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nel sangue dei polli con sarcoma di Rous si trova 
un aumento del P proteico del plasma: l 'agente can- 
cerogeno, che qui circola sicuramente nel sangue, 
potrebbe essere rappresentato da una proteina fos- 
forata. 

La ricerca moderna dovrebbe essere indirizzata al.la 
separazione e precisa dimostrazione dell'agente della 
maligfiit~, dell'enzimoproteide riproducentesi con la 
cellula (FLASCHENTR'6,GER e BULLET). Non mancano 
tentativi a questo proposito ed io pure ne ho fatto uno ~, 
con resultato tut tavia  per ora incerto: io avevo prati- 
cato estrazioni acquose, in soluzione alcalina, di sar- 
comi da. benzopirene del ra t to;  e con questi estratti  
avevo ottenuto una volta un grosso tumore in un ratto. 
Tut tavia  si potrebbe obiettare che con gli estratti  si 

trasportato una traccia del potente agente cancero- 
geno, il benzopirene. Bisognerebbe dunque ripetere 
l 'esperimento su molti animali ed ottenere un trasporto 
in serie, escludendo la possibilit~ dell'aderenza di 
tracce dell'agente cancerogeno alle frazioni protelche 
deli'estratto. 

Lo studio del cancro pu6 essere considerato insomma 
come un problema di chimica fisica delle proteine. 
Questo indirizzo della ricerca ~ forse pih fruttuoso di 
tut t i  i numerosissimi lavori concernenti i processi os- 

t RoNDost, Tumori  ~,9, 143 (t943). 

sido-riduttivi (glicolisi, ecc.), i quali danno una indi- 
cazione sulla sorgente dell'energia nella cellula ma non 
dicono niente sul punto essenziale ossia sulla maniera 
con cut questa energia ~ utilizzata per costruire un 
edificio protoplasmatico abnorme. 

Rdsumd 
On met en 6vidence quelques caract~res qui font 

ressembler la canc6risation de la cellule ~. ce remanie- 
merit mol6culaire des prot6ines qui est connu sous le 
nom de d6naturation. En effet la r6action canc6rog&ne, 
ainsi que la d6naturation protdique, est une r6action 
~tout ou rien ~), elle est irr6versible et son 6tiologie n'est 
pas unique; en outre, darts la premiere aussi bien que 
darts la seconde, on a une augmentation de l'entropie 
du syst~me de m~me qu'une forte chaleur d'activation. 
On rappelle le ph~nom~ne de l'induction de la ddnatura- 
tion prot6ique et on admet l'hypoth~se que l'agent de 
la malignit6, ~voqu~ darts la cellule par l'influence de 
facteurs externes connus (hydrocarbures aromatiques, 
radiations p~n6trantes, parasites, etc.) ou inconnus, 
soit une sorte de produit de d~naturation comparable 

une virus-prot~ine endog~ne. On rapporte certains 
de ses caract~res pr6sumables, par exemple sa repro- 
duction pendant la multiplication cellulaire (il devient 
ainsi une acquisition permanente de la souche cellulaire), 
son lien intime avec les structures cellulaires, son as- 
sociation avec l'acide nucl~ique. La canc6rog6n~se, 
ainsi que la reproduction des virus-protdines e~ la /or- 
marion des anticorps, doit ~tre class~e parmi les syn- 
theses du type /~ ,~ductio'n anormage; elle est, on tons 
cas, un problbme de svnth~se prot6iqHe. 

Zur Wasserpermeabilitiit des Protoplasmas 
Von A. FREY-WYSSLING, Ziirieh 

1. Problemstellung 

In der Zytologie spielt die Semipermeabilit~t der 
Plasmagrenzschichten, d .h .  der Untersehied ihrer 
Durchl~ssigkeit ftir Wasser und gel~ste Stoffe, eine 
grol3e Rolle; denn hievon h~ngen alle osmotischen Er- 
scheinungen, wie Turgorschwellung, Plasmolyse, De- 
plasmolyse, Plasmoptyse usw., ab. Trotz der zentralen 
Stellung dieses Problems gibt es im ausgedehnten 
Schrifftum fiber die Permeabilit~tserscheinungen keine 
quanti tat iven Angaben, die gestatten wiirden, die 
Permeabilit~t ftir gel6ste Molekiile und fiir Wasser 
pkysikaliseh einwandfrei miteinander zu vergleichen. 
Dies riihrt daher, weft als Ursache fiir den Stoffdurch- 
tr i t t  Konzentrationsunterschiede, fiir den Wasser- 
durchtrit t  dagegen osmotische Druckunterschiede an- 
genommen werden. 

