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I. Einleitung.

Die Permeabilitdtsforschung ist im verflossenen Jahrzehnt in
eine Krise getreten. Man hat hervorgehoben, dafl fiir die Kenntnis
der aktiven, unter Energieleistung der Pflanze erfolgende Néahrstoff-

1 Zur Kenntnis spezifischer Permeabilitétsreihen IV. — Vgl. (I) Per-
meabilitdtsstudien an Stengelzellen von Majanthemum bifolium (Zur Kennt-
nis spezifischer Permeabilitéitsreihen, I). Sitzungsber. Akad. d. Wiss. Wien,
math.-nat. Kl. Bd. 143, S. 213—264, 1934, — (II) Spezifische Permeabilitéts-
reihen verschiedener Zellsorten derselben Pflanze. Ber. d. d. bot. Ges.,
Bd. 55, S. (133)—(148), 1937. — (III) Unsere derzeitige Kenntnis von den
spezifischen Permeabilitétsreihen. Ber. d. d. bot. Ges., Bd. 60, S. 179 bis
200, 1942.
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aufnahme die Ergebnisse der &lteren Permeabilitatsforschung
wenig Bedeutung haben. Denn diese hatte die Penetration geloster
Stoffe durch das Plasma nach dem Fickschen Diffusionsgesetz zum
Gegenstand, also einen Vorgang, der, ohne Arbeitsleistung der
Zelle, , freiwillig im thermodynamischen Sinn, zudem bei kiinst-
lich geschaffenen Versuchsbedingungen erfolgt. — Es besteht kein
Zweifel, da3 bei der Betrachtung des Gesamtphéinomens der Stoff-
aufnahme und des Stofftransportes der Gegensatz zwischen nach
dem Diffusionsgesetz erfolgender ,passiver Penetration und
,aktiver Speicherung bzw. Beforderung beriicksichtigt werden
muB, und viele Forscher sind geneigt, den Namen Permeabilitit
fir die Bezeichnung der passiven Penetration zu reservieren
(DanteLLI 1952). Auch CoLLANDER (1957) stellt ,,permeability
(purely osmotic in nature) und ,,active transport‘‘ gegeniiber. Vgl
auch Haas 1955, S. 324f.

Permeation durch das Plasma ist behinderte Diffusion. Die
Permeabilititseigenschaften sind geeignet, das Plasma in physiko-
chemischer Hinsicht zu kennzeichnen und allen leblosen Systemen
gegeniiber zu charakterisieren. DaB nicht die Stoffaufnahme der
Zelle oder der vielzelligen Pflanze, sondern die Kenntnis des lebenden
Protoplasmas das Ziel der Permeabilitatsforschung ist, war mir
seit meinen friihesten Arbeiten auf diesem Gebiet recht klar (vgl.
HOrLER 1918Db, 1931).

Bei DE VRiEs, dem Begriinder der Permeabilititsforschung,
findet sich der wenig beachtete Satz (1885, S. 540): ,,Uber die Art
der Aufnahme der Nihrstoffe seitens der Protoplaste wissen wir
so gut wie nichts. Daf} die Anhdufung mancher Stoffe im Zellsaft
nicht, wie man bisher annahm, auf Diffusion beruht, geht ohne
weiteres daraus hervor, dafl sie gar hiufig aus einer verdiinnteren
zu einer konzentrierteren Losung tibergehen. Das Gesetz von der
Erhaltung der Kraft fordert dabei Kraftaufwand, und dieser kann
nur durch die Lebenstitigkeit des Protoplasmas geboten werden.
Ich behalte mir vor, auf diesen Punkt in einem anderen Aufsatz
zuriickzukommen.

Die maBigebenden Forscher haben den von DE VRIES, OVERTON
(Permeabilitdt und adenoide Titigkeit), HOBER (physikalische und
physiologische Permeabilitit) erkannten Gegensatz nur selten aus
dem Auge verloren — mogen auch manche Autoren filschlich
Methoden der Permeabilititsbestimmung dort angewandt haben,
wo es aktive Speicherung zu untersuchen galt. Die zu weite Fassung
des Begriffes Permeabilitit mag dazu beigetragen haben.

Neuerdings hat dann (BogeN 1956b, S. 122) ,,die Entdeckung
der nichtosmotischen Aufnahme und ihrer weiten Verbreitung das
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Pendel der Zellforschung nach der anderen Seite ausschlagen
lassen. Nunmehr werden diese Vorgédnge besonders hoch bewertet,
und es gibt nicht wenige Autoren, die ihnen die Alleinherrschaft
zuerkennen wollen und jegliche osmotische Stoffbewegung leug-
nen.‘ —

Nach erfolgter Abgrenzung der Arbeitsziele und -richtungen
ist es aber doch an der Zeit, auch die Wege der Permeabilitéts-
forschung im engeren Sinne weiter zu verfolgen.

Dabei stehen Methoden zur Verfiigung, die eindeutig Werte
der reinen (,,passiven‘’) Permeation ergeben, nicht Summenwerte
aus Permeation und aktiver Aufnahme (vgl. BoGeEN 1953, 19564,
b—e, PRELL 1955a,b, BoeeN und ForLLManN 1955, dagegen
HOrLER und UrL 1958). Solche sind die CoLuanDERsche Methode
chemischer Analyse der Zellsifte groBer conozytischer Zellen, die
bestimmte Zeit in Losungen der zu priifenden Substanzen verweilt
haben, und, bei kritischer Handhabung, die plasmometrische
Methode. Die erstere hat an giinstigsten Algenzellen (Chara cerato-
phylla, 1933, Nitelle mucronata, 1954) zur quantitativen Erfassung
des Permeationskonstanten von 45 bzw. 70 Anelektrolyten und
zur Begriindung der Lipoidfilter-Theorie gefiithrt, die plasmo-
metrische Methode zur Erkenntnis der Verschiedenheit der Perme-
abilitdtseigenschaften verschiedener Zell- und Plasmasorten. Zwar
sind die Verhiltnisreihen der Konstanten (,,Permeabilitédtsreihen‘)
fiir gegebene Zellsorten nicht konstant, wie anfangs angenommen
worden war, es ist vielmehr ,fiir die gegebene Zellsorte ihre
Permeabilititsreihe, deren Wandel mit dem Entwicklungszustand
und Verdnderlichkeit unter dem EinfluB von AuBlenfaktoren
bezeichnend‘“ (HOFLER 1937, 1942).

In einem Schema von 1950 (vgl. Abb. 1) wurden fiinf Perme-
abilitdtstypen unterschieden, der (zentral gestellte) Haupttyp
(amidophiler Porentyp) und vier aus der Abb. ersichtliche weitere
Typen (vgl. auch BogEx 1956d, S.431). Da alle oder fast alle
bisher gepriiften Zell- und Plasmasorten im Diagramm nur lings
eines Astes vom Extrem zum Haupttyp hin variieren, gewinnt der
Normaltyp — als Chara-Majanthemum-Typ bezeichnet, jetzt
vielleicht besser als Netella-Majanthemum-Typ zu bezeichnen —
besondere Bedeutung. Es ist das Ziel des folgenden Beitrages,
diesen Normaltyp an einem der Untersuchung giinstigen Material,
den Grundgewebszellen aus der Blattmittelrippe des immergriinen
Kammfarnes Blechnum spicant, noch naher zu kennzeichnen und
damit ein neues Objekt in Vorschlag zu bringen, das sich auch fiir
Studien der Wirkung von Aullenfaktoren und chemischen Agentien
(samt Wuchsstoffen, Stoffwechselgiften) auf die Plasmapermeabilitit

1g*



240

KarL HOFLER,

Amidophiler Porentyp

Zucker_Typ Ultrafilter-T

Amidophober Losungstyp

Gentiana Sturmiana-Typ
Solanum tuberosum
Chara ceratophylla

Diatomeen-Typ Beggiatoa-Typ



Permeabilitatsstudien usw. 241

in manchem noch besser eignet als die bisher verwendeten Zell-
sorten.

II. Die plasmometrische Methodik im Dienste der Permeabili-
titsbestimmung.

Die Frage nach der Berechtigung der plasmolytischen Permea-
bilitatsbestimmung ist in meiner Majanthemum-Arbeit (1934,
S. 216—223) ausfiihrlich behandelt worden. COLLANDER (19564a) hat
die Methoden zur Messung des Stoffaustausches der Pflanzenzelle
kritisch dargestellt.

Hier seien, zeitlich weiter ausholend, in historischer Folge die
gegen die plasmolytische bzw. plasmometrlsche Methodik erhobenen
Einwinde aufgezéhlt.

Zuerst hat vAN RYSSELBERGHE (1898) auf mogliche Anato-
nosen d.i. regulatorische Anderungen des osmotischen Wertes
hingewiesen, die als Reizreaktion der Zelle auf die Behandlung mit
hypertonischer Losung erfolgen sollen. Damit schien die Be-
stimmung der Permeabilitit aus dem Plasmolyseriickgang in
unverdiinnter Losung (KLEBS, DE VRIES, OVERTON) zum erstenmal
angefochten, da man nicht wissen konne, wieviel von der Wert-
zunahme auf Kosten der Stoffendosmose, wieviel auf aktive
Produktion osmotisch wirksamer Substanz zu setzen sind. Es hat
langer Jahre bedurft, bis endgiiltig gezeigt wurde, dafl eine solche
Anatonose als allgemeine Reizreaktion nicht existiert (vgl. z. B.
noch HOrLER u. WEBER 1926, S. 653, HOFLER 1926, S. 461). —
Bei vergleichender Beobachtung in verschiedenen Diosmoticis
konnte nur der jeweils langsamsten Riickdehnung (z. B. in Rohr-
zucker) gegeniiber der Verdacht regulatorischer Anderung be-
stehen. Gegen die Anwendung des Anatonosebegriffes auf das
Verhalten der Zellen in Losungen, die schnellere Riickdehnung
bewirken, war einzuwenden, dall die gleiche Wirkung reizaus-
lésender Hypertonie doch in besonders unschiadlicher Rohrzucker-
l6sung auch erzielt werden miiite. Man war eben um die Jahr-
hundertwende mit der Annahme neuer Reizreaktionen besonders
freigiebig gewesen.

Von den von vAN RYSSELBERGHE postulierten Anatonose-
vorgingen sind wohl zu unterscheiden die mit ErhShung des
osmotischen Wertes verbundenen Stoffumsetzungen, die aber rein
physiko-chemisch durch Eindringen des Diosmotikums ausgelost
werden. Die Realitdat solcher Vorginge ist in einzelnen Fillen exakt
nachgewiesen worden. So hat IrLjin (1923/24) zeigen konnen, daB
in SchlieBzellen kleine Mengen endosmierender Alkalisalze eine
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Umsetzung gespeicherter Stirke in Zucker und eine Offnungs-
bewegung bewirken; dabei steigt der osmotische Wert nicht nur
im Maf der aufgenommenen Salzmenge, sondern zum Hauptteil
durch den gebildeten Zucker; ein quantitativer Schluff aus dem
Wertanstieg auf die Salzpermeation ist dann natiirlich unerlaubt. —
Der Einwand hat aber fiir die meisten Zellobjekte keine praktische
Bedeutung, auch nicht fiir die fiir Permeabilitdtsstudien viel
verwendete Rhoeo-Zelle, die ja weder umsetzbare Stéirke noch
den nétigen Enzymapparat enthilt. Es hat also z. B. KACSMAREK
(1929) seine (mit Firrings verfeinerter grenzplasmolytischen
Methode gewonnenen) Werte allzu vorsichtig interpretiert, wenn
er von Salzpermeabilitdt zu sprechen vermeidet.

Im iibrigen blieben die Plasmolysemethoden etwa von 1910 bis
1930 ziemlich unangefochten und in diese Zeit fillt die Entwicklung
der Methoden zur quantitativen Leistungsfihigkeit.

Um 1930 stellte WEBER sein seither vielfach bestitigtes
Prinzip der Plasmolyseresistenz auf, wonach die Zelle um so stirker
geschidigt wird, je schwerer die plasmolytische Loslosung von der
Zellmembran erfolgt. Er schlo daran den Gedanken, daB alle
,,Plasmolysepermeabilitiat gegeniiber der ,,Normalpermeabilitit
erhoht sein konne. Ich habe (1934, S. 218) zu zeigen versucht, daB
i. allg. nur giftig wirkende Substanzen die Protoplasten bei Plas-
molyseeintritt und der damit verbundenen Auflockerung der
Grenzschicht stirker schidigen als im unplasmolysierten Zustand.
Solche veriandernde Wirkung, die nach jetziger Terminologie die
Intrabilitdt betrifft, ist weit verbreitet (vgl. STRUGGER 1949). Sie
kann aber die Permeabilititsbestimmung fiir unschidliche Di-
osmotika nicht triiben.

DaB3 in sehr vielen Fallen exakte Vergleichsversuche fiir
unplasmolysierte und plasmolysierte Zellen gleiche Durchléissigkeits-
werte geben, war schon in der dlteren Literatur bekannt (HOFLER
1934, S.218—223) und wurde weiterhin allenthalben bestétigt
(HuBEr u. ScEMIpT 1933, SCEMIDT 1936 u. a.). Vorplasmolyse
in Zucker setzt allerdings die Permeabilitdt fiir nachfolgend an-
gewandte Diosmotika oft herab. Ich vermeide sie daher und bringe
die Schnitte direkt in die Versuchslosung, wo Bestimmung im
Totalverfahren moglich ist; zudem werden so die Plasmolyse-
wechseleffekte (BENNET-CLARK u. BExoN 1946, Casarr 1953)
vermieden. Eine nicht zu lange Wéisserung der Schnitte dndert
die Permeabilitit meist nicht oder kaum, beschleunigt aber die
Konvexrundung der Protoplasten (HOrLER 1918a, S.141), er-
leichtert auch die Loslosung und macht damit, nach WEBERs
Prinzip, den plasmolytischen Eingriff als solchen unschédlicher.
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Ein vierter genereller Einwand stammt aus jingster Zeit.
Boeen (1953, 1956a, b, ¢, S. 242, d, S. 432f.) hat angenommen und
begriinden zu konnen geglaubt, da die Riickdehnung der Proto-
plasten zum Teil auf Diffusion des Diosmotikums, zu weiteren
Teilen aber auf nichtosmotischer Stoffaufnahme und nicht-
osmotischer Wasseraufnahme beruhe, wobei er ,nichtosmotisch‘
mit ,,aktiv®, d. h. unter Energieleistung des Protoplasten erfolgend
gleichsetzt (1956a, b). Sein Schiiler PRELL (1955a, b) glaubt, daB
an jeder Protoplastenriickdehnung, auch z. B. an solcher in hyper-
tonischer Harnstofflésung, nebeneinander beide Komponenten,
die osmotische und die nichtosmotische Aufnahme ursichlich
beteiligt seien. Mit BogENs Einfiilhrung der aktiven Aufnahme als
neuer Unbekannten verlére aber jeder quantitative Schluf von
Protoplastenausdehnung auf Permeation seine Berechtigung. Die
Permeationskonstanten und die sog. ,,Permeabilitidtsreihen’ mégen
wohl ,,objektspezifisch’ sein, konnen aber nicht mehr unbesehen
als Ausdruck ,,spezifischer* Permeationsmechanismen aufgefal3t
werden. Unter diesem Gesichtspunkt muBl ein grofler Teil der
,,2Abweichungen von der Ultrafiltertheorie RUHLANDs beurteilt
werden, die zu einer unbegriindeten negativen Stellungnahme und
zur Aufstellung sog. Permeabilitdtstypen gefithrt haben® (BoceN
1953, S. 154).

Wir haben jiingst (HOFLER u. UrL 1958) ausfiihrlich dargetan,
dal BocENs Vorstellungen von der aktiven Aufnahme nicht-
osmotischen Wassers in plasmolysierte Protoplasten und dessen
Festhaltung im Zellsaft der Realitit entbehren; sie sind kausal-
physiologisch nicht annehmbar und die Versuche, aus denen
sie abgeleitet wurden, sind auf andere Weise weit leichter zu
interpretieren. Dall die Aufnahme geloster Diosmotika auch
nichtosmotisch, unter aktiver Speicherung erfolgen kann, ist
grundsitzlich moglich und nicht generell abzulehnen; doch ist
aktive, d. h. unter Energieleistung der Zelle erfolgende Auf-
nahme organischer Substanzen bisher nur fiir ganz intakte
Protoplasten gewisser Zelltypen, so bei Vallisneria, nachgewiesen
und Arisz u. vaAN Dk (1939) haben an diesem Objekt exakt
gezeigt, dafl bereits der plasmolysierte Zustand solche aktive
Speichertitigkeit ausschlieit. Es ist daher im plasmolytischen
Permeabilitatsversuch, zumindest fiir Nichtleiter, mit einer Be-
teiligung aktiver Stoffaufnahme an der Gesamtaufnahme nicht
zu rechnen.

Bocen (1956a, S.211, vgl. 1956b, S.120) sagt: ,,Heute gelten —

u.a. — folgende vier Kriterien fiir die nichtosmotische Stoffaufnahme
(ROSENBERG und WILBRANDT):
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1. Keine Ubereinstimmung mit den Diffusionsgesetzen, insbesondere
Konstanz der Aufnahmerate unabhéngig vom Konzentrationspotential.
2. Kompetitive Hemmung gleichzeitig eintretender Substanzen.

