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Vorwort zur ersten Auflage.

Das stets wiederkehrende Verlangen meiner Hérer nach einem
Buche, das sich dem miindlichen Unterrichte moglichst enge anschlief3t,
hat mich nach langem Striuben veranlaBlt, meine Vorlesungen nieder-
zuschreiben. Es ist das gute Recht eines jeden Lehrers, den zu be-
wiltigenden Stoff in seiner Weise zu ordnen und aufzufassen. Tut er
das, so erhdlt der Vortrag etwas so personliches, dall es dem Horer
schwer fallt, sich in einer anderen Darstellung zurecht zu finden.
Natiirlich ist das Geschriebene keine sklavische Wiederholung des Ge-
sprochenen. Die Breite des Vortrags ist kaum ertréglich im Druck;
anderseits konnen die Zahlenangaben und Tabellen im Buche aus-
fithrlicher sein.

Im ganzen habe ich die Mitte zu halten gesucht zwischen den
an Tatsachen iiberreichen grofien Lehrbiichern und den nur ein fleisch-
loses Skelett bietenden Kompendien. Das durch den Buchhandel ge-
forderte Uberhandnehmen der sog. Paukbiicher scheint mir eine schwere
Gefahr fiir das Studium der Physiologie und der Medizin iiberhaupt.
Das Niveau des Studiums wird durch sie herabgedriickt und statt den
Horer zu fesseln, verleiden sie ihm den Gegenstand. Der Student ver-
tragt mit wenigen Ausnahmen nahrhafte geistige Kost und ist dank-
bar dafiir, wenn man sich an ihn wendet nicht wie an einen Schul-
jungen, sondern wie an einen Mann von selbsténdigem Urteil. Diesem
Zwecke dienen auch die Zitate, die dem Suchenden erméglichen sollen,
an die Quellen heranzukommen. Dagegen ist Vollsténdigkeit nicht
die Pflicht eines Lehrbuches, weder in der Darstellung noch in den
literarischen Nachweisen.

Eine etwa 130 stiindige experimentelle Vorlesung iiber Physiologie
ist auf eine Auswahl des Stoffes angewiesen. Die Versuchung hierbei,



IV Vorwort.

auf die eigenen Liebhabereien ungebiihrlich Riicksicht zu nehmen, ist
groB und eine gleichmiBige Behandlung des Stoffes unmdglich. Ich
habe aber wenigstens versucht, groBere Liicken zu vermeiden und auch
solche Kapitel ebenbiirtig zu behandeln, in denen ich von der Unzu-
linglichkeit meines Wissens iiberzeugt bin. Auch in diesen ist eine
lehrreiche Darstellung nicht ausgeschlossen und der Leser erhélt wenig-
stens etwas Einheitliches. Die menschliche Physiologie ist in erster
Linie beriicksichtigt und so wird es wohl bleiben miissen, solange der
physiologische Unterricht ein Teil des medizinischen ist. Schliellich
wird man in den Fragen der Nerven- und Sinnesphysiologie des Men-
schen nicht entraten konnen. Wenn unter diesen Umstéinden mancher
Hinweis auf Vergleichend-Physiologisches unterbleiben mufite, so scheint
mir diese Verzichtleistung weniger schwer, als die noch immer not-
wendige Beschrinkung auf eine Auswahl von Erscheinungen am aus-
gewachsenen, gewissermaflen stabilen Individuum, wahrend die Vorgénge
der Entwicklung, der Altersverinderungen, der Regeneration und Hei-
lung, der individuellen und stammesgeschichtlichen Anpassung seitab
liegen blieben miissen. Allerdings beginnt die experimentelle Forschung
in erfreulicher Weise sich auch diesen Aufgaben zuzuwenden, im wesent-
lichen sind hier aber doch noch die Methoden der anatomischen Be-
schreibung oder der Statistik, wenn nicht gar der philosophischen De-
duktion die herrschenden. Eine physiologische Darstellung dieser Gebiete
ist daher vorldufig ausgeschlossen.

Bei der Ausarbeitung der Vorlesungen sowie beim Lesen der
Korrekturen sind mir die Herren Dr. Giirber und Dr. Overton
helfend zur Seite gestanden, wofiir ihnen auch an dieser Stelle bestens
gedankt sei. Im voraus mdchte ich ferner jenen danken, die sich die
Mithe nehmen wollen, mich auf Unrichtigkeiten oder empfindliche
Liicken aufmerksam zu machen.

Wiirzburg, im Méirz 1904.

M. von Frey.



Vorwort zur zweiten Auflage.

Die vorliegende zweite Auflage ist in allen Teilen verbessert, in
manchen Abschnitten ganz neu bearbeitet worden ; der Umfang des
Buches ist unverindert geblieben. Es soll, wie bisher, meinen Hérern
helfen den Vortrigen zu folgen, ihnen eine Nachschrift ersparen und
im Bedarfsfalle Anleitung geben in den Gegenstand weiter einzudringen.
Zu dem Ende sind die Zitate sorgféltig nachgepriift und vielfach er-
génzt worden. Bei der Auswahl der Literatur habe ich die neueren
Arbeiten bevorzugt, da es an Hand derselben meist leicht gelingt die
sltere Literatur aufzufinden; die historische Darstellung paft nicht in
den Rahmen eines ILehrganges, der sich die Aufgabe stellt, in die
Kenntnis der Lebenserscheinungen und ihres innigen gegenseitigen Zu-
sammenhanges einzufiihren. Wer sich fiir die geschichtliche Entwick-
lung der physiologischen Wissenschaft interessiert, findet wertvolle
Auskunft in den wihrend der letzten Jahre erschienenen Sammel-
werken, vor allem in dem von W.Nagel herausgegebenen Handbuch
der Physiologie sowie in den Ergebnissen der Physiologie von Asher
und Spiro. Auf dieselben ist daher hiufig verwiesen worden. Die
Zahl der Abbildungen ist erheblich vermehrt. Fiir vielfache Hilfe beim
Lesen der Korrekturen bin ich Herrn Privatdozent Dr. Ackermann
zu besonderem Danke verpflichtet.

Wiirzburg, November 1910.

Der Verfasser.
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Erster Teil.

Der Satz von der Erhaltung der Energie in
seiner Anwendung auf die Lebewesen.

Die Aufgabe der Wissenschaft besteht in der Gewinnung von
zuverlissigen Beobachtungen, sog. Tatsachen; sie besteht aber ebenso
in der Verkniipfung und Verallgemeinerung derselben. Nur auf diesem
Wege ist eine Ordnung der Tatsachen moglich sowie die Voraussagung
neuer Erscheinungen. Je inniger die Beziehungen einer Wissenschaft
zum praktischen Leben sind, desto gréfer ist das Bediirfnis nach Verall-
gemeinerungen oder Theorien. In der Medizin hat es daher nie an solchen
gefehlt; sie waren freilich z. T. von der Art, dal Moliére seinen Spott
iiber sie ausgieBen konnte. Die moderne Medizin verlangt von der
Physiologie eine Wegweisung fiir ihr Handeln. Die Physiologie fordert
ihrerseits, daB die Theorien der Lebenserscheinungen nicht nur den
Kreis dieser Erscheinungen umfassen, sondern auch mit denen iiber-
einstimmen sollen, die in der unbelebten Natur als giiltig erkannt sind.
Der Arzt soll doch mit dufleren Mitteln auf die Lebensvorgéinge ein-
wirken und sie nach seinem Willen lenken.

Man kann wohl fragen, ob es wahrscheinlich, ja ob es denkbar ist,
daB die Lebenserscheinungen denselben Gesetzen gehorchen wie die
Vorgiinge in der unbelebten Natur. Die seelischen Vorgénge sind von
anderer Art als die kérperlichen, schon aus dem Grunde, weil sie nicht
objektiv, d. h. von jedermann unmittelbar zu beobachten sind. Es 1a6t
sich indes nicht bezweifeln, und dies wird weiter unten noch néher aus-
zufithren sein, daB alle Vorginge des Bewufltseins einhergehen mit
materiellen Prozessen im Gehirn, die gewissermaBen deren kérperliche
Représentation darstellen.

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 1



2 Methodische Voraussetzungen.

Fiir die kérperlichen Vorgiinge hat sich in den Kreisen der wissen-
schaftlichen Forschung die Uberzeugung immer fester gestaltet, daf
sie grundsitzlich von derselben Art sind, wie die Vorgénge in der un-
belebten Natur, womit nicht gesagt ist, daf die von Chemie und Physik
bis jetzt erkannten Wirkungen schon ausreichen das Leben verstédndlich
zu machen. Die Uberzeugung griindet sich auf eine auBerordentlich
groBe Zahl von Erfahrungen, von denen hier nur einige erwihnt werden
konnen: Die Moglichkeit Stoffe kiinstlich zu erzeugen, die im pflanz-
lichen oder tierischen Organismus gebildet werden, wie der Harnstoff,
die Zuckerarten und zahlreiche andere organische Verbindungen. Die
Beobachtung, da die Kohlensiurebildung in Pflanzen und Tieren, die
Girung und Sprossung von Hefen, die Zellteilung befruchteter Eier, die
Frequenz des Herzschlages, die Geschwindigkeit der Erregungsleitung
in den Nerven dieselbe Abhingigkeit von der Temperatur zeigen, wie
allgemein die Reaktionsgeschwindigkeit chemischer Prozesse.

Noch umfassender und quantitativ schirfer nachweisbar ist die
fir die Lebensprozesse maBgebende Giiltigkeit der beiden Verallge-
meinerungen, die als Satz von der Erhaltung der Masse und von der Er-
haltung der Energie bekannt sind.

Der Satz von der Erhaltung der Masse besagt, daB es keine Ver-
dnderung der Materie gibt, bei der sie neu erzeugt oder aber vernichtet
wiirde. Auf den lebenden Kérper angewendet. heiflt dies, daB ein wach-
sender Organismus seine neu gebildete Korpermasse nicht selbst er-
zeugh, sondern sie aus der Umgebung aufnimmt und seinem Gefiige
eingliedert. Und das Umgekehrte gilt von der Massenabnahme in
Hunger und Krankheit. Dafl sich der Beweis hiefiir streng fiithren
1a8t, kann mit Vorteil erst besprochen werden, wenn die chemische
Zusammensetzung des Korpers eingehender erdrtert ist. Es sei in dieser
Beziehung besonders auf den Abschnitt iiber den Stoffwechsel verwiesen.

Der Satz von der Erhaltung der Energie behauptet in analoger
Weise die Unerschaffbarkeit und Unzerstérbarkeit der vorhandenen
Energie; sie kann nur aus einer Form in die dquivalente Menge einer
anderen Form iibergefiihrt werden. Bei Anwendung dieses Satzes auf
den lebenden Organismus wird diesem somit die Fihigkeit abgesprochen
die Energie, die er nach auBlen abgibt, in sich zu erzeugen; er muB die-
selbe irgend woher wieder zu gewinnen suchen, wenn er nicht an Arbeits-
fihigkeit einbiilen soll. Die Giiltigkeit des Satzes wird also bewiesen
sein, wenn sich zeigen 148t, daB bei konstantem Energiegehalt des Orga-
nismus die abgegebenen und die aufgenommenen Energiemengen gleich
grof} sind.

Die vom Tiere in der Versuchszeit ausgegebene Energiemenge
laBt sich am Warmbliiter am leichtesten messen bei volliger Korper-
rubhe. Als MaBeinheit dient die Kalorie, d. h. die Wirmemenge, die
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notig ist die Masseneinheit Wasser um einen Grad der hundertteiligen
Temperaturskala zu erwdrmen. Man beniitzt die Kilogrammkalorie
(kg-kal) oder die 1000 mal kleinere Gramm -Kalorie (g-kal). Der
mechanische Arbeitswert derselben ist 427 met-kg bezw. 42700 cm-g.

Die Ausgabe der Wirme findet stets auf dreierlei Weise statt:
durch Strahlung, durch Leitung und durch Wasserverdunstung. Das
Wirmemessungsverfahren, die Kalorimetrie, mufl imstande sein,
die auf jedem der drei Wege verlorenen Wirmemengen vollstindig
Zu messen.

Zur Messung der ausgestrahlten Wirme wird das zu unter-
suchende Tier oder irgend eine andere Wirmequelle in einen doppel-
wandigen Behidlter aus Metall, das Kalorimeter (Fig. 1), gebracht.
Zwischen den beiden Winden des Kalorimeters befindet sich Luft. Sobald

7
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Fig. 1. Rubners Kalorimeter, schematisch.

das Tier eingebracht ist, fingt das Kalorimeter an sich zu erwiirmen und
mit ihm die im Mantelraum eingeschlossene Luft. Indem aber die Tem-
peratur des Kalorimeters tiber die der Umgebung steigt, beginnt es selbst
wieder durch Strahlung (und Leitung) Wirme an die Umgebung zu
verlieren. SchlieBllich wird ein Gleichgewichtszustand erreicht, dadurch
gekennzeichnet, dafl das Kalorimeter in der Zeiteinheit gleichviel Wérme
von der Wirmequelle erhilt, wie es nach auflen abgibt, wobei es eine
konstante Temperatur annimmt. Die Ho6he dieser Temperatur wird
bei gegebener Aullentemperatur abhingen von der GroBe der Wirme-
zufuhr, so daB sie als Ma@ fiir letztere dienen kann. Statt die Temperatur
der im Mantelraum des Kalorimeters eingeschlossenen Luft direkt zu
messen, bestimmt man als Funktion derselben ihre Ausdehnung. Hierzu
wird der Luftmantel des Kalorimeters, der sonst iiberallhin abgeschlossen
ist, durch einen Schlauch mit dem Volumschreiber Vol verbunden, also
gewissermaflen in ein Luftthermometer verwandelt. Soll die Temperatur
bezw. das Volumen des Luftmantels als Maf fiir die hindurchgehenden

1*



4 Messung des Wirmeverlustes.

Wérmemengen dienen, so muBB man das Kalorimeter eichen, d. h. man
mul} bestimmen, welche Warmemenge man in der Zeiteinheit zuzufithren
hat, um eine gewisse Stellung des Volumschreibers zu erhalten. Dies
kann etwa so geschehen, da man eine kleine Glithlampe in das
Kalorimeter einfiihrt, die in Volt gemessene Spannung mit der Strom-
stirke in Ampere multipliziert und die in Watt sich ergebende se-
kundliche Stromleistung durch Multiplikation mit dem Faktor 0,239
in g-kal./Sek. iiberfithrt. Auf diesem Wege ist fiir das vorliegende
Kalorimeter bestimmt worden, da bei einer dulleren Temperatur von
180 ein Ausschlag des Volumschreibers von 19 einer stiindlichen Abgabe
von 460 g-Kal. entspricht. Bei ldngerdauernden Versuchen ist zu
beriicksichtigen, daB das Volum des Luftmantels durch Anderung des
Luftdruckes sehr erheblich beeinfluft wird. Die Ablesungen bediirfen
daher einer Korrektur, auf deren Ausfiilhrung aber hier nicht niher
eingegangen werden kann.

Das in dem Kalorimeter eingeschlossene Tier verliert nicht nur
Wirme durch Strahlung, sondern auch durch Leitung an die umgebende
Luft und an die Unterlage, auf der es ruht. Um eine unmittelbare Uber-
tragung auf die Wand des Kalorimeters zu verhiiten, wird die Unter-
lage des Tieres thermisch mdglichst isoliert. Warmeleitung an die Luft
148t sich dagegen nicht vermeiden und muB} beriicksichtigt werden. Liiftet
man nimlich den Binnenraum des Kalorimeters, wie es fiir ein atmendes
Tier notig ist, so stromt kalte Luft ein und warme aus; die Temperatur-
erh6hung der durchstromenden Luft ist das zweite Glied in der zu
messenden Energiesumme. Seine Grofle wird gefunden, wenn man die
Masse (nicht das Volum) der in der Zeiteinheit durchstromenden Luft
multipliziert mit der Temperaturdifferenz zwischen einstromender und
ausstromender Luft und mit der spezifischen Wirme der Luft fiir
konstanten Druck.

Endlich verliert das Tier auch noch Wirme, indem es Wasser aus
seinem Korper verdampft. Bei guter Ventilation wird dieses Wasser
nicht an der Wand des Kalorimeters kondensiert, sondern entweicht
mit der Ventilationsluft und kann aufgefangen und gewogen werden,
indem man die aus dem Apparate kommende Luft durch Schwefelséure
streichen 1aBt. Jedes Gramm dieses Wassers entspricht einer Wéarme-
menge von 620 g-Kal. Dies das dritte Glied der Arbeitssumme.

Der einstiindige Versuch gibt nun folgende Werte:

Gewicht des Tieres . . . . . . . 2,55 kg

Ausschlag des Volumschreibers . . 12 Teile
Ventilationsluft . . . . . . . . . 189 Liter = 0,25 kg
Temperaturerhhung derselben . . 40
Zimmertemperatur . . . . . . . . 180
Barometerdruck . . . . . . . . . 739 mm Hg

Verdunstungswasser . . . . . . 2,5 g
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Daraus folgt:
1. Warmeverlust an das Kalorimeter

12 Teile x 0,46 kg-Kal./Teil und Stunde = 5,5 kg Kal./Std.
2. Wirmeverlust an die Ventilationsluft
kg-Kal
0,25 kg/Stunde x 4° x 0,24 —kg = 0,2 .
3. Wirmeverlust durch Verdunstung
kg-Kal
2,5 g/Stunde x 0,62 . = 1,6 »

Summe = 7,3 kg Kal./Std.

Der Versuch zeigt, dall der durch Erwérmung der Ventilationsluft
entstehende Energieverlust gering ist; dagegen stellt die durch Ver-
dunstung entzogene Wirmemenge einen recht ansehnlichen Bruchteil,
fast !/, der Summe, dar.

Zum Zwecke der weiteren Diskussion des Versuchsergebnisses wird
man sich zundchst von der zufélligen Grofle des Tieres unabhingig

machen, indem man die Kaloriensumme durch das Korpergewicht divi-

7,3 Kal

diert. Man erhilt 555 j(E = 2,86 Kal. pro kg und Stunde.

Zum Vergleiche mit dieser Zahl mdgen die Werte dienen, die sich
aus Versuchen von Rubner berechnen lassen. Sie geben fiir 2 Kaninchen
am 3.—b5. bezw. 3.—8. Hungertag im Mittel 2,2 bis 2,4 kg-Kal. pro kg
und Stunde. Der oben gefundene hohere Wert ist verstandlich, da es
sich um ein Tier handelt, das sich in voller Verdauung befindet.

Am meisten interessiert der Vergleich mit dem Menschen. Ver-
suche iiber die Warmeausgabe des gesunden Menschen sind unter ver-
schiedenen Verhaltnissen der Erndhrung und der kirperlichen Betitigung
in dem Ernéhrungslaboratorium in Boston (frither in Middletown, Conn.)
in groBer Zahl ausgefiihrt worden; Atwater (1904, E.d. P. 3,1,497) und
Benedict (Verdffentlichungen der Carnegie-Institution, Washington)
haben dariiber berichtet. Die Versuche haben in gut iibereinstimmender
Weise fiir den ruhenden und fastenden Menschen eine stiindliche Warme-
lieferung von 1,23 bis 1,28, fiir den ruhenden und zureichend erndhrten
Menschen 1,30 bis 1,37 kg-Kal. pro kg und Stunde ergeben.

Rubner hat zuerst darauf hingewiesen, dall der Warmbliiter auf
die Einheit der Korpermasse umso weniger Warme ausgibt, je grofier
er ist. Sehr iiberzeugend tritt dies zutage in der folgenden Tabelle,
die sich auf Hunde verschiedenen Gewichts bezieht (Rubner 1887,
Biologische Gesetze, Marburg; 1883 Z. f. B. 19, 535).



6 EinfluB der Oberflichenentwicklung.

Gewicht Kal. pro kg Kal. pro 1 m?
in Kilo und Stunde Oberfliche in 24 Stunden
31,2 1,48 1036
24.0 1,70 1112
19,8 1,91 1207
18,2 1,92 1097
9,6 2,71 1183
6,5 2,75 1153
3,2 3,67 1212

Die Zahlen des zweiten Stabes (Kalorien pro kg und Stunde)
nehmen mit sinkendem Korpergewicht fortwahrend zu.

Das Ergebnis ist verstindlich, wenn man sich erinnert, daff in dem
oben ausgefiihrten Versuch die Ausstrahlung an das Kalorimeter den
Hauptteil des Wirmeverlustes ausmachte. Die Strahlung ist der Ober-
fliche proportional und kleine Tiere haben fiir die Einheit ihrer Masse
eine groflere Oberfliche. An Korpern einfacher Form ist diese Eigen-
tiimlichkeit leicht nachzuweisen. So hat ein Wiirfel von 1 1 Rauminhalt
und 1000 g Masse eine Oberfliche von 600 cm? oder 0,6 cm? pro g Masse;
dagegen ein Wiirfel von 1 em? Rauminhalt und 1 g Masse die Ober-
fliche von 6 cm? oder 6 cm? pro g Masse. Der Wiirfel von 75 Seitenlédnge
des groBen hat demnach auf die Masseneinheit eine 10 fach gréfere
Oberfliche. Was hier von geometrisch einfachen Korpern gilt, ist auch
fiir ahnliche Tiergestalten zutreffend.

Der EinfluB der Oberfliche ergibt sich deutlich, wenn die
Wirmeausgabe nicht auf die Einheit der Masse, sondern auf die Einheit
der Oberfliche bezogen wird. Dies ist in dem letzten Stab der obigen
Tabelle geschehen mit dem Erfolge, daB die so gewonnenen Zahlen
nur noch Unterschiede bis zu 17 Prozent aufweisen, wihrend das Ge-
wicht des kleinsten Tieres sich zu dem des grofiten wie 1 : 10 verhalt.
Daraus ist zu schlieBen, dafl in der Tat die Oberflichenentwickelung
von der einschneidensten Bedeutung ist firr die Gro3e der Warmeausgabe.

Die Natur des Warmbliiters bringt es also mit sich, daf} er be-
sténdig Energie verliert durch Erwirmung seiner Umgebung. Die Grofie
dieses Verlustes dndert sich mit der duleren Temperatur, ohne jemals
Null oder gar negativ zu werden. Auch wenn die duflere Temperatur
auf die des Organismus steigt, wird noch Wiarme abgegeben, in diesem
Falle allerdings nicht durch Strahlung und Leitung, sondern durch Wasser-
verdunstung. Wird diese durch Sittigung der Luft ausgeschlossen, so
ist das Leben nicht mdglich.

Der Verlust ist ein sehr bedeutender, er iibertrifft alle anderen
Energieausgaben des Korpers. Fir den erwachsenen Menschen stellt
er sich fiir die Person und den Tag unter gewChnlichen Umsténden im



Energetische Bedeutung der Nahrung. 7

fastenden Zustand auf 1900 kg-Kal. und auf 2200—2300 im ausreichend
ernahrten und ruhenden Zustand. Die Zahlen sind Mittel aus den Ver-
suchen von Benedict (s. 0.). Die dquivalenten mechanischen Energie-
mengen sind 850 000 bis 10 met-kg.

Die verschwenderische Ausgabe von Energie, die den Haushalt
des Warmbliiters auszeichnet, dringt zu der Frage, woher er dieselbe
schépft. Ist der Satz von der Erhaltung der Energie fiir ihn giiltig,
so mufl entweder der Korper zusehends von seinem Energievorrat ein-
biiBen, oder es muB eine Quelle nachweisbar sein, aus der ein Ersatz
moglich ist.

Diesen Ersatz liefert die Nahrung. Wird die Zufuhr derselben unter-
brochen, so veréindert der Korper in der Tat seinen Zustand, er magert
ab, er kommt von Kriften. Durch die Nahrung kénnen diese Verinde-
rungen hintangehalten werden: Es treten die Zustandsinderungen der
Nahrung an Stelle der Zustandsinderung des (hungernden) Korpers.
Fir die Aufgabe die aus den Zustandsinderungen flieBenden Energie-
mengen nachzuweisen, ist der zweite Fall das iibersichtlichere Problem.
LiBt sich die Erndhrung so leiten, dall der Koérper nach Masse und
Energiegehalt konstant bleibt, so miissen die energetischen Leistungen
wihrend der Versuchszeit aus der Anderung der Nahrungsbestandteile
ableitbar sein.

Die soeben der Ernéhrung gestellte Aufgabe ist in der Tat durch-
fithrbar, d. h. sie 188t sich so einrichten, dafl die in den Kérper ein-
gehenden elementaren Stoffe den herauskommenden der Menge nach
vollstdndig gleich sind. Es wird geniigen fiir eines der Elemente der
Nahrung diesen Beweis zu fithren und ich wihle als Beispiel die Unter-
suchungen von M. Gruber (1880, Z. f. B. 16, 367). Er fiitterte einen
Hund durch 17 Tage gleichméBig mit 600 g Fleisch téglich und bestimmte
die gesamte N-Einfuhr zu 368,53 g, die Ausfuhr zu 368,28 g. Die
Differenz ist weniger als 0,1 %. FEbenso wie fiir den Stickstoff 148t
sich auch fiir den Kohlenstoff, fiir Wasserstoff und Sauerstoff Gleich-
gewicht zwischen Einfuhr und Ausfuhr herstellen und damit das Ziel
erreichen, den Korper seiner Masse und, (wie noch ndher zu be-
griinden sein wird, auch) seinem Energiegehalte nach fiir die Ver-
suchsdauer unverindert zu erhalten.

Es bleibt zu untersuchen, welche Zustandséinderung die den Korper
durchsetzende Nahrung erleidet. Die Nahrung besteht im wesentlichen
aus Sauerstoff, der aus der Luft aufgenommen wird, und aus gewissen
zubereiteten Marktprodukten pflanzlicher und tierischer Herkunft. Diese
stellen sich dar als wasserreiche Gemenge einer Anzahl chemischer
Substanzen, die als Nahrungsstoffe bezeichnet werden und in 3 Gruppen
zerfallen. Den Hauptbestandteil der (wasserfreien) menschlichen Nah-
rungsmittel bilden die Kohlehydrate, so genannt, weil sie nur aus
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Kohlenstoff und den Elementen des Wassers bestehen; d. h. sie enthalten
Wasserstoff und Sauerstoff in dem Mengenverhéltnis, in dem sich die
beiden Elemente im Wasser finden. Die Mengenverhiltnisse aller 3
Elemente sind rund C 40 9%, H 7 9,, O 53 %,. Ihre Zusammengehdorig-
keit ist auBer durch die gleiche Zusammensetzung durch die Ahnlich-
keit ihrer chemischen Konstitution und der physikalischen und che-
mischen Eigenschaften sichergestellt.

Werden Kohlehydrate in nicht zu groBer Menge in richtiger
Form und Verteilung in den Darm eingefiihrt, so konnen sie vollstindig
ins Blut aufgenommen werden. Die Niere 14t sie in der Regel nicht
durchtreten. Es bleibt als einziger Ausscheidungsweg die Lunge, in der
sie als Kohlensdure und Wasserdampf zutage treten. Ks liegt hier eine
Umwandlung vor, die als Oxydation oder Verbrennung bezeichnet wird,
und zwar eine vollstindige. Die kiinstliche Oxydation dieser Stoffe
auBlerhalb des lebenden Korpers liefert genau die gleichen Produkte.

Ahnlich wie mit den Kohlehydraten verhilt es sich mit den Fetten.
Sie bilden eine der Menge nach nicht so vorwiegende, dennoch aber hichst
wichtige, wohlcharakterisierte Gruppe von Nahrungsbestandteilen. Auch
sie bestehen nur aus den Elementen C, H und O, aber in dem Mengen-
verhéltnis von rund C 77 %, H 12 %, O 11 9,. Sie sind also kohlenstoff-
reich und sauerstoffarm. In den Darm eingefiihrt kénnen sie bei passen-
der Darreichung vollstéindig in den Kérper aufgenommen und dort oxy-
diert werden, wobei wieder Kohlenséure und Wasser gebildet und durch
die Lunge ausgeschieden wird.

Die dritte Gruppe der Nahrungsbestandteile bilden die Eiweil3-
korper. Sie enthalten auBer C, H, und O noch N (und fast immer
auch S) als regelmiBigen Bestandteil ihres Molekiils. Im Mittel stellen
sich die Mengenverhéltnisse zu C 53 %, H 7 9%,, N 16,%, 0 23 %, S 1 %.
In bezug auf den Sauerstoffgehalt stehen sie in der Mitte zwischen den
Fetten und Kohlehydraten. Da sie erst nach tiefgreifender Spaltung
aus dem Darm in die Séfte iibertreten kénnen, ist ihre Ausnutzung in
der Regel keine ganz vollstindige. Aber selbst wenn dies der Fall ist,
ist doch zu beriicksichtigen, daBl die Schleimhaut des Darmes stets
stickstoffhaltige Stoffe abstoBt, die in den Kot gelangen und als Verlust
an nicht oxydierter stickstoffhaltiger Substanz gebucht werden miissen.
Man pflegt sie unverdautem Eiweill gleich zu setzen. Auch fettartige,
aus der Darmschleimhaut stammende Substanzen, finden sich stets im
Kot und miissen von dem aufgenommenen Fett als nicht verdauter Teil
in Abzug gebracht werden.

Eine wichtige Eigenschaft der Eiweilkorper ist, dal sie von
dem lebenden Organismus nicht so vollstindig mit Sauerstoff ver-
bunden werden konnen, wie es bei der kiinstlichen Oxydation mdglich
ist. Der Stickstoff wird nicht als Gas, auch nicht in Form eines seiner
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Oxyde, sondern in Verbindung mit Kohlenstoff, Wasserstoff und Sauer-
stoff, hauptsichlich als Harnstoff durch die Niere ausgeschieden.

Fafit man zusammen so ergibt sich folgendes: Die Umwandlung
der Nahrung im lebenden Korper verlauft im wesentlichen als Oxy-
dation. Verbrennt man ein gegebenes Quantum derselben Nahrung
auf experimentellem Wege und bestimmt die dabei frei werdende Energie,
so 148t sich daraus jene berechnen, die der lebende Korper im giinstigsten
Falle aus seiner Nahrung gewinnen kann. In Abzug zu bringen sind
davon die in Harn und Kot nicht oder unvollsténdig oxydiert aus-
geschiedenen Substanzen.

In nicht genauer, aber sehr iibersichtlicher Weise 148t sich die
Bestimmung einer Verbrennungswirme durchfithren, wenn man in einem
zylindrischen Gefall aus Kupfer- oder Zinkblech einen Liter Wasser
durch eine unterhalb entziindete Kerze erwdrmt und einerseits die
Temperaturzunahme des Wassers, andererseits
die Massenabnahme der Kerze wihrend der Ver-
suchszeit bestimmt. Gibt man dem Gefal} einen
nach innen vorgewélben Boden, versieht seine
Seitenwand mit einem Schutzmantel aus Filz
und wihlt als Kerze ein kleines Stearinlicht,
wie sie als Nachtlichter im Handel sind, so 148t
sich die frei werdende Warmemenge nach Aus-
fithrung einer oder zweier Korrekturen mit etwa
15 9, Verlust gewinnen. Der Fehlbetrag rithrt ein-
mal von unvollstindiger Verbrennung her und
dann von den Warmemengen, die von der Flamme
durch Strahlung und Leitung an die Umgebung
abgegeben werden und fiir die Anheizung des [K_./]
Wassers verloren gehen. d

Diese Fehler vermeidet die Verbrennung Fig, 2. Berthelots
in der Bombe, die von Berthelot in die kalori- ka]oriénettlfi%he Bon(11be
metrische Methodik eingefithrt worden ist und Zlgerbrzzﬁlfé:x%rmeer
die Bestimmungen mit einer Genauigkeit bis organischerSubstanzen.
1°%0o0 durchfiihren 1aBt. Sie besteht aus einem
dicht schlieBenden Gefidfl aus Platin (Fig. 2), in welchem eine gewogene
Menge der Substanz in Sauerstoff von 24 Atm. Druck durch den
elektrischen Strom entziindet und zur Verbrennung gebracht wird.
Niheres iiber die Methode siehe bei Ostwald - Luther, Physiko-chemi-
sche Messungen, Leipzig, 1902, 215.

Die Bombe, welche sich durch den Verbrennungsproze erwirmt,
ist in ein Wasserbad versenkt, aus dessen Temperaturzunahme die ent-
wickelten Warmemengen gefunden werden. Die nachstehende Tabelle
gibt die in kg-Kal. gemessenen Wirmemengen, welche durch Verbrennung
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von je 1 g der betreffenden Substanz gewonnen werden. Alle Zahlen
beziehen sich auf wasserfreie Substanz.

Verbrennungswirme in kg-Kalorien pro g Substanz

Wasserstoff . . . . . . . 34,5

Kohlenstoff . . . . . . . 7.9

Schwefel . . . . . . .. 2,2

Stearinsgure . . . . . . . 94—97

Tierfett . . . . . . . . . 94-95

Butterfett . . . . . . . . 9,2

Olivenol . . . . . . . .. 93-94
© Starke. . . . . . . . .. 4,1—4,2

Robrzucker . . . . . . . 3,9-—4,0

Milchzucker . . . . . . . 3.9

Maltose . . . . . . 3,9

Dextrose. . . . . . . .. 3,738

Alkohol . . . . . . .. 1,173

Glyzerin. . . . . . . . . 4,3

Kleber. . . . . e 6.0

Legumin . . . . . . - 5,8

Serumalbumin . . . . . . 59

Eieralbumin . . . . . . . 5,657

Milchkasein . . . . . . . 5,9

Glutin. . . . . . . . .. 54—5,5

Pepton . . . . . .. .. 5,3

Hamstoff . . . . . . . . 2,5

Muskeleiweil . . . . . . 5,75 Nutzeffekt 4,4
Muskel . . . . . . .. . 53 4,0
Korpereiweil . . . . . . 3,8

Zu oberst stehen die Verbrennungswirmen dreier Grundstoffe, H,
C und S, von welchen der Wasserstoff bei weitem die gréfite ergibt.
Dann folgt eine Gruppe von Substanzen, die zu den Fetten und deren
Spaltungsprodukten gehoren. Ihre Verbrennungswirmen schwanken
zwischen 9,2 und 9,7. Es folgen fiinf Kérper aus der Gruppe der
Kohlenhydrate, die ebenfalls nahe iibereinstimmende Verbrennungs-
wirmen aufweisen, zwischen 3,7 bis 4,2. Eine letzte Gruppe enthélt
Beispiele von Eiweilkorpern, deren Verbrennungswirmen sich in den
Grenzen von 5,3 bis 6,0 bewegen (vgl. die Tabellen von Landolt
und Bérnstein, 2. Aufl.,, Berlin 1894).

Man sieht, daB Substanzen von dhnlicher chemischer Zusammen-
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setzung auch naheliegende Werte der Verbrennungswirme besitzen und
es ist nicht schwer zwischen diesen beiden Tatsachen Beziehungen auf-
zufinden. Zunéchst ist ersichtlich, daB die Verbrennungswirmen um so
grofer sind, je weniger Sauerstoff die Substanz im Molekiil besitzt, je
mehr sie also davon bei der Oxydation verbraucht. So enthilt z. B. das
Tristearin (C;; Hy;o Og) bei einem Molekulargewicht von 890 nur 10,78 9,
Sauerstoff, Dextrose und Rohrzucker bezw. 53,33 9, und 51,5 9%,, wihrend
die Eiweilkorper mit einem Sauerstoffgehalt von 21—23 9 in der Mitte
stehen. Fiir die hohe Verbrennungswérme der Fette kommt ferner in
Betracht, daB ein erheblicher Teil des Sauerstoffs (fast 1/3) zur Oxydation
von Wasserstoff erfordert wird.

Die Zahlen fiir die Eiweilkorper bediirfen bei Anwendung auf den
tierischen Energiehaushalt einer Korrektur, weil diese Stoffe, wie schon
oben erwihnt, im Organismus nicht so weit oxydiert werden kénnen,
als es in der Bombe gelingt. Rubner hat die Korrektur ermittelt, in-
dem er fiir eine moglichst gleichférmige, eiweiireiche Kost die Ver-
brennungswéirme von Harn und Kot bestimmte und sie von der Ver-
brennungswirme der Kost abzog.

Auf diese Weise sind die unten rechts stehenden Zahlen der obigen
Tabelle gewonnen, welche den Nutzeffekt fiir die bei Hunden gut durch-
fithrbare gleichférmige Bekostigung mit ausgelaugtem, sowie mit frischem,
moglichst fettfreiem Fleisch darstellen. Fiir das im Hunger vom Korper-
bestand eingeschmolzene Eiweifl fand Rubner einen etwas niederen
Nutzwert als fiir gefiittertes Fleisch, was er geneigt ist avf eine andere
Zersetzungsart des Korpereiweifles zu beziehen (1885, Z. f. B. 21, S. 308,
319, 328).

Das Verfahren von Rubner 148t sich verallgemeinern und auf jede
wie immer zusammengesetzte Kost ausdehnen. Man spart auf diese
Weise die Zerlegung der Nahrung in die einzelnen in ihr enthaltenen,
Energie fithrenden Stoffe und die Ermittlung der aus ihnen fliefenden
Wiarmemengen. Dieser kiirzeste Weg ist aber, wie leicht ersichtlich,
nur gestattet, solange der oben angenommene Idealfall verwirklicht ist,
daf der Zustand des Versuchstieres oder der Versuchsperson vollstdndig
unverdndert bleibt. Ist diese Voraussetzung nicht erfiillt, so muf3 der
kalorische Versuch mit einem Stoffwechselversuch verbunden werden,
der es in spater noch niher zu beschreibender Weise ermdoglicht, die
stofflichen und energetischen Zustandséinderungen des lebenden Orga-
nismus zu ermitteln. Auf diese Weise sind die Versuche durchgefiihrt,
iiber welche nachstehend berichtet werden soll.

Es wird indessen zweckméBig sein, vorher noch einen Einwand
zu beseitigen, der gegen die Gleichstellung der Verbrennungswirmen
innerhalb und aufierhalb des Tieres gemacht werden konnte. Die Ver-
brenmung im Tierkérper verlduft weniger stiirmisch und daher nicht
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mit Feuererscheinung, wie in der Bombe und man kénnte daher geneigt
sein eine entsprechende Verschiedenheit der Verbrennungswirmen an-
zunehmen. Dies trifft aber nicht zu. Es kommt fiir den zu erzielenden
Energiegewinn nicht auf die Art der Oxydation, sondern nur auf die
Natur der Oxydationsprodukte an. Sind diese gleich, so wird dieselbe
Energiemenge gewonnen, wie verschieden sonst auch der Prozef3 ab-
laufen mag. Dies erhellt z. B. sehr deutlich aus den Versuchen von
Rubner, in welchen die Verbrennungswarme des Harnstoffes auf zwei
verschiedenen Wegen bestimmt wurde, durch Verbrennung im gew8hn-
lichen Sinne und durch Oxydation auf nassem Wege mittelst unter-
bromigsaurem Natron, und welche bis auf 0,4 9%, iibereinstimmende
Werte ergeben haben (1885, Z. f. B. 21, 291).

Mit der Kenntnis der Verbrennungswirme und des Nutzeffektes
der Nahrung sind die Voraussetzungen gegeben fiir die Aufstellung
einer Bilanz zwischen den zugefiihrten und den verlorenen Energie-
mengen. Die durch Zersetzung der Nahrung freiwerdenden Wirme-
mengen sind als Aktiva, die wihrend derselben Zeit vom Korper ab-
gegebenen Wirmemengen als die Passiva zu buchen.

Auf diesem Wege sind die nachstehenden Zahlen gewonnen, die
Rubner im Jahve 1893 veroffentlicht hat (Z. . B. 30, 135) und die sich
auf Hunde beziehen.

Sl::llmge(rier Summe der Prozent-
Zahl Naflru.n g nach auBen | Differenz Differenz
Art der Nahrung der | kommenden ab%%gebenen in o
- arme
Tage Wirme Prozent Mittel
Aktiva Passiva |
. 8 2492,4 2488,0 —0,17
Fleisch u. Fett { 12 | 39854 so5s4 | o6 | ) 042
; 6 2249,8 2276,9 -+ 1,20
Fleisch . . . { 7 4780,8 17693 | o024 |} TO43
| |

Die Versuche lehren, dafl die in den 6—12 tégigen Perioden auf-
genommenen Wirmemengen bis auf Differenzen, die sich meist unter
1 Prozent halten, im Kalorimeter wiedererscheinen. Die Differenzen
sind bald positiv, bald negativ, was darauf hinweist, dafl sie nur durch
unvermeidliche Beobachtungsfehler bedingt sind. Die Bilanz stimmt
auch im groflen und ganzen fiir die einzelnen Tage, woraus folgt, dafi
die bei einer téglich einmaligen Fiitterung gereichte Nahrung innerhalb
24 Stunden praktisch vollstindig zerlegt wird.

Ahnlich gute Bilanzen sind fiir den Menschen erhalten worden in
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Versuchen, welche Atwater und Benedict mit einem sehr vervoll-
kommneten Respirations-Kalorimeter ausgefithrt haben (1904, E. d. Ph.
3, I, 614). Sie fanden bei gewdhnlicher Kost und kérperlicher Ruhe
der Versuchspersonen folgende Werte:

Dauer Tégliche Tégliche | Unterschiede
Art des Versuchs in Wirme- Warme-
Tagen | Einnahme Ausgabe Ty ( o

7 Versuche an E. O. 25 2268 2259 — 9| —0,4
1 . ,, A, W. 8. 3 2304 2279 —25 —1,1
3 . . LES. 9 2118 2136 |-1-18|-1-0.8
o, . J.C. W. 4 2357 2397 |40 | 417
Mittel aus allen diesen

Versuchen . . . . 41 2246 2246 — —_—

AuBler den vorstehenden Versuchen haben die genannten Forscher
sowie Benedict allein noch eine sehr grofie Zahl von Versuchen an
Menschen bei verschiedener Erndhrung mit und ohne korperliche Arbeit
durchgefiihrt und stets ahnlich gute Ubereinstimmung gefunden.

Daraus ist zu schliefen, daf3 das tierische und menschliche Leben
seinen Energiebedarf durch Verbrennungsprozesse deckt und daB es in
allen seinen (leschehnissen dem Satz von der Erhaltung der Energie
unterworfen ist.

Die Lebenserscheinungen stellen sich damit fiir die wissenschaft-
liche Betrachtung auf gleiche Stufe wie die Vorgiinge in der leblosen
Natur, so dal die Einheitlichkeit der Forschungsmethode gerecht-
fertigt ist.

Unter den Vorgiingen, welche im vorstehenden Abschnitt erdrtert
wurden, ist vielleicht der auffallendste die Leichtigkeit, mit welcher
der Organismus die Nahrungsstoffe oxydiert, obwohl sie chemisch sehr
indifferente Ko6rper darstellen. Sie zeigen an der Luft wenig Neigung
gich mit dem Sauerstoff zu verbinden, auch wenn man sie auf die Tem-
peratur des Blutes erwdrmt. Der Organismus verfiigt iiber eine Reihe
von Hilfsmitteln chemischer Natur, um die Nahrungsstoffe in leichter
reagierende Verbindungen umzuwandeln und weiterhin iiber solche,
welche den Sauerstoff aus der Luft aufnehmen und ihn auf die Nahrungs-
stoffe oder deren Umwandlungsprodukte iibertragen, sei es direkt oder
unter Vermittlung von Zwischenk6rpern. Die Betrachtung dieser Vor-
ginge setzt aber voraus eine Untersuchung der Eigenschaften der Korper-
fliissigkeiten, vor allem des Blutes und der Lymphe, auf welche in den
nichsten Abschnitten eingegangen werden soll.



Zweiter Teil.

Das Blut.

Zur Blutentnahme aus einer Arterie wird in das Gefi8 eine Kaniile
mit der Spitze gegen das Herz eingebunden und ein passend gebogenes
Glasrohr angesetzt. Da der Druck hoch ist, kann man rasch gréere
Mengen Blut gewinnen und das Tier verbluten, d. h. ihm soviel Blut
entziehen, dal das Leben erlischt. Man erhilt eine rote, etwas klebrige,
eigentiimlich riechende, schon in diinnen Schichten undurchsichtige
Fliissigkeit, die das Licht stark zuriickwirft. Die Farbe wechselt von
hellem Rot bis zu dunkelbraunrot und schwarz; sie ist in hohem Mafe
von der Atemtétigkeit des Tieres abhingig.

Nimmt man Blut aus der Vene, indem man eine Kaniile mit der
Spitze gegen die Kapillaren in das Gefil einlegt, so erhdlt man Blut,
das in der Regel dunkler ist als das arterielle und infolge des geringen
Drucks sich viel langsamer entleert.

Das Blut hat die Eigenschaften einer Deckfarbe, d. h. der farbige
Bestandteil, die Blutkérper, bilden eine Aufschwemmung in der Blut-
fliissigkeit.

Wenige Minuten nach dem Aderla veréindert sich das Blut, indem
es seine fliissige Beschaffenheit verliert und die Beschaffenheit einer
Gallerte annimmt: das Blut gerinnt. Man kann das Glas neigen oder
umkehren, ohne dafl das Blut ausflieft. In dieser Weise verlduft die
Gerinnung indessen nur, wenn man das gelassene Blut stehen lagt.
Hilt man es wihrend der kritischen Zeit in Bewegung, indem man es
mit einem Stabe rithrt oder schligt, so besteht die Gerinnung in der
Abscheidung von Fiaden und Flocken, die unter dem Mikroskope aus
dicht verfilzten Fasern bestehen und die Neigung haben, sich an die
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Winde des Glases, an den schlagenden Stab, tiberhaupt an alle festen
Korper anzuhéngen, die mit dem Blute in Berithrung sind, vor allem
auch an die Blutkorper. Die Fasern sind duflerst fein und bilden ein so
dichtes Netzwerk, dall groe Mengen Blutkérper und selbst die fliissigen
Bestandteile des Blutes in ihm gefangen bleiben. Fig. 3. Durch léngeres
Auswaschen in Wasser und Auspressen kann man einen Teil dieser
Einschliisse entfernen und erbélt dann den Faserstoff oder das Fibrin
als weille, elastische, leicht zerreilliche Strénge.

Das im Stehen geronnene, gelatindse Blut zeigt nach Stunden
eine weitere Veranderung, die darin besteht, dal das Gerinnsel sich
zusammenzieht, so dafl es einen verkleinerten Ausgull des Glasgefialles

Fig. 3. Geronnenes menschliches Blut. Nach Schiefferdecker, Gewebe-
lehre II. Braunschweig 1891, S. 378.

darstellt, wobei es eine klare, gelblich gefarbte Fliissigkeit, das Serum,
auspreft. Das verkleinerte Gerinnsel wird als Blutkuchen bezeichnet.

Untersucht man ein Stiickchen Blutkuchen unter dem Mikroskop
bei starker VergroBerung, so findet man genau dieselbe Struktur, welche
von den Fibrinflocken des geschlagenen Blutes oben beschrieben worden
ist, so daB man nicht zweifeln kann. daB die beiden Formen der Ge-
rinnung im wesentlichen identisch sind. Tritt die Gerinnung am ruhenden
Blute ein, so hat das entstehende Netzwerk des Fibrins eben Gelegenheit
iiberall in Zusammenhang zu treten und alle festen und fliissigen Teile
des Blutes in seinem Maschenwerk einzuschliefen. Im geschlagenen
Blut wird dieser Vorgang gestort, so dall es nur zur Bildung einzelner
Flocken kommen kann.

Seiner chemischen Beschaffenheit nach ist der Faserstoff ein Eiweil3-
korper. Durch das Millonsche Reagens wird er rot, durch Salpetersiure
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gelb gefirbt, in Pepsinchlorwasserstoffsdure wird er gelost, wobei die
charakteristischen Spaltungsprodukte des Eiweilles, die sog. Albumosen
und Peptone auftreten.

Die Gerinnung besteht also stets in dem Auftreten des Faser-
stoffs, der als solcher im frischen AderlaBblut nicht vorhanden ist. Um
zu entscheiden, ob er aus dem flissigen Teil des Blutes stammt, oder
von den Blutkoérpern abgeschieden wird, mull man das Blut vor seiner
Gerinnung in seine festen und fliissigen Bestandteile trennen.

Hierzu geniigt es Blut in einem eisgekiihlten Gefafl aus der Ader
aufzufangen, es sodann bis zur gleichméBigen Durchkiihlung in Eis zu
stellen und dann auf der Zentrifuge auszuschleudern. Man erhilt eine
Trennung in zwei meist etwas ungleiche Hilften, in eine gelblich ge-
farbte, klare oder leicht getriibte Fliissigkeit und einen roten Bodensatz.
Zuweilen gelingt es noch den fliissigen Teil abzuheben; meist tritt aber
wihrend des Ausschleuderns Gerinnung ein, die nun so verlduft, dal die
Fliissigkeit fest gelatiniert, wihrend der rote Bodensatz fliissig bleibt
oder doch sich nur in ganz lockerer Weise zusammenballt. Der Gerinnungs-
vorgang vollzieht sich sonach vorwiegend in dem fliissigen Teil des Blutes.
DaB} er im Bodensatz nicht ganz ausbleibt ist erklérlich, weil zwischen
den Korperchen des Blutes die Blutfliissigkeit durchaus nicht vollig
verdringt ist; der geringen hier zuriickbleibenden Masse der Blutfliissig-
keit entspricht der lockere Zustand des Gerinnsels.

Der Versuch ergibt, daBl der Faserstoff oder das Fibrin aus dem
ungefirbten, fliissigen Teil des Blutes abgeschieden wird und demgemif
auch selbst farblos ist. Die Flissigkeit des frischen, ungeronnenen
Blutes enthilt in Losung einen Stoff, aus dem sich bei der Gerinnung
der Faserstoff bildet. Man unterscheidet daher diese Fliissigkeit als
Plasma von dem Serum, d. h. der Fliissigkeit, die nach Ausscheidung
des Faserstoffs zuriickbleibt. Die verschiedene Form, in der die Bestand-
teile des Blutes (Blutkorper, Faserstoff, Serum) je nach der Behandlung
auftreten, 148t sich in nachstehender Weise iibersichtlich darstellen:

Ungeronnenes Blut: Blutkérperchen Plasma
Geschlagenes Blut: Blutkorperchen  Faserstoff — Serum
Geronnenes Blut: Blutkuchen Serum.

Man muf} indessen hinzufiigen, daBl, wie bereits oben erwihnt,
das geronnene Blut erst nach geraumer Zeit eine Scheidung in Blut-
kuchen und Serum eingeht, wihrend es anfinglich eine gleichmiBige
elastische Gelatine bildet, deren Volum sich von dem des frischen Blutes
nicht unterscheidet.

Wird ungeronnenes Blut ausgeschleudert, so kann man bei ge-
nauerer Betrachtung in der Regel nicht zwei sondern vier Schichten
unterscheiden:
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1. eine Schicht klaren Plasmas,
2. eine Schicht fein getriibten Plasmas,

3. eine sehr diinne Schicht eines weilen oder graugelblichen Nieder-
schlages,

4. die michtige Schicht des roten Bodensatzes, der sog. Cruor.