Als Folge hiervon haben die Permeationskonstanten 
ganz versehiedene Dimensionen, je nackdem es sick 
um den Durehtri t t  yon Wasser- oder anderen Mole- 
ktilen handelt, Die Konstanten fiir die Stoffpermeation 
geben an, wie viele Mole beim Konzentrationsunter- 

schied 1 Mol pro Volumeinheit in der Zeitein~xeit 
durch die Fl~icheneinheit durchtreten; hieraus ergibt 
sich die Dimension L~nge/Zeit, z .B .  #~. min-1; diese 
Konstanten sind sehr klein, sic werden daher h~ufiger 
in c m . h  -1 angegeben. Bet der Wasserpermeation ist 
die Durchtrit tskonstante jedoch definiert als das 
Volumen Wasser, das bet 1 Atmosphiire osmotischem 
Druckunterschied in der Zeiteinheit dutch die Fli~chen- 
einkeit durcktr i t t ;  das ergibt die Dimension L~nge/ 
Druck-Zeit ;  allgemein werden diese Konstanten in 
#, Arm. -1- min "-1 ausgedrficktk Bet der Wasserpermea- 
bilitiit geht man yon der wohl falschen Vorstellung aus, 
dab es sick um einen FiltrationsprozeB handle, bet dem 
die Wassermoleki~le vom osmotischen Druck dutch 
die semipermeable Haut  gepreBt werden. Nicht alle 
Zytologen sind jedoch v o n d e r  Richtigkeit dieser An- 
nahme ganz fiberzeugt, denn JAcoBs und STEWART * 

1 FREY-WYSSLING und F- REEHENBKRG-ERNST, ~]ber die VVasser- 
permeabilit~lt der Epithelzellen yon Hydathoden,  Flora .*7, 193 
(1943). 

II JACOBS und STEWART, A simple method for the quant i ta t ive 
measurement  of cell permeability, J, cell. eomp. Physiolog). I, 75 
(19ai). 
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schreiben z.B., die Wasserpermeabilit/it sei im Ge- 
gensatz zur Stoffpermeabilit/it ,more nearly)) propor- 
tional dem osmotischen Druck. Und WARTIOVAAB.A 1 
berechnet ffir die besonders gtinstigen Zellen der 
Characee Tolypellopsis erstmals eine Wasserpermea- 
tionskonstante in cm.h- 

Alle fibrigen Angaben in der Literatur 2 geben jedoch 
die Wasserpermeabilit~it in den oben erw/ihnten Filter- 
konstanten an. Die Permeationskonstanten fiir gel6ste 
Stoffe sind dagegen de]] Diffusionskonstanten ver- 
gleichbar. Man kann deshalb in keinem Falle angeben, 
wievielmal schneller ein Wassermolekiil durch das 
P|asmalemma wandert als irgendein anderes Molekfil ; 
denn das Filterpotential beruht auf Druckunterschie- 
den, das Diffusionspotential dagegen auf Konzen- 
trationsunterschieden. 

Wenn man daher einen einwandfreien Vergleich 
zwischen Wasser- und StoffpermeabilitiLt durchftihren 
~'ill~ muB man die beiden Wanderungen vom gleichen 
Ges4chtspunkt aus betrachten. Da die Permeations- 
erscheinungen sicher Diffusions- und keine Druck- 
filtrationsvorg/tnge sind, mfissen wir bei unseren Be- 
trachtungen analog zur Stoffkonzentration den Gehalt 
eines bestimmten Volumens an Wasser als ,Wasser- 
konzentration,~ betrachten. 

2. lVasxerkottzenlratiutt 

Bekanntlich gclten (tie klassischen VAN 'T H(nr~'- 
schen Gesetze nur fiir verdfinnte L6sungen. Die Kon- 
zentrationen, did bei Permeationsversuchen verwen- 
det werden, liegen alle welt aul3erhalb des Gtiltigkeits- 
bereiches der osm0tischen'Gesetze. Dies trifft insbe- 
sondere zu, wenn man Versuehe in Mischreihen yon 
Alkoholen, Glykolen, Glyzerin usw. mit Wasser an- 
stellt. Arbeiten wir z. B. mit einer 10volummolaren 
Methylalkoholl6sung in Wasser, so nimmt der Methyl- 
alkohol (e= 0,79) 40,5 V% der Mischung ein; in einer 
iiquimolaren Glyzerin-Wasser-L6sung beansprucbt das 
Glyzerin (o=1,26) dagegen 73 V% der Mischung. 
Nach der osmotischen Theorie mtiBte nun eine pflanz- 
liche Zelle mit sehr wiisserigem Zellsaft (anniihernd 
100 V% Wasser) an die beiden L6sungen gleich schnell 
Wasser abgeben, well der Unterschied der osmotischen 
Drucke zwischen Zellsaft und AuBenl6sung in beiden 
F~llen 10 Molen entsprechen wfirde. Wie Abb. 1 zeigt, 
dfirfte dies jedoch vom Standpunkt der Diffusions- 
theorie aus keineswegs der Fall sein, denn in der Gly- 
zerinl6sung sind pro Volumeinheit soviel weniger 
Wasserteilchen vorkanden als in der Methylalkohol- 
16sung, dab das Diffusionspotential ftir Wasser zwi- 
schen Zellsaft und Glyzerinl6sung sicher grSl3er ist als 

I V. WARTIOVAARA) 3"ht~ permeability of 7"olypellopsis cells for 
heavy water and methyl alcohol, Aeta hot. fennica :J4, 1 (l.q4.1). 