3. Hohe Strukturspezifitdt; oftmals vermag die Zelle zwischen Stereo-
isomeren zu unterscheiden, obgleich diese Stoffe gleiches Molekulargewicht
und meist auch gleiche Lipoidléslichkeit besitzen.

4. Wirksamkeit von Enzymeffektoren (Inhibitoren und Aktivatoren).

Dabei sollen méglichst alle vier Kriterien gleichzeitig erfiillt sein,
weil — wie hier im einzelnen nicht belegt werden soll — jedes fiir sich allein
noch nicht unbedingt gegen die Giiltigkeit der osmotischen Gesetze sprechen
muBl (DaNierLI).* Vgl. auch BoGeN (1956¢, S. 246.)

In RosEnBERG und WILBRANDTS Arbeit (1952b, S. 67), welche BoGEN
zitiert, gelten aber die aufgezéhlten Ziige nicht als Kennzeichen fiir aktiven
Transport (,,thermodynamically active transport‘‘) schlechthin, sondern fir
alktiv kontrollierten Transport. ,,It should be pointed out that the thermo-
dynamically active transport is a possible, but by no means a necessary
consequence of the participation of enzymes in membrane penetration; in
other words, in general it represents a special case of enzymetically controlled
transport The identification of a transport as enzymetically controlled
meets with greater difficulties if it is not thermodynamically active. Indirect
criteria then have to be used. They include:“ "Es folgen die aufgezihlten
Punkte. — Die treibende Kraft fiir den enzymatisch kontrollierten Transport
kann also gleichwohl im Konzentrationsgefille des Diosmotikums liegen
(RosENBERG und WILBRANDT, 1. c. S. 85).

Enzymatisch kontrolliert ist moglicherweise die Zuckerpermeation, die
der langsamen Riickdehnung plasmolysierter Protoplasten in Zuckerlésungen
zugrunde liegt. Denn sie wird nach BocENs (1953) Befund, den wir bestétigt
haben (HorLER u. UrL 1958), durch Atmungsgifte behindert; vgl. UrL (1958).

Als Kennzeichen einer nach Ficks Diffusionsgesetz erfolgenden
(,,passiven‘‘) Permeation im engeren Sinn konnen u. a. gelten:

1. die Zeitproportionalitit der in aufeinanderfolgenden Zeit-
abschnitten erfolgenden Riickdehnung bzw. Stoffaufnahme (vgl.
auch BogEN 1956¢, S. 242), bei dhnlicher Ausdehnung der intakten
Einzelprotoplaste.

2. die Moglichkeit, die durchs Plasma eingedrungene Substanz
wieder exosmieren zu lassen, wenn man die Schnitte nach erfolgter
Deplasmolyse in Zuckerlgsung iibertrigt. Es erfolgt dann langsam

neuerlicher Plasmolyseeintritt.

* *
*

Es steht also praktisch auBer Zweifel, dafl der plasmometrisch
gemessene Deplasmolyseverlauf in unschidlichen Diosmoticis, von
gewissen Ausnahmefillen (S. 242) abgesehen, auf die Permeation
des gebotenen Stoffes bezogen werden darf. Doch bestehen mehrere
Fehlerquellen, die die quantitative Bestimmung triiben kénnen.
Hierher gehoren:
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1. Exosmose zellsafteigener Stoffe wihrend der Messungs-
intervalle, die zur Verkleinerung der Protoplasten fithrt und mit der
VergroBerung durch Stoffendosmose interferiert. Solche Verkleine-
rung ist vielfach nachgewiesen (z. B. auch PRELL 1952, S. 484) und
stort um so mehr, je langsamer ein Diosmotikum permeiert.

2. Die mogliche Festlegung endosmierter Substenz in osmotisch
unwirksamer Form innerhalb der Protoplasten.

Soll die normale Permeabilitit intakter Protoplasten be-
stimmt werden, so kommen weiter als wichtigste Fehlerquelle
sekundire Verinderungen der Permeabilitdt in Frage, die
sich im Verlauf des Plasmolyseversuches einstellen. HOFMEISTER
hat diese zuerst (1935, S. 61) eingehend behandelt.

Permeabilititserhéhung im pramortalen Stadium ist seit
alters bekannt (pDE VRIES 1885). Solche erfolgt bei Anwendung
langsam schidigender Plasmolytika, sie kann aber, wie HOFMEISTER
gezeigt hat, auch in dauernd lebensfahigen Protoplasten eintreten.
Dann liegen die Werte im Totalversuch meist wesentlich hoher als
im Partialversuch, der nach Vorplasmolyse in Traubenzucker in
Mischlésung aus Traubenzucker und Zusatzplasmolytikum gefiihrt
wird. Wie bekannt, hat HorMEIsTER (l. c. S. 13) Partialversuche
plasmometrisch ausgewertet und so fiir zahlreiche Plasmolytika, die
rein angewandt schidigen, Permeationskonstanten ermittelt. Er
(I. c. 8. 24) und FrEY-WyssLiNGs Schiiler BocHSLER (1949) zeigen,
dafl das Glykol die Permeabilitit fiir sich selbst erhoht.

BEs ist fiirs folgende wichtig, festzuhalten, daB solche Per-
meabilitdtserhdhung auch im Dimethylharnstoff und oft auch schon
im Methylharnstoff auftritt, wenn sie im Totalversuch angewandt
werden. Ein solcher Anstieg mul}, wie HormMEISTER fand, keines-
wegs immer einer pramortalen Beschleunigung entsprechen.

Noch viel verbreiteter ist Herabsetzung der Permeation im
Verlauf der Plasmolyseversuche. Vielfache Erfahrung zeigt, dal
diese auch in unschédlichen Plasmolyticis und auch in dauernd
lebensfihigen Protoplasten erfolgt. Der zeitliche Verlauf der
Permeabilitatsabnahme schwankt aber sehr stark von Objekt zu
Objekt. Es ist bei der Wahl des Materials von Bedeutung, gerade
die Neigung zu solcher Permeabilititsverminderung eingehend
kennenzulernen. Je nach der Fragestellung werden in dieser
Hinsicht gewisse Objekte zuriickzustellen, andere vorzuziehen
sein. — HEs ist HoFMEISTER (1948) gelungen, auch die Deplasmo-
lysezeit-Methode, die ja fiir Zellen von nicht geometrisch berechen-
barer Form allein brauchbar ist, quantitativ auszuwerten. Es bleibt
aber ein Vorteil der plasmometrischen Methode, dafi bei linger
dauernden Versuchen aus dem zeitlich verfolgten Riickdehnungs-
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verlauf die Hemmung und der Moment, wo sie einsetzt, faBbar
wird.

Einen wesentlichen Beitrag zur Kenntnis der Permeabilitéits-
abnahme erbringt jingst STADELMANN (1958). Er arbeitet mit
Durchstromungskammern und kann mit derart verbesserter
Methodik durch kontinuierliche Beobachtung der Riickdehnung
zunichst fiir ein Objekt (Carduncellus) zeigen, dafl die Perme-
abilititsabnahme bei Plasmolyse in Harnstoff nicht allm#hlich,
sondern mit plétzlichem Knick der Kurven erfolgt. — Abnahme
der Riickdehnungsgeschwindigkeit infolge Abnahme des Konzen-
trationsgefilles des Diosmotikums darf natiirlich mit der Abnahme
der Permeabilitit nicht verwechselt werden.

Sehr bekannt ist die Wundhemmung der Permeabilitit, die in
Gewebsschnitten in wundrandnahen Zellen auftritt. Sie wurde
zuerst von HOFLER u. STIEGLER (1930, S. 483) fiir Gentiana
Sturmiana, ein Objekt vom rapiden Harnstofftyp, beschrieben und
zahlenmiBig belegt. Herabsetzung bis auf etwa !/, hat Bresr
(1948, S. 143) an Solanum tuberosum beobachtet. Seit den ersten
plasmometrischen Arbeiten ist aber bekannt, dafl diese Hemmung
nicht nur bei rasch deplasmolysierenden, sondern auch bei mit
mittlerer oder geringerer Geschwindigkeit riickdehnenden Objekten
und bei Anwendung der verschiedensten Plasmolytika auftritt. Die
wichtige Frage, welche Verinderungen der Protoplast dabei erfihrt,
harrt bis heute der Bearbeitung.

Es erscheint wohl méglich, dall die Hemmung bei langdauernder
Plasmolyse und die Wundhemmung abgestufte Effekte gleicher
Wesenheit darstellen, doch 148t sich dariiber Endgiiltiges noch
nicht aussagen. —

Bei der rechnerischen Auswertung der Versuche blieb ich im
folgenden dabei, aus Messungen, die an denselben Protoplasten in
angemessenen Intervallen erfolgen, die Plasmolysegraddnderung
pro Stunde AG zu bestimmen. Daraus folgt durch Bezug auf das
mittlere Partialgefille des Diosmotikums die Permeabilitit der
Protoplasten P’ und weiter durch Bezug auf die Einheit der
Protoplastenoberfliche die Permeationskonstante des Protoplasmas
P (vgl. CoLLANDER u. BARLUND 1933)2.

Dies iibliche Verfahren bedeutet Tangentenkonstruktion statt
differentieller Funktionsberechnung. Letztere ist bekanntlich un-
entbehrlich fiir die Berechnung der Wasserpermeabilitit aus dem

2 Die ,,Protoplasmakorrektur’ (HoFLER 1918, HUBER u. HOFLER 1930,
S. 376) bleibt fiir Zellen mit groem Zellsaftraum bei der Permeabilitéts-
messung wie iiblich unberiicksichtigt. Vgl. zumal BocuasLEr (1948, S. 101).
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Plasmolyseeintritt und -riickgang (HorLER 1930, HUBER u. HOFLER
1930 u. a., SEEMANN 1952), fiir die Permeation geloster Stoffe sind
Formeln von ScArTH (1939) und STADELMANN (1952, 1956, 1958)
entwickelt worden. Es sei auf die zusammenfassende Darstellung
mathematischer Analyse der experimentellen Ergebnisse bei
STADELMANN (1956b) verwiesen.

& R 4«'
S e
30 40 { X

it |un]nu|m||||"ii'i'|!|||1m'|1|
%iﬁ;? ' ‘ | sm’;-f s’nl 1‘0

60 70

Abb. 2. Blechnum-Zelle.

Im folgenden bedeutet wie frither:

l;, ,= Léange des Protoplasten bei der 1., 2. Messung
h=innere Zellinge
b = innere Zellbreite
G, G,=Grad der Plasmolyse bei der 1., 2. Messung
Gy—G, = Plasmolysegradédnderung von der 1. zur 2. Messung
AG,_,, AG,_3= Anderung des Plasmolysegrades pro Stunde

Es gilt

1—5

G= T AGy, =

GZ_GI
ty— by

Bei orientierender Auswertung von Versuchen geniigt es, daB
man die mittlere Lingenausdehnung der gemessenen Protoplasten
durch die mittlere Zellinge dividiert und durch Bezug auf die
Zeiteinheit daraus AG berechnet, unter Verzicht auf die Plasmolyse-
gradwerte der Einzelzellen. Dabei bleibt die Rechenarbeit minimal,
selbst der Rechenschieber entbehrlich. Bei allen priziseren Ver-
suchen wird G jeweils fiir alle Einzelzellen berechnet.
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Die AG-Werte kommen den Permeationskonstanten der
Protoplasten P’ schon nahe. Fiir deren Berechnung ist, wie erwihnt,
die jeweilige Partialkonzentration des Endosmotikums im Zellsaft
AG.C
c—
wobei c¢ (fiir im Zellsaft natiirlicherweise nicht vorkommende
Stoffe) sich ergibt aus der Summe der gewerteten Intervalle und
aus der durch lineale Extrapolation geschétzten Aufnahme vor
der ersten Messung.

AsHIDA (in litteris) hat aber geltend gemacht, dafl sich der
so berechnete Wert von ¢ in mol auf den Innenraum der ent-
spannten Zelle und nicht auf den des plasmolysierten Protoplasten
bezieht; in diesem muB aber die Partialkonzentration, der Ein-
engung, dem jeweiligen Plasmolysegrad entsprechend, im Ver-
héltnis 1/G hoher sein. Man verwendet den mittleren G-Wert des
MeBintervalls.

zu beriicksichtigen. Dazu hat die Gleichung P’ = gedient,

Nach Asmipa gilt P’ = AG *62?
G,

Die sog. AsHrpa-Korrektur (vgl. auch STADELMANN 1956) ist
in mehreren neueren Arbeiten aus dem Wiener Institut beriick-
sichtigt worden, wo Prizisionswerte anzustreben waren (KREUZ
1941, HOFMEISTER 1948 u. a.).

Die Umrechnung auf die Flicheneinheit (Bestimmung der
Permeationskonstanten des Protoplasmas P aus P’ bzw. P"’) wird
im allgemeinen nicht fiir Einzelzellen, auch nicht fiir Mittelwerte
aus Einzelversuchen, sondern nur mit Hilfe eines aus der Durch-
schnittsgroBe der Zellen des verwendeten Objektes errechneten
Faktors vorgenommen. Sie ist insofern mit einem Unsicherheits-
moment behaftet, als in streng zylindrischen Zellen die Proto-
plastenteile, welche an die Lingswinde grenzen, moglicherweise
zeitlich geringere Stoffmengen permeieren lassen als die frei an das
Plasmolytikum grenzenden Protoplastenmenisci. Fiir die Wasser-
permeabilitit von Salvinia wurden solche Effekte schon bei HUBER
und HOFLER (1930, S. 445) nachgewiesen. Fiir die Endosmose von
Nichtleitern bringt eine kurze Studie von ZICKEL (1955) Belege.
Fiir Zellen von nicht genau kreisformigem Querschnitt tritt die
Fehlerquelle zuriick.

Esist wiinschenswert, daf3 nicht nur die Permeationskonstanten,
deren Berechnung doch mit gewissen Unsicherheitsmomenten
behaftet ist, sondern auch die objektiv gefundenen Werte fir G
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und die Stundenwerte der Protoplastenausdehnung AG angegeben
werden.

Ansatz zur Berechnung der jeweiligen Partialkonzentrationen ¢ des
Diosmotikums im Zellsaft und der Permeationskonstanten P’ und P’’.
Fir C = 1,0 mol:

Zeit des Eintragens t
t.—t
. . \ _ ‘ 1
Zeit der 1. Messung (Mitte) t, CI_AGI—Z 60"
: bt
Zeit der 2. Messung ty c,=c; + AG1_2 0
_ ty—t,
Zeit der 3. Messung tg Cg=Cy + A G2_3 "—60
e, +c to—t t -t
. =17 _Aq [t L2 1
1-2 2 1-2]2.60" 2 60
c,+ ¢ t,—t t, — ¢,
_C%TC y 2" " 3" %
Gg= g =4 tA 0 7 +8 G 355
, AG , A Gy o
Pl“zzl——ci P2_3:‘—l_c
1-2 2-3
P = A G1_2 P’ = A G2—-3 .
2= 2-3 = EXN
T 2aa  Pos
Gy +G, G, +Gy
(fiir Blechnum) P = 0,00115 . P’ cm/Stunde

II1. Permeabilititsversuche an Blechnumzellen.

Verwendet wurden die Parenchymzellen aus dem unteren Teil
der Mittelrippe steriler Blatter (Abb. 2).

Ich kenne das Objekt seit der Friihzeit meiner Permeabilitéts-
studien (1920/21). Orientierende Versuche folgten mehrfach in
weiteren Jahren. Eine grofere Versuchsreihe, bei der mir
Univ.-Prof. Dr. H. SCHINDLER, damals als Doktorand, assistierte,
wurde im September 1937 in der Ramsau bei Schladming durch-
gefiihrt.

Fiir die Wahl des Objektes war maBgebend, dal die Zellen
sich im Plasmolyseversuch als recht resistent erweisen und daf}
zumal die Wundhemmung, die sonst an schnittrandnahen Zellen
so oft beobachtet wird, hier weitgehend zuriicktritt; dazu kommt,
daBl Blechnum als immergriine Pflanze das ganze Jahr hindurch



VERSUCHI1 (CXXXV, 21)

Ramsau, 20. IX. 1957

1,0 mol Harnstoff

Schnitt 9h 45 in H,0, 10h 15 entliiftet, 10h 46 in Harnstoff, t = 17,83—18,0°C (1’ =4,8p)

1. Messung 12h 18

b I:h Gy
12 29 :43 0,581
13 23 :34 0,549
12 22,7:33 0,567
12 24 :34 0,588
10 23 :33 0,595
10,5 21 :29 0,603
10,5 22,6:32 0,596
10 22,5:33 0,580
10,5 23,3:32,5 0,609
(ohne Zelle 1)
AGl_2 =0,0521
P]_,=0,0569
(nach Ashida) P, =0,0605

P, ,=6,96.10% - 1,93.107*
cm/Stunde w/Sekunde

2. Mess. 13h 19

G, =0,58¢

3. Mess. 14h 19

4. Mess. 15h 19

1,—1, G, 1,—1, G, 11,
1,2 0,608 1,8 0,651 1,8
1,8 0,602 1,8 0,655 1,5
1,8 0,621 2,1 0,685 1,4
1,5 0,632 1,6 0,679 1,8
1,8 0,650 1,9 0,706 1,8
1,7 0,661 1,5 0,713 1,6
1,6 0,647 2,0 0,709 1,8
1,6 0,627 1,9 0,686 1,8
1,8 0,664 1,9 0,723 1,5

G2 =0,638 G3 =0,694 G4 =0,745
A G2_3 =0,0565 A G3 4= 0,0494
Pé_3 = 0,0656 Pé_ = 0,0611 Pi_ = 0,0596
Pé'—s =0,0712 Pé’_ = 0,0673 Pi’_4 = 0,0663

P _ -5
gg=81.10

cm/Stunde

=2,27.10"%

w/Sekunde

P _ ~5 _ —4
3 4= 774.107° =2,15.10

cm/Stunde

@ /Sekunde

Gy
0,694
0,698
0,726
0,732
0,761
0,769
0,765
0,741
0,769

0838

‘HETAQH TIVI
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zur Verfiigung steht, wihrend die tibrigen bei der Arbeit in meinem
Ramsauer Sommerlaboratorium bevorzugt verwendeten Objekte
(Majanthemum, Gentiana Sturmiona) nur wenige Monate bzw.
Wochen im Jahr einwandfreies Zellenmaterial bieten.

