zur Entwicklung veranlaBit
werden. Der Tod der reifen Eier erfolgt ebenso rasch in absolut
sterilem Seewasser wie in bakterienhaltigem Seewasser, nidmlich in
wenigen Stunden. Da in den Gefallen mit sterilem Seewasser die
reifen aber unbefruchteten Eier wochen- und monatelang erhalten
blieben, ohne zu zerfallen, so ist es nicht wahrscheinlich, dal} in diesem
Falle der Tod durch Bakterien bedingt ist, sondern durch den Um-
stand, dal im reifen Ei fehlerhaft verlaufende Stoffwechselvorgiinge
stattfinden, die zum Tode fithren, die aber durch den Vorgang der
Befruchtung gehemmt resp. modifiziert werden.1)

SR

1) Loeh: Piliigers Archiv, Bd. 93, 8. 50. 1902, — Fiir diesen Gegenstand sind
ferner von Interesse die zahlreichen Arbeiten von Calkins iiber die Zahl der Genera-
tionen, welche sich von einzelligen Lebewesen hintereinander ziichten lassen.
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Fir das zweite Umwandlungsproblem der Biologie, nimlich die
Verwandlung einer Art in eine andere, liegen die Verhiltnisse giinstiger,
insofern als de Vries!) der bedeutungsvolle Nachweis gelungen ist,
dal} bei gewissen Formen eine Umwandlung einer Art in eine andere
stattfindet. Diese Beobachtung von de Vries ist an Bedeutung den
von Rutherford, Soddy und Ramsay beobachteten Umwandlungen
von Elementen an die Seite zu stellen. Der Unterschied ist nur,
dall die letzteren so gut wie véllig unerwartet waren, wihrend seit Jahr-
zehnten die Biologen die Umwandlung der Arten fiir selbstverstind-
lich angesehen hatten. de Vries machte bekanntlich die Entdeckung,
dall aus den Samen einer gewissen Pflanze, Oenothera Lamarckiana,
ein kleiner Prozentsatz neue Arten hervorbringt, die sich von der
Mutterpflanze in ganz bestimmten Merkmalen unterscheiden. Die
wichtigste Tatsache dabei ist aber, wie de Vries festgestellt hat, daB
aus den Samen dieser neuen Arten stets die letzteren und nicht
Oenothera Lamarckiana hervorgehen. Fiir die Theorie der Entstehung
der Arten war diese Beobachtung auch deshalb von Bedeutung, weil
sie zeigte, dal neue Formen stofiweise und plotzlich und nicht durch
allmidhliche Variation entstehen, wie Wallace und Darwin ange-
nommen hatten. Als Beispiel mag die Entstehung von Oenothera
Gigas aus Oenothera Lamarckiana erwihnt werden. de Vries ent-
deckte in der Kultur von Lamarckiana im Jahre 1895 das erste
Exemplar von Gigas, und dieses war auch das einzige Exemplar,
das gebildet war. de Vries befruchtete es mit dem eigenen Pollen.
Die Wirkung der Insekten war absolut ausgeschlossen. Im folgenden
Friihjahr (1897) wurde der Same gesit. Mehrere hundert Pflanzen
wurden erzielt, die alle der Mutterpflanze Oenothera Gigas glichen
und alle in derselben Weise wie die letztere von Lamarckiana sich
unterschieden. Die Art ist seitdem konstant geblieben. In derselben
plétzlichen Weise entstanden die anderen neuen Arten von Oeno-
thera. Diese plotzliche diskontinuierliche Artentstehung bezeichnete
de Vries als Mutation. de Vries’ Beobachtung erklirt auch eine Tat-
sache, welche Darwins Hypothese eines allmiihlichen Ubergangs von
einer Form in eine andere unerklirt lieB, nimlich dal Arten Tausende
von Jahren konstant bleiben. Die Pflanzen, welche in den dgyptischen
Gribern gefunden werden, unterscheiden sich nicht von den heute
existierenden. Nach de Vries' Beobachtung kann eine explosive
Tendenz zur Entstehung einer neuen Form auftreten; dabei ent-