2 I)^vsoN alld DANIEI.L], The perrneability of natural n]eml)rat}es, 
p. 117, Cambridge, University Press 19'l.q. 

zwischen Zellsaft und Methylalkoholl6sung. Es ist 
nicht einzusehen, warum Glyzerin- und Methylalkohol- 
molekiile nach MaBgabe der AuBenkonzentration in 
die Zelle hineindiffundieren sollen, das Wasser aber 
nicht nach dem gleichen Prinzip austreten soil. Wir 
k6nnen sagen, im ersten Falle besteht innerhalb und 
auBerhalb der Zelle ein Konzentrationsunterschied 
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des Wassers yon 40,5 V%, im zweiten dagegen yon 
73 V%. Dementsprecltend wird das Wasser unter 
iibrigens gleichen Bedingungen (keine VerRnderung 
des Plasmagels) ill] zweiten Fa]le schneller aus der 
Zelle austreten als im ersten. Wit wollen daller ftir un- 
sere konzentrierten L6sungen die Wasserpermeabilitfit, 
wie dies bei der Stoffpermeabilitiit geschieht, den] 
Konzentrationsunterschied proportional setzen. Die 
Konzentration soll j edock nickt wie tiblich in Gewichts- 
prozenten oder Molen pro Volumeinheit ausgedrfickt 
werden (Dimension g/cm s oder Mol/cm*), sondern 
in Volumprozenten (cm3/cm~), da diese das Mischver- 
h~ltnis der verwendeten L6sungen in einfachster 
Weise wiedergeben. Die Konzentration in Volum- 
prozenten l~iflt am besten erkennen, dab die Misch- 
bestandteile physikalisck gleichwertig sind, wie dies 
ffir Mischungen von Fliissigkeiten ohne weiteres ein- 
teuchtet: der Alkohol ist im Wasser mid das Wasser 
in] Alkohol gel6st. 

Auf Grund dieser Vorstellung dtirfen wir nun an- 
nehmen, daB bei Permeationsversuchen das Wasser 
nach gleichen Prinzipien aus der Zelle herausdiffun- 
diert, wie der zu prfifende Stoff eintritt, Es wird also 
eine gegensinnige Diffusion stattfinden. 

3. Gegensinnige Permeation 

Zur Berechnung der gegensinnigen Diffusion <<ein- 
tretender Stoff,> gegen ~austretendes Wasser)> geken 
wir yore FIcKschen Diffusionsgesetz aus, naclx welckem 
die in der Zeit dt dutch eine Membran tretende Stoff- 
menge dm proportional dem Diffusionskoeffizienten D, 
der zur Verfiigamg stehenden Oberfl~iche q, dem Kon- 
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zentrationsunterschied A C und umgekehrt propor- 
tional der Membrandieke As ist: 

AC 
dm = D . q -A-i- dr. 

AC/As ist das Konzentrationsgef~lle; bei den Per- 
meationsversuchen ist dieses Gef~lle leider unbekannt, 
weil man nicht weiB, welche Dieke das Plasmah~utchen 
besitzt, das ffir die PermeationsvorgRnge maBgebend 
istL Man nimmt daher die unbekannte Membrandieke 
As als konstant an und fiihrt ffir D/As als neue Kon- 
stante die Permeationskonstante P ein*. Die Permea- 
tionsgleiehung lautet dann 

dm = P .  q ( C -  x) dr. (1) 

C ist die konstante Konzentration des permeieren- 
den Stoffes auBerhalb und x die variable Konzentration 
innerhalb der Zelle. Da bei tierischen Zellen die 
Binnenkonzentration wegen der Wechselwirkung zwi- 
schen Plasma und eingetretenem Fremdstoff (Plasma- 
quellung, Stoffwechsel) nicht leicht angegeben werden 
kann, wollen wit uns pflanzliche Zellen mit ihren gro- 
13en Vakuolen vorstellen (Abb. 2) ; der ZeUsaftraum soil 
so groB sein, dab er praktisch das ganze ZeUvolumen 
ausmacht, so dab das Plasmavolumen vernachl~issigt 
werden kann. 

In der Permeationsgleichung (1) kommen zwei yon 
der Zeit abh~ngige Variable dm und x vor; diese k6nnen 
auf eine Variable reduziert werden, wenn wir beide 
Seiten der Gleichung dutch das Zellvolumen v 0 divi- 
dieren. Wit erhalten dann dm/v 0 = dx, d.h. die Konzen- 
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Abb. 2. Gegensinnige Diffusion durch den Plasmabetag einer pflanz- 
lichen Zelle. Px Permeationskonstante des eindringenden Stoffes, 
Ps  Permeationskonstante des austretenden Wassers. WAhrend bei 
freier Diffusion die gegensinnige Wanderung dutch  eine lKonstante 
(Diffusiohskonstante D) eindeutig gegeben ist  (z. B. Sauerstoff in 
$tickstoff und umgekehrt) ,  verursaeht  eine sehwer durchl~issige 
Hau t  Bremseffekte, die fiir verschiedene Stoffe ungleich ausfallen. 