Die Blechnum-Zellen gehtren, nach der Plasmapermeabilitit
beurteilt, dem Normaltyp (S.239) an. Wie in der Einleitung
betont, erschien es wichtig, ein weiteres optimales Objekt vom
Normaltyp fiir exakt-quantitative Bestimmungen zuginglich zu
machen.

a) Harnstoff.

Ich teile zunéchst einen Versuch, der die Eignung des Objektes
veranschaulicht, ausfiihrlich mit (S. 250).

Es ist (vgl. S. 247) 1 = Zellange, b = Zellbreite, 1, 1,, 14 die Lénge
der Protoplasten bei der ersten, zweiten und dritten Messung, G,, G,, G,
der jeweilige Plasmolysegrad, P’ die Permeationskonstante des Protoplasten
auf alte Art, P’ mit Beriicksichtigung der Asuipa-Korrektur berechnet,
P die (auf die Flicheneinheit reduzierte) Permeabilitit des Protoplasmas.

In den aufeinanderfolgenden Zeitabschnitten bleibt die
Plasmolysegradinderung AG #hnlich. Die Permeationskonstanten
der Protoplasten P’, nach alter Art errechnet, liegen héher als die
AG-Werte, die Differenz wichst naturgemiB mit der Versuchs-
dauer. Nach Anbringung der AsHipA-Korrektur erhéhen sich die
Werte P’ weiter. In vielen anderen Versuchen mit Blechnum-
Zellen verlsuft die Riickdehnung in Harnstoff zeitlich noch gleich-
méBiger.

Der Wert der Permeationskonstanten des Protoplasten ist
P’ = 0,066 bzw. des Plasmas P =7,6.10-° cm/Stunde. Er entspricht
gut den bei gleicher Temperatur in anderen Jahren gemessenen
Werten, doch liegen die Werte auch oft niedriger, ndmlich bei
P =0,03—0,05.

Im mitgeteilten Versuch dehnen sich in einem vierten Intervall
(15"19—16119) alle Protoplasten weiter aus, aber es ist die Riick-
dehnungsgeschwindigkeit in 5 von 9 Zellen um mehr als !/, abge-
sunken. Als Ausdruck normaler Permeabilitit der Protoplasten
diirfen daher hier nur die Ausdehnungswerte bis zur fiinften Stunde
gelten.

Ein Nachteil der Blechnum-Zellen gegeniiber Majanthemum ist,
dal} die Konvexrundung der Protoplasten erst ziemlich spit perfekt
wird. Wahrend des Plasmolyseeintritts nehmen diese niemals meB-
bare Formen an. Sie haften anfangs oft an der Mitte der Zell-
querwinde, wo also, wie oft im Parenchym, ein negativer
Plasmolyseort (WEBER 1929) besteht. Die Berechnung der



252 KARL HOFLER,

Wasserpermeabilitit aus Eintrittsversuchen ist daher nicht
moglich.

Die Parenchymzellen der Blattrippe sind ungleich breit. An
die Gefafibiindel grenzen schmale und relativ lingere, dann folgen
mehrere Reihen um 45—65 yu breiter Zellen, die innersten sind noch
kiirzer und breiter. — Die schmalen gefilinahen Zellen gaben
mehrfach etwas raschere Riickdehnung und auch nach Reduktion
auf die Flicheneinheit noch groflere Permeabilititskonstanten. Sie
wurden im allgemeinen nicht verwendet.

Auch die inneren breiten Zellen werden vermieden. Die Schnitte wurden
aus dem unteren Teil der Blattrippe, wo diese die ersten kurzen Fiedern
tragt, parallel zur Flache der Spreite hergestellt (vgl. Abb. bei HOFLER u.
UrL 1957). Nimmt man sie nicht aus der Mediane, sondern tangential vom
oberen oder unteren Teil, so ist im Schnitt die Zahl der brauchbaren Zell-
reihen grofer.

Die Préparate werden wie immer im Losungstropfen unter groBem
Deckglas untersucht und nach jeder Messung in die Fldschchen zurtck-
gebracht, wo sie im Ldsungsiiberschu verweilen. Die Notwendigkeit, die
gemessenen Zellen im Inneren der mehrschichtigen Schnitte wiederzufinden,
macht Blechnum als Objekt nur fiir geiibtere Plasmometriker empfehlenswert.

Eines der besten Argumente fiur ,,passive’’, d.h. echte, nach dem
Fickschen Gesetz erfolgende Diffusion gegeniiber ,,aktiver Speicherung
(oder enzymatisch bedingter Penetration) ergibt sich, wenn es gelingt, nach
erfolgter Deplasmolyse und Ubertragung der Schnitte in Zucker neuerlich
Exosmose des Harnstoffs und entsprechend eine langsame neue Plasmolyse
zu erzielen. Auch 148t sich bei wiederholter Beobachtung in der Zuckerlésung
priifen, ob die Protoplasten dauernd lebensfiahig bleiben.

Solche Nachpriifung von Versuchszellen wurde von mir und wird
— seit HOFMEISTER (1935) — recht allgemein im Wiener Arbeitskreis
angewandt. — Systrophe nach Plasmolyse (GERM 1931/32) tritt in den
Blechnum-Zellen langsamer als in vielen Gewebszellen von Bliitenpflanzen,
aber regelmifig ein; vgl. UrL (1958).

Die folgenden Hauptversuche, die den Vergleich der Per-
meationskonstanten fiir verschiedene Nichtleiter zum Gegenstand
haben, sind einer Versuchsreihe vom 23.—30. September 1937
entnommen, bei der ich erstmalig in der Ramsau zusammen mit
H. ScHINDLER arbeitete.

b) Harnstoff-Methylharnstoff-Dimethylharnstoff

Versuch 2—4 sind an Nachbarschnitten vom selben Stiickchen
der Blattrippe ausgefithrt und streng vergleichbar. Die Konzen-
tration der Diosmotika (1,2 mol) mullte etwas hoher gewihlt
werden, um die Plasmolyse nicht zu rasch zuriickgehen zu lassen.
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VERSUCH 2 (LV, 49) Ramsau, 30. IX. 1937 1,2 mol Harnstoff

Schnitt 80 Min. gewassert, entliiftet, 12h 25 in Harnstoff, t = 14,2°C (1’ = 3,79 )

1. Messung 13h 31—36 2. Mess. 14h 33—38 3. Mess. 15h 40—45

b 1:h G, L—1, G, l,—1, G,

1 13 20,5:31 0,522 0,4 0,535 0,9 0,565

2 141/, 22,2:37 0,470 0,9 0,405 0,1 0,523

3 141, 28,2:52 0,450 2,8 0,503 1,9 0,540
4 141/, 24,1 0,2 0,9

16,2:62 0,495 0,9 0,513 1,3 0,548

5 12 25,8:40 0,545 1,2 0,575 1,3 0,607

6 12 24,1:36 0,558 0,8 0,580 1,2 0,614

7 13 24 57 0,520 3,2 0,576 1,0 0,594

8 12 35 :60 0,516 1,2 0,637 1,2 0,568

G1 (Mittel) = 0,5095 G2 =0,53925 G3 =0,5699

A G, ,=0,029 A G, ;=10,0275

Pill—2 =0,0313 Pé_a = 0,0298

(nach Ashida) P1”—2 =0,0330 P2”~3 =0,0320
P1—2 =3,43.1075 cm/Stunde

Die Werte der stiindlichen Plasmolysegradinderung sind fiir
Harnstoff AG, o= 0,0299, AG,_3= 10,0275 (die Temperatur t= 14,2
bis 14,3% war niederer als bei Versuch 1). Die Permeationskonstanten
der Protoplasten sind P; ,=0,0313, P;;=0,0298, und mit
Beriicksichtigung der Ashida-Korrektur Py ,=0,0330 und Py 3=
= 0,032. Die GleichméiBigkeit der Werte in den succedanen Zeit-
abschnitten belegt deren Zuverlissigkeit.

Im Methylharnstoff-Versuch nahm ich die Messung frither auf,
ndmlich schon 44 Minuten nach dem Eintragen der Schnitte ins
Plasmolytikum. Die Konvexrundung wird durch die raschere
Riickdehnung beschleunigt. Die Dauer der Vorwisserung und der
Moment des Eintragens in die Ldsung stimmen hier und im Harn-
stoff-Versuch iiberein. Die Zeitintervalle sind halb so lang gewéhlt.

Die Werte AG steigen zwar zum zweiten Intervall an, sind
aber im dritten wieder ein wenig niedriger. Pramortale Erhohung
liegt also sicher nicht vor und der Versuchsverlauf 146t annehmen,
daBl auch noch keine oder keine wesentliche sekundéire Erhéhung
der Permeabilitit des Plasmas fiir Methylharnstoff unter dem
EinfluB} dieses Diosmotikums erfolgt ist. Blechnum ist darin fiir den

Sitzungsberichte d. mathem.-naturw. K1., Abt. I. 167, Bd., 5. Heft 19



VERSUCH 3 (LV, 50) Ramsau, 30. I1X. 1937

1,2 mol Methylharnstoff

Schnitt 80" gewassert, entliiftet, 12h 25 in die Lésung, t = 14,3°C

1. Messung 13h 09—15 2. Mess. 13h 43—46 3. Mess. 14h 13—16
b 1:h G, 1,1, G, L,—1, G,
1 15 29,9:48 0,523 1,1 0,545 1,4 0,575
2 15 23,8:35 0,543 1,2 0,577 1,5 0,619
3 15 26,8:41,5 0,530 1,2 0,559 2,2 0,612
4 15 22,2:32 0,544 1,6 0,594 1,4 0,637
5 15 23 :31 0,587 1,2 0,625 1,4 0,671
6 15 20,2:27 0,570 1,1 0,611 1,0 0,648
7 15 24,9:39 0,515 1,1 0,544 abgeplattet
8 101, 27 42 0,560 1,9 0,804 1.8 0,647
G, (Mittel) = 0,549 G, =0,5824 G5 =0,6299 G, =0,6777
AG,_,=0,0662 AG, ;=10,0842 AG,_,=0,0763 AG, ,=0,0756
P; ,=0,0712 P, . =0,0944 P, _, =0,0900
(nach Ashida) Plﬂ—2 =0,0778 P2”_3 =0,1074 P;_4 =0,1058 Pl”__3 = 0,0916

P, ,=856.10%cm/Stunde

1,1,
1,6
1,4
1,5
1,6
2,0

1,4

1,6

4. Mess. 14h 47--50

Gy
0,608
0,660
0,648
0,685
0,735

0,707

0,706

1214
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exakten Vergleich der Permeationskonstanten fir Harnstoff und
Methylharnstoff wesentlich giinstiger als auch mein fritheres Objekt
Majanthemum (vgl. 1934, S. 237—238).

Der Quotient entspricht hier noch zuverlidssiger normalen Ver-

Py METH
hiltnissen. Dieser Quotient P?,mhy]hammﬁ =i betragt 2,77: 13,
Harnstoff

Dem kommt auch schon der ohne die langwierige Berechnung

erhaltene Wert A(}Lmy“‘”gmﬁ = 2,64:1 nahe.
AGHarnstoﬂ'

Ich messe diesem Zahlenwert Bedeutung bei. Ich glaube
annehmen zu diirfen, daf3 die Quotienten 2,5—2,8 einen Normal-
wert darstellen, der dem Normaltyp der Permeabilitidtsreihen
zuzuordnen ist.

CoLLANDER und WIKSTROM haben 1949 in einer Kkritischen

METH
Harnstoff HA

verschiedenen Autoren und an verschiedenen Objekten gefundenen
Daten 23mal zwischen 2—®6fach liegt, in 9 Fillen kleiner als 2 und
in 4 Fillen angeblich gréBer als 6 gefunden wurde.

Die Werte unter 2 leiten zum rapiden Harnstofftyp iiber,
sie entsprechen einer auf Grund von Porenpermeation erleichterten
Permeierfahigkeit des Harnstoffs, der ja kleiner molekular aber
schwicher lipoidloslich ist als der Methylharnstoff.

Die Werte iiber 6 beruhen wohl allgemein auf sekundirer
Erhohung der Methylharnstoffpermeabilitit. CoLLANDER und
WIKSTROM verweisen auf PECKSIEDER (1947), die hervorhebt, daB
bei Methylharnstoff ,,allerdings die Gefahr einer sekundiren
Erhéhung der Permeabilitdit groBer ist als bei Harnstoff und
Glyzerin; daher miissen besonders hohe Werte noch mit gewissem
Vorbehalt betrachtet werden‘ .

Ich halte nun fiir wahrscheinlich, dal schon die iiber 3,5
gelegenen Werte wenigstens zum Teil durch sekundir erhohte
Methylharnstoff-Durchlissigkeit hervorgerufen werdent.

PMethylharnstoﬁ‘

Studie gezeigt, daBl der Wert nach 36 von

s Der Quotient folgt aus dem Vergleich von P%f.[_;*. (13031 —14h 33) und
P%(Bh 09—14h 13), Wird nur der erste METH-Wert P;_o(13h09—43)

zugrundegelegt, so ergibt sich METH:HA 2,5:1.
¢ Lenk (1956) hat an Conjugaten und Griinalgen oft ,,normale‘‘, aber
auch oft héhere Quotienten METH /HA beobachtet und betont, daf} letztere
nicht einer irreversibel-priamortalen Schiadigung der Zellen entspricht. Vgl.
auch Kress (1952) fir Closterium Dianae (METH /HA = 6,46).
1y*
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Die Feststellung des Quotienten ist wichtig fiir die ,,Typen-
zuweisung’‘ (vgl. HOFLER 1942, BogEN 1956¢) und fiir die Unter-
scheidung der Reihen des Normaltyps und bei porengeforderter
Harnstoffpermeation (vgl. Abb. 1, S. 240). Solche schwache Forde-
rung liegt wahrscheinlich schon bei Chara ceratophylla (METH/
HA=2 — CorLLANDER u. BARLUND 1933) vor. Ein Beispiel fiir
mifig geforderte Harnstoffpermeabilitit (METH /HA im Mittel =
=11/,) gibt die von BiEBL (1948) untersuchte Blattstielepidermis
von Solanum tuberosum. Viele Abstufungen finden sich bei den von
URL (1951) untersuchten Stengelepidermen krautiger Pflanzen. Bei
Epidermen vom rapiden Harnstofftyp sinkt METH/HA bis
auf 1/,—1/;.

Intrabilitdtserhdhung des Plasmalemmas und Kappenbildung
wihrend des Deplasmolyseverlaufes in Methylharnstoff, wie sie
BiesL fiir Solanum beschrieb, wurde bei Blechnum nicht beobachtet.

Der folgende Versuch 4 ist mit Versuch 2 und 3 vergleichbar.

VERSUCH 4 (LV, 52) Ramsau, 30. IX. 1937 1,2 mol Dimethylharnstoff

Schnitt 150 Min. gewissert, mit den fritheren entliiftet, 13h 50 in die Lésung.
Zellen um 12’ breit.

1. Messung 14h 01—05 2. Mess. 14h 06—10 3. Moess. 14h 21—25
I:h G, I,-—1, G, 1—1, G,
1 23,8:33 0,600 1,3 0,639 3,7 0,751
2 21,6:28,5 0,618 1,1 0,656 2,6 0,748
3 37 :56 0,589 0,633 5,6 0,734
4 25,2:32 0,662 1,3 0,703 2,8 0,790
21,6:27 0,652 1,5 0,707 2,6 0,804
6 24,3:36 0,563 1,5 0,605 3,1 0,691
7 36,3:47 0,686 2,5 0,740 5,6 0,864
8 21,6:29 0,606 1,4 0,655 3,2 0,765
9 27,2:35 0,663 1,7 0,711 4,1 0,829
10 28,3:39 0,622 2,0 0,673 4,5 0,789
G, (Mittel) = 0,6261 G2=0,6722 G3=0,7795
AG,_,=05532 AG, ,=0,4202
Pi_z = 0,620 P, . =0,440
(nach Ashida) P1”——2 =0,676 P2”—3 =0,601

- —5 — -5
P, =177,7.10 P, . — 69,1.10° cm/h
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Der Dimethylharnstoff ist dem Methylharnstoff an Per-
meierfihigkeit etwa Tmal iiberlegen. Blechnum ermoglicht hier die
Messung im Totalversuch. Bei Majanthemum wird die Durch-
lassigkeit durch Dimethylharnstoff so stark erhoht, daf sich
brauchbare Totalwerte seinerzeit (1934, S. 238) nicht haben erzielen
lassen. HormEISTER (1935) hat aber an einigen Objekten aus
Partialversuchen Werte gewonnen.

¢) Malonamid.

