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I. Einleitung.

Ernst Overton hat als erster zablreiche chemische Ver-
bindungen auf ihr Vermdgen, durch das lebende Protoplasma zu
dringen, gepriift und sie nach der Geschwindigkeit des Durchtritts
in Reihen gebracht. Er ist zur grundlegenden Erkenntnis gelangt,
dafl die verschiedenartigsten Plasmen, selbst solche pflanzlicher und
tierischer Zellen, hinsichtlich ihrer Durchlédssigkeit in wichtigen Grund-
ziigen Ubereinstimmen. Seine klassische Permeabilitdtsreihe galt ihm
in gleicher Weise fiir alles Protoplasma. Die Einheitlichkeit aller
lebenden Substanz in einer wichtigen physikochemischen Eigenschaft
war damit erwiesen.
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Unwillkiirlich standen die Forscher der folgenden Zeit so sep,
unter dem Eindruck dieser bedeutsamen Entdeckung, daf bejp,
weiteren Ausbau fiir jede Erkenntnis am einzelnen Objekt allgemeipe
Giltigkeit fiir alles Plasma gefordert wurde. Unterschiede im Permeg.
bilitdtsverhalten zwischen verschiedenen Protoplasten — auch Overtqy
selbst hatte solche schon wahrgenommen — wurden daher weder
gesucht noch, wenn sie zuféllig aufstieBen, besonders beachtet,

Erst in jlingerer Zeit wurde die Sache anders. Die Forderung
nach quantitativer Bestimmung war allgemein anerkannt, als ich vor
nun fast 14 Jahren vergleichende Permeabilitdtsstudien auf breiter
Grundlage in Angriff nahm. In den ersten Jahren wurde gemeinsam
mit A. Stiegler das Permeiervermdgen des Harnstoffs an zahlreichen
Objekten aus allen Gruppen des Pflanzenreiches studiert. Dabej
ergab sich an Stelle der erwarteten Einheitlichkeit stirkste quanti-
tative Verschiedenheit. Beim selben Objekt erwies sich die Harn-
stoffdurchléssigkeit als im allgemeinen bestindig innerhalb gewisser
Grenzen. Bei verschiedenen Zellsorten schwankten die Werte im
Verhéltnis von 1 1000 und mehr.

Zu jener Zeit war die Permeabilitit des Protoplasmas fiir
Salze (besonders Fitting, 1915f) quantitativ schon am besten unter-
sucht. Vergleichsweise Priifung der Salzdurchldssigkeit lie8 nun
dhnlich grofie Unterschiede durchaus vermissen. Das Verhiltnis der
Harnstoff- zur KNO,-Permeabilitit erwies sich fiir verschiedene Plasma-
sorten sehr verschieden; es betrug, wie bei Rhoeo (Fitting, 1919),
so auch bei Tradescantia elongata etwa 1 1, bei Stengelhautzellen
von Gentiana Sturmiana aber etwa 170:1 (Ho6fler und Stiegler,
1921, p. 163). Damit war erstmalig ein groBenordnungsméiBiger
Unterschied im Verhéltnis der Durchlédssigkeit verschiedener pflanz-
licher Protoplasmen fiir gegebene Stoffpaare erwiesen. — Ahnliche
Unterschiede ergaben sich weiter auch im Permeiervermégen un-
schédlicher Nichtleiter. Der Rohrzucker permeiert bei Majanthemum
etwa 80mal, bei Gentiana etwa 2500-mal langsamer als der Hamn-
stoff. Und als wichtige Tatsache wurde bei Huber und Hofler
(1930) gezeigt, daB die Wasser- und die Harnstoffdurchldssigkeit in
ihrem Verhéltnis sich bei verschiedenen Objekten durchaus nicht
entsprechen. Der Begriff der »spezifischen Permeabilitdtsreihen«
(Héfler und Stiegler, 1930, p. 507) sollte derartige Differenzen
allgemein erfassen. Wir verstanden darunter die quantitativen Ver-
haltnisreihen von Permeabilititswerten ein und desselben Plasmas
fiir verschiedene geldste Stoffe (Huber und Hofler, 1930, p. 499).

Als nun neuerdings die vergleichende Protoplasmaforschung
aktuell wurde, da gab, zusammen mit Weber’'s (1929) Proto-
plasmatischer Anatomie und der von mir (19302 f.) versuchten
protoplasmatischen Kennzeichnung der Pflanzenstimme, vor allem
die vergleichende. Permeabilitdtsforschung den Anstofi. Der plan-
mafige Vergleich der Durchldssigkeitseigenschaften erschien berufen,
die plasmatische Charalkterisierung gegebener Zellsorten anzubahnen.
Ja, wie ich bei meinen Versuchen (19324, 19345), Ziel und néchste
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Aufgaben der vergleichenden Protoplasmatik darzulegen, schon
pervorhob, verspricht unter den uns heute zu Gebote stehenden
Methoden die Festlegung der spezifischen Permeabilitdtsreihen gerade-
su das wichtigste und auch in quantitativer Hinsicht leistungsfihigste
Mittel zur physikochemischen Kennzeichnung lebender Protoplasmen
71 werden.

Von solchen vergleichend-protoplasmatischen Interessen geleitet,
habe ich im Sommer 1931 die auf mehrere Jahre berechnete Ver-
suchsreihe unternommen, deren erstes Glied diese Abhandlung ist.

Bei der Wahl der Objekte war mir das Verhalten gegeniiber
dem Harnstoff mafBgebend. Ich setzte mir die Aufgabe, zunichst
einmal ein fiir ihn hochdurchldssiges Objekt mit einem mittlerer
und einem geringer Durchldssigkeit zu vergleichen und die Reihen
festzulegen. Als hochpermeables Objektwdihlte ich Gentiana Sturmiana,
deren Reihe ich indes erst 1933 auf breiterer Grundlage bearbeiten
konnte. Als Beispiel niederer Durchldssigkeit lag mir schon Rhoeo
discolor und die von Bérlund (1929) daflir ermittelte Reihe vor.
Als Vertreter mittierer Harnstoffdurchlassigkeit wurde im Sommer 1931
als erste Versuchspflanze Majanthemum bifolinm eingehend studiert.
Meine damaligen Ergebnisse sind schon (1932 b, p. 63) in knapper,
vorldufiger Form mitgeteilt worden. Die Reihe wurde dann 1933 in
einigen wichtigen Punkten ergdnzt und erweitert.

Neben ihrer vorziiglichen Eignung fiir die plasmometrische
Untersuchung empfahlen sich die Stengelhypodermzellen von Majan-
themume auch deshalb, weil ich mich mit diesem Objekt wihrend
sechs vorangegangener Sommer beschiftigt und dabei jene Material-
kenntnis gewonnen hatte, die fiir ein erfolgreiches zellphysiologisches
Arbeiten die Voraussetzung ist. Auch war mir hier die Wasser-
permeabilitdt der Protoplaste (Hofler, 1930 @) schon genau bekannt.
An der Einbeziehung der Wasserkonstanten in meine Reihen war
mir aber vor allem gelegen.

Beziiglich der sonst zu untersuchenden Substanzen habe ich
mir noch Beschriankung auferlegt und von solchen, die ich im plas-
molytischen Totalversuch ohne Schiddigung anwendbar fand, zunéchst
die Nichtleiter Glyzerin, Harnstoff, Methylharnstoff, Sulfoharnstoff,
Laktamid, Malonamid, Erythrit und verschiedene Zuckerarten heran-
gezogen; die Wahl war durch Collander’s und Bérlund’s (1926,
1929) und Hober’s Erfahrungen wesentlich mitbestimmt. Dafiir
schwebte mir als Ziel vor, die physiologische Wirkung jeder einzelnen
Verbindung auf das Protoplasma und die Resistenz der Versuchs-
zellen fir jede aufs genaueste kennenzulernen. Durch L. Hof-
meister’s seither ausgearbeitete Partialmethode wird die Reihe der
plasmometrisch anwendbaren Substanzen wesentlich erweitert.

Um meine Resultate mit den Ergebnissen anderer Permeabili-
titsforscher (Collander und Bérlund, 1933, Wilbrandt, 1931,
von Zoologen vor allem Hdber, Jacobs und ihre Mitarbeiter) —
auf deren Arbeiten wir im Schlu8kapitel zurlickkommen — auch
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quantitativ vergleichbar zu machen, erscheint endlich die Um1echmmg
der l(onstanten auf die Obelﬂachenemhelt der durchdrungenen
Membranen (siehe unten p. 226 und 233) geboten.

II. Zur Frage der Berechtigung der plasmolytischen
Permeabilitdsbestimmung.

Meine folgenden Versuche sind nach der plasmometrischer,
Methode ausgefiihrt worden.

Der grofte Teil unserer Kenntnisse liber die Permeabilitit
pflanzlicher Zellen stiitzt sich auf die Ergebnisse plasmolytischer
Untersuchungen. Gegen die Anwendung der osmotischen und zumal
der plasmolytischen Methoden sind aber in den letzten Jahren
starke Bedenken, erhoben worden. Es obliegt mir daher die Aut-
gabe, zu diesen hier ausfiihrlich Stellung zu nehmen, ehe ich
darangehe, neue plasmometrische Versuche im Dienst einer be-
sonders wichtigen Problemstellung mitzuteilen, — auf die Gefahr
hin, dafl der mehr gegenstidndlich als methodisch interessierte Leser
den folgenden Abschnitt als Fremdkdrper in der Arbeit empfinde.

Weber (1931 a, b, 1932 b, ¢, d, ¢) hat in einer Reihe wich-
tiger Abhandlungen die schddigenden Wirkungen der Plasmolyse
auf pflanzliche Zellen untersucht. Er stellt fiir die Plasmolyse-
resistenz ein allgemeines Prinzip auf, welches besagt: Je schwerer
der Protoplast sich plasmolytisch von der Zellwand 16st, desto
mehr schidigt der plasmolytische Eingriff. Je grofler also das
Haftvermogen, desto kleiner die Plasmolyseresistenz. Ich habe in
langjdhriger Versuchspraktik bei der Wahl der Objekte fiir Perme-
abilitdtsstudien schon immer solche, die »leicht« plasmolysieren,
bevorzugt und kann aus meinen Erfahrungen Weber’s Grundsatz
voll bestitigen. Derselbe diirfte freilich nicht so verstanden werden,
dafl jede anfangs konkav oder krampfartig einsetzende Plasmolyse
darum schon schidigend wirken muf3; bei vielen Zellsorten plas-
molysieren die Protoplaste stets zuerst konkav, gelangen aber
nachher zur Rundung und tiberdauern die Plasmolyse ohne Schaden.
Bei den Majanthemum-Zellen vollzieht sich nun aber die plasmo-
lytische Lslosung von der Zellwand, zumal an gewdisserten
Schnitten leicht, und die konvexe Rundung kommt nachher rasch
zustande. Darauf beruht ja die vorzligliche Eignung der Zellen
zur Messung der Eintrittsgeschwindigkeit und Wasserpermeabilitit,
da viele Protoplaste schon wihrend der hier sehr langsam erfolgenden
Volumkontraktion konvex-mefibare Formen haben (Hofler, 1930).
Majanthemum ist auch vom Standpunkte des Weber'schen Prinzips
ein bevorzugt giinstiges Objekt fiir plasmolytische Permeabilitéits-
studien.

Fir Spirogyra, die mit 2 GM Harnstoff behandelt wurde,
hat Weber (1931 a, b) gezeigt, »dal die »Plasmolysepermeabilitiit«
(d.i. die Permeabilitit in plasmolysierenden hypertonischen Losungen)
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gegenflber der »Normalpermeabilitit« (d. i. der Permeabilitit in
nicht  plasmolysierenden hypotonischen Losungen) pathologisch
erhoht ist. Diese ErhOhung der Permeabilitdt ist (ceteris paribus)
um so stdrker, je »schwerer« die Zellen plasmolysieren.« Fir
Blattzellen von Elodea (1932 b) wird die Plasmolysepermeabilitiit
in 2 GM Harnstoff durch niedere Temperatur stark erhoht.
Gallensalze (1932 d) dringen, in Kombination mit hypertonischer
Neutralsalzlosung geboten, viel rascher in die Protoplaste ein und
iiben stdrkere cytolytische Wirkung. KCNS-Losungen bewirken nach
Strugger (1932) bei Allinm-Zellen erst von der Grenzplasmolyse
aufwiirts eine Erhohung der Durchldssigkeit der dufieren Plasma-
grenzschicht, die mit zunehmender Hypertonie rasch ansteigt.
Weber nimmt an (1932 d), dafl »demnach bei der Plasmolyse nicht
die »Normalpermeabilitit« zur Beobachtung kédme, sondern eine
mehr oder weniger weitgehend verinderte (oft pathologisch erhdhte)
»Plasmolysepermeabilitdt«<. Wenn dieser Einwand in der von Weber
ethobenen Allgemeinheit zutrifft, dann »bediirfen alle Aussagen
{iber die Permeabilitit der Pflanzenzellen, die sich auf Ergebnisse
plasmolytischer Versuche stiitzen, dringend einer Revision.«

Zu dieser Gegeniiberstellung mufl vor allem darauf hinge-
wiesen werden, daf8 sicherlich nicht jede »Plasmolyseperme-
abilitdt« pathologisch erhoht ist. Weber's Beobachtungen
beziehen sich auf Zellen, die nach der Plasmolyse alsbald oder
binnen beschridnkter Zeit abstarben — sei es infolge von Gift-
wirkung der gebotenen Stoffe (Gallensalze; speziell auf Spirogyren
wirkt, wie schon De Vries (i889) bekannt war, auch Harnstoff
meist ausgesprochen giftig), sei es durch mechanische Schidi-
gung bei jdh ausgefiihrter Krampfplasmolyse in {ibermifig stark
hypertonischer Losung. Alle derartigen Fidlle miissen Dbei Perme-
abilitdtsstudien sorgsam ausgeschaltet werden. Das habe ich auch
immer schon getan. Denn im prdmortalen Stadium besteht ja stets
die Moglichkeit einer pathologischen Erhdhung der Plasmadurch-
lassigkeit. Im plasmolytischen Dauerversuch zeigt sich sehr oft die
pramortale Permeabilitdt im Vergleich mit den vorherigen Intervallen
mit aller Deutlichkeit stark erhoht. Im ibrigen kommen »Krampf-
plasmolysen«, bei denen nachher die Konvexrundung des Proto-
plasten nicht mehr zustande kommt, fiir plasmometrische Versuche
an sich nicht in Betracht.

Die meisten der von Weber geschilderten Versuche hitien
daher zur Tduschung nicht Anlaffi geben konnen. Es ist eben ein
Unterschied, ob man plasmolytische Methoden in mdoglichst
schonender Form anwendet, wie es beim Permeabilititsstudium
geschieht, oder ob man Schiddigungen moglichst krafl sichtbar
machen will, wie es das Resistenzstudium mit sich bringt. So be-
handelt beispielsweise Weber Spirogyra-Zellen mit Harnstofflosungen
von 2 GM, wihrend ich flir Spirogyren (deren osmotischer Wert
bei 0°3 bis 0-4 Zucker liegt), im Permeabilititsversuch hochstens
Konzentrationen von 0-7 bis 0'8 Harnstoff verwenden wiirde.

Sitzungsberichte d. mathem.-naturw. KI., Abt. I, 143. Bd.,  Dbis 7. Hett. 18
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Jdhe Plasmolyse schiddigt aber bekanntlich viel stérker als schwache;

in hohe Konzentrationen, wenn man sie braucht, miissen die Zellen
stets stufenweise tiberfilhrt werden (Hofler, 1918 a, Kemmer, 1928,
El Derry, 1929, Albach, 1930 u. a))

Als grundsétzlich wichtiges Ergebnis {ir alle experimentelle
Zellforschung glaube ich aus Weber’s Studien den Satz festhaiten
zu diufen, dafl giftig wirkende Substanzen die Protoplaste
bei Plasmolyse rascher und stidrker schéddigen als im un-
plasmolysierten Zustand. Mit diesem Satz wird auch die plas-
molytische Permeabilitdtsforschung stets zu rechnen haben.

Hingegen besteht meines Erachtens kein Grund, den Verdacht
auf ungiftige Plasmolytika auszudehnen. Dies gilt ebenso wie fiir
nicht oder schwach permeierende Substanzen (Zucker) auch fiir
rascher permeierende (Harnstoff, Glyzerin, Malonamid), wofern in
thnen die behandelten Zellen stunden- oder tagelang am Leben
bleiben und gleichmdBige Wiederausdehnung und dazu aktive
Plasmaverlagerungen, wie Systrophe und deren Aufldsungsbilder,
(Kister, 1929, S. 72, Germ, 1932/33) zeigen.

Wenn also Weber’s »Plasmolysepermeabilitit« ein gektirzter
Ausdruck flir Permeabilitdt im plasmolysierten Zustande ist und im
Gegensatz dazu »Normalpermeabilitdt« diejenige im nichtplasmoly-
sierten Zustand bedeutet, so vermag ich diese Termini anzunehmen.
Soll aber »Plasmolysepermeabilitiit« von vornherein die Vorstellung
pathologisch verdnderter, speziell pathologisch erhdhter Perme-
abilitdt beinhalten, so mufl ich den Begriff ablehnen.

Ich habe vor kurzem (1931, 1932 g, 1934 a) die Notwendig-
keit betont, zwischen Eintritt geldster Stoffe ins Cytoplasma und
Durchtritt bis in den Zellsaft zu unterscheiden. Ich sprach im
ersten Fall von Intrabilitdt, in letzterem von Permeabilitdt des
Protoplasmas. Ohne auf das Hautschichtenproblem (vgl. Plowe,
1931, Gicklhorn, Weber, 1932 a, ¢, d, Hofler, 1932 a, Strugger,
1932, Mothes, 1933) hier ndher einzugehen, will ich doch kurz
darauf verweisen, daBl es sich bei der verstirkten Wirkung von
Giften bei Plasmolyse, die wir aus Weber’s Studien kennenlernten,
primdr meist oder immer um eine KErhdhung der Intrabilitdt
handelt. Es ist ja Kklar, daB die Alterierung der dufieren Plasma-
grenzschicht, des »Plasmalemma«, durch die Plasmolyse primér den
Eintritt der gebotenen Stoffe ins Plasma erleichtert. Erst wenn das
ganze plasmatische System alteriert ist, kann dann sekunddr auch
die Permeabilitdt im engeren Sinne erhdht werden.

Daf nun durchaus nicht immer im plasmolysierten Zustand
die: Permeabilitit verindert ist, das beweisen ja auch schon die in
der Literatur vorliegenden quantitativen Vergleichsversuche.

Lepeschkin (1909), der als erster volumetrische Permeabili-
titsmessungen an plasmolysierten Protoplasten anstellte, hat schon
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gefunden, dafl der Durchtritt von Glyzerin bei Spirogyren im plas-
mol3 sierten und unplasmolyswnen Zustande gleich schnell erfolgte.

Fitting (1915) hat dann in seiner bekannten Untersuchung
dargetan, daB Rhoeo-Zellen im Reihenversuch Salze aus hypo-
tonischen und plasmolysierenden Losungen annédhernd gleich schnell
aufnehmen. Sein Nachweis bezieht sich, was gelegentlich {ibersehen
wurde, nicht blof auf Grenzplasmolyse, sondern auch auf stirkere
Plasmolysegrade, denen die oberen Glieder seiner Schnittreihen im
Beginn der Versuche ausgesetzt waren.

Collander und Bdrlund konnten bei Rhoeo auch fiir Nicht-
leiter gleiche Permeabilitit mit und ohne Plasmolyse feststellen;
vgl. besonders Barlund (1929).

Schon aus diesen Versuchen folgt, dafl nicht jede »Plasmo-
lysepermeabilitit« gegeniiber der Normalpermeabilitdt verdndert ist.

Es gilt also nicht, die Anwendung plasmolytischer Methoden
beim Permeabilitdtsstudium tiberhaupt zu vermeiden, sondern unser
Ziel mufl sein, die pathologischen Wirkungen der Plasmolyse und
iiberhaupt Verdnderungen der Permeabilitit durch dieselbe auszu-
schalten. Wir missen normal verbliebene und sekundéir
veridnderte Permeabilitdt am plasmolysierten Protoplasten
unterscheiden lernen.

I. Bei der plasmolytischen Untersuchung erscheint in erster
Linie die Gefahr einer Permeabilitdtserh6hung gegeben.

Erhohung, die erst nach gewisser Dauer der Plasmolyse ein-
tritt, wird, wie erwéhnt, plasmometrisch aus dem zeitlichen Verlauf
der Wiederausdehnung erkannt. Dafli vor dem Tode die Durch-
lassigkeit ansteigt, ist allgemein bekannt. In der Mehrzahl der Fille
erfolgt der Anstieg allmihlich. Ich besitze dafiir auch ein reiches
plasmometrisches Belegmaterial (vgl. von verdffentlichten Ver-
suchen z. B. Hofler, 1919 und besonders Hofler und Weber,
1926). Man erkennt das priamortale Stadium sehr oft schon daran,
daf die Ausdehnungsgeschwindigkeit und Durchlissigkeit der Proto-
plaste stetig zunimmt.! Wogegen im vorherigen intakten Stadium
die Durchldssigkeit sich in aufeinanderfolgenden Zeitabschnitten
auf gleicher Hohe hdlt. Der Nachweis, daf dies der Fall ist, ist also
ein wichtiges Kriterium fiir die Brauchbarkeit der gewonnenen Werte.