a wandernde Stoffmengen in Konzentrat ionen C und x ausgedriickt; 
b wandernde Stoffmengen in relativen Volumina V und y ausge- 

drfickt, 

trations/inderung im Zellsaft in der Zeit dr, und q/v o = Q, 
d. h. die Oberfllichenentwicklung der Zelle: 

dx = P .  Q ( C -  x) dr. (2) 

Diese Permeationsgleiehung (2) ist yon groBem In- 
teresse, weil sie uns zeigt, dab die Konzentrations- 
iinderuiag dx in der Zelle nieht yon der Zelloberfl~tehe q, 

1 FR. BAcHMANN, Zur Analyse yon Permeabiliti i tsmessungen, 
P lanta  (Berlin) 30, 224 (1939). 

2 COLLANDER und  BXRLUND, Permeabili t~tsstudien an Chara 
deratophylla, Aeta bot, fenniea 11, 1 (1933). 

sondern yon der Oberfl~chenentwicklung (Zellober- 
fl~che/Zellvolumen) abh~tngig ist. Bei gleicher Zell- 
oberfi~tche q werden daher die Permeationsvorg~inge 
bei kugeligen Zellen langsamer verlaufen als bei aniso- 
diametrischen Zellen ] Ebenso ist sofort ersichtlich, dab 
die Permeationskonstanten P die Dimension L~nge/ 
Zeit (cm-h-1 oder # .  rain -1) besitzen; sie unterscheiden 
sich also von den Diffusionskonstanten D, denen die 
Dimension Zeit/Fl~che (meist in Tag- cm -* angegeben) 
zukommL 

Die Gleichung (2) erlaubt, den gleichzeitigen Durch- 
tritt yon zwei Stoffen durch eine Membran in gegen- 
s~itzlicher Richtung folgendermaBen darzustellen: 

dx~= i%Q ( G -  xl) dt 
- d x , =  P,Q ( x , -C , )  dr. (3) 

Hiebei bezieht sieh die erste Gleiehung auf den ein- 
tretenden Stoff 1 (Permeationskonstante PI) und 
die zweite auf das austretende Wasser, das als aus- 
tretender Stoff 2 (Wasserpermeationskonstante P2) 
betraehtet wird. 

Um eine einfaehe Beziehung zwischen den AuBen- 
konzentrationen C x des Stoffes 1 und C 2 des Wassers 
zu schaffen, fiihren wir die relativen Volumina ein 1. 
Zu diesem Zwecke denken wir uns die Konzentrationen 
in g/Volurneinheit umgereehnet und dividieren beide 
Seiten der Gleiehungen durch die Dichte des diffun- 
dierenden Stoffes. Die festen relativen Volumina der 
AuBenl6sung wollen wir als V x and V 2 and die varia- 
blen relativen Volumina der Binnenl6sung aIs y~ und Y2 
bezeichnen. Die Gleichung (3) geht" dann fiber in 

dyl= P~Q (V~- y~) dt 
(4) 

dYz= P2Q (V2-  Yz) dr. 

W~thrend die Permeationskonstante P nach (1) de- 
finiert ist als die Stoffmenge in Mol (oder g), die die 
FIRcheneinheit des Plasmah~utchens bei der Kon- 
zentrationsdifferenz yon 1 Mol (oder 1 g) pro Volum- 
einheit* in der Zeiteinheit durchwandert, oder nach (2) 
angibt, welche Konzentrations~nderung der Zellsaft 
einer Zelle yon der Oberfl~ehenentwieklung I bei einer 
Konzentrationsdifferenz yon 1 Mol (oder 1 g) pro 
Volumeinheit in der Zeiteinheit erf~hrt, so kommt 
ihr nun nach (4) noch eine dritte Bedeutung zu: die 
Permeationskonstante P ist das MaB ffir 4ie relative 
Volumver~nderung, die eine Zelle von der Ober- 
fl~chenentwicklung 1 in der Zeiteinheit erleidet, wenn 
der Unterschied der relativen Volumina des perme- 
ierenden Stories auBerhalb und innerhalb der ZeUe 1 
betr~tgt. Experimentell bedeutet die zuletzt genannte 
Definitionsbedingung, dab man eine Zelle, deren Zell- 
saft frei vom permeierenden Stoff ist (y= 0), in den 

I A. FREY-WYssLING, Die Turgorschwankung bei Permeabili- 
t~tsversuchen, Gedenkschrift fiir G, SEss ,  Naturf.  Ges. Basel 1945, 
S. 330. 

2 COLLANDER und B.~RLUND wlihlen Ms Volumeinheit cm 3 s ta t t  1, 
als Fl~cheneinheit cm "~ und als Zeiteinheit die Stunde, 
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reinen Stoff (V= 1) taucken miigte; dies ist nur bei 
flfissigen Stoffen denkbar und wtirde zu Ver~tnderungen 
der PlasmapermeabilitSt, d.k.  also yon P fiihren. 
Die Gleichung (4) ist daher ftir die Definition tier 
Permeationskonstanten nicht gerade geeignet, trotz- 
dem man sich in der Zytologie hiiufig mehr ffir die 
Volumver~tnderungen der Zellen als ffir die Kon- 
zentrationsiinderungen im Zellsaft interessiert. 