Bei der langsamen Riickdehnung wird hier die Plasmolyseform
spater meflbar. Ein entsprechend lang gewéihltes Intervall von
135 Minuten ergibt einen durchschnittlichen Stundenwert der
Ausdehnung von AG=0,0169. Die Durchléssigkeit fiir Malonamid
liegt also relativ doch ziemlich hoch. Der vergleichbare Harnstoff-
Wert (aus Versuch 2) P""=0,033 liegt im vorliegenden Fall nur
etwa doppelt hoher. Der Malonamid-Wert kann etwas zu hoch sein,
da 7 schmilere Zellen verwendet wurden, doch liegen die Aus-
dehnungswerte fiir die breiteren Zellen dhnlich. Im folgenden
Fiinfstundenintervall sinkt die Riickdehnungsgeschwindigkeit stark
ab. — Zum vergleichbaren Methylharnstoff-Wert (Versuch 3) ver-
hilt sich der Malonamid-Wert wie 1:5,5.—

BoGEN (1950) hat in einer interessanten theoretischen Studie
die Permeationskonstanten des Malonamids als BezugsgroBe fiir
die Anordnung der Permeabilitdtsreihen verwendet, wihrend die
Reihen frither (HoFMEISTER 1935, HOFLER 1934b, Ero 1937) auf
die Harnstoff- oder Glyzerin-Werte als Einheit bezogen worden
sind; er hilt das Malonamid fiir weitgehend unschéidlich, d. h.
indifferent hinsichtlich der Permeabilititsbeeinflussung.

Bocens (1938) Motivierung, daB3 sowohl Glyzerin als auch Harnstoff
hydratations- und permeabilitdtsdndernd wirken und daher als Plasinolytika
nur eine sekundér veréinderte Permeabilitét ergeben sollen, konnte und kann
nicht anerkannt werden und ist wohl nicht aufrecht zu erhalten. Auf die
Kritik wurde schon bei HOFLER (1942, S.193) und RoTTENBURG (1943)
ausfiihrlich eingegangen.

BogeEnN vergleicht mit dem Malonamid das Permeationsvermoégen der
Nichtleiter Erythrit, Glyzerin und Harnstoff, Methylharnstoff, Glykol und
Acetamid. Bei graphischer Darstellung in dem seit HoFMEISTER (1935)
tiblichen logarithmischen MaBstab lassen sich nach BoeeN durch die
Permeationskonstanten der 7 genannten Stoffe 7 Gerade ziehen, um die
die Punkte gehiduft erscheinen, und diese ,,Permeabilititsgeraden‘ laufen
nicht parallel (vgl. seine Abbildungen, 1950, 8. 72, 75, 1956¢, S. 244), sondern
konvergieren nach rechts, d.h. nach Objekten hoherer Malonamidperme-
abilitdt. Die Neigung der Geraden sei nach dem Ultrafilterprinzip abzuleiten
und ihre Stellung sei befriedigend durch einen Faktor Z, dessen Funktion



VERSUCH 5 (LV 53

10

1. Messung 15h 06—13

b
7,5
7,5
7,5
7,5
7,5
7,5
7,5
11
10,5

11

I;:
:38

29

35,3:
40,9:
36,4:
32,1:
37,7:
38,8:
35,3:
43,5:

30,8:

h

53
55
46
40
50
47
43
55

35

Schnitt etwa 120" gewissert, 18h 06 in die Lésung, t = 13—14,2°C

Gy
0,696
0,619
0,698
0,736
0,740
0,694
0,772
0,736
0,727

0,760

Ramsau, 30. IX. 1957

2. Mess. 17h 21—28

1,—1,
1,6
2,4
1,7
1,7
1,7
1,5
1,6
1,8
1,9

1,0

G-, (Mittel) = 0,718

(nach Ashida)

Gy
0,739
0,664
0,739
0,774
0,783
0,724
0,806
0,779
0,761

0,789

G, = 0,756
AG,_,=0,0169
P, =0,0181
Py, = 0,0186

3. Mess. 22h 21—28

1,—, Gy
0,5 0,752
1,35 0,689
1,3 0,751
1,0 0,795
1,4 0,817
1,4 0,751
1,3 0,834
L4 0812
1,7 0,793
08 08Il

G4 =0,781

AG, ,=0,0051

Pé_s = 0,0057

Py = 0,005

0,8 mol Malonamid

4. Mess. 1. X. 14h 20

1,—1,
+3,5
—0,3
—1,0
—0,7
—0,4
+ 0,8
—0,2
—1,5
+0,7

—0,6

Gy
0,847

0,768

0,805

8G¢

‘HHTIQH TAVI
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die Permeabilitit sei, wiederzugeben. Z ist direkt proportional dem Ver-

teilungskoeffizienten Ol/Wasser und umgekehrt proportional der Molekular-

refraktion, d. h. dem Molekularvolumen.

Verteilungskoeffizient Olivendl/Wasser
Molekularrefraktion

Damit wurde erstmalig auch von BogEN neben der MolekiilgréBe auch
die ursidchliche Rolle der durch den Verteilungskoeffizienten bemessenen
Lipoidléslichkeit zugegeben; er hélt spéater freilich wieder an seiner Ab-
lehnung der Lésungstheorie fest (1956¢, S.245) und rekurriert auf die
Wirkung ,,zwischenmolekularer Krifte und ein ,,Prinzip der réumlichen
Durchdringung‘‘. ,,Die scheinbare Abhingigkeit der PK (Permeations-
konstanten) vom Verteilungskoeffizienten K spiegelt also nur die Abhéngig-
keit vom Energiegehalt, von den ZMK (zwischenmolekularen Kréften)
wieder; der experimentell bestimmte Verteilungskoeffizient darf nur stell-
vertretend fiir eine theoretische Grofle verwendet werden (Ausmaf3 und
Anordnung der ZMK) und beweist durchaus nicht die Mitwirkung von
Lasungsvorgidngen bei der Permeation.* Vgl. 1956e, S. 447.

BogeN hat (L. c. 1950) u. a. nicht beriicksichtigt, daf die hochlipoid-
léslichen, durch alle Plasmen rasch permeierenden Stoffe — wie z. B. schon
die undissoziierten basischen Vitalfarbstoffe — sich seinem Schema durchaus
nicht einfiigen !

d) Glyzerin.

Die folgenden Versuchspaare in Glyzerin und Harnstoff sind
vergleichbar.

VERSUCH 6a (LV, 4) Ramsau, 23.IX. 1937 1,2 mol Glyzerin
Schnitt 74’ gewiissert, eingelegt 12h 59, Zellen um 12’ breit, t = 121/,°C
1. Messung 2. Messung 3. Messung 4. Messung 24. IX
13h 32—37 15h 17—24 17h 05—15 13h 35—41
h 1, I,—1; G, 1,—1, 1,—1,
1 42 25,3 —2,2 0,507 + 1,1 + 6,1
2 43 32 0,651 +1,0 + 6,7
3 35 22 —0,3 0,514 (+0,2) + 4,2
4 40 25,3 —1,0 0,533 + 0,7 + 6,3
5 38 24 —1,2 0,625 + 0,4 Kappenpl.
6 32 22,7 —0,9 0,584 (>0,1) + 3,6
7 35 22,3 —1,4 0,522 + 0,2 + 3,4
8 61 34,8 0,570 + 1,4
9 45 26,4 0,498 +1,2
10 44 25,1 0,479 +1,1
11 39 23,7 0,505 + 0,7
12 36 0,494 + 0,8 + 5,0
A 02_3 =0,0114 A G,_, =0,00689
Pé_s =0,0116 Pé_4 =0,00772

Pé’_s = 0,0118
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Im ersten Intervall ergab ein Teil der Protoplasten noch Verkleinerung.
Nur das zweite Messungsintervall ist brauchbar. Die erste Messung hatte zu
frith stattgefunden; bei den Blechnum-Zellen wurde weiterhin nicht frither
als nach 1 bis 11/, Stunden erstmals gemessen.

Ein gleicher Glyzerinversuch vom selben Tag (gewissert 114 Min.,
1. Messung 151 38 —45, 2. Messung 17" 24— 32) ergab im Mittel fiir 9 Zellen
AG =0,00656, P’ = 0,0084.

VERSUCH 6b (LV, 1) Ramsau, 23. IX. 1937 1,0 mol Harnstoff

Schnitt 1 Stunde gewissert, eingetragen 12h 38

1. Messung 13h 14—21 Mess. 14h 59—15h 06 3. Mess. 16h 45—51
1,:h G, 1,1, G, 1,—1, G,

1 33,4:49 0,600 +2,8 0,657 +3,0 0,717
2 38,1:53 0,639 + 3,0 0,695 +4,1 0,774
3 25,2:33 0,651 +2,2 0,717 + 2,5 0,793
4 23,5:34 0,625 +1,6 0,673 + 2,4 0,744
5 29,5:42 0,606 + 2,4 0,664 +3,1 0,714
6 34,9:50 0,618 + 2,3 0,663 + 3,6 0,732
7 26,7:32 0,677 + 0,2 0,684 + 1,9 0,744
8 27,7:38 0,597 + 1,5 0,636 + 3,5 0,729

(ohne Zelle 7) AG, ,=0,0314 AG, ,=0,0415

Pi—Z =0,0330 Pé—3 = 0,0443

’” v
P, =0,0339 Py .= 0,0455

Schnitt nach Riickgang der Plasmolyse in 0,80 mol Traubenzucker
iibertragen, hier neuerliche Plasmolyse, diese zeigt noch am 28.IX. den
mittleren Grad G = 0,73.

Die Blechnum-Zellen sind fir Glyzerin etwa 1/,—!/;mal so
rasch durchliassig wie fiir Harnstoff. Das stimmt mit den fiir
Majanthemum gegebenen Werten gut iiberein. Ahnlich liegen auch
zahlreiche Vergleichswerte, die sich bei der Durcharbeitung der
Lebermoose (PECKSIEDER 1947), der Desmidiaceen (KrEBs 1952),
der Zygnemataceen und Chlorophyceen (LENK 1956) ergeben
haben. Ich teile diesmal auch die Werte der Kontrollmessung vom
folgenden Tag (4. Messung) mit, sie zeigt, dal nicht nur die Proto-
plasten im Glyzerin noch leben, sondern dafl auch eine gewisse
Ausdehnung stattgefunden hat, die aber, zeitlich gehemmt und
vielleicht von Exosmose iiberlagert, im 19-Stunden-Intervall



VERSUCH 7a (LV, 36) Ramsau, 28. IX. 1937 1,0 mol Glyzerin

Schnitt 140’ gewéassert, 12h eingetragen, t (Lésung) = 19,6°C

1. Messung 13h 07—12 2. Mess. 13h 46—51 3. Mess. 14h 53—57 4. Mess. 17h 30—34
1:h G, 1, G, 1—1, Gy L1, G,
1 22,5:26 0,692 + 1,4 0,746 + 0,2 0,754 +1,1 0,796
2 44 :66 0,598 + 1,0 0,614 + 2,8 0,655 44,2 0,720
3 43,1:61 0,616 +1,3 0,637 + 0,7 0,650 + 3,9 0,713
4 31,5:40 0,675 + 0,7 0,692 + 1,4 0,727 + 2.5 0,765
6 :33 0,590 + 0,9 0,617 + 2,1 0,681
6 20,5:27 0,592 + 0,9 0,625 + 0,7 0,652 + 1,2 0,695
7 31,1:46 0,578 + 0,7 0,594 + 2,2 0,641
8 32,2:46 0,602 + 0,9 0,622 + 1,8 0,660
AG, ,=0,0277 AG, ,=0,0244 AG, ,=0,0233
Pl ,=10,0232 P . =10,0260 P, ,=10,0270
P,l/—2 = 0,0296 Pé'—S =0,0270 Pé’_4 = 0,0292

*MSTL UOTPNYSS)BII[IqBOULIOT

198
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schwiicher ist, als es der bloBen Abnahme des Glyzerinpartialgefélles
entspriches.

Der folgende Versuch ist bei relativ hoher Temperatur (19,6°)
am wirmsten Spitsommertag des Jahres 1937 durchgefiihrt und
gibt fiir Glyzerin Werte, die relativ stirker erhoht sind als die ver-
gleichbaren Werte des Harnstoffversuches vom selben Tag.

VERSUCH 7b (LV, 33) Ramsau, 28. IX. 1937 1,2 mol Harnstoff
Schnitt 135" gewassert, 121 eingetragen, t = 19,6°C
1. Messung 12h 52—59, 2. Messung 13h 55—14h 02, 3. Messung 17h 02—13

Z. h 1L,—1, 1,—1, A h L—1, 1,—1,
1 43 +2,7 +2,1 7 45 12,7 42,4
2 44 +3,2 +2,5 8 30 +1,8 +1,8
3 44 +3,3 +4,5 9 37 +1,9 12,0
4 37 +4,8 +55 10 35 +1,4 +1,9
5 33 +2,0 +1,8 11 31 +2,1 +1,3
6 37 +3,5 +4,8 12 34 +1,1 +1,3
G, =0,573 Gy =0,640 Gg=0,710

AG, ,=0,0639 AG, ,=0,0521

P/ =0,0705 P; . =0,0625

P, =0,0752 Py . =0,0677

Das Verhiltnis der Permeabilitdt in Glyzerin und in Harnstoff
ist hier nur 1:2,6. Ob darin der von WARTIOVAARA (1942) nach-
gewiesene hohere Temperaturkoeffizient der Permeabilitit fiir die
grofermolekulare Verbindung Glyzerin zum Ausdruck kommt, mufl
noch dahingestellt bleiben. Nach WaARTIOVAARA (1. c. S. 88) ist
Q1o (10—20° bei Tolypellopsis fiir Harnstoff 2,57, fiir Glyzerin
aber 3,53.

Daf} die Relation der Glyzerin- zur Harnstoffpermeabilitét fiir
die gleichen Zellen im Jahresverlauf keineswegs konstant bleibt, ist
seit HoFrMEISTERS (1938) grundlegender Beobachtung an Ranunculus
repens-Zellen bekannt. Diese zeigen im Sommer Harnstofftyp, im
Herbst Glyzerintyp. LENk (1953, 1956) hat dann an grofem
Versuchsmaterial nachgewiesen, daBl auch bei Algen (wo Stoff-

& Nach tageszeitlichen Schwankungen der Permeabilitit der Blechnum-
Zellen bleibt zu suchen. Mehrfach wurde ein Absinken der Permeabilitit in
den Abend- und frithen Nachtstunden beobachtet; doch fehlen noch Ver-
suche, die erst in den Abendstunden eingeleitet werden.
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wanderung u. dgl. nicht in Frage kommt) recht allgemein
Harnstofftyp im Sommer mit Glyzerintyp im Winter wechselt. So
starke Uberlegenheit des Glyzerins, wie sie von Rhoeo bekannt ist,
wird allerdings bei Zellen, die zur guten Jahreszeit den Harnstofftyp
zeigen, im Winter nie erreicht.

Ich teile noch einen Glyzerinversuch vom 29. IX. gekiirzt mit,
der mit dem folgenden Erythritversuch und den Zuckerversuchen
vergleichbar ist.

VERSUCH 8 (LV, 45) Ramsau, 29.IX. 1937 1,0 mol Glyzerin

5 Stunden gewissert, 15h 07 eingetragen, 1. Messung 16h 14—20, 2. Messung

17h 23—27, 3. Messung 22h 04—08, 4. Messung 30. IX. 12h 51—57; 1—5 Zellen

einer schmaileren, gut geformten Zellreihe nahe am Biindel; — 6—11 breitere
Zellen dariiber, t = 17°C

Z. h L1, =1, 1 Z. h Ll =1, 1=,
1 48 +0,9 +39 57 6 31 403 +1,7 430
2 63 408 +44 +6,1 7 34 40 +20 +1,6
3 47 41,1 +37 +34 8 38 401 +1,9 +23
4 47 41,3 +37 440 9 46 405 +24 448
5

43 + 1,1 +2,7 + 4,0 10 51 + 0,8 + 3,1 + 5,6
11 25 +0,1 +1,4 +2,56

AG =0,0159, 0,0137, 0,00600
P’ =0,0163, 0,0147, 0,0070
P’ _,=0,0168, P’, . =0,0157, P,_ = 0,0078

Der zugehérige Harnstoffversuch ergibt AG = 0,082 fiir die schmaéleren,
AG =0,039 fur die breiteren Zellen, die Werte liegen etwa 4mal héher.

e) Erythrit, Trauben- und Rohrzucker

Der vierwertige Alkohol Erythrit (Mol.-Gew. 122,1, Mol.-
Vol. 130,2) ist ein vorziigliches Plasmolytikum und liefert als
Diosmotikum plasmometrisch gut faBbare Werte. Die Riickdehnung
erfolgt langsam. Erythrit geht aber aufler bei der extrem amido-
phoben Rhoeo doch iiberall langsamer als Malonamid, aber seine
Stellung in den Permeabilititsreihen ist eine einigermafBen wech-
selnde (vgl. z. B. ELo 1937, S. 95, HOFLER 1942, S. 185, BOoGEN
1950), ohne daB es bisher gelungen wire, solches Verhalten bei der
»» Typenbildung* zu beriicksichtigen oder zu verwerten.