Zumindest in vielen Féllen treten gleichzeitig mit oder vor
oder alsbald nach der Erhohung auch sichtbare Verdnderungen im
Protoplasten auf, die der erfahrene Zellphysiologe mikroskopisch
erkennt. Die Individualauslese und Kritik der gewihlten Protoplaste
hat dann die Verwendung solcher Zellen auszuschliefien.

Eine wirkliche Gefahr konnen dagegen jene Fille bedeuten,
wo Zellen im plasmolysierten Zustand eine erhdhte Permeabilitit

1 So lief sich z. B. die reversibel gesteigerte Permeabilitdt des Plasmas fiir
Harnstoff bei der Narkose durch die Einstellung auf ein neues, erhdhtes Gleich-
gewicht kennzeichnen und von priamortaler, stetig ansteigender Permeabilitdt unter-
scheiden (Héfler und Weber, 1926, p. 679.)



220 K. Héfler,

fiir die gebotenen Stoffe besitzen und trotzdem noch »normg].
aussehen und weiterleben.! Auf solche Fille hat sich die Kritik
der plasmolytischen Methoden und der damit gewonnenen Weyte
zu richten. Sie diirfien in gewissen Plasmolyticis vorkommen ypq
bleiben ndher zu untersuchen. L. Hofmeister's vor der Verdffent.
lichung stehende Arbeit bringt wichtige Beitrdge in dieser R1chtunu

Themensch erscheint es ja ganz plausmel dafl allgemein be1
der Loslosung die #&duflere Plasmagrenzschicht verletzt und iy
Diffusionswiderstand vermindert wird und dafi die dadurch gestei-
gerte Permeabilitit des Protoplasten sich dann im plasmolysierten
Zustand dauernd auf gleicher Hohe hélt. Gerade dieser fiktive Falj
ist aber in der Literatur bisher wohl nicht belegt.

Wahrscheinlicher ist eine gewisse Permeabilititserhdhung beim
ersten Beginn der Plasmolyse (Weber) — oder wihrend der Kon-
traktion (Scarth, 1926) —, die sich nachher mit der Wiederher-
stellung des alterierten »Plasmalemma« —, respektive mit dem os-
motischen Gleichgewicht — wieder ausgleicht (vgl. besonders
Weber, 1932¢). Solche Vorginge blieben indes (selbst wenn die
erste Losreifung nicht nur zu einer Erhohung der »Intrabilitit.,
sondern auch zu einer nennenswerten Steigerung der »Permeabilitit«
fiihren sollte), doch fiir die plasmometrische Bestimmung des Durch-
tritts geldster Stoffe bedeutungslos. Denn wir bestimmen ja plas-
mometrisch nur die Stoffaufnahme wihrend der Riickdehnung, die
erst nach Erreichung des osmotischen Gleichgewichtes beginnt, und
verzichten grundsitzlich auf alle indirekten Schliisse aus dem Ver-
gleich osmotischer Zellwerte in der endosmierenden Losung und
in Vergleichslosungen, wie Rohrzucker, also auf jegliche Anwendung
der Methode »isotonischer Koeffizienten«. Der einzige Fehler,
welchen vorlibergehende Permeabilitdtsteigerung in der Initialphase
der Plasmolyse bewirken konnte, bezdge sich auf die Berechnung
der Permeabilititskonstanten P’ aus den Aufnahmewerten M (vgl.
unten p. 226), denn dabei wiirde die Innenkonzentration des
Endosmotikums etwas zu klein angenommen.

II. Daneben kommt aber noch eine zweite Art der Verdnderung
in Frage, ndmlich eine Permeabilitdtsverminderung der Proto-
plaste? im plasmolysierten Zustand.

Bedeutsam ist hier vor allem eine Bemerkung De Vries’, des
Begriinders der Permeabilitdtsforschung, wonach »die Permeabilitdt
(fur Glyzerin) im plasmolytischen Zustande allem Anschein nach
geringer ist als vor der Plasmolyse« (1888, p. 252, 1918, Bd.II, p. 496).

1 Die von Weber studierten Beispiele gehiren grofitenteils insoferne nicht
hieher, weil dort Plasmaveriinderungen sichtbar werden und bald nachher der
Zelltod eintritt.

2 Theoretisch liefie sich vorstellen, dal das Plasma an seiner Beriihrungs-
fliche gegén die Losungen neues Plasmalemma bildet oder das alte so veriindert,
dafl es stidrkeren Diffusionswiderstand besitzt als das urspriingliche.

Nach einer zweiten Vorstellung kionnte Entquellung des Plasmas bei der Plas-
molyse dessen Permeabilitit herabsetzen.
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Im gleichen Sinne &duflert sich Ruhland (1913) beziiglich der
Salzaufnahme von Statice (vgl. dazu Fitting, 1917, p. 553).

In jlngster Zeit sind nun Huber und Schmidt darange-
gangen, planméBig die Permeabilitit von Pflanzenzellen gegentiber
verschiedenen Stoffen mit und ohne Plasmolyse vergleichend zu
untersuchen, um zu priifen, ob ein Einfluf der Plasmolyse besteht
und »insbesondere ob er die bisherigen Angaben quantitativ oder
grundsdtzlich modifiziert«<. Die genannten Autoren bringen gleiche
Schnitthélften einerseits in eine noch hypotonische Konzentration
des zu priifenden Stoffes, z. B. in 0-40 GM Harnstoff, anderseits in
eine kombinierte, plasmolysierende Losung vom Harnstoff nnd Zucker,
von z. B. 0-80 GM (0-40 Harnstoff + 0-40 Traubenzucker); am
Schluff jedes Versuches wird als Maff des Eindringens der osmo-
tische Wertanstieg beider Schnitte in Zucker plasmometrisch be-
stimmt. Huber und Schmidt (1933) bestétigen in ihrer 1. Mitteilung
die Befunde von Fitting! und Bédrlund, wonach bei Rhoeo in
der Permeabilitdt flir Glyzerin und Harnstoff mit und c¢hne Plas-
molyse keine nennenswerten Unterschiede bestehen. Dagegen »blieb
bereits bei Majanthemum der Anstieg des osmotischen Wertes der
B-Schnitte in fast allen Harnstoff- und Glyzerinversuchen schwach,
aber eindeutig unter dem der A-Schnitte«. Und sehr auffillig war
der hemmende Einfluf der plasmolysierenden Harnstoffzuckerldsung
bei Zellen der Stengelepidermis von Gentiana macrophylla.

Ich besitze in meinem Material liber Harnstoffpermeabilitit
zahlreiche Versuche, worin nach anfinglicher Ausdehnung allméhlich
oder mehr minder unvermittelt Stillstand der Protoplaste -eintritt.
Solche Permeabilitdtshemmung ist nun bei plasmolytischen Studien
viel weniger leicht auszuschalten als die pathologische Erhdéhung.
Denn gehemmte Protoplaste kdnnen lange Zeit weiterleben, die
Hemmung gehort nicht der pramortalen Phase an. In meinen Ver-
suchen stehen den erwédhnten IFdllen sehr viele andere gegentber,
wo die Rlickdehnung durch Stunden, ja Tage stetig erfolgt.
Und nur solche Objekte, wo dies (zundchst im Harnstoffversuch)
zutrifft, verwende ich fiir spezielle Studien. Zu diesen zidhlt aber
das Objekt dieser Arbeit, die Zellen des Stengelhypoderms von
Majanuthentimn.

Doch bliebe eine weitere Moglichkeit. Tritt hier auch eine
sekundidre Hemmung der Riickdehnung nicht auf, so kdnnte doch
die Permeabilitdt durch die Plasmolyse schon vor dem Beginn der
Messungen herabgesetzt iorden sein, sich nachher aber stationdr
erhalten.

Es ist nun sehr willkommen, daff Huber und Schmidt an
den Majanthematn-Zellen Dbereits direkte Vergleichsversuche durch-
gefiihrt haben. Sie fanden, wie erwdhnt, schwiécheren Anstieg der
osmotischen Werte in den plasmolysierten B-Schnitten; »der Unter-

1 Der hemmende Einflu der Salze auf die Durchlissigkeit ist, wie schon
Fitting (1915) gezeigt hat, richt an den Plasmolyvsezustand gebunden.
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schied betrdgt im allgemeinen etwa 10 bis 159, ist daher nur iy,
strengen Vewle1chsve1such nachweisbar und bleibt weit innerhalp

der bei mehreren Versuchen tiblichen individuellen Schw ankung.
(1933, p. 205).

Den ausfiihrlich mitgeteilten Versuchen in der Staatsexamensarbeit v,
H. Schmidt, in die mir der Einblick gewdhrt wurde,l kann ich folgende Zanle,
entnehmen. Die A-Schnitte verweilten in hypotonischer Losung (0'4 GM Harnstof,
0°38 GM Glyzerin), die B-Schnitte in plasmolysierender Mischlésung (0°4 GM Hapq.
stoff +- 0°4 GM Rohrzucker); nach 80 Minuten (Harnstoff), 1espektlve 12 Stunden
(G]yze1in) W ulde der osmotische Werlanstieg gegeniiber anfangs gemessenen Kon.
trollen in 07 GM Rohrzucker bestimmt. Die Hemmung der B-Schnitte ist in dep
folgenden \elsuchen relativ stark. Es waren bis zur 1. Messung eingedrungen:

Mehraufnahme der
unplasmolysierten

A-Schnitte B-Schnitte A-Schnitte
7 (Min.-Wert)
in GM Harnstoff 0-000876 0-000600 469/,
0-000345 0-000289 191/40/,
m (Min.-Wert)
in GM Glyzerin 0-000205 0-000168 220/,
Mittel 299,

Darf man nun aus dieser Hemmung der Aufnabme in den plasmolysierten
Schnitten auf eine Hemmung der Plasmapermeabilitit schliefien? Folgendes ist dabei
zu bedenken.

In den unplasmolysierten A-Schnitten waren die Volumina der Protoplaste
wihrend der Endosmose gréfier als in den plasmolysierten B-Schnitten. Bei dor
Plasmolyse in 0°7 GM Zucker verkleinern sich die A-Protoplaste auf etwa 0°7 des
entspannten Zellvolumens (O lag um 0°5 GM., G=0/C). Dabei wird das Losungs-
volumen des Zellsaftes eingeengt, also die Konzentration des zuvor endosmierten
Harnstoffes, respektive Glyzerins im Verhdltnis 10 7 erhdht. Die Substanzen sind
also in den A-Protoplasten jetzt in hoherer Konzentration vorhanden als vorhes,
wihrend die B-Protoplaste schon wihrend der Endosmose im gleichen Grad plas-
molysiert waren. Wenn nun vorher gleiche Lésungsmengen (in GM/dmis) in
die A- und B-Protoplaste gedrungen sind, so haben die grofieren A-Protoplaste doch
groflere Gewichtsmengen (in g) aufgenommen. Wenn dann beide Schnitte zur
Wertung in hypertonischer Zuckerldsung plasmolysiert werden, so wird in .4 auch
der Harnstoff cingeengt und auf héhere Konzentration gebracht. in B dagegen nicht.
Nun ergibt sich stirierer osmotischer Wertanstieg in den A-Schnitten, entsprechend
der grofieren aufgenommenen Harnstoffmenge. Auf eine erhidhte Permeabilitiit
der unplasmolysierten A-Protoplaste darf man daraus aber nicht schliefien
Sondern dic Mehraufnahme der A-Zellen von im Mittel 299/, (bezogen auf B=10)
stimmt innerhalb der Versuchsgrenzen aufs beste zur Annahme einer gleichen
Permeabilitit der A- und B-Zellen, (Die A-Zellen bleiben bei Beriicksichtigung
des Volumverhiltnisses sogar noch ein wenig zuriick.)

Vereinfacht liefle sich auch sagen: Die stlindliche Stoffaufnahme bei unplas-
molysierten Zellen aus gleicher Aufienkonzentration (z. B. 0:40 GM Harnstoff) ist
grofler als die der plasmolysierten. Zieht man aber die ungleich grofien Oberflichen
in Betracht (die in den gestreckt zylindrischen Zellen den Inhalien annihernd
proportional sind) und reduziert die Werte auf die Flicheneirheit, dann verschwin-
den die Unterschiede.

1 Die Arbeit ist jetzt in der Bibliothek der Technischen Hoghschule zu Darm-
stadt dem Leihverkehr zuginglich.
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Ich entnehme also den Versuchen von Huber und Schmidt,
daB auch bei Majanthemiin — wie bei Rhoeo — die Permeabilitit
im plasmolysierten Zustand praktisch gleich grof§ ist wie im un-
plasmolysierten. Dies gilt zundchst fiir die zwei unschédlichen Sub-
stanzen Harnstoff und Glyzerin.

Zusammenfassend 148t sich festhalten: Plasmolyse kann die
Permeabilitdt in zweierlei Sinne beeinflussen, sie kann sie erstens
erhohen oder zweitens herabsetzen. Auf beide Moglichkeiten mufl
bei Permeabilitdtsversuchen geachtet werden. Auflerdem wird aber
drittens in vielen Féllen die Permeabilitdt (fiir unschédliche Stoffe)
durch Plasmolyse nicht oder fast nicht verdndert. Dann liefert die
plasmolysische Untersuchung giiltige Werte. Die Majantheniun-Zellen
gehdren, soweit bekannt, diesem Typus an.

HI. Objekt und Methodik.

Fir die plasmometrische Messung kommen nur einfach ge-
formte Zellen mit regelmidflig geformten, mefibaren Protoplasten in
Betracht. Wihrend konvexer Plasmolyseintritt, wie man ihn zur Be-
stimmung der Wasserpermeabilitdt braucht, selten ist, genligt es fiir
die der Permeation geloster Stoffe, dafi die Protoplaste sich bei End-
plasmolyse halbkugelig runden und wéhrend der Riickdehnung die
Konvexform beibehalten, was bei sehr zahlreichen Objekten der Fall
ist. Die Mehrzahl aller zylindischen Zellen ist daher im Prinzip fiir
plasmometrische Bestimmung geeignet und fiir vergleichend proto-
plasmatische Zwecke liegt der Ermittlung spezifischer Permeabilitéts-
reihen ein weites Feld offen.

Die Majanthemum-Zellen, das Objekt der folgenden Versuche,
bieten gleichwohl einige besondere Vorteile; als solche sind zu nennen:
1. konvexer Plasmolyseeintritt und Meflbarkeit auch der Wasser-
permeabilitdt, 2. gute Plasmolyseresistenz, 3. bequeme Grofie und
4, leichte Wiederauffindbarkeit der Zellen.

Ich verwende wie friiher (1926, 1930) die subepidermalen Parenchymzellen
(»Hypodermzellen«)1 vom basalen Stengelteil abgebliihter oder fruchtender Pfliinz-
chen. Man erkennt am unteren Teil der Stengel schon mit freiem Auge eine zarte,
rote Sprenkelung, die von anthokyanhiiltigen Zellen herriihrt, welche zwischen den
farblosen Nachbarn in unterbrochenen Lingsreihen oder regellosen Gruppen ein-
gestreut sind. Die mecisten dieser Zellen sind tiefrot, manche dunkellila, einzelne
hellila. Das Wiederfinden der gemessenen Zellen — zumal fiir den Anfinger eine
Hauptschwierigkeit beim plasmometrischen Arbeiten — gelingt hier an Hand kleiner
Skizzen leicht und sicher auf den ersten Blick. Auch die farblosen Protoplaste sind
mefbar, sie erweisen sich in den meisten Fillen von den gefirbten im Permeabilitiits-
verhalten nicht verschieden.

Will man normale Durchlidssigkeitswerte messen, so miissen die Fldchen-
schnitte so dick sein, daf sie unter der Hypodermschicht zumindest noch eine

1 Die Bezeichnung ist anatomisch insofern nicht ganz berechtigt, als die
Zellen der #dufersten Parenchymlage von den tieferen Schichten morphologisch nicht
verschieden sind, also kein differenziertes. eigentliches Hypoderm bilden. Die sub-
epidermale Schicht ist blof dadurch ausgezeichnet. daff rote Zellen nur allein in ihr
vorkommen.



224 K. Hofler,

lebende Zellage enthalten. Denn an die Schnittfliche grenzende Zellen zeigen, wenn
sie auch dauernd am Leben bieiben, oft eine Hemmung der Permeabilitit, Diese ist
am stirksten bei Randzellen, tritt aber, wenngleich seltener und in SC]]\V'EiChere;n
MaBle, auch bei an die Innenschnittfliche grenzenden Fldachenzellen auf. Noch auf-
fdlliger als bei Majanthemumn ist diese Wundhemmung bei Gentiana (vgl. Hef)e,
und Stiegler, 1930, p. 384) und vielen anderen Objekten (Hurch, 1933), Hubey
und Schmidt (1933) weisen die Hemmung auch an unplasmolysierten Zellen nacp,
Sie ist bei Genmtiana die gefihrlichste Fehlerquelle bei Vergleichsversuchen, Do)
genligt nach ilteren Erfahrungen die Zwischenschaltung einer lebenden Schicpt
sie auszuschliefien, '

In dickeren Schnitten stért die Interzellularluft die Beobachtung upg
scharfe Einstellung der Protoplasten-Menisci. Sie mufl bei Majanthenune vor dep
Versuchen entfernt werden. Dies geschah mit Hilfe einer Handluftpumpe. Wihreng
aber bei Eintrittsversuchen (Héfler, 1930, p. 304) die Pridparate vollstindig ent-
liiftet werden mufiten, empfiehlt es sich bei Dauerversuchen, nur teilweise, soweit
eben zur Beobachtung nétig, zu entliiften. Sollen Schnitte in Zucker, Erythrit usw,
durch mehrere Tage beobachtet werden, so lief ich absichtlich mehr Luft zuriick,
da diese die Zellen in den Ldsungen vor O-Mangel schiitzt und sie anscheinend
linger intakt erhilt.

Vor den Versuchen wurden die Priparate gewiissert, und zwar meist {—>2
(—35) Stunden lang. Das Wissern begiinstigt, wie bekannt, die folgende Abrundung
und macht die Zellen durch Verminderung der Adhésionswiderstinde (Web er, 1921,
1924) auch resistenter gegen die Plasmolyse. Derart kurze Wisserung beeinflufit die
folgende Permeabilitit nicht oder nicht wesentlich. Hingegen scheint lange Wisserung
(von z. B. 24 Stunden), die oft zu idealer Rundung beim Eintritt fiihrt, nach orien-
tierenden Beobachtungen in Harnstoff die Permeabilitit bisweilen deutlich herabzu-
setzen (vgl. auch Albach, 1930); sie mufite daher vermieden werden.

Fiir strenge Vergleichsversuche habe ich stets Schnitthdlften verwendet,
die ich aus einem Priparat durch schrigen Querschnitt mit scharfem Rasiermesser
auf wassergetrinktem Holundermark als Unterlage (nicht mit dem Scherchen!) an-
fertigte. Notigenfalls wurden drei, ausnahmsweise bis vier solche Schwesterschnitte
hergestellt. Die Prdparate sollen aber am Stengel nicht hoher als etwa 20 min vom
Rand des scheidenformigen Niederblattes hinaufreichen, wenn auch die Sprenkelung
hoher reicht, denn die Zellen hher oben sind so langgestreckt, daff sich die meisten
Protoplaste bei der Plasmolyse in Stiicke teilen, was die Messung unliebsam er-
schwert. Schnitte von verschiedenen Stengelflanken desselben Stdmmchens hielt ich
nicht fiir streng vergleichar, — Wo es auf strenge Vergleichbarkeit ankommt,
verwendete ich in verschiedenen Losungen rote Zellen desselben Lingszuges, die
jederseits nur 1 bis 3 msm vom queren Schniltrand, also in natiirlicher Lage nicht
mehr als 2 bis 5 mn entfernt gewesen waren.

Was die Vergleichbarkeit verschiedener Versuchsreihen betrifft, so war das
Material insoferne einheitlich, als alle Plldnzchen vom gleichen Standort, einem
lichten, feuchten Fichtenwald in der Ramsau bei Schladming (Seehdhe 1100 ), aus
niichster Nidbc des Arbeitsraumes stammten und in den verschiedenen Jahrer im
Spitsommer (20. August bis etwa 20. September) untersucht wurden. Vergilbende
Pflinzechen schloff ich sorgsam aus. So streng vergleichbar wie Schwesterschnitte
sind Priiparate von verschiedenen Pflanzen aber natiirlich nicht.

Was die Auflenfaktoren betrifft, so liegt cin Hauptmangel meiner Versuche
in der ungleichen Temperatur an den verschiedenen Tagen. Doch habe ich mit Ab-
sicht die Versuche immer bei der natiirlichen Temperatur, dic gleichzeitig im Freien
herrschte (meist bei offener Balkontiir), durchgefiihrt (Tage kiihlerer Temperatur
(11 bis 14° C) wurden tiir die Hauptversuche bevorzugt). Die Einzelwerte gewinnen
dadurch sehr an Wert. Ich habe ndmlich vielfach Grund gefunden zu argwdhnen,
dafi Temperaturiibertragung (beim Uberbringen ins warme Zimmer) die Permeabilitiit
wesentlich beeinfluft: Nicht nur die jeweils herrschende Temperatur, sondern auch
die thermische Vorgeschichte scheint fiir das Permeationsverhalten des Plasmas von
Einfluf zu sein. Solange wir aber dariiber nichts Nidheres wissen, ist auch jede
Temperaturkorrektur nach vorausbestimmten Koeffizienten hochst bedenklich; ich
verzichte daher grundsitzlich auf solche. Ganz streng vergleichbar sind freilich nur
die zu gleicher Zeit an Schwesterschnitten in verschiedenen Lésungen vorgenom-
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menen Messungen. Bei den Dauerversuchen war die Temparatur nachts kleinen
Gehwankungen unterworfen, da die Flischchen gegen Abkiihlung nur teilweise ge-

schittzt waren und ein Thermostat bisher leider nicht verwendet wurde.