Nur die oberste klare Plasmaschicht ist frei von koérperlichen
Bestandteilen. In den drei anderen Schichten ordnen sich dieselben
nach ihrem spezifischen Gewicht. Dies gilt wenigstens sicher fiir die
dritte und vierte Schicht, welche die weilen Blutkérper oder Leuko-
zyten und die roten Blutkorper oder Erythrozyten enthalten. Fiir die
zweite, leicht getriibte Plasmaschicht kann es zweifelhaft sein, ob die
dort vorhandenen Blutplattchen oder Thrombozyten ihre geringe Neigung
abzusitzen nur ihrem niedrigen spezifischen Gewicht oder auch ihrer
Kleinheit verdanken. Letztere vergrofiert die Reibung, welche die Platt-
chen in dem Plasma zu iiberwinden haben.

Die Blutkorper.

Bei Betrachtung eines Bluttropfchens unter dem Mikroskope fallen
die in ungeheuerer Menge vorhandenen gefirbten Scheiben in die Augen,
welche als rote Blutkérper oder Erythrozyten bezeichnet werden.
Neben den Scheiben kommt auch die Schalen- und Glockenform vor.
Im verdiinnten Blute legen sich die Scheiben vielfach mit ihren Flédchen
aneinander, wodurch geldrollenartige Gebilde entstehen. Ihre Farbe ist
nur in dicken Schichten rot; der einzelne Erythrozyt ist gelblich oder
griinlichgelb. Dies heilt, daB er im wesentlichen nur violettes Licht
absorbiert, wihrend durch dickere Schichten auch das blaue und griine
Licht geschwicht wird.

Die roten Blutkérper sind verhiltnisméBig sehr wasserarme Ge-
bilde; sie enthalten nach C. Schmidt (Charakteristik der Cholera 1850)
329, Trockensubstanz, nach neueren Autoren bis zu 40 9, (vgl. Vierordt,
Tabellen, Jena 1906). An Gerinnseln, in denen Blutkorper eingeschlossen
sind, 146t sich bequem beobachten, daB sie sehr leicht deformierbar
sind, aber nach Aufhéren der deformierenden Krifte in die urspriing-
liche Form wieder zuriickkehren. Die oft sehr unregelmiBige Form,
die Weichheit und Elastizitit lassen vermuten, dafl die Blutkérper Ge-
bilde von gallertiger Beschaffenheit sind. Fiir diese Anschauung spricht
auch die Erfahrung, daB innerhalb der Blutkérper nicht selten
Abscheidung von Fliissigkeit in Form von feinen Tropfchen oder
Vakuolen zu beobachten ist. (Vgl. hierzu Giirber, A. f. P. 1890, 401;
von Ackeren, Diss. Wiirzburg 1894.)

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 2
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Die Blutkorper der Séuger sind wie die des Menschen kernlos,
homogen, rund und flach und fast immer kleiner als die des Menschen.
Nur der Elefant, das Walro und die Edentaten haben gréBere. Die
Blutkorper der kamelartigen Tiere sind elliptisch. Alle iibrigen Wirbel-
tiere haben elliptische und kernhaltige Erythrozyten — mit Ausnahme
des Petromyzon, dessen Blutkérper rund und kernhaltig sind. Die
Unterscheidung der Wirbeltiere in solche mit kernhaltigen und kernlosen
Blutkorpern ist jedoch nur fiir erwachsene Individuen durchfiihrbar.
Wihrend der embryonalen Entwickelung haben auch die Siuger kern-
haltige Erythrozyten. Die Entkernung tritt beim menschlichen Embryo
schon frithzeitig auf, so daB im 4. Monat die Mehrzahl, im 7. Monat
alle Blutkérper kernlos sind. Indessen konnen auch beim Erwachsenen
kernhaltige rote Blutkorper beobachtet werden nach allen zur Neubildung
von Blut fiihrenden Eingriffen, z. B. nach Aderldssen.

Die Blutkérper erleiden unter gewissen Bedingungen eine Anderung
ihrer Form und Gréfle. Wird durch Verdunstung oder Salzzusatz die
Blutfliissigkeit konzentrierter, so tritt Wasser aus den Koérperchen aus,
sie schrumpfen ; wird die Blutfliissigkeit verdiinnt, so quellen die Korper-
chen. Diese Voluminderungen lassen sich schon makroskopisch an aus-
geschleuderten Blutproben nachweisen, wie nachstehender Versuch zeigt:

Es werden aus frischem Blut vier Proben wie folgt gemischt und
dann ausgeschleudert

1. 2 Teile Serum und 2 Teile Blut
2. 2 ,, Kochsalzlésung von 0,9%0 und 2 ,,

3. 1 Teil Serum -} 1 Teil Kochsalzlosung von 3%o —|—2 Teile Blut
4.1 11} ” + 1 L2} W&SSGI‘ + 2 ”» »

An den ausgeschleuderten Proben bemerkt man, daf das Volum
der Blutkérper in 1 und 2 nahezu gleich grof§ ist. Daraus folgt, daB
Serum und eine Kochsalzlosung von 0,9 %, in bezug auf ihr Verhalten
zu den Korperchen einander gleichwertig sind. Setzt man daher die
Salzkonzentration des Serums in den Proben 3 und 4 gleich einer 0,9-
prozentigen Kochsalzlgsung und beriicksichtigt man, daf in 2 Teilen
Blut ungefahr 1 Teil Serum enthalten ist, so erhélt man fir die Salz-

. : 09+30-+09 .
konzentration der Mischung 3 den Wert — = 1,6 und fiir
0,9--0-4-0,9 )
4 den Wert —+—3+—— —0,6. In der ausgeschleuderten Probe 3 ist

das Volum der Blutkérper verkleinert, in 4 vergréBert.

Die gefundene Abhingigkeit des Volums der Blutkdrper von der
Konzentration der umgebenden Fliissigkeit lehrt zunéchst, dafl die Blut-
korper fiir Wasser durchgéingig sind, da die Voluménderungen nur durch
Wasserbewegung bedingt sein kénnen. Der Erfolg ist kein selbstverstind-
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licher. Es ist bekannt, daB konzentrierte Salzlosungen in verdiinntere
hinein diffundieren; man sollte daher im Falle der Konzentrationser-
hohung auBerhalb des Korperchens eher erwarten, dafl das iiberschiissige
Salz in das Kérperchen einwandert, bis die Konzentration innen und
aullen gleich geworden ist. Die Beobachtung, daf in der dichteren Losung
eine Volumverminderung der Korperchen eintritt, beweist, da das Salz
nicht oder nur sehr schwer in das Korperchen eindringt, wahrend der
Austritt von Wasser offenbar leicht vonstatten geht.

In analoger Weise ist die Quellung der Korperchen zu erkléren.
Wird die Losung auBerhalb der Koérperchen verdiinnt, so wird der Aus-
gleich der Konzentrationen wieder nicht durch Austritt der im Korperchen
vorhandenen Salze, sondern durch Eintritt von Wasser herbeigefiihrt.
Die Diffusion der Salze nach aullen ist also unmoglich oder erschwert,
der Eintritt von Wasser dagegen leicht.

Der Grund, warum es in beiden Fiéllen zu einer Wasserbewegung
kommt, liegt in dem Bestreben aller gelosten Substanzen, einen moglichst
groen Raum einzunehmen, d. h. in dem Ldsungsmittel eine moglichst
geringe und gleichméfBige Konzentration zu erreichen. Dieses Bestreben
dubert sich als Diffusion {iberall dort, wo ungleich konzentrierte Losungen
aneinander stofflen und als Druck auf die Oberfliche der Fliissigkeit,
wenn die gleichmiBige Ausbreitung in dem Ldsungsmittel erreicht ist.
Den gleichen Druck erleiden alle von der Fliissigkeit benetzten, fiir die
gelosten Korper undurchlédssigen Wande. Dieser Druck wird als osmo -
tischer Druck bezeichnet.

Sind zwei verschieden konzentrierte Losungen voneinander ge-
trennt durch eine Wand, die fiir die gelosten Stoffe undurchlissig, fiir
Wasser aber durchgingig ist, so wird der ungleiche osmotische Druck
zu einer Verschiebung der Trennungswand fithren, wobei Wasser aus
der diinneren Losung in die dichtere iibertritt. Ist die Trennungswand
unverschieblich, so wird die freie Oberfliche der dichteren Ldsung
gelioben, wihrend gleichzeitig infolge Wasseraustrittes das Niveau der
diinneren Losung sinkt. Es entstehen mit anderen Worten infolge des
osmotischen Druckes hydrostatische Gegendrucke, die solange wachsen,
bis die beiden Krafte sich das Gleichgewicht halten. Der Vorgang kann,
wie ersichtlich, zur hydrostatischen Messung des osmotischen Druckes
dienen und ist von Pfefferin einer berithmten Untersuchung (Osmotische
Untersuchungen, Leipzig 1877) dazu beniitzt worden. Pfeffer fand
recht bedeutende Drucke z. B. fiir 1 %, Rohrzucker 47 cm Quecksilber
oder nahezu %/5 Atmosphére; fir 1 9, Salpeter 178 cm Quecksilber oder
2'/3 Atmosphiren, wobel zu beachten ist, dal die von Pfeffer gebrauchte
trennende Wand fiir Salpeter nicht einmal vollig undurchlissig war.
Den osmotischen Druck einer 1 prozentigen Kochsalzlosung konnte
Pfeffer mit seiner Methode nicht bestimmen, doch ist aus anderen

2*
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Untersuchungen jetzt bekannt, daB ihr osmotischer Druck sich auf etwa
7 Atmosphéren belduft.

Es ist begreiflich, da die Blutkérper den ansehnlichen osmo-
tischen Driicken, die schon bei geringen Verschiedenheiten der Konzen-
tration auftreten, nicht Widerstand zu leisten vermdgen, sondern je nach
Umstinden Wasser abgeben oder aufnehmen. Bei Wasserabgabe ver-
lieren sie ihre regelmaBige Gestalt, bekommen Einkerbungen, Buckel und
Spitzen und man spricht dann von Maulbeer- bezw. Stechapfel-
formen. Bei Wasseraufnahme blidhen sich die Scheiben auf und werden
schlieBlich kugeliz. Wéahrend nun Forménderungen geringen Grades
wieder riickgéingig werden kénnen, treten bei stirkeren Schrumpfungen
oder Quellungen tiefgreifende Anderungen in der Struktur des Korper-
chens ein, die zu seiner Zerstérung fithren. Dabei 16st sich der Farbstoff
der Korperchen in der Blutfliissigkeit und diffundiert in derselben, wo-
durch das Blut seinen Charakter als Deckfarbe verliert. Es wird viel
durchsichtiger, erscheint im durchfallenden Licht schon rot, im auf-
fallenden Licht dagegen dunkel. Man nennt solches Blut lackfarbenes
Blut. Bringt man die Blutkorper durch Wasserzusatz zum Quellen,
so verschwinden sie anscheinend vollstindig aus dem mehr und mehr
sich klirenden Blute. Sie sind aber gleichwohl, wenn auch nur als kaum
bemerkbare blasse ,,Schatten vorhanden und koénnen durch geeignete
Mittel niedergeschlagen werden (Wooldridge, A. f. P. 1881, 387).
Der farblose Rest der Kérperchen heit Stroma.

Die Durchgingigkeit der Zellen fiir geloste Stoffe ist in neuerer
Zeit von Overton (Studien iiber die Narkose, Jena 1901 und 1902 A.g.
P. 92,115) in eingehender Weise gepriift worden. Er fand, dafl es neben
Wasser noch eine sehr grofie Zahl von Substanzen gibt, die in die tierischen
Zellen eindringen und daBl namentlich von den bis jetzt bekannten
organischen Verbindungen die Mehrzahl einzudringen vermag. Besonders
rasch dringen jene Substanzen ein, die sich durch leichte Loslichkeit in
Fetten, fetten Olen, Cholesterin und Lezithin auszeichnen. Da nun die
beiden letztgenannten Stoffe erfahrungsgemaf in allen tierischen und
pflanzlichen Zellen vorkommen, so ist die Wahrscheinlichkeit sehr grof3,
daB ihre Anwesenheit das Verhalten der Zellen gegen die umgebende
Losung in erster Linie bestimmt. Die Verteilung des gelosten Korpers
zwischen der umspiilenden Fliissigkeit einerseits, der Zelle anderseits
wiirde dann abhéingen von dem Verhiltnis seiner Loslichkeit in Wasser
bezw. in den fettartigen Stoffen, den ,,Lipoiden®, der Zellen. Ist die
Loslichkeit in den Lipoiden iiberwiegend, so werden diese die groBte
Menge des gelosten Korpers aufnehmen, was sich in einer verénderten
Funktion der Zelle, der sog. Narkose duBert. Starke und namentlich
langanhaltende Narkosen fiithren schlieBlich zu einer irreparablen
Anderung oder zum Tode der Zelle, die sich bei den Blutkérpern
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vor allem in dem Austritt des Farbstoffes #ulert. In dieser Weise
wirken Alkohol, Ather, Chloroform und viele andere organische Stoffe.
Ubrigens unterscheiden sich die Erythrozyten von den meisten
iibrigen Zellen durch eine viel groflere Durchgingigkeit fiir Salze und
deren elektrolytische Bestandteile, wovon in dem Abschnitt iiber die
Salze des Blutes noch genauer zu handeln sein wird.

Die farblosen Formelemente oder Leukozyten des Blutes
zeigen eine weit groflere Mannigfaltigkeit der Gestalt als die roten.
Man unterscheidet Hamoleukozyten, Zellen die im allgemeinen grofler
sind als die Erythrozyten (8—14 x) und reichliches Protoplasma haben
und Lympholeukozyten oder kurz Lymphozyten mit wenig Protoplasma
und einem Durchmesser von 4 bis
7,56 u. Der Name soll andeuten, daB
letztere Zellen aus den Lymphdriisen
stammen, in denen sie in ungeheuren
Mengen vorkommen. Die Kerne
aller dieser Zellen sind im frischen
Zustande nicht sichtbar; am gehér-
teten und in geeigneter Weise gefarb-
ten Priparat treten sie dagegen sehr
de.utlic‘h heer)r. Die Hamoleukozy te‘n Fig.4. Formanderungen eines mensch-
mit fein gekdrntem Protoplasma, die lichen Leukocyten innerhalb 15 Mi-
ctw ¢ allor Lenkonyten des Butes e bl inbentenpersur fach
ausmachen, haben eigentiimlich aus- Braunschweig 1891, S. 371.
gezogene Kerne mit vielen Lappen und
Einschniirungen. Neben ihnen finden sich in geringer Zahl grobkérnige
Leukozyten, deren Kérner sich mit sauren Farbstoffen intensiv férben
(oxyphile Granula). Die Lymphozyten bilden etwa 1/ der weien
Blutzellen.

Am wenigsten bekannt sind die Thrombozyten oder Blut-
plattchen, weil sie sehr verédnderlich und verginglich sind. Uber
ihre Bedeutung fiir die Blutgerinnung siehe unten. In gréBerer Menge
kénnen sie, wie oben erwihnt, gewonnen werden durch Ausschleudern
ungeronnenen Blutes, ein Verfahren, das von Mosen zuerst angewendet
worden ist (A. f. P. 1893, 352). Biirker benutzt zu ihrer Darstellung die
natiirliche Sonderung der Formelemente in einem Tropfen Blut, der
auf Paraffin aufgefangen und vor Verdunstung geschiitzt lange Zeit
nicht gerinnt (1904, A. g. P. 102, 36).

Leukozyten und Thrombozyten sind durch ihre Beweglichkeit
ausgezeichnet ; dieselbe ist bei den Leukozyten am stirksten ausgebildet.
Man unterscheidet zweierlei Bewegungsarten: Forménderungen an Ort
und Stelle, bestehend im Ausstrecken und Einziehen von Fortsitzen,
Ausbreitung zu Platten und Zusammenziehung zu Kugeln und zweitens
Ortsverinderung. Beide Bewegungsformen greifen ineinander (vgl. Fig.4).
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Die Forménderungen an Ort und Stelle haben manche Ahnlichkeit
mit dem Verhalten von Oltropfen in alkalischen Fliissigkeiten. Wihrend
ein solcher Tropfen in reinem Wasser keine Benetzungs- oder Mischungs-
erscheinungen aufweist, tiberall gleiche Oberflachenspannung und dem-
gemil Kugelform besitzt, tritt in alkalischen Fliissigkeiten Seifen-
bildung ein, wodurch die Oberflichenspannung vermindert wird. An-
scheinend sind die Fettsiuren nicht gleichmiBig in dem Oltropfen ver-
teilt, denn die Beobachtung lehrt, daBl es immer Orte auf der Oberfliche
des Tropfens gibt, die an der Reaktion stirker beteiligt sind wie andere.
Die Verschiedenheit des Verhaltens fithrt zu Ungleichheiten der Ober-
flichenspannung mit dem Erfolge, daBl die Orte mit geringerer Spannung
von den hoher gespannten vorgetrieben werden, also zu Fortsitzen
auswachsen. Ist dann die Affinitit zwischen Fettsiure und Alkali ge-
sittigt, so tritt wieder die hohe Spannung auf und der Fortsatz wird
zuriickgezogen. Die farblosen Zellen des Blutes zeigen aber nicht nur
Anderungen der Gestalt, sondern auch solche des Ortes. Um dies zu er-
moglichen, miissen sie an festen Winden haften und an ihnen sich entlang
bewegen. Dal} sie dazu befiahigt sind, 148t sich an jedem Blutpriparat
und selbst im stromenden Blut beobachten, wo die Leukozyten an der
GefdBwand zu kleben pflegen, bis sie vom Blutstrom ein Stiick weiter
gefithrt werden. Ist der feste Korper, an dem der Leukozyt haftet,
von geringer Ausdehnung, so kann er von dem Protoplasma der Zelle
ganz umschlossen werden (Phagozytose). Der Ablosung von der Unter-
lage entspricht in diesem Falle die spatere AusstoBung des aufgenommenen
und chemisch verinderten (verdauten) Fremdkorpers aus dem Zelleib.

Die Forménderungen der Leukozyten, Amoben und anderer frei
lebender Zellen treten zweifellos vielfach aus inneren, mit ihrem Stoff-
wechsel zusammenhéngenden, Griinden auf. Fir die Ortsverinderungen
lassen sich zuweilen #uflere Griinde nachweisen in Form von Konzen-
trationsunterschieden in der umgebenden Fliissigkeit. Dieselben fiihren
bei vielen Organismen zu bestimmt gerichteten Bewegungen, indem die
Zellen entweder in der Richtung der Konzentrationszunahme wandern
(positive Chemotaxis) oder in entgegengesetzter (negative Chemotaxis).
Solche Fille von Chemotaxis sind von Stahl, Engelmann, Pfefferu. a.
beschrieben worden. (Vgl. Pfeffer, Unters. aus d. bot. Inst. zu Tiibingen,
Leipzig 1888, 582.) Auch fiir die Leukozyten des Menschen und der Wirbel-
tiere ist ein derartiges Verhalten bekannt. Die Stoffe, durch welche in be-
sonders hohem Grade die Anlockung der Leukozyten bewirkt wird, sind
Ausscheidungen und Zerfallsprodukte von Bakterien und Zerfallsprodukte
der Gewebszellen. Ist in ein Gewebe ein Fremdkérper eingedrungen,
hat eine Infektion stattgefunden oder ist eine Nekrose entstanden, so
sammeln sich groBe Massen von Leukozyten an dem Orte und fithren
schlieBlich unter Einschmelzung des Gewebes zur Eiterbildung. Zu
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solchen Orten wandern die Leukozyten hin, indem sie die BlutgefiGBe
durch vorgebildete oder erst entstehende Liicken verlassen und dann
im Gewebe ihre Wanderung fortsetzen (Th. Leber, Die Entstehung der
Entziindung. Leipzig 1891). Mit dem Auftreten der Leukozyten hingt
eng zusammen die Ausscheidung eigentiimlicher Schutzstoffe, welche
unten bei Besprechung des Blutserums nochmals erwdahnt werden.
Namentlich scheinen die Leukozyten mit den glinzenden groflen Granulis
als die Zellen betrachtet werden zu miissen, welche an der Bildung
der Schutzstoffe in erster Linie beteiligt sind. (N6éBke, 1900, Z. f. Chirur-
gie b5, 211.)

Es ist oben ausgefithrt worden, dal auch die Erythrozyten keine
ganz konstante Form besitzen. Es unterscheiden sich einmal die einzelnen
Zellen einer Blutprobe mehr oder weniger von einander und dann er-
leidet jede Zelle reversible Anderungen ihrer Form und GréBe, wenn die
Konzentration der umgebenden Losung innerhalb gewisser Grenzen
schwankt. Jenseits dieser Grenzen treten dauernde Veridnderungen
der Erythrozyten ein, insbesondere wird bei starker Quellung der
Farbstoff von den iibrigen Bestandteilen der Zelle abgespalten. Er
geht in der Blutfliissigkeit in Losung; das Blut wird lackfarben,
d. h. es ist im durchfallenden Licht hellrot, im auffallenden Lichte
dunkel. Zunichst entsteht der Anschein, als ob alle Ko6rperchen
verschwunden wiren, d. h. sich vollstindig gelost hétten. LaBt
man aber eine Blutldsung, etwa durch 10 fache Verdiinnung mit
Wasser hergestellt, langere Zeit in der Kilte stehen, so sammelt sich
allmahlich auf dem Grunde eine kleine Menge eines graurstlichen Nieder-
schlags, welcher im wesentlichen den farbstofffreien Rest der Kérperchen
(das sog. Stroma) darstellt. Der in Losung gegangene Farbstoff wird
als Oxyhdmoglobin bezeichnet.

Statt durch Verdiinnen mit Wasser kann man die Schidigung der
Blutkorperchen und die Losung des Farbstoffes auch dadurch bewirken,
daB man zu dem Blute kleine Mengen Ather oder Chloroform hinzufiigt.
Gefrieren und Wiederauftauen des Blutes fithrt ebenfalls zum Ziele
(Rollett, 1862, Sitzgsber. Wien. Akad. 46, 65).

Je konzentrierter die Losung des Farbstoffes ist, desto leichter
scheidet er sich in kristallinischer Form ab, namentlich in der Kailte
(Fig. 5 a. f. S.). Ubrigens ist die Neigung zu kristallisieren bei ver-
schiedenen Tierarten sehr verschieden groB. Leicht kristallisieren die
Blutfarbstoffe des Meerschweinchens, des Eichhornchens, der Ratte, der
Maus, des Pferdes, wiahrend die des Menschen, des Hundes, Rindes und
Schweines schwerer, der des Kaninchens sehr schwer zur Kristallisation
zu bringen sind.

Die Kristallisierbarkeit des Oxyhdmoglobins ermoglicht es dem
Chemiker, den Farbstoff von den anderen Blutbestandteilen zu trennen
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und Loésungen von bekanntem Gehalt herzustellen. Dies ist namentlich
fiir die Lehre von der Atmung wichtig geworden.

Die Erkennung des Blutfarbstoffes und seine Unterscheidung von
dhnlich aussehenden Farben ist fiir das unbewaffnete Auge eine schwierige,
wenn tiberhaupt l6sbare Aufgabe, da ihm die Fahigkeit zur Analyse von
Mischfarben mangelt. Dagegen ist die spektrale Zerlegung des durch-
fallenden Lichtes ein &duBerst scharfes Kennzeichen. Die Farbe einer
Losung ist bedingt durch die Schwichung, die das gemischte Licht in

Fig. 5. Oxyhdmoglobinkristalle aus menschlichem Blute.

ihr erfahrt. Zerlegt man mit Hilfe des Prismas das Licht nach dem Durch-
gange durch die Losung in seine Bestandteile, so zeigt das farbige Band
des Spektrums an den Stellen Unterbrechungen in Gestalt von dunklen
Linien, Béindern oder Schatten, wo Strahlengattungen durch die Ab-
sorption geschwicht oder ganz ausgefallen sind. Es versteht sich dabei
von selbst, daf3 die Absorptionserscheinungen nicht allein von der Natur
des Farbstoffes, sondern auch von der Dicke der absorbierenden Schicht
bezw. der Konzentration der Losung abhiingen.

Will man den Farbencharakter einer Blutlosung durch ihre absor-
bierenden Eigenschaften kennzeichnen, so wird man zunichst das ge-
mischte weiBle Licht mit Hilfe eines Prismas in seine Komponenten
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auflosen. Man bringt dann vor den Spalt, der als Lichtquelle dient und
dessen Bild in das farbige spektrale Band auseinander gezogen wird,
die Blutlésung und findet im Spektrum bestimmte Farben ausgeloscht
oder geschwicht. Verwendet man eine Losung von arteriellem Blut-
rot oder Oxyhédmoglobin, so erscheinen neben einer mehr oder weniger
starken Verdunklung des kurzwelligen Teiles des Spektrums zwei Absorp-
tionsbander im Griin und Gelb, deren Breite und Intensitit mit der
Dicke oder Konzentration der absorbierenden Schicht wichst, so daf3
es schliellich zu einer Verschmelzung

der beiden Bénder kommt. (Vgl.

Fig. 6.)

Verwendet man statt des arte-
riellen Blutrots das vendse, so ist
das Bild das gleiche; es 1iBt sich
hochstens bei gleicher Konzentration
eine Abschwiichung der beiden er-
wahnten Absorptionsbinder konsta-
tieren. Eine Anderung tritt nur dann
ein, wenn die Entziehung des mole-
kular oder locker gebundenen Sauer-
stoffes eine vollstindige oder fast
vollstindige wird, was sich u. a. durch Fig. 6. Schematische Darstellung
Zusatz von Schwefelammonium zur der Verdunklung des Spektrums durch
Blutlésung erreichen laBt. Diese voll- eine Oxyhdmoglobinlsung von stei-

s N . gendem Prozentgehalt. Nach Rollet,
stindig vendse Losung des Blutrotes  §randb. d. Physiol. IV, Leipzig 1880,
oder des Haimoglobins zeigt statt S. 48.
der zwei Absorptionsbdnder nur ein
einziges, in der Gegend des Gelbgriin gelegenes, das bei gleicher Kon-
zentration der Losung blasser ist als die beiden Bander des Oxyhédmo-
globins. Schiittelt man die reduzierte Blutlsung mit Luft, so treten die
beiden Bénder des Oxyhamoglobins wieder auf, um nach einiger Zeit
infolge der neuerdings einsetzenden Reduktion von seiten des Schwefel-
ammonium wieder zu verschwinden. Auf diese Weise kann der Wechsel
wiederholt und somit gezeigt werden, daBl es sich um einen Farbstoff
handelt, dem Sauerstoff ebenso leicht zugefithrt, wie wieder entzogen
werden kann. Man spricht daher von einer lockeren Bindung des
Sauerstoffes durch das Hamoglobin.

Eine braune Modifikation des Oxyhémoglobins entsteht sowohl
innerhalb des Korpers infolge verschiedener Vergiftungen, als auch im
Glase unter der Einwirkung von Kaliumpermanganat, Ferrizyankalium,
Chloraten, Nitriten etc. und ist unter dem Namen Methémoglobin
bekannt. Seine Absorption in neutraler Losung ist durch die Verdunklung
der kurzwelligen Spektralhilfte, blasse Bander im Gelb, Griin und Blau
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und ein stirkeres im Rot gekennzeichnet. Durch Zusatz von Schwefel-
ammonium wird es in Hiamoglobin bezw. Oxyhémoglobin iibergefiihrt.

Es muf hervorgehoben werden, daf der im kreisenden Blute bezw.
in den unverinderten Koérperchen vorhandene Farbstoff nicht identisch
sein kann mit dem Oxyhdmoglobin und seinen eben besprochenen Modi-
fikationen, obwohl er bei spektroskopischer Untersuchung die gleiche Ab-
sorption zeigt (Vierordt, 1875, Z. f. B. 11,188). Normales Blut enthalt
in 100 cem etwa 15 g Himoglobin. Da der Farbstoff ausschlieflich den
Korperchen zukommt, welche die Halfte bis ein Drittel des Blutvolums
ausmachen, so miilte sich das Himoglobin in jhnen in einer Konzen-
tration von 30 bis 45 Prozent vorfinden. So konzentrierte Losungen sind
nicht bekannt. Entweder befindet sich der Farbstoff in den Korperchen
in einer besonderen, nicht niher bekannten Modifikation (Gamgee 1902,
Proc. R. Soc. 70, 79) oder er ist gebunden an Teile des Stromas. Die
Annahme, da8 er an das Lezithin gebunden ist (Hoppe - Seyler,
1889, Z. phl. C. 13, 479) hat insofern eine gewisse Wahrscheinlichkeit,
als durch fettlosende Mittel genau so wie durch Wasser eine Auslaugung
des Farbstoffes aus den Korperchen veranlaBt wird. Ein weiterer
Grund {ir obige Annahme liegt in der verschiedenen Art der Bindung
des Sauerstoffs durch Hémoglobinlgsungen und durch Blut. Auf diese
Tatsache wird in der Lehre von der Atmung zuriickzukommen sein.

Die Kristallisierbarkeit des Himoglobins gestattet den Farbstoff von
den iibrigen Bestandteilen des Blutes zu trennen und in gréBerer Menge
analysenrein darzustellen. Die bisher vorliegenden Untersuchungen
ergeben fiir das Blut von Sdugetieren folgende prozentische Werte:

C 54,1547
H 70—174
N 161—174
S 04— 0,7
0 20,1214
Fe 0,3— 0,5

(Vgl. Abderhalden, Physiol. Chem. 2. Aufl. 1909, S. 736 und
Rohmann, Biochemie 1909, S. 618).

Die Analysen zeigen zunichst, daB der Farbstoff zu etwa /5 seines
Gewichtes aus Sauerstoff besteht, der zu den unentbehrlichen Bestand-
teilen seines Molekiils gehort, also wohl zu unterscheiden ist von dem
locker gebundenen Sauerstoff des Oxyhimoglobins, von dem mehrfach
die Rede war. Die Mengen sind ganz verschiedene. 15 g Hamoglobin,
die in 100 ccm Blut vorhanden sind, enthalten etwa 3 g Sauerstoff in
fester Bindung. Bei vollstindiger Sittigung mit Sauerstoff nimmt
dieses Blut noch 20 ccm Sauerstoff oder 29 mg in lockerer Bindung auf.
Fest und locker gebundener Sauerstoff verhalten sich somit wie 100 : 1.
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Die elementare Zusammensetzung des Hamoglobins entspricht im
allgemeinen der eines Eiweikorpers, nur das Eisen ist ein dem Eiweil3
fremdartiger Bestandteil. Oxyhidmoglobin 188t sich durch starke Salz-
losungen wie ein Eiweilkorper in reversibler Weise ausfdllen, durch
Hitze, Alkohol, Mineralsiuren in den unlslichen oder denaturierten
Zustand iberfithren. Letztere Verinderung fithrt zugleich zu einer
Spaltung in einen farblosen Eiweillkorper, das Globin (vgl. F. N. Schulz,
1898, Z. phl. C. 24, 456) und in eine farbige Komponente, die als Hamo-
chromogen oder Hamatin bezeichnet wird, je nachdem Hamoglobin oder
Oxyh#moglobin als Ausgangsmaterial gedient hat. Bei Gegenwart von
Sauerstoff geht Himochromogen in Hamatin iiber, wobei dieselbe Menge
Sauerstoff aufgenommen wird, wie von dem H&moglobin, aus dem das
Héimochromogen entstanden ist. Durch reduzierende Mittel 148t sich
dem Héamatin der Sauerstoff wieder entziehen.

Das Hamochromogen ist kristallisierbar (siehe die Anleitung dazu
bei Kobert, Das Wirbeltierblut etc., Stuttgart 1901, S. 76 und bei
Biirker, 1909, Miinch. med. Woch.

Nr. 3). Das Hiamatin ist bisher
nicht kristallisiert erhalten worden.
Dagegen kristallisiert sehr leicht
der Salzsaureester des Hamatins,
das sog. Hamin, dessen Zusammen-
setzung nach Kiister (1904, Z.
phl. C. 40, 391) und Siewert
(1908, A. e. P. 58, 386) der Formel

Cyy Hys N, O, Fe C1
entspricht.
Die Kristalle des Héamins

lassen sich schon aus den klein-

sten Mengen trocknen Blutes durch Fig. 7. Aus Eisessig kristallisiertes
° g ORne 4 ur Hamin (Acethdmin, Teichmannsche

Lésung in heissem Eisessig, unter Kristalle). Vergr. 75. Nach Nencki u.
Zusatz von etwas Kochsalz in Sub- Zaleski, Z. f. phl. C. 30. 1900, 423.

stanz, gewinnen, so dass diese Re-
aktion eine forensisch wertvolle Prifung auf die Anwesenheit von
Blutfarbstoff darstellt (Teichmannsche Kristalle). (Fig. 7.)

Die vorziigliche Kristallisierbarkeit des Hamins ist nicht nur von
grosser gerichtlich-medizinischer Bedeutung sondern bietet auch einen
guten Ausgangspunkt fiir die Untersuchungen der Konstitution des
Blutfarbstoffes. In dieser Richtung ist festgestellt, dass sich das Eisen
abspalten ldsst, ohne dass der Rest die Eigenschaft eines Farbstoffes
verliert. Durch Reduktion ist W. Kiister (1906 Z. phl. C. 47, 294)
zum Himopyrrol (Methyl-Propylpyrrol), durch Oxydation zu kristalli-
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sierenden S#uren gelangt, die er als Hamatinséuren bezeichnet. Diese
Spaltungsprodukte seien hier nur deshalb erwédhnt, weil Kiister die
Hamatinsiuren auch aus dem Farbstoff der Galle, dem Bilirubin, dar-
stellen und dadurch die Verwandtschaft der beiden Farbstoffe, fiir welche
zahlreiche experimentelle und klinische Beobachtungen sprechen, auf
chemischem Wege sicherstellen konnte.

Sind die Erythrozyten ihres Farbstofes verlustig gegangen, so
haben sie den grossten Teil ihrer Masse (etwa 95°0) eingebiisst und
sind schwer nachweisbar. Durch geeignete Verfahrungsweisen lassen sie
sich aber von den iibrigen Bestandteilen des Blutes trennen und auf
ihre Zusammensetzung untersuchen (Wooldridge A. f. P. 1881, 387;
Pascucci 1905 Beitr. z. chem. P. & P. 6, 543). Sieht man von dem
Aschengehalt ab, der weniger als 1%0 ausmacht, so besteht ein Drittel
des trockenen Stromas aus in Chloroform und Ather 15slichen Stoffen,
unter welchen das Lezithin und andere &hnlich zusammengesetzte
Phosphatide die Hauptmenge bilden, die anderen zwei Drittel aus
Eiweiskorpern verschiedener Art, unter denen bisher ein Globulin und
ein Nuklein gefunden worden sind.

Mit dem groBen Reichtum des Stroma an Phosphatiden steht in
guter Ubereinstimmung die fehlende oder geringe Durchgiingigkeit der
Blutkorper fiir Salze und die angreifende Wirkung, welche Chloroform
und andere fettlosende Mittel auf dieselben ausiiben.

Von den mineralischen Bestandteilen der Blutkérper kénnen bei
der Untersuchung des Stromas nur jene aufgefunden werden, welche in
irgend einer Weise an die organischen Bestandteile gebunden sind. Die
gel6sten Salze werden dem Stroma durch die zur Extraktion des Himo-
globins dienenden Losungsmittel mit entzogen. Es bedarf zur Fest-
stellung des vollen Salzgehaltes besonderer Verfahrungsarten, die weiter
unten beschrieben werden sollen.

Die Bestimmung der Himoglobinmenge, des Volums
und der Zahl der Blutkérper.

1. Die Bestimmung der Himoglobinmenge.

Die groBle Bedeutung, welche der Blutfarbstoff als Sauerstoff-
triager fiir die Atmung besitzt und die oft sehr auffilligen Veranderungen
der Blutfarbe, die bei krankhaften Zustinden beobachtet werden, haben
dazu gefiihrt, Methoden auszubilden zur Bestimmung der Hamoglobin-
menge in der Raumeinheit Blut. Hierbei wird die Verwendung méglichst
kleiner Blutmengen vorausgesetzt.



Bestimmung der Hémoglobinmenge. 29

Sehr genaue Bestimmungen kénnen mit Hilfe der von Vierordt
und Hiifner (1889, Z. f. phk. Ch. 3, 562) konstruierten Spektrophoto-
meter erzielt werden oder durch Herstellung der Farbengleichheit zwischen
dem zu priifenden Blute und einer Oxyh&moglobinlésung bekannten
Gehaltes nach Hoppe - Seyler (1892, Z. £. phl. C. 16, 505 und 1896,
21, 461). Die Konzentration der letzteren Losung wihlt man zu 0,2 bis
0,3 9% und verdiinnt das Blut solange mit Wasser bis es im durchfallenden
Licht bei gleicher Schichtdicke dieselbe Helligkeit und Sattigung zeigt.

Die Anfertigung von Himoglobin-Losungen bekannter Konzen-
tration ist eine umstindliche Arbeit, auch sind solche Losungen wenig
haltbar. Man ersetzt daher fiir den praktischen Gebrauch, wobei es nur
auf relative Werte ankommt, die Himoglobin-Losungen durch kiinstliche
Farben in Gestalt rotgefarbter Gliaser (Verfahren von v. Fleischl und
Miescher; vgl. Veillon, 1897, A. e. P. 39, 385) oder durch Losungen
von Pikrokarmin (Verfahren von Gowers). Sahli, der dieses Verfahren
verbesserte, hat spéter die Hamoglobinbestimmung noch durch eine
Himatinbestimmung ergénzt, wobei eine mit verdiinnter Salzsiure herge-
stellte Blutlosung als Vergleichsfarbe dient (1902, Kongr, f. inn. Med.
20, 230).

Unerwarteterweise hat sich herausgestellt, dall zwei Blutsorten,
die in bezug auf ihren Himoglobingehalt gleichwertig sind, es nicht
auch in ihrem Hématingehalt sein miissen (Inagaki, 1907, Z. f. P. 49,
130; Giirber, Wiirzb. Sitzungsber. 1905 und 1906), worauf in der Lehre
von der Atmung zuriickzukommen sein wird.

Die absoluten Werte des Hémoglobingehaltes, die fiir das Blut
gesunder Ménner gefunden worden sind, schwanken zwischen 11 und
fast 17 g in 100 cm? Blut (Vierordt, Tabellen, 3. Aufl., 1906, S. 220).
Man nimmt 14—15 g als Normalwerte.

2. Das Volum der Kérperchen.

Die Ausschleuderung der Blutkorper aus gleichen Blutmengen ist
oben S. 18 beniitzt worden, um den EinfluB der Konzentration des
Serums auf das Volum der Kérperchen nachzuweisen. Das Verfahren
liefert nur relative oder, wenn man so sagen will, Bruttowerte fiir das
Volum, weil zwischen den Korperchen stets noch Serum zuriickbleibt.
In dem beschrinkten Sinne ist seine Anwendung jedoch zuldssig, weil
nach einiger Zeit das Volum sich nicht mehr dndert, wenn die Zentrifuge
in konstanter Umdrehungsgeschwindigkeit erhalten wird.

Soll die Volumbestimmung an menschlichem Blute ausgefiihrt
werden, so kann man mit sehr kleinen Blutmengen auskommen, wenn
man die Ausschleuderung in Réhrchen von wenigen Kubikmillimeter
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Inhalt vornimmt (Gartner, Berl. med. Woch. 1892, Nr. 36). Der Blut-
tropfen wird am besten durch Zusatz einer minimalen Menge Hirudin
(s. u. S. 40) ungerinnbar gemacht.

Zur Bestimmung des wirklichen oder Nettovolums der Blutkérper
haben M. und L. Bleibtreu folgendes Verfahren ausgearbeitet (1892,
A. g. P. 51,151). Von 2 Proben desselben Blutes bleibt die eine unver-
diinnt, wihrend die andere durch eine isotonische und indifferente
Losung (Kochsalz, Rohrzucker) in bekanntem Malle verdiinnt wird.
Aus beiden wird Serum abgeschieden und in diesem der Stickstoff-
gehalt nach Kjeldahl bestimmt. Da die Konzentration der Serum-
bestandteile der Verdiinnung verkehrt proportional ist, ergibt sich die
Beziehung

s:(s+2)=Ng4,: N,

In derselben sind das Zusatzvolum z sowie der Eiweiligehalt Nj
des unverdiinnten und N ., des verdiinnten Blutes bekannt, so dafl das
unbekannte Serumvolum s berechnet werden kann. Das Verfahren
kann nur dann brauchbare Werte geben, wenn die zugesetzte Losung
das Volum der Korperchen ungeéndert 1a8t, wovon man sich vorher zu
iberzeugen hat. .

Die spérlichen bisher vorliegenden Versuche machen fiir den nor-
malen Menschen ein Korperchenvolum von 40 9%, des Gesamtblutes
wahrscheinlich.

3. Zihlung der Blutkirper.

Zur Zahlung der Blutkorper soll eine moglichst kleine Blutmenge
ausreichend sein; dieselbe muB stark verdinnt werden, weil in
dem unverdiinnten Blute die Blutkorper zu dicht gedringt sind.
Zur Mischung dient die sog. Mischpipette, bestehend aus einem sehr
engen Rohr von etwa 20 mm® Rauminhalt und aus einer darangeblasenen
Hohlkugel von dem hundertfachen Rauminhalt des Rohrchens. Zieht
man Blut in die enge Rohre auf und saugt eine Salzldsung nach, bis
Réhrchen und Kugel mit Fliissigkeit gefiillt sind, so hat man im Réhrchen
nur Salzlésung, in der Kugel dagegen eine hundertfach verdiinnte Blut-
mischung, mit welcher nun die Zahlkammer beschickt wird.

Letztere ist am Boden in Felder von 1/400 mm? geteilt; die Héhe
der Kammer betrigt 0,1 mm. Uber jedem Felde erhebt sich sonach
ein Flissigkeitsprisma von 1/4000 mm® Die Blutkdrper dieses Raum-
teils senken sich auf den Boden der Kammer und konnen leicht
gezdhlt werden. Man zdhlt 100 Felder aus, zieht das Mittel und erhalt
durch Multiplikation mit 4000 und dem Verdiinnungsgrad die Zahl der
Blutkorper in der Volumeinheit, hier dem mm?® des unverdiinnten
Blutes.
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Das wichtigste Resultat dieser Zahlungen, welche in auBerordent-
lich groBer Zahl ausgefiihrt worden sind, ist die erstaunliche Konstanz
des fraglichen Wertes. Trotzdem bestindig rote Blutkérper zugrunde
gehen — aus dem Himoglobin entsteht der Farbstoff der Galle —
trotzdem kleinere oder groB3ere Blutverluste haufig, beim Weibe periodisch
eintreten, findet man doch wéhrend der Dauer des Lebens nur geringe
Abweichungen von dem normalen Werte, der zu 4,55 Millionen im
mm?® angenommen werden kann. Physiologische Abweichungen sind:
Die VergroBerung der Zahl beim Neugeborenen, welche indessen nur
wenige Tage anhilt und um so bedeutender zu sein scheint, je spiter die
Abnabelung erfolgt (vgl. Vierordt, Tabellen, Jena 1906, S. 209); die
Verminderung der Zahl im hohen Alter; die Verminderung der Zahl
wihrend der Verdauung und ihre Erhhung infolge Wasserverlustes
(z. B. nach Schwitzen, Diurese oder Diarrhée). Da die letztgenannten
Zustéinde zu einer Eindickung des Blutes, die Resorption im Darme zu
einer Verdiinnung desselben fiihrt, so sind die erwéhnten Beobachtungen
versténdlich.

Stédrkere Blutverluste, z. B. Aderlisse, filhren zu einer Verminde-
rung der Zahl der Blutkérper, weil das im Korper zuriickbleibende Blut
durch die zustrémende korperchenfreie Gewebsfliissigkeit verdiinnt wird.
Auf diesem Wege wird die verlorene Blutfliissigkeit rasch wieder ersetzt,
wihrend die korperlichen Elemente erst nach 2—3 Wochen wieder in
normaler Zahl zu finden sind. Die Neubildung derselben &ufert sich
in dem Auftreten kernhaltiger roter Blutkérper und in Verédnderungen
im Knochenmark (vgl. Krehl, Pathol. Physiologie, Leipzig 1898, 133).

Eine merkwiirdige und noch nicht erklirte Anderung in der Zahl
der roten Blutkorper tritt bei Wechsel des Wohnortes auf, wenn da-
mit eine Anderung der Héhenlage verkniipft ist. Je hoher iiber dem
Meeresniveau, desto grofer die Zahl der Blutkérper, die in sehr
hohen Lagen auf 8 Millionen und dariiber steigen kann. H&lt man Tiere
einige Wochen unter vermindertem Luftdruck, so tritt ebenfalls Ver-
mehrung der Erythrozyten und des Hémoglobins in der Raumeinheit
des Blutes ein; zugleich steigt aber auch der gesamte Himoglobingehalt
des Tieres und die Blutmenge (Jaquet, 1902, A. e. P. 45, 1).

Zur Zihlung der weilen Blutkdérper, welche in ge-
ringer Zahl im Blute vorhanden sind, wéhlt man eine geringere Ver-
diinnung und zweckmiBig eine Zusatzfliissigkeit, welche die Erythro-
zyten unsichtbar macht, die Kerne der Leukozyten dagegen deutlich
hervorhebt, z. B. Essigsidure '/;%. Sehr groBe Konstanz der Zahl-
resultate ist hier nicht zu erwarten, da diese Zellen leicht aus dem Blute
in die Gewebe austreten und infolge ihrer Neigung an den Gefdwinden
zu haften, nicht so gleichméBig im Blute verteilt sein kénnen wie die
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roten. Im niichternen Zustande sind 5000—6000 Leukozyten im mm?
Blut als normaler Wert zu betrachten (Arneth, Diagnose und Therapie
der Andmien, Wiirzburg 1907, S. 17). Von diesen sind etwa 70 9, proto-
plasmareiche, feinkornige Zellen mit gelapptem Kern, 25 9, Lympho-
zyten und 5 9, andersartige Zellen.

Tritt eine Vermehrung ihrer Zahl ein, so spricht man von Leuko-
zytose und unterscheidet eine physiologische, voriibergehende und in
engen Grenzen bleibende von der pathologischen. Physiologisch ist die
Vermehrung der Leukozyten infolge der Verdauung und der Schwanger-
schaft. Auch starke Muskelanstrengungen fiihren zur Leukozytose.
Die Vermehrung der Leukozyten scheint bei der Abwehr der Infektionen
eine wichtige Rolle zu spielen (vgl. Krehl Pathologische Physiologie,
Leipzig 1906, 163, ferner NoBke und Friedrich, 1900, Z. f. Chirurgie 55,
211). Sie tritt bei manchen Krankheiten, wie z. B. der Pneumonie,
s0 regelmiiBig auf, daB sie zum Bilde der Krankheit gehort. Bei anderen
Infektionen, wie Typhus und Tuberkulose, fehlt sie oder macht sogar
einer Verminderung (Hypoleukozytose) Platz. Zuweilen werden enorme
Vermehrungen der Leukozyten unter gleichzeitigem Uberwiegen der
Lymphozyten beobachtet und man spricht sodann von Leukémie. Ver-
mehrungen bis 3 ja 5.10° im mm® sind beobachtet.

Sehr schwankende Zahlen sind fiir die Blutpldttchen oder
Thrombozyten gefunden worden, was bei der Verginglichkeit dieser
Gebilde nicht wunder nehmen kann. Brodie und Russel (1897, J. of P.
21, 390) geben die hohe Zahl von 600 000 im mm?; Helber (1904, D. A.
f. klin. Med. 81, 316) 200 000 bis 250 000. Physiologische Thrombo-
zytosen sind bisher nicht bekannt.

Das Zahlenverhiltnis zwischen Leukozyten (L), Thrombozyten (T)
und Erythrozyten (E) in der Raumeinheit Blut stellt sich somit wie folgt:
L:T:E=1:100 (Brodie & Russel) : 900
oder =1: 40 (Helber) : 900

Zahl, Volum und Hamoglobingehalt der Erythrozyten stehen zu
einander nicht in festen Beziehungen, sondern sind unabhingig von ein-
ander veriinderlich. So ist die oben erwihnte nach einem Aderlafl auf-
tretende Verminderung der Zahl der Erythrozyten in der Raumeinheit
Blut in der Regel begleitet von einem noch stiarkeren Absinken des Héamo-
globmgehaltes und des Volums der Korperchen und entgegengesetzte
Anderungen sind wihrend der Zeit der Neubildung des verlorenen Blutes
beobachtet (Inagaki, 1907, Z. f. B. 49,77). Als Beispiel fiir die Anderung
des Volums ohne Anderung der Zahl oder des Hamoglobingehaltes sei
angefiihrt die Quellung bezw. Schrumpfung, welche die Blutkérper in
nicht isotonischen Losungen erfahren. Uber entsprechende patholog.
Erfahrungen vgl. man Krehl, Pathol. Physiologie 1903, S. 128 ff.
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Aus den erwihnten Beobachtungen folgt, daB die beschriebenen
drei Methoden sich nicht gegenseitig vertreten kénnen, vielmehr jede von
ihnen einen selbstdndigen Wert besitzt.

Die Blutfliissigkeit.

Die Untersuchung der Blutfliissigkeit beginnt am besten mit dem
Serum, weil dieses leichter zu gewinnen und in unveréndertem Zustande
zu erhalten ist, als das Plasma.

Das Serum ist meist eine klare, gelblich gefarbte, beim Schiitteln
stark schiumende, beim Eintrocknen klebrige Fliissigkeit, die neutral
oder schwach alkalisch reagiert. Auf demWasserbade eingedampft gerinnt
es wie Hiithnereiweill zu einer Gallerte und trocknet schlieBlich zu einer
sproden, gummiartigen Masse ein, die 8—9 9, seines Gewichtes ausmacht.
Auf dem Platinblech erhitzt,
verkohlt der Trockenriickstand
unter Ausstoung von Dimpfen,
die nach verbranntem Horn
riechen. Nach vollsténdiger Ver-
brennung verbleibt eine nicht
unbetrichtliche  Aschenmenge
von etwa 1 9,. Aus diesen Er-
fahrungen folgt, dafl das Serum
eine eiweillreiche, salzhaltige
Losung darstellt.

Wendet man eiweifallende
Mittel mit Vorsicht an, so be-
merkt man, daB das Unloslich-
werdep des Eiweilles SChrl_ttWelse Fig. 8. Giirbers kristallisiertes Serum-
stattfindet, sog. fraktionierte albumin vom Pferde.

Fillung. So fallen z. B. beim

Erhitzen die Eiweilstoffe des Serums nicht bei einer Temperatur,
sondern bei verschiedenen aus (vgl. Halliburton, 1884, J. of. P. b,
152 und 1886, 7, 319).