VERSUCH 9 (LV. 42) Ramsau 29. IX. 1937 0,8 mol Erythrit o

Schnitt 80" gewissert, eingelegt 11050, Zellen 11°—183’ breit, t:17°—15°C 2
1. Messung 13h 20—30 2. Mess. 14h20—28 3. Mess. 16 02—10 4, Mess. 22h17—23 5. Mess. 30.IX. 11h56f.
1,:h G, L—l, G, L—1l, G, L—l, G, 1L—1, G,

1 31,6:44 0,618 0,4 0,626 1,0 0,649 2,0 0,695 0,3 0,702

2 31,9:45 0,611 0,3 0,618 1,2 0,644 1,6 0,680 0,4 0,689

3 41,1: 60 0,615 0,9 0,630 1,3 0,652 1,9 0,684 1,1 0,702

4 33,2:46 0,583 0,8 0,600 0,9 0,619 3,4 0,693 0,8 0,713

5 36,8: 54 0,600 0,8 0,615 1,6 0,641 2,0 0,676 1,3 0,705 -
6 33,0:46 0,621 0,6 0,635 0,8 0,652 1,8 0,691 0,8 0,708 g
7 33,0: 47 0,617 0,2 0,621 1,2 0,647 0,8 0,664 1,0 0,684 ;::
8 31,7:43'/, 0,636 0,6 0,650 1,0 0,673 2,5 0,730 0,4 0,740 E
9 25,4: 36 0,595 0,3 0,602 0,7 0,622 1,0 0,650 0,5 0,663 ®
10 27 :33 0,687 0 0,687 0,6 0,705 1,5 0,750 —0,1
11 1,4 0,560 2,4 0,601 2,2 0,639
12 149 0,3 0,610 0,9 0,629 2,4 0,677 0,7 0,692

Gl(Mittel) = 0,618 G2 = 0,626 G‘r3 = 0,641 Gr4 = 0,682 G5 = 0,694
AG1_2 = 0,008 AG2_3 = 0,0075 AG3—4 = 0,00625 AG4_5 = 0,00085

P; ,=00081+ P,  =000771 P, =0,00660
(nach Ashida) P/, =000823 Py -000781 Py - 0,0067
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Relativ gesehen, zeigt der folgende Versuch mit Blechnum
eine ziemlich rasche Riickdehnung. Im ersten Intervall, 90 bis
150 Min. nach dem Eintragen, ist die Ausdehnung im Gang, im
folgenden Zeitabschnitt dauert sie recht gleichméBig an, im dritten,
6stiindigen Intervall ist sie nur wenig kleiner. Auch am folgenden
Tag lebt nicht nur alles, sondern 11 von 12 Protoplasten haben sich
noch ein wenig ausgedehnt, doch ist die Erythritendosmose jetzt
herabgesetzt und wohl auch durch Exosmose von Vakuolenstoffen
iiberlagert. Die Werte der ersten drei Intervalle lassen die Per-
meation berechnen.

Die Permeationskonstante ist relativ recht hoch, sie erreicht
fast den halben Wert wie beim Glyzerin. Die Blechnum-Werte sind
etwa eineinhalbmal so hoch wie die von Majanthemum (HOFLER
1934, S. 242), wihrend fiir Glyzerin die Werte hier bei Blechnum
niedriger liegen.

Ein orientierender Erythritversuch vom 24, VIII, 1955 ergibt sogar
— bei 20°C — im ersten und zweiten Intervall noch raschere Riickdehnung,
AG = 0,016, dann iiber Nacht und Tag stationire Werte um AG = 0,003.

VERSUCH 10 (CXXII, 40) Ramsau, 24. VIII. 1955 1,0 mol Erythrit

61 Minuten gewdssert, 11h44 eingetragen, 1. Messung 12h 35f., 2. Messung 14h 05f.,

3. Messung 16h 06f., 4. Messung 19 05f.,, 5. Messung 25. VIII. 9h 05f., 6. Messung
19h 05f., t um 20°C. Revision 26. VIII. 9h 05f

AG1—2 =0,016 AG2_3= 0,010 AG3_4= 0,0036 A G4_5 =0,003 (A G,_g = 0,0005)

Die Versuche mit Traubenzucker kénnen kiirzer behandelt
werden, da hier ausfithrliche Messungen aus dem Jahr 1957 (vgl.
URL 1958) vorliegen. Auch fiir Traubenzucker ist die Riickdehnung
plasmometrisch gut fallbar.

Vergleichbar mit dem ausfiihrlich mitgeteilten Erythritversuch
ist der folgende Versuch vom 29. IX., bei dem von der 2. zur
5. Stunde raschere, dann verlangsamte Riickdehnung beobachtet
wurde.

VERSUCH 11 (LV, 41) Ramsau, 29. IX. 1937 0,8 mol Traubenzucker
Schnitt 80’ gewassert, eingelegt 11h 50, 1. Messung 13h 05—12, 2. Messung
14h 11—17, 3. Messung 15h 53—16h 00, 4. Messung 22h 29—37, 5. Messung 30. IX,
11h 37—47, Revision 1. X, 13h 16—26, t um 17°C

AG,_,=000655 AG, ,=0,0032 AG,  =0,00184



VERSUCH 12 (LV, 38) Ramsau, 28. IX. 1937 0,8 mol Traubenzucker

Schnitt 140" gewassert, 12h eingelegt, Zellen um 12’ breit, t = 19,6°C

1. Messung 13h 30—40 2. Mess. 17h 38—45 3. Mess. 21h 08—15
1,:h Gy L,—1, G, 1—1, G,
1 44,6:67 0,606 1,6 0,630 1,0 0,644
2 42 :62 0,612 2,3 0,650 1,5 0,674
3 32,5:45 0,633 1,7 0,670 0,1 0,673
4 40,9:60 0,615 1,3 0,635 1,5 0,660
5 35 :51 0,608 1,3 0,634 1,2 0,656
6 44 :64 0,625 2,5 0,664 0,1 0,666
7 31,1:41 0,661 1,4 0,695 1,4 0,729
8 34,2:47 0,642 0,5 0,652 0,5 0,663
9 30,2:41 0,639 3,1 0,690 3,1 0,790
G,=0,627 G,=0,658 Gy =0,684 G,=0,713

A G, o =0,00756 A G, 5 =10,00742

1,3

0,6

1,8

1,3

1,0

1,9

4. Mess. 29. IX. 8h 36

Gy

0,677
0,701
0,682
0,668
0,694
0,760
0,685

0,827

99¢
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Am 28. IX., dem warmen Spidtsommertag, zeigte sich auch im
Traubenzucker noch etwas raschere Wiederausdehnung.

Der Versuch ist mit dem Glyzerinversuch 7a und Harnstoff-
versuch 7b vergleichbar, die Riickdehnung erfolgte im Glyzerin
um 3,5mal, im Harnstoff um 8mal so schnell.

Der folgende Versuch ist vergleichbar mit einem orientierenden
Rohrzucker-Versuch, welcher zeigt, dall die Riickdehnung im
Rohrzucker hier nur etwa halb so schnell wie im Traubenzucker

vor sich geht.

VERSUCH 13a (LV, 56) Ramsau, 30. IX. 1937 0,8 mol Traubenzucker
Schnitt 45’ gewissert, 16h 35 eingetragen, 1. Messung 17h 41—48, 2. Messung
22h 33—40, Zellen um 12’ breit, t um 13°C.

h G, 1,—1, h G, 1,1,
1 47 0,597 0,1 9 31 0,594 1,0
2 47 0,583 1,2 10 31 0,600 1,4
3 44 0,629 0,3 11 46 0,604 1,1
4 48 0,575 1,7 12 31 0,729 0,6
5 44 0,620 1,4 13 33 0,615 1,1
6 42 0,578 1,6 14 34 0,555 0,6
7 44 0,559 1,5 15 36 0,597 14
8 58 0,456 1,5 16 42 0,614 0,2

AG = 0,00550 (P’=0,00562)

VERSUCH 18b (LV, 57) Ramsau, 30. IX. 1937 0,8 mol Rohrzucker

Schnitt 45’ gewissert, 16h 35 eingetragen, 1. Messung 17h 57 bis 18h 05,
2. Messung 22h 45—51 (Revision 1. X. 13h 50)
AG,_,=10,00213

Es darf nicht iibersehen werden, daf der SchluB wvon der
Riickdehnung auf die Permeation bei den Zuckern unsicherer ist
als bei den rascher diosmierenden Plasmolyticis. Einerseits ist ja
Zucker moglicherweise im Zellsaft vorhanden und das Partialgefille
daher unbekannt. Ferner fallen die Fehlerquellen durch Exosmose
usw. naturgemif stiarker ins Gewicht. Dann verhindert aber nach
BoGENSs und PrELLs (1953) und PRELLs (1955) — von uns (HOFLER
u. URL 1957) bestétigten — Befunden ein Zusatz von Stoffwechsel-
giften, wie Natriumacid und Dinitrophenol, die Riickdehnung der
Protoplasten in Zucker. Erneute Untersuchung und Diskussion ist
geboten; es erscheint moglich, daBl die Permeation der Zucker
etwa im Sinne von ROSENBERG und WILBRANDT ,enzymatisch
kontrolliert* erfolgte.
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f) Formamid

Das Mol.-Gew. betrigt 45, das Mol.-Vol. 46,7, die Mol.-
Refraktion 10,6. Die Permeabilitdt ist zuerst von BARLUND (1929,
S. 30, 102) an Rhoeo untersucht worden, u. zw. unter Anwendung
eines Partialverfahrens, wobei nach FrrTinas (1915, 1919) Vorgang
in fein gestuften Konzentrationsreihen von Zucker plasmolysiert
wurde und sodann aber die Schnitte in gleiche Losungen mit je
0,2 mol Formamid-Zusatz iiberfilhrt wurden; die Zellen wurden
dabei nicht geschidigt. BArLuND fand die Permeabilitit des
Rhoeo-Plasmas fiir Formamid viel hoher als der relativen Ather-
loslichkeit nach zu erwarten wire. In HorMEISTERS (1935) Ver-
suchen erwies sich das Formamid im Partial- und Totalverfahren
bei den meisten Objekten als schédlich; orientierende Werte fiir
die Permeationskonstanten lagen, mit Harnstoff verglichen, bei
Muscari 26,56mal, bei Potamogeton lucens 16,1mal hoher. Bei
Chara ceratophylla hatten CoLLANDER und BARLUND (1933) 19,3mal
raschere Permeabilitit gefunden, wogegen die Vertellungskoefﬁ-
zienten fiir Ather/Wasser 2,98mal, fir Ol/Wasser 5,07mal hoher
als bei Harnstoff liegen. All dies 1aBt darauf schlielen, dal dem
Formamid der Porenweg (Wasserweg) durch das Plasma offensteht.
CoLLANDER (1949) vergleicht dann unter Verwendung mehrerer
Zellsorten das Permeiervermégen von Formamid, Acetamid (Mol.-
Gew. 59, Mol.-Vol. 68,7), Propionamid (Mol.-Gew. 71,5, Mol.-
Vol. 90,7) mit der plasmometrischen Simultanmethode — auf-
einanderfolgender Einwirkung von Amid-Zucker-Mischlgsungen auf
dieselben Protoplasten — und findet ausnahmslos, daB} das
Formamid rascher permeiert als das etwa doppelt besser lipoid-
16sliche Acetamid (wihrend das Verhéltnis von Acet- und Propion-
amid etwa dem der Lipoidloslichkeit beider entspricht). URL (1952)
bestétigt beim Vergleich der drei Amide in sorgfiltigen plasmo-
metrischen Versuchen die CoLLANDERschen Befunde und weist
nach, daB auch bei Plasmen von Stengelepidermen des rapiden
Harnstofftyps das Acetamid viel langsamer geht als das Formamid,
daBl jenem also auch dort der dem Harnstoff gangbare Porenweg
versperrt bleibt, trotz der dhnlichen Mol.-Gewichte von 62 gegen 60.

UrL hat auch Blechnum-Zellen verwendet. Seine Werte, die
ersten im Schrifttum fiir das Objekt mitgeteilten (1952, S.294),
geben nach der HormEIisTERschen Partialmethode als Mittelwert
von P/ fir Formamid 1,745 gegen Acetamid 1,056 und Propion-
amid 2,792. Letzteres zeigt wie zu erwarten rascheren Durchtritt
auf dem Lipoidweg. Beim Formamid aber, das schwicher lipoid-
loslich als Acetamid ist, beruht der raschere Durchtritt zweifellos
auf Porenpermeation.
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Abb. 3.

Die Blechnum-Protoplasten haben nun erstmalig auch mit
Formamid plasmometrische Versuche nach dem Totalverfahren
ermoglicht. Zwar beobachtet man in reinen hypertonischen
Losungen oft ansteigende, sichtlich pathologisch erhohte Wieder-
ausdehnung (Abb. 3a). Es gelang aber in manchen Versuchen,
Riickdehnung gleichmiBigen Tempos bis zur Deplasmolyse fest-
zulegen (Abb. 3b).

VERSUCH 14 (CXXII, 51) Ramsau, 24. VIII. 1955 0,8 mol Formamid

Gewiasserter Schnitt 13h 04 30” in Flaschchen mit 0,8 mol Formamid, b =12,
t =20°C. Vgl. Abb. 3a

13h 06’ 30” allgemein schéne Konvexplasmolyse

I:h G
077 0” (7—56,8):61 0,750
07307 (7—58,7) 0,781
07" 45”7 (7—60,1) 0,805
08’ 0” (6—61) 0,835
08 157 (4,5—62) 0,894
0830”7 (2—62) (0,918)

Protoplast platzt
Sitzungsberichte d. mathem.-naturw. K1, Abt. I, 167. Bd., 5. Heft 20
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VERSUCH 15 (CXXII, 45) Ramsau, 19. VIIL. 1955 1,0 mol Formamid

Schnitt 12h 43’ 10”7 in die Losung eingebracht. Zellbreite b =12’. Vgl. Abb. 3b

1 h G
12h 48’ (4—28):33 0,575
49’ (3,1—28) 0,603
49’ 307  (3—28,4) 0,617
50’ 307 (2—28,4) 0,648
51° 307 (2—29,3) 0,675

Meniskus bei 30 verdeckt, Zelle lebt weiter.

In 3!/, Min. (12h 48’—511/;) Gy—G, = 0,100
AG=1,61

Der in Abbildung 4 wiedergegebene Versuch wurde im Dezember 1957
im Wiener Institut an Blechnum ausgefiihrt, das ich anfangs Oktober mit
groBem Wurzelballen ausgehoben und nach Wien gebracht hatte, wo es
seither im Kalthaus kultiviert wurde. Der gewésserte Schnitt kam in 1,5 mol
Formamid, nach 11/, Min. unter Deckglas. Alle Protoplasten bereits schén
gerundet. 21/, Min. nach dem Eintragen begann die Messung. Der Protoplast
dehnt sich nun 4 Min. lang stetig und linear aus, dann tritt allmihlich
beschleunigte Riickdehnung ein. Nach 7 Min. 50 Sek. Moment der
Deplasmolyse. — Das verwendete Formamid (Merck) wurde kurz vor dem
Versuch in der Weise gereinigt, daB3 es zunédchst (zum Abbinden eventuell
vorhandener Spuren von Ameisensiure) 24 Stunden lang {iber CaCO,
stehen gelassen und anschlieBend im Vakuum destilliert wurde. Es war
danach véllig farb- und geruchlos; pu =7,56—8.

Das Platzen der Protoplasten im Formamid-Totalversuch wird wahr-
scheinlich nicht durch chemische Schidigung des Plasmas, sondern durch
die mechanische Beanspruchung bei der raschen Ausdehnung der Proto-
plasten verursacht,

Vergleicht man die fiir intakte Blechnum-Zellen gefundenen
Werte mit den Werten fiir Harnstoff, so ergibt sich fiir den Quo-
tienten A Gyorm/AGg, eine etwa 30fache Uberlegenheit des Form-
amids.

Wenn auch pathologische Erhohung der Total- (und selbst
der Partial-) Werte nicht auBerhalb des Bereiches des Moglichen
liegt, so ist doch aus den Versuchen zu entnehmen, daB das
Formamid den Porenweg auch bei dem recht ,,dichten‘ Plasma
von Blechnwm beniitzt, das den Normaltyp der Permeabilitit
reprisentiert.

In vergleichenden Formamid-Versuchen, die ich gemeinsam
mit W.UrRL im Sommer 1955 durchfiihrte, haben sich noch
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resistentere Objekte als Blechnum gefunden, bei denen im Total-
versuch Werte fir AGgorm/AGgn, ermittelt werden konnten. So
geben Zellen aus Blittchen des Lebermooses Scapania paludosa
Quotienten um 40. Es ist aber bisher noch nicht gelungen, ein
Objekt aufzufinden, bei dem auch das Verhiltnis der Permeations-
konstanten von Formamid und Harnstoff dem Verhiltnis der
Verteilungskoeffizienten entspricht oder nahekommt. So 1a6t sich
wohl sagen, daf} alle bisher bekannten Plasmen ,,Poren‘ besitzen,
die fiir Molekiile von der Grofe des Formamids (46,7) gangbar
sind. Der Schlul wurde auch schon von URrL (1952) gezogen.

20*
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Ein wichtiger Schritt im Ausbau der Lipoidfilter-Theorie
geschah durch WarTiovaaras Hinweis auf die Bedeutung der
Molekiilform. Er und UrL heben hervor, daB3 der Sieb- bzw. Poren-
weg fir Molekiile mit sperrigem Bau schwerer gangbar ist.
WarTIOVAARA u. TIKKANEN (1951) sagen geradezu ,,die Ultra-
filterwirkung des Protoplasmas scheint mehr vom Bau der perme-
ierenden Molekiile als von ihrer GroBle abhéngig zu sein®.