Die Integration des Gleichl~ngspaares (4) ergibt 

Hiebei bedeuten yx bzw. Yz die relativen Volumina des 
eindringenden Stoffes und des Wassers im Zellsaft 
nach der Zeit tund  vx bzw. v~ die relativen Volumina 
im Zeltsaft zu Beginn des Permeationsversuckes 
(t=0). Nekmen wir an, der Zellsaft enthalte nichts 
vom Stoffe 1, und auBerdem sei er eine verdtinnte 
L6sung, wie er bei Sfil]wasseralgen vorkommt, so dab 
sein Stoffgehalt gegentiber dem der AuBenl6sung in 
erster N/ikerung vernachlfissigt werden kann; dann 
betragen vx= 0 und v,--1 (100 V% Wasser), und die 
Gleichungen vereinfachen sick zu 

yl=Vx (1 -e  -P,9~) 

y.,=l~ (1 + ~ .e-'"A"). (5) 

Die relativen Volumina YI bzw. )-'2 streben also ex- 
ponential jenen yon V x und l '  2 in der AuBenl6sung zu, 
erreichen diese aber erst nach sekr langer Zeit (t=c~). 
Bevor das Gleickgewicht eingetreten ist (t = oo), bleibt 
Yl um ein negatives Zusatzglied kleiner als Vt und yo 
um ein positives Zusatzglied gr6Ber als V v 

Vor dem Versucke betrug das relative Volumen 
der Zelle v~+vz=l, und nach eingetretenem Dif- 
fusionsgleickgewickt ist dieser Zustand wiederum er- 
reickt : V~ + ~ =  1. W~ikrend der Permeation ergeben 
sick jedock Volumschwankungen, denn die Summe 
der beiden Gleiehungen (5) ist nictlt mekr 1, sondern 
betrSgt 

Yt+ Y~---- 1 --l'; (e -p'Ot --e-P,O~) . (6) 

Je nackdem die Wasserpermeabilit~it P2 gr6Ber oder 
kleiner als die Stoffpermeabilit~it P1 ist, findet eine 
vorfibergehende negative Volumschwankung (Tur- 
gorsenkung, schlieBlich Plasmolyse) oder eine positive 
Volumschwankung (Turgorsteigerung oder sogar Plas- 
moptyse) statt. 

Um Gleichung (6) anwenden zu k6nnen, mfissen die 
Konstanten ffir die Wasser- und die Stoffpermeabili- 
tat gleick definiert sein. Dies trifft jedock, wie ein- 
leitend ausgefiihrt worden ist, in der kerrschenden 
PermeabilitStslehre nicht zu, da man zur Kennzeich- 
nung der Wasserdurchl~issigkeit des Plasmas iiblicker- 
weise yore osmotischen Drucke statt yon der Dif- 
fusionsgteichUng ausgeht. Es stehen daher in der Li- 
teratur (mit Ausnahme des yon WMn'mV:~ARa be- 

rechneten Beispiels) keine P2-Werte zur Verfiigung. 
Dieser Mangel kann mit HiKe der Gleichung (6) be- 
hoben werden, da sic bei bekannter Volumanderung 
tier Zelle die Wasserpermeationskonstante 1½ aus der 
Stoffpermeationskonstanten P~ zu berechnen ge- 
stattet. 

4. Die Permeationskonstante liir Wasser 
In Abb. 3 ist die reIative Volumzunahme der Zelle 

durch den Stoffeintritt yt und die relative Volum- 
abnakme durck den Wasseraustritt Y2 nach (5) g-ca- 
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Abb. 3, Volunaschwankung der  Zelle in e iner  bin/iren 1.65un~-, 
Abszisse:  Zeit t, in Mimtten;  T---- StoBzeit. 
Ordina te :  re la t ive  Volumina y. 

l ' t  = re la t ives  Volmnen des  gel~sten Stoffes I i m  AuBetlnlcdittnl 
I ' i  = re la t ives  Volumen des  Wassers  [ I 't + I'~ = 1 
Yl ~ re la t ives  Vohllllen des  e inge t rc tenen  Stoffes I i m  Zcllsat't 
>'2 = re la t ives  Volumen des  Was~?rs J .v t -r- y._,# 1 
~'1 -I-YZ ~ Zel ivolumen;  A V = 1 - (Yl + Y.~) = Voltmmbnahme.  