Ein viel besseres Mittel zur Trennung der Eiweilkdrper des Serums
ist die fraktionierte Ausfillung durch konzentrierte Salzlosungen, ins-
besondere eine konzentrierte Losung von Ammoniumsulfat. Vermischt
man gleiche Volumina Serum und kaltgeséittigte Ammonsulfatlosung,
so erhilt man einen volumindsen EiweiBiniederschlag von Serum-
globulin, dessen Filtrat bei neuem Zusatz der Salzlésung zundchst
klar bleibt. (Hofmeister und Kauder, 1886, A. e. P. 20, 411). Wird
jedoch mit dem Zusatz fortgefahren, oder noch besser verdiinnte Schwefel-

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 3
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séure oder Essigsiaure zugegeben, bis die Triibung nicht mehr verschwindet
80 scheiden sich beim Stehen, am leichtesten in Pferdeserum, nadel-
oder biischelf6rmige Kristalle aus. Umkristallisiert kénnen sie bis 1 mm
lang werden und wie Bergkristalle die Form von sechsseitigen Prismen
mit aufgesetzter Pyramide zeigen (Fig. 8). (Giirber, Wiirzb. Sitzungsber.
1894, Michel, 1895, Wiirzb. Verh. N. F. 29, Inagaki, 1906, ebenda 38).
Zur vollstindigen Ausfillung der zweiten EiweiBfraktion, welche das
Serumalbumin enthilt, muf} das Filtrat des Serumglobulins mit dem
4 fachen Volum der konzentrierten Ammonsulfatlosung versetzt werden.

Serumglobulin und Serumalbumin zeigen die allgemeinen Féllungs-
und Farbungsreaktionen der EiweiBBkérper und besitzen die denselben
eigentiimliche elementare Zusammensetzung. Sie sind phosphorfrei, aber
schwefelhaltig. In ihren hydrolytischen Spaltungsprodukten, die von
Abderhalden untersucht worden sind und bisher nur zu einem kleinen
Teil isoliert werden konnten (1903, Z. ph. C. 37, 495; 1905, ebenda 44, 17)
sind sie sehr dhnlich, doch ist hervorzuheben, daB das Serumalbumin
kein Glykokoll enthilt und daB es reicher an Cystin ist als das Serum-
globulin.

Serumglobulin und Serumalbumin haben sich in dem Blutserum
und dem Blutplasma aller bisher darauf untersuchten Wirbeltiere vor-
gefunden, aber in sehr verschiedener absoluter wie relativer Menge.
Nach Halliburton (1878, J. of P. 7, 321) enthalten die Sera die in
nachstehender Tabelle zusammengestellten prozentischen Mengen von
Eiwei, Serumglobulin und Serumalbumin.

. Serum- Serum-
Eiweill globulin albumin

Mensch . . . . . . . . . . . 7,62 3,10 452
Pfeed . . . . . . . .o 7,25 4,56 2,69
Rind. . . . . . « . . . .. 7,50 417 3,33
Kaninchen . . . . . . . . . 6,22 1,79 4,43
Taube . . . . . . . . . . . 5,01 1,32 3,69
Hun . . . . . . . . . .. 414 2,90 1,24
Scehlange . . . . . . . . . . 5,32 4,95 0,37
Frosch . . . . . . . . . . . 2,54 2,18 0,36

Die von einigen Beobachtern angegebene Vergroflerung des Eiweif3-
Serumglobulin
Serumalbumin
stitigt worden (Halliburton Textb. of Phys. 1898, I, 162). Dagegen
hat der AderlafB nicht nur eine Verringerung der gesamten Eiwei3-
menge zur Folge, sondern auch eine Verkleinerung des EiweiBquotienten
(Inagaki, 1907, Z. f. B. 49, 171).

quotienten im Hunger ist von anderen nicht be-
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Die als Serumglobulin und Serumalbumin bezeichneten Eiweif3-
fallungen sind allem Anschein nach nicht einheitlich. Mit dem Serum-
globulin fallt ein phosphorhaltiges Proteid aus (Liebermeister, 1906,
B. z. chem. P. 8, 439) und die Globulinfraktion la8t sich in mindestens
zwei Teile trennen (vgl. Oppenheimer, Handb. d. Biochemie 1908,
2, 11, 73). Ahnliches gilt fiir die Fraktion des Serumalbumins.

Neben den Eiweillkorpern finden sich im Serum noch andere Stoffe
organischer Natur, wenn auch in geringerer Menge. Von den Spaltungs-
produkten des Eiweill ist die Anwesenheit von Glykokoll und wahr-
scheinlich noch anderer Aminosduren nachgewiesen (Bingel, 1908, Z.
phl. C. 57, 382; Howell, 1906, Am. J. of P. 17, 273). Durch Fett in
emulgierter Form wird das Serum sehr hdufig getriibt, wihrend einer
Verdauungsperiode bis zu milchigem Aussehen. Neben den gewdhnlichen
Neutralfetten findet man im Serum auch Cholesterin, wahrscheinlich in
Form des Cholesterinesters der Fettsiuren (Hiirthle, 1895, Z. phl. C.
21, 331). Die Kohlehydrate sind vertreten durch Traubenzucker, der ein
stindiger Bestandteil des Blutes in der Konzentration von 1—2 p. m.
ist; zuweilen durch Rohrzucker, wenn solcher in reichlicher Menge in
der Nahrung eingefiihrt wird, und durch Milchzucker, der sich wiahrend
der Laktationsperiode des Weibes im Blute findet. Als Zersetzungs-
produkt der Kohlehydrate ist die Milchsédure aufzufassen, die sich zu-
weilen in erheblicher Menge im Blute nachweisen 1aBt. Als Zersetzungs-
produkte der EiweiBkorper sind hier anzufiihren: Vor allem der Harn-
stoff, das ihm nahestehende Kreatin (bezw. dessen Laktam, das Krea-
tinin), das als Bestandteil der Muskeln bekannt ist, Karbaminsdure,
Harnsdure u. a., alle in sehr geringer Konzentration, z. B. Harnstoff in
einer Menge von etwa /5%,

Da jeder Stoff, der in den Korper gelangt und dort verwendet,
umgesetzt oder unverdndert wieder ausgeschieden wird, als solcher oder
in seinen Umwandlungs- und Zersetzungsprodukten einmal Bestandteil
des Blutes werden mu8, so ist die Zahl der moglichen zeitweiligen Bestand-
teile des Serums aufBlerordentlich grofB3.

Unbekannt nach Beschaffenheit und Menge sind jene Stoffe, die
dem Blutserum und dem Vollblute eine Reihe hochst wichtiger Wirkungen
verleihen, wie die Abwehr von bakteriellen Infektionen, die Unschédlich-
machung von Giften, die Zerstorung fremder Zellen, die Ausfillung von
fremdem Eiweil u. a. m. Man vgl. hierzu Abderhalden, Lehrb. d.
physiol. Chemie 1909, S. 916.

Eine besondere Besprechung verdienen noch die Salze des
Serums und die zweckmiBig gleich mit zu erwdhnenden der Blut-
korper. Zur Abtrennung derselben von den organischen Bestandteilen
stehen zwei Wege offen: Veraschung und Dialyse. Die Veraschung

3-
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des Trockenriickstandes von Serum oder Blutkdrpern gibt fiir Schwefel-
siure, Phosphorsiure und Kohlenséure zu hohe Werte. Der Schwefel
des Eiweilles wird zu Schwefelsiure, der Kohlenstoff der organischen
Verbindungen zu Kohlensiure verbrannt. Die Phosphorsiure der Phos-
phatide und der Nukleine erscheint als solche in der Asche.

Die Dialyse anderseits filhrt zu keiner vollstindigen Trennung
der organischen und anorganischen Stoffe, weil ein Teil der ersteren,
wie Zucker- und Harnstoff, die Membran durchwandern. Ihre Masse
ist jedoch sehr gering, so daB sie den weiteren Gang der Analyse nicht
beeintréichtigen.

Am lehrreichsten ist es, beide Methoden zu verwenden und die
Ergebnisse zu vergleichen.

Fiir menschliches Blut liegen Aschenanalysen von C. Schmidt
vor, sie ergaben fiir Serum bezw. Kérperchen folgende Zahlen (vgl.
Bunge, Lehrb. d. physiolog. Chemie, Leipzig 1894, S. 223):

In 1000 gr Blutkérperchen sind

In 1000 gr Serum sind enthalten: enthalten:
gr gr
Chlor . . . . . . . . . 3,665 Chlor . . . . . . . . . L750
Schwefelsdure . . . . . . 0,130 Schwefelsdaure . . . . . . 0,061
Phosphorsdure . . . . . . 0,146 Phosphorsdure. . . . . . 1,355
Kalium . . . . . . . . 0317 Kalium . . . . . . . . 3091
Natrium . . . . . . . . 3438 Natrium . . . . . . . . 0470

Wie eine Betrachtung dieser Zahlen ergibt, ist die Menge der Séuren
derjenigen der Basen nicht #quivalent. Im NaCl verhalten sich Na zu Cl
wie 23 zu 35,5 oder ungefihr wie 2 zu 3, wihrend im Serum fast eben-
soviel Na wie Cl vorhanden ist. Die starke Alkaleszenz, die man dem-
gemifl im Blute erwarten sollte, fehlt indessen, offenbar, weil die Basen
durch andere Siuren gesittigt sind. Die durch die Aschenanalyse nach-
gewiesenen Mengen von Schwefelsiure und Phosphorséure reichen hier-
zu nicht aus, um so weniger als ihr freies Vorkommen im Serum nach dem
oben Ausgefiihrten zweifelhaft bleibt. Die fehlende Siure mufl Kohlen-
sdure sein, die im Korper stets reichlich zur Verfiigung steht. Beriick-
sichtigt man, daff Natrium, Chlor und Kohlensiure vorherrschen, so
laBt sich das Serum in bezug auf seine mineralischen Bestandteile im
wesentlichen auffassen als eine Losung von NaCl, Na,CO, und NaHCO,
wozu zu bemerken ist, daf} das saure Karbonat iiberwiegen wird, solange
nicht die Kohlensdurespannung auf sehr niedere Werte sinkt. Dall das
Serum priméres oder saures Natriumkarbonat enthilt, zeigt folgender
einfache Versuch: Neutrales Lakmuspapier wird durch Serum nur sehr
wenig gebliut; an der Luft dunkelt aber die Farbe nach, weil bei dem
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Abdunsten der Kohlensdure das stérker alkalisch reagierende sekundére
Salz entsteht.

Dialysate des Serums sind von Giirber (Wiirzb. Verh. 1894;
Wiirzb. Sitzgsber. 1895) auf ihren Salzgehalt untersucht worden. Da
sich seine Analysen auf das Pferdeserum beziehen, so sind sie mit denen
von C. Sch midt nicht ohne weiteres vergleichbar. Es sei nur angefiihrt,
daB er fiir die elektropositiven Bestandteile dhnliche Werte fand wie
C. Schmidt; unter den elektronegativen tritt die Schwefelsdure sehr
zuriick, Phosphorsidure ist nur in Spuren vorhanden. Die Anwesenheit
saurer Karbonate konnte direkt nachgewiesen werden.

Weitere Aufschliisse gaben Giirbers Untersuchungen dadurch,
daB er die Analysen der Dialysate mit denen der Aschen verglich. Hier-
bei ergab sich fiir die einzelnen mineralischen Bestandteile des Serums
teilweise ein gegensitzliches Verhalten. Wahrend das Chlor sich verhalt
wie ein frei in Losung befindlicher Korper, so daf beide Analysen iden-
tische Resultate ergeben, gilt dies nicht fiir das Na und Ca. Fiir diese
ergibt die Aschenanalyse héhere Werte als die Dialyse. Das Verhalten
der geringen im Serum enthaltenen Menge von K ist noch nicht untersucht.

Es ist bekannt, dal beim Sattigen mit Kohlensdure das Blut stirker
alkalisch wird. Diese von Zuntz (Zentralbl. f. d. med. Wiss. 1867) zuerst
gefundene Tatsache wurde aufgefaBt als der Ausdruck des Ubertrittes
von Alkali aus den Blutkérperchen in das Serum. Giirber fand indessen
die Zunahme der Alkaleszenz auch dann, wenn die Kohlensidure in das
von den Kérperchen getrennte Serum eingeleitet wird; gleichzeitig ver-
schwindet der Unterschied zwischen den Ergebnissen der beiden Analysen.
Man mufl annehmen, daB im kohlensiurearmen Serum ein Teil des Na
und Ca an die Eiweilkorper gebunden ist, die in diesem Falle die Rolle
schwacher Siuren spielen und daB die Kohlenséure diese Bindung spaltet.
AuBerdem findet bei der Sdttigung des Serums mit CO, noch eine Ver-
schiebung der H,SO, statt, da diese hinterher in gréBerer Menge im
Dialysat erscheint. Die Bindung der Alkalien an die Eiweillkérper des
Blutes kann aufgefalt werden als eine Einrichtung, durch die das
‘Blut befihigt wird, wechselnde Mengen von Kohlensiiure ohne Anderung
seiner Alkaleszenz aufzunehmen.

Noch verwickelter gestalten sich die Verhéltnisse, wenn die Satti-
gung mit CO, nicht am Serum, sondern am Gesamtblut vorgenommen
wird. Das Serum wird, wie schon Nasse beobachtete, &rmer an Chlor,
die Blutkorperchen daran reicher. Ferner findet eine Konzentrations-
erh6hung im Serum durch Ubertritt von Wasser aus demselben in die
Blutkérperchen statt, wobei dieselben ihr Volum deutlich vergréern
(Giirber, Wiirzb. Ber. u. Verh. 1895, Petry, 1902, B. z. ch. P. 3, 247).

Eine Bestimmung der Salze der Blutkdrper auf dem Wege der
Dialyse ist ebenfalls von Giirber (Habilitationsschrift, Wiirzburg 1904)
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unternommen worden. Zur Entfernung des Serums diente isotonische
Rohrzuckerlosung, das Blut war Pferdeblut. Der Versuch hatte mit
verschiedenen hier nicht niher zu beschreibenden Schwierigkeiten zu
kimpfen, so daB er nicht vollstindig durchgefithrt werden konnte. Die
Befunde von C. Schmid#t (s. oben) wurden im allgemeinen bestétigt, d. h.
das liberwiegende Kation ist nicht Natrium sondern Kalium, das iiber-
wiegende Anion Chlor. Der Vergleich zwischen Dialysat und Asche
zeigte, daB ein erheblicher Teil des Kaliums und der gréBte Teil der
Phosphorsiure nicht dissoziiert oder in anorganischer Bindung vorhanden
sind, sondern an nicht dialysierende Stoffe gebunden, die Phosphorsédure
wahrscheinlich an das Hamoglobin (Hamochrom). Die Versuche er-
gaben weiter, dal die Blutkérper nicht nur fiir CO, und Chlor bezw.
Salzsiure, sondern auch fiir Kalium und Natrium nicht dicht sind,
eine Beobachtung, die in letzter Zeit von Bang bestdtigt und er-
weitert worden ist (1909, Bioch. Z. 16, 255). Aus diesen Erfahrungen
muf} gefolgert: werden, dafl die Verschiedenheit der Salzbestandteile in
den Blutkdrpern und im Serum nicht durch die Undurchgéngigkeit der
ersteren, sondern durch auswahlende Eigenschaften gewahrleistet sein
muf.

Das Blutplasma und die Blutgerinnung.

Es ist auf S. 16 gezeigt worden, daB die Ausscheidung des Fibrins
aus dem Plasma erfolgt und daB die Blutkérper an der Bildung des
Blutkuchens nur insofern beteiligt sind, als sie von dem dichten Netze
feiner Fasern, aus denen das Fibrin besteht, eingesponnen werden.
Das Plasma enthélt in Losung einen Stoff, aus dem das Fibrin entsteht
und der deshalb den Namen Fibrinogen erhalten hat. Der Stoff, der
sich iibrigens in verhaltnismaBig geringer Menge (bis zu 1 %) im Plasma
findet, ist ein Eiweillkérper, der dem Serumglobulin verwandt ist, sich
von ihm aber durch leichtere Aussalzbarkeit und eine niedrigere Ge-
rinnungstemperatur unterscheidet. @~ Wihrend der Niederschlag, den
starke Salzlgsungen in Fibrinogenlosungen hervorrufen, beim Verdiinnen
mit Wasser wieder verschwindet, ein Verhalten, das zur Trennung des
Fibrinogens von den iibrigen Plasmabestandteilen beniitzt worden ist
(Hammarsten, 1879, A. g. P. 19, 563), kann die Ausscheidung des
Fibrins nicht wieder riickgingig gemacht werden. Es handelt sich also
hier um die Umwandlung oder Denaturierung des Fibrinogens.

Fibrinogenlosungen gerinnen unter Ausscheidung von Fibrin, wenn
ihnen etwas Serum oder Blutkuchen zugesetzt wird. Der Vorgang hat
die Eigenschaften eines fermentativen Prozesses insofern, als mit einem
sehr geringen Zusatz eine groBe Menge Fibrinogen zur Gerinnung ge-
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bracht werden kann, als die gerinnungserzeugende Wirkung auf stets
neue Fibrinogenlésungen iibertragbar oder iiberimpfbar ist, und sie durch
Erhitzen auf 100° erlischt. Eine Isolierung des wirksamen Stoffes, der
unter dem Namen Fibrinferment, Thrombin oder Thrombase bekannt
ist, steht noch aus; seine chemische Natur ist daher unbekannt. Uber die
Darstellung fermentreicher Blutextrakte vgl. Alex. Schmidt, Zur
Lehre von den fermentativen Gerinnungserscheinungen, Dorpat, 1876.

Da das Fibrinogen im kreisenden Blut vorhanden ist, fehlt zur Ein-
leitung der Gerinnung nur das Thrombin. Der Anstof zur Entstehung
desselben scheint von den Zellen des Blutes auszugehen, sei es, daf} diese
zerfallen oder wirksame Stoffe abscheiden. Am ausgeschleuderten Eis-
blute 148t sich beobachten, dafl die Gerinnung in den tiefsten Teilen
der Plasmaschicht beginnt, wo sich die Anhdufung der ungefirbten
Formelemente befindet. Wihrend man in fritherer Zeit ausschlieflich
die Leukozyten fiir diese Wirkung verantwortlich machte, wird sie
gegenwirtig, wo die Unbestindigkeit der Blutplittchen bekannt ist,
vorwiegend diesen zugeschrieben (Biirker, 1904, A. g. P. 102, 36; Meves,
1906, A. f. m. A. 68, 311). Gegen ihre ausschlieBliche Beteiligung spricht
der Umstand, dafl die Lymphe gerinnt, obwohl in ihr Blutpldttchen
fehlen.

Fiir das AderlaBblut liegt die Veranlassung zur Gerinnung haupt-
séchlich in der Beriihrung mit dem Glase, das Alkali abgibt und dadurch
die Zellen des Blutes schadigt. Fangt man Blut in paraffinierten Ge-
faBen auf, so wird die Gerinnung sehr stark verzigert (Bordet und
Gengou, 1904, Ann. Inst. Pasteur 18). Der fliissige Zustand des kreisen-
den Blutes mufl demnach in erster Linie auf die Abwesenheit solcher
Schadigungen bezogen werden. Diese Erklarung ist jedoch nicht aus-
reichend, weil sich gezeigt hat, dall die Infusion von Losungen, die wirk-
sames Thrombin enthalten, nicht oder nur ausnahmsweise zur intra-
vaskuldren Gerinnung fithrt. Der Organismus (die GeféBwand ?) mufl
demnach die Fahigkeit besitzen, kleine Mengen gerinnungsférdernder
Stoffe unschidlich zu machen. Diese Reaktion kann sogar so weit gehen,
daB infolge eines solchen Eingriffes das Blut schwer gerinnbar oder
ungerinnbar wird (sog. negative Phase, Antithrombinbildung).

Wirksamer als Thrombin enthaltende Fliissigkeiten sind Extrakte
von Geweben (Wooldridge, die Gerinnung des Blutes, Leipzig 1891).
Durch sie konnen ausgedehnte intravaskulire Gerinnungen und damit
der Tod des Tieres herbeigefiihrt werden. Hierzu bedarf es aber nicht
zu kleiner Mengen des Extraktes und rascher Infusion. Kleine Mengen
oder langsame Infusion fithren auch hier zum entgegengesetzten Erfolg,
d. h. zur Verminderung oder Aufhebung der Gerinnung im Aderlaf3blut.
Die Erscheinung ist als eine Reaktion des Organismus auf den Ein-
griff aufzufassen.
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Die Gewebsextrakte sind indessen nicht identisch mit dem Thrombin.
Es geht dies aus der Erfahrung hervor, daf} sie reine Fibrinogenl6sungen
nicht zur Gerinnung bringen kdnnen; sie sind auch ohne Wirkung auf
das Oxalatplasma (s. u.). Morawitz (1903, B. z. chem. P. 4, 381) und
Fuld und Spiro (1904, ebenda, 5, 171) nehmen daher an, daf3 der bei
der Gerinnung des Vollblutes wirksame Bestandteil der Gewebsextrakte
nur eine Komponente des Thrombins darstellt, die sie als Thrombokinase
bezeichnen, wihrend eine zweite Komponente, das Thrombogen, nach
ihnen im Plasma vorgebildet ist. Zur Entstehung des Thrombins ist
aber noch ein Drittes erforderlich, namlich die Anwesenheit loslicher
Kalksalze, wie von Arthus und Pages (1890, J. de phys. 22, 739) zuerst
gezeigt worden ist.

Das verwickelte Ineinandergreifen verschiedener Stoffe, dasnach den
erwihnten Untersuchungen zum Zustandekommen der Blutgerinnung
erforderlich ist, 148t verstehen, daB die letztere auf verschiedene Weise
gestort oder verhindert werden kann. Die verzogernde Wirkung der
Abkiihlung des Blutes 1i6t sich verstehen aus der Verlangsamung der
chemischen Prozesse (Schiddigung der Blutzellen), die der Bildung der
Thrombokinase vorhergehen. Die gerinnungswidrige Wirkung der
Oxalate, Fluoride und Zitrate der Alkalien beruht in der Ausfillung
des Kalkes, der zur Bildung des Thrombins unerldfllich ist. Die Gerinnungs-
hemmung durch starke Neutralsalzlosungen ist wahrscheinlich auch be-
dingt durch die Konkurrenz derselben mit dem Kalke um die sauren
Affinitdten der EiweiBkérper. Die Aufhebung der Blutgerinnung durch
Extrakte des Blutegels, insbesondere durch das Hirudin, ist wohl als eine
antifermentative Wirkung aufzufassen. Das Hirudin entfaltet seine
Wirkung auch im lebenden Koérper. Ahnlich demselben wirken manche
‘Schlangengifte (Ch. J. Martin, 1893, J. of P. 15, 380).

Die Blutmenge des Korpers.

Die bisherigen Angaben iiber die Konzentration chemischer Be-
standteile des Blutes, iiber Zahl und Volum der zelligen Elemente und
dgl. mehr, bezogen sich auf die Raumeinheit des Blutes. Hs bleibt die
Frage, wie grofl die Menge des Blutes im lebenden Korper ist.

Altere Bestimmungen, die an Leichen ausgefiihrt wurden und auf
moglichste Ausspiilung und Auslaugung des Blutes aus den Geweben
ausgingen, wobei die erhaltene Losung mit einer Blutprobe bekannter
Verdiinnung verglichen wurde, ergaben 7,1 bis 7,7 9, des Kérpergewichts
(Bischoff, Z. f. w. Zool. 1856, 7, 331 und 1857, 9, 65). In neuerer Zeit
hat Kottmann an 3 gesunden Minnern die Zahlen 8,7, 8,7 und 7,9, an
einer Frau 7,7 %, des Korpergewichts gefunden. Er berechnet dasselbe
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aus dem Volum der Blutkorper vor und nach einer Infusion von 300 em,
einer isotonischen Kochsalzlosung. Da die infundierte Losung zweifellos
zum Teil in die Gewebe {ibertritt, so mufl das Verfahren zu hohe Werte
ergeben.

Endlich haben Haldane und Smith (1900, J. of P. 25, 331)
in Anlehnung an ein von Grehant und Quinquaud angegebenes Ver-
fahren, aber unter wesentlicher Verbesserung desselben, die Blutmenge
bestimmt, indem sie eine gemessene Menge CO-Gas von der Versuchs-
person einatmen lieBen und nach eingetretener gleichméBiger Verteilung
im Blute den Sattigungsgrad des Blutes an diesem Gase bestimmten.
Da die Kapazitdt des Blutes fiir dieses Gas bekannt ist, 148t sich die
gesamte Blutmenge in einfacher Weise berechnen. Sie fanden dieselbe
in zahlreichen Versuchen zwischen 3,34 und 6,27 9%, im Mittel zu 4,78 oder
rund 5 %,. Die Werte liegen wesentlich tiefer als die &lteren, oben mit-
geteilten, sie sind aber sicherer, weil das Kohlenoxyd, wie spiter noch
zu besprechen sein wird, so fest an das Hémoglobin des Blutes gebunden
wird, daB eine nennenswerte Diffusion in die Gewebe ausgeschlossen ist.
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Die Arbeit des Herzens.

Die Blutbewegung geschieht im allgemeinen in geschlossenen Bahnen,
den Blutgefifien, deren genauere Abgrenzung fiir manche Organe, wie
Milz oder Knochenmark noch aussteht. Wie dieselbe aber auch beschaffen
sein mag, es muB immer méglich sein fiir jede Entfernung vom Herzen
die Querschnitte aller Einzelgefa3e zu einem Gesamtquerschnitt zusammen
zu legen, wodurch das ganze GefiBsystem des groBen und ebenso des
kleinen Kreislaufs, zu je einem einzigen Rohre reduziert wird. Durch
vielfache Messungen ist festgestellt, dal die Querschnittssumme von
den Arterien nach den Kapillaren zu wichst, von dort gegen die
Venen wieder abnimmt, so daB sehlieBlich die beiden Venae cavae im
Niveau ihres Eintrittes in den rechten Vorhof einen Gesamtquerschnitt
aufweisen, der nicht viel grofer ist als der der Aorta. Im allgemeinen
wird sich demnach zu jedem vendsen Gesamtquerschnitt ein gleichweiter
arterieller nachweisen lassen.

Findet durch ein derartig ungleichweites einfaches Rohr ein gleich-
mifig andauerndes (stationdres) FlieBen statt, so zeigt die Stromung
folgende Eigentiimlichkeiten:

1. Es geht durch jeden Querschnitt der Bahn in der Zeiteinheit
dieselbe Fliissigkeitsmenge hindurch, mit anderen Worten die Volum -
geschwindigkeit ist fiir jeden Querschnitt die gleiche. Waihlt man
als Zeiteinheit die Sekunde, so kann man die innerhalb derselben durch-
tretende Flissigkeitsmenge das Sekundenvolum nennen und die Gleich-
heit desselben fiir alle Querschnitte behaupten. Wire dieser Bedingung
nicht Geniige geleistet, lieBen sich zwei Querschnitte angeben, durch
welche ungleiche Sekundenvolumina flossen, so miite der zwischen den
beiden Querschnitten gelegene Abschnitt der Bahn sich friiher oder spéter
entweder entleeren oder die ganze Fliissigkeitsmenge in sich aufsammeln.
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Ist aber die Volumgeschwindigkeit trotz Verschiedenheit der Quer-
schnitte {iberall gleich, so muB} die Geschwindigkeit, mit der die einzelnen
Fliissigkeitsteilchen durch die Querschnitte hindurchtreten, die sog.
Stromgeschwindigkeit, eine verschiedene sein und zwar um so gréBer
je kleiner der Querschnitt. Stromgeschwindigkeit und Gesamtquer-
schnitt sind einander verkehrt proportional.

Bewegung einer Fliissigkeit setzt das Vorhandensein von Druck-
unterschieden voraus. Durch das Flielen werden die Druckunterschiede
wieder aufgehoben. Ein bestindiges Fliefen kann daher nur durch eine
bestindige Erzeugung von Druckunterschieden unterhalten werden und
darin besteht die Leistung des Herzens. Stellt das Herz seine Tétigkeit
ein, so flieit noch Blut solange aus den Arterien in die Venen bis die
Druckunterschiede iiberall ausgeglichen sind; es resultiert die Blutver-
teilung der Leiche.

Fig. 9. Druckabfall in einem horizontalen AusfluBrohr.

Soll der zur Unterhaltung des FlieBens ndtige Arbeitsaufwand
gemessen werden, so wird es vorteilhaft sein die Aufgabe erst an einem
Schema zu 16sen und dann die Ubertragung auf die wirklichen Verhalt-
nisse zu versuchen. KEin solches Schema ist oben geschaffen worden
durch die Umwandlung des verastelten GeféBsystems in ein einfaches
Rohr. Man kann aber noch weiter gehen und das Rohr von verinder-
lichem Querschnitt ersetzen durch eines von konstantem Querschnitt.
Es werde also ein einfaches iiberall gleichweites, horizontal liegendes
Rohr, von einem Druckgefafl aus mit Wasser durchstr6mt. Anstatt
den Druck im Standgefaf3 dadurch konstant zu halten, dafl wie im Herzen
das aus dem Ende des Rohres kommende Wasser neuerdings auf den
urspriinglichen Druck gebracht wird, 148t man es frei ausfliefen, nimmt
aber das Druckgefill so gro, dal wihrend der Beobachtungszeit keine
merkliche Druckverminderung stattfindet. Man hat dann wieder zwischen
den beiden Enden des Rohres konstante Druckunterschiede und dem-
gemil einen stationdren Strom (Fig. 9).
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Die hierzu aufzuwendende Arbeit a8t sich nun auf zweierlei Weise
bestimmen. Erstens durch Multiplikation des Sekundenvolums mit
dem Druckverlust, den es auf dem Wege von dem Druckgefifl bis zur
freien Miindung der Rohre erleidet. Es ist das die aus dem Energie-
vorrat des Druckgefifles verloren gehende Energie. Und zweitens
durch die lebendige Kraft des aus der Rohre hervorstiirzenden Wassers.
Es ist das die Energie, welche bei dem Vorgange gewonnen wird. Die
beiden Bestimmungen geben im vorliegenden Falle folgende Werte:

I. Eine Volumgeschwindigkeit von 650 ecm® in 10 Sekunden, also
ein Sekundenvolum von 65 ¢m? (oder 0,065 Sekundenliter). Der Druck
im Niveau der AusfluBréhre ist gleich dem einer Wassersédule von 1 m
Hoéhe ; er betriigt 100 g-gewicht auf den cm®. Die vom Gefiile sekund-
lich verlorene Energie ist demnach

65 cm?® x 100 g-gewicht/cm? = 6600 cm g-gewicht.

II. Das Sekundenvolum von 65 cm® kommt hervor aus einer Réhre
von 0,33 cm? Querschnitt. Die mittlere Geschwindigkeit der Wasser-
teilchen oder die mittlere Stromgeschwindigkeit ist demnach

65 cm3/sek
0,33 cm?

Setzt man die Masse der 65 cm® Wasser gleich 65 g, so erhilt man

fiir die lebendige Kraft des hervorstiirzenden Wassers (§ mv?) den Wert
5 X 65 X 40 000 g cm?/sek® = 1 300 000 erg.

Beniitzt man statt der absoluten Arbeitseinheit die 981 mal gréfere
praktische Einheit (ecm g-gewicht), so findet man die lebendige Kraft
des Wassers zu rund

oder rund 200 cm/sek.

1300 cm g-gewicht.

Der Versuch ergibt einen bedeutenden Fehlbetrag auf seiten der
Strémungs- oder Bewegungsenergie. Nur !/5 der vom Reservoir ver-
lorenen Volumenergie erscheint wieder in Form von Bewegungsenergie;
die iibrigen */> miissen in eine andere Energieform iibergefithrt wor-
den sein.

Eine nihere Betrachtung des Schemas Fig. 9 gibt iiber die Art des
Verbrauches Auskunft. Beobachtet man den Druck, der in verschiedenen
Querschnitten des horizontalen Rohres herrscht durch aufgesetzte Steig-
rohren, so bemerkt man, dall derselbe nicht iiberall gleich Null ist, wie
es sein miiflte, wenn der Druck des Reservoirs ausschlieBlich zur Be-
schleunigung der strémenden Wassermengen verbraucht wiirde. Man
findet allerdings den Druck gleich im Anfangsstiick der Rohre niedriger
-als im Druckgefdl3; der Abfall ist aber gering und betrigt in dem vor-
liegenden Falle etwa 20 cm oder !/5 des ganzen Druckes von 100 cm
Wasser; die tibrigen 80 cm gehen erst auf dem Wege durch das horizontale
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Rohr verloren, wobei sich zeigt, dal die Abnahme proportional der Linge
stattfindet und daB erst am freien Ende des Rohres der Druck Null
erreicht wird. Da die Geschwindigkeit der Wasserteilchen in dem iiber-
all gleichweiten Rohr in jedem Querschnitt die gleiche ist, eine Anderung
ihrer lebendigen Kraft nach Eintritt in das Rohr also nicht mehr statt-
findet, so kann der Grund fiir die in jeder Liingeneinheit der Réhre
gleiche Druckabnahme nur gelegen sein in einem Arbeitsaufwand, der
in jedem Stiick der Rohre zu bestreiten ist; es handelt sich um die Uber-
windung des Reibungswiderstandes, der in jeder stromenden Fliissig-
keit entsteht.

Es ist demnach gerechtfertigt den zu Verlust gehenden Druck des
Reservoirs in zwei Teile zu zerlegen. Der eine, als Geschwindigkeitshéhe
des Druckes bekannt, beschleunigt das Sekundenvolum bis zu seiner
innerhalb der Rohre konstanten Geschwindigkeit, der zweite Teil, die
Widerstandshéhe, dient zur Uberwindung der gegen die Stromung
wirkenden Reibungskrifte. Der Geschwindigkeitshéhe proportional ist
die Arbeitsleistung, die in der lebendigen Kraft der ausstrémenden
Fliissigkeit zum Ausdruck kommt. Die der Widerstandshohe entsprechende
Energiemenge wird in Warme verwandelt und geht durch Strahlung
und Leitung verloren.

Das Ergebnis des schematischen Versuchs kann nun sofort auf den
Kreislauf iibertragen werden. So vielfach verzweigt und ungleich weit
die Blutgefifle auch sein mogen, unter Voraussetzung eines stationiren
Stromes, d. h. eines konstanten Wertes fiir das Sekundenvolum in jedem
Gesamtquerschnitt der Bahn, muf3 auch der Druckunterschied zwischen
Anfang und Ende der Bahn konstant sein. L&B8t sich die Grofe dieses
Druckunterschiedes sowie das Sekundenvolum bestimmen, so ist die
Energiemenge bekannt, die zur Uberwindung der Reibung erforderlich
ist. Es fehlt dann nur noch die Kenntnis der lebendigen Kraft des Blutes,
um den vollen Wert der Herzarbeit, zunichst fiir den betrachteten
Abschnitt des Kreislaufs zu ermitteln.

Messung des Blutdrucks. Zur Messung der Druckunterschiede
zwischen Arterie und Vene eines Kaninchens kénnen wie bei dem Schema
Steigrohren beniitzt werden. Verbindet man ein Steigrohr mit dem
zentralen Stumpf einer durchschnittenen Vena jugularis externa, so
dringt das Blut gar nicht in die R6hre ein. Der Druck ist hier nicht
merklich verschieden von dem atmosphérischen. Verbindet man da-
gegen das Rohr mit dem zentralen Stumpf einer durchschnittenen
Carotis, so erhebt sich die Blutsiule bis zu einer Hohe von 100 c¢m
zuweilen selbst dariiber. Da das spezifische Gewicht des Blutes nur
wenig hoher ist als das des Wassere, so sind 100 em Blut merklich gleich
/10 Atmosphire.
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Beobachtet man die Blutsdule, die dem arteriellen Druck das
Gleichgewicht hilt, genauer, so bemerkt man, dal namentlich am tief
narkotisierten Tier ihre Héhe lange Zeit konstant bleibt; sie weist nur
rasch aufeinander folgende hiipfende Bewegungen auf, deren Umfang
indessen so klein ist im Verhiltnis zur Gesamthohe des Druckes, dal
sie vorldufig auBler acht bleiben diirfen Ebenso ist in der Vene der
guBerst geringe Druck merklich konstant, so dal von einer unverander-
lichen Druckdifferenz zwischen Arterie und Vene gesprochen werden
kann. Damit ist das Vorhandensein eines stationdren Stroms aus den

Arterien in die Venen sichergestellt.
Die Messung der Drucke durch das
Steigrohr, wie sie zu Anfang des 18. Jahrh.
von Hales (Statical Essays vol. II) geiibt
worden ist, gibt zwar ein sehr anschau-
liches Resultat, ist aber sonst wenig emp-
fehlenswert. Die langen Steigréhren sind
sehr unhandlich, das Blut gerinnt in ihnen
und der Blutverlust ist fiir kleine Tiere ein
erheblicher. Man nimmt daher nach dem
Vorgange Poiseuilles (Thése, Paris 1828)
als druckmessende Fliissigkeit Quecksilber,
wodurch die Steighhen auf weniger als ein
Dreizehntel verkleinert werden.
Um ein Eindringen des Quecksilbers
in das BlutgefdB8 zu vermeiden, gibt man
Fie. 10. . Ludwigs regi der Steigrohre U-form, fullt sie zur Héalfte
gétriefendés Quecks%lber-gl mit Quecksilber und hat nun den Vortell,
manometer. daB man in den offenen Schenkel eine
Schreibvorrichtung einsenken kann, welche
auf dem Quecksilber schwimmt und alle Bewegungen desselben mit-
macht, so da eine dauernde Registrierung des Drucks moglich wird,
Fig. 10 (C. Ludwig, A. f. A, u. P., 1847, 261). Freilich gibt der
Schwimmer nur an, um wievie! das Quecksilber im offenen Schenkel
gestiegen ist. Sind aber die beiden Schenkel gleich weit, so mufl dem
Steigen des Quecksilbers auf der einen Seite ein gleich tiefes Sinken auf
der anderen Seite entsprechen, so dall man die wirkliche Niveau-
differenz erhilt, indem man die Kurvenordinate verdoppelt. Das In-
strument ist als Quecksilbermanometer bekannt.

Bei der Ausfiihrung des Versuchs wird das Manometer durch einen
mit gerinnungswidriger Fliissigkeit gefiillten Schlauch mit dem Blut-
gefall verbunden und zweckmiBig ein Eindringen des Blutes in die
Rohren dadurech vermieden, daB schon vor dem Versuche ein Druck
hergestellt wird, der dem zu erwartenden ungefihr gleich ist.
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Der Versuch ergibt in der Carotis wieder einen konstanten nur
ganz schwach (mit dem Herzschlage und der Atmung) schwankenden
Druck. Die von dem Manometer geschriebene Kurve (Fig. 11) liegt 4,4
bis 5,0 em iiber der Nulllinie. Die Niveaudifferenz des Quecksilbers
betriagt daher im Mittel 2 X 4,7 = 9,4 cm, in Wasser 128 cm. Dies
entspricht einem Druck von 128 g-gewicht/cm? oder etwa /8 Atm. Die
durch das Manometer verschlossene Carotis ist selbst nur eine Verlinge-
rung desselben, so daBl der angezeigte Druck dem Truncus anonymus
entspricht. Derselbe wird von dem in der Aorta herrschenden nur wenig
verschieden sein.

VWWAAAAANAAAAAANAAA A ANAAS

Fig. 11. Lichtdruck einer Blutdruckkurve des Kaninchens. Oberste Linie Blut-
druck, mittlere Linie Atmosphéirendruck, unterste Linie Sekundenmarken.

Messung des Sekundenvolums. Der zweite Wert, der be-
kannt sein muB, ist das Sekundenvolum des Kreislaufes. Der Gedanke,
dasselbe durch einen Aderla zu messen, mufl natiirlich abgewiesen
werden, da durch einen solchen die Blutmenge des Tieres und damit der
Druck sehr rasch abnimmt. Es handelt sich vielmehr darum ein Instru-
ment zu verwenden, welches wie die in der Technik gebrauchlichen Gas-
oder Wassermesser in das Blutgefill eingeschaltet werden kann und die
Messung ohne Unterbrechung des Stromes gestatte. Ein solches Instru-
ment ist 1866 von C. Ludwig (Leipz. Ber. 1867, 200) angegeben worden
und unter dem Namen Stromuhr bekannt (Fig. 12 a. £. 8.). Es besteht
aus einem umgekehrten U-Rohr aus Glas mit spindelfrmig erweiterten
Schenkeln, deren Enden in die Tubuli einer Messingscheibe eingekittet
sind. Die Scheibe dreht sich auf einer zweiten ebenfalls durchbohrten,
von welcher nach unten zwei kurze Kniershren ausgehen zur Verbindung
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mit den beiden Stiimpfen eines durchschnittenen Gefalles. Vor dem Ver-
suche wird die Stromuhr mit defibriniertem Blute gefiillt, mit Aus-
nahme der stromaufwiirts gerichteten Spindel und des gebogenen Ver-
bindungsstiickes, die mit Petroleum beschickt werden. Das eindringende
Blut: wird das Petroleum in die stromabwérts gelegene Spindel hiniiber-
dréingen, deren Blut sich in den peripheren GeféaBstumpf entleert, wihrend
die aufwérts gelegene Spindel sich mit frischem Blute fiillt. In diesem
Momente ist eine Fiillung der Stromuhr gegeben, die das Spiegelbild
der urspriinglichen darstellt. Durch Drehung der Stromuhr, bezw. ihrer
oberen Hilfte um 180° kann der urspriingliche Fiillungszustand wieder
hergestellt und der Versuch ohne Unter-
brechung fortgesetzt werden. Damit ist die
Aufgabe gelost. Denn man braucht nur zu
wissen, wie viel Blut die Glasspindeln, die
natiirlich von gleicher GréBe sein miissen,
fagsen und wie oft in der Zeiteinheit ein Wech-
sel der Gefifle stattgefunden hat, um die
wahrend derselben durchgeflossene Menge zu
kennen.

Die Stromuhr, urspriinglich zur Messung
des Sekundenvolums in peripheren Gefdllen
gebraucht, ist spéter in geeignet abgeéinderten
Ausfiihrungen, unter welchen die automati-
sche Stromuhr besonders erwidhnt sei, be-
niitzt worden, um das Sekundenvolum in

Fig. 12. C. Ludwigs der Aorta zu messen. Tigerstedt hat eine

Stromuhr im AufriB. groBe Zahl derartiger Bestimmungen ausge-

fiihrt (1891, Skand. A. 3, 152; 1907, ebenda

19, 1), aus denen hervorgeht, daB im Mittel das Herz des Kaninchens
in der Sekunde t3%7 des Korpergewichts an Blut auswirft.

Die entsprechenden Werte fiir den menschlichen Kreislauf
sind nicht direkt bestimmbar. Auf Grund von Messungen des Blutdruckes
an peripheren Arterien des Menschen, deren Methode spiter noch zu
erortern sein wird, kann man den Druck in der Aorta des Menschen auf
mindestens 15 cm Quecksilber oder 200 cm Wasser d. h. 200 g/ecm® an-
setzen; der Druck in der Vena cava ist nahezu gleich dem atmosphé-
rischen. Fiir das Sekundenvolum sei angenommen, dafl es wie beim
Kaninchen ein Tausendstel des Korpergewichts betrage. Dann wiirde
einem Menschen von 65 Kilo Gewicht ein Sekundenvolum von 65 c¢m3
zukommen. Der durch die Reibung bedingte sekundliche Energie-
verlust stellt sich demnach zu

65 cm? X 200 g/em® = 13 000 cm g-gewicht.
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Um auch den Teil der Herzarbeit zu berechnen, der als lebendige
Kraft des stromenden Blutes in Erscheinung tritt, bedarf es der Kenntnis
der mittleren Stromgeschwindigkeit. Man erhilt dieselbe, wie oben,
durch Division des Sekundenvolums durch den Aortenquerschnitt. Sei.
der Querschnitt 5 ¢cm?, so findet man die Stromgeschwindigkeit zu

65 cm3/sek
5 cm?

= 13 cm/sek.

Hierbei ist aber folgendes zu beriicksichtigen: Das Sekunden-
volum des Herzens fliefit tatsichlich nicht wihrend einer vollen Sekunde
aus der linken Kammer in die Aorta iiber, sondern in der wesentlich
kiirzeren Zeit, in der die Aortenklappen gedffnet sind. Setzt man diese
Zeit gleich /s Sek., so muB die mittlere Geschwindigkeit wihrend dieser
Zeit dreimal so grof}, rund 40 cm/sek sein. Daraus erhdlt man eine
Arbeit von

1 X 65 g (Masse) X 1600 cm?/sek? = 52000 erg.

oder rund 52 cm g-gewicht.

Wie man sieht, ist der zweite Summand der Herzarbeit so Kklein,
er betriigt ungefihr /200 des ersten, daB er praktisch vernachlissigt
werden kann. Es wird demnach fast die ganze Herzarbeit verbraucht
zur Uberwindung von Reibungswiderstéinden und nur ein verschwindend
kleiner Teil erscheint als lebendige Kraft des stromenden Blutes. So-
lange es sich also nur um die Gewinnung von Niherungswerten handelt,
ist es gerechtfertigt die Herzarbeit dem Produkte aus Sekundenvolum
und Druckabfall gleichzusetzen. Dieser Wert wurde oben zu 0,13 mkg
gefunden.

Selbstverstandlich bezieht sich der angegebene Wert nur auf den
Teil des Kreislaufes, in dem die Druckdifferenz gemessen wurde, hier
also auf den grofen Kreislauf bezw. die linke Kammer. Im kleinen
Kreislauf ist das Sekundenvolum dasselbe, der Druck aber niedriger.
Endlich wire noch die Arbeit zu bestimmen, die zum Ubertritt des
Blutes aus den Vorhofen in die zugehorigen Kammern erforderlich ist.
Letztere Arbeiten sind gegenwirtig einer Messung nicht zugénglich, sie
lassen sich nur schitzen. Legt man die wahrscheinlichsten Annahmen
zu grunde, so erhiilt man nach B. Levy (1897, Z. {. klin. Med. 31, 1)
fiir das ganze Herz eine sekundliche Arbeit von 0,2 mkg und eine tégliche
von 17 280 mkg, was etwa 40 kg-Kal. entspricht. Beriicksichtigt man,
dal das Herz wie jeder Muskel neben der mechanischen Arbeit stets
Wiarme liefern mufl und daf der Wirkungsgrad (s. u.) im giinstigsten Falle
!/s betrigt, so berechnet sich die totale tégliche Energieausgabe des
Herzens zu mindestens 120 kg-Kal. oder '/20 des gesamten Energiever-
brauchs (2400 kg-Kal.) des Menschen. Die Beanspruchung des Herzens,
das nur /200 der Kérpermasse darstellt, ist also sehr groB.

v. Frey, Physiologie. 2, Aufl. 4
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Eigenschaften des Herzmuskels. Die Fihigkeit, die be-
zeichneten Arbeiten zu leisten, verdankt das Herz seinem Reichtum an
Muskelgewebe. Wie alle anderen Muskeln, befindet sich auch der Herz-
muskel abwechselnd im Zustande der Ruhe und der Titigkeit. Mechanisch
ist der titige Zustand gekennzeichnet durch die gréBere Spannung, die
der titige Muskel bei ungeidnderter Linge, oder der geringeren Liinge,
die er bei konstanter Spannung annimmt. Gewdhnlich, d. h. wenn nicht
besondere Versuchsbhedingungen geschaffen werden, dndert der Muskel
beim Ubergang in den titigen Zustand sowohl Liinge wie Spannung. Ein
Hohlraum, dessen Wand mit Muskelgewebe ausgekleidet ist, wird daher
beim Ubergang in den tétigen Zustand seinen Inhalt unter Druck setzen,
bezw. wenn die Widerstéinde nicht zu grof} sind, den Inhalt austreiben
und sich zusammenziehen.

Das Muskelgewebe des Herzens unterscheidet sich in mehreren
Beziehungen von dem des Skelettmuskels. Finige dieser Verschieden-
heiten konnen sebr anschaulich dargestellt werden, wenn man einen
Skelettmuskel des Frosches (z. B. den Gastrocnemius) und den Herz-
muskel mit je einem Zeiger verbindet und auf derselben bewegten Fliche
schreiben JaBt. Man kann dann folgendes -beobachten:

1. Der Wadenmuskel bleibt vollkommen ruhig, wihrend das Herz
auch nach der Entfernung aus dem Korper seine Titigkeit fortsetzt.

2. Verstiimmelt man das Herz durch Abschneiden des Sinus venosus,
80 ist damit seine selbstindige Tatigkeit in der Regel aufgehoben. Beide
Zeiger schreiben nunmehr horizontale Linien.

3. Geht man jetzt iiber zur kiinstlichen Reizung durch einen
rotierenden Unterbrecher, der etwa in jeder dritten Sekunde einen In-
duktionsschlag durch beide Priparate schickt, so antwortet der Muskel
bereits auf Reize, die das Herz noch nicht aus seiner Ruhe erwecken.
Letzteres braucht stirkere Induktionsreize. Die Antwort des Muskels
ist eine Zuckung, d. h. eine Verkiirzung, die sofort von der Riickkehr
zur Ruhelage gefolgt ist. Verstéirkt man den Reiz, so tritt auch das Herz
in Tatigkeit, wobei es ebenfalls fiir jeden Reiz eine Zuckung ausfiihrt.
Die Zuckung des Skelettmuskels liuft mindestens 5 mal so rasch ab,
als die des Herzens. Die groflere Trigheit des letzteren zeigt sich auch
darin, da zwischen dem Reiz und seiner Zuckung eine merkliche Zeit
vergeht, wihrend der Skelettmuskel anscheinend augenblicklich auf den
Reiz antwortet. Es ist daher die Zuckung des Skelettmuskels bereits
zum grofiten Teil abgelaufen, bevor der Herzmuskel mit derselben iiber-
haupt begonnen hat (Fig. 13).

4. Sucht man fiir den Skelettmuskel jene Reizstirke, welche zur
Auslosung einer Zuckung eben geniigt, den sog. Schwellenreiz, so
erhilt man eine ganz geringfiigige, die sog. minimale Zuckung.
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Verstirkt man den Reiz, so wichst die Zuckung, bis von einer gewissen
Reizstirke ab, dem sog. maximalen Reiz, weitere Verstirkung den
Erfolg nicht mehr vergréBert. Auch fiir den Herzmuskel gibt es unter-
schwellige oder unwirksame und iberschwellige oder wirksame Reize.
Derjenige Reiz, dessen Stirke zur Wirksamkeit gerade geniigt, fiihrt
aber hier sogleich zum vollen, bei dem momentanen Zustand des Herzens
iiberhaupt erreichbaren Erfolg. Derselbe kann durch Verstirkung des
Reizes nicht vergrofiert werden. Die Zuckung des Herzmuskels ist
oberhalb der Schwelle unabhidngig von der Reizstdrke. Dieses
Verhalten ist nur insofern eine Besonderheit des Herzens als infolge des
innigen Zusammenhanges aller Muskelelemente eine Beschrinkung der
Erregung auf einzelne Teile nicht moglich ist. Im Gegensatz hierzu
besteht der Skelettmuskel aus einem Biindel von Fasern, die nur durch
2 3
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2 3

Fig. 13. Durch einzelne Induktionsschlige hervorgerufene Zuckungen des Skelett-
muskels (oben), der Herzkammer (unten). Die Striche 1, 2 und 3 entsprechen
gleichen Zeitmomenten.

Bindegewebe zusammengehalten, einzeln in Tétigkeit geraten konnen.
Schwache Reize erregen nur einige wenige Fasern, stérkere eine grofere
Zahl; es wichst daher die Arbeitsleistung. Hat der Reiz alle Fasern
ergriffen, so ist die Zuckung sowenig einer Steigerung fahig, wie die des
Herzens. Die einzelne Faser des Muskels verhélt sich demnach wie das
ganze Herz (Lucas, 1905, J. of P. 33, 207 und 1909, 38, 113).