Die Molekiile von Harnstoff und Formamid sind vom er-
wihnten Gesichtspunkt gut vergleichbar, weil beide, stereochemisch
gesehen, ziemlich rund gebaut sind und die Poren- bzw. Sieb-
permeation also nicht wie beim Acetamid etwa durch die hydro-
phobe Methylgruppe behindert zu denken ist.

g) Glykol.

Fiir diese Verbindung liegen orientierende Vorversuche und
ein ausfithrlicher Versuch. vor. Die resistenten Blechnum-Zellen
haben hier direkte Beobachtung im Totalversuch méglich gemacht,
wahrend Glykol ja sonst meist nur im Partialversuch als Di-
osmotikum fiir plasmometrische Beobachtungen anwendbar ist. Der
mitgeteilte Versuch vom 29. IX. 1937 ist dem Zellenmaterial nach
mit den Glyzerin-, Erythrit- und Traubenzuckerversuchen vom
selben Tag vergleichbar. Drei Zellen wurden in Messungsintervallen
von 1 Minute bis zur Deplasmolyse beobachtet. Man fiithrt solche
Versuche exakt am besten durch, indem man zu zweit arbeitet,
wobei der eine mifit und der andere die Sekunden ansagt und die
diktierten Daten niederschreibt.

VERSUCH 17 (LV, 47) Ramsau, 29. IX. 1937 1,2 mol Glykol
Sechnitt 16h 40 in die Losung eingetragen, beobachtet ab 16h 47, gut geformte Zellen
am Biindel, t =17°C

Zelle 1 Zelle 2 Zelle 3

h=42,b=11,1 h=44,b=11,1 h=38,b=9,9

16h 477157  (27—52) 160 487 (33—59) 16h 48" 45"  (37—61,5)
20—62 20—64 30—68

4945”7  (26—51,8) 497 30"  (32,9—60) 49’ 15" (27—52,2)
50" 30” (32—59,5) 50" 45” (26—52,1)
51’ 15" (25—51,6) 517 30” (31—58,9) 517 45" (26—52,5)
52'15” (256—52) 52’ 30" (31—59,3) 527 457 (36—62,8)
5315”7  (25—52,3) 53/ 30"  (31—59,7) 53’ 45”7  (26—53,3)

54157 (27—54,7) 547 30” (31—60,1) 547 45" (26—53,5)
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VERSUCH 17 (Fortsetzung)

Zelle 1 Zelle 2 Zelle 3
h=42 b=11,1 h=44,b=11,1 h=38,b=9,9

16h 55" 157 (25—53,1)  16h 55" 30”7  (31—60,7) 16055’ 45”7  (26—54,1)

56"15”  (26—54,3) 56’ 30" (31—60,9) 56" 45” (356—63,5)
577157  (25—53,8) 577 30" (31—61,3) 57/ 45" (356—63,8)
58" 15”7  (25—54,1) 58" 30” (30—60,9) 58" 457 (356—64,2)
5915”7  (256—54,2) 59" 30" (31—62) 59" 45” (34,5—64,3)
17h 00" 15”7  (25—54,8) 17h 00" 30~ (31—62,2) 17h 00" 45" (34—64,0)
01’15”  (25—55) 01’ 30” (30,2—62) 01’ 45” (34—64,2)
0215”7  (25—55,2) 02’ 30" (30—62,1) 02’ 45” (24—54,9)

Zelle wird ab 52 nach
rechts schmiler

03 15”7  (25—55,7) 03’ 30”  (21-53,3) 03’ 45”7  (24—55,3(
04’ 15"  (26—57,1) 04’ 30”  (31—63,8) 04’ 45”7  (24—56)
05" 15"  (26—57,6) 05" 30"  (30—63,2) 05’ 45”7  (24—56,3)
06’ 15"  (25—57,3) 06 30”  (30—63,5) 06’ 45"  (24—57,9)
07/ 15"  (26—59,3) 06’307  (29—63,1) 06’ 45"  (28—57,2)
08" 15”7  (25—59,7) 08 30"  (28—62,8) 08’ 45"  (22—58,5)
09’157  (24—60,9) 09 30"  (29—64) 09’457  (21—Gr.)
10°15”  rennt, Gr. 10’ 80”  (28—63,8) 10” 45" depl.
11" 15”7 depl. 1130”  (27—64) 11’ 45" depl.
12/ 157 depl. 12307  (26—Gr.)

Schon 7 Minuten nach dem Eintragen des vorgewisserten
Schnittes ist die Riickdehnung im Gang und ihr Tempo bleibt bis
zu der oder bis knapp vor der nach 29—31 Min. erfolgenden
Deplasmolyse ziemlich konstant. Erst in den letzten Minuten
zeigen zwei von den beobachteten Zellen die bekannte Beschleu-
nigung. Die Permeationskonstante ist also fiir die Zeit von der
8. bis zu der 28. Minute zu berechnen. Es ergibt sich eine Riick-
dehnungskonstante von AG=0,58. (Den P’-Wert bei so rascher
Ausdehnung zu berechnen, hat wenig Sinn, weil bei so groBler
Riickdehnungsgeschwindigkeit der Protoplasten wahrscheinlich
Forminderungswiderstinde des Plasmas begrenzend werden. Man
mul} sich also mit einem ,,grofler als“ begniigen, so wie z. B.
beim rapiden Harnstofftypus in Versuchen mit der Gentiana-Epi-
dermis.)
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Der Versuch ist interessant, denn er zeigt, dal der Per-
meabilitdtswert fiir Glykol ganz bedeutend hoher liegt, als der
Lipoidléslichkeit bzw. dem Verteilungskoeffizienten Ol /Wasser des
Glykols entspricht. Die Tatsache tritt bei Blechnum im Total-
versuch noch markanter hervor als in Partialversuchen. Die Riick-
dehnung erfolgt im Glykol 31mal schneller als im Glyzerin (Ver-
such 8, S. 263), die Permeabilitit liegt wohl um 40-—50mal hoher.
Die Verteilungskoeffizienten Olivensl/Wasser als Malstab der
Lipoidloslichkeit verhalten sich aber blof wie 7,1:1.

Man deutet analoge Befunde an anderen Zellobjekten so,
daB das Glykol eine Erhéhung der Permeabilitdt des Plasmas fiir
sich selbst bewirkt und daB es sich daher um sekundir verinderte
Permeabilitit handelt. Da der Zustand des Plasmas sicher nicht
letal ist und die Riickdehnung im angefiihrten Versuch wihrend
des Deplasmolyseverlaufs praktisch gleichmiBig schnell erfolgt, in
diesem ganzen Zeitabschnitt also ein Anstieg nicht stattfindet,
scheint aber doch die Frage erlaubt und weiterer Untersuchung
empfohlen, ob hier nicht ein Permeationsvorgang vorliegt, bei dem
vom endosmierenden Diosmotikum etwa ein Porenweg beniitzt
wird. Das Molgewicht des Glykols (62) ist allerdings so grof} wie
das des Harnstoffs (60), dem bei Blechnum der Porenweg sicher
nicht offen steht. Man konnte sich aber etwa folgende Vorstellung
bilden: Ebenso wie bei anderen Plasmen der Harnstoff auf dem
Porenweg permeiert, das Acetamid aber gleichzeitig auf den Lisungs-
weg allein angewiesen bleibt, ebenso wiirde hier bei einem Plasma
vom Normaltyp auch fiir das Glykol ein Porenweg offen stehen,
der dem Harnstoff verwehrt ist. Plausibler bleibt freilich eine
hypothetische Vorstellung, die etwa dahin ginge, daBl das Glykol
bet seiner Wirkung aufs Plasma sich erst sekundér einen Porenweg
schafft und daB die rasche, aber zeitweilig konstante und nicht
letale Permeation darauf beruht, daB das endosmierende Glykol
nun teils auf dem Losungsweg, zum groBen Teil aber durch die
neugeschaffenen wassergefiillten Poren ginge. Dall die Wasser-
permeabilitit durch Glykol recht rasch erhoht wird, wird aus
dem raschen Eintritt der Plasmolyse und der frither einsetzenden
Riickdehnung ersichtlich. Die Erhéhung der Wasserpermeabilitét
durch Glykol ist auch von BocHSLER (1948) nachgewiesen worden;
daB aber das Wasser auf dem Porenweg und nicht auf dem Lipoid-
l6sungsweg permeiert, ist heute wohl unbestritten. — Als dritte
Méoglichkeit bleibt die bisherige Auffassung, wonach das Glykol
das lipoide Losungsvermogen des Plasmas fiir sich selbst erhoht,
analog etwa der permeabilititssteigernden Wirkung des Athyl-
dthers.



Permeabilitatsstudien usw. 275

Fiir Versuche zur Entscheidung zwischen diesen Moglich-
keiten — etwa unter Heranziehung der Simultanmethode
(CoLLANDER 1949, URL 1952) — erscheinen die resistenten Blechnum-
Zellen besonders gut geeignet.

h) Die Permeabilititsreihe.

Wir fassen die Ergebnisse der mitgeteilten Versuche zusammen.
Die Permeabilititsreihe hat indes nur vorldufige Geltung. Sie stiitzt
sich auf weniger Beobachtungsmaterial als viele der endgiiltig
festgelegten Reihen, z. B. die fiir das subepidermale Stengel-
parenchym von Majanthemum (1934, S.251) mitgeteilte Reihe.
Auch gehoren die Parenchymzellen der Blattrippe von Blechnum
verschiedenen Zell-Lagen an und sind unter sich nicht so streng
vergleichbar wie die einer Zellschicht angehérenden Majanthemum-
Zellen. Gut vergleichbar sind nur die Versuchspaare oder Versuchs-
gruppen, die am selben Tag nach gleicher Vorbehandlung angesetzt
und an gleichartigen, bewuBit zum Vergleich gew#hlten Zellen
gewonnen sind.

Ich beziehe bei der folgenden vorldufigen Zusammenstellung
solche Werte der verglichenen Diosmotika auf die Permeations-
konstante von Harnstoff=1 bzw. auf die von Glyzerin= 1.

Blechnum| Majan- Blechnum| Majan-
themum themum
Formamid. . ... 30 Glykol..... 35
Harnstoff 1 1 Glyzerin 1 1
Methylharnstoff 2,5 2,88 Erythrit 0,5 0,076
Dimethyl- Trauben-
harnstoff . ... 19 zucker . .. 0,25 0,068
! Malonamid 0,5 0,202 Rohrzucker 0,12 0,030

Der folgenden Reihe sind dann die Werte der Harnstoff- und
Glyzerinpermeabilitdt aus Versuch 2 und 8 zugrunde gelegt; sie ver-
halten sich wie 2 1, wihrend direkte Vergleichsversuche (S. 260)
meist das Verhédltnis 4 1 bis 3:1 ergeben haben. Zur Umrechnung
der Permeationswerte auf die Flicheneinheit wird vereinfachend
ein einheitlicher Faktor verwendet, der fiir den Plasmolysegrad
AG=0,70 berechnet ist (vgl. S. 248). Also P=0,00115 P"
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Permeationskonstanten von Blechnum spicant

Substanz AG P” P=O,0I(,)115 pr
Formamid............... 1,61 >185 .10-5(>513 .10-5
Harnstoff (8. 253) 0,030 0,033 3,43.10-5 9,25.10-5
Methylharnstoff (Gy_g). ... 0,076 0,092 10,52.10-5 29,2 .10-5
Dimethylharnstoff 0,46 0,62 71,3 .10-5| 198 .10-5
Malonamid .............. 0,017 0,019 2,14.10-5 5,95.10-5
Glykol ..........ooiult. 0,58 >66,7 .10-5 [>185 .10-5
Glyzerin (S. 263) 0,016 0,017 1,84.10-5 5,15.10-5
Erythrit 0,008 0,008 0,93.10-5 2,568.10-5
Traubenzucker 0,0045 (0,5 .10-5) (1,4 10-5)
Rohrzucker.............. 0,002 (0,24.10-5) (0,67.10-5)

cm/Stunde | (/Sekunde

Die fiir die langsam permeierenden Diosmotika beobachteten,
z. T. recht hohen Werte sind beachtenswert, sie sollen aber nicht
als allgemeingiiltig betrachtet werden, da Zucker-Dauerversuche in
anderen Jahren z. T. niederere Durchschnittswerte ergeben haben.
Vgl. UrL, 1958. Auch koénnten ja gerade bei den Zuckerversuchen
doch interferierende Stoffwechselvorgéinge (S. 267) mitspielen.

Dafl aber die Blechnum-Zellen ihrer Permeabilitit nach dem
Normaltyp angehéren, wird durch die Vergleichsreihe der Per-
meationskonstanten der mittelschnell oder schnell permeierenden
Plasmolytika voll belegt.

IV. Orientierende Winterversuche.

Ich habe die Blattrippenzellen von Blechnum spicant als Zell-
objekt im Herbst 1920 kennengelernt. Ich weilte damals, mit
voller Versuchsausriistung ausgestattet, vom Juli bis zum Dezember
in der Ramsau bei Schladming (Seehthe 1100 m), arbeitete die
ersten zwei Monate gemeinsam mit A.STIEGLER, nachher allein,
und priifte Zellen von Pflanzen aus verschiedenen systematischen
Gruppen auf ihre Eignung zu Permeabilitdtsversuchen. Als Di-
osmotikum wurde dabei vornehmlich Harnstoff verwendet. Unter
den Pteridophyten waren Blechnum-Zellen das beste Objekt.
(Permeabilitdtswerte dhnlicher Grofienlage gaben Parenchymzellen
aus dem Stengel von Equisetum palustre, AG=0,074, und Paren-



VERSUCH 18 (XIV, 35) Ramsau, 20.—22. X. 1920 1,5 mol Harnstoff
1. Messung 2. Messung 3. Messung 4. Messung 5. Messung 6. Messung

11h 55—12h 08 12h 55—13h 10 15h 55—16h 12 21.X. 9h 10—25 13h 25—35 16h 20—30

h b G, G, Gy G, G, Gs
1 60 11 0,442 0,459 0,517 0,642 0,697 0,732
2 67 12 0,437 0,455 0,514 0,634 0,694 0,725
3 311, 14 0,431 0,455 0,534 0,644 0,709 0,741
4 40 14 0,454 0,479 0,542 0,650 0,708 0,739
5 46 11 0,497 0,518 0,580 0,667 0,725 0,799
6 391, 14 0,431 0,464 0,521 0,648 0,711 0,749
7 57 14 0,444 0,468 0,523 0,629 0,672 0,704
8 47 13 0,450 0,487 0,589 0,695 0,754 0,785
9 35 13 0,405 0,448 0,519 0,655 0,727 0,767

G, =0,448 Gy = 0,467 Gg=0,5376 G,=0,6516 G, =0,711 Gg=0,749

AG, ,=0,019 AG,_,=0,0235 AG, ,=0,00625 AG,  =0,01393 AG, ;=0,0131
P;_, = 0,020 P, =0,0254 P; , =0,0072 P, .=0,0170 P, =0,0165

*ASD USIPNYSS)BHIqUEOULIoJ
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chymzellen aus der Blattrippe von Nephrodium montanum,
AG=0,0415.)

Nach Einbruch kalten Herbstwetters unternahm ich meine
ersten Versuche iiber die Temperaturabhingigkeit der Plasma-
permeabilitit und die Reversibilitit der Kéltehemmung. Der
Versuch 18 (8. 277) gelang vollig. Schnitte groBer steriler Blatter
der frisch ausgehobenen und eingebrachten Pflanze kamen um
10.30 Uhr in H,0, um 10.55 Uhr in das Flischchen mit 1,5 mol
Harnstoff. Um 11.15 Uhr war schdne, starke Plasmolyse ein-
getreten, die Protoplasten waren aber noch nicht konvex meBbar.
Um 11.55 Uhr begann ich die Messungen im temperierten Raum
(14°C). Nach der dritten Messung wurde das Flischchen mit dem
Schnitt ins kalte Zimmer (3—49) iiberbracht, blieb dort iiber Nacht
und kam am folgenden Tag um 8.55 Uhr zuriick in den tempe-
rierten Raum, wo ab 9.10 Uhr die vierte Messung, dann um 13.25 Uhr
die fiinfte und um 16.20 Uhr die sechste Messung stattfand. Die
endgiiltige rechnerische Auswertung des Versuches geschah viel
spater.

Die Permeabilitit liegt am ersten Tag wenig niederer als bei
gleicher Temperatur im Frihherbst, wihrend des Kélteaufenthaltes
sinkt sie bedeutend, auf etwa ein Drittel ab, nach dem Wieder-
erwirmen steigt sie auf etwa das 21 /;fache wieder an. Als Temperatur-
koeffizient, bei dem der Kaltewert mit dem Mittel der Warmewerte
vorher und nachher verglichen wird, errechnet sich

P\
Qll‘) = (—ﬁ) 2 = 2,37.

Der Versuch, damals nicht veréffentlicht, war der erste, bei
dem in denselben individuellen Zellen Senkung und Wiederanstieg
der Permeabilitit beim Abkiihlen und Erwirmen zahlenmifBig
erfafit wurde. Er hat natiirlich nur orientierende Bedeutung, da
nicht im Thermostaten gearbeitet werden konnte. Doch waren die
beiden (unbewohnten) Riaume recht gut temperaturbestindig. Wie
bekannt, hat erst WarTtiovaara (1942) die Aufgabe, die Tempe-
raturabhéngigkeit der Permeabilitdt fiir verschiedene Diosmotika
unter Festhaltung derselben Zellen zu messen, an Zolypellopsis
gelost.