phisck dargestellt, unter der Annahme, dab eine 
Charazelle von tier Oberfi/ichenentwicklung 25 cm -1 
ill eine L6sung mit 80 V% Wasser getaucht werde und 
dab Pt 1 cm. h -I betrage und P2 12mal gr613er sei. Die 
beiden Kurven y~ und 3', streben beide asymptotisch 
dem Gleichgewichtswerte V~ bzw t" 2 zu. Wichtig ist, 
dab Y2 entspreckend dem gr6Beren Exponenten P., 
stiirker gekrtimmt ist. Die Zelle erleidet darer anfangs 
einen starken Volumverlust, der nachher durch den 
Stoffeintritt wieder ausgeglichen wird. Diese Volum- 
schwankung ist durch die Kurve 3'i+ y.2 clargestellt. 
Es handelt sick um eine Minimumkurve. die erst steil 
abf/illt und dann langsam aufsteigend die Volum- 
schwankung wieder ausklingen l~il3t. Die kurze Zeit, 
die verl/iuft, bis die Zelle maximal entspannt oder ge- 
schrumpft ist, soil als StoBzeit T bezeicknet werden. 
Sie ist durck den Umkel'trpunkt der Volumkurve 
Yi + Yz gegeben und kann aus Gleichung (6) bestimmt 
werden, wenn man das Minimum jener Funktion 
durch Ableitung berechnet. Man erh~ilt dann 

p ~ .  e -~' ,o  r = t : , .  e - p ' ¢  r .  (7) 

Wenn es gelingt, T experimentell zu messen, kann 
man bei bekanntem O und P~ die Wasserpermeations- 
konstante P~ ermittetn. 1)a P~ nickt explizite ausge- 
driickt werden kann. eignet sick hiezu am besten ein 
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graphisches Verfahren. Ein solches ist durch die 
logarithmierte Gleichung (7) 

QTP 1- In Px = QTP~- In Pz (8) 

erm6glicllt, wie dies in Abb. 4 zur Darstellung gelangt 
ist. Die Differenz QTPx--ln Px ist gegeben, die Dif- 
ferenz QTP=-ln Pz dagegen gesucht. Man findet sie 
dort, wo der dutch P1 gegebene Abstand der Geraden 

QTP 

i triP 

i 

~ bb.4.Graphisehe Bestimmungder Was~'rpermeationstmnsianten P~. 
Al~szisse: Permeationskon.~ian~o 1'. 
Ordinate: QTP-  In 1'. 

0 ()berflfioht.tmntwiclduaxg der Zelle, Y' Stotlzeit (Ptamnolysezeit); 
1~ bckannt~ Permeationskoustante eines cindringenden Stoffcs; 
1' 2 unbekannte Penncationskonstante des Wasscrs. 

QTP von der gekrtimmten Kurve des nattirlichen 
Logarithmus In P in gleicherGrSl3e zum zweiten Male 
auftritt .  

Die Anwendung dieser Methode ist sehr einfach, 
well die Logarithmenkurve ftir Versuche an Zellen 
mit verschiedener Oberfl/ichenentwicklung Q oder bet 
der Verwendung yon Stoffen mit verschiedenen StoB- 
zeiten T gleichbleibt. Bet der Ausfiihrung yon Ver- 
suchsreihen iindert sicb. daher nu t  die Neigung der 
Geraden QTP, und das zu Px geh6rende *02 kann nach 
Einzeichnung dieser Geraden sofort abgelesen werden l 

Das Verfahren soil an folgendem Beispiel erlitutert 
werden: COLLASDEg und B)tRLUND haben an den Rie- 
senzellen yon Chara ceratophylla, die mehrere Kubik-  
millimeter groBe Vakuolen enthalten, durch Analyse 
des Zellsaftes die Permeationskonstanten zahlreicher 
Nichtelektrolyte bestimmt. Ferner beobachteten sie, 
dal3 Charazellen in Methylalkohol-Wasser-Gemischen 
erst rasch schrumpfen und sich dann wieder ausdehnen. 
Die yon ihnen ver6ffentlichten Volumkurven stim- 
men mit der theoretischen A V-Kurve yon Abb. 3 tiber- 
ein und lassen eine StoBzeit T yon etwa ~6 Minute ab- 
sch/itzen. Die Oberfliichenentwicklung der verwende- 
ten zylindrischen Zellen wird mit 32,3 cm -~ ange- 
geben und der Permeationskoeffizient ffir Methyl- 

alkohol als ~0,99 cm .h -1 gefunden. Aus diesen Daten 
errechnet man ftir die Wasserpermeationskonstante 
P ~ 1 5 , 7 ;  d .h .  die Wasserpermeabili.tiit der unter- 
suchten Zellen ist maximal 17mal gr6Ber als die Per- 
meabilitiit ftir Methylalkohol. 

Der gefufldene Weft yon P2 ist ungenau, da von 1' 1 
nut  ein Minimalwert bekannt und die Zeit T bloB gc- 
sch~itzt ist. Trotzdem dtirfte er dem wahren Sach- 
verhalt n~her kommen, als der P~-Wert, den WARTIO- 
VAARA aus den Messungen yon PALVA l an der nah- 
verwandten Characee Tolypellopsis stelligera berechnet 
hat. E r  bentitzt dazu die Halbwertszeit, d.h. die Zeit, 
bis die Hiilfte des im Zellsaft vorhandenen Wassers aus- 
getreten ist, und findet 0,43 cm. h- 1. Dieser Pz-Wert ist 
sicher zu klein, weft er niedriger als die P1-Werte der 
Tolypellopsis yon 1,7 cm .h  -1 ffir Methylalkohol und 
von 1,6 c m . h  - t  ftir schweres Wasser ausf~illt. Nach 
den Beobachtungen yon COLLANDER und BXRLUND 
ist die Permeabilit~it der untersuchten Chara ftir Was- 
set jedoch grSBer als ftir Methylalkohol. WARTIOVAARA 
macht die Verdiinnung in der Zellumgebung durch das 
austretende Wasser dafiir verantwortlich, dab der 
l~-Wert  aus den Messungen yon PALVA ZU klein ge- 
funden wird. Bet unserer Bestimmungsmethode ver- 
mindert diese Verdtinnung des Plasmolytikums in der 
ZeUumgebung nicht nur  den Vorgang des Wasser- 
austritts, sondern gleichzeitig auch jenen des Stoff- 
eintritts;  es dtirfte deshalb eine gt,wisse Fehlerkom- 
pensation stattfinden. 