1) Hugo de Vries: Die Mutationstheorie. Leipzig 1901.
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ist, so folgt, daB wir zwei Arten von Spermatozoen besitzen, die
sich voneinander in einem wesentlichen Punkte unterscheiden. Wir
diirfen daher erwarten, daB wir normalerweise unter den Nach-
kommen zwei Arten von Individuen finden, die in gleicher Zahl auf-
treten und die ausgesprochene Strukturverschiedenheiten aufweisen.
Eine sorgfiltige Erwiigung zeigt, daB nur die Geschlechtscharaktere
die Individuen einer Art in zwei wohldefinierte Gruppen einteilen
und wir sind logisch zum Schlusse gezwungen, daBl das besondere
Chromosom eine Beziehung zu dieser Tatsache hat.*

Me Clung neigte zu der Ansicht, dal diejenigen Spermatozoen,
welche das accessorische Chromosom besitzen, die Entstehung méinn-
licher Tiere veranlassen. Die Beobachtungen wvon Me¢ Clung sind
neuerdings von . B, Wilson weitergefithrt worden?), der gute Griinde
dafiir angibt, dal aus den Eiern, die durch Spermatozoen mit acces-
sorischen Chromosom befruchtet werden, Weibchen entstehen.

Fassen wir alle bis jetzt vorliegenden Beobachtungen iiber die
Bestimmungen des Geschlechts zusammen, so ergeben sich an-
scheinend drei Typen. Bei gewissen Tieren sind zwei Arten von
Eiern vorhanden, von denen die eine minnliche, die andere weibliche
Junge hervorbringt. Dieser Fall ist beispielsweise bei partheno-
genetischen Formen, wie den Blattliusen, verwirklicht. Bei einer
zweiten Gruppe von Tieren gibt es nur eine Art von Eiern, aber
zwei Arten von Spermatozoen, von denen die eine Art Minnchen,
die andere Weibchen aus dem Ei entstehen lifit. Dieser Fall trifft
bei Hemipteren und Orthopteren zu.

Bei einer dritten Gruppe von Tieren gibt es anscheinend nur
eine Gruppe von Eiern und eine Gruppe von Spermatozoen. Ent-
wickeln sich die Eier parthenogenetisch, so entsteht das eine Ge-
schlecht, wihrend bei der Befruchtung der Eier das entgegengesetzte
Geschlecht entsteht. Wir finden ein solches Verhalten bei den Eiern
der Bienen, Ameisen und geselligen Wespen. Die unbefruchteten
Eier z. B. der jungfriulichen Arbeiterinnen, entwickeln sich zu ménn-
lichen Tieren, die befruchteten Eier zu weiblichen. Es scheint, daB
hier der Einflu der Spermatozoons iiber den des Eis iiberwiegt.

Es ist zweifellos, daBl die Erforschung des Gebietes der Ge-
schlechtsbestimmung nunmehr in das wissenschaftliche Stadium ge-
treten ist. Der Umstand, daBl bei vielen Tierformen u. a. auch beim
Menschen minnliche und weibliche Tiere in gleicher Zahl entstehen,
hat zu vielen mystischen Betrachtungen Veranlassung gegeben. Bei

1) E. B. Wilson, Science. Vol. 22, 8. 500. 1905.
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Verlag von Johann Ambrosius Barth in Leipzig.

Von demselben Verfasser wird im Sommer 1906 erscheinen:

Untersuchungen iiber kiinstliche Parthenogenese

Vi

Prof. Dr. Jacques Loeb, Berkeley.

Zum Teil aus dem Englischen iibersetzt und herausgegeben

von

Prof. Dr. E. Schwalbe, Heidelberg.
Preis etwa 6—8 Mark.

Dieser Band enthilt die beriihmten Untersuchungen iiber jungfriiuliche
Zeugung, die der Verfasser angestellt hat. Sie sind zum groBeren Teile in eng-
lischer Sprache in Loeb's Studies in general physiology, 2 vols, Chieago 1905,
zum anderen Teile in deutschen Zeitschriften erschienen, werden hier aber
iiberarbeitet herausgegeben und durch mehrere, noch nicht verdffentlichte
Aufsiitze erginzt.