5. Das Herz ist, wahrend es sich in einer Zuckung befindet, unerregbar
oder doch schwer erregbar durch einen neuen Reiz. Man nennt diesen
Zustand den refraktiren (Marey, 1875, Travaux du labor. 2, 63; Engel-
mann, 1894, A. g. P. 59, 309). Man kann daher folgendes beobachten:
Verkiirzt man mehr und mehr die Zeit zwischen den einzelnen Reizen,
so gelangt man bald zu einem Rhythmus, dem das Herz nicht mehr folgt.
Es fallen Herzschlige aus und die Schlagfolge wird unregelméig (Bow -
ditsch, 1871, Leipz. Ber. 23, 652). Der Wadenmuskel beantwortet
dagegen nach wie vor jeden Reiz mit einer Zuckung.

Die automatische Téatigkeit des Herzens ist von gewissen
Bedingungen abhingig, unter welchen die Zufuhr von Sauerstoff (Langen-
dorff, A. {. P. 1884, Suppl., S. 103; Oehrwall, 1897, Skand. A. 7, 222),

4*
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sowie der richtige Salzgehalt der Fiillfliissigkeit (Ringer, 1883, J. of P. 4,
222) in erster Linie stehen. Der Zusatz ernihrender Substanzen, vor
allen Dextrose, istgiinstig (Locke, 1901, Zb. £. P. 14, 670; 1907, J. of P. 36,
205); sie wird dabei verbraucht und zum gréBten Teil in Milchsdure
iibergefiihrt (Joh. Miiller, 1904, Z. f. allg. P. 3, 282; 1906 Festschr. f. J.,
Rosenthal 8. 345).

Die automatische Tétigkeit ist ferner nur innerhalb gewisser Gren-
zen der Temperatur moglich, die bei ungefidhr 4° und 36° gelegen sind.
Mit steigender Temperatur nehmen die Herzschlige nach Héhe und
Dauer ab, an Haufigkeit zu (Cyon, 1866, Leipz. Ber. 18, 217). Fiir 10"
wichst die Schlagzahl auf das Doppelte bis Dreifache (Snyder, A. f.
P. 1907, 118, Kanitz, A. g. P. 118, 601).

Die Ausbreitung der Erregung. Die einzelnen Abteilungen
des Herzens arbeiten nicht genau gleichzeitig. Fiir das Froschherz ist
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Fig. 14. Vorhof- und Kammerschlige eines Froschherzens, unten Sekunden. Die

senkrechten Striche schneiden die beiden Kurven in zusammengehérigen Zeit-

momenten. Die Kammer beginnt ihren Schlag um mehr als 1 Sekunde spiter

als der Vorhof. Dem 4. und 6. Vorhofschlag entspricht kein Kammerschlag
(Herzblock).

die Reihenfolge: Venensinus, Vorhof, Kammer, Aortenbulbus. Auch im
Herzen des Saugetieres besteht eine gegen die arteriellen (Offnungen
sohreitende Reihenfolge oder Peristaltik der Titigkeit, indem gewisse
Teile in der dorsalen Wand des rechten Vorhofs beginnen, worauf die
beiden Vorhofe und kurze Zeit spiter auch die Kammern schlagen.
Bei der raschen Aufeinanderfolge der Bewegungen ist ihre Verfolgung
mit dem Auge schwierig. Genauere Auskunft gibt die Aufzeichnung der
Umformungen, die man gewinnt, indem man das Herz an der Vorhof-
Kammergrenze befestigt und sowohl Vorhof wie Kammer mit einem
Schreibhebel verbindet. Fig. 14. Man erfihrt hierbei, daB der Vorhof
mit seiner Tatigkeit der Kammer vorausgeht und dafBi die Umformung
in letzterer 2 bis 3 mal langsamer vor sich geht, als im Vorhof (Engel-
mann, 1892, A. g. P. 52, 357). Die Weiterleitung der Erregung von
dem gereizten Punkte aus geschieht im Vorhof des Froschherzens
bei Zimmertemperatur mit einer Geschwindigkeit bis zu 20 cm/sek.
(Engelmann, 1894, ebenda 56, 188 und 194), in der Kammer bis zu



Herzblock, ‘53

10 em/sek. (Engelmann, ebenda; Burdon - Sanderson und Page,
1880, J. of P. 2, 424). Die Uberleitung der Erregung vom Vorhof auf
die Kammer geschieht wesentlich langsamer und erfordert 1 bis 2 Sek.
(Engelmann, ebenda). Am Herzen der Siugetiere sind die Zeiten
samtlich bedeutend kiirzer, etwa /10 der angegebenen Werte.

Wird die Vorhof-Kammergrenze bei dem Versuch leicht gedriickt,
50 148t sich die Uberleitung erschweren oder ganz aufheben: Herzblock
(Gaskell, 1883, J. of P. 4, 66). Man kann auf diesem Wege auch be-
wirken, daf} nur auf jeden zweiten, dritten usf. Vorhofschlag ein Kammer-
schlag folgt. Fig. 15. Diese Modifikation des Versuches lehrt, dafl die
Anstofle zur Tétigkeit des Herzens vom Vorhof, bezw. vom Sinus aus-
gehen. Daher die Ruhe des Herzens, wenn man die Sinus wegschneidet.
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Fig. 15. Herzblock. Auf jeden zweiten Vorhofschlag folgt ein Kammerschlag.

Diese Ruhe des Herzens braucht keine dauernde zu sein. Unter
giinstigen Bedingungen kann auch das sinusfreie Herz oder Stiicke
desselben in automatische Tatigkeit eintreten. Am Herzen der Shuge-
tiere ist die Fahigkeit zu automatischer Titigkeit anscheinend in allen
nicht zu kleinen Stiicken vorhanden, am stirksten in dem Teile des rech-
ten Vorhofs, der zwischen der Miindung der Koronarvene und der Trikus-
pidalklappe gelegen ist. Dieser Teil ist es auch, welcher beim Absterben
des Herzens seine Tétigkeit zuletzt einstellt (Aschoff, 1907, Deutsche
med. Woch. Nr. 33; Koch, 1907, Diss. Freiburg). Die Schlagfolge der
abgetrennten Kammer ist ceteris paribus stets langsamer als die des
Vorhofs. Letzterer bestimmt daher unter normalen Verhéltnissen den
Rhythmus.

Das Elektrokardiogramm. Das Fortschreiten der Erregung
innerhalb des Herzens la8t sich sehr gut verfolgen mit Hilfe der elek-
trischen Stérungen, von denen es begleitet ist. Bei ihrer Deutung ist
zu beachten, dafBl der augenblicklich in Erregung befindliche Teil des
Herzens negative elektrische Spannung zeigt gegen die ruhenden Teile.
Besonders deutlich tritt dieser Gegensatz zutage bei kiinstlicher
Reizung eines sehr langsam schlagenden Herzens. Sanderson und
Page (1880, J. of P. 2, 392) haben die abgetrennte Herzkammer der
Schildkréte an der Basis gereizt und von dort sowie von der Herzspitze



54 Das Elektrokardiogramm des Kaltbliiters.

zu einem Spiegelgalvanometer abgeleitet. Die Trigheit des Instrumentes
wurde durch ein Summationsverfahren (Rheotom) iiberwunden. Die
Fig. 16 zeigt den ganzen Vorgang aus 3 Stiicken bestehend. Die an der

e
P

Herz.
negadiv

Basis des Herzens gesetzte
Erregung fiihrt zu einer
sofort auftretenden und
eine halbe Sekunde dauern-
den Positivitdt der Spitze,
darauf folgt ein Zeitraum
von 114 Sek., in welchem
kein Spannungsunter-
schied zwischen Basis und
Spitze besteht und endlich
ist wéhrend einer weiteren
Sekunde die Spitze negativ
gegen die Basis. Der erste

Fig. 16. Potentialdifferenz zwischen Basis und Zeitraum entspricht der
Spitze der isolierten Herzkammer der Schildkréte Erregung der Basis bei

wahrend eines Schlages. Temp. 20°

Die Ordi-  fopjonder FErregung der

naten sind in willkiirlichen Einheiten gemessen, . :
die Zahlen der Abszisse bedeuten Sekunden. Spitze, der letzte Zeitraum

Fig. 17. Vereinfachte Darstellung
des Saitengalvanometers von Eint-
hoven, Arch. Néerland. Sér. IT t 11
p 240. P u. P, die Polschuhe des
grossen Elektromagneten, zwischen
denen der versilberte Quarzfaden
vertikal ausgespannt ist. M u. M,
Mikroskope zur Beleuchtung bezw.
Beobachtung oder Projektion des
Fadens.

der Erregung der Spitze,
wahrend die Basis bereits wieder in
den Ruhezustand zuriickgekehrt ist.
Dazwischen ist die ganze Kammer in
Erregung.

Zur Darstellung der elektrischen
Storungen, die der Herzschlag im
unversehrten Korper hervorruft, be-
darf es hochst empfindlicher In-
strumente von grofler Beweglichkeit.
Das Saitengalvanometer von Eint-
hoven wird diesen Anforderungen
in weitem MafBle gerecht. Es besteht
aus einem kréftigen Elektromagneten,
zwischen dessen Polschuhen ein sehr
diinner versilberter Quarzfaden ausge-
spannt ist. Fig. 17. Wird durch den
Faden ein Strom geleitet, so erfihrt
er eine Ablenkung, die durch ein
Mikroskop beobachtet oder auch auf

eine lichtempfindliche Platte projiziert werden kann (1903, Ann. d. P.
N. F. 12, 1059; 1909, A. g. P. 130, 287).

Die von der Herztétigkeit herriihrenden Ausschlige, die Elektro-
kardiogramme, werden am deutlichsten, wenn man von beiden Hiénden,
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oder von der rechten Hand und dem linken FuB} ableitet. Als Beispiel
diene Fig. 18. Die Kurven zeigen individuelle Verschiedenheiten, sind
aber fiir eine gegebene Person unter gewohnlichen Umsténden sehr
gleichmiBig. Sie sind formenreicher als die oben von einer einzelnen
Herzabteilung des Kaltbliiters mitgeteilte (1906, Arch. intern. de P.
4, 132).

Man kann an einem wohlausgebildeten menschlichen Elektro-
kardiogramm stets 5 Gipfel unterscheiden, welche nach Einthoven
mit den Buchstaben P, Q, R, S, T, bezeichnet werden. P, R und T,
die nach oben gerichtet sind, bedeuten eine Positivitdit der Herzspitze
gegen die Basis; die nach abwérts gerichteten Spitzen Q und S eine
Negativitidt der Herzspitze. Der Herzschlag wird durch die Erhebung P
eingeleitet, welche, wie Einthoven nachgewiesen hat, von der Tatigkeit
des Vorhofs oder der Vorhofe herrithrt. Der Kammertétigkeit gehoren
somit 4 Gipfel Q—T an. Der michtigste derselben ist stets R, welcher

P R T

\
v

L1
Q 8

Fig. 18. Elektrokardiogramm eines gesunden Mannes; Ableitung von der r. Hand
und dem 1. FuB. Abstand der horizontalen Striche == 0,4 Millivolt, Abstand
der vertikalen = 0,01 Sek.

auf die iiberwiegende Erregung der Herzbasis hindeutet. Sehr deutlich
ausgepragt ist ferner der Gipfel T, der anscheinend von einer neuerlichen
Erregung der Herzbasis herriihrt, oder wahrscheinlicher von der dort
linger andauernden Erregung. In den Spitzen Q und S tritt die vor-
wiegende Erregung der Herzspitze, bezw. des linken Herzens zutage.

Die Tatsache, daB im Elektrokardiogramm des menschlichen Her-
zens auf die Negativitit des Vorhofs eine solche der Herzspitze folgt,
ist unerwartet, weil bei der Uberleitung der Erregung vom Vorhof auf
die Kammer anscheinend zuerst die Basis ergriffen werden sollte. Die
anatomische Untersuchung hat indessen gelehrt, daf der Vorhof des
Menschen und der Siugetiere durch ein besonderes System reizleitender
Fasern mit vielen Punkten der Kammermuskulatur in inniger Beziehung
steht, so daB die Herzspitze sehr wohl gleichzeitig oder sogar noch etwas
frither als andere Teile des Herzens in die Erregung eintreten kann.
Nach H. E. Hering beginnt die Erregung in den Papillarmuskeln (1908,
Zentralbl. f. P. 21, Nr. 22).

Die Faserziige des Herzmuskels. Obwohl jede der 4 Ab-
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teilungen des Herzens eine netz- oder schwammartig zusammenhéngende
Masse von Muskelzellen darstellt, kénnen doch mehr oder weniger ge-
schlossene Faserbiindel anatomisch abgegrenzt werden, die namentlich
an der Innenfliche wulstartig hervortreten und der Herzwand eine be-
stimmte Struktur verleihen. Am leichtesten sind diese Faserziige an
den Vorhéfen aufzuzeigen, wo sie im durchfallenden Lichte als Verdick-
ungen der Wand erscheinen.

An den Kammern lassen sich ohne Priperation nur die oberflach-
lichen Ziige beobachten, die im allgemeinen von der Basis in linksge-
wundenen Schraubenlinien nach der Spitze ziehen. Hebt man diese
Schicht ab, so trifft man auf Fasern, die sich mehr und mehr einer zur
Herzachse (Achse der kegelf6rmigen linken Kammer) senkrechten Rich-
tung ndhern und geht man noch tiefer, so kommt man in der Nahe der
Herzhohle auf Fasern, die wieder steil von der Herzspitze zur Basis
ziehen, diesmal in rechtsgewundenen Schraubenlinien. Wie C. Ludwig
zuerst gezeigt hat, stehen die beiden steillaufenden Systeme, das duBere
und das innere, teilweise in unmittelbarem Zusammenhang. Die duBleren
Fasern laufen an der Herzspitze wirbelartig zusammen und dringen in
die Tiefe, um als aufsteigende Fasern im Innern wieder zum Vorschein
zu kommen. Die duBeren Fasern entspringen von den bindegewebigen
Teilen der Herzbasis und kehren nach ihrem einer unvollsténdigen
Achtertour zu vergleichenden Verlauf entweder wieder dorthin zuriick
oder sie endigen in einem Papillarmuskel. Zwischen den beiden Schenkeln
dieser Achterschleife sind dann die ringférmig in sich zuriickkehrenden
Zuge eingewebt, welche von Krehl (1891, Leipz. Abh. 17, 341) be-
schrieben worden sind und sozusagen einen Sphinkter der Herzkammern
darstellen. In neuerer Zeit hat J. B. Mac Callum (Contributions to
the Science of Medicine dedicated to W. H. Welch, Baltimore 1900, 307)
noch Systeme von Muskelfasern nachgewiesen, die beide Kammern in
S-formigem Verlaufe umziehen.

Auf die innige Verbindung der Faserziige und ihre wechselnde
Verlaufsrichtung in verschiedener Tiefe der Wand mu8l wohl die Tatsache
zurlickgefithrt werden, dafl Einstiche in das Herz relativ gut ertragen
werden und nicht notwendig zu Blutungen fiihren. Es wird eben nach
der Entfernung des stechenden Instrumentes der Stichkanal nicht gerad-
linig bleiben und dadurch ein Verschluf der Wunde ermoglicht sein.

Daf3 die Verteilung der Faserziige iiber die Wand keine gleich-
méfBige sein kann, lehrt iibrigens auch die Betrachtung der Herzform im
schlaffen und besonders im erregten Zustande. Eine gute Vorstellung
dieser Formen, wie sie dem Hundeherzen zukommen, liefern die von
Hesse (A. f. A. 1880, 328) beschriebenen Abgiisse. Sie zeigen, daB
den Herzkammern nicht die Gestalt einer Kugel zukommt, wie bei
ilberall gleicher Wandstéirke zu erwarten wére, sondern die eines Kegels
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mit stumpfer Spitze. Beim Ubergang der Kammern aus dem ruhenden
in den erregten Zustand verkleinern sich hauptséchlich die queren, zur
Herzachse senkrechten Durchmesser, wihrend sich die Dimensionen in der
Richtung der Herzachse nur wenig andern. Daraus ist zu schliefen, daf3
die langsverlaufenden Fasern weniger kraftig sind als die Ringmuskellage.

Das Ubergangsbiindel. Die Erregungsleitung vom Vorhof zur
Kammer geschieht durch Stringe von Muskelzellen, welche durch den
Reichtum an Sarkoplasma und spérliche Ausbildung von Fibrillen an
embryonale Muskelelemente erinnern: das Reizleitungssystem
(Tawara, 1906, Jena). Dasselbe entspringt in der Vorhofsscheidewand
und zieht durch das Septum fibrosum atrioventriculare nach den
Kammern, mit deren Muskulatur es nach lingerem Verlauf und vielfacher
Verastelung schlieBlich verschmilzt (Atrioventrikularbindel, His). Durch-
schneidung des Biindels hebt die Ubereinstimmung zwischen Vorhof-
und Kammerschlag auf (H. E. Hering, 1905, A. g. P. 107, 97; 108, 267;
1906, 111, 298; Trendelenburg und Cohn, 1909, Zentralbl. f. P. 23,
Nr. 7 und 1910 A. g. P. 131, 1). ) ‘

Die Herzklappen. Die im Herzen auftretenden Drucksteige-
rungen kdnnten zunéchst nur ein Ausweichen des Blutes nach den groen
Gefillen bedingen. Durch das Vorhandensein von Klappen wird dem
Strome eine bestimmte Richtung vorgeschrieben. Alle Klappen des
Herzens sind Membran- oder Segelklappen. Sie sind von verschiedenen
Bau, je nachdem sie in einen Raum mit elastischer, nicht kontraktiler
Wand oder in einen solchen mit kontraktiler Wand hineinragen. Die
Klappen an den nicht kontraktilen Wanden der Pulmonalis und Aorta
haben die Form von Taschen, deren drei so im Kreise geordnet sind,
daB sie zusammen das Lumen des GefidBes verschlieBen, sobald der
Druck in den grolen Arterien hoher ist als in den Kammern. Die vendsen
Klappen oder Zipfelklappen ragen in die Kammerhohle hinein, aus der
sie bei der Drucksteigerung herausgetrieben wiirden, wenn sie mnicht
durch die Sehnenfédden in ihrer Stellung erhalten wiirden. Die iiber-
raschende Tatsache, dall die Klappe auch bei &uBerster Verkleinerung
der Kammerhohle schlufifahig bleibt, erklért sich z. T. aus dem Vorhanden-
sein der Papillarmuskeln, welche wie eine der Bewegung der Kammer-
wand angepalte Verkiirzung der Anheftungsfiden der Klappen wirken.

Obwohl die Klappenmembranen sich nicht nur mit dem freien
Rande, sondern auch mit ihren Flichen in ziemlicher Ausdehnung be-
riithren, sieht man doch an ausgeschnittenen Herzen die Klappen selten
ganz befriedigend schliefen, namentlich wenn hohe Druckunterschiede
hergestellt werden, d. h. gerade in den Fillen, welche den wirklichen
Verhéltnissen am meisten gleichen. Es wird dadurch schon sehr wahr-
scheinlich, dafl am lebenden Herzen der sichere KlappenschluB durch
weitere Hilfsmittel verstdrkt wird und in der Tat lehrt die Betrachtung
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eines in kontrahiertem Zustande gehirteten Herzens, daf neben der
Verkiirzung der Papillarmuskeln auch die Verkleinerung der Ostien
eine wichtige Rolle spielt. Hierbei sind dieselben Ringmuskeln beteiligt,
deren Bedeutung fiir die Form des Herzens bereits oben gewiirdigt
worden ist.

An den arteriellen Miindungen kann durch die Muskeln eine An-
niherung der Klappen nur in geringem Grade stattfinden, da letztere an
der gespannten Arterienwand befestigt sind. Dagegen spielen sie bei der
Entfaltung und Stellung der Klappen eine wichtige Rolle, indem sie die
Ausstromungsoffnungen fiir den Blutstrom verkleinern und dadurch eine
Kontraktion des Strahles und eine die Klappen entfaltende und stellende
Wirbelbildung veranlassen (vgl. Krehl a. a. O. S. 359, v. Frey, Verh. X.
internat. med. Kongr. Berlin 1891, 2, II. Abt. 35).

Es muB ferner als sehr wahrscheinlich gelten, dafl die in einwand-
freier Weise festgestellte Periode negativen Druckes in den Herzkammern,
die sich an die Erregungszeit unmittelbar anschlie8t, auf Rechnung der
Zusammenschniirung zu setzen ist, welche die Herzbasis durch die Ring-
muskeln erfihrt. Sobald der Erregungszustand aufhért und der Herz-
muskel seine Spannung verliert, wird der Blutdruck imstande sein,
die beiden groflen Arterien auszudehnen und zu entfalten, wodurch sehr
wobhl eine Saugwirkung auf die Kammerhohle entstehen kann.

Der Druck im Herzen und in den groBen Arterien. Der
Eintritt des erregten Zustandes in den Muskelmassen der Herzkammer
fithrt zunichst ausschlieBlich zur Erh6hung ihrer Spannung. Eine Ver-
kiirzung ist nicht méglich, weil beide Miindungen durch die Klappen ver-
schlossen sind. Indem die Spannung weiter steigt, wird der hydrostatische
Druck im Innern der Kammer endlich so hoch und hoher wie in der Aorta.
Die Taschenklappen 6ffnen sich und der Austritt des Blutes beginnt.
In dieser zweiten Periode der Zusammenziehung oder Systole der Kammer
der sog. Austreibungszeit, &ndert sich Spannung und Lénge der Muskeln,
das Volum der Kammerhohle nimmt ab. Der in jedem Augenblick vor-
handene Druck ist nun nicht nur von der jeweiligen Spannung des
Muskels, sondern auch von den Dimensionen desselben abhingig. Be-
zeichnet man mit s die auf die Ldngeneinheit eines grofiten Kreises
wirkende Spannung in einer Kugeloberfliche, so ist der im Innern der
Kugel herrschende hydrostatische Druck p, die Fiillung als gewichtslos
angenommen,

p = 2s/r,
wo r den Halbmesser der Kugel bedeutet (v. Kries, Pulslehre, Frei-
burg 1892, S. 129). Fiir eine zylindrische Réhre nimmt der Ausdruck
die Form

p=s/r
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an, wo s die Wandspannung pro Einheit des Langsschnittes bezeichnet.
Ahnliche Beziehungen gelten auch fiir die Herzkammer, obwohl sie geo-
metrisch gesprochen keine regelméfBiige Form besitzt. Jedenfalls wird
bei gleicher Wandspannung der Druck im Innern zunehmen, wenn die
Hohle sich verkleinert. Der Druckablauf in der Kammer kann somit
nicht ohne weiteres aus dem Spannungszustand des Herzmuskels ab-
geleitet werden. Man wird versuchen miissen ihn direkt zu bestimmen.

Dieser Aufgabe stellen sich sehr groBle Schwierigkeiten entgegen.
Vor allem ist das frither verwendete Quecksilbermanometer fiir diesen
Zweck nicht zu gebrauchen. Infolge seiner Trégheit wird es die wirk-
lichen Druckénderungen entweder iibertreiben, oder zu klein erscheinen
lassen. Man hat sich daher vielfach bemiiht, den Blutdruck statt durch
Flissigkeitssiulen durch elastische Membranen zu kompensieren, wobei
das Bestreben maBgebend war, die in Bewegung gesetzten Massen so
klein wie mdglich, die elastischen Krifte dagegen so grol zu wihlen,
als mit einer leserlichen Registrierung vertriglich ist. Eine Theorie
dieser Instrumente ist erst in jiingster Zeit von O. Frank ausgearbeitet
worden (1903, Z. . B. 45, 445), so daB} es moglich sein wird, die registrierten
Kurven zu korrigieren und die wahren Druckwerte fiir jeden Zeitabschnitt
zu bestimmen. Vorldufig kénnen nur die wesentlichsten Erscheinungen
als bekannt betrachtet werden.

Die Untersuchung ist am ergiebigsten, wenn man sich mit der
Druckmessung nicht auf eine Herzabteilung beschréinkt, sonder gleich-
zeitig in Vorhof und Kammer, eventuell auch noch in einer der groflen
Arterien den Druckablauf ermittelt. Zu diesem Ende fiihrt man Rohre,
sog. Herzsonden entweder von den groflen Venen in das rechte Herz,
oder von einer Karotis bezw. Subklavia in die Aorta und nach vor-
sichtiger Passage der Aortenklappen in das linke Herz ein. Offnet man
den Brustkorb, so kann auch vom linken Herzrohr aus die Einfithrung
einer Kaniile in den linken Vorhof bewerkstelligt werden.

Das Ergebnis einer gleichzeitigen Registrierung des Druckes in
Vorhof, Kammer und Arterie zeigt nun fiir jeden dieser Abschnitte den
Druck bald abhéingig, bald unabhéngig von den benachbarten Abschnitten
(vgl. Fig. 19 auf S. 60).

Betrachtet man zunichst den Druckverlauf in der Kammer, so
findet man bei Beginn des ersten Herztones einen raschen Anstieg des
Druckes zu einer Héhe, welche je nach der Grofle und Art des Tieres
verschieden, bei den gréfleren Sdugetieren in der Regel iiber 10 cm Hg
(etwa '/s Atm.) betriigt. Von diesem Maximum fillt dann der Druck,
ungeféhr ebenso schnell als er gestiegen ist, wieder zu Null, ja sogar zu
negativen Werten ab, um alsbald zum Werte Null oder einem wenig
hoheren zuriickzukehren und bis zum nichsten Herzschlag so zu bleiben.
Die hohe Drucksteigerung ist der Ausdruck der Kammerzuckung, die ihr
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folgende kurze negative Phase ist, wie bereits oben erwiahnt, wahrschein-
lich bedingt durch die Deformation der nicht muskulosen Teile der
Kammer speziell der arteriellen Ostien, welche unmittelbar nach Auf-
horen der Kontraktion in ihre Gleichgewichtslage zuriickspringen und
dadurch ansaugend wirken.

Vergleicht man mit der eben besprochenen Kurve die der Arterie,
80 unterscheidet sich dieselbe zunichst dadurch von der Kammerkurve,
dafl sie nicht zur gleichen Zeit ansteigt, sondern erst nachdem ein Teil
des Druckanstiegs in der Kammer abgelaufen ist. Es erklirt sich dies
durch die Tatsache, daB der Druck in der Arterie schon vor der Kammer-
zuckung hoch ist, das Blut also nicht ohne weiteres aus dem Herzen

70 S?K le‘K
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Fig. 19. Schema des Druckablaufes in Vorhof, Kammer und Aorta des Hundes.

Einzelner Herzschlag wihrend einer Vagusreizung. Die Zahlen bedeuten mm

Quecksilber. S.v.K. und O.v.K. SchluB und Offnung der vendsen Klappen,
0.a.K. und S.2.K. Offnung und Schluf der arteriellen Klappen.

iiberstromen kann, sondern erst, nachdem der Druck in der Kammer
tiber den in der Arterie gestiegen ist. Der Beginn der Drucksteigerung
in der Arterie kennzeichnet daher den Moment der Offnung der Taschen-
klappen. Hierauf folgt eine Zeit, in welcher die Druckkurven von Kammer
und Arterie ungefihr gleich verlaufen, wenn auch das Maximum in der
Kammer hoher liegen mufl, weil ja ein Teil des Druckes durch Reibung
sowie zur Erzeugung der Blutgeschwindigkeit in Verlust geht. Die Uber-
einstimmung des Kurvenverlaufs dauert aber nur kurze Zeit. Sobald in
der Kammer infolge zunehmender Erschlaffung der Muskeln der Druck
rascher zu sinken beginnt, wird der Arteriendruck wieder unabhéingig von
dem Kammerdruck und bleibt héher als der letztere. Dies ist natiirlich
nur bei geschlossenen Taschenklappen mdoglich, deren Schliefung eben
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durch das Auseinandergehen der beiden Kurven gekennzeichnet wird.
Die Zeit zwischen Offnung und SchluB der Taschenklappen, wihrend
welcher Kammer und Arterie in Verbindung sind und Uberstrémen
des Blutes stattfindet, ist schon frither als Austreibungszeit bezeichnet
worden.

Betrachtet man die Druckkurve des Vorhofes, so dullert sich seine
Kontraktion durch eine Drucksteigerung von etwa 1 cm Quecksilber,
welche kurz vor der Kontraktion der Kammer einsetzt, zu einer
Vervollstindigung der Fillung der letzteren fiihrt und sich bei ge-
nauerem Zusehen als schwache Erhebung in der Kammerdruckkurve
erkennen lifit. Die nun folgende gewaltige Drucksteigerung in der
Kammer verridt sich nicht im Vorhof, was auf die inzwischen erfolgte
SchlieBung der Zipfelklappe hinweist. Dadurch wird der Druckverlauf
in dem Vorhof wieder unabhingig von der Kammer, er fallt rasch auf
Null, steigt dann entsprechend der zunehmenden Fiillung von den
Venen her allméhlich an, um endlich neuerdings zu fallen und eventuell
negativ zu werden, wenn die Kammer ihre aussaugende Wirkung ent-
faltet. Dabei wird die Zipfelklappe wieder gedffnet, so daf3 auch hier-
fiir der Zeitmoment aus den Kurven ablesbar ist.

Tragt man die Zeiten der Klappenschliisse in die Kurven des
Druckverlaufes ein, so zerfillt die vollstindige Herzperiode in vier
Abschnitte von denen einer durch die Kommunikation zwischen Kammer
und Arterie — Entleerungszeit — ein anderer durch die Kommunikation
zwischen Kammer und Vorhof — TFillungszeit — gekennzeichnet ist,
wiahrend sich zwischen diese beiden Abschnitte zwei weitere einschieben,
in welchen die Kammer mit keinem benachbarten Raum in Verbindung
steht und die daher als VerschluBzeiten zu bezeichnen sind. Sie
konnen in eine VerschluBzeit mit steigendem Druck -— Anspannungs-
zeit — und in eine solche mit fallendem Druck — Entspannungszeit —
unterschieden werden. Die VerschluBzeiten sind, wie bereits oben aus-
gefiihrt wurde, solche, in denen der Muskel nur seine Spannung aber
nicht seine Lénge &ndert.

In neuerer Zeit ist es O. Frank gelungen (1905, Z. {. B. 46, 441)
auf Grund seiner theoretischen Studien ein elastisches Manometer mit
optischer Registrierung zu konstruieren, das infolge seiner hohen
Schwingungszahl und geringen Dimpfung Kurven liefert, die, soweit
es sich wenigstens um Darstellung des Arteriendruckes handelt, einer
Korrektur kaum mehr bediirfen. Die nachstehende Fig. 20 zeigt nach
Frank drei Aortenpulse vom Hunde, bei verschiedenem Druck und
verschiedener Schlagzahl aufgenommen. AuBer dem raschen Anstieg,
bedingt durch die Einpressung des Blutes von seiten des Herzens, dem
mehr oder weniger gerundeten Gipfel und dem langsamen Abfall des
Druckes zeigen die Kurven eine kleine Vorschwingung kurz vor Be-
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ginn des steilen Anstiegs und einen Einschnitt unmittelbar hinter oder
auf dem Gipfel. Die Vorschwingung ist der Ausdruck der Deformation,
welche die Aorta und deren Klappen durch die Zusammenziehung des
Kammermuskels zu Beginn der Anspannungszeit erfahren, also vor
Offnung der Klappe. Der Einschnitt nach oder auf dem Gipfel ist
der Ausdruck des Klappenschlusses oder genauer der denselben ein-
leitenden kurzen Riickstromung des Blutes. Die Schwingungen nach
dem Einschnitt rithren von der gespannten Klappe her. DaB diese
Einzelheiten von Eigenschwingungen des Imstrumentes nicht ,verdeckt

Fig. 20. 3 Aortenpulse des Hundes nach O. Frank (1906 Z. f. B. 46. 478).

werden, ist aus den Kurven ersichtlich, die selbst an der Stelle, wo der
aulBlerordentlich steile anfingliche Druckanstieg in den sanfteren des
Kurvengipfels iibergeht, nur Andeutungen von einer oder zwei solchen
Schwingungen erkennen lassen.

Der HerzstoBl und die Hertzone. Die Tétigkeit des Herzens
ist an der Brustwand fiihlbar, manchmal auch sichtbar im 5. linken
Zwischenrippenraum, neben dem Brustbein. In der Regel ist es die
in der Systole hart werdende Spitze des Herzens, welche die Brust-
wand vorwolbt, gegen die sie durch die sich streckende Aorta gedringt
wird. Die Deformation der Brustwand kann auf verschiedene Weise
aufgezeichnet werden; die Kurve ist als Spitzenstofl oder Kardio-
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gramm bekannt. Thre Form ist individuell verschieden und wechselt
auch mit der Korperhaltung und mit der Fillung des Herzens.

Mit dem Anfangsteil und dem Endstiick der Kurve fallen zeit-
lich Schallerscheinungen zusammen, die Herztone. Man beobachtet
sie, indem man das Ohr an die Brustwand legt, eventuell noch einen
leitenden oder resonierenden Korper, (Stethoskop, Phonendoskop),
dazwischenbringt. Die Schallerscheinungen sind, je nach dem Orte,
an welchem gehorcht wird, etwas verschieden, haben aber das ge-
meinsame, daBl sie in jeder Periode aus zwei Schillen bestehen, von
welchen der eine, etwas linger dauernde, dumpf, der andere
kurz und klappend ist. Diese Schille sind keine Téne im Sinne der
Akustik, sondern kurze Gerdusche, in denen Schwingungen bestimmter
Tonhohe (und zwar tiefere Schwingungen im 1. Ton) vorherrschen.
In der klinischen Ausdrucksweise werden sie als Téne bezeichnet im
Gegensatz zu den langgezogenen blasenden etc. Geréuschen, die in patho-
logischen Fillen sie begleiten oder an deren Stelle treten. Der oben
als dumpf bezeichnete Schall heillt der erste, der scharf begrenzte
der zweite Herzton. Die Unterscheidung dieser beiden ,, Téne* wird
noch dadurch erleichtert, da} sie bei ihrer regelmifBigen Wiederkehr
einen eigentiimlichen Rythmus innehalten, indem das Intervall zwischen
1. und 2. Ton kiirzer ist als zwischen dem 2. Ton des vorausgegangenen
und dem 1. des nachfolgenden Herzschlags.

Die Stérke dieser beiden To¢ne ist verschieden, je nach dem Orte
der Brustwand, der behorcht wird. An der Herzspitze d. h. an dem
Orte des SpitzenstoBes, ist der erste Ton der lautere, wihrend im zweiten
Interkostalraum zu beiden Seiten des Brustbeins, d. h. iiber den groien
Arterien der zweite Ton bei weitem iiberwiegt. Es wird schon dadurch
wahrscheinlich, dafl der zweite Ton durch den Schlul der arteriellen
Klappen bedingt ist, und diese Erklirung wird gesichert durch die
Erfahrung, daB er sehr geschwicht wird oder ganz verschwindet, wenn
die Spannung der Klappe fehlt, wie z. B. am blutleeren Herzen. In
analoger Weise ist man geneigt, in dem ersten Herzton den Ausdruck
des Schlusses der vendsen Klappen zu erblicken. Indessen kann er
nicht allein als solcher aufgefat werden, weil bei Verhinderung des
Klappenschlusses der erste Ton nicht verschwindet, sondern mit nur
geringer Schwichung fortbesteht (vgl. Krehl, A. f. P. 1889, 253).
Man muf daher den ersten Ton als Kombination von Klappenton und
Muskelton auffassen, da bekannt ist, daB jeder Muskel bei seiner Kon-
traktion Schallerscheinungen erzeugt.

Als Zeichen fiir die Klappenschliisse haben die Herztone bezw.
die an ihre Stelle tretenden Gerdusche eine hohe klinische Wichtigkeit.
Sie gestatten innerhalb einer Herzperiode ganz bestimmte Zeitmomente
festzulegen. Es ist daher vielfach versucht worden, ihre zeitliche Be-
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ziehung zu dem Herzsto zu bestimmen. Diese Bestrebungen haben
indessen erst in neuerer Zeit zu zuverldssigen Resultaten gefuhrt, nach-
dem es gelungen ist, die Herzténe durch registrierende Apparate gleich-
zeitig mit dem HerzstoB aufzunehmen. Die bisher
vollkommensten Versuche dieser Art riihren von
Einthoven her (1894 A. g. P. 57, 617).

Er lief die Herzténe durch ein auf die
Brustwand aufgesetztes Stethoskop auf ein Mikro-
phon wirken. Indem letzteres den Strom eines
konstanten Elementes verinderte, entstanden in
einer sekundéren Spirale Induktionswirkungen, die
ein Kapillarelektrometer (vgl. das Schema des

- Instrumentes. Fig. 21) im starke Bewegungen ver-
Fig. 21. Schemades setzten. Das Ergebnis dieser Versuche wird dureh

Kapillarelektro-  Fig. 22 dargestellt, in welcher die ausgezogene
e o % Kurve den HerzstoB, die unterhalb befindlichen
diinnte  Schwefel- schraffierten Rénder die Herztone in bezug auf ihre
siure, P. D. Poten-  geitliche Lage und Dauer andeuten. Wie man sieht,
tialdifferenz im Ver- . .

bindungsdraht. tritt der erste Ton an der Herzspitze etwas vor

dem Beginn des Herzstoles auf. Dies liegt wohl
nur an der Tragheit, mit welcher sich die Bewegung des Herzens durch
die Brustwand auf das registrierende Instrument tibertrigt. Man darf
daher vermuten, daB erster Herzton und Kammerkontraktion gleich-
zeitig einsetzen, wie von einem Kontraktionston zu erwarten ist. Der

Fig. 22. 1 erste, 2 zweite Herztone, S an der Spitze des Herzens, A iiber den
grofen Arterien. Die unterhalb gezeichneten Zeitmarken lassen die Beziehungen
zum HerzstoB (oberste Kurve) erkennen. Nach Einthoven.

zweite Ton fillt in den absteigenden Schenkel des Kardiogramms;
er ist (nach den oben angestellten Erorterungen) das Zeichen fiir den
Schluf und die Nachschwingungen der arteriellen Klappen.

Von groBem Interesse ist, dal der erste Ton zu verschiedener
Zeit erscheint, je nachdem die Registrierung an der Herzspitze oder
im zweiten Interkostalraum geschieht. Im letzteren Falle kommt
der erste Herzton merklich spéter zur Darstellung, und zwar erst, nach-
dem die Hilfte des Anstiegs der HerzstoB8kurve abgelaufen ist. Es
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entspricht dies ungefihr dem Zeitpunkt, in dem die Aortenklappen
sich 6ffnen, so dal man annehmen muf}, da} der erste iiber den groBlen
Arterien horbare Ton entweder dadurch zustande kommt, daf das
aus dem Herzen einstromende Blut die gespannten Arterien zu
Schwingungen veranlalt, oder daBl der in der Kammer entstehende
Ton erst dann in den groBen Arterien nachweisbar wird, wenn die
arteriellen Klappen sich 6ffnen. In dem einen wie in dem anderen
Falle markiert der erste Ton iiber den Arterien den Moment der Off-
nung der arteriellen Klappen und da der zweite Ton ihren Schlufl an-
zeigt, so muB zwischen diesen beiden Ténen jener Zeitabschnitt ein-
geschlossen liegen, wihrend dessen das Blut aus der Kammer in die
Arterien iibertritt, ein Zeitraum, der als Entleerungs- oder Austreibungs-
zeit der Kammer bezeichnet wird (s. 0.). Dieser Zeitraum schwankte
in Versuchen von Einthoven an einem gesunden Individuum zwischen
0,312 und 0,346 Sek., war also im Mittel 145 Sek. lang, was oben bei
Berechnung der lebendigen Kraft des Blutes aus seiner mittleren Strom-
geschwindigkeit auch angenommen wurde.

In jiingster Zeit hat Einthoven, bei im iibrigen gleicher Ver-
suchsanordnung, die Herzténe mit dem Seitengalvanometer aufge-
nommen, wodurch die Darstellung getreuer wird und reicher an Besonder-
heiten. Eshat sich dabei herausgestellt, dafl das Kardiophonogramm
wie Einthoven die Kurve nennt, ebenso von Person zu Person ver-
schieden ist, wie das Elektrokardiogramm, und dal} auBler den beiden
vorerwahnten Herztonen auch noch andere vom Herzen kommende
Schélle zur Aufzeichnung gelangen, wenn auch nicht mit der gleichen
RegelmiBigkeit. Diese akzessorischen Schille sind teils prisystolische
(bisher nur in pathologischen Fillen beobachtet), teils inter- und post-
systolische, d. h. die Schélle finden sich zwischen dem ersten und zweiten,
oder nach dem zweiten Tone. Besonders merkwiirdig ist das relativ
hiufige Vorhandensein eines dritten sehr schwachen Tones, der sich
auskultatorisch nur ganz ausnahmsweise wahrnehmen 148t und nicht
als der zweite Schlag eines sog. gespaltenen zweiten Herztones auf-
gefallt werden darf (Onderzoekingen, Leiden, 1908, 7, 45 u. 61).
Nach Einthoven handelt es sich wahrscheinlich um eine nachtréig-
liche Schwingung der Aortenklappen, die mit dem sog. Nebenschlag
des Pulses (s. u.) in Beziehung stehen diixrfte (a. a. O. 74).

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 5



Vierter Teil.

Die Bewegung des Blutes und der Lymphe.

Nachdem das Herz als Motor des Kreislaufs auf seine wichtigsten
Eigenschaften untersucht worden ist, seien nun die Stromungserschei-
nungen in den Geféllen einer niheren Betrachtung unterworfen. Vor
allem wird es sich empfehlen auf Grund der bekannten anatomischen
Konfiguration des GefaBsystems iibersichtlich festzustellen, welches
Verhalten von Blutgeschwindigkeit und Blutdruck lings der Bahn des
Kreislaufes erwartet werden darf. Als Ausgangspunkt fiir die Betrach-
tung dient am besten die schematische Versuchsanordnung, die schon
oben S. 43 beniitzt worden ist. Sie bestand aus einem mit Wasser ge-
fiilltem Druckgefa, aus dem der AusfluBl erfolgte durch ein einfaches,
grades, horizontales und tiberall gleichweites Rohr. Jeder Querschnitt
desselben liefert, wie oben besprochen, ein gleiches Sekundenvolum;
ferner herrscht in Anbetracht des unveridnderlichen Querschnitts {iberall
dieselbe Stromgeschwindigkeit. Unter Stromgeschwindigkeit ist hier
die ,,mittlere’“ verstanden, d. h. die aus der Division des Sekunden-
volums durch den Querschnitt errechnete Weglinge, welche die Wasser-
teilchen in der Sekunde zuriicklegen, wobei vorausgesetzt wird, daf}
alle durch den Querschnitt tretenden Teilchen dieselbe Geschwindigkeit
besitzen. Dies ist in Wirklichkeit nicht der Fall, vielmehr nehmen die
an der Rohrenwand gelegenen und sie benetzenden Teilchen iiberhaupt
nicht an der Stromung teil, sie haben die Geschwindigkeit Null, die
iibrigen aber eine um so grioBere, je nidher sie der Achse des Rohres
liegen. Findet die Stromung nur in der Richtung der Achse statt, was
fiir enge Rohren zutrifft, so ist, wie von Kries gezeigt hat, die Strom-
geschwindigkeit in der Achse (die maximale Geschwindigkeit) gerade
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doppelt so grof} als die mittlere. (Beitrage zur Physiologie, Festschr. f,
C. Ludwig, Leipzig 1887, S. 101.)

Ist einmal ein Wasserteilchen in die iiberall gleichweite Réhre
eingetreten, so wird es auf seinem ganzen Wege durch dieselbe seine
Geschwindigkeit beibehalten, verschiedene Wasserteilchen werden aber
im allgemeinen verschiedene Geschwindigkeiten annehmen und daraus
folgt jene innere Reibung der Fliissigkeit, deren druckverzehrende
Wirkung bereits oben beobachtet wurde; eine Reibung zwischen der
Rohrenwand und der benetzenden Fliissigkeitsschicht findet nicht statt.
In dem angezogenen Schema ist die Reibung in jedem Léngenelement
der Rohre gleich groB, der Druckabfall ist daher ein geradliniger.

Der Druckverlust durch Reibung hingt seiner GroBe nach aufBer
von den Dimensionen der Rohre und der Stromgeschwindigkeit in sehr
hohem Grade von der Natur der Fliissigkeit und deren Temperatur ab.
Nach den Versuchen von Hirsch und Beck (1901, Arch. f. kl. Med.
69, 503) ist die Reibung des menschlichen Blutes 5 mal groBer als die
des Wassers von Korpertemperatur. Hiirthle (1900, A. g. P. 82, 415)
fand die Reibung des Hundeblutes 4,7, des Katzenblutes 4,2, des Ka-
ninchenblutes 3,3 mal grofer als Wasser. Merkwiirdigerweise hat die
Art der Erndhrung einen sehr deutlichen Einfluf auf die innere Reibung
des Blutes. Die Reibung des Blutes ist hauptsdchlich bedingt durch
die Korperchen; die Reibung des Serums ist nur 50 %/, groBer als die des
Wassers (Hirsch und Beck a. a. 0.). Daher die Abnahme der
Viskositit des Blutes nach einem Aderlal (Burton-Opitz, 1900 A.
g- P. 82), infolge Verdiinnung des Blutes durch die eindringende Ge-
websfliissigkeit. Viskositdt und Himoglobingehalt stehen in einem
nahezu konstanten Verhiltnis (W. HeB, 1907, D. Arch. f. klin. Med.
94). Das vendse Blut, dessen Korperchen vergriBert sind, hat eine
grollere Viskositit als das arterielle (Tissot, 1907, Fol. himatol. 4
Nr. 4).

Die Bestimmung der Viskositdt des Blutes geschieht in der Regel
durch Messung der Stromungszeit einer gegebenen Menge durch eine
Kapillare von einigen Zehntel-Millimeter Durchmesser. Im Vergleich
hierzu kann der Durchmesser der Blutkorper vernachlissigt und das
Blut als eine homogene Fliissigkeit betrachtet werden. Bei Durch-
stromung engerer Rohren ist dies aber nicht mehr zulissig, so dafl
die oben mitgeteilten experimentellen Daten auf den Kapillarkreislauf
nicht mehr Anwendung finden konnen. Hier mufy die Reibung des
Blutes verglichen mit Serum sehr viel mal gréBer sein als aus den oben
mitgeteilten Bestimmungen hervorgeht.

Um den Verhiltnissen des Kreislaufs etwas ndher zu kommen
sei nun das gleichweite Rohr ersetzt durch eines von wechselnder Weite.
5*
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Fig. 23 stellt ein solches aus drei Abschnitten bestehend dar. Der erste
und dritte Abschnitt haben gleichen Durchmesser, der mittlere Abschnitt
einen 5mal groferen; es verhalten sich somit die Querschnitte wie 1:25.

Es ist ohne weiteres klar, daBl die Volumgeschwindigkeit auch
hier fiir jeden Querschnitt die gleiche sein muf. Die mittlere Strom-
geschwindigkeit ist dagegen in der zweiten Abteilung 25 mal kleiner,
denn nur so ist die gleiche sekundliche Lieferung auch fiir den groflen
Querschnitt moglich. Betrachtet man das Verhalten des Drucks
in den eingesetzten Steigréhren, so zeigt sich in dem ersten und
dritten Abschnitt ein gleich steiler, gegen das offene Réhrenende gerich-
teter Druckabfall, dagegen in dem Mittelstiick keine Druckabnahme
sondern ein kleiner Druckzuwachs. Bei genauerer Betrachtung findet
man in dem Mittelstiick folgende Druckiinderungen: Zuerst beim Uber-

[

Fig. 23. Druckgefille in einem Rohr von wechselnder Weite.

gang aus dem engem in das weite Rohr ein deutlicher, wenn auch nicht
sehr betriachtlicher Druckabfall, dann ein Steigen des Drucks bis gegen
die Mitte der weiten Rohre, darauf ein sehr geringes Sinken, endlich
ein steiler Druckabfall beim Ubergang aus dem weiten in das enge Rohr.
Vgl. C. Ludwig, 1861, Lehrbuch, 2. Aufl. S. 62.

Was zunéchst den geringen Druckabfall beim Eintritt der Fliis-
sigkeit in das weite Rohr betrifft, so ist er durch die hier auftretenden
Wirbel bedingt, die man bei durchsichtigen Rohren beobachten kann,
wenn dem Wasser Barlappsamen oder ein anderes leichtes Pulver bei-
gemengt wird. Die mit der Wirbelbewegung einhergehende Reibung
1Bt den Druckverbrauch verstindlich erscheinen.

Am iiberraschendsten ist die weiterhin in der Richtung der Stro-
mung stattfindende Druckzunahme. Ks ist indessen zu beriicksichtigen,
daBl gerade an dieser Stelle die mittlere Stromgeschwindigkeit auf !/5;
ihres Wertes herabsinkt und damit der groBte Teil der lebendigen Kraft
der Fliissigkeit verloren geht. Er wird, wie der Versuch nicht bezwei-
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feln 1a6t, wenigstens z. T., in Volumenergie zuriickverwandelt, was
in Form eines Druckzuwachses in Erscheinung tritt. Umgekehrt mufl
bei dem Ubergang aus dem mittleren weiten Abschnitt in den letzten
engen die frithere Geschwindigkeit bezw. lebendige Kraft der Fliissigkeit
wieder erzeugt werden, woraus ein starker Druckabfall resultiert.

Der eben beschriebene Versuch ist nicht ohne Bedeutung fiir
die Vorginge im Gefillsystem. Es ist anatomisch festgestellt, daf}
die Aufteilung der Gefifstimme stets so stattfindet, daBl die Summe
der Querschnitte der Zweige grofer ist als der des Stammes. Mit
zunehmender VergroBerung des Gesamtquerschnittes muBl aber die
mittlere Stromgeschwindigkeit proportional abnehmen, so daf aus der
verschiedenen Geschwindigkeit des Blutes in den einzelnen Abschnitten
seiner Bahn ein SchluBl auf die Verinderung des Gesamtschnittes moglich
wire. Leider ist die Kenntnis dieser Werte noch sehr unvollkommen.
Nimmt man die mittlere Stromgeschwindigkeit in der menschlichen
Aorta, wie oben S. 49, zu 130 mm/sek an und die in den Kapillaren
zu 0,5 mm/sek, so wiirde daraus eine Verbreiterung des Strombettes auf
das 260 fache folgen.

Genauere Angaben {iber die Konfiguration der Strombahn besitzt
man beim Hunde fiir das Gebiet der Art. mesenterica superior (Mall,
1887, Leipziger Abh. 14, 162) und fiir das der Arteria Pulmonalis (Miller,
1893, J. of Morphology §, 180). Hieriiber gibt die nachstehende Tabelle
einen Uberblick.