Die Losungen wurden volumnormal in Mefkdlbchen mit sauberem, zweifach
destilliertem Hy O hergestellt. Das 1933 verwendete Wasser war zum zweitenmal aus
Quarzvorlage destilliert. Die plasmolysierten Agentien waren von Merck (Glyzerin,
Hamqtoﬂ Sulfohalnstoﬁ Erythrit, die Zucker, Malonamid zum Teil), Schering-
Kahlbaum (Methylharnstoff, Dimethylharnstoff, Malonamid zum Teil) oder Schu-
chard (Lactamid) bezogen.

Nach jeder Beobachtung kamen die Schnitte zuriick ins Fldschchen.

Die Messungen erfolgten nach der plasmometrischen Methode in der bekannten
Art (Hofler, 1918 2, b; Hétler und Weber, 1926; Hofler und Stiegler, 1930):

Aus dem Volumverhiltnis zwischen plasmolysierten Protoplasten (Ip) und
[nnenraum der entspannten Zelle (V%) ergibt sich der Plasmolysegrad

G=T1p1% (1)
Fiir zylindrische Zellen wird
124
-
G 2 2
Ty 2

wo ! die Liinge des Protoplasten, 7 die mittlere innere Zellinge, b die Breite der Zelle
ist. Besteht osmotisches Gleichgewicht zwischen Zellsaft und Losung, so berechnet
sich der osmotische Zellwert nach der Gleichung

0=_C.G, (3)

C die Konzentration des Plasmolytikums in GM.

Wenn in permeierender Lisung die Plasmolyse wieder zuriickgeht, so Lifit
sich aus der Volumzunahme des Protoplasten und der zeitlichen Anderung der
Mafizahl des Plasmolysegrades (i,—(; die aus dem Plasmolytikum eingedrungene
Substanzmenge crmitteln und daraus die Permeabilitit des Protoplasten bestimmen.
Andert sich (+ in konstanter Aufienldsung, so ist der osmotische \Wertanstieg

05 —0; = C.(Gy—Gy). (4)

Der auf di¢ Zeiteinheit (Stunde) bezogene Wert der Plasmolysegraddnderang
heie im folgenden J @, die Wertiinderung pro Stunde M. Es ist

M=1G.C. ()

Die plasmometrische Beobachtung fiibrt nun direkt zur quantitativen Kenntnis
der zeitlichen Anderung des Plasmolysegrades (7a—Gy. Die Genauigkeit, mit
der diese Grofle ermittelt wird, ist bedingt durch die Genauigkeit der Messung der
Lingeninderung des Protoplasten 1,—/;. Ich habe alle Messungen der Jahre 1931/33
selbst ausgefiihrt; der Fehler betrug dabei nicht mehr als + 0-1', d. h. ein Zehntel
Teilstrich des verwendeten Okularmikrometers. Der Fehler fiir die Differenz ,—1
wird hochstens 0-2'. Daraus ergibt sich jeweils der prozentuelle Fehler der Einzel-
messungen von l,—I, respektive G,—G;. Im Mittelwert gleichen sich die Fehler aus.

Bei der einheitlich verwendeten Vergrofierung (Zeiﬁ, Obj. D, Ok. IV, Tubus
150 i) mift ein Teilstrich des Mikrometers . 1'=238"79u.

Sind die Zellumina nicht ganz gleichmiflig breit, so kommen vielfach nach
lingerer Plasmolyse Lingsverschiebungen der Protoplaste nach den breiteren Enden
vor, die bei gleichem Volumen zu Verkiirzungen fithren. Sie sind bei Majanihemun
allerdings dank der guten Zellformen selten. Da solche Fille sorgfiltic auszu-
schlieflen sind, so mufi stets nicht nur die Liinge der Protoplasten, sondern auch
die Lage im Zellumen gemessen und vermerkt werden. Ich protokolliere jede Mes-

/ 38—78-9
sung als Bruch ( z. B. %T und schreibe in den Tabellen (18-—38+9):65 (Fig. 1).
20—85
Beim Schlufi von 4G auf M kann man die »Protoplasmakorrektur« vernachlissigen.

Beim Schlusse aus der Plasmolysegradidnderung auf die Permeiergeschwindig-

keit wird vorausgesetzt, daf Osmoregultationen (Stoffneubildung und -umsetzung
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im Protoplasten) keine oder keine nennenswerte Rolle spielen. Exosmose v,
Zellstoffen wiihrend der Beobachtungszeit kann die Werte tritben. Eine leichie
Volumverkleinerung der Protoplaste, wahrscheinlich infolge Exosmose, tritt bej
Majanthemum oft in der zweiten oder dritten Stunde der Plasmolyse auf und wirky
in langsam permeiernden Lsungen (Zucker, Erythrit, auch schon Z\'[alonamid)
libergehend stark storend (vgl. schon Hofler, 1926, p. 468); es liegt darin
Nachteil des Objektes.

Bemerkt sei auch noch, daf die Zellenden bei Majanthemum manchmal ey
wenig ausflachen, weshalb das letzte Stiick der Volumdehnung vor der Deplasmolyse
zur Berechnung besser nicht verwendet wird. )

vor.

Bei der Berechnung der Permeationskonstanten endlich jst
auBler der Aufienkonzentration und der zeitlichen Stoffendosmose
auch die Partialkonzentration der untersuchten Substanz im Zellsaft
zu berlicksichtigen. Fiir alle im folgenden gepriiften gelésten Nicht-
leiter, aufier den Zuckern, darf angenommen werden, dafl sie natiir-
licherweise im Zellsaft von Majanthemun: nicht vorhanden sind.
Das Konzentrationsgefdlle vom Plasmolytikum zum Zellsaft ist also
am Beginn der Versuche gleich der Auflenkonzentration.

Die Permeationskonstante des Protoplasten P! fiir eine Ver-
bindung (im Sinne Collander’s) ist gleich der von aufien in den
Zellsaft gedrungenen Losungsmenge in mol, bezogen auf die Einheit

_ M
des Gefilles, also [":»C—_—c, wo M der Stundenwert der Stoff-
aufnahme, C die Konzentration der Verbindung im Plasmolytikum
und ¢ ihre Partialkonzentration im Zellsaft! bedeutet.

Da die stlindliche Plasmolysegradinderung 4G = M/C, so ist

r_c C ! o
UG T C—c T C—dG.Ct —1—dG £ 0%
4G
So— T T \
Pr="ica ©

Aus Gleichung (6) geht hervor, dal man zur Berechnung der
Permeationskonstanten aus plasmometrischen Versuchen die an-
gewandte Konzentration € des Plasmolytikums nicht genau zu
kennen braucht. Die Konzentration C ist gleichgliltig, soweit nur
innerhalb des in Betracht kommenden Bereichs das Fick’sche
Diffusionsgesetz gilt. Man braucht also auch die verschiedenen, zu
vergleichenden L&sungen nicht auf genaue Isotonie abzustimmen.
Man kann ferner die Konzentrationen und Plasmolysegrade nach
den Bedlrfnissen der Versuche wihlen; die genaue Konzentration
der Aufenldésung (z. B. von Glyzerin!) ist zur P’/-Berechnung ent-

1 Ich berechne ¢ im folgenden vorliufig durch lineare Extrapolation, wobei
ich vereinfachend annehme, daff vom Eintragen der Priiparate ins Plasmolytikum
bis zur ersten Messung pro Zeiteinheit ebensoviel Substanz in die Protoplaste
endosmiert ist wic im folgenden ersten Beobachtungsintervall. Also ¢y = JM.7=
=dG.C.l. — Die genauere, funktionsgemiiBe Umrechnung der ¢- und P-\WVerte
aus G (die iibrigens an den jetzigen Werlen wenig verindert) behalte ich mir
fiir spiiter vor.
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pehrlich. — Da der Berechnung von P’ nicht die Aufnahmewerte 34,
condern die 4G-Werte zugrunde gelegt werden, gebe ich weiter
im allgemeinen nur diese an. (J/ ist Uberall zu berechnen aus

Die Berechnung der auf die Oberflicheneinheit bezogenen
»Permeationskonstanten des Protoplasmas« P wvird spiter (p. 233)
an der Hand von Beispielen durchgefiihrt.

Die praktische Berechnung der Permeationskonstanten P' gestaltet sich
folgendermafen:

Ein Priparat sei um 14135 in Glyzerin eingelegt; 1. Messung 15M53
bis 16110, 2. Messung 16139 bis 16149; also Mitte des Intervalls 16024,
G,—Gy (Mittel) in 40 Min. = 0-03525. (V'gl. Versuch 4. p. 231.)

4Gy_y=0-052
#'=109 Min. (14135 bis 161 24) = 149/, St.

4G.1'=0-09944 = ¢] (Partialkonzentration in Prozent der Aufienkonzen-
tration)
1—¢{ = 0-90056
4G 4G

—_— = —— =0-0587
1—JG.¢t 1—e!

Pl o=

Fiir weitere Intervalle wird die Partialkonzentration cf direkt aus ¢] und der aus
der mittleren Volumdehnung der Protoplaste Go—G{, G3—G, berechneten Aufnahme
bestimmt. — In unserem Beispiel: 3. Messung 17127 bis 17133, G;—G, = 0-0391.
Daher

4Gy_y=0-051
Gy—Gy

cd=rc]+ = = 0-09944+0-0372 = 0- 1366
1—cl=0-863+
4Gy,
Pl y=-——"—"=0'050
1—~L‘._§
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Fig. 1. Messung des Plasmolysengrades.

In allen folgenden Tabellen bedeutet (vgl. Fig. 1):
/, = Linge des Protoplasten bei der 1. Messung,
/: = innere Zellinge.
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b — innere Zellbreite (in Mikrometereinheiten, 1’ = 3-79 )
G, = Grad der Plasmolyse bei der 1. Messung,
1,,1, = Protoplastenldngen bei der 2., 3. . Messung,

G,, G, = Plasmolysegrade bei der 2., 3. Messung,
G,~ G, = Plasmolysegradénderung von der 1. zur 2. Messung,
4G,_, = Anderung des Plasmolyscgrades pro Stunde von der
1. zur 2. Messung,
dG,_., = Anderung des Plasmolysegrades pro Stunde von der
2. zur 3. Messung,
P!_, PJ_, — Permeationskonstante des Protoplasten, berechnet aus
dem betreffenden Intervall.

IV. Versuche.

a) Harnstoff.

Die Durchldssigkeit der Majauthenun-Zellen fir diese Ver-
bindung wurde seit dem Jahre 1920 in zahlreichen Messungen unter-
sucht. Die Harnstofflésung ist fur die Protoplaste weitgehend un-
schidlich. Die Zellen bleiben darin, nachdem die Plasmolyse zuriick-
gegangen, am Leben und lassen, in Rohrzucker von entsprechendem
Mol-Gehalt iibertragen, langsam, indem der Harnstoff exosmiert, neue
Plasmolyse eintreten. Es empfiehlt sich, den Harnstoff als Vergleichs-
stoff zu verwenden und die Permeationswerte der tbrigen Ver-
bindungen darauf zu bezichen.

Zunichst die KErgebnisse einiger dlterer Versuchsbeispiele
(vgl. auch Hofler, 1930a, p. 311). Die Majanthemn-Pflinzchen
stammten in den verschiedenen Sommern vom gleichen Standort,
einem feuchten Fichtenwald in der Ramsau, und wurden zur gleichen
Jahreszeit (Mitte August bis ca. 20. September) untersucht.

Bedeutung der Symbole wie oben. Die eingeklammerten Nummern sind die
Originalversuchsnummern der Protokolle.

Versuch 1 (XVI, 31) Ramsau, 30, VIII. 1921 1:0 GM. Harnstoff

Pllinzchen mit zwei halbreifen Beeren. Schnitt 11120 in Hy O, 121110 in die Losung,
{=18° C. 1. Messung 13" 10—19, 2. Messung 13243—52, 3. Messung 141'18—23.
Die Ausdebnung der Protoplaste (Anderung des Plasmolysegrades) betriigt in 8 Zellen:

Zelle: 1 2 3 4 5 6 7 8
Gy—G{=0-068 0-055 0:097 0:081 0-078 6092 0-060 0-051 Miftel = 0-0728
(G4-—G,=0°061 0-052 0-054 0:075 0-097 0-093 0-051 0+05+ = 0-0671
Pro Stunde J G;_o (im Mittel) = 0132 M _o = 0-132 GM Harnstoff.
JGZ_?‘( )y=0"122 My_s =0122 GM
P ,=0"161 Pj_;=0162

Die Aufnahme des Harnstoffs erfolgt fast genau gleich schnell
im 1. und 2. Intervall. Die Permeabilitit bleibt wahrend des Ver-
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suches auf gleicher Hohe. Gleiches zeigen vielfache Messungen des
geitlichen Verlaufes der Harnstoffdurchlédssigkeit bis zum Riickgang
der Plasmolyse. Dies beweist, dafl die Permeabilitit hier wihrend
der Beobachtung keine sekundidre Verdnderung (Zunahme) erleidet,
und ist im Sinne des im II. Abschnitt (p. 219) Dargelegten ein wichtiges
Argument dafiir, daff die Permeabilitdt hier bei Plasmolyse im wesent-
lichen keiner »pathologisch verdnderten«, sondern der »normalenc
entspricht.

Tatsédchlich bekommt man auch im Harnstoff oft genug progressiv zunehmende
Ausdehnung und Permeabilitdt zu schen. So sehr hiufig dann, wenn die Préparate
nicht ganz gut sind, wenn die Schnitle zu diinn sind, wenn sie auf dem Messer
vor dem Eintragen in die Losung ein wenig eingetrocknet waren u. dgl. — Wenn
jch in einem Sommer den ersten Majanthenmn-Versuch mache und noch nicht
wieder in Ubung bin, so erhalte ich oft anfangs ansteigende Werte. — Seit Jahren
verwende ich in meinem zellphysiologischen Praktikum, das ich im Sommersemester
fir reifere Studierende abhalte, Majanthemun: in Harnstoff als Schulobjekt fiir die
plasmometrische Permeabilititshestimmung. Die Mehrzahl der Praktikanten erhilt
dabei gewohnlich im ersten Versuch erhohte, respektive wihrend des Versuches
ansteigende Permeabilitit. Nachher ergeben sich am selben Material die typischen,
niederen Werte. Es zeigt dies klar, dafl solche Permeabilititsbeschleunigung im
plasmolysierten Schnitt nicht auf der Anwendung der plasmolytischen Methode als
solcher beruht, sondern blo auf mangelhafter Versuchstechnik, bei welcher den
fir wissenschaftlich zellphysiologische Untersuchungen nétigen VorsichtsmaBregeln
nicht die nétige Beachtung geschenkt wird.

In den Versuchen, die an verschiedenen Individuen bei ver-
schiedener Witterung und Temperatur angestellt wurden, sind die
Werte nicht konstant, aber die Permeabilitit hilt sich innerhalb
bestimmter Grenzen. Der Stundenwert 4C liegt etwa zwischen 005
und 0-20. — Orientierende Sommerversuche in Wien, die ich im
Juni bei hoherer Temperatur an jliingeren Pflanzen anstellte, gaben
etwas hohere Werte von beispielsweise 4G = 0-24. Der Bereich
einer Grolenordnung wird nicht iberschritten.

Aus fritheren Jahren liegen mir ferner Versuche vor, die zeigen,
dal die Aufnahme aus verschieden stark hypertonischen Lésungen
{z. B. 09 GM, 1'5GM, 20 GM) proportional dem Gefélle erfolgt:

Versuch 2 (XXII, 77—79) Ramsau, 12, IX. 1925

Schnitt um 8" in H,O zur Wisserung, dann in 3 Teile geteilt; 927 alle 3 Teil-
schnitte in 0-90 GM Harnstoff, Schnitt A bleibt in dieser Losung, B und C 9h22
weiter in 1:50 GM, Schnitt C 9137 von da weiter in 20 GM, /= 9—10°C.

A. In 0-90 GM. Harnstoff:

10h14--19: G,=0-61s 0-59+ 0-640 0-654¢ 0:62r 0°601r 0-622 0°-623
11h18—29: ,=0-670 0640 0-°70¢ 0°703 0°67s 0-666 0-672 0°660
12h31—.42: G3=0'730 0-682 0-753 0:761 0:759 0-741 0°:730 0-713

G,—G; (Mittel) = 0-052  Stundenwert 4G = 0-0503 )/ = 0-0453
G3—Gy ( )=0-055 4G =0-0452 M =0-0401

Il
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B. In 1'50GM Harnstoff:

10M52—11208: G; =0-532 0516 0°485 0°531 0-533 (0°609) (0-546) 0-59;

12h07—23: G,=0-600 0-58y 0-556 0:60+4 0°60+ (0°77¢) (0°'626)L0-50,

13h22_-38: G3;=0-670 0°650 0-619 0-676 0-67+ (0-872) (0'725) 0°673
Gy—G (Mittel) = 0-0730 Stundenwert JG = 00584 M=0-087g
Gz—Gsy ()= 0-0687 4G =00551 M =0-082;

C. In 2°0GM Harnstoff:

11h 46—59: Gy=0"441 0-439 0-432 0-412 0-572 0-505 0°492 0-551 950,

12h50—13207 Go=10-51+ 0-505 0-500 0-463 0°66s 0-573 0°567 0°631 0-59;

140 20—33: G3 =058+ 0-58s 0+562 0°513 0-75s 0°655 0-646 0703 0+687
Go—Gq (Mittel) = 00724 Stundenwert 4G = 0-065s M=0"131¢
Gy—Ga ( )= 00743 4G =0-051¢ M=0"1032

1 Doppelprotoplaste, ins Mittel nicht einberechnet.

Der Versuch zeigt, dafl die Riickdehnungsgeschwindigkeit der
Protoplaste in den verglichenen Konzentrationen dhnlich, in den
hoheren etwas erhoht ist. Die Aufnahmewerte M sind den gebotenen
Konzentrationen annédhernd proportional. In der stdrksten Losung
von 2-0 GM sinkt die Permeabilitit im 2. Intervall, nach linger
dauernder Plasmolyse etwas ab. Die absoluten Werte der Perme-
abilitdt liegen relativ niedrig (kithles Herbstiwvetter!).

Ich teile nun einen Versuch ausfithrlich samt dem Protokoll
mit. Die in Klammern eingeschlossenen Zahlen geben die jeweiligen
Protoplastenlingen (in Teilstrichen des Okularmikrometers, 1/ =379 p)
und ermoglichen auch die Umrechnung der Permeationsgrofien auf
die Oberflicheneinheit fiir jede Zelle (vgl. unter p. 233).

Versuch 3 (XLIII, 30) Ramsau, 17, INX, 1931 0°80 G Harnstoff.
Schnitt 121 35 in H,0, 14" Interzellularluft ausgepumpt, 14135 in die Lisung,
1 =121/,° C.

1. Messung: 15137 —48 Messung: 16" 16—29

b ik Gy lh—1 I8 G, G,—Gy
1 9 (7—65-0) 70  0-79s + 6'4 (3 —68'3) 0-8%  0:0%
2 6 (6—83) 89-5 0-83s —+10:0 (0'5—87:3) 0-950 0-112
3 69 (9—80'5) 85:5 0-80» +10-7 (2 —84-2 0-930 0-125
4 9 (7—068) T4 0784 -+ 70 3 —71 0-87s 0094
5 25 (4—69-2) 75 0-83s -+ 89 (0 —74-1) 0956 0-11s
6 78 (2—64'3) 811 079 —+10-61 (Gr.—75) 0°93s ca.0- 144
7 84 (+—-57-2) 62 0-813 -+ 76 (0-2—61) 0936 0-123
8§ 105 (9—79-6) 87 0771 -+ 74 (4 —82) 0-857 0-08¢
9 7 (4—80) 86 0 85s depl. 10 0142

In 40 Min.: Go—Gy (Mittel) = 01151

J G (pro Stunde) = 01721

M ( ) =0°133

Fiir die Permeationskonstante berechnet man (vgl. p. 226) P' = 02313

1 Zellenden von Teilstrich 50—81 trapezférmig verjiingt, » am Ende nur 4‘8";
Zellinge (81') korrigiert auf 73', I,—!; korrigiert auf 10-6; Berechnung dhnlich wie
bei Hofler und Stiegler, 1930, p. 491,

Der Versuch ist vollig vergleichbar mit dem folgenden Glyzerin-
versuch. Der 4G-Wert ist im Harnstoff 0'1727. Die Permeations-
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konstante der Protoplaste ist im Mittel P/ = 0-2313. Die Streuung
der Einzelzellwerte ist ziemlich grof}, wie gewdhnlich bei plasmo-
metrischen Versuchen (vgl. Hofler, 1918¢, p. 436; Hofler und
Weber, 1926, p. 661).

b) Glyzerin.

Ich setze die Versuche mit Glyzerin vor diejenigen mit den
Harnstoffderivaten, weil der Vergleich der Permeationswerte von
Glyzerin und Harnstoff fiir die vergleichend protoplasmatische Kenn-
zeichnung besonders wichtig ist.

Auch Glyzerin wird als Plasmolytikum von den Majanthemiim-
Zellen recht gut vertragen. Allerdings ist die Lebensdauer der Zellen
darin doch wesentlich kiirzer als im Harnstoff.

Ich teile wieder einen Versuch ausfiihrlich mit; ich gebe aber
nicht die Originalmessungen der Protokolle, sondern nur die Proto-
plastenlingen /, respektive deren Anderung von einer Messung zur
nidchsten wieder — Verschiebungen der Protoplaste innerhalb der
Zellen kamen nicht vor.

rsuch 4 (XLILI, 31) Ramsau, 17, IX, 1931 zirka 0+8 GM Glyzeri

Schnitt 12035 in H,0, ausgepumpt, 14735 in Glyzerin, {= 121},° C.