Da gerade diese Untersuchungen den Namen des Verfassers iiber den
Rahmen der engeren Fachgenossen bekannt gemacht haben, wird eine Zu-
sammenstellung besonders willkommen geheifien werden.

Friither erschien:

Einleitung in die ver¢leichende Gehirnphysiologie
und vergleichende Psychologie

Prof. Dr. Jacques Loeb, Berkeley.

Mit besonderer Beriicksichtigung der wirbellosen Tiere.
VIII, 208 Seiten mit 39 Abbildungen. 1899.

Preis 6 Mark.

Vergriffen. Neue Auflage ist in Bearbeitung und wird im Jahre 1907 erscheinen,



Verlag von Johann Ambrosius Barth in Leipzig.

Die Gesetze
und Elemente des wissenschuftlichen Denkens.

Ein Lehrbuch der Erkenntnistheorie in Grundziigen
von

Dr. G. Heymans,

FProfessor an der Universitdt Groningen.
Zweite verbesserte Auflage. 1905. 422 Seiten. M. 11.—, gebunden M. 12.—.

Die im Jahre 1894 in Leiden erschienene erste Auflage ist vergriffen. Da
das Werk auBerhalb der engeren Heimat des Verfassers kaum bekannt wurde,
wird die verbesserte und erginzte neue Auflage vielen willkommen sein. Der
Zweck des Buches ist ein doppelter: fiir den Nichtphilosophen soll es ein
Lehrbuch der Erkenntnistheorie, fiir den Philosophen aber eine durch Beispiele
erliuterte Abhandlung tiber die Methode in dieser Wissenschaft sein. [Das
Bestreben, beides in einem Buche zu vereinen, wurzelt in der Uberzeugung
des Verf.,, daB eben jene empirische Forschungs- und Beweismethode, deren
gutes Recht in der Philosophie er den Fachgenossen gegeniiber zu verteidigen
wiinscht, sich auch als Darstellungsmethode ganz besonders demjenigen empfiehlt,
der wissenschaftlich gebildete Menschen in die Philosophie einzufiihren hat.

Einflihrung In die Metaphysik

aul Grundlage der Erfahrung.
Yon
Dr. G. Heymans,

Professor der Philosophie an der Universitit Groningen.
VIII, 349 Seiten. 1905. M. 8.40, geb. M. 9.40.

Literarisches Zentralblatt: Ein nach Gehalt und Form vorziigliches Buch.
Der Verf. versteht, die metaphysischen Gedankengiinge geschichtlicher und
zeitgendssischer Autoren unter rein sachlichem Gesichtspunkte grofziigig und
erschipfend zu disponieren und sie derart vorzutragen, daB trotz der vor-
waltenden psychisch-monistischen und kritizistischen Anschauungsweise die
Beurteilung der Gedankengiinge in ihrem eigenen Zusammenhange, aus ihren
Voraussetzungen und nach ihren Konsequenzen aufs nachhaltigste angeregt
und unterstiitzt wird. Gute Kenntnis der neueren empirisch-wissenschaftlichen
Arbeit ermoglicht es dem Verf., sein Thema mit einem Minimum berkSmm-
lichen scholastischen Beiwerks und statt dessen mit reichen Beziigen auf aktuelle
Erkenntnisprobleme und Erkenntnismethoden abzuhandeln.

Gdttingische gelehrte Anzeigen: H. hat durch das vorliegende Werk die
einfiihrende philosophische Literatur in Deutschland um eine erfreuliche Er-
scheinung bereichert. Das Buch verspricht (Vorwort, p. V), weniger sachlich
Neues zu geben, als Altes in neuem Zusammenhange, in neuer Beleuchtung
vorzufithren. In der Tat ist es Heymans gelungen, seine +Auffaaauugﬁn in
innige Verbindung miteinander und mit den zu beriicksichtigenden Tat-
sachen zu bringen. Die Darstellung entspricht dem Zwecke des Buches: sie
ist schlicht und klar.
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Dus @elthild der modernen Nuturwissenschatt

nach den Ergebnissen der neuesten Forschungen

von Carl Snyder.
Autorisierte deutsche Ubersetzung von Prof. Dr. Hans Kleinpeter.
X1I, 308 Seiten. Mit 16 Portriits. 1905. Brosch. M. 5.60, gebunden M. 6.60.