Plasmometrisch sind Temperaturkoeffizienten der Permeabili-
tét, bei Verwendung von Zellen aus vergleichbaren Schnitten, am
subepidermalen Parenchym von Ranunculus repens von HOFMEISTER
(1935) und, in einer wenig bekannten Studie, von HirTH (1944)
ermittelt worden. SEEMANN (1950, S. 562) findet an Majanthemum-
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Zellen fiir die ‘Harnstoffpermeabilitit im Temperaturintervall
26-—420 C bzw. 24—42° C ein Q,, von 2,25 bzw. 2,47.

Im Dezember 1920 untersuchte ich Blechnum-Pflanzen, die
jetzt unter Schnee hervorgegraben wurden. Die ersten Versuche
fanden am 10. XTI. statt. Die Pflanzen wurden um 10.20 Uhr ins
kiihle Zimmer (7°C) eingebracht, hier aufgetaut, um 10.50 Uhr
wurden die Schnitte hergestellt und zur Wisserung in eine Dose
mit kithlem H,O (6°C) gelegt, die ich dann ins temperierte Zimmer
(131/,9C) brachte. Um 11.35 Uhr kamen die Schnitte hier in
1,5 mol Harnstoff (131/,°C), wo die Messungen um 12.55 Uhrf{,,
14.55 Uhr f. und am folgenden Tag um 14.20 Uhr stattfanden. Die
AG-Werte lagen um 0,013—0,014, also, wie wohl zu erwarten,
wesentlich tiefer als bei gleicher Temperatur im Sommer und Friih-
herbst?. Bemerkenswert ist aber nicht nur, daf die Protoplasten
sich gleich gut runden und riickdehnen wie im Sommer (die
Viskositit also thermostabil erscheint, vgl. WEBER u. HOCHENEDER
1923), sondern vor allem, dafl hier die Riickdehnung durch mehr
als 24 Stunden mit sehr gleichméfigem Tempo erfolgt, wobei nicht
einmal die in den Sommerversuchen spiaterer Jahre oft beobachtete
zeitliche Hemmung zutage tritt.

Ein gleicher Versuch mit Schnitten aus einer anderen Pflanze
ergab in 1,5 mol Harnstoff AG=0,0164.

Nach Vorversuchen wurde am 14. XII. ein Hauptversuch iiber
Permeabilitdt bei 0° und 16°C an vergleichbaren Schnitten ein-
geleitet. Der Farn wurde wieder frisch unter Schnee gesammelt, die
Schnitte kamen unter Vermeidung vorheriger Erwirmung um
9.50 Uhr in zwei Dosen mit kaltem H,0 (1/,—1°C). Die eine Dose
verblieb im kalten Raum, die andere wurde um 10.20 Uhr ins
warme Zimmer (16°C) gebracht. Aus beiden kamen Schnitte um
11 Uhr in die Losungen von 1° bzw. 16°C. Vgl. S. 280.

Wieder erfolgt in der Kilte die Riickdehnung vollig gleich-
méifig, sie wurde diesmal durch 48 Stunden beobachtet. Es konnten
20-Stunden-Intervalle verglichen werden. Die P’-Werte, erst
spater unter Beriicksichtigung des Partialgefilles gerechnet, sind
P'=0,0213 im Wirmeversuch und P’'=0,0062 im Kilteversuch.
Das Verhiltnis ist 3,4:1. Das Temperaturintervall wird mit 16°C
angenommen. Ich berechne daraus den Temperaturkoeffizienten

/ 10

7 Ein Versuch vom nichsten Sommer (XVI, 29, vom 25. August 1921,
t =16—18°C) ergab z. B. AG =0,029,, P’ =0,033,.
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VERSUCH 19 (XIV, 89) Ramsau, 10. XII. 1920 + 1,5 mol Harnstoff
Schnitt 10h 50 in H,O (6°C), ins temperierte Zimmer gebracht, hier 11h 35 in die
Losung (t=131/,C), b=13—14". Am 11. XII. iberall priachtige Systrophe.
1. Messung 12h 55—13h 05 2. Mess. 14h 556—15h 03 3. Mess. 11. XII. 14h20—28

b. 13h 30—40 b. 15h 05—15 b. 14h 30f.
I;:h Gy G, Gy
1 (12—341/,): 37/, 0,476 0,507 0,760
2 (11—343/,):40 0,481 0,504 0,80
3 (12—42) :481/, 0,526 0,557 tot
4 (9Y/,—351/,):43 0,496 0,519 0,826
5 (8—283/,):33/, 0,481 0,511 0,861
6  (131/,—431/,):51 0,497 0,521 0,742
AG,_,=0,0137 AG, ,=0,0121
Zellen in anderer Gegend des Schnittes
1 (7—33) :44 0,489 0,506 0,784
2 (9—31) :38 0,460 0,500 0,855
3 (13—421/,):51 0,485 0,505
4 (8—29) :36 0,458 0,479 0,785
5 (5—27Y/,):371/, 0,473 0,500 0,905
6 (7—341/,):45 0,511 0,545 Grenzpl.
7 (74/,—29%/,): 87 0,466 0,493 0,892
8 (10—32) :37Y, 0,467 0,487 zuriick
ob lebend ?
9 (71/,—30) :37 0,487 0,507 0,799
10 (6—37) :48 0,552 0,584 0,906
A G1—2 =0,0129 A G2_3 =0,0143

VERSUCH 20a (XIV, 101) Ramsau, 14.—16. XII. 1920 1,5 mol Harnstoff
Aufgetaut, 9h 50 in H,0 (}/,—1°C) 11h in die Lésung (*/,—1°C), am 15. XII. und
16. XII. sank die Temperatur auf —1 bis —2°C, im kalten Raum abgelesen.

1. Messung 2. Messung 3. Messung
14. XII. 14h 00 15. XII. 10h 00 16. XII. 11h 00
b I;:h Gy L,—, G, I;—1, Gy
1 18 (7—28) :39 0,384 4 0,487 2/, 0,545
2 15 (13—431/,):62 0,411 5 0,492 3/, 0,552
3 14 (11—36) :43 0,472 41/, 0,576 3, 0,658
4 16  (11Y/,—32) :38 0,405 41/, 0,524 9 0,760
5 16 (12—373/,) : 44 0,464 21/, 0,520 3, 0,605
6 12 (8—29%/,) :42 0,422 7, 0,601 113/, 0,880
7 12 (8—263/,) : 37 0,398 3, 0,493 31, 0,581
G, =0,422 G, =10,527 G4 =0,654
A G,_, =0,0052¢ AG, ,=10,00509

P/, _ 0,00622
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VERSUCH 20b (XIV, 102) Ramsau, 14.—15. XII. 1920 1,5 mol Harnstoff

Behandelt wie oben, 10h 20 Dose ins warme Zimmer (t =16°C), Messungen ebenda.

1. Messung 14. XII. 13h 50—57 2. Messung 15. XII. 9h 20—30
b 1:h G, 1,:h G,

1 14 (16%/,—43) :52 0,415 (81/,—45) :52 0,611
2 14 (4—221/,): 28 0,524 (13/,—28) :28 0,840
3 (23/,—19) :25 0,467 (0—221/,): 25 0,780
4 (81/,—21) :25 0,513 (0—211/,):25 0,770
5 (81/,—31) :39 0,456 (4—35)! :39 0,673
6 (4—23%/,) :32 0,472 (0—32) :32 0,853
7 (5—251/,):34 0,459 (1—29%/,):34 0,695
8 (1—25) :32 0,415 (3Y/,—29) :32 0,660
9 (13—403%/,) : 50 0,462 (6—46)! :50 0,706
10 (12—43%/,) : 60 0,452 (6—57) :60 0,755

G, =0,4633 G,=0,7343

AG1_2 =0,0139

Pi—2 =0,0213

Vor allem ist aber aus dieser winterlichen Versuchsreihe fest-
zuhalten, dafl das Plasma der Zellen des Kammfarnes Blechnum
spicant sich auch bei Temperaturen um 0° nach Plasmolyse kon-
vex rundet, also keinen winterlichen Starrezustand erkennen 1i83t,
und daB eine durchaus normale Permeation und Riickdehnung am
gesunden, frischen Material auch im Kélteversuch zu beobachten ist.

Ich bin nachher nicht dazugelangt, die Versuche in Wien im
Thermostaten zu wiederholen. Freilich wiren Versuche mit nach
Wien transportierten und hier kultivierten Farnen 6kologisch nicht
so eindeutig zu interpretieren wie die Beobachtungen an frischen
Freilandpflanzen. Die mitgeteilten Versuche erweisen auch die
Eignung der Blechnum-Zellen zur Untersuchung des Jahresverlaufes
der Permeabilitit. Noch nicht gepriift ist u. a. die Frage, ob das
wechselnde Verhiltnis von Glyzerin- und Harnstoffdurchlissigkeit
(vgl. S. 262) sich auch beim immergriinen Kammfarn, dessen
Plasma keiner winterlichen Starre zu unterliegen scheint, wieder-
finden wird.

V. Schlu3betrachtung.

Die Lipoidfiltertheorie, von COLLANDER (1925) konzipiert, von
CorLANDER und BARLUND (1926, 1933) und BARLUND (1929) fest
begriindet, hat sich auf der ganzen Linie bewidhrt. Die Gesamtheit
unserer Kenntnisse iiber die passive Permeation geloster Stoffe
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durch das lebende Plasma li8t sich aus ihr verstehen oder sich doch
mit ihr in Einklang bringen. Die Theorie besagt bekanntlich in
ihrer urspriinglichen Form, dafl die meisten gelosten Substanzen
gemidl ihrer Lipoidloslichkeit durch das lebende Plasma zu per-
meieren vermogen, dafl aber kleinmolekulare Stoffe das Plasma
relativ rascher durchdringen. Als Maf fiir die Lipoidlsslichkeit
der bisher genauer untersuchten Plasmasorten hat sich der Ver-
teilungskoeffizient der Stoffe in Olivensl und Wasser noch besser
bewdhrt als der vordem seit OVERTON (1895, 1899, 1902) meist
herangezogene Verteilungskoeffizient in Athylither und Wasser.
Die beschleunigte Permeation betrifft elektroneutrale Molekiile von
Nichtleitern mit einem Mol.-Gew. < 60—50.

Es hat sich indes gezeigt, daB diese Grenzen fiir verschiedene
Plasmen verschieden liegen. Der Harnstoff (Mol.-Gew.= 60, Mol.-
Vol. = 59) permeiert bei den meisten Plasmen miflig langsam und
hat in den Permeabilitéitsreihen eine Stellung, die noch der Lipoid-
I6slichkeit entspricht; er dringt aber durch etliche Plasmen so viel
rascher, dafl ,,Porenférderung, d.i. eine zusitzliche Permeation
auf dem Porenweg (Wasserweg), angenommen werden mufl. Fiir
den mit dem Harnstoff gut vergleichbaren Methylharnstoff (Mol.-
Gew.="74, Mol.-Vol. =81,2) ist eine solche relative Férderung noch
nie und nirgends festgestellt worden, er scheint auf den Lipoid-
I6sungsweg allein angewiesen. So gibt der Quotient der Permeations-
konstanten Ppyetnyimarnstorr /PHarnstor = Meth/Ha, der schon an
sehr zahlreichen Objekten prézise oder mit groflerer oder kleinerer
Annaherung gemessen worden ist, das beste Kennzeichen, zu
unterscheiden, ob ein Plasma im jeweils gepriiften Zustand fiir den
Harnstoff bereits Porenforderung zeigt oder nicht. Wie COLLANDER
und WIKSTROM (1949, S. 244) zeigen, entsprechen Werte dieses
Quotienten von 2,6 und 2,9 den Verteilungskoeffizienten in
Ather/Wasser bzw. Olivendl /Wasser Die Autoren haben dargetan,
daB die Werte Meth/Ha > 6 wahrscheinlich auf einem Versuchs-
fehler beruhen, indem der Methylharnstoff wihrend der Versuche
die Durchlassigkeit der Protoplasten fiir sich selbst erhoht. Sonach
sind nur die Werte der Normallage Meth /Ha 2—6 und die niedereren
Werte zur Beurteilung des normalen Plasmas geeignet. Wir be-
stimmen an den Blechnum-Zellen die Grole des Quotienten
Meth/Ha mit 2,5 bis 2,8 (das Verhdltnis der primir gemessenen
Riickdehnungsgeschwindigkeit z. B. mit A Gyetn /AGp, mit 1:2,64)
und moéchten diese GriéBenlage als Standardwert zur Kennzeichnung
der Plasmen vom Normaltyp vorschlagen. Vielleicht beruhen schon
die Werte Meth/Ha > 3,5—4 auf einer Steigerung der Methyl-
harnstoff-Durchléssigkeit. Eine solche Steigerung kann ja durchaus
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eintreten, ohne dafB die Lebensfihigkeit der Plasmen in Frage
gestellt erscheint, d. h. es bleibt nachtrigliche Exosmose der auf-
genommenen Substanz, ersichtlich aus normalem, langsamem
Plasmolyseeintritt in Zuckerlosung, moglich. Der zeitliche Verlauf
plasmometrischer Versuche im Methylharnstoff gibt AufschluB fiir
die diesbeziigliche Beurteilung. Der (orientierend gepriifte) Di-
methylharnstoff, bei Blechnum auch im Totalversuch anwendbar,
permeiert 7mal schneller als der Methylharnstoff. Wihrend
letzterer Normalwerte ergibt, bleibt es aber beim Dimethyl-
harnstoff dahingestellt, ob er nicht doch schon permeabilitits-
erhohend gewirkt hat. Allerdings ist auch der Verteilungs-
koeffizient im Olivensl/Wasser fiir Dimeth /Meth hoch (COLLANDER

u. WIKSTROM, S. 244): Ather  Olivensl
Wasser  Wasser
Methylharnstoff /Harnstoff 2,6 2,9
Dimethylharnstoff /Methylharnstoff 2,4 5,2

Das Formamid (Mol.-Gew. 45, Mol.-Vol. 46,7) permeiert bei
Blechnum vielmals rascher, als seiner Lipoidloslickheit entspricht,
vgl. 8. 268f. Es geht durch das amidophile, relativ ,,dichte‘‘ Plasma
der Blechnum-Zellen vom Normaltyp ebenso beschleunigt wie
durch die Rhoeo-Zellen vom amidophoben Typ (Glyzerintyp). Sein
Verhalten hat zur Begriindung der Lipoid-Filter-Theorie (Cor-
LANDER 1925, S. 283) mit Anlaf} gegeben. BARLUND (1929, S. 109)
bemerkt, daB sich ,,iiber die Permeabilitit der Froschmuskelfasern
fiir Formamid, an welchem Stoff die Durchbrechung der Lipoid-
l6slichkeitsregel zugunsten des Ultrafilterprinzips vermutlich am
deutlichsten zu beobachten wire, bei OVvERTON keine Angaben
finden“. Sonst wire vielleicht schon OvERTON zur Erkenntnis
der Rolle des Lipoidfilterprinzips vorgedrungen, was aber erst
CoLLANDER vorbehalten blieb. B

Uberdie Atiologie der stark beschleunigten Permeationdes Athy-
lenglykols (S. 274) 16t sich Endgiiltiges wohl noch nicht aussagen.

Die Corranpersche Lipoidfilter-Theorie war nun von zwei
Seiten her lebhaften Angriffen ausgesetzt.

DavsoN und DANIELLI (1943) suchten zu zeigen, dall bei
Chara ceratophylla das Molekularvolumen nicht von wesentlichem
Einfluf auf das Permeationsverhalten der verglichenen Diosmotika
sei und daB die Lipoidloslichkeit bzw. die in ibr zum Ausdruck
konimenden, zwischen den Molekiilen wirksamen Krifte allein
maflgebend seien.

Umgekehrt hielten Forscher aus RUHLANDS Schule weiter die
MolekiilgroBe fiir den allein oder doch ganz vornehmlich maB-
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gebenden Faktor, wobei die Beschrinkung der Wirksamkeit des
Ultrafilterprinzips auf den Bereich kleiner Molekiile nicht an-
erkannt wurde oder man sie doch nicht als wesentlichen Zug gelten
lieB. Vor allem wurde von dieser Seite nicht anerkannt, daB es die
Lipoidloslichkeit ist, die das Permeationsvermogen der Molekiile
vom Mol.-Vol. > 60 bzw. > 72 bestimmt.