Messung: 13156-—16M10 Messung: 161 39—49 Messung: 1722733
Lo G, Ly—ly  Go Ga—Gy  Iy—1y Iy Gy  Gy—G,
72 545 8 0-6is -+~44+ 0-665 0-052 —+o-4 61:9 0-725 0°-063
75 493 74 0633 +2-1 0-661 0-02s +2+9 51:8 0:700 0°-039
69 47-4 68 0-664 +36 0-766 0-052% —+53'5 542 0-797 0-083*
63 445 6+ 0°00s +3°1 0-711 0-04s —+2°6 48+1 0-752 0041
6:3 516 80 0-G4t —+2+8 0:683 0039 —+3:7 583 0720 0-04¢
48 56-7 76 0-725 —+4-4 0°783 0-058* 469 66:4 0-871 0-091”
6-9 38-2 38 0-6lo +2:3 0-65» 0-040 —+26 408 070+ 0-045
§'1 46-1 72 0°-603 —+2:0 0-63; 0°-02s —+2-7 481 0-66s 0-037
102 490 SO 0570 +1-9 0-50¢ 0-024 —+1-8 49-3 0-Gls 0-022
9:6 35°0 90 0-57¢ +2-1 0-599 0-023 >1'8 557 061y 0-020
(Mittel) = 0- 0631 (in 40 Min.) G,—G; =10"0392 (in 46 Min.) G3—G,=0"048;
tpro Stunde) G-, =0'058s (pro Stunde) J&GH_5 = 00635
P{_, =0-065) (P{_5 =10"0730)

ohne Zelle 3 und 6:
{in 40 Min.) Ga—G;=10-03525 (in 46 Min.) G3—G, = 0-0391
(pro Stunde) JGH_o=0'052y (pro Stunde) 4G5 _3=0'0510
P{_,=0-0587 PL,=0059:

Im Intervall betrdgt im Mittel fiir alle 10 Zellen der Stunden-
wert 4 G =0-058s und als Permeationskonstante ergibt sich P/ =
= 0-06590. Es verhilt sich also die Durchlédssigkeit der Majanthemum-
Zellen

flir Glyzerin Harnstoff
wie PP=0-063 P'=0-23:3
=0-284 1

=1 325
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Was den zeitlichen Verlauf im Versuch 4 betrifft, so zeigt sig)
die Permeabilitit im 2. Intervall im Mittel flir die 10 Zellen ein \Wenie
erhoht: 4 Ge—3=0-063s, P'=0-0730. Freilich ist der Ansge.
nicht grof3; er liele aber doch auf eine gewisse sekundire Ve;
dnderung schliefen. Ein Blick auf die Einzelwerte der Tabelle 1:p;
aber erkennen, daf§ tatsichlich nur zwei Protoplaste (in Zelle 3 und 4,
im 2. Intervall wesentlich beschleunigt werden. Schliefit man djese
zwei Zellen von der Berechnung des Miitels aus, so erhilt mgy
4Gi—2=0'0529 und 4 Ge—3=0-05lo. Rechnet man die Werte
auf die Einheit des Gefilles um, so erhdlt man die Permeations.
konstanten P/1—2 = 0-0587 und P’e~3 = 0-0591. Die Werte stimmen
in den aufeinandeifolgenden Zeitabschnitten auf 1 ¢/, {iberein.

Vom folgenden Versuch teile ich nur die mittleren Stunden-
werte 4G mit. Die Zellen wurden zum erstenmal nach 1 big
11/, Stunden, zum zweitenmal 70 Minuten spéter gemessen, wiihrend
die dritte Messung erst nach weiteren 19 Stunden erfolgte. Der
Versuch zeigt, dai bei Majanthemn in Glyzerin auch nach so
langer Zeit in den noch lebenden Zellen Keine progressive Zunalime
der Permeabilitit eingetreten ist; ein Teil der Zellen ist allerdings
sichtlich geschadigt oder tot. Die Temperatur svar niederer als im
vorigen Versuch (104/,° C. im I. Intervall), die Durchldssigkeit war
geringer. Die systrophische Realktion ist im Glyzerin gegeniiber Zucker
oder Harnstoff beeintrdchtigt.

Versuch 5 (XLIII, 28) Ramsau, 14, IX. 1921 zirka 0°8 GM Glyzerin.

Schnitt seit 13"05 in H,0, um 13"21 in Glyzerin, 1. Messung 16h28—42,
2. Messung 17h38—52, 3. Messung am 15. IX. 12h48-—58,

1. bis 2. Messung: 4 G (Mittel fiir 14 Zellen) = 0-0315, P = 00334
2. bis 3. Messung: JG=00191 P'="1

Die Kontrolle in Harnstoff (Versuch 6, [XLII, 27]) ergibt 4 G = 1-00¢ und
P'=0-1168. Es verhilt sich daher

P'Glyzerin  P'Harnstoff
=0-208 1

1 Die Berechnung der Permeationskonstanten P’ aus so langen Intervallen
ist noch nicht moglich, weil hier die voridufig angewandte lineare Extrapolation zur
Bestimmung der Innenkonzentration des Glyzerins ¢' nicht ausreicht.

Die Durchldssigkeit fiir Glyzerin ist bei den Majauthemun-
Zellen bedeutend kleiner, nur etwva 0'3mal so gro8 wie die Durch-
lassigkeit fir den Harnstoff. — Bei Rhoeo liegt das Verhdltnis
bekanntlich umgekehrt. Schon De Vries (1888, 1889), der als erster
die Durchldssigkeit fiir diese zwei Stoffe verglichen hat, gibt an, dal
das Glyzerin in die Rhoeo-Zellen etwa dreimal schneller permeiéerl,
und Fitting (1919), dem wir ausfuhrliche Messungen verdanken, sowie
Béarlund (1926) bestitigten den Befund. Bérlunds Permeations-
konstanten von Rhoeo sind fiir Glyzerin P/ = 0+260 und fiir Harn-
stoff P/ = 0-059. Das Verhéltnis ist 4-+ 1.
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Man kann danach, zundchst rein beschreibend, einen Glyzerin-
typus und einen I—Iamstofftypus der Permeabilitéit unte1schelden Fir
iede dieser beiden Gruppen sind in den letzten Jahren mehrfache
Beispiele bekanntgeworden. Das Plasma von Chara ceratophylla
gehort dem Harnstofftypus an, denn dort betrdgt nach Collander
und Bérlund P/ fir Glyzerin = 0-024 und fiir Harnstoff 2/ —0-13.
Das Verhiltnis ist 1 5'4 oder 0-185:1; die Uberlegenheit des
Harnstoffs ist noch grofier als bei Majanthenium, eine Tatsache, auf
die im theoretischen Schlufiteil der Arbeit zurlickzukommen sein wird.

Nachdem ich die langsame Permeation des Glyzerins gegen-
{iber dem Harnstoff schon 1920/21 an Gentiana, Majanthesnum und
anderen Objekten beobachtet, die betreffenden Glyzerinversuche aber
noch nicht mitgeteilt hatte, haben zuerst Collander und Birlund
(1926, p. 12, nach Beobachtungen von Marklund) gleiches Ver-
halten fiir Oedogonium, Lemna und Elodea beschrieben. Majanthe-
mum-Werte flir beide Verbindungen in ihrem Verhéltnis zur Wasser-
permeabilitdt, wurden 1930 erwdhnt (Hofler, p. 334, Huber und
Hofler, p. 498). Wilbrandt (1931) findet die Zellen von Begonia
etwa 2:3mal, die Zellen von Basella etwa 6mal rascher durch-
lissig fiir Harnstoff als fiir Glyzerin. Huber und Schmidt (1933)
weisen nach, daBf die Umkehr des Verhéltnisses von Objekt zu
Objekt auch unabhidngig von der Plasmolyse besteht. Zahlreiche
Beispiele fiir beide Typen hat in seinen noch nicht verdftentlichten
Untersuchungen Lothar Hofmeister kennengelernt.

Auch auf zoologischer Seite brachte die vergleichende Permeabilititsforschung
der jiingsten Jahre zahlreiche einschlidgige Befunde. Am bekanntesten ist der Nach-
weis von Jacobs (1931, p. 367f), dafl die Erythrozyten der Sdugetiere viel
permeabler fiir Harnstoff als fiir Glyzerin sind, wihrend diejenigen der Fische, von
Art zu Art variierend, fiir beide Verbindungen ungefihr gleich schnell, fiir Harnstoff
miifig schneller oder (Thunfisch und Makrelen) auch fiir Glyzerin rascher durch-
lissig sind. Jacobs gibt fiir 30 Tierarten Verhiltniszahlen der Himolysiergeschwin-
digkeit in Glyzerin und Harnstoff (sowie in Aecthylenglykol und Harnstoff), die mit
gewissen Einschriinkungen ein Maf fiir die Eintrittsgeschwindigkeit darstellen. Am
hichsten zugunsten des Glyzerins liegen diese Werte fiir Taube (26°7) und Ente
(33+5), beim Huhn himolysiert wieder der Harnstoff schneller (0:19). — Hoeber
und Orskov (1933) bestitigen die bedeutenden Differenzen der Verhéltniswerte der
Hidmolysezeiten verschiedener Verbindungen von Tierart zu Tierart vollig; sie dehnen
die Untersuchung, die andernorts zum Vergleich mit botanischen Befunden aus-
fiihrlich heranzuziehen sein wird, auf zehn auch der plasmometrischen Priifung
zugingliche Anelektrolyte aus.

Reduktion der Permeationskonstanten auf die Oberflicheneinheit.

Wir wollen nun, nachdem wir einige Originalversuche betrachtet
haben, die Umrechnung der Permeabilititsiverte auf die Oberfldchen-
einheit durchfiihren. Wir bezeichnen mit Collander die »Permea-
tionskonstanten des Protoplasten« mit P/, die (zu bestimmenden)
reduzierten »Permeationskonstanten des Protoplasmas« mit P.

Die Berechnung bietet an sich keinerlei Schivierigkeit, da im
S A S
plasmometrischen Versuch alle noétigen Daten bekannt sind. Doch

2N

Sitzungsberichte d. mathem.-naturw KI., Abt. I, 143, Bd., bis  Heit 19
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muff man sich klar dariiber sein, dafl man bei der Fliachenreduktiyy,
nur einen mittleren Wert fiir die ganze Protoplastenoberfliche
erhilt, widhrend doch vielleicht die frei an die Ldsung grenzendep
und die an die Zellwand angeprefiten Plasmafldchen nicht im gleichep
Mafle an der Aufnahme beteiligt sind (vergleiche Hofler, 1918,
p. 440, Huber und Hofler, 1930 p. 445, Collander und Ballund
1933, p. 33).

Wir wihlen als Beispiel eine Majantheimum-Zelle mittlerer
Grofle. Die Zellidngen betragen im Mittel flir 200 gemessene Versuchs.
zellen 1 = 72-52' = 275 p. (1 Mikrometerteilstrich = 3-79), die Zel-
breite wird zu & =9-21/==34-9 p angenommen, Zellradius r —
= 1745 .

Fir die Umrechnung gilt (Collander und Bédrlund, p. 54)

v . . "
P:b—P’, wobei flir uns v das Volumen und o die Oberfliche des

Protoplasten ist. Die Dimension von P ist L.7-! (cm/Stunden).
Es sei der Plasmolysegrad G = 0 70. Aus der plasmometrischen

.

Grundgleichung G = —3—3« foigt I=G. I+ — :904 I p. Fiir den

zylindrischen Protoplasten mit halbkugeligen I\alotten ergibt sich

. 3 192-5 1745
o = i — ~
P 0 P 21 P +08-2

= 8-23 P’/ (in u pro Stunde)
=8:23.107t P’ (¢m pro Stunde) = 0-000823 P’

Fiir andere Plasmolysegrade des praktisch verwendeten Bereiches
dndert sich der Umrechnungsfaktor nur wenig. Fir G =0-75 wird

P =0-00083 P’

Wir wollen vereinfachend diesen mittleren Faktor im folgenden ein-
heitlich zur Umrechnung verwenden.

Es macht keine Schwierigkeit, die Umrechnung auch genauer tiir jede ein-
zelne Zelle durchzufiihren oder die Bestimmung der absoluten Permeationskonstante P
aus dem mittleren Wert von P' aller Zellen fiir ein bestimmtes Messungsintervall
vorzunehmen. Aufler den plasmometrischen Maflen muB noch der Mikrometerzahlen-
wert bekannt sein.

Es ist z. B. in Versuch 15 (p. 240) F'2—4 = 0-0465, )+ (im Mittel) = 79-0i",
G (zwischen der 2. und 3. Ablesung) = 0-7485; man erhélt P21 =7-16.10—* P'
= 0-0000333. — In gleicher Weise lifit sich fiir alle frither von mir mitgeteilten
plasmometrischen Permeabilititsmessungen die absolute Konstante P ermitteln, —
entweder aus P’ (vgl. zu dessen Berechuung p. 226) oder anndhernd aus 4 G. Gleiche
Vergroflerung wie in der vorliegenden Arbeit wurde einheitlich angewandt bei
Hoifler, 19185, ¢, 1919, 1926, 1930; Hofler und Stiegler, 1921, 1930; Héfler und
Weber, 1926. Bei Weixl-Hofmann (1930) ist 1' = 2-5 y; bei Hurch (1933) ist
1'"=3p.
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¢) Sulfoharnstoft.

Die Permeierfdhigkeit der Harnstoffderivate spielt seit Ernst
Overton in der Permeabilitdtstheorie eine bedeutsame Rolle. Methyl-
harnstoff und Sulfoharnstoff dringen wesentlich rascher durch das
Plasma als der Harnstoff, obwohl ihr Molvolumen gréfier ist; dies
ist eine der Tatsachen, die erkennen ldft, dall die Molgréfie nicht
in erster Linie fiir die Permeierfdhigkeit einer Verbindung bestimmend
sein kann. Die Lipoidloslichkeit der genannten Verbindungen ist
dagegen grofier als die der Stammsubstanz Harnstoff, was mit der
Forderung der Loslichkeitstheorie in Einklang steht. — Ich war
daher bemiiht, die erstmalige quantitativ-plasmometrische Bestimmung
mit Genauigkeit und Kritik durchzuftihren. Da beide Stoffe schédigen
und schon vor dem Sichtbarwerden der letalen Verdnderungen die
Durchlassigkeit des Plasmas stark ansteigen lassen, so ist die Gefahr
einer Tduschung durch sekundidre Permeabilitdtserhohung, respektive
durch erhohte »Plasmolysepermeabilitdt« hier in der Tat gegeben.

Was zunidcht den Sulfoharnstoff betrifft, so fand ich in den
Versuchen des Jahres 1931, daB nach gewisser Zeit! in manchen
Zellen Andeutungen von Doppelkonturen, dhnlich wie bei Kappen-

Versuch  (NLVIIL, 81) Ramsau, 14, IX. 1933 10 GM Sulfoharnstoff.
Schnitt gewissert seit 12120, in die Lisung um 170041, {=121,°C.
1. Messung: 171 21'50"—25'08" Messung: 17126'30"—30' 10",
b Lok Gy lL—1; Gy Go—GCy
1 81  ( 4'5—-87-5) +0-8
(44 —89-2) 101 0-721 1%+ 0781 0-030
2 81 (4+:0—47-7) 57 0720 10 0.753 0-033
3 93 (14 —86 ) 101 0.682 —+2-3 0705 0-023
4 10-2 (8 —72-1) 84 0-723 —0-8 0-713 —0-0lo
5 78 (7:6--65-2) 70 0.787 -+3-6 0-83s 0-051
6 75 (10 —70°3) 98 0721 +3'3  0'75s  0-03s
(in Min.) Go—Gy=0-0341
46 =0413
.PII42 =0455
3. Messg.: 171131'50" 4. Messg.: 17037 5. Messung: 17h43'20"
bis 36'10" bis 41'20" bis 47'0
li—ly  Gy—Ghy I—ly Gi—Gg 15—, 1 Gy Gg—Gy
1 —+2-1 —+1-6 Stiicke )
—+19  0-035 —+2-8 0041 fliefien 93-3 0.897  0-067
zusammen
2 —+2-2  0-039 —+26 0'045 ca. 4+ 56 553 0923 0-08¢
3 +3-1 0031 —+4-0  0-040 ca. +11-4 928 0:88 0-113
4 +2'3 0028 —+3-1 0-03s -+ 55 742 0-843 0-06s
5 —+3-8 0054 —+2'5 0-03s -+ 15 690 0.949 0-021
6 -+3:6 0°039 —+4:9  0-032 + 62 873 0-91r 0-067
(in3")Gy—Go=0-0338 (ind") G —G3=0"0421 (in 0') G;~G,=0-0733
JG =0-4296 4G =050 4G =073
P =052 P{_ ;=065 Pl =102

1 Bei 12° etwa nach 40 bis 50 Minuten, bei hioherer Temperatur friiher.
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plasmolyse, auftreten und daB die Zellkerne getrlibt erscheinen, die
Kernkorperchen deutlich hervortreten. Schon vorher beschleimigt
sich die Ausdehnung. Ich habe damals aus denjenigen Einzelwertep,
die von noch normal aussehenden Protoplasten gewonnen warep
als Mittel den 4G-Wert = 0538 (?) bestimmt, den Wert aber it
Fragezeichen versehen, da die Zellen schon im folgenden Interya
deutliche Steigerung (auf das 1'5fache) erkennen lieflen.

Im Jahre 1933 habe jch dann die Versuche sorgfaltig wieder-
holt. Ich habe die Messungen so frith als moglich, d. h. sobald dje
Riickdehnung voll im Gange war, begonnen und in Intervallen vop
5 Minuten wiederholt.

Der Versuch 7 kann als gelungen gelten. Er zeigt aufs becte
das allmdhliche Ansteigen der Permeabilitit. Die Messung begann
nach 17 Minuten. (5 von den 6 Protoplasten dehnen sich um diese
Zeit schon wieder aus.) Die Werte sind dann im 1. und 2. Intervall,
d.i. 19 und 24 Minuten nach dem Einlegen praktisch noch fast
gleich. Der sekundidre Anstieg der Durchlissigkeit ist noch nicht im
Gang. Dadurch wird wahrscheinlich, dal die Permeabilitit auch bis
dahin nicht oder doch nicht wesentlich erhoht ist. So wird der
Wert 4G = 0-413 noch der (anndhernd) urspriinglichen Permeabilitiit
entsprechen. Im nédchsten Intervall (von der 3. zur 4. Messung) steigt
4G auf 0-505, wihrend die Protoplaste noch normal aussehen. Im
folgenden Intervall ist der Anstieg rapid, 4G = 0-733; zwei Zellen
zeigen jetzt auch schon eine beginnende Doppelkontur. Noch am
SchluB des Versuches leben aber die meisten Zellen des Schnittes.

Die Permeationskonstante Pj_, ist aus 4G unter der Annahme
berechnet, daf vom Eintragen der Zellen ins Plasmolytikum an
ebensoviel Sulfoharnstoff pro Minute permeiert ist wie im 1. Intervall;
sollte vorher etwas weniger eingedrungen sein, so ist P{_, etwas
zu hoch. Den folgenden P’-Werten ist bei der Berechnung die tat-
sdchlich beobachtete weitere Aufnahme zugrunde gelegt. — Da die
Partialkonzentration des Sulfoharnstoffs im Zellsaft zunimmt, das
Partialgefélle stindig abnimmt, steigt P’ rascher als 4G.

Eine Messung am Schwesterschnitt im Harnstoff (Versuch 8 =
== XLVII, 49) ergibt 4G = 0-085, P = 0-0974. Das Verhiltnis der
Permeabilitdtskonstanten fiir Sulfoharnstoff und Harnstoff ist also
0-485 0-0974 oder 4:98:1.

Ein dhnlicher Versuch (Versuch 9 = XLVII, 9, 2. IX. 1933,
1=13°C) ergibt 4G =0-492; die Kontrolle in Harnstoff (Ver-
such 10) ergibt 4G = 0-1195; das Verhdltnis ist 4-11 1. Das Ver-
héltnis der Permeationskonstanten wiirde 4-55: 1.

Im bestvergleichbaren Versuchspaar von 1931 (Versuche 11,
12 =XLII, 6, 7) ist im Sulfoharnstoff 4G =0-552, in Harnstoff
4G =0-1368, also das Verhiltnis 4-1¢ = 1.

Der Sulfoharnstoff dringt in die Majanthenuni-Zellen
vier- bis fliinfmal so schnell ein als der Harnstoff.

Fiir die relative Intaktheit der Protoplaste in den frithen Inter-
vallen, die der Beobachtung zugrunde liegen, spricht auch der Um-
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stand, daB systrophische Verlagerungen auch im Sulfoharnstoff um
diese Zeit deutlich eingeleitet werden. Nachher gerdt die Reaktion
pald ins Stocken.

d) Methylharnstoff.

Dafiir habe ich 1931 den Wert 4G = 0-45s erhalten. Fiir die
Permeationskonstante berechnet sich daraus P/ =0+580 (Versuch 13 =
XLII, 5). Der Kontrollversuch in Harnstoff ergab 4G = 01326 und
P’ = 0152, Es verhilt sich also

4G (Methylharnstoff): 4G (Harnstoff) = 3:39:1 und
P )y:Po( )=3-81 L.