Physik, Chemie, Physiologie und Biologie befinden sich heute in einem
so gewaltigen Umbildungsprozef, daB es nicht nur dem Fernerstehenden, sondern
auch dem mit der Entwi&lung auf einem Spezialgebiete Vertrauteren schwer
wird, dem Fortschritt auf der ganzen Linie zu folgen. Das vorliegende Buch
ist geeignet, hier helfend einzugreifen. In allgemein verstiindlicher, schlichter
Sprache setzt es den Leser, ohne von ihm besondere Vorkenntnisse zu ver-
langen, von den gewaltigen Errungenschaften der letzten Jahre in Kenntnis.

Welchen Anklang das Buch in seinem Heimatlande — Amerika — ge-
funden hat, diirfte am besten daraus hervorgehen, dak innerhalb eines Jahres
sich 3 Auflagen davon ndtig machten. Auber der deutschen ist auch eine
franztsische und italienische Ubersetzung erschienen.

Literarisches Zentralblatt: Der Verfasser lifit in sprechender Weise die
(Grundtatsachen aller naturwissenschaftlichen Erkenntnisse in lebendiger Ge-
staltung hervortreten und liefert so die Bausteine, deren keine Weltanschauung
auf naturwissenschaftlicher Grundlage entraten kann. Das Buch seollte in
waiteren Kreisen Eingang finden.

Exkenntnis und Irrtum.

Skizzen zur Psvchologie der Forschung

Yion

Dr. Ernst Mach,

emer. Professor an der Universitit Wien.

XII, 461 Seiten. Mit 35 Abbildungen. 1905. M. 10.—, gebunden M. 11.—.

Naturwissensch. Wochenschr.: Von dem FErscheinen eines neuen Buches
aus der Feder Machs wird der kritisch naturphilosophisch wveranlagte Natur-
forscher stets mit grifitem Interesse hioren, gehirt doch Mach zu denjenigen,
die auf absolut naturwissenschaftlicher Basis stehend hinreichende philosophische
Veranlagung, gepaart mit echt kritischem Sinn, besitzen. Seine Schlufifolgerungen
verdienen denn auch die hichste Beachtung. In dem Buche ,Erkenntnis und
Irrtum® will Verf. die Vorgiinge darlegen, durch welche der Naturforscher
seine Kenntnisse erwirbt und erweitert. Das Buch wird in Naturforscher-
kreisen viel gelesen werden!

Die Zeit: Was das Buch dem gebildeten Leser wertvoll und unentbehrlich
macht, 15t vor allem die Tatsache, daf es der typische Repriisentant des modernen
naturwissenschaftlichen Denkens ist, das sich nicht innerhalb der Grenzen
einer Spezialforschung einnistet, sondern einen Teil jener Domiine fibernimmdt,
die frither ausschlieBlich von den Philosophen bearbeitet wurde, wie Erkennt-
nispsychologie, Ethik, Asthetik, Soziologie. Machs Werke sind weder in
Schnorkeln gedacht, noch in Hieroglyphen geschrieben. Es gibt tiberall nur
grobe Gesichtspunkte und gerade Wege.

Miinchener Allg. Zeitung: So bedeutet denn auch das jiingste Werk des
unermfiidlichen Forschers einen bedeutenden Schritt vorwiirts auf dem Wege
zur Vollendung seiner Lebensarbeit. Die Richtigkeit friither erkannter Ideen
bestiitigt sich auch auf anderen als den bisher untersuchten Gebieten, zahl-
reiche schiine neue. Beispiele dienen der Veranschaulichung und Illustrierung.
Frither oder spiiter ist das Werk nachhaltigen Einflusses auf die Denkweise
von Freund und Feind sicher; moge es lieber frither sein!
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LEINPETER, Prof. Dr. HANS, Die Erkenntnistheorie der Naturforschung
der Gegenwart. Unter Zugrundelegung der Anschanungen von Mach,
Stallo, Clifford, Kirchhoff, Hertz, Pearson und Ostwald dar-
gestellt. |XII, 160 S,] M. 3.—, geb. M. 3.80.