Davsons und Danierris Einwéinde sind von COLLANDER
(1949—1954) abgewehrt worden. Den Einwinden der Anhinger
der extremen Ultrafilter-Theorie stehen die Befunde der verglei-
chenden Permeabilitiatsforschung entgegen. Die schon bei BARLUND
(1929, S. 93) und wieder bei HOFLER (1934a, b) und HOFMEISTER
(1935) aufgezéhlten Gegengriinde gelten noch heute. Man miifite
die Mehrzahl aller Befunde, z. B. schon die Existenz des von Rhoeo
seit altersher (DE VRiEs 1889) bekannten Glyzerintyps, aber auch
schon das im Plasmoptyseversuch zutage tretende Permeier-
vermogen des Methyl- und Athylalkohols, die bei so vielen Zell-
objekten schneller als das Wasser durchs Plasma dringen (OVERTON,
TorvoNEN 1934, ZEHETNER 1934), von methodischer Seite an-
greifen, d. h. diese gesicherten Befunde als Sekundéreffekte hin-
stellen, um sie der Ultrafilter-Theorie unterordnen zu kénnen. Das
ist nur einem kleinen Teil der Beobachtungstatsachen gegeniiber
versucht worden — nicht z. B. gegeniiber der rapiden Permeation
der lebensunschidlichen elektroneutralen basischen Vitalfarbstoffe
(Brillantcresylblau vom Mol.-Gew. 345,5, A.P. DANGEARD 1916 u. a.,
HorLER, URL u. Diskus 1956, S. 80). Liegen hier auch erst spar-
lich quantitative Bestimmungen vor, so haben doch COLLANDER,
LONEGREN u. ARHIMO (1943) gezeigt, dall die Permeationskonstante
der Neutralrotbase bei Allium-Zellen rund 20.000mal groBer ist als
die des Harnstoffs, womit die GroBenordnung festgelegt wird.

Bei BogENs (1956a, 1956¢, S. 242) gegen alle plasmometrische
Permeabilitdtsmessung generell erhobenem Einwand, dafl stéindig
bei der Protoplastenriickdehnung osmotische und nichtosmotische
Vorginge interferieren, brauchen wir hier nicht neuerlich zu ver-
weilen (vgl. oben S. 243 und HorLER u. URL 1958, UrL 1958).

Seit RUHLAND selbst Ultrafiltration und Lipoidlésung als wirk-
same Prinzipien anerkannt hat (RUHLAND u. HEILMANN 1951), werden
einseitige Erkldrungsversuche der Permeabilitdtsphinomene allein
aus einem der beiden Prinzipien kaum mehr Anhénger finden. Man
braucht wahrlich den Begriff der Ultrafiltration nicht umzudefinieren,
darunter etwa jede durch eine Plasmahautschicht erfolgende Filtra-
tion zu verstehen, um die Geltung des Ultrafilterprinzips zu retten.

Der Durchtritt geloster Stoffe durch das Plasma unter dem
Einfluf des Konzentrationspotentials, d. i. nach dem Fickschen
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Gesetz, erfolgt nicht nach zweierlei Mechanismen, sondern auf
zweierlei Wegen. Die alten Ausdriicke Lisungsweg und Poren-
weg konnten durch Lipoidlosungsweg und Wasserlgsungsweg,
kurz Lipoid- und Wasserweg, ersetzt werden. Ich ziehe iibrigens
den Ausdruck Porenwirkung dem Ausdruck Siebwirkung vor,
um nicht die Vorstellung zu priddestinieren, dafl allein eine zwei-
dimensionale, also etwa wenige Molekiilschichten dicke Plasma-
grenzschicht als ,,Sieb‘* wirken soll.

Die urspriingliche Vorstellung, dafi vermutlich wassererfiillte
Poren das Plasma bzw. die den Durchtritt limitierenden Plasma.-
schichten durchsetzen (BARLUND 1929, S. 107) und daB sie es sind,
die kleineren Molekiilen den Durchtritt in gewissem Ausmafle
gewdhren, ist von COLLANDER in jiingster Zeit eingeschrinkt
worden. Gestiitzt auf reiches neues Beobachtungsmaterial iiber die
Forderung kleinmolarer Glieder in homologen Reihen, hilt er zwar
als gesichert fest, dal} irgendeine Art von Molekiilsiebwirkung im
Spiele sein muf; allein es ,,s0ll damit aber durchaus nicht etwa
behauptet werden, dafl es sich um permanente, wassergefiillte
Poren in der Plasmahaut handeln muf. (Vgl. WARTIOVAARA 1942,
S. 981f.) Vielleicht geniigt allein schon die thermische Bewegung der
Lipoidmolekiile der Plasmahaut, um diesen Effekt hervorzurufen.
Worauf es aber hier in erster Linie ankommt, das ist die Fest-
stellung, daBl es offenbar Plasmahédute verschiedener Struktur
geben muf: in den meisten Fillen ist diese Struktur derart, dafl
Methylharnstoff schneller als Harnstoff permeiert, in anderen Féllen
dagegen derart, dafl Harnstoff schneller hindurchgeht‘‘ (COLLANDER
u. WIKSTROM, S. 244).

Dafl thermische Bewegung als Ursache geniigt, glaube ich
nicht; ich halte es nicht fiir plausibel, daf3 die Unterschiede ver-
schiedener Plasmen, die im Quotienten Meth/Ha ihren Ausdruck
finden, auf Unterschieden in der thermischen Bewegung der
Lipiodmolekiile in diesen Plasmen zuriickfithrbar wiren. Beim
Gentiana-Sturmiana-Typ entspricht doch die Porenpermeabilitit
fir Harnstoff im gegebenen physiologischen Zustand einer recht
bestindigen Eigenschaft der betreffenden Plasmen. Aber beim
Altern der Zellen und auch schon bei reversibel-vitalen, 6kologisch
bedingten Anderungen des Zustands konnen sich, bildlich ge-
sprochen, die Poren schlieBen und kann sich die Permeabilitit dem
»Normaltyp‘ ndhern (HOFLER 1949). In diesem Sinne spricht auch
viel noch unversffentlichtes Beobachtungsmaterial. Die Wirkung
von AuBenfaktoren auf ,,die Permeabilitit“, die vordem jahr-
zehntelang mit wenig Erfolg und oft mit ungeeigneten metho-
dischen Mitteln untersucht worden ist, 148t sich an geeigneten

Sitzungsberichte d. mathem.-naturw.Kl., Abt.I, 167. Bd., 5. Heft 21
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Zellsorten aus dem spezifischen Wechsel der Permeabilitétsreihen
erfassen.

Das Bild vom Offnen und Schliefen der Poren wird freilich
durch ndher prizisierte Vorstellungen zu ersetzen sein, wenn unsere
anatomische Kenntnis vom Plasmalemma, sich vervollkommnet.

Von Permeabilitiats-Anderungen, die sich aus verdnderter Gangbar-
keit der Porenphase verstehen lassen, seien angefiihrt:

Anderungen mit dem Entwicklungszustand: MarkLUND (1936) fand
an Klodea-Sprossen in Zellen junger Blittchen eine geringe Permeabilitit
vom Normaltyp, in jung erwachsenen Bldttern rapide Permeabilitéits-
steigerung, verbunden mit schnellerer Permeation des Harnstoffs, die die
Werte Met/Ha weit unter 1 sinken lief3, und nachher in #dlter erwachsenen
Blattern wieder schnellere Permeation des Methylharnstoffs und langsamere
des Harnstoffs; weitere Versuche bei COLLANDER u. WIKSTROM, S. 2428, Die
gleiche ,,altersgemiile Zonung*‘ hat PECKSIEDER (1947, S. 570, 599) an den
Stammchen einiger Lebermoose (Chiloscyphus u. a.) nachgewiesen. URL
(1951) fand bei Taraxacum rapiden Harnstofftyp (Met/Ha um 0,6) in jungen
aber bereits ausdifferenzierten Epidermiszellen vom oberen Stengelteil,
wobei allerdings zugleich auch die Lésungspermeabilitit von derjenigen
alterer Zellen aus der Stengelbasis wesentlich verschieden war. Die dlteste
Beobachtung solcher Art ist der von WEBER (1930, 1932a) entdeckte
Permeabilitdtsanstieg beim Funktionstiichtigwerden der SchlieBzellen; vgl.
REUTER (1955).

Von experimentell auslésbaren Permeabilitdtsanderungen, die plasmo-
metrisch faBbar sind, sind zu nennen: Vorplasmolyse in Zucker; sie wirkt
nach HuBER u. ScemipT (1933) und ScHMIDT (1936) fast nur bei den fir
Harnstoff hochpermeablen Plasmen hemmend und 148t langsam harnstoff-
durchléssige Plasmen fast unberiihrt. Ca-Zusatz zum Plasmolytikum
(KrEUZ 1941) setzt die Durchléssigkeit bei allen untersuchten Plasmen
herab, hemmt also nach KrEuz ,,beide Arten der Permeation, die Poren-
permeation aber wesentlich stidrker‘. In pu-gestuften Reihen der Plasmo-
lytika?®) findet RoTTENBURG (1943) die Permeabilitidt von der sauren nach
der alkalischen Seite meist zunehmend, hingegen abnehmend bei den zwei
von ihr gepriiften Plasmen, die dem rapiden Harnstofftyp angehéren
(Epidermis von Campanula trachelium und Gentiana austriaca). Ich fand
gleiches Verhalten in ausgedehnten (unverdffentlichten) Versuchen mit
Gentiana-Sturmiana-Epidermen; selbst Dauerwisserung 148t dort die
Permeabilitit fiir Harnstoff unter die fiir Methylharnstoff absinken. Die
erste Beobachtung solcher Art stammt iibrigens von BoceEN (1938, S. 559),
der an Epidermiszellen von Gentiana frigida feststellte, daB Vorbehandlung
mit 0,004 n NH,Q, die ansonsten rapide Harnstoffpermeabilitit ganz
bedeutend herabsetzt®.

8 Zum Gradienten der Harnstoffpermeabilitdt in der Lemna-Wurzel
vgl. die Diagramme bei PirsoN u. SEIDEL (1950, S. 439, 452).

® DrRAWERT (1948b) und ALCER (1956) deuten gleichartige Befunde
anders. Ich hoffe, dazu an anderen Orten ausfiihrlich Stellung nehmen zu
konnen.
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Der Lipoidlgsungsweg wird von allen permeierenden groBer-
molekularen Nichtleitern beniitzt. Die Mannigfaltigkeit der Per-
meabilitidtsreihen wire grundséatzlich zu verstehen, wenn man nicht
ein einheitliches Zell-Lipoid annimmt, sondern — wie HOBER und
WILBRANDT es taten — wechselnde, mit ungleichen Ljsungs-
fahigkeiten ausgestattete Zell-Lipoide fordert.

Dabei sind bisher freilich nur einige Dimensionen, in denen
die Eigenschaften der als L&sungsmittel wirkenden Plasmen
variieren, fabar geworden:

1. Saure oder basische Eigenschaften der Plasmalipoide
(CoLLANDER u. BARLUND 1933, HorMEISTER 1935, HOFLER 1936)
werden in Anspruch genommen zur Erklirung der Verschiedenheit
des Harnstoff- und Glyzerintyps bzw.amidophilen und amidophoben
Typs. Auch der von HorMmEISTER (1938) entdeckte, von LENK
(1953, 1956) in allgemeiner Verbreitung nachgewiesene Wechsel
der Permeabilitit derselben Zellplasmen vom Harnstofftyp im
Sommer zum Glyzerintyp im. Winter wird sich moglicherweise auf
solche Art interpretieren lassen.

2. Die absolute Lipophilie der Protoplasmen war in den
Permeabilitatsreihen, wenn diese als Verhidltnisreihen definiert
werden, noch nicht zum Ausdruck gekommen. COLLANDER hat in
seiner grundlegenden Studie 1954 zeigen konnen, dafl die drei zur
Familie der Characeen gehtrigen Algen, fiir welche vielgliedrige
Permeabilititsreihen vorliegen, sich in der absoluten GréBe der
Durchlissigkeit unterscheiden und dafl dies eben aus gréBlerer oder
kleinerer Lipophilie der Plasmen verstanden werdenkann (vgl. Abb.5).

Nach weiteren Dimensionen zur Anordnung der Mannigfaltig-
keit der Permeabilitdtseigenschaften verschiedener Plasmen ist zu
suchen. Eine Auswertung der reichen Erfahrungen aus jiingeren
Modellversuchen der finnischen Schule kann von anderer Seite wohl
nicht versucht werden und mufl CorLLANDER selbst iiberlassen
bleiben. — Auf die Sonderstellung des Plasmas gewisser (nicht aller)
Diatomeen (,,Zuckertyp‘‘) ist hier nicht einzugehen.

Doch soll hier ein Hinweis auf meine Auffassung vom Ort
des Penetrationswiderstandes im Protoplasten (vgl. Cor-
LANDER 1956b) nicht fehlen. Ich habe wiederholt die Auffassung
vertreten — die freilich der herrschenden entgegensteht und
starkem Widerspruch begegnen mag —, dafi die als Losungsmittel
in Betracht kommenden Plasmalipoide nicht auf die Hautschichten
beschriankt sind, sondern im Gesamtplasma vorhanden zu denken
sind. ,,Das Plasma besteht durch und durch aus einer zusammen-
hédngenden Phase mit lipoiden Losungseigenschaften, die von der
AuBlenoberfliche bis an die Innenoberfliche des Plasmaschlauches

21
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Permeationskonstanten (in em/sec.10?) in ihrer Abhangigkeit vom Verteilungs-

quotienten Olivenol/Wasser.

I Chara ceratophylla
IT Nitellopsis ( =Tolypellopsis) stelligera
III Nitella mucronata

reicht“ (1953a). Lipoidlgsliche Stoffe losen sich von auflen und
beniitzen den Lipoidweg bis an die Vakuole; dort treten sie nach
Mafligabe ihres Verteilungsquotienten hiniiber in den wifirigen
Zellsaft. — Es ist LEpPEscHKINS (1924) Verdienst, daB er vom
Standpunkt der damaligen Kolloidchemie die l6sende Lipoidphase
im Binnenplasma als homogene, nicht disperse Phase gekenn-
zeichnet hat. Es empfiehlt sich vielleicht, bei der Betrachtung der
auf dem Lipoidweg endosmierenden Verbindungen nicht so sehr
vom Permeationswiderstand als vom Permeationsvermogen
des Gesamtplasmas zu sprechen, seinem Verméogen, die Permeation
zu vermitteln. Dieses hingt ab vom relativen Losungsvermégen fiir
die Endosmotika, das durch die Permeationskonstanten bemessen
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wird, die in der Regel den Verteilungskoeffizienten O1/Wasser
symbat gehen.

Die Vorstellung, die die maBigebenden losenden Plasmalipoide
in die Grenzschichten verlegt, ist freilich historisch so fest ein-
gefahren, dal es den meisten schwer werden muf, sich von ihr zu
trennen. Dennoch liegen keinerlei Erfahrungen vor, die die Lokali-
sation erweisen. Durch Vitalfirbung laBt sich die Anwesenheit
losender Lipoide im Gesamtplasma zur Anschauung bringen (vgl.
7. B. HorLER 1953 b). Man wird dem stabilen Eiweil3-Lipoidkomplex
(DraAWERT), der das Binnenplasma aufbaut, die aktiven Losungs-
eigenschaften zuschreiben, die im Permeabilitétsverhalten der Zelle
zum Ausdruck kommen. Auch die modernsten elektronenmikro-
skopischen Zytoplasmauntersuchungen (STRUGGER 1957) lassen,
nach Erfassung der Cytonemata, Fasciculae und Asteroiden, das
Grundzytoplasma als elektronenoptisch homogene Phase bestehen.
Dieses wird als Losungsmittel in Anspruch genommen.

Die Léslichkeitstheorien der Permeabilitit finden erst dann
ihr reales anatomisches Substrat, wenn man Abstand nimmt von
der historisch iiberkommenen, durch Versuche in keiner Weise
gestiitzten Vorstellung, dafl die als Lipoidlosungsmittel in Betracht
kommenden Plasmaphasen in den Grenzschichten (die ja sogar als
wenige Molekiillagen dick gedacht werden) lokalisiert seien, und
dafiir das Gesamtzytoplasma in die Rolle des Losungsmittels
einsetzt.

Dagegen diirfte fiir die meisten kleinmolaren, den Wasserweg
(Porenweg) beniitzenden Diosmotika das Plasmalemma der Ort
stirksten Penetrationswiderstandes sein, wenn auch eine endgiiltige
oder verallgemeinernde Aussage in dieser Hinsicht verfritht wére.
Dafl das Wasser beim Durchtritt durchs Plasma nicht allein im
Plasmalemma und Tonoplasten, sondern im Gesamtplasma seinen
Widerstand findet, glaube ich (1949, vgl. 1950/1954) an einem
bestimmten Beispiel bewiesen zu haben.

Zum Abschlul noch folgender Hinweis. Man begegnet oft der
Meinung, die Lipoidfilter-Theorie sei bloB eine Modifikation der
alten OveERrTONschen Lipoidtheorie. Es ist hier der Ort, zu betonen,
wie sehr bei dieser modernsten Theorie auch das Ultrafilter-Prinzip
zur Geltung kommt. Ist doch die klassische Vorstellung von der
Semipermeabilitit des lebenden Protoplasmas heute dahin zu
modifizieren, daB} das Wasser und mit ihm alle kleinmolaren
Stoffe — zumindest bis zur GroBe des Formamids — durch alle
Plasmen relativ leicht permeieren, eben weil ihnen der Wasserweg
offensteht, der nicht gangbar fiir die groflermolaren Verbindungen
ist. Diese konnen — wo sichs um ,,passive’*, nach dem Fickschen
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Gesetz erfolgende Permeation handelt — nur nach MaBgabe ihrer
Lipoidléslichkeit das Plasma durchdringen. Mit dieser Erkenntnis
hat die OveErTONSsche Lipoidtheorie, wie bekannt, der Stoffwechsel-
physiologie ein neues Erklirungsprinzip gebracht, dessen reale
Geltung heute bewiesen ist. Das begriffliche Erbe der alten Semi-
permeabilitit aber hat die nur fiir die kleinen Molekiile bestehende
,,Poren‘‘-Permeabilitit des Protoplasmas ibernommen.
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