Im Intervall 20 bis 30 Minuten nach dem Einlegen, auf den sich
die Messung bezieht, dehnen sich im Methylharnstoff die Mehrzahl
der Protoplaste gleichméBig aus, bei einigen setzt schon rapide
Beschleunigung ein (sie »rennens, sagt das Protokoll). Im Laufe einer
weiteren halben Stunde erhoht sich das Tempo der Riickdehnung
in den meisten Zellen, und es kommt gegentiber der Anfangsdehnung
verfritht zur Deplasmolyse. Der obige Wert ist als Mittel der 10-Minuten-
Werte der noch nicht sichtbar beschleunigten Protoplaste errechnet;
schlofle man die hdchstdurchldssigen Zellen, die schon 20 Minuten
spiter absterben, aus, so bekdme man 4G = 0-37s.

Der folgende Versuch vom Jahre 1933 (der mit Versuch 9 in
Sulfoharnstoff am Schwesterschnitt vergleichbar ist) zeigt die Aus-
dehnung in 8-Minuten-Intervallen.

Versuch 14 (XLVIIL 8) 2. IX, 1933 10 GM Methylharnstoff.

Abgebliihte Pllanze mit ~ Bldttern ohne Beeren, Schnitt 17/, Stunden gewiissert, 13112
in das Flischchen mit l.osung eingetragen. Regen, 1 = 13° C.

1. Meseg.: 131311 ,—36 Messg.: 1312391/,—44 Messg. 131481,
Iy h Gy ly—=ly Gy Go—=Gy  Li—ly Gy Gy—Gy
I 9—10 35 0 0-7do —4-3'8 0-79+ 0-05+4 --4+7 0+862 0-068
2 8—0 529 71 070 —+4+1 0762 0°058 ca.-+7-1 0-862 (0-100)
3 12:6 62 84+ 0°68s —+1-3 0-70L (0-016) —4-2 075+ 0°030
4 12:9 50 721/, 0631 —+-3'8 0-68s 0-032 45 0745 0°-062
5 10-5 525 73 0-671 +4-3:5 0°719 0°048 abn,
6 12 732 102 0'67s 48 0°72% 0°048 (—15-0)
(in 8 Gy—G;=0"052 (in 8') G;—Gy == 0000
(ohne Z. 2)
4G =039 JG =043
P, =047 Pl_3=10"562
4, Messg. (auf 8 Min,) 5. Messg.: (14001—02) 6. Messg. (14107--08)
1 (18153) —+3:5 0912 0°050
2 (531, —+6-4 0-952 (0°090)
3 ( 57y —=-3:7 0°798 0°04r 441 0-84¢ 0:048 455 0-912 0-06s
4 ( 58 -£3-0 0-787 €042 —+4'5 0-Sd9 0-052 445 0-911 0°062
(auf 8 ber.) (G,—Gy = 00553 (in4)G;—G,=0050 (in 6') G;—G, = 0-061
JG=0-415 41G=0'735 JG =064

P =058
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Bei der 2. Messung sind alle sechs Protoplaste intakt und fijny
sind gleichméBig gedehnt (Ze]le 3 bleibt bei der Berechnung des Mitteyg
weg, hier war die Dehnung noch nicht voll im Gang). Im néchstep
Intervall zur 3. Messung ist Zelle 2 schon beschleunigt, Zelle 5
und 6 sind pramortal beschleunigt (sie »rennenc), die drei anderen
Protoplaste sind noch normal und noch etwa so durchlidssig wie
vorher. Nachher erhoht sich die Durchldssigkeit auch in diesen Zellen,
Wieder 146t sich annehmen, da die Permeabilitdt, die von der
1. bis zur 4. Messung etwa gleich hoch liegt, auch vorher noch nicht
oder doch nur unbedeutend erhoht war. 4G ist also im Mittel 0- 41,
In der Harnstoffkontrolle ist 4G =0-11s. Der Methylharnstoff
permeiert demnach vor dem Eintritt der sekundiren E1hohum
in die Majanthemum-Protoplaste etwa 3!/;mal so schnell alb
Harnstoft.

Einer wichtigen Beobachtung ist hier noch zu gedenken. Nach
der beschleunigten Deplasmolyse bleichen die roten Zellen meist
nicht aus, sondern behalten noch ldngere Zeit ihre Farbe. Noch nach
2 Stunden sind viele Zellen rot, manche_noch nach 12 Stunden und
mehr. Man konnte die Zellen bei oberflichlicher Beobachtung fiir
lebend und ihre Resistenz gegen den Methylharnstoff flir entsprechend
grof halten. Genauere Durchsicht lehrt indes, dafl das Zytoplasma
und die Zellkerne tot, koaguliert sind. Es handelt sich somit um
ein Tonoplastenstadium der deplasmolysierten Zellen, bei dem nur
die Vakuolenwandung mehr »iiberlebt« und den roten Farbstoff
zuriickhélt.

Aus dem Erhaltenbleiben der Rotfarbung darf man also nicht
darauf schlieffen, dafi »der Protoplast« noch lebt. Ich habe diese
Folgerung in meinen Aufzeichnungen von 1931 gezogen. Seither hat
Doéring (1932, p. 422) in seiner ausgezeichneten Untersuchung tiber
die Hitzeresistenz pflanzlicher Zellen denselben Gedanken ausge-
sprochen. Er betont, dafl bei Resistenzstudien das Austreten des
Vakuolenfarbstoffes nicht als Todeskriterium des Protoplasten ver-
wendbar ist, sondern »iber den Lebenszustand des Gesamtsystems
gar nichts, sondern nur iber die Vakuclenhaut etwas aussagt«. In
der &lteren, noch nicht zellphysiologisch fundierten Literatur uber
Giftwirkung und Resistenz ist dies vielfach unbeachtet geblieben:
auch I{aho (1924, 1933) hat in seinen bekannten Untersuchungen
liber Permeabilitdit und Giftwirkung der Salze die Sondernatur des
Tonoplasten noch nicht im vollen Mafie in Rechnung gezogen (vgl
Doring, p. 423).

e¢) Dimethylharnstoff.

Darin erfolgte in orientierenden Versuchen die Ausdehnung
rapid (z. B. 4G = 2-6). Sie setzt schon ein, bevor die Majantheniin-
Protoplaste ins osmotische Gleichgewicht gelangt sein konnen. Da
solche Durchlissigkeit wahrscheinlich schon sekundidr erhdht isk
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lassen sich hier fiir unseren Zweck brauchbare Werte, zumindest im
Totalversuch, nicht erzielen.?

/) Malonamid.

Mit diesem vorziliglichen Plasmolytikum hat uns Collander
pekanntgemacht. In Rhoeo-Zellen drang das Malonamid nicht mit
nachweisbarer Geschwindigkeit ein (Collander und Bédrlund, 1926,
Birlund, 1929). Eine langsame aber deutliche Permeation hart
dagegen zuerst Huber an Vallisneria nachgewiesen (Ausdehnung
der Protoplaste um 29/, stlindlich in der Epidermis, um 0 bis 0-8¢/,
im Mesophyll). Ich mafl dann 1931 ausfiihrlich die Riickdehnung
bei Majanthemum. Hurch untersuchte im folgenden Winter TVallis-
nerie und erhielt 4 G-Werte von 0-012 bis 0-022 fiir die Epidermis
und 0-0025 bis 0-004 fir das Parenchym. Bei Chara ceratophyila
finden Collander und Bérlund (1933) eine geringe, aber positive
Permeabilitit von P/ = 0-0046.

Die Resistenz der Majanthemun-Zellen gegen Malonamid ist
sehr gut. Die Ausdehnung erfolgt langsamer als in den bisher be-
handelten Substanzen, doch recht gleichmifig in allen gemessenen
Zellen. Bis zum Riickgang der Plasmolyse kommt es zu keiner Be-
schleunigung. Ich gebe einen Versuch ausfiihrlich wieder.

Ich teile diesmal fiir zwei Messungen auch die Protoplastenlingen 7y, /, aus
dem Originalprotokoll mit, die den Verlauf des Versuches unmittelbar zur Anschauung
bringen. Man sieht, daf sich nur zwei Protoplaste in Zelle 2 u. 10 verschoben haben
(wodurch J G etwas zu klein erscheinen kann). Alle anderen Werte sind quantitativ,

Versuch 15 (XLIII, 17) Ramsau, 11.IX, 1931 C =< 0-30 GM Malonamid.

Schnitt gewdssert 11130 bis 13420 (um 13" teilweise entliiftet), um 131220 in die
Losung. Systrophe um 14150 schon weit vorgeschritten, um 16h meist schon perfekt.
Alle Zellen bis zum Schlufi des Versuchs villig intakt.

1. Messg.: 14137—52 Messg.: 15145—55 3. Messg., 1648—58

b L h G, I, G, li—l, Gy Gy—G,

1 75 (10 —33 ) 57 0711 —4-1-0 0-72s —+3:0 0°+781 0°053
2 83 (15 —70'5) 72 0732 —+0'3 073 —+2:4” 0770 0°:034
3.9 (53263 ) 73 0:751 —1°1 0:766  —4°G 0-S2 0-063
4 7-8 (14 —92 ) 108 0692 —+0-2 0691 —+5'8 0747 0-033
5 8-2 (14 —90-1):1021, 071y —0-8 0703 ~+4'0 0-748 0-040
6 66 (6 —465) 62 0:6Gls —+09 0:632  —4-1 0°69s 0-066
7 75 (4 —72'3) 90 0:733 —1'0 0°722 —+4:0 0-761 0°04>
8 85 (8 —72°7) 8l 0761 —15 0746 —+34 0785 0°042
9 75 (12 —72-2) 87 0741 —+0 0741 37 078 0°042
10 9 (5 —58'3) 68 0740 (—1-0)* 0-725 —+3°5 077 0°-051
11 78 (9 —068'1) 76 0745 —10 0°733 —+3:0 0-772 0°+039
12 6 (9 —64:7) 72 0746 —+0-1 0O-747 +4-3 0-807 0-060
(in 63 Min) G;—G, == 0-049

Protoplast verschoben. 4G = 00467

Pl_s=0-053s

1 Auch orientierende Versuche in Athylenglykol von 1933 sollen hier

noch unberiicksichtigt bleiben. L. Hofmeister hat das Permeiervermdgen dieser
Verbindung in Total- und Partialversuchen eingehend studiert.
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(Fortsetzung des Versuches 15.)

4. Messg, 17h48—57 Messg.: 12, IX, 11h {5
[ = 16-2°
1,—I, 1y G, G,—Gy G
1 -+2-1 (6—55"1) 0-8is 0-037 Grenzpl
2 —+17 ( 5—64-9) 0795 =>0-027
3 —+2-7 ( 2—68-2) 0- 866 70-033 -
4 —+3-6 (11—98-6) 0°780 0+033 5
S5 —+29 (13—95-2) 0-77¢ 0-028 Z)
6 —+2-8 ( 4—523) 0741 0-046 3
7 —+2-7 (0—742) 07971 0-030 =
8 —+1-9 ( 1—69'5) 0-811 0-023 =
Q +2-4 ( 7—80°"3) 0-814 0-028 _"g“
10 —+2:0 (10—67"8) 0-806 0-030 =
11 —+2-1 ( 4—67-2 0800 0:028
12 +3'3 ( 4—67-4) 0853 0046
(in 60 Min.) G;—G3 = 00321
.JG = 0°0321
Py =003

Im 1. Intervall verkleinern sich manche Protoplaste, so wie in
den Zucker- und Erythritldsungen, andere dehnen sich ganz iwenig
aus. Die bekannte, vorlibergehende Exosmose kleiner Mengen zell-
eigener Stoffe (p. 226) liegt hier bei Malonamid schon in der Grifien-
ordnung der Endosmose.

Bereits in der folgenden Stunde (2. bis 3. Messung) erfolgt
aber die Riickdehnung im Malonamid mit grofer GleichméBigkeit.
Die durchschnittliche Abweichung der Einzelzellwerte G,—G,
vom Mittel ist 17-59, die mittlere Abweichung ist 21 /0, alle
Zellen zeigen Systrophe und vollig normales Aussehen Im néchsten
Intervall ist die Dehnung etwas langsamer, aber é&hnlich gleich-
mafig. Am Morgen des folgenden Tages sind die Zellen deplasmo-
lysiert. Pj_, = 0-053s, P;_,=—0-0391. Die Permeationskonstante
der Plotoplaste ist im Mlttel O 0-16s. Die bestimmten Werte sind so
gut wie bei Harnstoff und Glyzerin und kénnen (abgesehen von der
Mébglichkeit etwas grofierer Prozentfehler durch Exosmose) ebenso
zuverldssig als Permeationswerte gedeutet werden. Mehrere Versuche
verliefen #hnlich, bei kiihlerer Temperatur lag P tiefer.

Ubertragt man Schnitte nach der Deplasmolyse in Rohrzucker-
16sung, dann exosmiert das vorher eingedrungene Malonamid wieder
langsam aus den Protoplasten, die sich nach anfianglich konkaver
Abhebung wieder konvex runden und dann in bester Weise das
Tempo der Exosmose des Malonamids bestimmen lassen. Im folgenden
Versuch sehen die Protoplasten noch 3 Tage nach Versuchsbeginn
(bei 9 bis 10° C.) intakt aus, erst nach 5 Tagen zeigten sich Ab-
normalitdten, auf deren Schilderung ich nicht eingehe.

Wihrend des Plasmolyseriickganges in Malonamid ist 4G =
= 0-020 und P/ =0 020s (Exosmosefehler nicht beriicksichtigt).
Nach 2 Tagen ist die Plasmolyse Uberall vollig zurlickgegangen.
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versuch 16 (XLIII, 21) 13. bis 18. IX. 1931 =< 0°8 GM Malonamid.

pllanze mit 3 Bldttern und 5 Beeren. Schnitt 23/, Stunden gewiissert, teilweise entliiftet,
14247 in die Losung Malonamid. — Nach 2 Tagen (15.IX. 14"11) kommt der
Schnitt in Rohrzuckerlésung und wird dort weiter bis zum 18. IX. beobachtet.

Ich gebe der Kiirze halber blofi die Plasmolysegrade G wieder.

In Malonamid In Rohrzucker
138. IN. 14, IX. 15. IX. 16. IX.

15h05—14 17h28—38 13h23f1, 15h28 1, 17h33 1. 10138 f.
7. b I Gy G Gy G, Gy Gy
1 81 @9 0-686 0716 0-952 1 0-86o 0:793 0-72¢
2§81 84 0:695 0-717 0-897 6 0-779 0785 0-715
3 87 90 0 60s 0-693 0-871 9 0°86s 0804 0-702
4 85 88 0-692 0°694 0-832
5 9 88 0:674 0-702 0-854
6 81 47 0-702 0-732 0-97 12 0737 0-695 0-6371
7 105 72 0-674 0700 0847 13 0739 0697 00659
s 78 T4 0-672 0-695 0-86s 14 0657 0-622
9 75 62 0-71s 0-740 0945 15 0°:842 0-77s 0-728
10 75 72 0715 0-738 0-893

4G =0020

Der Schnitt kommt nun in (stidrker plasmolysierende) Rohrzucker-
16sung. Nachdem hier osmotisches Gleichgewicht eingetreten und
ein Teil der Zellen sich wieder konvex gerundet hat, nimmt die
Plasmolyse weiter zu, und zwar binnen 2 Stunden etwa um G} —
(1 = — 0-043. Dies beruht in der Hauptsache auf der Exosmose
von Malonamid. — Versuche dieser Art entkriften, wie bekannt, auch
den alten »Anatonose«-Einwand!

g) Lactamid.
Dieses Amid schiadigt die Zellen von Majanthenum rascher.
Die Losungen reagierten deutlich sauer. Im folgenden Versuch hielten

die Zellen etwa 11/, bis 2 Stunden aus. Zuletzt erfolgt Beschleunigung
der Riickdehnung. Die Werte aus dem 1. Messungsintervall sind

Versuch 17 (XLII, 23) 13, IX. 1931 0-8 GM Lactamid.
Wie Versuch 16, Schnitt 4 Stunden gewdssert, 15146 in die Lisung; ¢ = 10° C.
1. Messung Messung 3. Messung +. Messung
1402228 14h44.-50 15h10—18 15051—57
b I Gy Gy Gy G,
1 87 601/, 0-703 0709 abn. tot
2 6:0 761/, 0-839 lebende Zellen zuriick
3 ) 59 0714 0774 oder schwach pl., viele
4 72 52 0736 0-821 0-91s Zellen ausbleichend
D 72 62 0-72¢ 0790
6 75 611/, 0706 0-802 0948
7 78 506 0-695 0-739 0-86s
8 75 +1 0771 0820 0-939
JGE=0"1n 0-142 0-263
P =0227 015 0-38¢
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wohl gut. (Der Versuch ist mit Versuch 16 in Malonamid vergleich.
bar.) Der 4 G-Wert ist in der zweiten halben Stunde 4 G;_, = 0-19,,
Pi_,=0-"22:. Im folgenden Intervall ist in intakt gebliebenen Zellen
4 Gyo_g = 0" 14, Pg_d_O 18+. Der Wert ist aber nicht so gut wie
sonst mit dem ersten vergleichbar, da teilweise andere, spiter abge-
rundete Protoplaste gemessen wurden. Im 3. Intervall ist die Perme.
abilitidtserhohung schon stark.

Dicyanamid ist zu wenig lslich, Formamid schidigt in
hypertonischer Losung zu stark. Beide Verbindungen sind aber vop
Hofmeister (an anderen Objekten) mit Hilfe des Partialverfahrens
mit Erfolg plasmometrisch untersucht worden.

h) Erythrit.

Dieser vierwertige Alkohol zdhlt zu den vorziiglichsten plas-
molytischen Agentien, die ich kenne. Die Zellen leben in hyper-
tonischer Losung viele Tage lang ohne Schaden. Der Erythrit ist
dem Rohrzucker darin véllig ebenbtirtig und ihm, was die allgemeine
Anwendbarkeit als Plasmolytikum betrifft, noch insofern tiberlegen,

Versuch I8 (XLVII, 76) Ramsau,
Gewiissert 12M15—14h25

Pllanze mit 2 reingriinen Blittern ohne Beeren. Schnitthiilfte 2425 in

1. Messung: 15h57—16207 Messung: 18136—42
t = 12°3° 1 = 12-1°
b o G, Lb—l; Gy Go—Gy
1 84 (84—08 ) 79  0-7ly 17 0°741 0-025
2 84 (10 —75'8) 83 0739 —+0-5 0-76> 0°-006
3 84 (14 —83'7) 90 0743 ~+11 0-75 0-012
4 8§ (20 —79-4) 83  0-683 “1-4 0:700 0-017
5 87 (12 —72-1):79 0-724 —+0-7 0-732 0-009
6 9 (74—62 ) 74 0697 —+-0-5 0701 0-007
75 (12:5—82 ) 90 0744 —0-1 0-743 0-001
8§ 7 (7 —61°8):71 0739 —+0-3 0-74+ 0°005
9 75 (8 —55'8) 591, 0°762 —+1-5 0787 0+025
10 69 (5 —40-4) 42 0-78s —+0-9 0-81lo 0022
(in 2h37', ohne Zelle 7)
Gy—Gy=10-0140
A G_o = 000535
My — 0-0034:
P, = 00054
als er dank der geringeren Moleklilgréfie (Molgewicht — 1221,
Molvol. = 130-2) auch leicht durch solche Zellwinde dringt, die

den Durchtritt von Zucker bereits hemmen (»osmotischer Kollaps«
von Spirogyren in Zucker [Kiister, 1929, p. 37] von Rhizocloniiit
[Forster, 1933]). Plasmasystrophe kommt in den Majanthemui-
Zellen stets zustande, ja sie tritt in Erythrit bemerkenswerterweise
wesentlich rascher und vollkommener ein als in streng vergleich-
baren Schwesterpriparaten in Fruktoselosungen gleichen Molgehaltes.
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Seit Overton weist man dem vierwertigen Erythrit in der
permeationsreihe eine Mittelstellung an zwischen dem rasch ein-
dringenden dreiwertigen Alkohol Glyzerin und den ganz langsam
oder kaum permeiernden fiinf- und sechswertigen Zuckern.

Das Verhiltnis des Permeiervermdgens von Erythrit und
Monosen gibt nun eine der interessantesten Ziige fiir die spezifische
Eigenart des Majanthemumn-Plasmas. Ich will darum meine Haupt-
versuche (denen orientierende Versuche vorangegangen waren) aus-
fiihrlicher mitteilen. Auch liegen quantitativ-plasmometrische Unter-
suchungen iiber die Durchldssigkeit von Pflanzenzellen fiir Erythrit
sonst bisher noch nicht vor, wéhrend flir tierische Zellen ver-
schiedene Beobachtungen (Mond und Hoffmann, 1928, Mond
und Gertz 1929, Mond, 1930, Héber und Orskov, 1933, Héber
und Ulrich 1934) vorliegen, die den Vergleich erwiinscht machen.
Nur die Aufnahme in Rhoeo-Zellen hat Barlund (1929, p. 48) auf
grenzplasmolytischem Weg bereits untersucht.

Ich Dbrachte vergleichbare Schnitthilften in Losungen von
065> GM Erythrit und Fruktose. Die Losungen konnten angesichts

14, IX. 1933 0:65 GM Erythrit.
141 entliiftet

die Losung. Zelle 1, 4, 6, 9 dunkelrot, die {iibrigen lila.