Einzel- Gesamb-
Name Zahl
Durch- Quer- Um- Durch- Quer- Umfan:
messer schnitt fang messer | ‘schnitt 8
Art. mes. sup. |3 mm | 7 mm?® 9,4 mm| 1 3mm | 7 mm? | 94 mm

Darmkapillaren | T u | 885 p? | 22 g ||71,5-10%) 60 mm |2800 mm? 1600 m
(1:20) | (1:400) |(1:170000)

Art. pulmonalis 15,5 mm| 181 mm? [48,5mm 1 15,5 mm| 181 mm?|48,5 mm

Lungen- 7w | 885 p?| 22 u ||600-10% 171 mm|23000mm? 13000 m
kapillaren (1:11) | (1:130) [(1:270000)

Man sieht, daB das Kapillargebiet der Pulmonalis einen etwa
130 fach, das der Mesenterica einen etwa 400 fach gréBeren Gesamt-
querschnitt besitzt als die Stammarterie. Man sollte demnach einen
Druckgewinn beim Ubergang in die Kapillaren erwarten, wenn es sich
eben um nichts anderes handelte, als nur um die VergréBerung des
Gesamtquerschnittes. Grofl wiirde der Druckgewinn allerdings niemals
sein konnen, weil wie oben gezeigt wurde, der als lebendige Kraft des
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Blutes zum Vorschein kommende Teil der Herzarbeit iiberhaupt sehr
klein ist, und kaum mehr als !/, der ganzen Arbeit ausmacht.

Weit groBere Bedeutung hat der Umstand, daB die VergroBerung
des Gesamtquerschnittes unter starker Aufteilung des Stammes ge-
schieht, derart, dal dem einfachen Stamme 600, bezw. 71 Millionen
Kapillaren gegeniiberstehen mit einer Umfangsumme von 13 bezw.
1,6 km. Das Blut flieft in den Kapillaren gewissermaBen in #uBerst
diinner Schicht iiber einen Flichenstreifen, dessen Breite 13 bezw.
1,6 km betragt. Dabei ist seine mittlere Geschwindigkeit, nicht etwa
im gleichen Verhéltnis verringert, sondern nur etwa 130—400 mal
kleiner als in der Stammarterie. Hieraus folgt notwendig eine bedeu-
tende Zunahme der Reibung. Im Sinne einer VergréBerung der Rei-
bung wirkt ferner der Umstand, dafl das Blut keine homogene Fliissig-
keit ist, sondern Kérperchen enthélt, deren Durchmesser dem der Kapil-
laren gleichkommt. Es mufl daher in dem Kapillargebiet die wach-
sende Reibung in viel hoherem MaBle das Druckgefille beherrschen
als die drucksparende bezw. druckspeichernde Wirkung der Vergroferung
des Gesamtquerschnittes, mit anderen Worten, es ist im Kapillargebiet
ein ansehnlicher Druckverlust zu gewértigen.

Dies wird durch den Versuch durchaus bestétigt. Miit man den
Druck im Arteriensystem, so findet man ihn iiberall hoch und vom
Herzen bis zu den vorkapillaren Zweigen nur wenig abnehmend. In
den Venen ist dagegen der Druck iiberall niedrig und das Gefille von
den Venenwurzeln bis zur Vena cava gering. Der wesentliche Druck-
abfall und die hauptséichliche Aufzehrung der Herzarbeit findet dem-
nach in dem relativ kurzen Stiick des kapillaren GefiBbezirkes statt.
Hierzu ist indessen zu bemerken, daB infolge der verinderlichen Weite
der Arterien der Ort stirkster Reibung und groBten Druckgefilles
sich auch stromaufwirts verschieben kann.

Bisher wurden den Erorterungen iiber die Verteilung der Ge-
schwindigkeit und des Drucks innerhalb des GefiBsystems Modelle
aus starrwandigen Rohren zugrunde gelegt. Um zu ermessen, welche
Bedeutung die Elastizitit der GefdBe fiir die Kreislauferscheinungen
besitzt, seien einige Versuche mit dem in Fig. 24 angedeuteten Schema
ausgefithrt. Dasselbe besteht:

1. Aus einer Saug- und Druckpumpe an Stelle der Herzkammer,
deren Klappen K, K nur eine Stromung von links nach rechts
erlauben.

2. Aus einem starkwandigen elastischen Schlauch von 10 m
Linge. Er ist an das Ausstrémungsventil der Pumpe an-
gesetzt und ersetzt das Arteriensystem.
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3. Aus einem Stromungswiderstand, bestehend aus einem kurzen
Rohr, das mit Schwammstiicken angefiillt ist und das Kapillar-
system darstellen soll.

4. Aus einem weiten und diinnwandigen Schlauch von 5 m Linge
an Stelle des Venensystems.

5. Aus einem diinnwandigen Kautschukbeutel, der dem Saug-
ventil der Pumpe vorgelegt ist und den Vorhof vertritt.

Fig. 24. Schema des Blutkreislaufes. 1 Pumpe, K, K deren Klappen, 2 arterieller,

4 venoser Schlauch, 3 Reibungswiderstand an Stelle des Kapillarsystems, 5 schlaffer

Kautschukbeutel an Stelle des Vorhofs. An der Grenze je zweier Abteilungen
sind Steigrohre eingesetzt.

Endlich sind noch in den Anfang und das Ende des arteriellen
wie des vendsen Schlauches Steigrohren eingesetzt 1).

Solange die Pumpe in Ruhe ist, stellt sich die Fliissigkeit in allen
Teilen des Apparats auf gleiche Hohe, etwa 10 cm Wasser ein. Der
iiberall gleiche Druck entspricht der Fiillung des GefiBsystems an der
Leiche. Tritt die Pumpe in Tatigkeit, so #ndert sich sofort der Druck
in allen Teilen des Systems, indem er in der Arterie steigt, in der Vene
sinkt, bis die Druckdifferenz geniigt, um eine der Pumpenforderung
gleiche Flissigkeitsmenge (pro Zeiteinheit) aus der Arterie in die Vene

1) Ein derartiges, etwas einfacher gebautes Schema ist zuerst von E. H.
Weber 1850 zur Erliuterung der Vorginge im Kreislauf beniitzt worden. Ost-
walds Klassiker der exakten Wissenschaften Nr. 6.
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iiberzutreiben. Je groBer der Widerstand in dem Kapillarsystem ist,
eine desto groBere Druckdifferenz ist hierzu nétig, eine um so groflere
Ausdehnung, Fiillung und Spannung des arteriellen Schlauches wird
sich einstellen.

Ist der Widerstand in den Kapillaren konstant, so stellt sich unter
Vermittlung dieser Druckdifferenz sehr bald ein stationdres FlieBen
ein, wobei trotz sehr verschiedenen Druckes und verschiedener Quer-
schnitte {iberall dieselbe Volumgeschwindigkeit herrscht. Ahnlich wie
eine Anderung im Widerstand der Kapillaren wirkt eine Anderung
der Herztatigkeit: Wachst die von der Pumpe geférderte Flussigkeits-
menge, so nimmt die Druckdifferenz zwischen Arterie und Vene zu.
Stérkere Fiillung des ganzen Systems und entsprechend erhéhter An-
fangsdruck wird die Verhéltnisse im arteriellen Teil des Schemas nicht
merklich verdndern, solange die Pumpe gleiche Leistung vollbringt.
Die stérkere Fiillung wird sich vorwiegend im venosen Abschnitt fiithl-
bar machen. Uber das Verhalten der Stromgeschwindigkeit in den ver-
schiedenen Abschnitten des Kreislaufes gibt-das Schema keinen mit den
natiirlichen Verhdltnissen vergleichbaren Aufschluf}, da sein Gesamt-
querschnitt sich nur wenig #dndert.

Ein zweiter durchgreifender Unterschied zwischen Arterie und Vene
bezieht sich auf die mit der Titigkeit der Pumpe einhergehenden
Druckschwankungen. Diese als ,,Pulse’ bekannten Schwankungen
finden sich deutlich nur in der Arterie, nicht oder kaum angedeutet in
der Vene, so daf} der Druck in letzterer als konstant angesehen werden
darf. Auch dies entspricht den wirklichen Verhdltnissen. Mag es ver-
stdndlich erscheinen, daB der Puls durch den Widerstand des Kapillar-
systems nicht hindurchtritt, so bleibt doch auffallend, da8 die rhyth-
mischen Saugwirkungen der Pumpe nicht zu einem Venenpuls fithren.
Hierfiir ist der schlaffe Beutel verantwortlich zu machen, welcher ebenso
wie der Vorhof des Herzens als elastisches Reservoir der Pumpe vor-
gesetzt ist. Die von der Pumpe geférderte Wassermenge, die im
arteriellen Schlauch starke Druckschwankungen hervorruft, ist auf der
venosen Seite nahezu ohne Wirkung.

Beobachtet man die Druckschwankungen in der Arterie, so findet
man sie

in Manometer I zwischen 106 und 140 cm Wasser, Mitteldruck 123,
in Manometer IT . 100 ,, 118 ,, 114.

AlsMitteldruck ist hier das arhythmetische Mittel zwischen dem maximalen
und minimalen Druck angenommen, was zulissig ist bei Druckschwan-
kungen, die annihernd symmetrisch um den Mitteldruck stattfinden.
Die Abnahme des Mitteldrucks von I gegen IT erklirt sich aus dem
Druckverlust durch die Strémung. AuBer der verschiedenen GriSe

bR ”
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der Schwankung ist aber noch auffillig ihr ungleichzeitiges Auf-
treten. Wird die Pumpe nach dem Schlage eines Metronoms alle 2 Se-
kunden niedergedriickt, so sieht man deutlich die beiden Manometer
in entgegengesetzter Richtung schwingen und unterbricht man auf
kurze Zeit die Arbeit der Pumpe, so bemerkt man, dafl der letzte Stol
ziemlich genau nach einer Sekunde zu dem zweiten Manometer gelangt.
Er durchlduft also 10 m Schlauch in etwa einer Sekunde. Es ist ganz
ausgeschlossen, daf} in dieser Zeit die von dem Pumpenstof} eingetriebene
Fliissigkeit den ganzen Schlauch durcheilt. Die Wasserférderung be-
tragt 24 cm® bei jedem Pumpenstofl d. i. in 2 Sekunden. Ist der Quer-
schnitt des Schlauches 0,8 cm?2, so berechnet sich die mittlere Strom-
geschwindigkeit zu 30 e¢m/2 sek oder 15 cm/sek. Gibt man der maxi-
malen Geschwindigkeit der Wasserteilchen in der Achse des Rohres
den doppelten Wert, so ist dies doch erst !/,, des Weges, den die Druck-
schwankung zuriicklegt. Man sieht also, dall es nicht das eingepumpte
Wasser ist, welches in einer Sekunde 10 m weit vordringt, sondern daf3
es sich hier um die Ausbreitung einer Bewegung handelt, die iiber den
Strom hinweglduft und eingeleitet wird durch die bei jedem Pumpen-
stofl oOrtlich eintretende Ausweitung des Schlauches. Die mit der Aus-
weitung verbundene Drucksteigerung wirkt auf den nichstvorliegenden
Rohrenabschnitt usw., so dafl in kurzer Zeit die ortliche Storung tiber
die ganze Lénge des Schlauches hinweggeeilt ist. Eine solche Bewegung,
die regelmaBig fortschreitend die hintereinanderliegenden Teile eines Kor-
pers in gleicher Weise ergreift, nennt man eine Welle, die vorliegende spe-
ziell eine Schlauchwelle. Die Bewegung der Wasserteilchen ist dabei
keine geradlinig fortschreitende, sondern eine in schlingenférmig gekriimm-
ter Bahn in die Nahe des Ausgangspunktes zuriickkehrende Schwingung.

Die Welle gelangt nicht unveréndert an das Ende des Schlauches;
sie verliert, wie die Beobachtung ergibt, an Hohe. Dies ist nicht in der
Natur der Wellenbewegung begriindet, sondern eine Folge der Reibung.
Je enger der Schlauch und je zdher die Fliissigkeit, desto mehr wird
die Welle im Fortschreiten verflacht (und verbreitert). Hierbei wird die
lebendige Kraft der Wellenbewegung in Wérme umgesetzt.

Ist nun die Welle an das Ende des Arterienschlauches gelangt,
so wird ihr Ubertritt in den Venenschlauch verhindert durch den
groBen Reibungswiderstand in dem schematischen Kapillarsystem
(3 der Figur). Verringerung des Widerstandes liBt die Welle zum
Teil in den Venenschlauch iibertreten. Der Rest oder bei geniigend
groBem Widerstande die ganze Welle wird indessen an dem Orte der
plotzlich zunehmenden Reibung nicht vernichtet sondern zuriick-
geworfen. LafBt man die PumpenstoBe in relativ langen Intervallen,
etwa alle 4 oder 5 Sekunden aufeinanderfolgen, so bemerkt man zu-
néichst, dafl bei jedem Pumpenschlag die Druckschwankung im Mano-
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meter IT 1 Sekunde nach der im Manometer I auftritt. Damit ist aber
der Vorgang nicht zu Ende, denn wieder eine Sekunde spéter erscheint die
Schwankung neuerdings im Manomter I und so weiter abwechselnd in den
beiden Manometern, bis die Welle infolge der Reibung bis zur Unkenntlich-
keit verkleinert ist. Die Welle wandert also so lange zwischen dem Kapillar-
widerstand und der arteriellen Klappe hin und her, bis sie unmerklich wird.

Indem eine solche Welle in dem Schlauche hin und her wandert,
wird sie bald mit dem Strom gehen oder stromliufig sein, bald gegen
den Strom, also gegenldufig sein. Im ersteren Falle wird ihr Anstof3
die Geschwindigkeit des Stromes am Ort der Welle vergréBern, im
zweiten Falle vermindern, wahrend der Druck in jedem Falle eine Zu-
nahme erfahren wird. In dem gleichsinnigen oder ungleichsinnigen
Verhalten von Geschwindigkeit und Druck an dem beobachteten Schlauch-
querschnitt liegt somit ein Kennzeichen dafiir, ob die in dem Schlauch
ablaufenden Wellen strom- oder gegenldufig sind (v. Kries, Studien
zur Pulslehre, 1892).

Bisher ist nur von Wellen die Rede gewesen, welche durch Ein-
pressung von Fliissigkeit, also unter VergréBerung des Druckes und
des Schlauchdurchmessers zustande kommen (Bergwellen). Es gibt aber
auch Wellen, die dadurch angeregt werden, dal Fiilllung und Schlauch-
durchmesser irgendwo abnehmen. Eine solche negative oder Talwelle
wird sich ebenfalls iiber den Schlauch ausbreiten, wobei Stromlaufigkeit
mit Abnahme von Druck und Geschwindigkeit, Gegenldufigkeit mit
Druckabnahme und Geschwindigkeitszunahme verbunden sein werden.
Die Erregung einer solchen Talwelle findet in der Aorta kurz vor Schlu3
der Klappen stat = welcher, wie oben erdrtert wurde, durch eine vor-
iibergehende Riickstromung des Blutes in die Kammer eingeleitet wird.
Die gleichzeitige Untersuchung der Druck- und Geschwindigkeitsinde-
rungen im Bereiche des Arteriensystems verspricht daher Aufschliisse
iiber die Art und Richtung der Wellen, die in ihm ablaufen.

Aufschreibung der Druckinderungen ohne Offnung der
Arterie. An einem freiliegenden Schlauch geniigt es einen Fiihlhebel
aufzulegen, um die Anderungen des Durchmessers und damit die des
Druckes zu erfahren. Am Lebenden mufl die Spannung der Gewebe und
der Arterienwand zu einem groBen Teil aufgehoben werden, damit der
Blutdruck auf das registrierende Instrument wirken kann. Hierzu dient
eine zwischen Arterie und Hebel eingeschaltete Blattfeder mit Druck-
knopf, die iiber der pulsierenden Stelle, meist die Arteria radialis, be-
festigt werden. Die Bewegungen des Druckknopfes werden durch
den Hebel mit etwa 50-facher VergréBerung auf berufites Papier iiber-
tragen. Die Anforderungen, die an ein solches Instrument vom Stand-
punkt der Technik gestellt werden miissen, damit es zu einer getreuen
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Aufzeichnung der fraglichen Bewegungen geeignet ist, ergeben sich aus
den theoretischen Arbeiten von O. Frank (1903, 1904, Z. f. B. 44,
445; 45, 480). In Verbindung mit J. Petter hat er einen Sphygmo-
graphen konstruiert, welcher weitgehenden Anforderungen Geniige
leistet. Gewisse Eigentiimlichkeiten der Pulsbewegung lassen sich in-
dessen auch mit weniger vollkommenen Instrumenten nachweisen.

Alle Pulskurven oder Sphygmogramme, welche die wechselnde
Weite eines Arterienquerschnittes zur Aufzeichnung bringen, sind Dar-
stellungen des Druckverlaufs in der Arterie. Man kann daher solche
Pulse als Druckpulse bezeichnen. Im allgemeinen nimmt der GefiB-
durchmesser nicht proportional dem
Drucke zu ; fur kleine Druckschwan-
kungen ist indessen die Abwei-
chung von der Proportionalitit zu
vernachlissigen. Der absolute Wert
des Blutdruckes bleibt aber in je-
dem Falle unbekannt, weil nicht
angegeben werden kann, ein wie Radialis
grofler Teil desselben durch Ge-
websspannung kompensiert wird.
Die Kurve gibt nur Auskunft iber
die Richtung und relative Gr6Be
der Druckschwankungen.

Alle Pulskurven zeichnen
sich aus durch steilen Anstieg ’ L
und sanften Abfall. Ersterer ist Fig. 25. Pulskurven von 3 Arterien
bedingt durch die rasche Ein- eines gesunden Mannes.
pressung des Blutes wahrend der
Systole der Kammer, letzterer durch den langsamen Abflu des
Blutes aus den Arterien in die Venen. Der steile Anstieg fiihrt zu
einem ersten und hdchsten Gipfel, dem ,,Hauptschlag”, auf den dann
im absteigenden Schenkel ein meist nur schwach ausgeprigter
,,Nebenschlag“ folgt (v. Kries, 1892, Studien zur Pulslehre, S. 51).
Zuweilen, namentlich in fieberhaften Zustinden tritt der Nebenschlag
deutlicher hervor, so daB er auch mit dem Finger gefiihlt werden
kann, (dikroter Puls). Weitere Erhebungen der Kurve, Vorschlige im
aufsteigenden Ast, Zwischenschlige zwischen Haupt- und Nebenschlag
und Nachschlige nach dem letzteren konnen leicht durch Eigen-
schwingungen der Instrumente vorgetduscht werden.

Eine bemerkenswerte Eigentiimlichkeit der Pulskurve ist ihre
ortliche Verschiedenheit. Jede Arterie hat ihre besondere Pulsform,
wie aus Fig. 25 entnommen werden kann. Daraus folgt, dall der peri-
phere Puls nicht einfach eine verkleinerte (und durch Reibung verflachte)

Temporalis

/

Pediaca
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Wiederholung der Druckschwankungen in der Aorta sein kann. Die
Beobachtungen Franks mit dem elastischon Spiegelmanometer lassen
die Verschiedenheit zwischen zentralem und peripherem Puls deutlich
erkennen (1905, Z. f. B. 46, 441). Vgl. Fig. 26. Die Pulskurve zeigt
auch individuelle Unterschiede.

Die Pulskurve gibt bei bekannter Papiergeschwindigkeit Auf-
schlufl iiber die Haufigkeit des Pulses, die in der Regel auf die Minute
bezogen wird. Das gewohnliche Verfahren ist Auszéihlung mit Hilfe
einer Sekundenuhr. Die Pulse folgen einander nicht ganz regelmiBig;
die Schlagzahl nimmt etwas zu wéhrend der Einatmung und nimmt
ab wihrend der Ausatmung. Fiir den erwachsenen Menschen sind
70 Pulse in der Minute bei korperlicher Ruhe das Normale. Alter,
Geschlecht, Erndhrung, seelische Vorginge haben EinfluB auf die Puls-
zahl, vor allem aber Koérpertemperatur und Muskeltitigkeit.

-Jf\--\-

Fig. 26. Druckpulse der Aorta und Femoralis des Hundes. Die Unterbrechungen
der oberen Kurve folgen einander in 0,3 Sek. (1905, Z. f. B. 46, 499).

Fiihlt man die Pulse an zwei Arterien, so bemerkt man, dafl sie
im allgemeinen zeitlich nicht zusammenfallen. Die vom Herzen ent-
ferntere Arterie pulsiert spéter, wie es von einer vom Herzen kommenden
Wellenbewegung zu erwarten ist. Die Verspitung betriigt stets nur
Bruchteile einer Sekunde. Um sie zu messen, iibertrigt man die Puls-
bewegung auf kleine mit Kautschukmembranen iiberzogene Luftkap-
seln, die durch gleichlange Schlduche mit entsprechend gebauten schrei-
benden Luftkapseln (Mareys tambour enregistreur) verbunden sind.
Ist der Wegunterschied bekannt, den die Pulswelle vom Herzen zu der
einen bezw. anderen Arterie zuriickzulegen hat, so ergibt die Division
desselben durch die Verspitung die mittlere (3eschwindigkeit der
Pulswelle in dem fraglichen Abschnitt des GefaBsystems. Fiir den
Menschen sind Werte von 6—8m/sek zwischen Karotis und Radialis
normal. In pathologischen Fillen (Arteriosklerose) sind Werte bis zu
14 m/sek beobachtet (Tigerstedt, 1893, Physiol. des Kreislaufs, S. 384).

Sphygmomanometer. Der Puls peripherer Arterien laBt sich
auch beniitzen zur Bestimmung des Blutdrucks in dem unerdffneten
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Gefille, ein Verfahren, das namentlich zur Bestimmung des mensch-
lichen Blutdrucks in Frage kommt. Der Versuch wird fast ausnahmslos
an der Brachialis angestellt und besteht darin, daf eine den Oberarm
umfassende doppelwandige Kautschukmanschette solange aufgeblasen
wird, bis in der Peripherie der Puls verschwindet. Apparate, welche
auf diesem Prinzip fullend zuverlissige Messungen gestatten, sind haupt-
sdchlich von v. Recklinghausen (1901—1906, A. e. P. 46, 78; 55,
375 u. 463; 56, 1) und Erlanger (1904, Johns Hopkins Hospit. Re-
ports 12, 53 u. 145) ausgearbeitet worden. Bei Verbindung der
komprimierenden Manschette mit einem Pulszeiger oder Pulsschreiber
ist es moglich aus der GréBe der pulsatorischen Druckschwankungen
sowohl die maximale wie die minimale Hohe des Arteriendruckes zu
bestimmen. Die Differenz zwischen beiden gibt den sog. Pulsdruck
d. h. die Gr6Be der pulsatorischen Druckschwankungen. Sie sind in
Ubereinstimmung mit den Ergebnissen guter manometrischer Messungen
ein erheblicher Bruchteil (!/3—'/,) des maximalen Druckes. Letzterer
wird in der Art. brachialis gesunder Menschen in der Regel zwischen
120 und 150 mm Hg. gefunden.

Verwandt mit diesem Verfahren ist die Messung des Kapillardruckes
durch Bestimmung jener auf die Flicheneinheit wirkenden Kraft,
welche die Haut erblassen oder beim Nachlassen errdten macht. Mes-
sungen dieser Art sind zuerst von N. v. Kries, (1875, Verh. Ges. d. Wiss.,
Leipzig 27, 149) in neuerer Zeit hauptsichlich von v. Recklinghausen
(a. a. O.) ausgefithrt worden. (Man vgl. auch Rotermund, Diss. Mar-
burg 1904.) Die gefundenen Werte sind begreiflicherweise in hohem
Mafle von der Lagerung des untersuchten Korperteils abhingig.

Volumpulse. Die durch den Puls erzeugte periodische Erweite-
rung der arteriellen Geféifldurchmesser fithrt zu rhythmischen Volum-
schwankungen der Korperteile, die aufgeschrieben werden konnen,
wenn ein Gliederabschnitt in einen Raum mit unnachgiebigen Wanden
eingeschlossen wird. Hierzu dienen zylindrische Blech- oder Glasgeféfe,
die mit Hilfe von Stoff- oder Kautschukmanschetten dem eingefiihrten
Gliede dicht angeschlossen werden. Wird der Raum des Gefdfles mit
einem Volumschreiber verbunden (Luftkapsel, Piston-Rekorder, Bellows-
Rekorder), so erhdlt man Pulse, die nicht nur die Druckédnderungen eines
Arterienquerschnittes, sondern auch die Aufeinanderfolge dieser Ande-
rungen in verschiedenen Querschnitten, also die Vorgéinge der Wellen-
ausbreitung darstellen. Sie miissen als Volumpulse von den Druck-
pulsen unterschieden werden. Ihre Form ist noch wenig untersucht.
Setzt man den Blutstrom in den Venen des eingeschlossenen Gliedes
als konstant voraus, so bedeutet Erhebung der Kurve Ansteigen des
arteriellen Zustromes iiber den vendsen Abstrom, Sinken der Kurve
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Verminderung des Zustroms unter den Betrag des Abstroms. Die
YVolumschwankungen des Gliedes kénnen leicht ermittelt und dadurch
eine Vorstellung von der Pulsgréfie gewonnen werden, d. h. von der Blut-
menge, welche jeder Herzschlag in das untersuchte Geféllgebiet schickt.

Das Verfahren kann auch beniitzt werden, um grofiere im Laufe
der Zeit sich einstellende Volumschwankungen eines Korperteiles fest-
zustellen, wie sie namentlich durch die Kontraktilitit der GefiBwiande
bedingt sind (A. Mosso, 1874, Ges. d. Wiss., Leipzig 26, 305) s. u. S. 85 {f.
In neuerer Zeit ist das Verfahren beniitzt worden, um die in dem ein-
geschlossenen Gliede (Arm) vorhandene Blutmenge zu bestimmen und
damit Einblick zu gewinnen in den Blutreichtum des ganzen Korpers
(Morawitz, 1907, Volkmanns Vortrage Nr. 462). Der Arm wird durch
eine Minute hoch gehalten, wobei sein Blutgehalt auf ein Minimum sinkt,
hierauf der Oberarm mit einem Schlauch soweit umschniirt, daBl die
Arterie komprimiert wird. Der Arm wird nun in den volummessenden
Apparat eingefithrt und der komprimierende Schlauch wieder gelost. Die
Versuche an zahlreichen normalen Personen gaben in guter Ubereinstim-
mung einen Blutgehalt von 3,5—4,8, im Mittel 49, des Armvolums.

Geschwindigkeitspulse. Wird der Raum, in den der Arm
eingeschlossen ist, nicht durch einen Volumschreiber abgeschlossen,
sondern durch eine nicht zu enge Offnung mit der duBeren Luft in Ver-
bindung gesetzt, so werden die rhythmischen Volumschwankungen des
Arms nur dann zu merklichen Druckénderungen fiilhren, wenn sie rasch
geschehen und wenn der den Arm umgebende Luftraum nicht zu gro83
ist. In diesem Falle wird beim Wachsen des Armvolums etwas Luft
verdringt, beim Schwinden wieder eingesogen werden. Die Geschwin-
digkeit dieser Luftbewegung wird eine Funktion der Geschwindigkeit
sein, mit der das Armvolum sich &ndert, welche wiederum abhingig
ist von der positiven oder negativen Differenz zwischen arterieller und
venoser Stromgeschwindigkeit. Li8t man durch den starren Armel
Leuchtgas hindurchstrémen und entziindet es jenseits der Offnung zu
einer kleinen Flamme, so wird dieselbe bei wachsendem Armvolum
vorgedringt, bei abnehmendem zuriickgesogen werden und die Ande-
rungen der Flammenh6he werden um so gréBer sein, je rascher die Volum-
danderungen vor sich gehen. Durch Registrierung der Flammenhohe
erhilt man somit eine Darstelling der thythmischen Anderungen der Blut-
geschwindigkeit in der Arterie, indem die der Vene als konstant angenom-
men wird. Aus solchen Uberlegungen ist der von v. Kries konstruierte
Tachograph entstanden (A. f. P. 1887, 254), sowie eine von O. Frank
neuerdings angegebene Modifikation desselben (1908, Z.f. B. 50, 303).

Schreibt man von ein und derselben Arterie sowohl die periodischen
Anderungen des Drucks, das Sphygmogramm, als die periodischen
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Anderungen der Geschwindigkeit, das Tachogramm, so erhalt man, wie
oben ausgefiihrt wurde, Aufschliisse iiber die Frage, ob die Pulswellen
alle in gleicher oder in verschiedener Richtung fortschreiten. Laufen
namlich in einem elastischen Schlauche neben einer stationdren Stromung

noch Wellen ab — wobei nur solche beriicksichtigt werden sollen, die
mit Erweiterung des Schlauches (und Drucksteigerung) einhergehen,
sog. Bergwellen, — so wird durch Wellen, die mit dem Strome laufen,

die Geschwindigkeit vergrofert (zu dem Druckmaximum gesellt sich
ein Geschwindigkeitsmaximum), wihrend dem Strom entgegenlaufende
Wellen die Geschwindigkeit vermindern (das Druckmaximum ist ver-
bunden mit einem Geschwindigkeitsminimum).

In Fig. 27 ist das Ergebnis einer solchen Ubereinanderstellung
von Druckkurven und Geschwindigkeitskurven von der Arterie brachialis
dargestellt. Man sieht die Hauptschlige in beiden Kurven zeitlich

Fig. 27. Sphygmogramm (oben) und Tachogramm (unten) der Arteria brachialis.
Nach v. Kries.

ibereinstimmen, ebenso die Nebenschlige. KEine Verschiedenheit zeigt
sich jedoch fir die Zeit unmittelbar nach diesen Schlidgen, insbesondere
nach dem Hauptschlag, indem die Geschwindigkeitskurve sofort ab-
fallt, ja sogar den tiefsten Stand in der ganzen Pulsperiode erreicht,
wihrend die Druckkurve hoch bleibt. Dieser hohe Druck bei gleich-
zeitiger minimaler Geschwindigkeit weist auf eine gegenliufige Welle
hin, die der ersten stromlidufigen unmittelbar folgt und wohl nur von
einer Zuriickwerfung in der Peripherie herriihren kann.

Durch den Nachweis einer Zuriickwerfung erklart sich auch die Ver-
schiedenheit der Druckkurven in den einzelnen Arterien, die nicht nur
auf Rechnung der Reibung gesetzt werden kann. Die verschiedene
zeitliche Lage des Nebenschlages im Verhéltnis zum Hauptschlag,
sowie der verschiedene Reichtum der einzelnen Arterien an Zwischen-
schligen weist darauf hin, dafl die reflektierten Wellen je nach der Lange
der Arterienstrecke zu verschiedener Zeit am Herzen anlangen und,
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dort neuerdings zuriickgeworfen, wieder in die Peripherie hinausgehen,
wobei eine der Konfiguration des Arteriensystems entsprechende dullerst
verwickelte Interferenz stattfinden muf.

Die Verteilung des Blutes im Kaorper.

Die Vorginge im Kreislauf wurden bisher unter Voraussetzung
stationéirer Zustinde geschildert. Dieser Annahme widerspricht aller-
dings die Tatsache des Pulses, durch den der arterielle Strom perio-
dische Beschleunigungen erfihrt. Gleichbleibende Verhiltnisse kénnten
daher nur in dem vendsen Teil des Kreislaufes herrschen. In Wirklich-
keit ist dies aber nicht der Fall. Vielmehr erfihrt die Blutmenge
bestindig Verschiebungen, indem sie sich bald mehr in den Venen,
bald in den Arterien anhiuft. Ferner wechselt die Versorgung der
einzelnen, aus der Aorta entspringenden Gefifgebiete und endlich kann
die Volumgeschwindigkeit im ganzen zu oder abnehmen.

Die Veranlassungen hierfiir sind sehr mannigfaltig: Anderungen
der Menge und der Beschaffenheit des Blutes; duBere Krifte, welche
den Kreislauf stéren wie die Schwere; Muskelkrifte, wie sie bei der
Atmung und Bewegung ins Spiel kommen; der Wechsel von Ruhe und
Titigkeit in den einzelnen Organen; ungleiche Leistung des Herzens
und verdnderliche Wegsamkeit der Gefile.

Von diesen Einfliissen sind die beiden letzten am eingehendsten
untersucht.

Anderungen der Herztitigkeit kommen auf verschiedene
Weise zustande. Rein passiv kann sie z. B. vermindert werden, wenn
der Zustrom venosen Blutes zum Herzen abnimmt. Pressungen der
Lungenluft, wie sie durch kriftige Exspirationsbewegung bei verschlos-
sener oder stark verengter Stimmritze erfolgen, ungiinstige Korper-
lage und andere relativ geringfiigige Hindernisse erschweren dem vendsen
Blute den Eintritt in den Brustraum und fithren sekundér zu verringerter
Fiillung von Herz und Arteriensystem. Auf der anderen Seite wird
durch vermehrten Zustrom des Venenblutes die Arbeit des Herzens
und damit die Fiillung der Arterien vergroflert, weil das Herz wie jeder
Muskel durch vermehrte Spannung zu erhéhter Arbeitsleistung angespornt
wird: sog. Reservekraft des Herzens (vgl. unten Teil 10).

Unmittelbar verdandert wird die Herztétigkeit durch die Tem-
peratur, wie bereits oben (S. 52) besprochen wurde. Die erhéhte
Frequenz des Pulses im Fieber hingt damit zusammen. Ferner hat der
Blutdruck einen, allerdings noch strittigen EinfluB auf die Schlag-
zahl. Am Sdugetier bewirkt Steigerung des Blutdruckes bei durchtrennten
Herznerven hiufig Zunahme der Schlagzahl (Johansson, A. f. P., 1891,
142; Tigerstedt, Physiol. des Kreislaufs, Leipzig 1893, S. 298).
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Die Herznerven.

Aufler durch die genannten, den Herzmuskel direkt beriihrenden
Einwirkungen kann aber noch von den verschiedensten Orten des Korpers
die Herztatigkeit beeinflult werden, wobei Nervenbahnen die ver-
mittelnde Rolle spielen.

Von allen Nervenwirkungen auf das Herz ist die des N. vagus am
leichtesten zu zeigen und daher auch am frithesten gefunden worden.
Im Jahre 1845 teilten die Briider Weber mit, dall Reizung des Kopf-
markes oder der aus demselben entspringenden Vagi von einem Still-
stand des Herzens gefolgt ist (Tigerstedt a. a. O. 229). Es ist auBler
Zweifel, dal es sich hier um die Wirkung von Nerven handelt, die im
motorischen Kern des Vagus entspringen und durch den Halsstamm
des Nerven nach dem Herzen ziehen; sie leiten die Erregung in zentri-
fugaler Richtung. Durchschneidet oder unterbindet man némlich den
Halsvagus irgendwo zwischen Kopfmark und Herz, so a3t sich von
dem peripheren Stumpfe die beschriebene Wirkung in unverinderter
Weise erzielen; zu ihrem Zustandekommen ist die Mitwirkung zentraler
Teile des Nervensystems nicht notwendig.

Der Reizerfolg ist verschieden, je nach der Stidrke des Reizes.
Schwache Reize bringen nur eine geringe Verminderung der Schlagzahl
hervor; stirkere Reize fiihren zu einem langdauernden Stillstand des
Herzens im schlaffen Zustand, wobei es sich durch das aus den Venen
einstromende Blut allm#hlich anfillt. Alle wirksamen Vagusreizungen
sind ferner aus leicht ersichtlichen Grinden von einer Senkung des
arteriellen Blutdrucks begleitet, am stirksten bei Herzstillstand. Ein
dauernder, d. h. zum Tode des Tieres fithrender Herzstillstand 148t sich
durch Vagusreizung nicht erzielen; auch bei starker Reizung 148t schlieB3-
lich die Wirkung des Nerven auf das Herz nach und es stellen sich
wieder einzelne Pulse ein.

Die Wirkung des N. vagus auf das Herz wird nicht sofort bei
Beginn der Reizung sichtbar; es vergehen immer eine bis zwei normale
Kontraktionen bevor der charakteristische Erfolg einsetzt. Nach Auf-
horen des Reizes bleibt die Verminderung der Schlagfrequenz noch
durch mehrere Sekunden bemerklich. ¥s handelt sich also um eine
ziemlich trig verlaufende Reaktion.

Die genauere Untersuchung der Vaguswirkung namentlich mittelst
des von Gaskell ausgebildeten myographischen Verfahrens ergibt,
dal die Frequenzminderung zwar der auffilligste aber mnicht einzige
Erfolg ist. Durch den Vagus wird auch die Erregbarkeit und Leitungs-
fahigkeit des Herzmuskels sowie die Kraft seiner Kontraktionen herab-
gesetzt. DBezeichnet man die Wirkungen nach dem Vorschlage Engel-
manns (1896, A. g. P. 62, 555; A. {. P. 1900, 320), der sie in besonders
eingehender Weise untersucht hat, als chronotrope, bathmotrope, dromo-

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. (]
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trope und inotrope, so sind dem Vagus in jeder Richtung abmindernde
oder negative Anderungen zuzuschreiben. Man bezeichnet daher den
Vagus kurzweg als den Hemmungsnerv oder Inhibitor des Herzens.
Ob diese Wirkungen unabhingig voneinander auftreten konnen, oder
nur verschiedene Ausdrucksweisen sind fiir eine stets gleiche Umstim-
mung des Herzmuskels, kann gegenwirtig noch nicht entschieden werden.
DaB Schwichung der Herzschliige ohne Anderung der Schlagzahl vor-
kommt, ist sicher beobachtet (Coats, 1869, Leipziger Ber. 21, 360;
Heidenhain, 1882, A. g. P. 27, 383) und F. B. Hofmann hat den
Nachweis erbracht, daf der Kammer des Froschherzens durch die
Scheidewandnerven nur inotrope, keine chronotropen Fasern zugefiihrt
werden (1895, A. g. P. 60, 167).

Wie bereits oben erwihnt, gehen die hemmenden Fasern des
Vagus aus dem motorischen Vaguskern hervor. Thre Betdtigung wird
daher unter normalen Umstéinden durch die Erregung dieses Kernes
bedingt. Dieselbe kann entweder direkt entstehen infolge chemischer
Verinderungen an Ort und Stelle (man kann sie als autochthone Er-
regung bezeichnen), oder sie wird indirekt ausgelost durch Erregungen,
die aus anderen Nervenbahnen zustrémen. Gehoren diese Bahnen zu
zentripetalen oder sensiblen Nerven, so spricht man von einem Reflex.
Autochthon: Erregung des Vaguskernes tritt auf bei Blutleere des Ge-
hirns, sowie in allen Féllen, in denen das arterielle Blut sich in seiner
Zusammensetzung dem vendésen ndhert. Reflektorische Erregung des
Vagus ist auBlerordentlich hiufig, sie kann durch beliebige zentripetale
Nerven vermittelt werden, doch treten einige derselben in besonders
innige Beziehungen zum Vaguskern. Zu diesen Nerven gehort der
Trigeminus. In sehr lehrreicher Weise zeigt dies ein von Hering und
Kratschmer (1870, Wiener Ber. 62, 147) beschriebener Versuch, der
darin besteht, dall man einem Kaninchen etwas Chloroformdampf oder
Tabakrauch in die Nase bldst. Beobachtet man dabei die Herztétigkeit,
etwa mittelst einer Nadel, die durch die Brustwand eingestochen ist, so
sieht man sofort nach der Einblasung Herzstillstand eintreten, der einige
Zeit anhdlt. Man vgl. auch Tappeiner, 1896, A. e. P. 37, 325.

Eine andere zentripetale Bahn, die auf den motorischen Vagus-
kern stark einwirkt, geh6rt dem N. vagus selbst an und kommt aus dem
Herzen. Sie kommt in Erregung, wenn die Muskelfasern des Herzens
in ungewohnlich hohe Spannung geraten, wie dies bei reichlichem Zu-
strom vendsen Blutes oder bei gesteigerten Widerstéinden in der arte-
riellen Strombahn geschieht.

Bei der Vielheit der Bedingungen, durch die der motorische Vagus-
kern in Erregung gerit, ist es nicht verwunderlich, dafl eine hemmende
oder doch méfBigende Wirkung auf den Herzschlag nahezu bestéindig
ausgeiibt wird. Durchschneidung der beiden Nn. vagi ist daher in der
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Regel von einer anhaltenden Steigerung der Schlagfrequenz gefolgt.
Man bezeichnet die andauernde Einwirkung des Vagus als ,,Vagustonus‘.

Die Wirkung des Vagus auf das Herz wird durch Atropin aufge-
hoben. Reizt man den Vagus am schwach atropinisierten Tier, so er-
hélt man statt Verlangsamung Beschleunigung des Herzschlags.
Man muf} daher annehmen, dal vor der Vergiftung die beschleunigende
Wirkung gegeniiber der hemmenden, nicht zum Ausdruck kommen
konnte. Der Versuch beweist, daBl im Stamm des N. vagus neben den
hemmenden auch beschleunigende oder fordernde Nerven
fir das Herz enthalten sind. Die Hauptmasse dieser Nervenfasern
stammt aus den oberen Brustnerven und tritt durch die weilen Rami
communicantes in den sympathischen Grenzstrang ein. Ihre Fort-
setzung bilden feine Zweige, die aus dem untersten Hals- und obersten
Brustganglion in das Herzgeflecht gelangen. Reizung dieser Nerven
fithrt zur Vermehrung der Schlagzahl und auBerdem zu einer Verstirkung
und Verkiirzung der Kontraktionen des Herzmuskels, also zu positiv
chronotropen, inotropen usw. Wirkungen (man vgl. hierzu Gaskell
in Schafers Textb. of Physiology 1900, 2, 216 und Hofmann in
Nagels Handbuch 1905, 1, 260). Auf der férdernden Wirkung dieser
Nerven beruht auch die Moglichkeit ein scheintotes Herz durch Nerven-
reizung wieder zum Schlagen zu bringen (H. E. Hering 1905, Zb. {.
P. 19, Nr. 5; und 1906, A. g. P. 115, 354). Gegen die Wechselstrome
des Induktoriums, welche das gewdhnlich gebrauchte Reizmittel dar-
stellen, sind die Férderungsnerven weniger empfindlich als die Hem-
mungsnerven. Der Reizerfolg hat eine erhebliche Latenz und zeigt
eine den Reiz lang iiberdauernde Nachwirkung.

Die Forderungsnerven des Herzens bestehen, wie alle Nerven des
autonomen Systems, aus einem prigangliondren und einem postganglio-
néren Teil, die innerhalb eines sympathischen Ganglions in leitender
Verbindung stehen. Die préigangliondren Abschnitte der Forderungs-
nerven entspringen aus dem Brustteil des Riickenmarks, wie oben be-
reits angegeben wurde. Erregungen der Ursprungszellen kénnen so-
wohl im Riickenmark entstehen, wie vom Gehirn aus eingeleitet werden ;
letzteres ist eine bekannte Begleiterscheinung vieler Affekte. Nach
J. E. Johansson (1895, Sk. A. 5, 20) und H. E. Hering (1895, A. g.
P. 60, 429) ist die Pulsbeschleunigung, die als Begleiterscheinung will-
kiirlicher Muskelanstrengung auftritt, hauptsichlich durch die Forde-
rungsnerven vermittelt.

Verdnderliche Wegsamkeit der Blutgefalle.

Mit Ausnahme der grofen Arterien sind alle Blutgefie kontraktil
infolge der Anwesenheit glatter Muskelzellen in ihrer Wandung, insbe-
sondere in der mittleren Wandschicht (Tunica media). In den Kapillaren

6*
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scheinen eigentiimliche veristelte Zellen die Rolle der kontraktilen Ele-
mente zu spielen (Rouget, 1879 Acad. des sc. 88, 916; S. Mayer 1902,
A. A 21, 442). Die Kontraktilitit der groBeren Gefifle 1laBt sich bei jeder
Operation beobachten, indem sie sich unter der Wirkung der Abkiih-
lung und der mechanischen Insulte zusammenziehen, unter Umsténden
bis zum Verschlu des Lumens. Die Kontraktilitit der Kapillaren
ist durch Beobachtungen an durchsichtigen Geweben sichergestellt
(Stricker 1876, Wiener Ber. 74, I1I, 313; Roy 1879, J. of P. 2, 328;
Steinach und Kahn 1903, A. g. P. 97, 105). Die glatten Muskeln der
Blutgefille sind sehr widerstéindig und kénnen nach dem Tode des Tieres
lange Zeit erregbar bleiben (Mac William 1902, Proc. R. S. 70, 109).
An Streifen, die aus Rinderarterien geschnitten sind, kann die Einwirkung
verschiedener Temperaturen, des elektrischen Reizes, zahlreicher Gifte
mit Vorteil untersucht werden (O. Meyer 1906, Z. f. B. 48, 352). Eine
Eigentiimlichkeit der Gefdlimuskeln besteht darin, daf ihre Linge nicht
in eindeutiger Weise durch die Spannung bestimmt wird, sondern auch
in hohem MaBe von der Temperatur und der chemischen Beschaffenheit
des stromenden Blutes abhingt. Insbesondere hat die Kohlenséure
einen erweiternden Einflul auf dieselben (Bayliss 1901, J. of P. 26,
XXXTII). Wird durch Arterienbindung ein GefdBgebiet verschlossen
so erweitern sich in ihm die Gefifle und erleichtern dadurch den Zustrom
des Blutes aus der Nachbarschaft und die Entwickelung eines Kol-
lateralkreislaufes (Man vgl. hierzu Bier 1897, 1898, A. p. A. 147, 256;
153, 306, 434). Eine weitere Eigentiimlichkeit der Gefélimuskeln ist die
aullerordentliche Langsamkeit, verglichen mit Skelett- und Herzmuskel,
mit der sich alle Léngeninderungen vollziehen (s. O. Meyer a. a. O.).

LiBt die Kontraktion der GefiBmuskeln nach, so wird das Gefi3
dem Blutdrucke nachgeben und sich erweitern. Unterstiitzt wird der
Vorgang durch elastische Fasern, die in der Arterienwand in radidrer
Richtung von der Adventitia zur Intima ziehen und bei der Kontraktion
des Gefilles infolge der Verdickung der Wand in Spannung versetzt
werden. Diese Fasern, auf welche unlingst Diirck aufmerksam ge-
macht hat (1907, A. p. A. 189, 62), konnten ebenso wie die Strénge
von Bindegewebe, durch welche die Gefile mit den benachbarten Ge-
weben verbunden sind, unter Umstidnden sogar eine saugende Wirkung
auf den Gefifinhalt entfalten.

Neben den vorstehend aufgefiihrten unmittelbaren chemischen,
thermischen und mechanischen Einwirkungen besteht noch die Moglich-
keit der Fernwirkung auf die Gefifle durch Vermittlung besonderer, als
Gefallnerven bezeichneter zentrifugaler Nervenbahnen. Die Gefile
besitzen ferner zentripetal leitende Nerven. Durch die Gesamtheit
dieser Nervenbabnen wird das GefdBsystem erst zu einer funktionellen
Einheit zusammengefaf3t.
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Die GefaBnerven.

1. Die gefiiBverengenden Nerven oder Konstriktoren.

Im Jahre 1851 beschrieb Claude Bernard (1851, C. R. Soc.
d. Biol., 163) die Erscheinungen, die einer Durchschneidung des sym-
pathischen Grenzstranges am Halse folgen: Die Erweiterung der Gefille
des Ohres, des Auges und der benachbarten Hautfléchen. Die Veriande-
rungen halten durch Wochen hindurch an, iiberdauern also die Dege-
neration der durchschnittenen Nerven. Die Erscheinungen erkliren sich
durch den Ausfall von bestlindig vorhandenen (tonischen) Erregungen.
Dementsprechend konnen sie durch Reizung des kopfwérts gerichteten
Stumpfes des durchschnittenen Nerven zum Verschwinden gebracht
werden; die Haut wird fiir die Dauer der Reizung blal und kiihl
Bei starker Reizung werden die BlutgefiBe so sehr verengt, daf in dem
Ausbreitungsgebiet des Nerven der Kreislauf fast vollig stockt. Die
der Durchschneidung folgende Lihmung der Gefélle ist keine vollstén-
dige, es bleiben die auf ortlichen Ursachen beruhenden Schwankungen
der GefiBlweite bestehen, die als Tonus der kontraktilen Elemente
beschrieben werden.

Seit jener Beobachtung von Cl. Bernard sind fiir eine grofle Zahl
von Korperteilen, aber nicht fiir alle, Konstriktoren nachgewiesen
worden. Am michtigsten ist dieses Nervensystem entwickelt in der
suBeren Haut und den Schleimhduten, sowie in den Baucheingeweiden,
fiir welch letztere die Konstriktoren in den Nn. splanchnici verlaufen.
Unbekannt oder fehlend sind Konstriktoren fiir die quergestreifte Mus-
kulatur. Uber die lange Zeit strittigen Konstriktoren der Lunge vgl.
man Krogh (1906, Zb. f. P. 20, 802), iiber die des Gehirns, E. Weber
A. f. P. 1908, 457).

Die Konstriktoren entspringen aus dem Seitenhorn der grauen
Substanz des Brustmarkes (Sherrington 1892, J. of P. 13, 700) und
dem oberen Teil des Lendenmarks (Bayliss 1908, Proc. R. S. 80, 342).
Die Nervenfasern verlassen das Riickenmark durch die ventralen Wur-
zeln, trennen sich aber bald wieder von den spinalen Nerven, um durch
die Rami communicantes in den sympathischen Grenzstrang iiberzu-
treten, in dessen Ganglien sie endigen (priganglionire Fasern). Aus
den Zellen dieser Ganglien entspringen dann Fasern zweiter Ordnung
(postganglionire Fasern) die auf verschiedenen Wegen zu den Blut-
gefiBen ziehen. (Langley, 1900, Textb. of P. 2, 642.)

Die Ursprungszellen der Konstriktoren konnen wohl unter be-
sonderen Umstinden in mehr oder weniger lokalisierter Weise in Tétig-
keit geraten; in der Regel ist aber die Erregung iiber groBere Gefilige-
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biete ausgebreitet. Der Erregungsgrad in verschiedenen Gefiaf3gebieten
ist indessen fiir gewohnlich so abgestimmt, daf der Blutdruck anndhernd
konstant bleibt, oder doch nach jeder Stérung wieder auf den normalen
Wert zuriickkehrt.

Verteilung und Ausbreitung der Erregung iiber das ganze Gebiet
der Konstriktoren wird vermittelt durch ein Organ im oberen Teile
des verldngerten Markes, das seiner Funktion wegen als GefaBzentrum
bezeichnet wird. Die Versuche zur genaueren Umgrenzung seiner Lage
haben ergeben, dal} es eine nicht unbetriachtliche Ausdehnung zu beiden
Seiten der Mittellinie in der Gegend des Fazialiskerns besitzt. Es ist,
wie die Schnittfiihrungen von Dittmar (1873, Leipz. Ber., 25, 460)
ergeben haben, in den seitlichen und ventralen Teilen der Formatio re-
ticularis zu suchen und entspricht wahrscheinlich dem Nucleus antero-
lateralis von Clarke bezw. dem unteren Lateralkern Flechsigs. Es
ist bekannt, dal dieser Kern, wie iiberhaupt die Formatio reticularis
durch lange, im Vorderseitenstrang liegende Bahnen mit dem Riicken-
mark in Verbindung steht, durch die allem Anschein nach die Erregungen
auf die Ursprungszellen der Konstriktoren iibergeleitet werden.