Die gefundenen Wasserpermeationskonstanten I'., 
geben, wie oben ausgeftihrt worden ist, nach (4) die 
relative Volum~inderung einer Zelle unter den Be- 
dingungen Q = 1 und V,= y, = 1 an, oder nach (3) die 
Anderung des Wassergehaltes des Zellsaftes in g/era 3, 
wenn tier Konzentrationsunterschied 1 g Wasser/cm a 
betr/igt. Dagegen ist es nicht mSglich, die Konzentra- 
tionen in Mol/Volumeinheit umzurechnen, weil wir 
nicht wissen, ob einzelne H,O-Motektile oder Assozia- 
tionen -con mehreren Wassermolekiilen wandern und 
das Molekulargewicht der diffundierenden Teilehen 
daher nicht bekannt ist. Es ist ein Vorteil des I-tier vor- 
geschlagenen Ermittlungsverfahrens, dab tiber den 
unbekannten molekutaren Zustand des Wassers keine 
Voraussetzungen gemacht werden miissen. 

5. Die Stopzeit 

Unsere Bestimmungsmethode erlaubt, neben der 
Berechnung yon I72 die Ver/inderlichkeit der Per- 
meationskonstanten bet Anwendung von Konzen- 
trationsreihen festzustellen. Nach (7) und (8) ist die 
StoBzeit yon V 1 und damit yon der Konzentration der 
verwendeten Auflenl6sung unabh~gig ,  d. ix. sie sollte 
ftir jeden permeierenden Stoff und nattirlich auch fiir 
Wasser eine charakteristische GrSBe sein. Falls man 

1 p. PALVA, Die Wasserpermeabilit~it der Zellen yon TolypHlopsis 
sttlligera, Protoplasma 3~, ~65 (19R9). 
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daher in verschieden konzentrierten L6sungen ver- 
sckiedene Stoflzeiten T findet, muB sick die Permea- 
bilit~it ver~indert haben. 

Bei dem erw~ihnten Versuche mit Chara ceratophylla 
l~Bt sick flit 2 Mol Metkylatkohol (Vt=0,081) ale 
Auf3enmedium fiir T ½ Minute abschi~tzen, fiir 4 Mol 
Metkylalkohol (V~=0,162) dagegen ½ MinuteL 
Nimmt man an, P1 sei unverAndert 0,99 cm.k  -1 ge- 
blieben, so erkiilt man nun fiir P2 9,3 cm.h  -1, d.h. die 
Wasserdurckliissigkeit des Plasmas w~.re yon 16,7 um 
fast die HAlfte auf 9,3 abgefallen! Eine solcke Ver- 
dichtung des Plasmah~iutchens dutch Metkylalkohol 
k6nnte man sich gut vorstellen. 

Durch weitere Zunahme yon T (steilere Gerade 
QTP in Abb. 4) k6nnte P2 schlieBlick gleick oder sogar 
kleiner als P~ werden. Die charakteristiscke Eige n- 
ttimlichkeit der Plasmoptyse ist jedoch ibx rascher, 
explosionsartiger Eintritt. Die StoBzeit T muB deskalb 
kurz bleiben. Es ist daker wakrscheinlich, dab sich 
bei der Verwendung yon Plasmoptysegemischen nicht 
nur die Wasserpermeabilitiit Pa, sondern gleichzeitig 
auck die Stoffpermeabilit~it in gegenliiufigem Sinne 
ver~indert. 

Vermuflick sind die Permeations<~konstanten, viel 
ver~inderlicker, als man in der Literatur im aUgemeinen 
annimmt. 

6. Plasnwlyseversuch¢ 
Leider gibt es wenige Objekte, an denen man die zur 

Messung yon kurzen StoBzeiten zu verfolgenden Vo- 
lumsckwankungen so gut beobachten kann wie bei 
den Characeen. Dagegen bietet die Umkehrung der 
Plasmolyse zur Deplasmolyse, die in permeierenden 
Medien (Glyzerin, Harnstoff usw.) bei beliebigen Zellen 
verfolgt werden kann, ideale Bedingungen zur Mes- 
sung der Zeit T, die dann die Plasmolysezeit vorstellt. 
Sie muB nach (7) yon der Konzentration des verwen- 
deten Plasmolytikums unabh§~ngig sein. 