3. Messung: 15, IX. 11h46—352 4, Aessung: 16. IN.. Gh25f.
t = 10-7° t = 9:7°
Li—ly Gy Gy—0G, L=l Gy G—Gy
-+6:6 0-82+ 0°083 + 86 0-933 0°-019
—+7+2 0'852 0-087 —+10-1 0-974 0-122
—+-6-5 0-82s 0-072 -+ 55 0-88 0-061
—+6-7 0781 0-081 -+ 51 0-:842 0-061
—+4+1 0-78 0-052 —+ 6:0 0-861 0-076
—+55 0-77s 0-074 -+ 51 0-84s 0070
—-+39 0°787 0-0+44 + 6:0 0-85%+ 0°067
460 0°S41 0-097 (1, 2) 0857 (0-017)
—+7 6 0:911 0-127 dpl. = 0-0806
—-+3:7 0°-89% 0-088 dpl. > 0-120

(in 21440', ohne Zclle 8)
G —Gy>0.083s

4 GR—-I 2 0 +0039;

My_y > 0° 00255

5, = 000450

der Langsamkeit des Eindringens schwédcher hypertonisch gewéhlt
werden als bei den friheren Substanzen, die Ablesungsintervalle
sind entsprechend lange.

Der Kontrollversuch 19 in Fruktose zeigt eine langsame, aber
sehr deutliche Riickdehnung und Permeation, die durch 2 Tage in
anndhernd gleicher Hohe anhélt. 4 G, _, = 0-00636, 4 G,_, = 000534,
4G,_, =0°00481. Der Versuch entspricht genau meinen ausfiihr-
lichen Messungen aus den Jahren 1925 und 1026 (Hofler 1926;
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man vergleiche besonders die dortigen Versuche 19, 22, 24 3.
daraus geht hervor, dafl das beobachtete Verhalten im chhtzuckel
das typische ist.

Der Versuch 18 in 0-65 GM. Erythrit zeigt eine ganz #hn-
liche, langsame Permeation. 4G,—, = 000335, 4G,_; = 000467,
AG_4_O 00393. Die ersten VVelte lo—1, kénnten noch duxch
Exosmose etwas gedriickt sein (vgl. den folgenden Versuch 20),
doch ist in 9 von 10 Zellen die Ausdehnung schon fafibar, D1e
folgenden Ausdehnungswerte /,—/, vom 17stlindigen Intervall sing
aber vollig klar und von gleichméfBiger Gréfe. Da der Fehler beim
plasmometrischen Messen nur = 01 bis 0-2 Teilstriche betrigt, sind

Versuch 19 (XLVIL, 77) 14, IN. 1933 0:65 GM Fruktoy.,

Schnitthilfte behandelt vorigen Versuch, 14123 die Losung. Zelle 5, 8, 9 I
die tiibrigen rot.

[.Messg.: 14.IX..16015f. 2. Messg.: 18h48f,  3.Messg.: 13.1X,, 1 1183(, 4. Messg.: 16. IX., ohyy

I I Gq loa—1; Ga—Gy ls—ly G3—Gy L—i3 Gy Gy—

1 (12 —74:6) 86 0-711 —+1-5 0-017 -+ 8:0 0-093 107 0-94¢ G195
2 (6:6—40 ) 431, 0:710 —+0-9 0-021 —+- 58 0-133 -+ 3°6 0-947 0083
3 0(95—74 ) 87 0-713 —+2-0 0-023 -+10-5 0-120 Gr. 012
4 (91—-38 ) 66 0703 —+0-7 0°-011 -+ 39 0-059 + 4:8 0°84¢ 0-073
5 (4:6—39 ) 44 0-725 —+1 1 0°025 -+ 44+ 0-100 Gr. 9-1¢
6 (15 —80-1) 88 0:711 —+0-6 0007 —+ 75 0-085 ~+ 8:5 0°901 0008
7 (9 —59-3) 67 0-713 —+0-8 0-013 ~-+ 57 0°-085 -+ 74 0-921 01l
8§ (6 —59:3) 70 0-724 —+1-1 00186 -+ 6:6 0-080 —+ 7°5 0-925 0-10s
) (10 —56'4) 60 0:735 —+0-8 0°013 + 78 0-130 Gr. 0° 11,

(in 158) G3—G;=0"0162 (in 163]") G3—Gy=0-0983 (in 221) G;— G5 = 0" 1uds

16 ,=0" 006‘!1) J 6’7 5 = 000334 4 Gy = 000451

(P1_s = 0°0065) (]_, 3 =0°00571) (Py_g =0"00a7"

die Einzelbestimmungen der Léngenédnderung hier auf 2 bis 4°/
genau; das Mittel ist noch entsprechend genauer, da einseitige Ver-
suchsfehler (Verschiebung der Protoplaste im Zellumen u. dgl.) nicht
mitspielen. Die Werte bleiben durch mehrere Tage bis zum Plas-
molyseriickgang auf gleicher Hohe. (Der ganz leichte Abfall ent-
spricht vielleicht nur der etwas sinkenden Temperatur.)

Die Durchldssigkeit fiir Erythrit und Fruktose ist also nahezu
gleich! Der dreiwertige Alkohol Glyzerin permeiert dagegen in dic
Majanthemumn-Zellen rund zehnmal schneller! Wir gelangen also zu
dem Uberraschenden Ergebnis, dal gegeniliber den Protoplasten von
Majanthemum der Erythrit keine Mittelstellung zwischen dem
Glyzerin und den Hexosen einnimmt, sondern nicht schneller durch
das Plasma dringt wie die letzeren.

Der Erythrit permeiert bei Majanthemuin so langsam
wie die einfachen Zucker.

Dal im mitgeteilten Versuchspaar 18, 19 der Erythrit noca
etwas langsamer eindringt (etwa um 15 bis 189%/)) als die Fruktose,
hat wohl keine prinzipielle Bedeutung.
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Die folgenden ausflihrlichen Messungen (Versuch 20) werden
wiedergegeben, um den Verlauf des Erythritversuches im einzelnen
zu belegen. Die Auflenkonzentration war hier 0-80 GM. Die Plas-
molyse geht darin erst nach 3 bis 4 Tagen zuriick. Der Schnitt
war nur teilweise entliiftet; wenn bei Dauerversuchen ein Teil der
Interzellularluft zurtickbleibt, so schiitzt dies die Protoplaste vor
O-Mangel. Die Zellen der Reihe A (Versuch 20) lagen auf einer
Seite des langen Schnittes (Luft bei Zelle 9 bis 12), die Zellen der
Rethe B auf der anderen Seite (im dicken, luftreichen Schnitteil).

Bei der ersten Durchsicht (1430 bis 15") waren viele Proto-
plaste nicht gut mefibar und zeigten leichte Kerben und Zerklif-
tungen der Menisken. Der Schnitt kam zuriick ins Fldschchen. Die
erste Messung begann dann eine Stunde nach dem Einlegen. Im fol-
genden, halbstiindigen Intervall wird noch keine Riickdehnung faf}-
bar, sondern Exosmose fiihrt zur leichter Verkleinerung. In der
folgenden Stunde zeigt dann ein Teil und in der néchsten zeigen
alle Protoplaste eine schwache, nach Bruchteilen von Mikrometer-
strichen zidhlende Ausdehnung. Sind auch die Einzelwerte ungenau,
so gibt doch der Mittelwert schon etwa das typische 4G
(4Gy—y =0-0042, 4G,_,=0-0045, in Reijhe B 0°-0035). Im
5., dreistiindigen Intervall kommt es wieder zu leichter Verkiirzung
(Zelle A 1, 3, 7), wihrend interessanterweise alle Protoplaste im
dicken, luftreichen Schnitteil (4 7, 9 bis 12, alle Zellen der Reihe B)
fortfahren, sich auszudehnen (4G,_, = 0-0041). Im 6. langen Inter-
vall von 14 Stunden ist die Ausdehnung sicher fafibar. Die Permea-
tion hidlt dann tagelang an bis zum volligen Riickgang der Plas-
molyse. Keine Zelle stirbt ab. Am 10. September, also 6 Tage nach
Versuchsbeginn, ist das Prdparat génzlich deplasmolysiert, es enthélt
noch Luft. Alle Zellen sehen gesund aus, und sie sind noch nach
der Deplasmolyse fihig, aktive Plasmaumlagerungen auszufiithren:
Die vorher scharfe Systrophe hat sich ganz wieder aufgeldst.

Der Kontrollversuch 21 in 0-80 GM. Fruktose zeigt im Beginn
eine gewisse Unstetigkeit, wie ich sie schon frither in einem Teil
meiner Majanthemum-Versuche gefunden und beschrieben habe
(1926, p. 469, 471), ndmlich eine relativ raschere Ausdehnung! in
der 2. Stunde (4G = 0-0128) und im folgenden Intervall eine leichte
Exosmose, die hier gerade in den Protoplasten am meisten aus-
macht, die sich vorher am stdrksten vergrofiert haben. Spéter erfolgt
Gberall langsame Ausdehnung und Permeation.

1 DafBl die dauernde Ausdehnung im Erythrit und Fruchtzucker nicht auf
»Anatonose«, d. i. auf Stoffneubildung im Protoplasten infolge des osmotischen
Reizes durch die Plasmolyse beruht, sondern auf Permeation des Plasmolytikums,
das diirfte zur Zeit kaum mehr bestritten werden (vgl. Hofler, 1926); im gleich-
falls vollig unschiidlichen Rohrzucker ist die Riickdehnung viel langsamer, in CaCl,
unterbleibt sie ganz. Dagegen kinnten solche kleine Wertanstiege, mit denen die
plasmometrische Untersuchung bekannt macht, wohl vielleicht durch Stoffproduktion
oder -umwandlungen in den betreffenden Protoplasten verursacht sein. Hier im Be-
reich der unsteten, kleinen Wertschwankungen hétte man nach aktiven » Anatonesen«
und »Katatorrosen« zu suchen!
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Versuch 20 (XLVII,
Pflanze mit zwei reingriinen Blittern und einer Beere. Schnitt gewissert, 12h—14h 12,
3 AMessung (17h) hle1 im Erythrit-Systrophe schon fast perfekt,

Reihe

A

11)

K. Hofler,

Ramsay,

1. Messg.: . Messg.: 3. Messg, :
150 17—25 151149—57 1612 55—17h07
b Iy Gy la—1y Ga l3—I, Gy Gy—G,
1 75 (11—49 ) 38 0-612 —0-9 0-359s —+0'1 0°59s  0-00°
2 93 (18—39-7) 61 0°633 —0-6 0-623 0 0:623 0
3 81 (15—46-3) 521, 0-543 0 0-543 ~+0'5 0-553  0-010
4 72 (4—29'8) 38 0'61l¢ —0-5 0-60s —+0'3 0-6ls 0-008
5 69 (11—43-1) 48 0°600 —0°6 0-38s —0-'1 0-586 —0°002
6 25 (5—37-8) 30 0-60s —+0-2 0-6lo —+0-1 0'612  0-002
7 8 ( 5—38-8) 50 0-622 0 0-622 —0'1 0620 —0-002
8 8 ( 8—37-4) 43 0-621 —06 0°607 0 0:607 0
9 72 (10—42-1) 52 0372 —0-1 0-5%70 —+0-4 0°377  0-007
10 6:6 ( 9—40-8) 46  0-641 —0-7 0630 —+0-7 0-641  0-014
11 8-4 (11—41-3) 47  0-587 —0-1 0-583 —0'3 0-3771 —0-006
12 6-6 (16—65'G) 69  0-542 —0'4 0336 +0'9 0-549 0°013
Mittel 0-600 G3—Gq = 00047
4G = 00042
Reihe B. 2. Messg. : 3. Messg.
16103—13 17h12—22
b [2 It GZ ]3—]2 (1‘3 63‘(;2
1 6-6 (28 —75°2) 77 0-581 0 0584 0
2 6 .8 —10 ) 49 0-612 —+0-3 0-61s 0-006
: 72 (6:6—43 ) 57 0597 —+0-4 0- 604 0-007
4 66 (7 —47+5) 066 0-580 —0-1 0-57s —0-002
5 6-6 (17 —63 72 0-60s 0 0°60s 0
6 66 (13 —48-2) 35 0-600 0 0+600 0
7 72 (10 —>54-4) 69 0-609 —0-2 0-60¢ —0-003
8 66 (8 —41-5) 51 0-614 —+0-1 0-61¢ —0-002
9 10 72 0540
10 9 (22 —68'1) 75 0-575 —0-4 0570 —0°-005
Mittel 0-598
Versuch 21 (XLVII, 12) Ramsau,
Schnitthélfte 3, behandelt wie im vorigen Versuch, 14112 in die
1. Messg.: 2. Messg.: 3. Messg.:
4. IN., 150 32—43 161 37—48 17h37—48
t=131,°C.
b I Gy la—l; Go—Gy  I—ly Gy  G3—Gs
1 8 (12-2—48 ) 59 0561 —+0-3 0°-005 —+0-4 0:571 0°-005
2 93 (12 —41+7) 50 0°-332 —+0-3 0-008 —+0-4 0°'546 0-008
3 8 (15 —52-8):64 054y —-+0-6 0°-009 —+0:6 0-561 0-009
4 9 (25 —=83-3) 96 0576 —+0-4 0-004 +0+4 0:584 0-004
5 6'6 (16 —52+53) 58 0-H92 —+0-6 0-010 -+0:3 0-607 0-005
6 12 (14 —63:0) 85 0-52 —+1-2 0015 -+0°1 0°-545 0-001
7 11 (17 —68-2) 90 0-52s ~+0:9 0010 —0-1 0-337 —O‘OO{
8 10 (20 —064-8) 75 0-551 +2-f 0-032 —1-8 0-561 —0-025
9 10 (18 —40°4) 51 0°571 —+1:3 0°-025 —0-4 0583 —0°008
10 10 (13 —35-7) 73 0-540 —+1-7 0-023 —0'6 0°'555 —0°008
(in 65 Min.)
Mittel 0°553 Go—G;=10-0139 Go— Gy ==—0°001

4G=0-0128
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L IN. 1933 0+80 GM Erythrit.

Lhceise entliiftet, 14112 in die Losung, 7 =121/,° C. (am 5. und 7. IX. 14°C.). Bei der
‘,tne A1, 2,8 B9 hellila, Zelle 1 7 hlblos, alle anderen Zellen rot.

4, Messg.: 5. Messg.: 6. Messg.: 7. Messg.:
15h35—18M06 21h05—23 5. IX,, 11h05—15 7.IN., 17h44f,
l',_l3 G,—G3 I,—I1, Gb lo—1I; Gg G(;—G5 l;—1, G G;—Gy
01 —0-002 —2-0 0-566 +3:0 0:617 0-051 —+ 48 0:700 0-083

0 0 —+0'1 0-625 —+2-8 0617 0046 -+ 7°8 0-79 0-128
401 0-002 —0'7 0541 —+3+0 0-59s 0-075 —+14+6 0-877 0-279
402 0-005 —+0°2 0:627 —+15 0666 0-039 -+ 8*1 0:879 0+213
+0°5 0-010 —+2:1 0640 0044 —+11*3 0-875 0-235
+0'3 0006 —0-1 0-61s —+1:8 0-6352 0°036 Gr. 0-96 0°31
403 0°006 -+3:0 0:68¢ 0-060 —+13-0 0-94¢ 0260

0 0 0 0607 0 0-607 O -+ 24 0-660 0°-053
+0'5 —0°009 —+0-2 0-39 —+1:0 0-6lo 0-020 —+-102 0-806 0-196
02 0-00+ —+0°7 0-6063 -+3'3 0:73 0-072 Gr. 0:99 0-255
0 0 —+0:7 0-502 —+2+3 0:640 0-048 —+ 44 0732 0-094
04 0-006 —+1:3 0574 —+3:6 0-62 0-052 —15(3) 0-8+1L 0-218
ti—Gy== 00045 (ohne Z. 9) G;—G, = 00477 (ohne Z.9) G;—G;=0"206

JG—O 0045 JG—O 0034 4G=0-0038
4. Messg, 5. Messg. 6. Messg.: 7. Messg.:
1Sh10—18 21h08—16 3. IXG, 11h15—-23 7.IX.,17h50—18
I—l;  G;—Gg ,—1, Gy Gy—Go ly—1; Gy Gg—Gy G. G.—Gy

0 0 —+1-1 0-58; 0-002 —+3'9 0:637 0-051 0:93¢ 0-199

0, 0 —0-6 0:631 0-013 —+3:1 0:691+ 0-063 dpl. 0-30
+0°1  0-002 —+1-0 0-623 0018 —+3:6 0-68¢ 0-063 Gr. 0-29
+0-1  0-002 —+1-9 0:609 0-029 —+2-7 0:650 0°041 0-791 0-141
403 0:005 -1 1 0630 0-017 429 0671 0-0+1 Gr. 0-21
404+ 0007 —+0-5 0-6ls 0-009 —+2:8 0-667 0-°033 dpl. 0-32
+0'3  0°:004 —-+1-1 0062 0-016 —+50 0°699 0-073 dpl. 0-30
+1-3! (0-0206) 0 0-642 0 -+3+1 0702 0-070 dpl. 0:30
+0-+  0-007 405 0-58+4 0-007 —+1:2 0-571 0-017 (0-575) 0-004
+0-t  0-005 —4-1-0 0-38s 0°-013 —+2+1 0-6ls 0°030 0 579 0-141
(ohne Zelle &) (ohne Zelle 9) (ohne Zelle 9)

li—(G4=0+0033 G,—G,=0-0124 Gy—Gy=00539 G,—Gz=0°245

16 =0-0035 4G = 00041 4G =0-0088 JG =0-0045
bis 7. IX. 1933 0-80 GM Fruktose.

lisung. Zelle 4 hellila, Zelle 6 und 8 dunkellila, die anderen rot,

4. Messg.: 5. Messg.: 6. Messg.: 7. Messg.

210 37-—47 5. IX., 10"43—53 7. IX., 18h10—27 10. IX., 151351

1= 13° /= 14° = 14° ! = 14°
hW—l; G;—Gy I;—1 G, Gy—G, li—1y Gg Gg—Ggz Ii—I; G; G;—Gg
+0:7  0:014 170 0-602 0-017 —+5°0 0:68: 0:08+ —+ 3-9 0-620
+0-7 0023 -pF2:7 0611 0°045 —~-5°7 0°72s 0°114 —+ 03 0-°731
+0:9 0-014 423 0-61s 0:037 —+8°0 0742 0-124 4 3:1 0:69)
+1-1  0-012 —+40'5 0-60r 0°005 —+4-8 0-651 0-050 verpilzt
+0:9 0-015 —1+7 0-°632 0°030 4-5-8 0-752 0:020 —+ 74 0-8%0 0-128
+0-v  0-008 —1:7 0+573 0020 —+5-6 0-639 0°066 —+ 59 (©-70s 0°069
+0-6 0-006 416 0°561 0°018 477 0-647 0-086 —+ 4+-7 0°699 0-052
+0:2 0003 407 0571+ 0-010* —+2-3 0-603 0-029* tot
+0-2 0004 409 0°6lo 0-018 476 0-7359 0-149 —+ 6-8 0-893 0-134
+0:1  0:001 406 0:56+ 0-008 —+6-1 0-64s8 0-08+ 143 0844 0°196
fin 4 Stunden) (in 13 Stunden) (in 531/y Stunden)  (in 69 Stunden, Z.5—10)
lj—G4=0-0100 G3—G,=0-0280 Gs—Gy = 00806 G.—Gg=0"1158

4G=0-0025 T 16 =100016 46 =0-0015 46 =0-001%
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Wihrend aber im Erythrit die Riickdehnung hier in 0-80 GM anndherp
gleick schnell erfolgt wie im Versuch 18 in 065 GM, ist sie in Fruchtzucker in
0-80 GM. gegen Versuch 19 deutlich gehemmt (ebenso gegeniiber 'den #lteren Ver
suchen in 0°60 bis 065 GM.). So erfolgt hier in den spiteren Tagen des Versuchs
die Permeation nur etwa halb so schngll (vgl. unten).

i) Die Zucker.

Ich habe die Permeabilitidt der Majanthensuin-Zellen fiir Traubey.-
zucker, Fruchtzucker, Rohrzucker und Malzzucker in den Jahren
1925 und 1926 in ausgedehnten Spezialversuchen studiert ypg
damals in den mafigebendsten Versuchen in 0-60 und 0-65 G)M
Stundenwerte der Riickdehnung (4G) und Stoffaufnahme (M) von
folgender GriBe festgestellt:? '

4G M
Fruktose. 0 00315—0-00900 0-00200—0-00570 GM.,
Glykose 0-00250—0-00645 0-00160—0-00413 GM.
Saccharose. 0-00155—0-00250 0-00100—0-00160 GM.
Maltose. 0-00375—0-00860 0-00240—0-00550 GM,

Ich verwende diese 4G-\Werte in der Permeabilititsreihe. Die
Pflanzen stammten vom gleichen Standort und wurden zur gleichen
Jahreszeit, zum Teil etwas friher im Sommer (August) untersucht.
Einige neue Versuche, wie der mitgeteilte Versuch 19, bestitigen
die fritheren Werte und stellen den Anschluff her. Gleichwoh! ist
zu beachten, dafi die dlteren Zuckerwerte ja nicht an denselben
Pflinzchen an Schwesterschnitten gewonnen sind und daher doch
nicht ebensogut mit den Versuchswerten von 1931 und 1933 ver-
gleichbar sind wie die letzteren untereinander.