Eine besondere Eigentiimlichkeit dieser Bahnen besteht nun darin,
daB sie sich in bestdndiger sog. tonischer Erregung befinden. Dies wird
gefolgert aus der Erfahrung, dall Durchschneidung der Bahnen in der
Héhe des Halsmarkes zu einer Erschlaffung simtlicher Gefalle fiihrt.
Hierbei sinkt der arterielle Blutdruck auf die Hilfte seines Wertes
oder noch tiefer herab und der Blutstrom wird entsprechend trige.
Durch tetanisierende Wechselstrome, die durch den distalen Stumpf
des durchschnittenen Markes geleitet werden, kann der verlorene Tonus
voriibergehend wiederhergestellt und der Blutdruck auf seine normale
Hohe, gegebenenfalls sogar iiber dieselbe gehoben werden. Die Reaktion
tritt verhiltnismifBig langsam ein und iiberdauert geraume Zeit den
Reiz. Es hingt dies mit der trigen Reaktion der glatten Muskeln,
moglicherweise aber damit auch zusammen, daB es sich hier vielleicht
iiberhaupt nicht um eine direkte Ubertragung der Erregung auf die
Gefilmuskeln handelt wie bei der Erregung eines Skelettmuskels,
sondern um die Auslosung einer chemischen Verinderung in der Um-
gebung der Muskeln, durch die ihr natiirlicher Tonus verstirkt wird.

Nach Abtrennung des Gefdllzentrums ist der Bewegungsapparat
der Gefdfle nicht vollig gelihmt. Die ortlich wirksamen Mittel zur Ver-
stirkung des Muskeltonus, wie Kilte oder Nebennierenextrakt, haben
auch jetzt noch Erfolg. Aber auch die Konstriktoren mit ihren
Ursprungszellen sind nicht ganz aufler Spiel gesetzt. Goltz fand,
dafl nach Durchschneidung des Riickenmarks an der Grenze zwischen
Brust- und Lendenteil zwar zunichst alle Gefidlle, die ihre Konstrik-
toren aus dem Lendenmark erhalten, erschlafften. Die Erscheinungen



Das GefiBzentrum. 87

gingen aber in etwa zwei Wochen zuriick, um neuerdings aufzutreten,
als das isolierte Lendenmark zerstort wurde. Hier hatten also die Gefa3-
nerven des Lendenmarkes nach einiger Zeit einen selbstindigen Tonus
ausgebildet (1874, A. g. P. 8, 485). Uber dhnliche Beobachtungen
bei hoher Markdurchschneidung berichtet Sherrington (1900, Proc.
R. 8. 66, 394). Es ist ferner bekannt, daB unmittelbar nach einer Durch-
schneidung des Halsmarkes der gesunkene Blutdruck noch weiter herab-
geht, wenn die als Gefdnerven des Darmes schon erwdhnten Nn. splanch-
nici durchtrennt werden. (Hill 1900, in Textb. of P. 2, 137.)

Die Titigkeit der GefiBnerven ist somit abhingig von Erregungen,
die in ihren Kernen (Ursprungszellen) oder im GefaBzentrum auftreten.
Dieselben kénnen veranlaft sein durch nervose Impulse, die auf dem
Wege zentripetaler Nerven eindringen (Gefdalireflexe), oder durch ther-
mische oder chemische Anderungen in dem Zentralnervensystem (auto-
chthone Erregung). Direkt oder autochthon wirken erregend Anderungen
der Bluttemperatur, Blutleere sowie alle Verinderungen in der chemi-
schen Zusammensetzung des Blutes, durch die es sich der vendsen Be-
schaffenheit nahert. Endlich haben gewisse Teile der GroShirnrinde
EinfluB auf die Innervation der Geféifle und damit auf den Blutdruck
(E. Weber, A. f. P. 1906, 495 und Suppl. 309). Damit hingt eng zu-
sammen die Wirkung der Affekte auf die Blutverteilung (E. Weber,
Ebenda, 1907, 293).

Reflektorisch kann das Gefalzentrum, sowie die ihm unterstehenden
Riickenmarkszellen von den verschiedensten zentripetalen Nerven in
Tatigkeit versetzt, bezw. die bereits vorhandene Erregung verstérkt
oder herabgesetzt werden. Elektrische Reizung des zentralen Stumpfes
eines durchschnittenen zentripetalen Nerven fithrt in der Regel zu einer
Erhéhung des Blutdrucks, mit anderen Worten zu einer verstirkten
Titigkeit der Gefélinerven.

Dieser Erfolg ist indessen nicht der einzig mdogliche. Bei Ka-
ninchen, die mit Chloral oder Chloroform narkotisiert sind, folgt auf
Reizung eines zentripetalen Nerven meist Sinken des Blutdrucks,
das wenigstens zu einem Teil aus einer Hemmungswirkung auf das Zentrum
der Konstriktoren erkldrt werden mufl (Bayliss, 1908, Proc. R. S. 80,
365). Ebenso fithrt Reizung des zentralen Vagusstumpfes, unabhingig
von der Wahl des Narkotikums in der Regel zum Sinken des Drucks.
Stets tritt dieser Erfolg ein, wenn der N. depressor gereizt wird, ein
Zweig des N. vagus, dessen Ursprungszellen im Ganglion jugulare liegen
und dessen periphere Verzweigungen sich hauptstchlich in die Wand der
Aorta einsenken. (Koester und Tschermak, 1902, A. f. A. Suppl.)
Bei dem Kaninchen und mehreren anderen Saugetieren lauft dieses
Biindel zentripetaler Fasern auf kiirzerer oder lingerer Strecke getrennt
vom Halsstamm des Vagus (Hill a. a. O. S. 59). Wird es durchschnitten
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und sein zentraler Stumpf gereizt, so erfolgt ein starkes Sinken des
Blutdruckes, das so lange anhilt als die Erregung des Nerven dauert.
Dasselbe ist hauptsichlich durch die Erweiterung der GefiBe in den
Baucheingeweiden bedingt. Werden letztere ausgeschaltet, so ist die
Wirkung einer Depressorreizung gering (Bayliss, 1893 u. 1902, J. of P.
14, 303; 28, 289).

Durch Versuche von Koester und Tschermak (1903, A. g. P. 93,
24) ist nachgewiesen, dafl Drucksteigerung in der Aorta zur Erregung
des N. depressor fithrt. Man betrachtet den durch den N. depressor
vermittelten Gefifireflex mit Recht als eine regulatorische Einrichtung,
durch die einer iibermaBigen Beanspruchung des Herzens und der Arterien
vorgebeugt wird. Wie es scheint, gehen auch von den peripheren Arterien
zentripetale Nerven aus, die depressorische Reflexe herbeifiihren konnen.
(Man vgl. hierzu Hofmann, Nagels Handb. 1, 320.)

2. GefiBerweiternde Nerven oder Dilatoren.

Bald nach Entdeckung der zentrifugalen Nerven, durch die der
Tonus der GefdBmuskeln gesteigert wird, fand man andere, ebenfalls
zentrifugale, die den Tonus der Gefifle herabsetzen. Die erste der-
artige Nachricht stammt von Schiff (vgl. Tigerstedt, Kreislauf,
Leipzig 1893, 472). Er beobachtete an einem Kaninchen mit durch-
schnittenem Halssympathikus, daB beim Erroten das Ohr, dessen Nerven
unversehrt waren, stéirker hyperdmisch wurde als es das Ohr mit dem
durchschnittenen Nerven bereits war und schloB daraus, dafl auf der
operierten Seite nur die der Lihmung der Konstriktoren entsprechende
Blutfiille vorhanden sei, auf der gesunden Seite aber eine aktive Er-
weiterung der GefiSe.

Diese Vermutung wurde dann im Jahre 1858 durch Claude Ber-
nard bestitigt (J. de la P. 1, 237), indem er in der Chorda tympani
einen Nerven fand, dessen Reizung die Gefife der Unterkieferspeichel-
driise derart erweiterte, dal das Blut hellrot und pulsierend in der
Vene erschien. Einen anderen gefiflerweiternden Nerven fand Eck-
hard (1863, Beitrige z. A. u. P. 3, 123) in dem aus dem Sakral-
geflecht entspringenden N. pelvicus s. erigens, der die Arterien der
Schwellkrper zur Erweiterung bringt. Das Vorkommen von gefal3-
erweiternden Nerven oder Vasodilatoren in anderen GefilBgebieten
konnte damals noch nicht festgestellt werden, da die Mittel fehlten
sie dort nachzuweisen, wo sie mit den Konstriktoren zusammen ver-
laufen. Die Trennung gelang zuerst Goltz (1874, A. g. P. 9, 184)
durch den Kunstgriff, die Reizung des gemischten Nerven der Durch-
schneidung nicht unmittelbar, sondern erst nach einigen Tagen folgen
zu lassen. Es setzt ndmlich die der Durchschneidung folgende Degenera-
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tion bei den Dilatoren langsamer ein als bei den Konstriktoren. Spater
zeigten Heidenhain und Ostrumoff (1876, A. g. P. 12, 228), daf
die Dilatoren gegen Wechselstrome geringer Frequenz empfindlicher
sind als die Konstriktoren (vgl. auch Bowditch und Warren, 1886,
J. of P. 7, 422). Endlich hat Bayliss auf die grofe Empfindlichkeit
der Dilatoren gegen mechanische Reizung aufmerksam gemacht. (1901,
J. of P. 26, 173). Durch diese Mittel konnte der Nachweis erbracht
werden, daBl die Dilatoren ebenso weit verbreitet sind wie die Kon-
striktoren, so daB die Annahme zutreffen diirfte, dafl alle von Kon-
striktoren beherrschten GefdBgebiete auch Dilatoren besitzen.

Die Dilatoren sind durch verschiedene bemerkenswerte Eigen-
timlichkeiten ausgezeichnet. Obwohl zentrifugal wirkend, verlaufen
sie, wie Stricker (1876, Wiener Sitzungsber. 74, I1I) zuerst beobachtete,
durch die hinteren Riickenmarkswurzeln in die Peripherie hinaus.
Bayliss hat dann gezeigt (1901, J. of P. 26, 173 und 1902, 28, 276),
dafl diese Regel fiir die Dilatoren der Extremititen und den gréfiten
Teil der Eingeweide gilt und dal die Spinalganglien als die Ursprungs-
kerne zu betrachten sind. Auf diese merkwiirdige Durchbrechung
des Bellschen Gesetzes wird spater noch einzugehen sein. Die frag-
lichen Nerven treten ferner nicht in den sympathischen Grenzstrang
ein, sondern begeben sich mit den spinalen Nerven direkt zu ihrem
peripheren Endigungsgebiet. Eine Ausnahme machen die Dilatoren
fur die Mundschleimhaut und einen Teil der Gesichtshaut, die durch
die vorderen Wurzel des Riickenmarkes und die Rami communicantes
in den Sympathikus iibertreten. (Dastre und Morat, 1884, Systéme
nerveux vaso-moteur, Paris, 125.) Aus ihren vorderen Wurzeln erhalten
ferner eine Anzahl Gehirnnerven sowie der N. pelvicus (erigens) ihre,
nicht durch den Sympathikus gehenden, Dilatoren.

Die Erregung der Dilatoren ist, wie aus dem Versuche Schiffs
hervorgeht, nicht gleichzusetzen einer Aufhebung oder Schwichung des
Tonus der konstriktorischen Nerven. Dilatorenreizung geht iiber die
Wirkung der Konstriktorendurchschneidung hinaus. Es handelt sich
also um eine unmittelbare Wirkung auf die Gefifie. Am wahrschein-
lichsten diirfte die Annahme sein, dafl im Endgebiet der Dilatoren
Stoffe entstehen, durch die der Tonus der Ringmuskeln herabgesetzt
wird. In diesem Sinne spricht auch der sehr trige Eintritt des Erfolges
und die auffallend lange Nachdauer eines Reizes. Als Beispiel einer
solchen chemischen Wirkung kann die Gefdllerweiterung im téatigen
Muskel dienen. Sie wird unterdriickt durch Dosen von Kurare, durch
welche die Dilatoren nicht gelihmt werden und welche eben etwas
groBer sind als die zur Lihmung der motorischen Nervenenden erfor-
derlichen (Gaskell 1878, J. of P. 1, 108 u. 262). Reizung der hinteren
Wurzeln des Riickenmarks, durch welche die Dilatoren fiir die unteren
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Extremititen austreten, hat keinen oder wenig Erfolg auf die GefidBe
der Muskeln (Bayliss 1906, E. d. P. 5, 331). Es ist daher sehr wahr-
scheinlich, daB die ansehnliche GefaBerweiterung, welche jede Muskel-
titigkeit begleitet und sie geraume Zeit iiberdauert, nur bedingt ist
durch die Produkte des Stoffwechsels. Die Annahme wird gestiitzt
durch die Tatsache, dafl Kohlensiure die Gefifle erschlafft (Bayliss
1901, J. of P. 26, XXXII). Es wiirden also die motorischen Nerven
des quergestreiften Muskels zugleich die Rolle von (erweiternden) Ge-
fallnerven spielen.

Es ist sehr wahrscheinlich, aber noch nicht erwiesen, dal auch fiir
die Dilatoren ein zusammenfassendes nervoses Organ im Kopfmark
vorhanden ist, ungefihr an der Stelle, an welcher das Zentrum fiir die
Konstriktoren gelegen ist. Die Beziehungen zwischen den beiden Arten
von Gefillnerven sind sehr innige und die oben beschriebenen Geféif3-
reflexe ergreifen nicht nur die Konstriktoren, wie der Einfachheit halber
bisher vorausgesetzt worden ist, sondern zu gleicher Zeit auch die Dila-
toren. Die Innervation hat dabei den Typus der Reziprozitit, wie
ihn Sherrington fiir die reflektorische Innervation der Skelettmuskeln
nachgewiesen hat. Es heiflt dies, dal ein Eingriff, der reflektorisch zu
einer Blutdrucksteigerung fithrt (sog. pressorischer Reflex), neben einer
Erregung der Konstriktoren zugleich ein Hemmung der Dilatoren
in dem fraglichen Korperteil hervorruft (Bayliss, 1908, Proc. R. S.
80, 339). Das Umgekehrte gilt fiir die depressorischen Reflexe.

Uberblickt man die Leistung der Gefilnerven im ganzen, so ist
hervorzuheben, dafl nur durch ihre Tétigkeit das normale Druckgefille
innerhalb des Kreislaufes und die richtige Verteilung des Blutes trotz

aller stérenden Einfliisse durch das ganze Leben im wesentlichen er-
halten bleibt.

Stérende Anderungen in der Weite groBer GefiBgebiete finden
statt durch &dullere Krifte namentlich durch die Schwere, durch die
AuBlentemperatur und durch chemische Substanzen, die sich infolge
der Tatigkeit der Zellen im Blute oder in den Geweben anhiufen.

Die Schwere hat zur Folge, daBl das Blut sich in den abhéngigen
Korperteilen anhduft; diese werden blutreich, die anderen blutarm.
Besonders auffillig werden die Erscheinungen, wenn das Blut durch die
Schwere in jenes Gefillgebiet gedringt wird, das von allen die grofite
Kapazitit besitzt, in das Gefillgebiet des Darms. Aufrechte Korper-
stellung wiirde daher in kurzer Zeit zu einer Andmie der oberen Korper-
hilfte fithren, wenn nicht das GefiBzentrum durch verstirkte Inner-
vation der abhingigen Korperabschnitte eine Ausgleichung herbei-
fithren wiirde. Dafl dies in der Tat eine Leistung des GeféfBzentrums
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ist, wird bewiesen durch den Verlust dieser Kompensation und ent-
sprechendes Sinken des Blutdrucks, sobald die Tatigkeit des Zentrums
ausgeschaltet wird. In diesem Sinne wirkt eine Durchtrennung des
Halsmarkes oder der Splanchnici, tiefe Narkose besonders mit Chloroform,
schlechter Ernéhrungszustand u. dgl. m. (vgl. L. Hill, 1895, J. of P.
18, 15 u. 1897, 21, 323). Jede Anderung der Kérperstellung ist demnach
verbunden mit einer Anderung in der Innervation der GefiBnerven
mit dem Erfolge, die gleichméBige Verteilung des Blutes und die Erhal-
tung des normalen Blutdrucks zu gewahrleisten.

Ahnliche Aufgaben liegen vor, wenn infolge korperlicher Arbeit
die Muskeln blutreich werden. Hier mull anderwérts Verengerung
eintreten, da die Erfahrung gelehrt hat, dafl der Blutdruck statt zu sinken,
konstant bleibt oder sogar steigt und durch die tétigen Muskeln eine
sehr lebhafte Blutstromung stattfindet. Es handelt sich hauptséchlich
um eine kompensierende Konstriktion der Darmgefifle (E. Weber,
A. f. P. 1908, 189).

Eine #hnliche und nicht minder wichtige Rolle spielt das Gefil3-
zentrum bei der Wirmeregulation der Tiere mit konstanter Korper-
temperatur, wovon noch spéiter die Rede sein wird.

Die Lymphe.

Nach den Bestimmungen von Bischoff, Volkmann u. a. (vgl.
Vierordt, Tabellen, Jena 1893, 249) besteht der menschliche Korper
zu etwa %/, aus Wasser. Auf ein Individuum von 66 kg Gewicht kommen
demnach 44 kg Wasser. Ein relativ geringer Teil dieses Wassers befindet
sich im Blute, das bei einem Gesamtgewicht von etwa 5 kg rund 4 kg
Wasser enthdlt. Uber den Verbleib des Restes (annihernd 19/, der
ganzen Wassermenge, dem Gewichte nach rund 40 kg) 148t sich folgendes
aussagen: Die vermutlich grofere Hélfte desselben befindet sich inner-
halb der Zellen und den von letzteren gebildeten Stiitzsubstanzen teils
als Losungs-, teils als Quellungswasser (vgl. Overton, 1902, A. g. P.
92, 139). Die kleinere Hilfte findet sich zwischen den Zellen als Gewebs-
saft oder Lymphe. Quantitative Angaben {iiber die Verteilung des
Wassers auf die verschiedenen Losungen und Phasen lassen sich gegen-
wiartig nicht machen.

Es ist in einer friilheren Vorlesung besprochen worden, dafl jede
Verschiedenheit des osmotischen Druckes in den Blutkorperchen und
aullerhalb derselben zu einer Wanderung von Wasser in der einen oder
anderen Richtung fiihrt; es ist ferner darauf hingewiesen worden, da@
fiir eine groBle Zahl wasserloslicher, namentlich organischer Stoffe ein
Ausgleich der Konzentration auf dem Wege der Diffusion in die Zelle
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oder aus derselben heraus moglich ist. Alle die dort aufgestellten Regeln
gelten ebenso fiir den Verkehr zwischen den Gewebszellen und der
Lymphe, wie von Overton durch zahlreiche Versuche an verschiedenen
Zellenarten sichergestellt ist.

Auch zwischen Blut und Lymphe findet ein Austausch von Wasser
und gel6sten Substanzen statt, denn es verschwinden nicht nur grofe,
in das Blut eingefithrte Fliissigkeitsmengen in kurzer Zeit aus dem
Kreislauf, bevor eine nennenswerte Ausscheidung durch die Nieren
stattgefunden hat, sondern es ergénzt sich auch das Blut nach jedem
AderlaB aus den in den Geweben vorrdtigen Flissigkeitsmengen, wie
schon 8. 37 erwahnt worden ist.

Um den Tauschverkehr zwischen Blut und Lymphe genauer fest-
zustellen, ist es notig, die Lymphe zu sammeln, ihre Zusammensetzung
unter gewOhnlichen Verhédltnissen zu untersuchen und zu beobachten,
welche Verdnderungen eintreten, wenn Eingriffe in den Kreislauf ge-
schehen.

Zur Gewinnung gréBerer Lymphmengen legt man eine Kaniile
in den Milchbrustgang, indem man ihn an der linken Halsseite in dem
von der Vena subclavia und jugularis gebildeten Winkel aufsucht. Die
Operation mull wegen der Kleinheit und Zartheit des Ganges sehr sorg-
faltig ausgefithrt werden. Man erhélt aus der Fistel eine farblose oder
schwach gelblich bis rotlich gefirbte Flissigkeit, deren Beschaffenheit
und Menge je nach der Erndhrungsweise des Tieres sich dndert. Am
niichternen Tier fliet sie klar und spérlich, am verdauenden Tier mehr
oder weniger milchig getriibt und reichlicher. Bei sehr fetter Kost flie3t
sie am reichlichsten, schneeweil und undurchsichtig. Die Lymphe
gerinnt, wie Blut, spontan aber langsamer als dieses zu einer lockeren
gelatindsen Masse; die geringe dabei gebildete Fibrinmenge kann durch
Abpressen des Gerinnsels oder durch Schlagen der Lymphe isoliert
werden und zeigt die Eigenschaften des Blutfibrins. Die zuriickbleibende
Fliissigkeit wird als Lymphserum bezeichnet. Die Triibung der Ver-
dauungslymphe rithrt nur von Fett her. Dies wird bewiesen durch
Ausschiitteln des Lymphserums mit Ather, wobei das Fett von dem Ather
aufgenommen wird und das Lymphserum als klare Fliissigkeit zu-
riickbleibt.

Das Lymphserum stellt eine gegen Lackmus schwach alkalische
Losung derselben Stoffe dar, die bereits oben als Bestandteile des Blut-
serums aufgezdhlt worden sind. Die Konzentration der Salze, des
Zuckers und der anderen in geringer Menge vorhandenen, leicht dif-
fundierenden, organischen Stoffe ist ungefihr die gleiche wie im Blut-
serum; dagegen ist die Konzentration der Eiweilkorper (vorwiegend
Serumglobulin und Serumalbumin) geringer als im Blutserum. Nach
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Carlson, Greer und Luckhardt (1908, Am. J. of P. 22, 91) ist in-
dessen die Lymphe des Halses und der Brust stets reicher an Chloriden
als das Serum. Dieses Verhalten findet vielleicht seine Erklarung in
dem Umstande, dafl die Lymphe zum Teil aus Driisen stammt, die ein
salzarmes Sekret abscheiden. An morphologischen Bestandteilen ent-
hilt die Lymphe stets eine kleine Anzahl sog. Lymphkorperchen, die
mit der oben als Lymphozyten beschriebenen Form von weien Blut-
korperchen identisch ist. Bei rotlicher Farbung finden sich in der Lymphe
spéarliche Erythrozyten.

Die Lymphmenge betrigt bei Hunden im Mittel 2,6—3 cem pro
Kilo und Stunde (Heidenhain, 1891, A. g. P. 49, 216). Fiir den Menschen
liegen Beobachtungen von Munk und Rosenstein (A. f. P. 1890,
376 u. 581, A. f. p. A. 123) an einer Patientin mit Lymphfistel vor,
nach welchen die 24 stiindige Menge etwa 2 1 betragen diirfte.

Die aus dem Milchbrustgang gesammelte Fliissigkeit enthilt die
aus den unteren Extremitdten, aus den Baucheingeweiden und der
linken Hilfte des Brustraumes zusammenstromende Lymphe. Um zu
erfahren, ob die Zusammensetzung der Lymphe an all diesen Orten
die gleiche ist, mull man sie aus den einzelnen Gebieten gesondert auf-
fangen. Setzt man Kaniilen in die Lymphgefifle der Extremitéten, so
beobachtet man fiir gewdhnlich eine Absonderung nur so lange, als das
Glied aktiv oder passiv in Bewegung ist; die Lymphmenge ist stets ge-
ring, die Lymphe am verdauenden wie am niichternen Tier klar, d. h.
fettfrei. Bei volliger Muskelruhe, z. B. in tiefer Narkose stammt somit
die aus dem Milchbrustgang gesammelte Lymphe im wesentlichen nur
aus den Baucheingeweiden, denn, wie Starling gezeigt hat (Lancet,
May, 1896,) ist die von den Organen der Brusthohle gebildete Lymph-
menge sehr gering. Die Lymphe der Bauchhéhle ist aber selbst wieder
zusammengesetzt aus der eiweilreichen, fettfreien Leberlymphe und
der eiweildrmeren, mehr oder weniger fetthaltigen Darmlymphe; letztere
wird als Chylus bezeichnet.

Durch eine grole Zahl von operativen und experimentellen Ein-
griffen kann die Lymphabsonderung vergrof3ert oder vermindert werden:

1. Erh6hung des Kapillardruckes vermehrt die Lymphabsonde-
rung. In diesem Sinne wirkt lokale Gefidflerweiterung, namentlich aber
vendse Stauung. Der Zusammenhang zwischen vendser Stauung und
Odem deutet in derselben Richtung. Die Wirkung vendser Stauung
ist in den einzelnen Lymphgebieten sehr verschieden. An den Extremi-
titen bleibt die Unterbindung einzelner Venen wirkunglos; erst nach
VerschluB} aller vendser Gefifle kommt es zu Odem. Die Vermehrung
des Lymphstroms ist dabei gering in den Extremitaten, grofler im Darm,
am grofften in der Leber, deren Lymphabsonderung nach Verschlufl
der Vena cava inferior auf das 10- bis 20 fache steigt. Starke Steige-
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rungen des Blutdrucks, wie sie durch Adrenalin hervorgerufen werden
konnen, fithren infolge reichlicher Lymphbildung zu einer voriiber-
gehenden Eindickung des Blutes (0. HeB, 1903, D. Arch. f. kl. Med. 79,
128; Erb, 1906, ebenda 88, 36).

Eine sehr starke Vermehrung der Lymphabsonderung erhiilt man
nach Einfiihrungen von indifferenten und isotonischen Losungen in das
Blut; sie kann auf das 50- und selbst 100 fache emporgetrieben werden.
Fremde in das Blut eingefithrte Substanzen, Salze, Farbstoffe u. dgl.
erscheinen in kurzer Zeit in der Lymphe. Das Blut gibt also seinen Uber-
schuf} an Fliissigkeit an die Gewebe ab, wobei die Erhohung des Kapillar-
druckes und die Verminderung der osmotischen Druckdifferenz eine
Rolle spielen. Anderseits wird nach einem Aderla8 das fehlende Blut-
volum sehr bald durch die in die Blutgefifle zuriicktretende Lymphe
ersetzt und dadurch der normale Blutdruck wieder hergestellt.

2. Alle Eingriffe, welche die Durchlissigkeit der GefiBe steigern,
vermehren die Lymphabsonderung. Hierher gehéren zahlreiche Gewebs-
extrakte, die unter dem Namen Pepton kiuflichen Produkte der Eiweil3-
verdauung, Kurare, Schlangengift und viele andere Substanzen, die
von Heidenhain als Lymphagoga erster Klasse bezeichnet worden
sind (1891, A. g. P. 49, 239). Dieselben schidigen, in das Blut gebracht,
die Gefillwand, machen sie durchlissiger und fithren zu vermehrter
Lymphbildung. Als Beispiel im kleinen kann die Schwellung dienen,
welche in der Umgebung eines Miickenstiches auftritt. Die gleiche
Wirkung kann durch thermische Schidigung der Gewebe erzielt werden
(E. H. Starling, Lancet, May, 1896). Bei manchen Menschen ge-
niigen leichte mechanische Insulte der Haut, um die Bildung von Quad-
deln zu veranlassen.

3. Der mit der Tétigkeit gewisser Organe einhergehende erhéhte
Stoffwechsel ist mit einer vermehrten Lymphbildung verkniipft (vgl.
Asher und Barbera, 1898, Z. f. P. 36, 154); dieselbe ist nachweislich
unabhingig von der etwa gleichzeitig auftretenden GefiBerweiterung.
(Bainbridge, 1900, J. of P. 26, 79 u. 1902, 28, 203.)

Die erwihnten Erfahrungen machen folgende Vorstellung iiber die
Entstehung der Lymphe wahrscheinlich: Unter dem in den Kapil-
laren herrschenden Drucke filtriert: ein Teil des Blutes durch die Gefi3-
winde. Das Filtrat ist unter normalen Umstinden frei von Erythro-
zyten und drmer an Eiweill als das Plasma, enthilt aber die iibrigen
im Plasma gelosten Stoffe in annihernd gleicher Konzentration. Ahn-
liche Erscheinungen sind bei der Filtration von EiweiBlosungen durch
kiinstliche Filter zu beobachten. Der EiweiBigehalt der Lymphe hingt
demnach von der Durchléssigkeit der GefiBe ab. Nach den anatomischen
Erfahrungen sind die Kapillaren der Leber durchlissiger als die irgend
eines anderen Organs (Mall, Proc. Assoc. Amer. Anatom., 1900, 185)
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und damit steht in bester Ubereinstimmung, daB die Leberlymphe fast
so eiweiBreich ist wie das Blut. Werden die Kapillaren eines Gewebes
durch Vergiftung oder Uberhitzung durchgingiger, so wird die Lymphe
reichlicher und mit groBerem Eiweilgehalt gebildet. Dabei steigt der
Fliissigkeitsdruck in dem Gewebe zuweilen bis zur Entstehung von
Odem. Unter solchen Umstinden kann auch in den Extremitéten
ein Lymphstrom ohne Muskelbewegung sich einstellen, das Druck-
gefille in den Lymphbahnen somit grofl genug werden, um die Reibungs-
widerstinde zu tberwinden.

In der Norm steigt dagegen der Druck der Lymphe in den Ge-
weben, der sog. Gewebsdruck oder Turgor, nicht bis zur Hoéhe des
Kapillardruckes, sondern nur auf 15 bis 3/, dieses Wertes (vgl. Landerer,
1884, die Gewebsspannung, Leipzig); es mufl demnach eine dem Filtra-
tionsdruck entgegenwirkende Kraft vorhanden sein, die das Ansteigen
des Gewebsdruckes iiber die genannten Werte verhindert und diese
Kraft ist, wie Starling (1896, J. of P. 19, 321) wahrscheinlich gemacht
hat, in einer osmotischen Druckdifferenz zu suchen. Dieselbe kann
allerdings nicht auf Rechnung der Salze des Blutes bezw. der
Lymphe gesetzt werden, weil diese in beiden Fliissigkeiten in an-
niahernd gleicher Konzentration vorhanden sind oder doch durch
Diffusion sehr bald ihre Ausgleichung finden. Dagegen besitzt das
Blut entsprechend seinem groBeren Eiweillgehalt einen hoheren osmo-
tischen Druck als die Lymphe, der fir sich allein wirkend einen Riick-
tritt der Lymphe in das Blut zur Folge haben wiirde. Der osmotische
Druck des gesamten Serumeiweifles betriigt nach Starling etwa 40 mm
Quecksilber = 1/, Atm., ist also von derselben Grofle wie der Kapillar-
druck. Daraus folgt, daB der Austritt einer Lymphe von dem halben
EiweiBigehalt des Plasmas aufhéren muf}, sobald der Gewebsdruck die
halbe Héhe des Kapillardruckes erreicht hat. In diesem Augenblick
halten sich die hydrostatische Druckdifferenz, durch welche die Fliissig-
keit aus dem Blut filtriert und die osmotische Druckdifferenz, durch
die das Filtrat wieder resorbiert wird, das Gleichgewicht. Es versteht
sich nun von selbst, daBl Steigen des Kapillardruckes zur Filtration,
Sinken desselben zum Riicktritt von Lymphe fithren muB. Fiir jede
Hohe des Kapillardruckes wird sich ein Gleichgewicht zwischen Lymph-
bildung und Resorption einstellen, das so lange erhalten bleibt, als die
Kapillarwéinde ihre Durchléssigkeit nicht dndern.

Fiir den Verkehr zwischen Lymphe und Gewebszellen kommen
dagegen nicht hydrostatische, sondern nur osmotische Druckdifferenzen
in Frage, sofern es sich nicht etwa um Stoffe handelt, die in das Proto-
plasma eindringen konnen; in letzterem Falle wird durch Diffusion
allmahlich ein Ausgleich der Konzentrationen bewirkt, der allerdings
dadurch wesentlich modifiziert werden kann, daB die einzelnen Bestand-
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teile der Zelle ein verschiedenes Losungsvermigen fiir die betreffenden
Stoffe besitzen.

Aus den vorstehenden Ertrterungen folgt, da die Fahigkeit des
Wassers und vieler in demselben gelosten Stoffe die tierischen Mem-
branen zu durchsetzen und in die Zellen einzudringen, dahin wirkt,
irgendwelche im Korper auftretenden Konzentrationsunterschiede aus-
zugleichen. Der Ausgleich wird durch die Bewegung der Lymphe und
die ungleich raschere des Blutes michtig gefordert.

Die Bewegung der Lymphe geschieht hauptsichlich durch
akzessorische Krifte, d. h. durch solche, die nicht in den Winden der
Lymphgefile entstehen. Ob die in ihnen vorhandenen glatten Muskel-
fasern durch rhythmische Kontraktionen an der Fortbewegung des In-
haltes Anteil nehmen, ist noch nicht sichergestellt. In den Extremititen
sind es, wie schon besprochen wurde, die Skelettmuskeln, die bei ihrer
Kontraktion die Lymphe vorwirts treiben; ferner sind in den Faszien,
Gelenkbéndern, Sehnen und anderen bindegewebigen Strukturen die
Fagerbiindel so geordnet, dal sie bei aktiver wie passiver Bewegung
bald eine driickende bald saugende Wirkung auf die LymphgefiGe
entfalten. Daf alle diese Krifte die Lymphe stets nur in einer Richtung
bewegen, ist den Klappen zuzuschreiben, die sich in den Lymphgeféien
sehr zahlreich vorfinden. Bei vielen Tieren wird die Bewegung der
Lymphe durch automatisch schlagende Lymphherzen gefordert, deren
Winde quergestreifte Muskelfasern enthalten. Rhythmische Bewegungs-
impulse auf die Lymphe erfolgen ferner durch die Atem- und Pulsbe-
wegungen. Letzteres namentlich dort, wo Lymphgefile dicht an
Arterien entlang ziehen, wie z. B. der Milchbrustgang an der Aorta
u. dgl. m.

In den Weg der Lymphbahnen sind zahlreiche Lymphdriisen
eingeschaltet, kleine bohnenférmige Gebilde, die als Entwickelungs-
stitten von Lymphozyten betrachtet werden. Nach Unterbindung
der zufiihrenden Lymphgefifle zeigen sie Erscheinungen der Degenera-
tion (Koeppe, A. f. P., 1890, Suppl. 174). Eine sehr wichtige Funk-
tion der Lymphdriisen besteht darin, daf sie durch die Lymphe ihnen
zugefiihrte unidsliche Stoffe und vielleicht auch 16sliche zuriickhalten.
Erfahrungsgemif} findet die Ausbreitung einer Infektion vielfach an den
Lymphdriisen eine Schranke.



Fiinfter Teil.

Die Atmung.

Die Lehre von der Atmung umfaft den Teil des Stoffwechsels
der Organismen, welcher sich auf die gasférmigen Stoffe bezieht. Sie
behandelt insbesondere den Gasaustausch zwischen den Gewebszellen
und den Korperflissigkeiten (Blut und Lymphe) und zwischen diesen
und der dulleren Luft.

Alle Arbeiten mit Gasen miissen auf die Eigentiimlichkeit dieser
Stoffe Riicksicht nehmen, die darin besteht, daf ihnen nicht ein be-
stimmtes nur von DYuck und Temperatur abhéingiges Volum zukommt;
sie haben vielmehr stets das Bestreben ihr Volum zu vergréBern und
in andere Gase hineinzudiffundieren. Man kann daher einem Gase
nur dadurch ein bestimmtes Volum aufzwingen, dafl man es in ein Ge-
fall mit festen Wénden einschlief3t.

Auf diese Weise haben Regnault und andere Forscher verschie-
dene Gase bei stets derselben Temperatur und demselben Druck gewogen
und das Gewicht oder richtiger die Masse der Raumeinheit ermittelt.
(Vgl. Ostwald, 1891, Allgem. Chemie, Leipzig, 1, 163). Um solche
Bestimmungen des spezifischen Gewichts oder der Dichte der Gase
untereinander vergleichen zu koénnen, bedarf es der Festsetzung eines
bestimmten Druckes und einer bestimmten Temperatur, bei denen
alle Messungen stattfinden oder auf die sie doch umgerechnet werden
miissen. Dieser Normaldruck ist zu 760 mm Hg., die Normaltemperatur
zu 00 C angesetzt. Die Umrechnung der gewogenen Masse auf die
bei Normaldruck und Normaltemperatur in demselben Raum ent-

haltene geschieht mit Hilfe der Gleichung
760 273 |t
M760, 00 = M, - N _2_7"!3:*,

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl, 7
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worin M, ; die Masse bei dem Druck p und der Temperatur t, Mg, o»
die Masse bei dem Druck von 760 mm Hg und der Temperatur 0° bedeutet.

Auf diese Weise sind fiir die in der Lehre von der Atmung wich-
tigen Gase folgende Werte der Dichte bestimmt worden (Wasser = 1
gesetzt) :

Atmosphérische Luft . . . . . 0,00129
Stickstoff (atmosphérischer) . . 126
Sauverstoff, O, . . . . . . . .. 143
Wasserstoff, H, . . . . . . .. 009
Kohlenoxyd, CO . . ... .. 125
Kohlensgure, CO, . . . . . .. 198

Die Wigung der Gase ist ein Verfahren, das nur bei Anwendung
der vollkommensten Hilfsmittel und grofer Gasmengen zu brauch-
baren Werten fithrt. Fiir physiologische Zwecke ist es viel vorteilhafter
das Volumen zu bestimmen, das ein gegebenes Gas unter bekanntem
Druck und bekannter Temperatur einnimmt. Rechnet man dasselbe
dann in das Normalvolum um, so gelangt man mit Hilfe der oben ange-
gebenen Gasdichten ohne weiteres zu der entsprechenden Masse, auf
deren Ermittlung es ja dem Chemiker in letzter Linie immer ankommdt.
Zur Gewinnung des Normalvolums dient die Gleichung

P 273
Vo0 =Vot 765" 973 1 ¢
worin, ahnlich wie oben, V4 o das Volum bei 760 mm Hg. und 0° und
V., das Volum bei dem Druck p und der Temperatur t bedeutet.

Der Gaswechsel zwischen den Zellen und den Fliissigkeiten des
lebenden Korpers, sowie der Transport von Gasen ist ermdglicht durch
die Fiahigkeit aller wisserigen Losungen Gase aufzunehmen.

Gase konnen im Wasser auf dreierlei Art enthalten sein:

1. in Form einer Emulsion oder Suspension,
2. in Losung,
3. in chemischer Bindung.

Eine Suspension oder Emulsion liegt vor, wenn das Gas in Form
von Blischen bezw. als Schaum enthalten ist. Gasblasen kommen im
Blute normalerweise nicht vor. Nach raschen Herabsetzungen des
Luftdrucks (Kaissonarbeiter), nach Offnung einer groflen Vene und
unter anderen Umstéinden treten sie aber im Blute auf und werden durch
Verstopfung der Gefiafe gefihrlich. Geldste und gebundene Gase finden
sich dagegen regelm#fig im Blute. Mit diesen beiden Formen der Auf-
nahme hat sich demnach die physiologische Untersuchung allein zu
befassen.

Sowie es keinen festen Korper gibt, der im Wasser nicht, wenig-
stens spurweise, loslich wire, so gibt es auch kein im Wasser unlosliches
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Gas. Die Loslichkeit ist aber fiir die einzelnen Gase eine sehr verschie-
dene; sie indert sich ferner mit dem Drucke und der Temperatur. Ge-
Ioste Gase haben stets das Bestreben, aus der Flussigkeit wieder zu ent-
weichen, wenn nicht ein entsprechender Gegendruck von seiten des unge-
I6sten Gases hergestellt wird. In der Sprache der Molekularphysik heiB3t
dies, daf} eine konstante Gaskonzentration in der Flissigkeit nur dann
aufrecht erhalten werden kann, wenn in der Zeiteinheit ebensoviele
Gasmolekiile in die Flissigkeit eintreten, als aus derselben entweichen.
Damit ist zugleich gesagt, daB dieser Gegendruck nur dann wirksam
sein kann, wenn er geleistet wird von jenem Gase, dessen Konzentration
in der Losung konstant bleiben soll. Sind neben dem fraglichen Gase
noch andere vorhanden, so muf} der auf das frag-

liche Gas entfallende Anteil des Gesamtdruckes
(Teildruck oder Partialdruck) dem Drucke des aus n
der Losung entweichenden Gases das Gleichge- [
weicht halten.

Bezeichnet man mit g das Normalvolum der
Gasmenge, welche von der Wassermenge h unter
dem Drucke p aufgenommen wird, so bedeutet
g/hp die von der Raumeinheit Wasser unter dem
Drucke 1 mm Hg. und 760g/hp die bei Atmos-
phirendruck geloste Menge. Letzterer Wert heil3t
der Absorptionskoeffizient fiir das betreffende Gas
und wird gewohnlich mit o bezeichnet. Er ist um
so kleiner, je hoher die Temperatur. Die Ab- Fig. 25. Absorotio-
héngigkeit ist eine verwickelte und eine Berech- g'me,;er nachp
nung des Wertes auf Grund theoretischer Annahmen Ostwald.
nicht moglich. Es mull daher der Absorptions-
koeffizient des Wassers fir jede Gasart fiir gewisse nicht zu weit
auseinanderliegende Temperaturen experimentell bestimmt und die
zwischenliegenden Werte interpoliert werden.

Zur Bestimmung des Absorptionskoeffizienten bringt man in
einem absperrbaren Raume das fragliche Gas mit dem vorher ausge-
kochten, also gasfreien Wasser zusammen, sorgt durch léngeres Schiit-
teln fiir die innige Berithrung beider und beobachtet dann entweder
die Druckénderung bei konstantem Volum oder die Volum#nderung
bei konstantem Druck. Die Einrichtung der Fig. 28 gestattet Messungen
nach dem letzteren Verfahren. Man fiillt die in cem geteilte Réhre A
mit dem Gase, das Gefil B von bekanntem Rauminhalt mit dem aus-
gekochten Wasser und liBt dann von diesem unter Nachstromen des
Gases eine gemessene Menge ausflieBen. Durch Heben von C sorgt
man dafiir, daB der Druck innen dem &uBeren Luftdruck gleich bleibt.
Findet endlich nach wiederholtem Schiitteln von B keine Volumverkleine-

7%
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rung mehr statt, so ist das Wasser mit dem Gase unter den Versuchs-
bedingungen gesittigt. Das verschwundene Gasvolum wird abgelesen
und auf den Normalwert umgerechnet, p ist gleich dem &ufleren Luft-
druck weniger der Tension des Wasserdampfes, die absorbierende Wasser-
menge ist ebenfalls bekannt. Damit sind alle Daten zur Auswertung
des Absorptionskoeffizienten fiir die Beobachtungstemperatur gegeben.

Fiir die physiologischen Betrachtungen sind die Absorptions-
koeffizienten bei 38° die wichtigsten. Sie betragen fiir-

Stickstoff . . . . . . 0,012
Sauverstoff . . . . . 0,024
Kohlensgure . . . . 0,557
Kohlenoxyd . . . . 0,018

in reinem Wasser. Sind im Wasser Salze oder andere Stoffe geldst,
so werden die Absorptionskoeffizienten mit steigender Konzentration
der Losung kleiner. Nach Bohr (1905, Skand. Arch. 17, 112) haben die
Absorptionskoeffizienten fiir Blutplasma bezw. fiir Blut folgende Werte:

Blutplasma  Blut

Stickstoff . . . . . . 0,012 0,011
Sauverstoff . . . . . 0,023 0,022
Kohlensdure . . . . 0,541 0,511

Es erhebt sich nun die Frage, wieviel von den drei Gasen im
kreisenden Blute gelost sein kann. Das arterielle Blut hat in der
Lunge in Druckausgleich gestanden mit einem Gasgemenge, das unge-
fithr zu 69, aus Wasserdampf, zu 75%, aus Stickstoff, zu 15% aus
Sauerstoff und zu 49, aus Kohlensiure besteht. Angenommen, der
Druck der Lungenluft sei 76 cm Hg., so entfallen auf Stickstoff, Sauer-
stoff und Kohlensiure bezw. 3/, 1/; und i,; Atmosphére. 100 cm® Blut
von 38° werden daher, wenn sie sich mit diesen Teildriicken ins Gleich-~
gewicht gesetzt haben, enthalten:

Stickstoff 1,1 x %, =08 cm®

Sauerstoff 22 x Y, =03 ,,

Kohlensédure 51,1 X !Yy,= 2,0 ,,
Summa 3,1 cm3.

Es soll nun das Ergebnis der Rechnung einer Priifung unterworfen
werden, durch den Versuch, die im Blute vorhandenen Gase zu
gewinnen, ihre Menge und Art zu bestimmen.

Um einer Flissigkeit die gelosten Gasmengen zu entziehen, be-
niitzt man die Erfahrung, daf die gelosten Gase von selbst wieder aus
derselben abdunsten, wenn nicht ein entsprechend groBer Gegendruck
auf die Oberfliche der Fliissigkeit wirkt. Man braucht also nur iiber
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der Fliissigkeit eine Atmosphére herzustellen, die das zu entziehende
Gas nicht enthélt, um letzteres zu veranlassen, aus der Fliissigkeit
zu entweichen.

Zur Erreichung dieses Zieles stehen drei Wege offen.

1. Man erzeugt iiber der Fliissigkeit eine Atmosphire, die nur aus
dem Dampf der Fliissigkeit besteht, indem man dieselbe zum Kochen
erhitzt (Auskochen).

2. Man leitet durch die Flussig-
keit ein fremdes, mit dem auszutrei-
benden nicht in chemische Reaktion
tretendes Gas (Auswaschen oder Aus-
spiilen).

3. Man erzeugt iiber der Fliissig-
keit einen luftleeren Raum (Aus-
pumpen).

Letztere Methode empfiehlt sich
besonders zur Gewinnung der Blut-
gase, weil sie nicht, wie das Kochen
zur Zersetzung des Blutes und da-
durch zu Gasverlusten fithrt, und
anderseits viel besser als die Aus-
spiilungsmethode gestattet, die im
Blute enthaltenen (GGase zu sammeln.

Zur Herstellung luftleerer Réume
bedient man sich der Quecksilber-
pumpe. Sie besteht im wesentlichen
aus drei kugligen Glasgefillen, die
man als Fill-, Vakuum- und Blut-
kugel unterscheiden kann. Man ver-
gleiche hierzu Fig. 29 und Bohr
1909, in H. d. P. I, 221. Wird die Fig. 29. Blutgaspumpe nach
Fiillkugel F gehoben, so steigt das Chr. Bohr.
Quecksilber derselben. in die Va-
kuumkugel V hinauf, wobei die in derselben enthaltene Luft durch das
Kapillarrohr Ka und das Quecksilber der kleinen Wanne W entweicht.
Gleichzeitig dringt das Quecksilber der Fiillkugel gegen S empor, wird
aber durch den dort befindlichen Schwimmer S an weiterem Empor-
steigen gehindert. Wird hierauf die Fiillkugel F wieder geniigend tief
gesenkt, so steigt das Quecksilber der Wanne W in dem Kapillarrohr
empor ohne in die Vakuumkugel V iiberzuflieBen, weil die Lénge des
Rohres grofer ist als die Barometerhhe. Es entsteht in V ein luftleerer
oder doch luftverdiinnter Raum, in den sich die Luft der rechts an-
schlieBenden Réume ergieBt, sobald das Quecksilber unter die Miin-
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dung der Verbindungsréhre gelangt. Durch einen zweiten Pumpenschlag
wird V neuerdings entleert und die Luftverdinnung in der Pumpe
weiter gesteigert bis ein geniigendes Vakuum erreicht ist. Nun erst
148t man mit Hilfe des Schwanzhahnes die auszupumpende Blutmenge
in die Kugel B eintreten, nachdem man vorher den Hahn H geschlossen
hat. Das Blut li3t unter starkem Aufschiumen einen Teil seiner Gase
entweichen, die unter zeitweiliger Offnung des Hahnes H nach V
iibergeleitet werden. Hierbei passieren sie das mit Schwefelsiure be-
schickte Kolbchen, in welchem die Wasserddimpfe zuriickgehalten werden.
Stiilpt man iiber das untere Ende der Kapillarrohre Ka ein mit Queck-
silber gefiilltes Sammelrohr, so kénnen die Gase des Blutes in letzteres
iibergeleitet werden. Zur vollstindigen Entgasung miissen die ent-
bundenen Gase wiederholt aus B entfernt und das Blut gut durchge-
schiittelt oder aber zum Aufkochen gebracht werden, wozu bei dem
niedrigen Drucke schon die Temperatur von 40° geniigt. Durch die
oberhalb B angebrachte Kiihlvorrichtung Kii werden die Wasserdampfe
zum groBten Teil kondensiert. ‘

Die Auspumpung von 50 cm? defibrinierten Rinderblutes ergibt
ein Gasvolum von 34 em3, gemessen bei 18°C und 60 cm Hg. Zur Gewin-
nung des Normalvolums multipliziert man mit den beiden echten Briichen
60/ ¢ und 27/,0, und erhilt den Wert 25,3 cm® oder 50,6 ¢cm3 in 100 Blut.
Die Gasmenge, welche unter den gegebenen Verhiltnissen bei Korper-
temperatur von 100 cm?® Blut gel6st werden kann, wurde oben zu 3,1 be-
rechnet. In Wirklichleit finden sich aber 50,6 ¢m3; es miissen demnach
47,5 cm® in anderer Weise im Blute enthalten sein und hierfiir kommt
nur die chemische Bindung in Betracht.

Ein naherer Einblick in die Art wie diese Gasmengen im Blute
enthalten sind, kann erst gewonnen werden, wenn die Zusammensetzung
des Gemisches bekannt ist. Hierzu entfernt man zunichst die Kohlen-
sdure, indem man in das Rohr eine kleine Menge Kalilauge einfiihrt.
Sofort steigt das Niveau des Quecksilbers in der Rohre zum Zeichen,
daB ein Teil des Gases von der Lauge gebunden wird. Nachdem der
Prozefl — durch Schiitteln beschleunigt — abgelaufen ist, findet man,
daB das Volum der Blutgase (nach Reduktion auf den Normalwert)
nur noch 8 ecm? betrigt. Es sind also 17,3 em? CO, vorhanden gewesen
oder 34,6 in 100 cm® Blut.

Man geht nun an die Entfernung des Sauerstoffes, zu welchem
Zwecke man eine Losung von Pyrogallussdure in die Rohre einbringt,
die sich in der alkalischen Fliissigkeit unter Bildung brauner Oxydations-
produkte zersetzt und dabei den Sauerstoff verschwinden 1afit. Sobald
dieser Prozel} beendigt ist, ergibt eine neue Ablesung eine weitere Reduk-
tion des Gasvolums um 7 em3, welche auf Rechnung des Sauerstoffs
zu setzen ist. Es bleibt an der Spitze der Rohre nur noch eine kleine
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Gasmenge von 1 em?® zuriick, die im wesentlichen aus Stickstoff be-
steht. Die Analyse ergibt demnach fiir 100 Blut einen Gehalt von

CO, 34,6 cm?® oder Volumprozent
0, 14,0
N2 2,0

Von groflerem Interesse ist der Gasgehalt von Blutproben, die
ungeronnen und ohne Berithrung mit Luft zur Auspumpung gelangen.
Auf solche Versuche beziehen sich die Zahlen der nachstehenden Tabelle,
die von Bohr und Henriques mitgeteilt worden sind. Sie stammen
von drei Versuchen (I, II, ITT) an Hunden unter moglichst normalen
Verhiltnissen. Die Blutentnahme geschah allmé#hlich, stetig und gleich-
zeitig aus Arterie und r. Herz. Die Gerinnung war durch Blutegel-
extrakt aufgehoben (Arch. de P. 1897, 23; H. d. P. I, 82).