Bei Plasmolyseversuehen muB man vorerst aUer- 
dings feststellen, ob es erlaubt ist, v~= 1 zu setzen, wie 
dies bei der Ableitung yon Gleiehung (5) geschehen ist. 
Es bietet keine Sehwierigkeit, v2 und eventuelI aueh 
vx in den Gleiehungen beizubehalten, nur wird dann 
die graphische Bestimmungsmetkode etwas kompli- 
zierter. Die ikr zugrunde liegende Gleickung wiirde 
lauten: 

QTPx-ln (r~-Vl) Px=QTP,- ln  (v,-l~) P , .  (8a) 

Da in der ZeIle auBer Wasser (v,) und dem zu prii- 
fenden Stoff (vx) noch andere gel6ste Stoffe vorkom- 
men, ist in der Regel v~+vz%l und aneh nicht --~1. 
Falls die AuBenl6sung ein Mehrstoffgemiseh ist, gilt 
auch fiir VI+Vztl.  In (8a) heben sich daher Vl -v  t 
gegen v z -  Vz nicht heraus, und das hat dann zur Folge, 
dab die Plasmolysezeit konzentrationsabh/ingig wird. 

x Laut brieflieher Mitteilung von Prof. COLLANDER betrug bei 
dem erw~hnten Versuehe T fiir 2 Mol CH~OH wcniger als 30 Sekun- 
den, fiir 4 Mol CH~OH lag T dagegen zwlschen 15 und 45 Sekunden! 

Eine zweite Schw:'erigkeit ergibt sich daraus, dab 
die Oberfl~icheuentwicklung Q einer plasmolysierenden 
Zelle eine Funktion der Zeit ist. Bei unseren bisherigen 
Betrachtungen durften wir annehmen, dab Q in erster 
N~i]~erung konstant bleibe. Ftir Plasmolyseversuche 
muB iedock der Ver~nderlickkeit yon Q Rechnung ge- 
tragen werden. 

Fiir eine kugelige Zelle betr~gt Q = 3/r; da nun r 
zufolge des Stoffeintritts w~ichst und wegen des Was- 
seraustritts zugleich schwindet, ergibt sick fiir 

3 

Da bei cter Plasmolyse der Stoffeintritt viel kleiner 
ist Ms der Wasseraustritt, soll in erster N~iherung 
Yx "~ 0 gesetzt werden. Dann ergibt sich flit (4) 

dy2 3Pj (Vj- y~) 
dt ~ 'r ~ / ~  (4a) 

Diese Gleichung ist integrierbar 1. Es ergibt sich je- 
doch ein so komplizierter Ausdruek, dab nieht leicht 
mit ibm gearbeitet werden kann. 

Gtinstiger liegen die Verh/iltnisse fiir zylindrisehe 
Zellen. Ftir jene betr~igt die Oberfliichenentwicklung 
unter Vernachliissigung der Endfliichen Q = 2/r. Sie ist 
somit unabhiingig yon der L ~ g e  der Zelle. Wenn sick 
also der Protoplast zusammenzieht, bleibt seine Ober- 
flfichenentwicklung konstant, solange seine EndflSchen 
im Vergleich gum Zylindermantel klein bleiben. Ferner 
liigt sick die Volumlinderung, wie dies yon plasmomet ri- 
schen Messungen nach HfJFLER 2 bekannt ist, bequem 
verfolgen und so die Plasmolysezeit T bestimmen. 

Es sollte daker m6glich sein, die in der Literatur 
fehlenden Wasserpermeationskonstanten mit Hilfe 
,con Plasmolyseversuchen an geeignet geformten 
(langzylindrischen) Zellen nach der mitgeteilten 
Formel (4) bzw. (4 a) zu bestimmen. Um yon der Semi- 
permeabilitiit des Protoplasmas ein richtiges Bild zu 
erhalten, sollte ein gr6Beres Zahlenmaterial yon P~- 
Werten gesammelt und mit den bekannten Pl-Werten 
vergiichen werden. 

Summary 
The permeability of cells to dissolved molecules is given 
by the permeation constant of CO~LANr)ER (cm.h-t), 
whilst the permeability to water is measured by a filter 
constant (cm.Atm.-1,h-t). Therefore these constants 
are not comparable, and it is impossible to calculate 
quantitative data on the semipermeability of a cell. 

I n  th i s  p a p e r  t h e  p e r m e a t i o n  process  is cons ide red  as 
a counterdiffusion of dissolved molecules into the cell 
and water out of the cell, From the two resulting dif- 
fusion equations formulae and a graphic method are 
derived, which permit to calculate the permeation 
constant of water, when the permeation constant of a 
given substance entering the cell is known. These con- 
stants are comparable and their ratio is  a conclusive 
measure of the semipermeability. 

t Fiir mathematisehe Beratung bin ich Herin Kollege Prof. 
KOLLROS, ETH. Ztirich, zu Dank verpflichtet. 

I K.H6~LER, Permeabilit~itsbestimmung nach der plasmo- 
metrischen Methode, Bet. dtseh, hot. Gee. aa, 414 (1918). 