Mehrere neue Versuche in Losungen von 0°80 GM Fruktose und Rohr-
zucker zeigten noch wesentlich langsamere Ausdehnung. Es bleibt zu priifen, ob
€s sich dabei um eine Hemmung der anfinglichen Durchldssigkeit nach langdauernder
Zuckerplasmolyse handelt, wie sie Huber und Schmidt an anderen Objekten jiingst
festgestellt haben. Manche Beobachtungen lassen es vermuten, dafi stdrker Lyper-
tonische Zuckerlésungen (schon von 0°8 GM) dic Durchlissigkeit hemmen,
respektive stdrker hemmen als schwach hypertonische (0°6 GM), so dafi das
Fick'sche Diffusionsgesetz, das, wie erwihnt, fiir hypertonische Harnstofflsungen
in weiten Grezzen gilt, vielleicht fiir die Zucker — zumal cben nach langer Ein-
wirkung — mnicht mebr in gleicher Weise Geltung hat. (Man vergleiche auch
El Derry.) Ich verzichte noch auf die Mitteilung von Versuchsbeispielen, weil die
Sache niher verfolgt zu werden verdient.

k) Neutralsalze.

Fiir die Alkalisalze des K, Na, Li ist das Majaniheniim-
Plasma im plasmometrischen Versuch deutlich durchlédssig, doch

1 Die Permeationskonstanten, wie gewdshnlich bercchnet, liegen um wenig
hoher als die dG-Werte. Die Berechnung von P! ist aber insofern unsicher, weil
die Zucker auch als natiirliche Zellsaftbestandteile vorkommen konnten und die
Innenkonzentration ¢ daher nicht bekannt ist. Ich gebe darum bei den Zucker-
versuchen P' nicht an, sondern verwende, unter Hinweis auf dic erwihnte Ein-
schriinkung, in den Reihen einfach dic JG-Werte.
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ebenso langsam wie das anderer Objekte (Fitting, 1915, 1917,
Hofler, 1918¢, 1919, Weixl-Hofmann, 1930); Ca-Salze permeiern
iberhaupt nicht in merklichem Grade (Hofler, 1926, p. 472). Neue
Versuche wurden nicht angestellt, da mir Beobachtungsmaterial aus
fritheren Jahren vorlag (vgl. 1930a, p. 310). Die Moglichkeit sekun-
ddrer Permeabilititsdnderung bei Plasmolyse in hypertonischer
Losung ist im Salzversuch viel grdfler als bei den indifferenten
Nichtleitern. Ich nehme die Salzwerte daher vorldufig nicht in die
Vergleichsreihen auf.

Grundsitzlich wichtig flir die vergleichende Permeabilitits-
forschung ist die Beobachtungstatsache, dafl die (plasmolytisch
ermittelten) Permeationskonstanten der Salze von Objekt zu Objekt
viel gleichméBiger liegen und, soweit bisher bekannt, die grofien
Schwankungen der Anelektrolytkonstanten von Reihe zu Reihe
nicht mitmachen.

l) Wasser.

Uber die Wasserpermeabilitdt (\WP.) der Manjanthemum-Zellen
liegen schon ausfithrliche Untersuchungen vor, denen eine eigene
Arbeit (Hofler, 1930a) gewidmet war. Majanthemum war auch das
Objekt, bei dem die Permeabilitit des Plasmas fiir Wasser zuerst
ihrer Grofle nach mit derjenigen flir geloste Stoffe verglichen wurde
(Huber und Hofler, 1930, p. 496). — Die WP. wird aus dem
Tempo der Volumédnderung des Protoplasten beim Plasmolyseeintritt
bestimmt. Die aus den Volumkurven berechneten »Eintrittskon-
stanten« lagen zwischen 01 bis 0-25 (—O0-3) pro Minute, und diese
Zahlen geben, wie bewiesen wurde, auch ein recht anndherndes Maf
der WP.

Die Stundenkonstanten des Wassers P’ ligen demnach bei
6 bis 15, gewdhnlich bei 8 bis 12. Ich hatte im Sommer 1931 nur
die alten Versuche zu wiederholen, um WP.-Werte an streng ver-
gleichbarem Material beizustellen. Beispiel:

Versuch 22 (XLIII, 18). Ramsau, 11, IX, 1931.

Schnitt 5 Stund. gewiissert, entliiftet, 16133'10" in 0:80 GM Fruktose, nach 3 Min.
unter Deckglas. — Linge der gewilhlten Zelle . =82', Breite b =9'; g = Plas-
molysegrade wihrend des Eintritts, G — Endgrad.

161 37" 10" g1 =0-837"
38' 20" o = 0781~
38'45" 0-766
39' 25" 0742

171 12" G = 0-543"

Aus der ersten, zweiten und letzten Messung berechnet sich die Konstante:
(vgl. Hofler, 1930, p. 325).

C=0-80 GM. &1 =0°837 g1—&» = 0056
G =0-543 g2 =0-781 ty— 1 = 11/, Min.

Sitzungsberichte d. mathem.-naturw. Ki., Abt. I, 143. Bd.,  bis 7 Heft. 20
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! ¢—G

7;=—,—Ig1—g:,+G1n =1 \
C(tQ_tJ)l Ga— J

1
I T 0-5370-7814-0°043 . 1n 2
T 0-8.1= ‘ " 0238

6

—0-187

Man kann die WP.-Werte auch direkt aus den Plasmolyseeintrittskurven iy,
Glyzerin, Harnstoff usw. ermitteln und nachher in denselben Zellen die Riickdehnung
beobachten (vgl. z. B. 1930, p. 334). Doch erschwert dabei die Substanzdosmoge
wiéhrend des Plasmolyseeintritts die genaue Bestimmung des Gleichgewichtsgrades G,
den man zur WP.-Berechnung braucht, und die WP.-Konstanten werden ungenay,
Die einfache Extrapolation, wie ich sie 1930 anwandte, kann dabei nicht vol
befriedigen. Ich will meine neuen Versuche in dieser Richtung hier noch nicht be-
handeln.

Die vollstindige Theorie des zeitlichen Volumverlaufes pflanzlicher Protoplaste
wihrend der Plasmolyse und Deplasmolyse in endosmierender Lésung gestaltet sich
noch wesentlich komplizierter als die schone, jingst von Jacobs (1933) gegebene
theoretische Behandlung der entsprechenden Volumkurven des Arbacia-Eies.

V Besprechung.
a) Die Majanthemum-Reihe.

Wir fassen nun die im vorigen Abschnitt gefdrderten Be-
obachtungswerte in der folgenden Tabelle zusammen. Darin bedeutet
P! die Permeationskonstante des Protoplasten, P die (auf die Ober-
flacheneinheit reduzierte) Permeationskonstante des Protoplasmas.
In der Wahl dieser Termini und der Symbole folge ich Collander
(1933, p. 54). P’ ist der Stundenwert der endosmierenden Lésungs-
menge in Mol, bezogen auf das Konzentrationsgefille des unter-
suchten Stoffes von der Auflenléosung zum Zellsaft; P ist die Sub-
stanzmenge in Mol, die in einer Stunde durch ein 1 c¢m? grofies
Stiick der Protoplastenoberfliche permeiert, bezogen auf das Gefille
in Mol.

Zwischen diesen Groflen besteht die Beziehung P:% P

wo v das Volumen und ¢ die Oberfliche des Protoplasten bedeutet.
Die Werte P sind aus P’ in der frither (p. 233) dargelegten Weise
berechnet. Doch kam dabei vereinfachend ein einheitlicher Faktor
zur Anwendung, welcher der durchschnittlichen Grofie und Ober-
flachenentwicklung der Majanthennum-Protoplaste entspricht. (Zell-
linge & — 275y, Zellbreite & = 34-9p; flir den Plasmolysegrad
G =070 ist P=0-000823 P/; fir G =075 ist P = 0-000830. —
Vgl. oben p. 234.)

Ich ziehe in der folgenden Tabelle nicht Mittelwerte aus allen vorliegenden
Messungen, sondern wihle solche Versuche, die nach Material und AufSienfaktoren
(Temperatur) unter sich gut vergleichbar sind. Die Anmerkungen verweisen auf die
Originaltabellen des vorigen Abschnittes; diesen sind auch die der Berechnung
zugrunde liegenden 4 G-Werte zu entnehmen.
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Permeationskonstanten von Majanthemm.

\ Substanz P P—0- 01;083P‘ Anmerkung

| .

Wasser i 8—12 | 66—100.10~4 | Vgl. Hofler, 1930; Vers, 22 (p. 249).

(6—15

Harnstoff i 0'183) 1:52 .10+ { Versuch 3 (p. 230, ¢=121,°),
: 6 (101/,°), 8 (121/,°), 10 (13°),
l 12 (13%),

| Methylharnstoff.| 0-527 437 .10™+ | Versuch 14 (p. 237, {=13°),

‘ 13 (¢t = 121],°).

Sulfoharnstoff 0-624 518 .1071 | Versuch 7 (p. 235, t=121/,°),
‘ 9 (1 =13°).

Lactamid .1 0-227 1-89  .107t | Versuch 17 (p. 241, t=11°).

Malonamid ., 0-037 0-307 .1074 | Versuch 15 (p. 239, {=16°),
! 16 (p. 241, #— 10°).

Glyzerin 0-066 0-548 .107¢ | Versuch 4 (p. 231, £ = 121/,°) u, a.

Ervthrit - 0005 0-041 .107% |Versuch 18 (p. 242, {=12°),
i 20 (1==131/,°).

Glykose " 0:0045 | 0-037 .1074 |Vgl. Hofler, 1926.

Fruktose 0006 0-05 .107+ | Versuch 19 (p. 244, 1=12°),

vgl. Hofler, 1926.
Saccharose 0-002 0-017 .10~ [Vgl. Hofler, 1926.
Maltose 0-006 0-05 .107L [ Vgl, Hofler, 1926.
cim/Stunde

Die Tabelle enthdlt die bisher bekannten Glieder der spezi-
fizischen Permeabilititsreihe von Majanthemum. Die Konstanten
geben ein direktes Mafi der Permeabilitiit des Protoplasmas fiir die
betreffende Verbindung.

b) Vergleich mit Chara ceratophylla.

In den jlingsten Jahren ist nun die vergleichende Permea-
bilitdtsforschung in den Vordergrund des Interesses getreten.
Schon frithere Erfahrungen (besonders Hofler und Stiegler, 1921,
1930, Huber und Ho6fler, 1930) haben erkennen lassen, dafi das
Studium des Permeabilititsverhaltens — neben seiner bekannten und
anerkannten Bedeutung fiir Zellstoffwechsel und Zellerndhrung —
auch ein worziigliches Mittel liefert, verschiedene Cytoplasmen im
lebenden Zustande mit physiko-chemischer Methodik in ihrer Eigenart
zu charakterisieren. Die Erfahrungen von zoologischer Seite aus den
letzten Jahren, besonders von Hober, Jacobs und deren Mitarbeitern,
haben jene Erwartungen im vollen Mafle bestitigt. Das vorziiglichste
und leistungsfdhigste Mittel protoplasmatischer Kennzeichnung gege-
bener Zellsorten glaubte ich (Hdéfler, 19325, p. [64]) in der Bestim-
mung der spezifischen Permeabilitdtsreihen zu erblicken. Die Eignung
dieser letzteren an wohl durchgearbeiteten Beispielen darzutun, ist
ein Hauptziel der Untersuchungsreihe, deren erstes Glied die vor-
liegende Abhandlung ist.
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Ausfiihrliche Vergleiche verschiedener plasmometrisch gewon.
nener Reihen missen naturgemifl flir spéter verspart werden, bjg
meine Messungen an Gentiana Sturmiana vom Sommer 1933 upg
bis zumal auch L. Hofmeister’s ausgedehntes Beobachtungsmateriy|
verdffentlicht vorliegt.

Wihrend des ersten Arbeitssommers (1931) lagen mir zum
Vergleich mit Majanthemum: nur die in der Einleitung erwihntep
Reihen von Rhoeo (Collander und Barlund, 1926, Barlund, 1929)
und Beggiatoa (Ruhland und Hoffmann, 1925) vor. Es traf sich
dann besonders gliicklich, dafl eben 1933 die grundlegende, um-
fassende Studie von Collander und Béarlund tiber die Permea-
bilitdt der Blattzellen von Chara ceratophylla flir Anelektrolyte
erschien, worin an diesem glinstigsten Objekt — mit mikrochemischer
Methode und unter Ausschaltung aller spezieller Fehlerquellen der
plasmolytischen Methoden — die Permeationskonstanten fiir 45 Nicht-
leiter bestimmt wurden. Die Autoren selbst sind auf den Vergleich
ihrer Werte mit den grenzplasmolytisch ermittelten P-Werten von
Rhoeo sowie mit meinen (1932, p. 63) vorldufigen 4 G-Werten von
Majanthemum und mit Jacobs’ nach anderer osmotischer Methode
gewonnenen Permeabilititswerten von Arbacia bereits kurz einge-
gangen. Ich setze nun meine Permeabilitdtsreihe von Majan-
themum, soweit sie bearbeitet ist, neben die entsprechenden Glieder
aus der Reihe von Chara ceratophylia.

Permeationskonstanten P/ von

Majanthemm Chara (Collander
My und Birlund)
P i P

Wasser .. §-—12 > 32
Harnstoff ... .. 0-183 0-13
Methylharnstoff. 0-527 0-22
Sulfoharnstoff 0-624 025
Lactamid 0-227 0-18
Malonamid 0-037 0-0046
Glyzerin. ... 0-066 0-024
Erythrit 0+005 0-0015
Glukose . .. 0-0045
Fruktose 0-006
Saccharose 0-002 =< 0001
Maltose. 0-006

Wie man erkennt, besteht zwischen den so verschiedenartigen
Zellen eine weitgehende Ubereinstimmung der spezifischen Reihen,
die auch methodisch in so ganz verschiedener Weise ermittelt sind.
Ich kann in der trotzdem bestehenden Ahnlichkeit der Ergebnisse
nur mit Collander und Bédrlund einen kriftigen Wahrscheinlich-
keitsbeweis flir die Anwendbarkeit und Zuverldssigkeit der von
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manchen Seiten stark angezweifelten plasmolytischen Methode der
Permeabilitdtsmessung sehen.

Ich hatte Majanthemum vornehmlich darum als erstes Objekt
fiir die ausfiihrliche Untersuchung gewihlt, weil hier die Harnstoff-
permeabilitdt (und auch die Permeabilitit flir die anderen, in den
Vorjahren gepriften Stoffe) so etwa die Mitte unter den mir bekannten
Werten hielt und daher als Durchschnittstypus zum Vergleich mit
anderen, spezifisch abweichenden Reihen geeignet erschien. Die
Ahnlichkeit mit Collander’s und Barlund’s Chara-Reihe, die auch
wegen ihrer methodischen Uberlegenheit auf lange Zeit hinaus die
Norm zu bilden berufen sein wird, 148t nun meine damalige Wahl
als eine gliickliche erscheinen.

Der Chara-Majanthemum-Typus stellt gewissermafien
den »Normaltypus« einer Permeabilitdtsreihe dar.

Gleichwoh!l bestehen doch auch zwischen den spezifischen
Reihen beider Objekte deutliche Unterschiede, und gerade diese
wollen wir vom Standpunkt der vergleichend protoplasmatischen
Betrachtung nunmehr mit Schérfe hervorheben.

1. Die Majanthemum-Zellen sind fiir Wasser viel schwicher
durchlidssig. Fiir Chara liegt zur Zeit noch kein quantitativer Wasser-
wert vor, doch ist fiir Wasser P/ grofler (und zwar bedeutend
grofier) als 32. Fiir Majanthemum liegt P’ bei 8 bis 12 (respektive
6 bis 15); der Wert ist einer der niedrigsten bisher bekannten Werte
tiberhaupt (Huber und Hofler). Die niedrige Wasserpermeabilitit
bleibt auch beim spezifischen Vergleich das hervorstechendste Eigen-
merkmal des Majanthemum-Plasmas.

2. Der Harnstoff permeiert bei Chara 5-4, bei Majanthemum
nur etwa 3mal schneller als Glyzerin.

3. Der Methylharnstoff und Sulfoharnstoff permeieren bei Majan-
themum etwa 3-, respektive 4mal, bei Chara nur 1+7- respektive 2mal
schneller als ihre Stammsubstanz, der Harnstoff.

4. Das Malonamid permeiert bei Majanthemumn relativ bedeutend
rascher. Es permeiert mehr als halb so rasch wie Glyzerin, wihrend
bei Chara das Glyzerin 5dmal schneller eintritt.

5. Der Erythrit permeiert bei Majanthemum viel langsamer,
namlich nur etwa so schnell wie die Fruktose, wihrend er bei Chara
doch bedeutend schneller als die dort verglichene Hexose, Glukose
eindringt (die in 43 bis 47 Stunden endosmierten Mengen [Relativ-
prozente] waren bei Chara z.B. fiir Erythrit 2-3, flir Glukose 02
im Mittel; vgl. Collander und Bérlund, 1933, p. 60). (Bezliglich der
langsam eindringenden Substanzen sind quantitative Vergleichswerte
bei den plasmometrischen Objekten entschieden leichter zu erzielen
als bei Chara, wogegen dort fiir alle rasch permeiernden Verbindungen
die mikrochemische Bestimmung unverkennbar leistungsfdhiger ist.)

Von diesen Unterschieden sind die Sonderstellung des Wassers
innerhalb der spezifischen Reihe, die geringere Uberlegenheit des
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Harnstoffs gegeniiber dem Glyzerin, die raschere Permeation deg
Malonamids, die gleich oder fast gleich langsame von Erythrit ung
Monosen sicherlich reeller Natur; nur die Bevorzugung der Happ.
stoffderivate ist insofern nicht ebensogut gesichert, als eine leichte
Permeabilitdtserh6hung im Methyl- und Sulfoharnstoff, die in dep
Versuchen (p. 235 f) doch mdéglich bleibt, den Unterschied ver.
grofert erscheinen lassen kann. Der spidte Eintritt osmotischen
Gleichgewichts infolge der geringen Wasserpermeabilitit macht ja
Majanthemum gerade fiir das Studium der rascher schidigenden
Verbindungen zu einem minder giinstigen Objekt.

So sehr all diese Ziige die Hervorhebung verdienen, weil sie
die Eignung der spezifischen Reihen zur Kennzeichnung des Einzel-
plasmas erweisen, so treten sie doch gegeniiber den gemeinsamen
Zugen der Plasmen von Chara und Majanthemumn stark zuriick, und so
gilt auch hier, was schon Overton festgestellt hat und was Collander
und Bérlund so stark betonten, daff systematisch und physiologisch
vollig verschiedenartige Zelltypen in ihren Permeabilitidtseigenschaften
doch eine weitgehende Ubereinstimmung zeigen kénnen.

Was nun den Vergleich von Majanthemum, vespektive des Chara-Majan-
themum-Types mit Rhoeo betrifft, so sind Collander und Bérlund auf den Ver-
gleich der Reihen von Chara und Rhoeo bereits eingegangen (1933, p. 1001.). Sie
haben auch die Unterschiede, die zwischen diesen zwei bestbekannten botanischen
Objekten bestehen, schon hervorgehoben. Rhoco ist, wie bekannt, fiir Glyzerin ent-
schieden permeabler als fiir Harnstoff und auch permeabler als fiir die Harnstoft-
derivate und die librigen Amide. Bei Chara permeieren die Amide und das noch
stirker basische Urotropin relativ viel rascher als bei Rlioco. Malonamid permeiert
bei Chara 4- bis 5mal leichter wie Arabinose und etwa 3 mal leichter wie Erythrit,
wihrend Rlioco entschieden permeabler fiir den Erythrit und wahrscheinlich auch
etwas permeabler fiir die Arabinose als fiir das Malonamid ist. Majanthemum
stimmt, wie man sieht, in allen genannten Ziigen (soweit bis jetzt bekannt) prinzi-
piell mit Chara iiberein; die Uberlegenheit des Malonamids iiber den Erythrit ist
sogar noch bedeutend grofier. Glyzerin und auch die Zucker riicken dagegen bei
Majanthemum, gemessen am Harnstoff, doch deutlich héher als bei Chara, (Man
vergleiche die Zusammenstellung der Reihen bei Hofler, 1933, p. 140.)

Auf die Aufzdhlung der Unterschiede zwischen Majanthemnum und Beggiatoa
brauchen wir hier nicht im einzelnen ecinzugehen, weil der Vergleich beziiglich an-
derer Zellsorten schon mehrfach gefiihrt worden ist (so von Schonfelder [1931]
fiir Beggiatoa und Rhoco, von von Hofe [1933] fiir Beggialoa und Psalliota).

Waichtig erscheint aber schliefllich noch der Hinweis auf das
Verhéltnis der absoluten Permeabilitdtsgrofie von Majanthemum
gegeniiber Chara. Die Zellen von Majanthemum sind viel kleiner.
Die relative Oberflichenentwicklung ist etwa 40mal grofier als bei
Chara. Der Umrechnungsfaktor ist bei Chara P=0-0323.P’, bei
Majanthermum P —0-00083.P’. Sind also die P-Werte Dbei beiden
Zellsorten fiir eine Verbindung (z. B. Harnstoff) ann#hernd gleich,
so ist doch die absolute (durchschnittliche) Permeabilitdt der Proto-
plastenfldcheneinheit dafiir bei Chara vielmal grofler.! Die Permea-
bilitdt von Chara liegt eben, absolut gemessen, ungewdhnlich hoch.

1 Der Unterschied der Versuchstemperaturen (Zimmertemperatur bei Chara,
12 bis 138° C. in meinen Majanthemum-Nersuchen) kann nur einen kleinen Teil
solcher Ditferenzen verstindlich machen. Dafi der Plasmolyse bei Majanthemuin
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Solche absolute Permeabilititsdifferenzen sind von grofier Bedeutung;
wenn wir auf ihre Verwertung in vergleichend protoplasmatischer
Hinsicht vorldufig noch verzichten miissen, so geschieht dies, weil
bisher noch zu wenig ad hoc gesammeltes Beobachtungsmaterial
vorliegt. Doch ist die Tatsache der Hervorhebung wert, daB die
Verhiéltnisreihen der Permeabilitdtskonstanten, eben unsere spezifischen
Reihen, auch bei absolut so niedrig und so hoch permeablen Plasmen
(Maj.-Chara) doch so weitgehend é&hnlich sein kénnen, wihrend
sie bei Plasmen von dhnlicher absoluter Durchldssigkeit (Maj.-Rhoco)
stark auseinander gehen.