2 2 bRd

b2 2 2

Sauerstoff Kohlensgure Stickstoff

RArt I r. Herz Art. ‘ r. Herz Art. ! r. Herz

I 25,6 ‘ 17,3 44,0 ’ 51,5 1,23 1,31

II 21,3 11,9 426 485 1,19 1,06
I 203 } 144 45,9 ( 53 | 1,18 1,40
Mittel ' 99,4 l 145 4.2 } 50,1 . 1,20 126

Die Differenz des Sauerstoffgehaltes zwischen arteriellem und
vendsem Blute entspricht der Sauerstoffmenge, die pro 100 Blut in
der Lunge aufgenommen wird und weiter die Differenz des Kohlen-
sduregehaltes der dort abgegebenen Kohlensidure. Dividiert man die
Differenz des Kohlenséuregehalts durch die Differenz des Sauer-
stoffgehaltes, welcher Quotient als respiratorischer Quotient (R. Q.)
bezeichnet wird (s. u.), so erhédlt man

co, 5.9
0, 7.9 =0,76.
DerStickstoffgehaltistim arteriellen und ven6sen Blut inner-
halb der Fehlergrenzen identisch, stets aber gréser, als nach Loslichkeit
des Gases zu erwarten ist. Wie Bohr gefunden hat (1897, C. R., 124,
414) enthidlt das Plasma nur gelosten Stickstoff, dagegen bindet das
Hémoglobin in noch nicht nidher bekannter Weise bei Anwesenheit
von Sauerstoff kleine Mengen von Stickstoff. Der Stickstoffgehalt
von zwei Volumprozent der oben im Rinderblut gefunden wurde, muf
zum Teil auf Versuchsfehlern beruhen (Eindringen von Luft in die Pumpe).
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Die Bindung des Sauerstoffs im Blute.

Der Sauerstoffgehalt des arteriellen Blutes betréigt nach obiger
Tabelle im Mittel 22,4 Volumprozent, etwa das 70 fache der im Blute
loslichen Menge. Teilt man das Blut in Plasma und Kruor, so findet
man im ersteren nur soviel Sauerstoff als dessen Loslichkeit entspricht.
Die Menge wiichst proportional dem Drucke, folgt somit dem Gesetz
von Henry. Der beiweitem grofte Teil des Sauerstoffs findet sich
im Kruor. Die Menge ist, wie die Zahlen der Tabelle zeigen, in weiten
Grenzen schwankend. Um eindeutige Werte zu erhalten, muf} das
Blut stets bei derselben Temperatur und demselben Druck mit Sauer-
stoff gesittigt werden. Es muB die gebundene Menge ferner auf einen
bestimmten Bestandteil des Kruors bezogen werden, wozu sich am besten
das Eisen eignet. Bohr hat daher den Begriff der spezifischen Sauer-
stoffkapazitidt eingefithrt (1891, Skand. Arch. 3, 101), worunter er
versteht die Sauerstoffmenge, welche pro g Eisen gebunden wird, wenn
das Blut bei Zimmertemperatur und dem Sauerstoffdruck der Luft
(ungefihr 150 mm Hg.) sich mit dem Gase gesdttigt hat.

Bestimmt man die pro g Eisen gebundene Sauerstoffmenge einmal
fiir das Blut, dann fiir eine daraus dargestellte Himoglobinlosung, endlich
fiir das aus dem Himoglobin abspaltbare Himochromogen, so findet
man iibereinstimmende Werte (Bohr, H. d. P. I, 95). Damit ist be-
wiesen, daB die Bindung des iiberschiissigen Sauerstoffs auch inner-
halb der Kérperchen: durch den Blutfarbstoff, speziell durch das Hamo-
chromogen geschieht.

Die Art der Bindung ist aber in den drei Fillen eine verschiedene.
Die Bindung des Sauerstoffs durch das Hiémochromogen ist eine feste,
unter der Pumpe nicht merklich dissoziierende. Die Bindung durch
das Himoglobin, sowie durch den Farbstoff der Korperchen, das sog.
Himochrom, eine lockere, d. h. durch die Pumpe spaltbare. Sattigt
man Blut oder Himoglobinlosungen mit Sauerstoff bei verschiedenen
Partialdriicken des Gases und bestimmt dann durch Auspumpen die
aufgenommenen Mengen, so findet man, daf dieselben nicht proportional
dem Drucke wachsen, sondern zuerst rasch, dann langsamer einem Grenz-
wert zustreben, der bei dem gewdShnlichen Sauerstoffdruck der Luft
praktisch erreicht ist. Sollen bei dem Versuche vergleichbare Werte
erhalten werden, so mufl die Kohlensdurespannung konstant bleiben.
Auf diese Weise hat Krogh (1904, Skand. Arch. 16, 390) fiir Pferde-
blut von 38° die zusammengehorigen Werte von Sauerstoffdruck .und
-gehalt bestimmt, welche in der nebenstehenden Fig. 30 dargestellt
-sind. Die gestrichelte Gerade, die sich nur sehr wenig von der Abszissen-
achse abhebt, stellt die im Plasma gelosten Sauerstoffmengen dar.
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So klein diese Mengen sind, so spielen sie doch in dem Gaswechsel eine
ausschlaggebende Rolle, weil das Blut nur durch sein Plasma mit den
benachbarten Geweben in Beziehung tritt. Die Entnahme von Sauer-
stoff aus dem Blute wird daher immer zunéchst aus dem Plasma ge-
schehen, welches dann seinerseits den Verlust aus dem Sauerstoffvorat
der Blutkorper ersetzt. Der Gehalt des Plasmas an Sauerstoff wird
daher jederzeit von dem Drucke abhéingen, unter welchem der Sauer-
stoff in den Blutkorpern steht, iiber welchen Druck eben die Spannungs-
kurve Auskunft gibt.

Bohr und dessen Schiiler haben nachgewiesen, dafl in einer ge-
gebenen Blutprobe die Sauerstoffspannung nicht allein von der ge-
bundenen Menge abhingig ist. (1904, Zb. f. P. 17, 661; 1904, Skand.
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Fig. 30. Sauerstoffspannungskurve fiir Pferdeblut von 38°. Die Ordinaten
bedeuten Volumprozent die Abszissen Sauerstoffdrucke in mm Hg (Bohr
a. a. 0. S, 87).

Arch. 16, 402). Sie wird auch von dem gleichzeitig herrschenden Kohlen-
sauredruck beeinfluBt in dem Sinne, daB mit der Zunahme desselben
die Kurve der Sauerstoffspannung flacher verliuft, wihrend der Grenz-
wert, dem die Kurve zustrebt, nicht veréndert wird. Die Folge ist, daB
die einem bestimmten Sauerstoffgehalt des Blutes entsprechende Span-
nung um so hoher wird, je mehr Kohlensidure gleichzeitig vorhanden
ist. Man kann diese Tatsache auch so ausdriicken, dall man sagt, die
in das Blut eindringende Kohlenséure begiinstigt die Abgabe von Sauer-
stoff aus dem Blute.

Ferner ist die spezifische Sauerstoffkapazitit unter verschiedenen
physiologischen Bedingungen verdinderlich, wodurch Verschiebungen
des Grenzwertes stattfinden, dem die Spannungskurve zustrebt (Bohr,
1891, Skand. Arch. 3, 142; Tobiesen, 1895, ebenda 6, 273). Auch
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hierdurch kann die einem bestimmten Sauerstoffgehalt entsprechende
Spannung in weiten Grenzen veridndert werden. Hiervon wird weiter
unten noch die Rede sein.

Durch die Untersuchung der Spannungskurven kann ein weiterer
Beweis dafiir erbracht werden, dafl der aus den BlutkSrpern gewonnene
Farbstoff, das Himoglobin, verschieden sein mufl von dem in den unver-
sehrten Blutkdrpern enthaltenen (s. oben S. 26). Die Spannungskurve
verlauft fiir die Hamoglobinlosungen, bei gleichem Sittigungswert
pro g Hiamoglobin oder Eisen, stets flacher als die des Blutes (Bohr,
1904, Zb. f. P. 17, 688).

Die Bindung des Kohlenoxyds durch das Blut.

Die Erfahrungen iiber die Bindung des Sauerstoffs durch das
Blut erhalten eine wichtige Ergénzung durch das Verhalten des Blutes
dem Kohlenoyxd gegeniiber. Sittigt man Blut mit Kohlenoxyd bei
150 mm Hg Druck, so nimmt es von diesem gerade soviel auf wie unter
gleichen Bedingungen vom Sauerstoff. Dasselbe gilt fiir Himoglobin-
l6sungen (Lothar Meyer, 1859, Zeitschr. f. rat. Med. 5, 83; Bock,
1895, die Kohlenoxydintoxikation, Kopenh.). Aus beiden kann das
Kohlenoxyd wieder ausgepumpt werden (Zuntz, 1872, A. g. P. 5, 584).
Das Hamochromogen bindet dagegen das Kohlenoxyd fest. Die pro g
Eisen gebundene Menge ist individuell und auch bei demselben Tier
je nach den Versuchsbedingungen verschieden (spezifische Kohlen-
oxydkapazitit).

Diese Erfahrungen, sowie die weitere, daff die Kohlenoxydver-
bindungen des Blutfarbstoffes ein dem Oxyhémoglobin sehr &hnliches
Absorptionsspektrum besitzt, machen es gewil, dal das Kohlenoxyd
an denselben Ort des Himoglobinmolekiils gebunden wird wie der
Sauerstoff. Die Bindung ist indessen eine festere, was sich darin dulert,
daB sich die Spannungskurve rascher dem Grenzwert nédhert, derart,
daB bei 20 mm Hg Kohlenoxydspannung die Sittigung schon nahezu
erreicht ist (zu 999%).

Sind CO und O, gleichzeitig und mit gleichem Partialdruck vor-
handen, so verdringt das CO den O, aus dem Blutfarbstoff und selbst
bei niederem Partialdruck nimmt das Kohlenoxyd einen erheblichen
Teil des Blutfarbstoffes fiir sich in Anspruch. Den vollstindigsten
AufschluB hieriiber geben die Versuche von Haldane und Smith
(1898, J. of P. 22, 231). Durch ein sehr zweckméBiges, von ihnen aus-
gebildetes kolorimetrisches Verfahren bestimmten sie den Sittigungs-
grad einer 19, igen Blutlsung mit Kohlenoxyd, nachdem diese bei
Zimmertemperatur mit Luft geschiittelt worden war, die wechselnde,
aber stets sehr kleine Zusitze von Kohlenoxyd enthielt. Nachstehende
Tabelle gibt iber die Ergebnisse Auskunft.
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Prozent CO Prozentische S&attigung
in der Luft des Hamoglobins mit CO

0,025 27

0,05 42

0,10 59

0,20 74

0,30 81

0,40 85

0,50 88

Wie man sieht, ist bei einem Gehalt der Luft an Kohlenoxyd von
nur Y} pro Mille (0,0259%,) iiber ein Viertel des Blutfarbstoffes an das
Gas gebunden, bei einem Gehalt von 0,59, nahezu 9, Es ist daher
begreiflich, daf schon kleine Beimengungen dieses Gases zur Atmungs-
luft erhebliche Storungen der Atmungstitigkeit hervorrufen konnen,
weil ein betrichtlicher Teil des Blutfarbstoffes mit dem Gase in relativ
feste Verbindung eintritt und dadurch fir den Sauerstofftransport
nicht mehr verwendbar ist. Der Gleichgewichtszustand zwischen
Sauerstoff und Kohlenoxyd wird bei der grofien Verdiinnung des letz-
teren Gases natiirlich sehr langsam erreicht, so dal die Vergiftung in
schleichender Weise eintritt. Dem Tode pflegen Erstickungskriampfe
vorauszugehen.

Offnet man ein Tier, das durch Kohlenoxyd erstickt worden ist,
so findet man Arterien und Venen von demselben kirschroten Blute
gefiillt, das sich durch Schwefelammonium nicht reduzieren 148t. Der
Unterschied der Farbe gegen normales Blut tritt namentlich in Ver-
diinnung deutlich hervor und darauf beruht die Sattigungsbestimmung
mit Hilfe einer Karminlésung von bekanntem Titer, wie sie von Hal-
dane und Smith ausgebildet worden ist (1896, J. of P. 20, 502).

Die Bindung der Kohlensdure im Blute.

Die Menge der Kohlensiure im Blute ist bedeutend groBer als
ihrer Loslichkeit unter dem herrschenden Kohlenstiuredruck entspricht
(vgl. S.100). Trennt man das Plasma oder Serum von den Koérperchen,
so findet man im ersteren etwa 2/;, in letzteren 14 der Kohlensaure; in
beiden miissen daher kohlensiurebindende Stoffe vorhanden sein.

Bei Besprechung der Salze des Serums S. 36 wurde bereits darauf
hingewiesen, dafl die Mengen des Chlors und der Schwefelsiure nicht
ausreichen um die basischen Affinititen abzusittigen. Fiir die Bindung
des iibrig bleibenden Alkalis kommt zunéchst die Kohlenséure in Betracht.
Die Anwesenheit von kohlensauren Alkalien im Blutserum ist von
Giirber mit Hilfe der Dialyse nachgewiesen worden (1894, Wiirzb.
Verh. 28; 1895, Sitzgsber. 23. Febr.). Von den beiden Karbonaten
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ist das saure unter der Luftpumpe zerlegbar, das neutrale nicht. Wird
Serum ausgepumpt, so bleibt das Monokarbonat unzerlegt und gibt
seine Kohlensdure erst ab auf Zusatz von Saure. Pfliiger fand auf
diese Weise in zwei Blutproben, bezw. 5 und 9 Volumprozent Kohlenséure
als Monokarbonat (Die Kohlensdure des Blutes, Bonn 1864, S. 11).
Als Bikarbonat kénnten daher 10—18 Volumprozent Kohlensdure an
Alkali gebunden sein.

Die Menge der im Serum vorhandenen Alkalikarbonate wird be-
einfluflt durch die Konkurrenz zwischen der Kohlensdure und den sauren
Affinititen der Eiweifkorper. Giirber hat nachgewiesen (a. a. O.).
daBl ein Teil der Alkalimetalle des Serums nicht im Dialysat erscheint,
solange der Kohlensduredruck niedrig ist, dagegen durch den Pergament-
schlauch hindurchtritt, wenn das Serum mit Kohlensiure gestittigt
wird. Es werden also durch den hohen Kohlensduredruck die Alkali-
albuminate zerlegt und das Alkali zur Bindung an die Kohlensiure
frei gemacht. Diese weitgehende Spaltung der Albuminate tritt unter
normalen Verhiiltnissen nicht ein, so daf3 die an Alkali gebundene Menge
der Kohlensiure den oben angegebenen Betrag von 10—20 Volumprozent
nicht wesentlich iibersteigen wird. Der Rest der Kohlensdure muf
demnach anderweitig gebunden werden, wahrscheinlich an die Eiweil3-
korper. Verschiedene Erfahrungen sprechen fiir eine solche Annahme:
Vor allem die gleich zu erwidhnende Bindung der Kohlensiure durch
das Globin des Blutfarbstoffes, sodann die Bindung der Schwefelsdure
bei der fraktionierten Ausfillung der Eiweikérper des Serums mit
Ammoniumsulfat, wobei Ammoniak in Freiheit gesetzt wird (Inagaki,
1906, Wiirzb. Verh. 38). Endlich ist von Siegfried die lockere Bin-
dung der Kohlensiure als eine ganz allgemeine Eigenschaft der Amino-
gruppen des Eiweilmolekiils erkannt worden (E. d. P. 1910, 9.)

An der Bindung der Kohlensédure in den Blutkérperchen sind eben-
falls mehrere Stoffe beteiligt. Zunéchst ist wieder ein, wenn auch nur
kleiner Teil in dem Wasser der Korperchen gelost. Ein weiterer Teil
der Kohlensdure ist an die Alkalien der Korperchen in Konkurrenz
mit den sauren Affinititen des Hamoglobins gebunden. Endlich ist
die EiweiBkomponente des Hamoglobin, das Globin imstande, auch
bei Abwesenheit von Alkalien, durch seine Aminogruppen Kohlensédure
zu binden; die Verbindung ist von Bohr als Karbohimoglobin
bezeichnet worden (1890, Zb. f. P. 4, 253; 1891, Skand. Arch. 3, 64).
Die vom Hamoglobin aufgenommene Menge der Kohlenséure ist bei dem-
selben Druck nicht immer die gleiche (Bohr, 1891, Skand. Arch. 3, 55),
so dafl man die Existenz verschiedener Karbohdmoglobine annehmen muf.
Daf} die Kohlensidure an einem anderen Orte des H#dmoglobinmolekiils
angelagert wird als der Sauerstoff und das Kohlenoxyd, geht aus der
Erfahrung hervor, daB die Kohlensdureverbindung durch den gleich-
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zeitig anwesenden Sauerstoff bezw. das Kohlenoxyd nicht merklich
beeinflullt wird. Durch die Kohlensiurebindung wird ferner die Licht-
absorption des Hamoglobins nicht verdndert.

Infolge der Vielheit der Stoffe, welche an der Bindung der Kohlen-
sdure des Blutes beteiligt sind, ist die Untersuchung der Verteilung des
Gases auf die einzelnen Stoffe schwierig und die Kenntnis eine noch
mangelhafte. Eine weitere Verwickelung erfahrt das Problem durch
die Wechselwirkungen zwischen Plasma und Korperchen, die sich voll-
ziehen, wenn die Kohlensiurespannung eine Anderung erfihrt. Dringt
Kohlensdure in das Plasma ein, so verdridngt sie nicht nur die Eiweil3-
korper aus ihrer Bindung mit den Alkalien, sondern ist anscheinend
imstande durch ihre Massenwirkung mit dem Chlor des Kochsalzes
in Konkurrenz um das Natrium zu treten. Der Prozef wird unter-
stiitzt durch die gleichzeitige Uberwanderung von Chlor aus dem Serum
in die Korperchen, wie von Nasse zuerst beobachtet worden ist (Mar-
burger Sitzungsber. 1874, 56). Dabei nimmt der osmotische Druck in
den Korperchen zu, so dall sie Wasser aus dem Plasma aufnehmen
(Hamburger, 1891, Z. f. B. 28, 405). Alle die genannten Vorgénge
kommen darin iiberein, dem Plasma die Fahigkeit zu verleihen grofle
Mengen von Kohlensidure aufzunehmen, ohne merkliche Zunahme seiner
Kohlensdurespannung. Anderseits wird beim Entweichen der Kohlen-
siure das freiwerdende Alkali wieder an Chlor und Eiweill gebunden
und dadurch eine Anderung der Reaktion verhiitet.

Die Lungenatmung.

Der Gasaustausch zwischen dem Blut und seiner Umgebung kann
nur in den diinnwandigen Abschnitten des Gefasystems stattfinden, d. h.
in den Kapillarsystemen des kleinen und des grofen Kreislaufes. Am
meisten ist iiber den Gasaustausch in den Lungen bekannt, weil die
Zusammensetzung der Lungenluft und damit die Spannung der in ihr
enthaltenen Gase der Bestimmung zugénglich ist. Sind auch die Span-
nungen der Blutgase bekannt, so erhdlt man AufschluB iiber die Krifte,
durch welche der Gasaustausch bewerkstelligt wird.

Die Verdnderungen, welche die atmosphérische Luft beim Ein-
tritt in die Lunge erféhrt, bestehen in der Erwérmung auf Koérpertem-
peratur, in der S#ttigung mit Wasserdampf, in einer Minderung des
Sauerstoffs und einer Vermehrung der Kohlensdure. Die durchschnitt-
liche prozentische Zusammensetzung der eingeatmeten Luft ist 20,96
Sauerstoff, 78 Stickstoff, 1 Argon, 0,04 Kohlensiure. Bei normalem
Luftdruck entfillt somit auf den Sauerstoff ein Partialdruck von 158 mm
Hg, auf die Kohlensdure 0,3 mm. Die Exspirationsluft enthilt bei
ruhiger Atmung im Mittel 16,49, Sauerstoff und 49, Kohlensidure. Bei Be-
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rechnung der zugehérigen Gasspannungen mufl man beriicksichtigen, daf3
ein erheblicher Teil des Druckes (50 mm Hg) fiir die Tension des Wasser-
dampfes in Abzug zu bringen ist. Die Spannungen stellen sich damit
auf 116 mm Hg fiir den Sauerstoff und 28 fiir die Kohlensiure.

Die Luft der Lungenalveolen, mit der das Blut in Gasaustausch
steht, weicht aber noch mehr von der atmosphérischen ab, weil der Aus-
atmungsluft ein Quantum unverdnderter Luft beigemischt ist, das aus den
Luftwegen (Bronchien, Luftrohre, Rachen- und Nasenraum) stammt.
Nimmt man die GroBe dieses ,,schddlichen Raumes* zu ungefihr 140 ccm
an (Loewy, 1894, A. g. P. b8, 416) und die Grofle des Atemzuges zu
500 ccm, so berechnet sich die prozentische Zusammensetzung der
Alveolenluft zu 14,6 Sauerstoff und 5,6 Kohlenséure, welcher Spannungen
von 104 bezw. 40 mm Hg entsprechen (Bohr, H. d. P. 1, 139). In der
Lungenoberfliche mull aber die Sauerstoffspannung noch niedriger
sein. Wiirde namlich in der, zweifellos sehr diinnen, Fliissigkeits-
schicht, welche die Lungenfldche iiberkleidet, der Sauerstoffdruck der
Alveolenluft herrschen (104 mm Hg), so wiirde sich der Sauerstoff im
Gleichgewicht befinden und ein Eindringen desselben unméglich sein.
Damit ein bestédndiger Strom von Sauerstoff von der Stirke, wie
er zum Leben noétig ist, in die feuchte Lungenfliche eindringt, bedarf
es einer Druckdifferenz, die sich berechnen ld8t, wenn die GroBe des
Minutenvolums, die Lungenoberfliche und auBerdem noch eine Kon-
stante bekannt ist, die von Bohr als Invasionkoeffizient bezeichnet
worden ist. Sie gibt an, wieviel Sauerstoff bei der gegebenen Tem-
peratur wihrend einer Minute durch den cm? der Oberflache in die Fliissig-
keit eindringt, wenn der Druck des Gases 760 mm betrigt (H. d. P. 1,
61 u. 141). Legt man eine Sauerstoffaufnahme von 350 ccm pro kg
und Stunde und eine Lungenfliche von 1,25 m? pro kg zugrunde,
so findet man eine Druckdifferenz von 29 mm. Dadurch sinkt der Druck
in der diinnen Fliissigkeitsschicht der Lungenoberfliche von 104 auf
75 mm Hg. Eine entsprechende Rechnung fiir den Differenzdruck der
Kohlenséure ergibt, daB ihre Spannung in der Lungenoberfliche nur
wenige mm hoher ist als in der Alveolenluft (H. d. P. 1, 141).

Es entsteht nun die Frage, wie sich die Spannung der beiden Gase
im Blute stellt. Ist die Spannung des Sauerstoffs im arteriellen Blute
gleich oder niedriger als in der Lungenoberfliche, so kann die Diffusion
geniigen, um das Eindringen des Gases in das Blut zu bewerkstelligen.
Ist aber der Sauerstoffdruck im Blute hoher, so muB eine Arbeitsleistung
der Lunge nach Art einer Sekretion oder Resorption hinzutreten. Analoge
Uberlegungen gelten fiir die Kohlensiure. Auch hier wiirde in Falle
einer Bewegung in der Richtung gegen die hohere Spannung eine sekre-
torische Tatigkeit des Lungengewebes anzunehmen sein.

Zur Messung der Gasspannungen im strémenden Blute hat
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Bohr eine Stromuhr besonderer Form beniitzt, in welcher die beiden
sich wechselweise verdringenden Blutsiulen nicht durch eine Ol- son-
dern durch eine Luftschicht voneinander getrennt sind. Diese Luft-
menge ,die mit dem stromenden Blute in andauernder Beriihrung bleibt,
wird frither oder spater ihre Spannungen mit denen des Blutes ins Gleich-
gewicht setzen. Ist dieser Zustand erreicht, so gibt eine Analyse der
Luft (ihre Temperatur und Druck als bekannt vorausgesetzt) Auskunft
iiber die Partialdriicke des Sauerstoffs und der Kohlensdure, die mit
denen des Blutes iibereinstimmen miissen. Die Versuche ergaben einen
Sauerstoffdruck des arteriellen Blutes, der in allen Fallen hoher war
als die Spannung dieses Gases in der Lungenoberfliche und meist auch
hoher als in der Alveolarluft: wahrend die Kohlenséurespannung mehr-
fach im Blute niedriger war als in der Lungenluft (1890 Skand. Arch.
2, 236). Neuere von Bohr mitgeteilte Versuche (1909, Zb. f. P. 21, Nr.12),
in denen eine viel raschere Ausgleichung der Spannungen stattfand,
filhrten zu gleichem Ergebnis.

Fiir den Sauerstoff kamen zu gleichem, nur noch deutlicherem
Ergebnis Haldane und Smith (1896—1897, J. of P. 20, 497; 22, 231).
Sie wandten schwache Kohlenoxydvergiftungen an, indem sie Luft
atmen liefen, der sehr kleine, bekannte Mengen CO zugemischt waren.
Nach einiger Zeit stellt sich der Kohlenoxydgehalt des Blutes auf
einen konstanten Wert ein; eine weitere Aufnahme des Gases findet
dann nicht mehr statt. Da eine aktive Rolle der Lunge bei der Auf-
nahme des Gases nicht angenommen werden kann, mul die Aufnahme
beendigt sein, sobald die Spannungen sich ausgeglichen haben. Die
prozentische Sattigung des Blutfarbstoffs mit Kohlenoxyd wurde mit
der von den Verfassern ausgearbeiteten kolorimetrischen Methode ge-
messen. Sie hdngt ab von dem Verhéltnis der Teildriicke der beiden
um den Farbstoff konkurrierenden Gase, des Kohlenoxyds und des
Sauerstoffs. Durch Versuche, bei welchen der Blutfarbstoff mit be-
kannten Mischungen beider Gase geschuttelt wird, lassen sich die Be-
ziehungen dieser GroBen ermitteln. Das Verfahren hat den Vorzug
mit sehr kleinen Blutmengen auszukommen, so dall die Versuche auch
am Menschen angestellt werden konnten. Die Versuche, die sich auBer-
dem auf verschiedene Tiergattungen erstreckten, ergaben fiir Warmbliiter
ausnahmslos einen arteriellen Sauerstoffdruck, der hoher war, nicht
nur wie die Spannung in der Lunge, sondern selbst wie in der Inspira-
tionsluft. An der aktiven Rolle der Lunge bei dem Gasaustausch
zwischen Blut und Luft kann somit nicht mehr gezweifelt werden.
Man vgl. aber hiezu Krogh 1910 Skand. A. 23, 248.

Damit ist natiirlich nicht gesagt, daBl diese fordernde oder
sekretorische Tatigkeit stets und immer in gleichem MaBle vor sich gehen
milte und dafl der Diffusion keine Bedeutung zukéme. Gase, welche
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in dem normalen Atmungsvorgang keine Rolle spielen, wie das Kohlen-
oxyd, Stickstoff u. a., werden voraussichtlich nur durch Diffusion ein-
dringen; fiir den Schwefelwasserstoff liBt sich der rasche Durchtritt
durch die Lunge durch einen einfachen Versuch nachweisen (vgl. Magnus
1902, A. e. P. 48, 103). Es ist sogar unter Anwendung verhéltnismiBig
geringer Drucke moglich Gase in Form feiner Bldschen in das Blut
itberzutreiben, ohne daf} eine Zerreiung des Lungengewebes dabei zu
erfolgen braucht (Ewald und Kobert, 1883, A.g.P.31, 160). Da
aber hierfiir, wie fiir die Diffusion, vermutlich nur die Kittfugen
zwischen den Zellen in Betracht kommen, so diirfte der Anteil der
Diffusion an dem Gasaustausch wohl nur ein geringer sein.

Entsprechend der sekretorischen Funktion, welche die Lunge
bei der Atmung erfiillt, zeigt sich, daB ihre Tatigkeit wie die vieler
anderen Driisen, vom Nervensystem abhingig ist. Dies 1Bt sich am
sichersten nachweisen an solchen Tieren, bei denen es ohne Stérung
der natiirlichen Atmung gelingt, den Gasaustausch der beiden Lungen
unabhéngig voneinander zu untersuchen. Solche Versuche hat Maar
(1902—1903, Skand. Arch. 13, 309; 15, 15) an Schildkréten, Henriquez,
(1892, ebenda 4, 194) an Kaninchen ausgefiihrt. Beide finden, daB
die beiden Lungen in bezug auf die Gréle des Gaswechsels und des respi-
ratorischen Quotienten durchaus nicht immer gleiche Arbeit leisten, daf
vielmehr ein periodisches Schwanken beider Werte die Regel bildet.
Gleichzeitig besteht jedoch eine weitgehende Fahigkeit zur Kompensation,
80 dall eine verminderte Tétigkeit der einen Lunge durch eine erhohte
der anderen gedeckt werden kann. Reizung des Vagus hat beim Kanin-
chen, sofern damit keine Stérung der Herztiitigkeit verkniipft ist, eine
Steigerung des Gaswechsels, im anderen Falle eine Verminderung des-
selben zur Folge. In beiden Fillen wird aber der respiratorische
Quotient so verdndert, daB er sich dem Werte 1 nihert.

Die innere oder Gewebsatmung.

Das Blut tritt nach den vorstehenden Ausfiihrungen mit einer
Sauerstoffspannung von etwa 120 mm und einer Kohlensiurespannung
von etwa 20 mm in die Kapillaren des groBen Kreislaufes ein. Die
Spannung dieser Gase in den Geweben ist nicht bekannt, doch kann
wohl angenommen werden, da8 die Spannung des Sauerstoffes niedrig,
die der Kohlensdure dagegen hoch ist. Hierfiir spricht vor allem der
sehr geringe Gehalt der Lymphe an Sauerstoff und ihr Reichtum an
Kohlensdure (Hammarsten, 1871, Leipziger Arbeiten 6, 121; Tschi-
riew, 1874, ebenda 9, 38). Die Bedingungen fiir eine Diffusion des
Sauerstoffes aus dem Blute in das Gewebe und der Kohlensiure in um-
gekehrter Richtung sind somit vorhanden, ob sie aber unter allen Um-
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stdnden ausreichen, mul} vorldufig dahin gestellt bleiben. Was insbe-
sondere die Kohlensidure betrifft, so muf3 beachtet werden, daB die Bil-
dung saurer Stoffwechselprodukte (Milchsdure, Phosphorfleischsiure)
in vielen Fallen nachgewiesen worden ist, welche Produkte infolge
ihrer Affinitdt zu den Alkalien der Kérperfliissigkeiten einen die Span-
nung der Kohlensdure steigernden EinfluBl ausiiben miissen.

Indem das Blut durch die Kapillaren des grofen Kreislaufes
hindurchtritt, was bekanntlich bei der grofen Breite des gesamten
Strombettes an dieser Stelle mit sehr geringer Geschwindigkeit ge-
schieht, vermindert sich sein Sauerstoffgehalt im Mittel um 8%, und
erhoht sich der Kohlensduregehalt um etwa 69,. Bliebe hierbei die
Dissoziationskurve des Oxyh#moglobins unveréndert, so miillte, wie
aus Fig. 30 (auf S. 105) abgelesen werden kann, die Sauerstoffspannung
innerhalb der Kapillare zuerst rasch, dann langsamer auf den Wert
von 20 mm oder selbst noch darunter sinken, so daB die Druck-
differenz zwischen Blut und Gewebe sehr stark verringert wiirde.

Es lassen sich aber mehrere Einrichtungen nachweisen, wodurch
der Organismus diesem Spannungsabfall vorbeugt oder ihn doch sehr ver-
mindert. Zun#chst {ibt die gleichzeitig in das Blut eindringende Kohlen-
sdure ihren die Sauerstoffspannung steigernden EinfluBl auf das Oxy-
hamoglobin aus, wie dies oben bereits ausgefilhrt worden ist. (Man
vgl. hierzu Bohr, H. d. P. 1, 197). Sodann kann durch Erhéhung
der Geschwindigkeit und Konzentration des Blutes eine &hnliche
Wirkung erzielt werden. Wird die ein Gewebe durchstromende Blut-
menge vermehrt, so verteilt sich der Sauerstoffverbrauch auf ein grofieres
Blutquantum und das Blut wird mit einem hoheren Gehalt an Sauer-
stoff und mit einer hoheren Spannung desselben in der Vene eintreffen,
als unter gewdhnlichen Verhéltnissen. Im Sinne einer Erhohung der
Konzentration des Blutfarbstoffes und damit des Sauerstoffes wirkt
die bei allen arbeitenden Organen beobachtete Vermehrung der Lymph-
bildung, in den Driisen die Abscheidung der Sekrete und bei der Muskel-
arbeit die Schweillsekretion. Endlich besteht noch die weitere Moglich-
keit, die spezifische Sauerstoffkapazitit des Blutes zu dndern d. h. den
Grenzwert zu verschieben, gegen welchen die Dissoziationskurve des
Oxyhdmoglobins sich hinbewegt. Wird z. B. die Kapazitit vermindert,
80 wird der im Blute noch vorhandene Sauerstoff unter hohere Span-
nung versetzt und die Versorgung der Gewebe mit Sauerstoff begiin-
stigt. Dafl solche Verdnderungen in der Tat vorkommen, ist von
Bohr (1892, Skand. Arch. 3, 101) und von Tobiesen (1895, ebenda
6, 273) nachgewiesen worden.

Die niedere Sauerstoffspannung in den Geweben und die gleich-
zeitig hohe Spannung der Kohlensdure weisen mit aller Deutlichkeit darauf

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 8
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hin, dal dort Oxydationen stattfinden. Dagegen liegt in den genannten
Erfahrungen noch keine Entscheidung der Frage, ob die Verbrennung aus-
schlieBlich in den Geweben oder zum Teil auch in der Lunge vor sich geht.

Bohr und Henriques haben versucht, hier Aufklarung zu schaffen,
indem sie die Gewebsatmung im Gebiete des ganzen grolen Kreislaufes
verglichen mit dem gleichzeitig gemessenen Gaswechsel der Lunge (A. de
P. 1897, Avril, Juillet et Octobre). Auf die Technik der letzteren Bestim-
mung wird unten genauer eingegangen werden. Es geniigt hier zu sagen,
daf fiir Ein- wie Ausatmungsluft das Volum und die prozentische
Zusammensetzung ermittelt wurde, womit der ganze durch die Lungen
stattfindende Gaswechsel des Tieres wihrend der Beobachtungszeit
bekannt ist. Neben diesen Bestimmungen ging einher die Messung
der Volumgeschwindigkeit des groBlen Kreislaufes und der Differenz
im Gasgehalte zwischen arteriellem und venésem Blute. Aus letzteren
Daten ergibt sich der Umfang der inneren Gewebsatmung. Sind die
Ergebnisse der beiden Bestimmungsreihen im Einklang, so ist damit
bewiesen, dafl in der Lunge nur jene Gase ausgeschieden werden, die
das vendse Blut zufithrt. Ist der Gaswechsel in der Lunge aber grofer
als die gleichzeitige Gewebsatmung, so miissen auch noch in der Lunge
Verbrennungen stattfinden.

Die Versuche von Bohr und Henriques zeigen deutlich, daf
letzteres im allgemeinen der Fall ist, zugleich lehren sie aber auch, daf
das Verhiltnis zwischen der Verbrennung in den Geweben und der in
der Lunge sehr groBem Wechsel unterliegt, nicht nur bei verschiedenen
Individuen, sondern auch in rasch aufeinander folgenden Perioden an
demselben Tier. Der Betrag, mit dem die Lunge an dem gesamten
Oxydationsprozel beteiligt ist, schwankt zwischen 0 und 66 9%, und
dabei nehmen die Sauerstoffzehrung und die Kohlensdurebildung nicht
immer in demselben Mafle zu, so dafBl also auch das Verhiltnis (der sog.
respiratorische Quotient) fiir die Gewebe und das Blut verschieden
sein kann.

Der Respirationsversuch.

Zur Messung des Gaswechsels der Lebewesen innerhalb bestimmter
Zeitrdume sind je nach der besonderen Versuchsaufgabe verschiedene
Verfahrungsarten ausgearbeitet worden, die auf den Methoden der
englischen und franzésischen Forscher des 17. und 18. Jahrhunderts
fuBen. Speck (Physiologie des menschl. Atmens, Leipzig 1892)
hat die Luftleitung durch zwei Ventile gegabelt, die Einatmungsluft
aus einem Gasometer entnommen und die Ausatmungsluft in einen
zweiten eingeleitet, so daB deren Zusammensetzung spiter untersucht
werden konnte. Zuntz im Verein mit seinen Mitarbeitern hat den
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Apparat zur Untersuchung der Atmung bei sportlichen Leistungen
tauglich gemacht. Der Ausatmungsstrom wird durch eine trockene
Gasuhr geleitet, die auf dem Riicken getragen wird. Das Zeigerwerk
der Gasuhr besorgt zugleich die stetige Entnahme proportionaler Luft-
mengen zur Analyse. (Hohenklima und Bergwanderungen, Berlin
1906, 163).

Langdauernde Versuche am Menschen und groBen Tieren gestattet
das von Pettenkofer eingefiihrte Verfahren (1862, Abhandl. Akad.
Minchen 9, 232). Das Versuchsindividuum befindet sich in einer geréu-
migen, ventilierten Kammer; die durchgesogenen Luftmengen werden
gemessen. Ein bekannter Teil des Luftstroms wird durch ein Rohren-
system geleitet, in welchem der Wasserdampf und die Kohlensiure
absorbiert werden. Die Sauerstoffbestimmung geschieht indirekt, wie
bei der organischen Elementaranalyse. Das Verfahren kann, namentlich

Fig. 31. Respirationsapparat nach Haldane und Giirber, 1893, J. of P. 15, 449.

in den Ausfiihrungen fiir kleinere Tiere, wie sie von Voit (1875, Z. f. B.
11, 532) und Haldane (1892, Journ. of P. 13, 419) angegeben worden
sind, sehr genaue Resultate geben. Nach demselben Prinzipe sind die
Apparate von Tigerstedt und Sondén (1895, Skand. Arch. 6, 7) und
von Atwater (1904, E.d. P. 3, 1, 497) gebaut, die zu ausgedehnten Ver-
suchsreihen iiber den menschlichen Stoffwechsel Verwendung gefunden
haben. Unmittelbare und fortlaufende Bestimmung des verbrauchten
Sauerstoffes ist moglich in dem Apparat von Regnault und Reiset
(Ann. d. Ch. u. Pharm. 1863, Suppl.-Bd. 2, 1). Das Tier befindet sich
in einem abgeschlossenen Raume, dessen Luft zirkuliert und durch Lauge
von ihrer Kohlensiure befreit wird, wihrend der verbrauchte Sauerstoff
erginzt wird. Auf die Ausfithrungen dieser Methode durch Hoppe-
Seyler (1894, Z. phl. C. 19, 574), Krogh (1906, Sk. A. 18, 364) und
Benedict (Carnegie Institution, Washington 1905) kann hier nicht
eingegangen werden.

Die Fig. 31 stellt eine von Haldane und Giirber benutzte Modi-
fikation des Apparates von Pettenkofer dar.

8*
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Das Tier, ein Kaninchen, befindet sich in einem luftdicht schlieBen-
den Kasten K, durch welchen ein ventilierender Luftstrom mittelst einer
Wasserstrahlpumpe gesogen und von einer Gasuhr U gemessen wird.
Das Tier gibt an den Luftstrom Wasser und Kohlensiure ab, deren Mes-
sung dadurch erméglicht wird, daB die Luft von ihrem Eintritt in den
Kasten von diesen beiden Gasen befreit wird. Zu diesem Ende wird
sie zuerst durch ein Rohr geleitet, in dem sich mit Schwefelsiure ge-
trinkte Bimssteinstiickchen befinden. Hier wird der Wasserdampf
absorbiert. Die Luft geht sodann durch ein zweites, mit Natronkalk
beschicktes Rohr, wobei sie ihre Kohlenséure abgibt, freilich auch etwas
Wasser aus dem feuchten Natronkalk aufnimmt. Um auch dieses Wasser
zu entfernen, passiert sie schlieBlich noch eine dritte Rohre, wie die
erste mit Bimsstein und Schwefelsiure gefillt. Die Luft tritt also
trocken und kohlenséurefrei in den Kasten ein und verliafit denselben
angewiarmt, feucht und kohlenséiurehaltig. Sie tritt dann durch eine
der eben beschriebenen véllig gleiche Absorptionsvorrichtung, in der
ihr der Wasserdampf und die Kohlensiure wieder entzogen werden.
Aus der Gewichtszunahme der Absorptionsrohren erfihrt man die
abgegebenen Mengen der beiden Gase.

Bestdnde nun der Atmungsproze3 nur in der Abgabe von Wasser-
gas und Kohlensiure, so miite das Tier einen den abgegebenen Mengen
dieser Gase gleichen Gewichtsverlust erleiden. In Wirklichkeit findet
man indessen den Gewichtsverlust stets kleiner, aus dem einfachen
Grunde, weil nebenher noch Sauerstoff aufgenommen wird, oder, wie
man das auch ausdriicken kann, weil zu der abgegebenen Kohlensiure
das Tier nur den Kohlenstoff geliefert hat, wihrend der Sauerstoff
(wenigstens zum groBten Teil) aus der Atmosphére stammt. Die Differenz
zwischen den abgegebenen Gasmengen und dem Gewichtsverlust des
Tieres ist daher gleich der Menge des aufgenommenen Sauerstoffes.

Mit dem in Fig. 31 abgebildeten Apparat ist schon vor Beginn der
Vorlesung ein Versuch in Gang gesetzt worden. Derselbe wird nach
einer Stunde unterbrochen und die Wéigungen ergeben:

Abgegebener Wasserdampf . . . 183 g
Abgegebene Kohlensiure . . . 1,78 ,,

Summe der Ausgaben 3,61 g
Gewichtsverlust des Tieres . . . 2,3 ,,
Sauerstoffaufnahme . . . . . . 13 g

Man dividiert diese Zahlen durch das Gewicht des Tieres und erhilt:
Kohlensigurebildung pro Kilo und Stunde 1,11 g
Sauerstoffzehrung s e s ) 0,81 ,,

Fiir diese Gewichts- und Zeiteinheit findet man gewohnlich die
von den verschiedenen Untersuchern gewonnenen Resultate angegeben,
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80 daB sie untereinander vergleichbar sind. So finden sich z. B. in den

Versuchen von Regnault und Reiset fiir Kaninchen die Werte
Kohlensdurebildung pro Kilo und Stunde 0,68—1,4 ¢
Sauerstoffzehrung v e s ) 0,73—1,1 g

Der Grund, warum diese Zahlen noch immer innerhalb ziemlich
weiter Grenzen schwanken, liegt darin, daB nicht die Koérpermasse,
sondern die Oberfliche die Grofe des Gaswechsels in erster Linie be-
stimmt (s. oben S. 6). Ferner ist die Temperatur des Versuchsraumes
und der Erndhrungszustand des Tieres von Bedeutung, da durch ihn
die Art und bis zu einem gewissen Grade auch die Menge der zersetzten
Stoffe bestimmt wird (vgl. z. B. den Hungerstoffwechsel).

Uber die Natur der zersetzten Stoffe erhilt man Auskunft durch
den respiratorischen Quotienten, worunter man versteht das Ver-
hiltnis des Volumens der ausgeatmeten Kohlensiure zum Volumen des
aufgenommenen Sauerstoffes. Da 1 g Kohlensfure bei Normaldruck
und Normaltemperatur das Volum 508,5 ccm besitzt und 1 g Sauerstoff
das Volum 700 ccm, so mul man die gefundenen Gewichte mit diesen
Faktoren multiplizieren und erhélt

1,78 -508,6 CO, 905CO0,
1317000, — 9t70, T

Dieser Wert, der nur wenig von 1 verschieden ist, 148t erkennen,
daf das Tier vorwiegend Kohlehydrate zersetzt hat, fiir welche der
R. Q. den Wert 1 hat. Kohlehydrate enthalten nidmlich im Molekiil
soviel Sauerstoff als zur vollstindigen Oxydation ihres Wasserstoffes
notig ist. So lautet z. B. fiir Stirke, deren Formel ein Vielfaches von
CgH,,0; ist, die Gleichung der vollstindigen Oxydation

C,H,,0,-}-60,=6C0, - 5H,0.

Es sind somit nur noch 6 Molekiile Sauerstoff erforderlich, um
auch den Kohlenstoff vollstéindig zu oxydieren, wobei 6 Molekiile Kohlen-
siure entstehen. Nach der Avogadroschen Regel nimmt eine gleiche
Zahl von Molekiilen bei gleichem Druck und gleicher Temperatur den-
selben Raum ein; es ist also das Volum der gebildeten Kohlensiure
gleich dem des verbrauchten Sauerstoffes oder der R. Q. =1.

Wiirde der R. Q. den Wert 0,7 oder einen nahe stehenden Wert
ergeben haben, so wiirde der Schlufl berechtigt sein, daf} ausschlieBlich
oder vorwiegend Fett verbrannt worden ist, denn der R. Q. der Fette
entspricht dieser Zahl. Liegt dagegen der Wert des R. Q. zwischen den
genannten Grenzen, so 146t sich eine Aussage iiber die Natur der zer-
setzten Stoffe nicht machen, weil es unzihlig viele Kombinationen von
Kohlehydrat, Fett und Eiweifl gibt, welche bei ihrer Zersetzung alle
dengelben R. Q. liefern.
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Wird aber gleichzeitig der ausgeschiedene Stickstoff bestimmt,
woraus sich die Menge des zersetzten Eiweill berechnen ldft, sowie die
Menge des Sauerstoffes, die zur vollstindigen Oxydation desselben
erforderlich ist und die der dabei auftretenden Kohlensiure, so kann
der verbleibende Rest der beiden Gase auf den Fett- und Kohlenhydrat-
stoffwechsel bezogen und der auf die beiden Stoffe entfallende Anteil
auf Grund des R. Q. nach einer Art Schwerpunktskonstruktion er-
mittelt werden. Unter dieser Voraussetzung gibt der R. Q. auch Aus-
kunft iiber die aus den beiden Stoffen freiwerdenden Warmemengen,
da der Liter verbrauchten Sauerstoffes bei Verbrennung von Fett einem
Wiarmewert von 4,686, bei Verbrennung von Kohlehydraten dem Wert
5,047 entspricht (vgl. Zuntz, 1906, Hoéhenklima, Berlin, S. 96).

Wie man sieht, bedarf der Respirationsversuch nur einiger Er-
ginzungen, um ihn zum vollstdndigen Stoffwechselversuch zu erweitern.
Diese Erginzungen entsprechen auch dem historischen Entwickelungs-
gang der Physiologie des Stoffwechsels, die aus Untersuchungen iiber
den Gaswechsel hervorgegangen ist. In einem spéteren Abschnitt wird
auf die einschligigen Methoden niher eingegangen werden.

Die Spirometrie.

Zur Messung der Gasmenge, die durch einen einzigen Atemzug
aufgenommen bezw. ausgestoBen wird, beniitzt man das Spirometer. Es
besteht aus einer auf Wasser schwimmenden Glocke, deren Gewicht teils
durch den Auftrieb, teils durch einen Schnurlauf mit Gegengewicht
aufgehoben ist. Ein durch das Wasser hindurchgefiihrtes und im
Innern der Glocke miindendes Rohr gestattet Luft in die Glocke ein-
zufithren oder aus ihr abzusaugen. Die in der Glocke enthaltenen
Luftmengen kénnen an einem Mafstab mit Zeiger abgelesen werden.

Nimmt man das duBlere Ende des Spirometerrohres in den Mund
und atmet bei geschlossener Nase gegen das Spirometer aus und ein, so
schwankt die Glocke auf und ab, indem die der gewchnlichen Atmung
entsprechenden Luftvolumina der Spirometerluft abwechselnd ent-
nommen und wieder zugefiigt werden. Die GroBe der Atemziige kann
an der Skala abgelesen, oder wenn das Spirometer mit einer Schreib-
vorrichtung versehen ist, an der Kurve abgelesen werden. Eine Be-
wegung der Glocke nach oben entspricht einer Exspiration oder, was
dasselbe ist, einem Hoherriicken des Zwerchfells, Bewegung der Glocke
nach unten der Inspiration.

Geht man zu tieferen Atemziigen iiber, so kann eine das gewthn-
liche Atemvolum weit iibersteigende Luftmenge in das Spirometer ex-
spiriert oder auch aus ihm aspiriert werden. Die gewohnliche Atmung
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findet also in einer Mittellage der Lunge statt. Die Luftmenge, die
von dieser Mittellage ausgehend ausgestoflen werden kann, heiit die
Vorratsluft, die bei moglichst tiefer Einatmung noch aufnehmbare
Ergidnzungsluft. Beide betragen rund je 2 1. Die gewohnliche At-
mung umfait nur etwa 0,5 1. Sie ist also recht klein im Verh&ltnis
zu den Luftmengen, die aufgenommen werden koénnen, wenn man von
der duBersten Exspirationsstellung ausgehend eine moglichst tiefe In-
spiration ausfiihrt. Dieses Luftvolumen von etwa 4 1 wird als Vital-
kapazitdt bezeichnet.

Ist die Lunge, soweit moglich, exspiratorisch entleert, so ist sie
noch immer lufthaltig, wie aus dem lauten Lungenschall beim Beklopfen
hervorgeht. Die noch vorhandene riickstéindige oder Restluft 148t
sich nach dem von Davy eingefiithrten Verfahren durch Mischung mit
einem bekannten Volum eines indifferenten fremden Gases bestimmen
aus der Abnahme der Konzentration dieses Gases. (Berenstein,
1891, A. g. P. 50, 363; Durig, 1903, Zb. f. P. 17, 258; Bohr, 1907,
D. Arch. f. kl. M. 88, 400). Die Menge der Restluft ergibt sich dabei,
zu etwa 1 1. Die groBite Luftmenge, welche die Lunge nach tiefster
Einatmung enthilt, die Totalkapazitdt, beziffert sich demnach auf
51. In der Mittellage ist ihr Luftgehalt, die Mittelkapazitét, etwa 3 1.

Die individuellen Schwankungen sind recht gro, namentlich
wenn man auch noch pathologische Abweichungen in Betracht zieht.
Physiologisch wichtig sind die Anderungen, welche die einzelnen Volumina
unter bestimmten Umstinden erleiden. Die Korperlage hat insofern
EinfluB als im Liegen sowohl die Vitalkapazitit wie die Mittelkapazitit
abnimmt. Erstere Anderung tritt sofort ein und hiingt wohl mit der
beim Liegen stattfindenden Erschwerung ausgiebiger Atembewegungen
zusammen. Die Anderung der Mittelkapazitit erfolgt dagegen all-
méhlich, vielleicht veranlaBt, wenn auch zeitlich nicht zusammenfallend,
mit dem Sinken des Gaswechsels im Liegen. Intensive Muskelarbeit ver-
groBert die Totalkapazitit und die Mittelkapazitdt, wihrend die Vital-
kapazitit konstant bleibt oder sogar abnehmen kann (Bohr a. a. O.;
Hasselbalch, 1908, ebenda 93, 64). Letzteres ist durch die Beschriin-
kung der Exspiration bedingt, die man auch ohne Apparate leicht an
sich konstatieren kann. Im ganzen geschieht also die Atmung bei An-
strengung, von ihrer Vertiefung abgesehen, bei einer groferen mittleren
Entfaltung der Lunge, d. h. unter VergréBerung der respiratorischen
Lungenoberfliche. Ahnlich geschieht die Atmung in sauerstoffarmer
Luft (Bohr a. a. 0.). Es liegen hier unwillkiirliche Modifikationen
der Atembewegung vor, die auf nervose Regulationen hindeuten.