Das vorliegende Buch deckt sich im allgemeinen mit den Ansichten der
im Titel genannten Personen. Der Herr Verfasser hat aus deren im Wesen
iibereinstimmenden Ansichten jenen Kern gemeinsamer Uberzeugungen dar-
zustellen versucht, der nach seinem Dafiirhalten die Grundlage zu einer wissen-
schaftlich haltbaren Erkenntnislehre zu bieten geeignet erscheint. Das Bueh
gibt diejenigen Anschauungen wieder, die heutigentags modern sind und wird
daher auch aufierhalb des Kreises der Fachphilosophen bei Studenten, Lehrern
und dem grifieren Publikum Anklang finden.

RHUMBLER, Dr. L., Professor an der Universitit Giittingen. Zellenmechanik
und Zellenleben. [43 Seiten] 1904, Kart. M. 1.—.

Berliner klinische Wochenschrift: . . . noch energischer auf den Boden der
mechanischen Naturauffassung stellte sich H. Rhumbler. Der Verf sucht.
wesentlich durch Analogiebeweise, darzutun, daff das Plasma in allen seinen
Bewegungen mechanischen Einfliissen physiologischer oder chemischer Art
gehorche. Die von ihm angefithrten Versuche sind gewif fiuBerst lehrreich
und diirften namentlich denen zu denken geben, die heute noch daran denken,
die weifen Blutzellen gar nicht als echte Bestandteile des menschlichen
Kérpers, sondern als tierische Amében anzusprechen.

ABERLANDT, Dr. G., Professor der Botanik an der Universitit Graz. Die
Sinnesorgane der Pflanzen. [46 Seiten.] 1904, Kart. M. 1.—.

Berliner klinische Wochenschrift: Reichen positiven Gewinn gab die Rede des
Grazer Botanikers Haberlandt iiber die Sinnesorgane der Planzen. (Folgt aus-
fithrliche Inhaltsangabe.) Man sieht, welch neues Licht durch diese Unter-
suchungen abermals auf den Mechanismus des organischen Lebens geworfen
wird, welche ganz neue Perspektiven sich fiir die Beurteilung der Pflanzen
physiologiseh eriffnen und wie sich durch diese F-:-rschyngaergebmasq die
kiinstlich fixierten Grenzen zwischen Tier und Pflanze wiederum verwischt
haben. Der inhaltlich wie formell gleich bedeutende Vortrag diirfte als her-
vorragendstes Ereignis der diesjihrigen Versammlung Deutscher Naturforscher
und Arzte zu bezeichnen sein.

OLISCH, Dr. HANS, Professor der Botanik an der Universitit Prag. Die
Lichtentwickelung in den Pflanzen. [32 Seiten.] 1905. Kart. M. 1.—.

Seine Erfahrungen iiber die Lichtentwickelung der Pflanze, zu denen er
auf Grund einer vieljiihrigen Beschiiftigung gelangte, hatte der Verf. vor kurzem
in einem Buche niedergelegt. Hier liegt gewissermafien ein Auszug daraus
vor, der einen grifieren Leserkreis mit den wichtigsten Fortschritten auf dem
(Gebiete eines der anziehendsten Probleme der Pﬂunmnfhyamlogm in knapper
und allgemeinverstiindlicher Form bekannt machen soll.

IMMER, JOSEPH, Ingenieur in Wien. Mechanik der Entwickelung der
tierischen Lebewesen. [64 Seiten mit 13 Figuren.] 1905. Kart. M. 1.20.

Berliner Tageblatt: Kern der Betrachtungen W.s ist die Darstellung der
Bewegungsorgane der Tierktrper unter dem Einflusse der Schwerkraft. Im
Zusammenhange hiermit steht die sonstige Entwickelung des Gesamikiirpers
und auch die Gestaltung der geistigen Vorgiinge kann von diesen Potenzen
nicht unbeeinfluft bleiben.