¢) Zur theoretischen Deutung.

Es verbleibt schlielich die Aufgabe, zu den Permeabilitits-
theorien Stellung zu nehmen. Doch will ich mir in dieser Richtung
hier aus verschiedenen Griinden noch Beschrdnkung auferlegen.

Was die vergleichende Forschung zum Ausbau der Theorien
neu beizusteueren hat, das wird erst spdter aus dem Vergleich von
mehreren Reihen hervorgehen konnen.

Auch ist die vorliegende Studie nicht von theoretischer Frage-
stellung ausgegangen. Dazu hitte die Bestimmung der Permeations-
konstanten fiir viel zahlreichere chemische Verbindungen angestrebt
werden miissen, wie sie seinerzeit Overton, spiter Ruhland und
Hoffmann und Schoénfelder flir Beggiatoa, Collander und Bir-
lund fiir Rhoeo und Chara ausgefiihrt haben. Wogegen die Auf-
gabe der spezifischen Charakterisierung der Einzelplasmen aus ihren
Permeabilitdtsreihen, die jetzt fiir uns im Vordergrunde steht, gerade
dann am besten geldst erscheint, wenn sich klare Unterschiede der
Verhéltniswerte schon innethalb weniger Glieder mit Sicherheit
ergeben. Bei mikroskopischen, plasmolytisch zu untersuchenden
Zellen mufl uns am wertvollsten in diesem Sinne gerade die proto-
plasmatische Kennzeichnung aus den P’~-Werten der unschidlichsten,
methodisch am besten fafibaren Verbindungen sein. Unter diesen
stehen die Zucker, Erythrit, Malonamid, Glyzerin, Harnstoff, Wasser
vorne an. Durch Hofmeister’'s Anwendung des Partialverfahrens
wird diese Reihe betrédchtlich erweitert.

Endlich will ich auch deshalb durchaus vermeiden, meine
Stellungnahme zum theoretischen Permeabilitdtsproblem hier schon
endgtiltig festzulegen, weil ich es zum Programm erhoben habe, die
theoretischen Vorstellungen bestimmter, als zur Zeit Ublich, auf das
anatomische Substrat des Permeationsvorganges zu beziehen.

Meine Gleichung 1I"= L —+m -+ T enthilt diese programmatische Forderung.
Darin bedeutet W den Gesamtpermeationswiderstand des Cytoplasmas und L, m, T°
die Teilwiderstinde des »Plasmalemmas«, des Mesoplasmas und des Tonoplasten.

eine wesentliche Permeabilititshemmung zuzuschreiben ist, erscheint nach den Be-
funden von Huber und Schmidt (1933) nicht wahrscheinlich (vgl. p. 222). Dagegen
bleibt die Frage offen, ob bei Majanthenuni nicht die Meniskenflachen der Protoplaste
an der Aufnahme viel stirker als die Lingsflichen beteiligt sind.
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Ich glaube annehmen zu diirfen, daB diese Teilwiderstinde sich fiir verschiedene
permeiernde Stoffe im Plasmaschlauch verschieden verteilen. Neutralsalze scheiney
beim Durchtritt ihren stdrksten Widerstand im Tonoplasten zu finden (Hgf|e,
1928, 19344, Strugger, 1931, »Kappenplasmolyse«). Ich halte es ferner — rnit’
Lepeschkin (1924) — fiir durchaus in Betracht zu ziehen, dafi auch dem Binnep.
plasma in vielen Fillen ein gewisser, nicht zu vernachldssigender Anteil am Diffu-
sionswiderstand (zumindest fiir bestimmte geldste Stoffe) zukommt. Fiir das Wasge,
wissen wir bereits, daff der Tonoplast, wenigstens im isolierten Zustande, vig|
leichter durchlédssig ist als der Gesamtplasmaschlauch, dafi der Tonoplast also nicht
Haupttrager des Widerstandes sein kann (Huber und Hofler, p. 448f.),

So bleibt im folgenden vor allem nur die Stellung meiner in
dieser Arbeit niedergelegten Beobachtungen an Majanthemumn zy
den wichtigsten, von anderer Seite ausgesprochenen Theorien in
Kiirze zu erortern.

Drei Vorstellungen stehen da zur Zeit im Vordergrunde: die
Ultrafilter- oder Moleklilsiebtheorie, die Loslichkeitstheorie, speziell
die Lipoidtheorie und die Adsorptionstheorien. Aus der Synthese
der beiden erstgenannten ist die modernste und experimentell best-
fundierte der Theorien, die Lipoidfiltertheorie Collander’s erwachsen.

Die Ultrafiltertheorie Ruhland’s in ihrer urspriinglichen Form,
die in der Permeation einen Filtrationsvorgang und in der Teilchen-
groBle, im Molvolumen das mafBigebende Moment sieht, steht beim
Versuch, sie auf andere Objekte als Beggiatoa anzuwenden, mit
zahlreichen Beobachtungen in Widerstreit und ist, wie leicht ersicht-
lich, auch mit der Tatsache der spezifischen Verschiedenheit der
Permeabilititsreihen nicht vereinbar. Ebensowenig kann die neuere
Gestalt, die Schonfelder (1930) dieser Theorie zu geben suchte,
angenommen werden; Schonfelder teilt die permeiernden Ver-
bindungen in zwei Reihen, lipoidlosliche und indifferent-lipoidun-
10sliche, und meint, daff innerhalb jeder dieser Gruppen die Molekel-
groBe das Permeiervermdgen nach dem Filterprinzip bestimmt. Auch
diese Theorie erscheint nicht annehmbar, denn auch sie schreibt
ja letzten Endes fiir alle chemischen Verbindungen und alle Zeli-
sorten rein theoretisch die gleiche Reihenfolge des Permeierver-
mogens vor. Auch wenn man die Vorstellung ungleicher Poren-
grofie bei den Plasmen verschiedener Zellen hinzunimmt, gewinnt
man nur einen Freiheitsgrad; damit 146t sich aber die Vielgestaltig-
keit der Reihen, ja es 148t sich z. B. schon die Existenz des
Glyzerin- und des Harnstofftypus nicht deuten.

Im ibrigen ist Collander (1933) auf die Kritik der Schonfelder'schen
Theorie ausfiihilich eingegangen. Die von ihr fiir dtherunldslich gehaltenen Stoffe
wie Arabinose oder Methylenglykosid besitzen doch eine sehr geringe Atherlds-
lichkeit, die indes geniigen wiirde, um die an den Rloeo-Zellen beobachtete,
duferst langsame Permeatidn dieser Verbindungen auf den Lipoidwege zu erkldren.
Die deutliche Antibasie aber, die Schonfelder in ihrer graphischen Darstellung
zwischen der Molekiilgrofie der fiir lipoidunldslich gehaltenen Substanzen und
deren Permeiervermdgen findet, 146t sich einfach daraus erkldren, dafl bei all diesen
Substanzen auch die Atherldslichkeit im allgemeinen mit wachsender Molekelgrofe
abnimmt. Man kann die Reihung der »indifferenten< Stoffe also ebensogut auf
ihre abnehmende Lipoidlgslichkeit wie auf die wachsende Molgrofie zuriickfithren
(Collander und Barlund, 1933, S. 104).
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Dagegen vermag die I.oslichkeitstheorie (Overton, Meyer)
die spezifischen Verschiedenheiten der Reihen im Prinzip verstédnd-
lich zu machen. Man mufl nur — wie HOber und seine Schiiler es
tun — nicht ein einheitliches Zellipoid annehmen, sondern ver-
schiedene, von Plasma zu Plasma wechselnde Zellipoide fordern,
die, mit ungleichen Ldslichkeitseigenschaften ausgestattet, das
Permeabilitidtsverhalten der Zellen bestimmen. Collander und Béar-
lund haben die Modellversuche sehr vervollkommnet; sie haben
aufler den zuvor meist allein herangezogenen Verteilungskoeffizienten
Ather/Wasser auch solche fiir Olivendl/Wasser und fiir ein Ol-
Olsduregemisch (Olivensl mit 20 Volprozent Olsdure) und Wasser exakt
bestimmt. Zwischen den Permeationskonstanten der gepriiften Ver-
bindungen bei Chara und ihren Verteilungskoeffizienten Olivendl-
Wasser ergab sich im grofien und ganzen eine direkte Propor-
tionalitdt, nicht blofie Symbasie. Im {ibrigen sind auch schon die
Reihen der Verteilungskoeffizienten zwischen Wasser und den bisher
untersuchten lipoiden LOsungsmitteln unter sich recht verschieden:

Verteilungskoeffizienten
(nach Collander und Bédrlund, 1933, p. 83, 86).

Ather, | Olivensl, 01-Olsdure,*
i Wasser } Wasser Wasser
o 103= | % 103= k. 103 =
Harnstoff 0-47 0-15 52
Methylharnstoff 1-2 0-44 9:6
Sulfoharnstoff. . 63 12 40
Lactamid ... 1-8 0°38 37
Malonamid. .. 0-30 0-08 1-1
Glyzerin 0-66 0-07 0-15
Erythrit. . 0-11 003 0-06
Glukose e
Saccharose. .. .oy =<<0°01
Maltose... ..., I

Dafi die verschiedenen Plasmen ein verschiedenes L&sungs-
vermogen besitzen, war auch meine Vorstellung, die ich mir seit
der Beobachtung der so enorm differierenden Harnstoffperme-
abilitdt verschiedener Zelltypen und der ersten Entdeckung der
spezifisch verschiedenen Verhéltniszahlen der Permeationskonstanten
gegebener Stoffpaare an verschiedenen Plasmen (H6fler und
Stiegler, 1921) gebildet hatte. Gerade fiir die letzte Tatsache
besitzen wir heute zumal auch auf zoologischem Gebiet dank den
Studien von Jacobs und Hober und deren Mitarbeitern bereits ein
umfassendes Belegmaterial.

Eine weitere Ausgestaltung hat diese Vorstellung erfahren,
als Hober und seine Mitarbeiter — als Botaniker vor allem Wil
brandt (1931) — das Prinzip der gruppengebundenen L&s-
lichkeit aufstellten. Wenn man die P/-Konstanten der einzelnen
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Stoffe und Zellsorten zueinander in Beziehung setzt, dann zeigt
sich, dai im Verhdltnis zu Rhoeo die Zellen von Basella (wie dje.
jenigen von Chara und Majanthemum) den Eintritt der Aming.
gruppen fithrenden Verbindungen sehr beglnstigen, wihrend bej
Begonia-Zellen die von Wilbrandt gepriiften OH-Gruppen fiihrendey,
Verbindungen alle nur sehr schwer permeiern. Collander hilt
Hobers Deutung fiir sehr plausibel und verweist auf die Mdglich-
keit, dafi die fiir den Durchtritt mafigebenden Lipoide oder Lipoid-
gemische Dbei der amiddurchldssigen Gruppe ein spezifisch grofieres
Losungsvermogen fiir schwach basische Stoffe besitzen konnten
als bei der anderen. Die Deutung wird durch die erwdhnten Modell-
versuche aufs beste gestiitzt, denn der Olsdurezusatz steigert das
Aufnahmevermogen des Olivendls gerade flir diejenigen Substanzen
am meisten, welche durch das Chara-Plasma relativ leichter als
durch das Rhoeo-Plasma permeiern. Die Plasmahautlipoide der
Chara-Zellen hitten demnach einen saureren Charakter als die-
jenigen der Rhoeo-Zellen. Die gleiche Uberlegung kann uns fiir
den Vergleich der Plasmen von Rhoeco und Majanthemumn gelten,
denn das letztere unterscheidet sich ja vom Rhoeo-Plasma im
gleichen Sinne wie Chara.

Wenden wir unser Augenmerk nun wieder dem Vergleich von
Majanthemum und Chara zu, so laBit sich vor allem erkennen, daf
die P-Werte unserer Majanthemumn-Reihe den Verteilungsjoeffizienten
Olivendl/Wasser, respektive Ol-Olsdure/Wasser!) im ganzen ebenso
annihernd proportional sind wie diejenigen von Chara (man vergleiche
das anschauliche Diagramm bei Collander und Béirlund, 1933,
p. 93); ja mehrere Verbindungen mit grofiem Molvolum kommen
der Proportionalitdt sogar noch néher.

Was nun aber die oben (p. 253) hervorgehobenen Unter-
schiede der zwei Reihen betrifft, die trotz der weitgehenden Uber-
einstimmung unverkennbar bestehen, so erscheint hier gerade
Collander’s Lipoidfiltertheorie angetan, im wichtigsten Punkte
ein gewisses Verstindnis anzubahnen.

Wir haben frither (p. 252) die spezifischen Permeabilitétsreihen
von Majanthemum und Chara nebeneinandergestellt. Wir wieder-
holen die Tabelle, stellen aber die Verhdltnisreihen so dar, das wir
zur besseren Ubersicht den Harnstoffwert in beiden gleich 1 setzen.

Dann zeigt sich, dafi bei Majanthenuun die P'-Werte aller auf
den Harnstoft folgenden Verbindungen (aufler Lactamid) deutlich
hoher liegen als bei Chara. Diese Substanzen, die ein groBeres
Molvolum besitzen als der Harnstoff, permeieren also bei Majanthemnum
relativ rascher. Dagegen ist fiir Wasser die Durchlissigkeit Dbei
Majanthenuun, auch auf den Harnstoffwert gleich 1 bezogen, noch
vielmal niedriger als bei Chara.

1 Da der Unterschied beider Koeffizientenreihen nur auf dem Olsiiurezusatz
beruht, lieflen sich wahrscheinlich bei abgestuftem, schwicherem Zusatz intermedidr:
Reihen erzielen, die fallweise mit dem Verhiltnis der P’-Werte noch besser harmonieren.
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Relative Permeabilitdtsreihen von Majanthenmum und Chara.

| fiir Harnstoff = 1 fiir Glyzerin =1 ‘
i - Substanz , ; | Molvol.
May an- Chara ‘Ufy an- Chara [
thenium themumn |
‘ 44—66 | > 250 Wasser 120—180 |> 1330 18:8
‘ 1 1 Harnstoft 2.77 54 592
l 2-88 1:69 Methylharnstoff 7-98 9-2 81°2
| 8-41 1-93 Sulfoharnstoff 945 104 696
1-24 1-38 Lactamid 344 75 985
0-202 0-035 Malonamid 0-560 0-192 104-4
0-36 0-185 Glyzerin 1 1 87-8
0-027 0-012 Erythrit 0-076 0063 130-2
0-025 Glukose 0-068 183-2
0-033 - Fruktose 0-091 . 183-2
0-011 <0:0077 Sacchaross 0-030 <0042 345°6
0-033 Maltose 0-091

Noch anschaulicher wird die Sache, wenn wir in beiden Reihen
den Glyzerinwert gleich 1 setzen. Es halten sich dann die P-Werte
etlicher Verbindungen auf dhnlicher Hohe (vgl. Tabelle rechts).

Versuchen wir nun, an Hand dieser Zahlenreihen einmal um-
gekehrt die P-Konstanten von Chara an der Majanthemnum-Reihe
zu messen, dann zeigt sich bei Chara schon der Harnstoff deutlich
gefordert. Er permeiert relativ fast doppelt so schnell als bei Majan-
themun (nur das Lactamid folgt ihm).

Vielleicht ldfit sich die Stellung des Harnstoffs in beiden
Reihen so verstehen, daffi der Harnstoff mit seinen kleinen Molekiilen
bei Chara schon deutlich geférdert wird, bei Majanthemum hin-
gegen noch nicht oder kaum. Man hitte sich demnach vorzustellen,
daB, nach Collander’s Lipoidfilterprinzip, der Einfluf§ der »Porenper-
meabilitit« bei Chara etwas hoher hinaufreicht als bei Majantheninm.
Collander und Béirlund nehmen ja an, dafl bei Chara Verbindungen
mit der Molrefraktion unterhalb etwa 15 (—18) infolge einer
gewissen Ultrafilterwirkung bereits »leichter permeieren als im gleichen
Mafle ollosliche Verbindungen, deren Molekillgroflie jene Grenze
iberschreitet«. Die Molrefraktion des Harnstoffs betrdgt Mrp— 137,
das Molvolum = 59. Wihrend hiedurch bei Chara schon ein rascherer
Durchtritt bedingt wird, erscheint das Molekiil von dieser Grofie bei
Majanthemuin noch nicht gefdrdert.

Mit dieser Vorstellung steht nun das ungleiche Permeations-
vermogen des Wassers im besten Einklang, dessen Stellung in den
verglichenen Reihen am stdrksten auseinander geht. Denn die soviel
mal kleinere Wasserdurchldssigkeit von Majanthemumz 148t sich am
einfachsten in der Art verstehen, dafl das Plasma hier engere Poren
oder weniger zahlreiche Poren hat, dafl es, allgemein gesagt, ein
kleineres relatives Porenareal besitzt als das Plasma von Chara.
Trotz der so besonders kleinen Wasserpermeabilitit spricht ja doch
auch bei Majanthemuun alles dafiir, das Wasser auf den Porenweg
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zu verweisen. Denn sein Durchtritt durch das Plasma erfolgt ja
doch auch hier immer noch zu rasch, um aus der Loslichkeit iy
irgendwelchen (als homogene Phase vorhandenen) Lipoiden ver.
stdndlich zu sein (vgl. Huber und Hofler, 1930, p. 484f 498).

Von der Warte der Lipoidfiltertheorie gesehen, hittep
also die Plasmen von Majanthemum und Chara dhnliche
relative Loslichkeitseigenschaften der den Durchtritt be.
stimmenden Lipoidphase, wé&dhrend die Porenphase ver
schieden ist, ndmlich bei Chara stdrker, bei Majanthemum
schwicher entwickelt.

Auflerdem gibt es freilich noch klare spezifische Unterschiede
zwischen beiden Reihen, die sich aus dem Filterprinzip und der
Vorstellung ungleicher Porengrofie nicht deuten lassen, so die weit-
aus raschere Permeierfdhigkeit des Malonamids bei Majanthenium.
Es bleibt am wahrscheinlichsten anzunehmen, dafi derartige Diffe-
renzen (wie auch andere, kleinere) auf Unterschieden im Ldsungs-
vermdgen der Lipoidphasen beruhen.

Das ungleiche Verhéltnis des Erythrits zu den Zuckern in
den verschiedenen Reihen, das sich interessanten zoologischen Be-
funden der jlingsten Jahre (Mond und Hoffmann, Mond und
Gertz, Hober und Grskov, Héber und Ulrich, Ulrich) anreiht,
verdient zum Gegenstand spezieller Versuche gemacht zu werden.
Das Majanthemum-Plasma, bei dem der Erythrit so langsam per-
meiert wie die Fruktose, bildet ein Extrem unter den bekannten
pflanzlichen Objekten; schon in die Stengelzellen von Gentiana
Sturmiana dringt der Erythrit nach meinen Messungen von 1933
im plasmometrischen Versuch d- bis 10mal rascher ein als die
Monosen.
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VI. Zusammenfassung.

1. Fir die Hypodermzellen des Stengels von Majanthemum
bifolium wurde auf plasmometrischem Weg folgende spezifische
Permeabilitdtsreihe ermittelt.!

Substanz P P
Wasser. 8—12 66—100.10—* cme/Stunde
Harnstoff 0-183 1-52 .10
Methytharnstoft 0-527 4-37 .10+
Sulfoharnstoff. 0624 5-18 10—+
Lactamid 0227 1-89 .10+
Malonamid. 0-037 0:307.10—4
Glyzerin. 0-066 0:548.10—*
Erythrit 0-005 0:041.10—¢
Glykose 0-0045 0-037.10—¢
Fruktose. 0-006 0-05 .10+%
Saccharose. 0-002 0-017.10—4
Maltose. 0-006 0:05 .10

2. Die Reihe zeigt nahe Ubereinstimmung mit Collander's
und Bérlund's mikrochemisch ermittelter Reihe fiir die Zellen der
Alge Chara ceratophylla (vgl. p. 252). Doch liegen die absoluten
P-Werte bei Chara hoher. Die beiden Verhdltnisreihen stellen aber
einen Normaltypus dar. an dem die Reihen anderer Objekte sich
werden messen lassen.

3. Dennoch bestehen auch deutliche Unterschiede: Der Harn-
stoff permeiert bei Majanthemunn langsamer, das Wasser permeiert
absolut und relativ viel langsamer als bei Ckara. Vom Standpunkte
der Collander’'schen Lipoidfiltertheorie beurteilt, besitzen vielleicht
beide Plasmen ein #dhnliches relatives Losungsvermdégen der flir den
Stoffdurchtritt mafigebenden Lipoidphasen, wihrend die Porenphase
bei Chara stirker, bei Majanthemum schwicher entwickelt ist; der
Einflufl der Porenpermeabilitét reicht bei Majanthemum weniger hoch.

4. Weitere spezifische Merkmale des Majanthemum-Plasmas
gibt dessen héhere Durchldssigkeit fiir Malonamid und die gegen-
liber anderen Plasmen recht geringe Durchldssigkeit fur Erythrit,
der nicht oder kaum schneller permeiert als die einfachen Hexosen.

1 P'— Permeationskonstanten des Protoplasten, P = Permeationskonstanten
des Protoplasmas, auf die Flicheneinheit (c#2) berechnet.
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