Die Tiefe der Atemziige hat sehr groBien Einflul auf den Grad der
Ventilation oder der Lufterneuerung in der Lunge. Bei gewdhnlicher
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ruhiger Atmung und einer Mittelkapazitit von 3 1 stellt die inspira-
torisch aufgenommene Luftmenge von 0,5 1 nur etwa !/; des vorhandenen
Luftraumes dar. Beriicksichtigt man, dafl die Luftmenge von ungeféhr
140 cecm, welche die Luftwege (Nase, Rachen, Kehlkopt, Bronchien)
erfiillt fir den Gasaustausch nicht in Frage kommt, vielmehr von Er-
wiarmung und Befeuchtung abgesehen, unveréindert wieder ausgestoflen
wird, so dienen nur 360 ccm oder etwa !/;, zur Erneuerung. Wird da-
gegen die ganze Vitalkapazitit ausgeniitzt (wobei der schidliche Raum
vernachléssigt werden darf), so sind am Ende der Inspiration 5 I Luft
in der Lunge, wovon 4 neu aufgenommen sind.

Der Druck in der Lunge und in ihrer Umgebung.

Die Luftbewegungen bei der Ein- und Ausatmung werden ver-
anlaft durch Druckunterschiede zwischen Lungenraum und &uBlerer
Luft; bei der Einatmung herrscht Unterdruck, bei der Ausatmung
Uberdruck in der Lunge. Bei der inspiratorischen Entfaltung muf} die
Lunge, wie jede in Luft sich bewegende Fliche, einen Raum verdiinnter
Luft hinter sich lassen. Der Grad der Verdiinnung ist von der Geschwin-
digkeit der Bewegung abhingig, auflerdem von der Enge der Luftwege,
durch welche die Druckunterschiede sich ausgleichen. Alle Druckunter-
schiede verschwinden, sobald die Lunge in irgend einer Stellung ver-
harrt. Bei gewohnlicher ruhiger Atmung sind die Druckschwankungen
gering und betragen nur wenige mm Quecksilber. Werden Atembe-
wegungen bei stark verengten oder geschlossenen Luftwegen ausgefiihrt
(Pressen, Husten, Blasen, Saugen), so konnen Unterdriicke von !/,
Atmosphire und Uberdriicke von nahezu 14 Atmosphire erzeugt werden.

In dem von den Lungen nicht erfiillten Teile des Brustraumes
herrschen im allgemeinen dieselben Driicke wie im Innern der Lunge-
doch stets vermindert um einen Betrag, der von der Spannung des
Lungengewebes abhingt. Die Spannung ist am geringsten in der
duBersten Exspirationsstellung und wichst mit zunehmender Inspira-
tionsstellung. Der Zug oder der Saugdruck, den die Lunge auf ihre
Umgebung ausiibt, betrigt im ersten Falle etwa 5 mm Hg, in duBerster
Inspirationsstellung 30—385 mm. Bei ruhiger Inspiration ist der Saug-
druck oder, wie er gewohnlich genannt wird, der negative Druck wesent-
lich kleiner. :

Von den Organen der Brusthéhle werden namentlich das Herz
und die grofen Gefife, sowie der Ductus thoracicus von dieser Saug-
wirkung betroffen. Fiir den Blutstrom in den grofien Arterien ist sie
ohne praktische Bedeutung. In den Venen dagegen wird die Bewegung
des Blutes nach dem rechten Herzen durch die Saugwirkung der Lunge
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erheblich begiinstigt, insbesondere wihrend der Inspiration. Die bessere
Fiillung des rechten Herzens mufl dann schliefllich auch im linken sich
fithlbar machen, und die Betrachtung der Blutdruckkurve zeigt in der
Tat, daB namentlich bei seltenen Atemziigen und raschem Puls, ein
allméhliches Ansteigen des arteriellen Blutdruckes, wéihrend der In-
gpiration und ein entsprechendes Sinken wéhrend der Exspiration statt-
findet. Die inspiratorische Entfaltung der Lunge wirkt ferner begiin-
stigend auf den Durchtritt des Blutes durch die Lungengefifie, indem
sie dieselben erweitert (vgl. Tigerstedt, 1893, Physiol. des Kreislaufs,
Leipzig, S. 453). Hierdurch werden die vorstehend erwihnten respira-
torischen Schwankungen des Blutdrucks noch gesteigert. Die Tatsache
ist auch von Bedeutung fiir das Verstindnis der VergréBerung der
Mittelkapazitdt und iiberhaupt der stédrkeren Entfaltung der Lunge
bei der Anstrengung s. o.

Die Atembewegungen.

Die Anderungen in der Kapazitit des Brustraumes und damit der
Lungen geschehen durch Muskeln, welche nach ihrer Wirkung in Inspira-
tions- und Exspirationsmuskeln unterschieden werden. Ein Inspirations-
muskel, das Zwerchfell, bildet die untere Begrenzung des Brustraumes. Er
stellt ein gegen den Kopf konvexes Gewdlbe dar, auf dessen sehniger
Kuppel (Centrum tendineum) das Herz ruht. Bei schwachen Kontraktio-
nen des Zwerchfells nimmt nur die Kriimmung der vom Centrum tendi-
neum ausstrahlenden Muskelbiindel ab, wobei sich die Schenkel des Ge-
wolbes von der Wirbelsdule und den Rippen ablésen, denen sie in der
Ruhe in weitem Umfange anliegen. Dadurch entstehen an der unteren
Begrenzung der Brusthéhle keilfésrmige Réume, in welche die Lunge ein-
riickt. Bei starken Kontraktionen des Zwerchfells steigt aber auch
dessen Kuppel herab, wie bei der Durchleuchtung mit Rontgenstrahlen
beobachtet werden kann. Eine weitere Folge der Bewegung des Zwerch-
fells ist eine Verdrdngung der Baucheingeweide nach abwiérts und eine
Drucksteigerung im Abdomen. Bei starken Zusammenziehungen des
Zwerchfells findet ferner eine Einziehung der Rippenrinder statt.

Die Vergroerung des Brustraumes nach der sagittalen und trans-
versalen Richtung kann nur unter gegenseitiger Verlagerung der
knschernen und knorpeligen Teile des Brustkorbes stattfinden, wobei
diese Teile und die sie verbindenden Bénder Deformationen und Span-
nungen erfahren. Hierdurch, bei aufrechter Korperstellung auch durch
die Schwere, wird die Zuriickfithrung des Brustkorbes in die Exspira-
tionsstellung unterstiitzt.

Die Forméinderung des Brustkorbes bei der Inspiration besteht
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im wesentlichen aus einer Hebung der Rippen und des Brustbeins,
derart, daf die ersteren mit der Wirbelsiule weniger spitze Winkel ein-
schlieBen. Die Exkursionen konnen, infolge der geringen Beweglichkeit
der Wirbelrippengelenke, in Winkelgraden gemessen, nur gering sein;
dagegen sind die Bogenléingen, welche von den vorderen Enden, nament-
lich der langen Rippen, durchlaufen werden, gar nicht unbetrichtlich.

Denkt man sich bei aufrechter Kérperstellung eine Reihe von
Horizontalschnitten durch die Brusthohle gelegt, so werden dieselben,
bei der inspiratorischen Rippenhebung sdmtlich grofier und zwar nicht
nur im Tiefen-, sondern auch im Breitendurchmesser. Es hingt dies
damit zusammen, dal die vom Képfchen zum Hocker jeder Rippe
gezogene Drehungsachse nicht quer, sondern schrég gerichtet ist und

die Achsen zweier symmetrischer Rippen
aufeinander nahezu senkrecht stehen. Fig. 32
zeigt die Projektionen eines Rippenpaares
in Exspirations- und Inspirationsstellung
auf eine Horizontalebene.

Die Inspirationsbewegung der Rippen
wird bei gewohnlicher Atmung hervorge-
bracht durch die MM. scaleni, Serrati
posteriores superiores, sowie durch die Inter-

Fig. 32. Projektion eines costales externi. Bei angestrengter Einat-
Rippenpaares mnebst Verbin- mung treten auBerdem Muskeln in Titig-
dungsstiicken auf eine Hori- keit. di d Koof und Schultergiirtel
zontalebene. Die Exspirations- €1y, die von dem Kopl und schullergurte
stellung ist schwarz. nach dem Brustbein und Rippen ziehen,
wobei natiirlich die Feststellung ihrer Ur-

sprungsorte in bezug auf die Wirbelsiule vorausgesetzt werden muB.

Es ist oben ausgefiihrt worden, daB die Exspiration schon in
rein passiver Weise moglich ist. Treten dazu noch Exspirationsmus-
keln in Tétigkeit, so liegt ihre Wirkung darin, daB sie den Umfang und
die Geschwindigkeit der passiven Exspiration verindern, iiberhaupt
deren Ablauf in mannigfaltiger Weise modifizieren. Ob es rein passive
Exspirationen gibt, ist nicht sicher bekannt; bei Tieren scheinen die
MM. intercostales interni bei der Exspiration stets tétig zu sein (R. Fick,
A f. A 1897, 75; Bergendal und Bergmann, 1897, Sk. Arch. 7, 178).
DaB bei der Exspiration gegen Widerstinde, wie beim Sprechen, Schreien,
Singen, beim Blasen von Instrumenten usw. die Bauchmuskeln die
Exspiration sehr méchtig unterstiitzen kénnen, indem sie die Bauchein-
geweide und mit ihnen das Zwerchfell gegen die Brusthohle empor
treiben, lehrt die tégliche Erfahrung.

Die Wirkung der Interkostalmuskeln ergibt sich aus dem zum
Rippenkorper schriigen Verlauf der Fasern. Die auf zwei benachbarten
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Rippen wirkenden Krifte einer Faser sind gleich in ihrer Gré8e aber
ungleich in jhren Hebelarmen. Die Faser hat daher fiir die beiden Rippen
verschiedene Drehungsmomente. So ist z. B. das nach oben gerichtete
Drehungsmoment, welches eine Faser des Intercostalis externus auf
die untere Rippe eines Paares ausiibt, grofier als das nach unten gerichtete
ihres Ansatzes an der oberen Rippe. Entgegengesetzte Bewegungen der
beiden Rippen sind durch ihre Verbindung ausgeschlossen. Also kann
nur eine Bewegung der sternalen Enden nach oben folgen, wenn man
die Wirbelsiule festgestellt denkt.

Die Nerven der Atemmuskeln und das Atemzentrum.

Die an der Atmung beteiligten Muskeln erhalten ihre zentrifugalen
oder motorischen Nerven aus dem Hals- und Brustmark, einige der-
selben auch aus der Oblongata. So zeigt z. B. die Beobachtung des
Kehlkopfes an manchen Menschen eine im Rhythmus der Atmung
stattfindende abwechselnde Erweiterung und Verengerung der Glottis.
Da ein gelahmtes Stimmband diese Bewegungen nicht mehr ausfiihrt,
80 handelt es sich hier nicht um eine passive, sondern um eine aktive
Bewegung, d. h. um die Teilnahme des Nervus laryngeus inferior, eines
Astes des Vagus, an der Atmungsinnervation. Bei Atemnot treten Ge-
sichtsmuskeln in die rhythmische Atemtitigkeit ein, also Muskeln
aus dem Innervationsgebiet des N. facialis. Beim Kaninchen, dessen
Schnauze regelmiBig mitatmet, ist der N. facialis stets an der Atmung
beteiligt.

Es muBl demnach bei jeder In- bezw. Exspiration eine Reihe von
zentrifugalen Neuronen in Erregung geraten, die iiber eine betréchtliche
Lange des Riickenmarks verteilt sind, und diese Titigkeit muB eine
streng geregelte sein, so dafl die antagonistischen Muskeln sich nicht
gegenseitig stéren. Es entsteht somit die Frage, ob die fraglichen Er-
regungen in allen beteiligten Neuronen autochthon entstehen, oder ob
die Anregung von anderen Stellen ausgeht. Diese Frage 148t sich am
besten in der Weise entscheiden, daBl man die Ursprungsgebiete einzelnér
Nerven von den iibrigen abtrennt. Setzen sie dann ihre Tétigkeit noch
fort, so ist ihre selbstdndige Beteiligung erwiesen.

Fiihrt man diesen Versuch aus, so bemerkt man, dafl emne Durch-
trennung des Zentralnervensystems nur dann ohne Einflu auf die
Atmung bleibt, wenn der trennende Schnitt entweder iiber oder unter
der Ke.te von Nervenurspriingen bleibt, die fiir Innervation der Atem-
muskeln in Frage kommen. Schneidet man z. B. das verléngerte Mark
von der Briicke ab, so wird man als unmittelbare Folge wohl eine Un-
regelmiBigkeit der Atmung bemerken, in kurzer Zeit gleichen sich jedoch
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die Folgen des Eingriffs wieder aus, und die Atmung kehrt in voller
RegelmiBigkeit zuriick. Ebensowenig storen Schnitte durch das Lenden-
mark die Atmung. Sobald man aber den Schnitt in das Brustmark
verlegt, werden alle unterhalb des Schnittes entspringenden Nerven-
fasern ihre Atemtitigkeit einstellen und legt man den Schnitt hoher
hinauf, schlieBlich gar an die Grenze von Hals- und Kopfmark, so werden
auBer den durch die Hirnnerven innervierten Muskeln tiberhaupt keine
mehr an der Atemtitigkeit Anteil nehmen. Damit ist bewiesen, dafl
der Anstol zu den Atmungserregungen von dem Rautenhirn ausgeht.
Die fragliche Stelle muf} sogar ziemlich tief im Rautenhirn, nahe seiner
Verbindung mit dem Riickenmark liegen. Denn trennt man durch
einen Schnitt den Kern des N. facialis von dem des Vagus, so wird nur
die Atemtatigkeit des ersteren aufgehoben, wéhrend die des Vagus
und der iibrigen Nerven erhalten bleibt.

Offenbar muB es durch eine systematische Schnittfithrung gelingen,
die Lage dieses fiithrenden Organs, welches den Namen Atemzentrum
erhalten hat, genauer zu bestimmen, und derartige Versuche haben
gelehrt, daBl es in der Gegend der Kerne des N. vagus gelegen ist, daB
es aber nicht mit diesen identisch ist. Nach Gad und Marinescu
(A. f. P. 1893, 175) ist dasselbe in dem Gebiet der Formatio reticularis zu
suchen und besitzt zu beiden Seiten der Mittellinie eine nicht unbe-
trichtliche Ausdehnung. Da aus der Formatio reticularis zahlreiche
Bahnen in das Riickenmark hinabsteigen, so wiirde sich die regulatorische
Wirkung eines solchen Organs anatomisch verstehen lassen.

Durch die Zerstérung des Atemzentrums werden die Atembe-
wegungen dauernd aufgehoben; der Warmbliiter kann dann nur noch
durch kiinstliche Respiration am Leben erhalten werden. Wird dieselobe
unterbrochen, so treten Muskelkrimpfe, sog. Erstickungskrimpfe auf,
die den Anschein von Atembewegungen erwecken kénnen. Es ist daher
von manchen Forschern die Moglichkeit einer spinalen Regulation der
Atembewegungen offen gelassen worden. Doch wird man zugeben
miissen, dafl sichere Beweise hierfiir fehlen. Vgl. Porter, 1895, J. of P.
17, 455.

Die Erregungen, welche das Atemzentrum auf dem Wege zerebro-
fugaler Fasern der Seitenstringe nach den ventralen S&ulen der grauen
Substanz schickt, steigern den Tonus der dort befindlichen motorischen
Nervenzellen oder hemmen ihn (Reziproke Innervation der antago-
nistischen Muskelsysteme). Die Kontraktionen der Atemmuskeln sind
tetanischer Natur (Dittler, 1909, A. g. P. 130, 3).

Die rhythmische Tétigkeit des Atemzentrums ist in hohem Grade
abhéngig von den an seinem Orte herrschenden chemischen und physi-
kalischen Bedingungen. Erhohung der Temperatur macht die Atem-
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bewegungen héufiger und flacher, ein Zustand, der als Tachypnoe
bezeiehnet wird. Sehr empfindlich ist ferner das Atemzentrum fiir
Anderungen in der Zusammensetzung des Blutes, insbesondere fiir
solche der Kohlensdurespannung. Bei Untersuchung der Alveolar-
luft fand Haldane im Verein mit Priestley und Poulton (1905 und
1908, J. of P. 32, 225; 37, 390), dal bei ruhiger Atmung (Eupnoe) die
Kohlensiurespannung trotz wechselnder Versuchsbedingungen auf
einen Wert eingestellt bleibt, der fiir jede Versuchsperson annihernd
konstant, fiir verschiedene Personen in nicht unerheblichem MaBe
schwankend ist. Schon eine geringe Erhohung der Kohlenséurespannung
(um 0,29, einer Atmosphére) geniigt, um vertiefte Atmung (Dyspnoe)
herbeizufithren. Wird wihrend einiger Zeit die Atmung willkiirlich ver-
tieft, so sinkt die Kohlensdurespannung der Lungenluft und des Blutes
auf sehr niedrige Werte, was zur Folge hat, daB die Impulse zur Atmung
lingere Zeit vollig aufhoren (Apnoe). Sinken der Sauerstoffspannung
im Blute scheint auf das Atemzentrum nicht direkt zu wirken, sondern
durch einen abnormalen Ablauf des Stoffwechsels, dessen saure Produkte
die Spannung der Kohlenséure erhohen. In diesem Sinne sind wahr-
scheinlich auch die Erfahrungen von Geppert und Zuntz zu erkléren,
welche an arbeitenden Tieren Dyspnoe eintreten sahen, ohne dafl der
Gasgehalt des Blutes wesentlich verindert gefunden wurde. (1886,
1888, 1895, A. g. P. 38, 337; 42, 189; 62, 295.)

Der Angriffspunkt der Atemreize liegt im Atemzentrum selbst
und nicht in irgend einem peripheren Organ. Dafiir sprechen die Ver-
suche von Rosenthal (1865, A. f. P. 191), der das Rautenhirn mog-
lichst abgetrennt hat von den zuleitenden nervosen Bahnen, und die
von Fredericq (1887, Bull. acad. Belg., 3 XIII, 417; A. f. P., 1883,
Suppl. 51), der die Blutbeschaffenheit und die Temperatur nur im
Gehirn verinderte und hierdurch die Atmung in der erwarteten Weise
modifizieren konnte. (Man vgl. hierzu auch Stewart und Pike, 1907,
Am. J. of P. 19, 328).

Die automatische Tétigkeit des Atemzentrums, wird durch Er-
regung von Nerven vielfach umgestaltet. Jeder zentripetale Nerv ist
mehr oder weniger imstande auf die Atmung einzuwirken. Das Gehirn
kann die Atmung tiefgehend verdndern. Sprechen, Singen, Schreien,
Husten, Niesen, Schluchzen sind modifizierte Atembewegungen. Es
ist bekannt, daB sich der Rhythmus der Atembewegungen willkiirlich
vertiefen oder verflachen, beschleunigen oder verlangsamen, ja selbst
ganz aufheben 146t; letzteres indessen immer nur fur kurze Zeit.

Reizung zentripetaler Nerven fiihrt zu sehr verschiedenartigen
Stérungen der Atmung. Eine héufige Erscheinung sind voriibergehende
Atemstillstinde, so bei schmerzhaften Reizungen, bei kalten Uber-
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gieBungen, Eintauchen groBerer Korperflichen in Wasser u. a. m. Sehr
konstant und charakteristisch ist der Atemstillstand, der durch Reizung
der Nasenéste des Trigeminus herbeigefiihrt werden kann (Hering und
Kratschmer, 1870, Wiener Akad. Ber. 62, 147, Tappeiner, 1896,
A. e. P. 37, 325). Derselbe ist begleitet von Herzstillstand, wie bereits
S. 82 erwahnt wurde.

Besonders miéchtige Einfliisse werden vom N. vagus auf das Atem-
zentrum ausgeiibt. Durchschneidung oder besser Durchfrierung beider
Vagi (Gad, A. f. P. 1880, 1) macht die Atmung langsam und tief, gleich-
sam miihsam. Uberlebt ein Warmbliiter die doppelseitige Durchschnei-
dung, wie das neuerdings den Bemithungen Pawlows gelungen ist,
so stellen sich normale Atemfrequenzen selbst nach Monaten nicht
wieder her. (Katschkowsky, 1901, A. g. P. 84, 6).

Man faBt daher diese Anderung auf als bedingt durch den Aus-
fall zentripetaler Impulse, die bestiindig in der Vagusbahn nach dem
Atemzentrum gelangen. Die Annahme wird wahrscheinlich durch die
Ergebnisse der Vagusreizung, besonders aber durch die sogleich zu
erwihnenden regulierenden Funktionen des Vagus. Reizt man den
zentralen Stumpf eines durchschnittenen Vagus, so sind die Ergebnisse
sehr mannigfaltiz und schwer vorauszusagen. Doch tritt in vielen
Fiillen Beschleunigung der Atmung auf (vgl. Boruttau, 1895 u. 1897,
A.g. P. 61, 39; 65, 26). Viel wichtiger als die Erfolge kiinstlicher Reize
sind die von Hering und Breuer (1868, Wien. Ber. 58, 909) aufgedeckten
Funktionen des unversehrten Nerven. Sie fanden, daB kiinstliche
Entfaltung (Aufblasen) der Lunge sofort eine Exspirationsbewegung
mit langer Pause, Kollaps der Lunge dagegen exzessive Inspiration
hervorruft. Durchschneidung der Vagi hebt diese Reflexe vollig auf.
Alcock und Seemann (1905, A. g. P. 108, 426) beobachteten am
durchschnittenen Vagus Schwankungen des Demarkationsstromes, die
mit den Atembewegungen zeitlich zusammenfielen und zu im wesent-
lichen gleichem Ergebnis kam in letzter Zeit Einthoven (1908,
ebenda 124, 246). Es ist daher die Annahme gerechtfertigt, dall im
Vagus zwei Arten von Fasern vorhanden sind, von denen die eine durch
Lungendehnung, die andere durch Lungenkollaps erregt wird. Diese
Fasern verhindern unzweckméBige Exkursionen der Atembewegungen.

Verdnderte Atembewegungen sind die Reflexe, welche von ge-
wissen Stellen der Schleimhaut der Luftwege ausgelost werden konnen.
Bei leichter mechanischer Reizung der Nasenschleimhaut erfolgt Niesen,
bei Reizung des Kehlkopfes oder tieferer Teile Husten. Beide sind
Abwehrvorrichtungen gegen das Eindringen von Fremdkoérpern.
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Zu den Schutzvorrichtungen der Lunge gehoren die Einrichtungen
zur Vorwarmung und Befeuchtung der Luft, die einerseits in
einer reichlichen Blutzufuhr zu den Scheimh#uten der Atmungswege
und andererseits in einer fortwihrenden Absonderung von Schleim be-
stehen. Auf diese Weise wird es erklirlich, daB die Luft schon nahezu
auf Korpertemperatur erwirmt und mit Wasser fast gesdttigt in die
Luftrohre gelangt, wodurch die Gefahr einer Austrocknung der zarten
Teile des Lungengewebes selbst bei tiefster und raschester Atmung ver-
mieden ist. DaBl Korperwdrme und Wassersittigung der Luft sehr
bald erreicht werden, ergibt sich aus Versuchen, in denen Luft durch
die eine Nasendffnung ein- und durch die andere wieder ausgesogen
wird. Nach dieser Passage durch beide Nasenhohlen erscheint die Luft
auf iiber 30° erwiirmt und nahezu gesdttigt mit Wasserdampf wieder
(R. Kayser, 1887, A. g. P. 41, 127).

Eine weitere Eigentiimlichkeit der Luftwege in den Lungen ist
ihr Reichtum an glatten Muskelzellen, die unter der Herrschaft des
N. vagus stehen. Ihre Bedeutung ist noch dunkel (vgl. Einthoven,
1892, A. g. P. 51, 367; Brodie und Dixon, 1903, J. of P. 19, 97).

Endlich ist hier zu erwdhnen der Transport des in den Luftwegen
gebildeten Schleimes und- der auf ihn niederfallenden Staubteilchen
durch die Flimmerbewegung der Epithelien. Dieselbe beférdert den
Inhalt der Luftwege aus der Lunge gegen den Kehlkopf, aus der Nasen-
hohle gegen den Schlund.

Eine andere Form des Transportes findet statt, wenn feste Teilchen
so tief in die Lunge geraten, dal} sie die untere Grenze des Flimmer-
epithels iiberschreiten. Solche Korper werden, wenn transportabel,
durch die LymphgefiBe aufgenommen, wobei voraussichtlich die Lymph-
zellen eine Rolle spielen. Auf diesem Wege gelangen sie schlieflich
in die Lymphdriisen der Lungenwurzel, wo sie sich, wenn in groéBerer
Menge vorhanden, schon durch die eigentiimliche Farbung dieser Driisen
verraten (vgl. die sog. Kohlen-, Eisen-, Steinlungen etec.).



Sechster Teil.

Verdauung.

Das Kauen, Einspeicheln und Schlucken.

Der Respirationsversuch, der sich auf die Untersuchung der Gase
des Stoffwechsels beschrinkt, kann natiirlich nichts aussagen iiber die
Produkte, welche die Briicke schlagen zwischen den Bestandteilen der
Zellen auf der einen Seite, der Kohlensiure und dem Wasser auf der
anderen Seite. Ebensowenig erfihrt man aus ihm etwas {iiber die
Zwischenstufen, die beim Aufbau der Zellbestandteile aus den Sub-
stanzen der Sifte des Korpers durchlaufen werden miissen. Die che-
mische Untersuchung des Blutes und der Lymphe auf solche Zwischen-
produkte hat bisher nur eine spérliche Ausbeute ergeben.

Dagegen hat die Untersuchung der Verdauungsvorgéinge eine
groBe Zahl hochst wichtiger Einblicke gewdhrt. Es unterliegt keinem
Zweifel, daB sich bei der Verdauung und der sich daran schlieBenden
Aufnahme der Nahrungsstoffe in die Koérpersifte viele der Vorgéinge
in groBem MaBstabe wiederholen, die sich im kleinen bei dem Stoff-
wechsel der einzelnen Zellen abspielen. Anderseits besitzt aber auch
der Verdauungsapparat eine Reihe von Einrichtungen, die dem Massen-
betrieb seiner chemischen Aufgaben angepafit sind und fiir welche sich
in dem Stoffwechsel kein Analogon nachweisen laf3t.

Die Verdauung beginnt mit der Einfithrung der Nahrung in den
Mund, die bei Fliissigkeiten durch Saugen oder Trinken, gegebenenfalls
durch EingieBen, bei fester Nahrung durch Einfithren mit der Hand
oder mit EBwerkzeugen geschieht.

Im ersten Lebensjahr ist der Mensch auf fliissige Kost angewiesen,
die er durch Saugen gewinnt. Die Lippen und zahnlosen Kieferrinder
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umschlieBen die miitterliche Brustwarze und durch die Bewegung der
Zunge, bei welcher sie nach Art eines Spritzenstempels zuriickgezogen
und zugleich 1offelartig ausgehohlt wird, entsteht Raum fiir die einstro-
mende Milch. Die treibende Kraft ist gegeben durch die Druckdifferenz
zwischen Brustdriise und Mundhohle. Wihrend des Saugens geht die
Atmung durch die Nase ungestort fort; sie wird nur fiir die Dauer des
Schluckaktes unterbrochen.

Beim Trinken findet eine andere Form des Saugens, das sog.
Schliirfen statt. Hierbei ist die Nase durch das Gaumensegel ge-
schlossen, die Lippen tauchen unter den Fliissigkeitsspiegel und durch
eine kurze Inspirationsbewegung wird die Mundhohle gefiillt. Es folgt
Abschlul der Mundhohle nach vorne und Schlucken.

Das Kauen. Feste Nahrung unterliegt zuniichst einem Zer-
kleinerungsprozel durch die Zéhne, die je nach ihrer Form und dem
Zusammenwirken der beiden Zahnreihen bald zerschneidend nach Art
von Zangen oder Scheren, bald mahlend, wirken. Krstere Art der Zer-
kleinerung ist charakteristisch fiir den Fleischfresser. Sie prigt sich
aus nicht nur in der Form und Stellung der Zahne, sondern auch in der
Beschaffenheit der Kiefergelenke, die sich der Gestalt reiner Scharnier-
gelenke ndhern. Im Gegensatz dazu ist das Gebil des Pflanzenfressers
ein vorwiegend mahlendes, die Zahne haben breite aufeinander schlei-
fende Flichen und die Kiefergelenke gestatten nicht nur Drehungen,
sondern auch Parallelverschiebungen. Beim Menschen stehen Gebifl
und Form des Kiefergelenks ungefdhr in der Mitte zwischen den ge-
nannten beiden Extremen.

Die Bewegung der Kiefer erfolgt durch die Kaumuskeln, doch
spielen bei dem Kaugeschiaft auch die Muskeln der Zunge, der Lippen
und Wangen eine wichtige Rolle, da sie die zu zerkleinernden Substanzen
zwischen die Zahne schieben. Von den Kaumuskeln haben der Masseter
und der innere Fligelmuskel, sowie die vorderen Faserurspriinge des
Temporalis eine mehr oder weniger rein anziehende Wirkung. Der
dubere Fligelmuskel zieht dagegen seinen Kieferast nach innen und
vorne, die hinteren Fasern des Temporalis ziehen nach rickwirts. Die
an dem Kaugeschéft beteiligten zentrifugalen Nerven sind der Trige-
minus, Fazialis und Hypoglossus.

Bei geschlossenem Munde stehen die Schleimhautflichen der Lippen,
Wangen und Kiefer, des Gaumens und der Zunge unter sich und mit den
Zahnreihen in Berithrung, so daB nur ein mit Speichel erfiillter Raum
zwischen ihnen bleibt. Diese kapillare Fliissigkeitsschicht ist imstande
bei aufrechter Haltung des Kopfes den Unterkiefer zu tragen, so dal}
hierzu eine Tatigkeit der Kaumuskeln nicht erforderlich ist.

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 9
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Die Speichelabsonderung.

Wiahrend des Kauens wird die Nahrung durchtrinkt mit dem
Speichel, einer Absonderung der zahlreichen Driisen, die sich in die
Mundhéhle 6ffnen. Der Speichel ist die wisserigste, d. h. stoffarmste
Abscheidung des Korpers. Er enthilt 0,5 bis 1,0"/o Trockensubstanz,
von welcher ungefihr die Hilfte aus organischen Bestandteilen, die
andere Hilfte aus Salzen besteht. Trotz der geringen Konzentration
ist der gemischte Mundspeichel weit weniger beweglich als reines Wasser;
er nimmt leicht eine klumpige, fadenziehende Beschaffenheit an, die
sich beim Eindicken zur Klebrigkeit steigert. Diese HEigenschaften

verdankt der Speichel seinem
Gehalt an Muzin oder Schleim-
stoff, einem Eiweillkorper saurer
Natur, der mit Alkalien in Was-
ser losliche oder doch stark quel-
lende, beim Erhitzen nicht ko-
agulierende Salze bildet. Ferner
enthélt der Speichel stets kleine
Mengen von koagulierbarem Ei-
weill, an Salzen neben Chlor-
natrium hauptséchlich die Kar-
bonate des Natriums und Kal-
ziums. In Beriihrung mit der
Luft, wobei Kohlensidure abdun-
stet, pflegt der Speichel neutrales
Kalziumkarbonat (Zahnstein)

Fig}{ %?{ertz%‘tfdﬂu;lg ((1163 Seé’i)'ﬁflrr{ %rﬁsen ausfallen zu lassen.
((;)curflitierte FE;Ide;r)urilibererdi: Slﬁgrfll.;sﬁg Untersucht man dle_ Ab-
der menschlichen Zunge. Nach Oppel, sonderung einzelner Speichel-
Lehrbuch 1900, IIT, Taf. II. Fig. 19. driisen, was natiirlich nur an
den groflen Driisen mit sondier-
barem Ausfithrungsgang geschehen kann, so findet man sie nicht iiber-
einstimmend. Es gibt Driisen mit schleimigem, andere mit diinnfliissigem
eiweiBhaltigem sog. serésem Sekret und endlich solche mit gemischtem
Sekret. Die Unterschiede sind auch bei der mikroskopischen Unter-
suchung der Driisen aus der Bauart zu erkennen. Die Schleimdriisen be-
sitzen ein sezernierendes Epithel aus grofen durchsichtigen Zellen mit
kleinen Kernen, die ganz an die Peripherie des Lappchens oder Réhrchens
gedriingt sind, wihrend in den serésen oder EiweiBdriisen das Protoplasma
stark gekornt und daher wenig durchsichtig ist. AuBerdem sind die
Lumina der Schleimdriisen weit, die der EiweiBdriisen sehr eng. Uber
den Bau der Schaltstiicke, Sekretrshren und Ausfiihrungsginge, der
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ebenfalls Unterschiede zeigt, vgl. man Stéhr, 1909, Lehrb. d. Histo-
logie, 13. Aufl.,, S. 219 und Metzner, 1907, Handb. d. Phys. II, 993.

Von den groBen Speicheldriisen ist die Parotis des Menschen und
die fast aller Saugetiere eine rein serdse Driise. Submaxillaris und
Sublingualis sind beim Menschen gemischte Driisen; bei den Karni-
voren sind sie vorwiegend schleimig, bei den Nagern serds (Langley,
1898, Textb. I, 478). Die Verteilung der kleineren Driisen ist von Oppel
untersucht worden (Lehrb. der vergl. mikr. Anat. 1900, III, 486). Die
Driisen des Gaumens und der Zungenwurzel (d. h. im Anfangsteil des
Schluckweges) sind Schleimdriisen; die serésen Driisen sind auf die
Umgebung der wichtigeren Geschmacksorgane am Grunde und an den
Réndern der Zunge beschrinkt; vgl. Fig. 33 auf S. 130.

Die Speicheldriisen bediirfen zur Absonderung der Anregung von
seiten ihrer Nerven. Jede Driise erhélt zerebrospinale und sympathische
Sekretionsnerven. Die Hirnnerven fiir die Unterkiefer- und die Ohr-
speicheldriisen stammen, soweit bekannt aus dem Fazialis und Glosso-
pharyngeus, treten durch Vermittlung der Chorda tympani und des
Nervus tympanicus bezw. des petrosus superf. minor in die Bahn des
Trigeminus iiber und erreichen, dessen Aste (Lingualis, Auriculotempo-
ralis) ein Stiick weit begleitend, schlieBlich die Driisen. Die sym-
pathischen Sekretionsnerven setzen sich aus einem pri- und einem post-
gangliondren Abschnitt zusammen. Die pragangliondren Fasern ver-
laufen im Halssympathikus und endigen im oberen Halsganglion.
Von dort ziehen die postganglionidren Fasern mit den Arterien zu den
Driisen (Langley, 1898, Textb. I, 483).

Die Reizung der zerebrospinalen Nerven ist stets wirksamer,
was die Menge des Speichels betrifft, als die der sympathischen Fasern.
Dagegen ist der sympathische Speichel konzentrierter, namentlich
an organischen Bestandteilen (der Sympathikusspeichel der Katze macht
hierin eine Ausnahme). Die Absonderung beginnt mit kurzer Latenz-
zeit und iiberdauert einige Zeit die Reizung. Dies ist begreiflich, da
die Austreibung des Speichels durch die engen Génge mit sehr groBer
Reibung stattfindet und die Druckunterschiede sich nur langsam aus-
gleichen konnen. Bei lingerer Reizung 1a8t die Absonderung wahrend
derselben erheblich nach und kann namentlich bei Sympythikusreizung
ganz versiegen. Am besten wirken daher periodische, durch Pausen
getrennte Reizungen. Bei richtig geleiteter Reizung lassen sich sehr
groBe Speichelmengen aus den Driisen gewinnen. Die menschliche
Speichelbildung wird zu 1—1,5 1 im Tag geschatzt.

Die Absonderung des Speichels geschieht unter hohem Druck.
Der Wert desselben kann anndhernd gemessen werden, wenn man den
Speichelgang einer Driise durch ein Manometer verschliet und dann
durch Reizung des Nerven die Sekretion einleitet. Man gelangt so leicht

g%
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auf Werte von 15 cm Hg und dariiber. Ein weiteres Steigen des Mano-
meters wird dadurch vereitelt, dafl fiir diese Driicke die Driise nicht
mehr dicht ist. Die Absonderung geht aber weiter zum Beweise, da3
der Absonderungsdruck noch héher sein mufl. Da der Druck in den
Kapillaren der Driise im hochsten Falle auf 50 mm Hg anzuschlagen ist,
so ist der Absonderungsdruck mindestens dreimal grofer.

Die Absonderung des Speichels stellt somit eine Arbeitsleistung der
Driise dar, was auch aus der Beschaffenheit des Sekretes hervorgeht, das
nach seiner Zusammensetzung wie nach seiner Konzentration ganz ver-
schieden ist von dem Blutplasma. Weitere Zeichen der Driisentétig-
keit sind die morphologischen Verinderungen in den Zellen (vgl.
Metzner, Handb. 1907, IT, 899), die elektrischen Spannungen zwischen
Oberfliche und Hilus der Driise, die wahrend der Tétigkeit auftreten,
teils als Verstdrkung der Spannung im Ruhezustand, teils als Um-
kehrung derselben (Sympathikusreizung). Vgl. Bayliss und Bradford,
1887, J.of P. 8, 86. Die von C. Ludwig beobachtete Warmeentwickelung
in der tdtigen Speicheldriise konnte von Bayliss und Brad Hill
nicht bestatigt werden (1894, J. of P. 16, 351).

Die Driisennerven verdndern auch den Blutstrom durch die
Driise. Durch Reizung der Chorda werden die Blutgefile der Sub-
maxillardriise erweitert, die Volumgeschwindigkeit des Blutes nimmt
auf das Mehrfache zu und das Blut tritt hellrot und pulsierend aus der
Vene (Cl. Bernard, 1858, Compt. rend.). Gleichzeitig ist der Gas-
wechsel in der Driise auf das Drei- bis Vierfache gesteigert, wihrend das
Blut durch die Wasserabgabe an Speichel und Lymphe sich an Hédmo-
globin so anreichert, dall der prozentische Sauerstoffgehalt des Venen-
blutes gleich oder grofler sein kann wie im arteriellen (Barcroft, 1900
und 1902, J. of P. 25, 479; 27, 31). Da nach Vergiftung mit Atropin
die Gefiflerweiterung bestehen bleibt, die Absonderung aber aufhort,
schlieBt man auf das Vorhandensein getrennter Nervenfasern fiir die
beiden Funktionen. Die Fasern des Sympathikus verengen die Gefille
der Driisen und setzen die Blutgeschwindigkeit auf ein Minimum herab.

Es liegt nahe die Verschiedenheit des Chorda- und Sympathikus-
speichels auf Rechnung der geéinderten Zirkulation zu setzen. Dagegen
ist R. Heidenhain (1883, Handb. 5, I, 55) in seinen eingehenden Unter-
suchungen zu der Vorstellung gefiihrt worden, daB in allen Driisen-
nerven sowohl trophische wie sekretorische Fasern vorhanden sind, jedoch
i ungleicher Verteilung. Von den trophischen Fasern wiirde die Bil-
dung der organischen Bestandteile des Speichels, von den sekretorischen
die Flissigkeitsabsonderung abhéingen. Die Frage kann noch nicht als
entschieden gelten.

Die vivisektorischen Versuche erhalten sehr wichtige Ergéinzungen
durch Beobachtungen an Tieren mit permanenten Speichelfisteln.
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Letztere haben den groBlen Vorzug, daB das Befinden des Tieres durch
die Fistel in keiner Weise gestort ist. Die Sekretion ist ein reflektorischer
Vorgang, der aber durch psychische Einfliisse wie jeder Reflex begiin-
stigt oder gehemmt werden kann. Zur Auslosung des Reflexes sind
die zentripetalen Nerven der Mundhohle am wirksamsten, vor allem
die Geschmacksnerven. Die Art der Reizung ist von Einflul auf die
Menge und Art des abgesonderten Speichels. Auf efibare Stoffe ergiel3t
sich ein schleimreicher Speichel in um so groBerer Menge, je fester und
trockener sie sind. Fine Ausnahme hierin macht die Milch, welche
eine besondere schleimreiche Absonderung auslést. Dem Tiere wider-
strebende Stoffe regen die Absonderung eines diinnfliissigen Speichels
an, Indifferente Stoffe wie Wasser, physiologische Kochsalzlésung,
im Speichel unldsliche Steine regen keine Absonderung an (Pawlow,
1907, Handb. II, 670).

Die physiologische Bedeutung des Speichels ist eine vielseitige.
Durch den Schleim wirkt er als Schmiermittel fiir die Bewegung der
Nahrung im Munde, fiir das Einschieben derselben zwischen die Zéhne und
fir den Schluckakt. Bei trockenem Munde (z. B. bei sommerlichen
Wanderungen) kann Kauen und Schlucken nahezu unmdéglich werden.
Fiir losliche feste Stoffe wirkt er als Losungsmittel, fiir konzentrierte
Losungen als Verdiinnungsmittel. Er dient als Wasch- und Verdiin-
nungsmittel fiir die Mundhohle beim Einbringen schlecht schmeckender
Stotfe in die Mundhéhle. Bei Tieren dient er vielfach auch als Wasch-
Reinigungsmittel fiir die uBere Haut, den Pelz, fir Wunden. Uber
den Schutz, den der Schleim den Schleimh#uten gewéhrt gegen chemische,
thermische und mechanische Insulte, liegen Versuche vor von Pawlow
und dessen Schiilern (Die Arbeit der Verdauungsdriisen, Wiesb., 1898,
S. 38 und 1907, Handb. II, 673) und von Zweig (1907, Arch. f. Ver-
dauungskrankh. 12, 364).

Das diastatische Ferment des Speichels.

Der Speichel hat aufler seiner Eigenschaft als Losungsmittel
noch eine besondere chemische Wirkung auf gewisse zusammengesetzte
Kohlenhydrate, vor allem auf die pflanzliche Stérke und das tierische
Glykogen. Die Wirkung auf rohe Stirke ist gering, d. h. sehr lang-
sam, auf gekochte dagegen sehr rasch. Verwendet man einen diinnen
Starkekleister, so tritt auf Zusatz von Speichel schon nach wenigen
Minuten eine Aufhellung der tritben Fliissigkeit ein. Gleichzeitig 148t
sich die Anwesenheit von Zucker durch die Reduktionsprobe nach-
weisen, z. B. durch Ausfillung von rotem Kupferoxydul aus der kochenden
alkalischen Losung eines Kuprisalzes (Trommersche Probe, Fehling-
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sche Probe). Die Methode ist auch zur quantitativen Bestimmung
des gebildeten Zuckers geeignet.

Der gebildete Zucker ist Maltose, ein Disaccharid von der empiri-
schen Formel C,H,0,, wihrend dem Ausgangsprodukt, der Stiirke,
die Zusammensetzung x (CgH,(O,) zukommt. Da nach Lintner und
Diill die Stérke (losliche Stirke) das Molekulargewicht 17750 besitzt
(1893, B. D. C. G. 26, 2544), so berechnet sich der Faktor x zu 108. Es
handelt sich also jedenfalls um eine bedeutende Verkleinerung und
Aufspaltung des groBen Starkemolekiils. Die Zwischenprodukte des
Prozesses, die als Dextrine bezeichnet werden, sind nicht genauer bekannt.
Uber die Bildung von Maltose geht die spaltende Wirkung kaum hinaus.
Hierdurch unterscheidet sich die Speichelwirkung von der sonst #hnlich
verlaufenden Spaltung der Stérke durch Kochen mit verdiinnten Séuren
oder bei Einwirkung gespannter Wasserdimpfe. In allen diesen Fillen
handelt es sich um Aufteilungen des Molekiils unter Aufnahme der
Elemente des Wassers: Hydrolytische Spaltung.

Die Wirkung des Speichels auf Stédrke ist in hohem Mafle von der
Temperatur und von der Reaktion der Losung abhingig. Zwischen O
und 40° nimmt die Wirkung, ungefdhr entsprechend dem Gesetz fiir die
chemische Reaktionsgeschwindigkeit zu, bei noch héheren Tempera-
turen dagegen wieder ab, um, je nach dem Salzgehalt der Lésung, bei
60 bis 70° zu verschwinden. Der wirksame Bestandteil des Speichels
ist dann zerstért, denn beim Abkiihlen tritt die Wirkung nicht wieder
ein. Die giinstigste Reaktion ist die neutrale oder schwach saure, die
giinstigste Sdure Kohlensdure (Schierbeck, 1891, Skand. Arch. 3, 364).
Stiarkere Sduren beeintrichtigen die Wirkung, saurer Magensaft ver-
nichtet sie (Biernacki, 1891, Z. f. B. 28, 49). Wenn trotzdem die ver-
zuckernde Wirkung des Speichels auf die Stiirke der Nahrung sich
hauptsichlich im Magen entfaltet, so liegt das nur daran, dal die Durch-
dringung des Mageninhaltes mit Séure sehr langsam fortschreitet (s. S. 143)
Hemmend auf die Speichelwirkung ist auch die Anhéufung der Spalt-
produkte; sie ist daher verlangsamt in zuckerreicher Losung (J. Cohn-
heim, 1863, A. p. A. 28, 241). Unter giinstigen Umstédnden wird von
1 com Speichel 1 g Stidrke bis zum Verschwinden der Jodreaktion um-
gewandelt (Kii, 1899, Zb. f. P. 13, 91).

Auf Grund aller dieser Beobachtungen mufl angenommen werden,
daB im Speichel ein Stoff vorhanden ist, der unter geeigneten Bedingungen
auf Stérke und ihr nahestehende Kohlenhydrate eine spaltende Wirkung
ausiibt ohne selbst in das Reaktionsprodukt einzugehen. Es kann wohl
nicht bezweifelt werden, dafl er an irgendeiner der Stufen, in-denen
die Reaktion verlduft, selbst beteiligt ist, er mufl aber schlieflich unver-
andert aus der Reaktion wieder hervorgehen, dhnlich wie bei der fabrik-
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maBigen Darstellung des Athyldthers aus Alkohol und Schwefelsiure
letztere immer wieder regeneriert wird. Alle diese Eigenschaften stellen
den unbekannten Stoff, der mit den Namen Ptyalin, Speicheldiastase,
Amylase bezeichnet wird, in eine Reihe mit den im pflanzlichen und
tierischen Haushalt {iberaus verbreiteten und wichtigen Fermenten
oder Enzymen. Die chemische Natur des Ptyalins ist so wenig bekannt,
wie die der anderen Fermente; die Identifizierung ist nur durch die
Wirkung auf die Kohlehydrate moglich. Das Haupthindernis fiir die
Reindarstellung ist neben der Veréinderlichkeit die Neigung der Fermente
sich anderen Stoffen, gelosten und ungeldsten anzuhéingen, und mit ihnen
auszufallen.

Das Schlucken.

Die gekaute und vom Speichel durchfeuchtete Nahrung wird
durch die Muskeln der Zunge, der Wangen und Lippen zum Bissen ge-
ballt und durch die Schluckbewegung in den Magen beférdert. An diesem
Transport ist eine grofe Zahl von Muskeln mit genau geregelter Auf-
einanderfolge und Kraft beteiligt; das richtige Zusammenwirken wird
durch einen nervosen Mechanismus besorgt, der in dem unteren Teile
des verlingerten Markes, in der Nahe des Atemzentrums gelegen ist.
Die Auslosung der Bewegung kann willkiirlich geschehen, sie verlduft
aber dann als Reflex unabhingig vom Willen, wiewohl immer noch modi-
fizierbar durch die ins Gehirn eindringenden zentripetalen Erregungen.

Der Schluckakt zerfillt in einen unvermeidlichen Teil, der einmal
in Gang gesetzt, zwangsmiBig abléuft und in einen zweiten bedingten
Teil, der modifizierbar ist oder auch ganz ausfallen kann. Erstere ist die
bukkopharyngeale Periode, letztere die ¢sophageale (Kindermann,
Onderzoekingen, herausg. von Zwaardemaker, Utrecht 1903, 4, 241).
In der ersteren unterscheidet Kindermann wieder eine vorbereitende,
eine Austreibungs- und eine Riickkehrzeit. In der Vorbereitungszeit
wird der Bissen, oder wenn es sich um Fliissigkeiten handelt, der Schluck
aus der Mundhohle nach riickwérts geschoben, womit gleichzeitig der
feste Abschlufl der Mundhéhle nach vorne und des Rachens nach oben
einhergeht. An der Hebung des Mundbodens und dem Anpressen der
Zunge an den Gaumen ist hauptséichlich der M. mylohyoideus beteiligt,
wihrend der AbschluB des Rachens gegen die Nasenhohle durch die
Muskeln des weichen Gaumens und die Konstriktoren des Rachens be-
sorgt wird.

In der Austreibungszeit wird durch eine kréftige nach abwérts
gerichtete Bewegung des Zungengrundes (M. hyoglossus) der Inhalt
des Rachens unter Druck gesetzt und rasch in den untersten Teil der
Speiserchre beférdert. Diesem Akte geht unmittelbar voraus eine
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kurze Inspirationsbewegung, wodurch die im obersten Teil der Speise-
rohre befindliche Luft eingesogen bezw. verdinnt wird. Nun folgt
SchluB und Hebung des Kehlkopfes und Uberdachung desselben durch
die ganz nach hinten bis an die Pharynxwand zuriickgedréingte Zungen-
wurzel, welche sodann die der Austreibungszeit eigentiimliche Stof-
bewegung ausfithrt. Die weitgehende Verlagerung und Deformation
des Kehlkopfes, die Rolle des Kehldeckels beim Schlusse der Glottis
und das Andréngen der Zunge an die hintere Rachenwand lassen sich
sehr gut verfolgen an den Rontgenbildern, die Eykman von den
verschiedenen Phasen des Schluckaktes mittelst des Repetitionsver-
fahrens aufgenommen hat (1903, A. g. P. 99, 513, Taf. 8).

Die osophageale Bewegungsphase ist, wie erwahnt, einigermaBen
variabel, sowohl nach ihrer Dauer wie nach ihrer Intensitit; bei wieder-
holtem Schlucken fillt sie ganz fort. Sie hinkt der Bewegung der Nah-
rung in der Regel nach, da in der Austreibungszeit nicht nur Fliissig-
keiten, sondern auch alle gut gekauten festen Speisen durch den Stof}
der Zunge sofort bis in den untersten Teil der Speisershre bezw. in den
Magen beférdert werden, wo sie in weniger als einer Sekunde nach Beginn
des Schluckaktes anlangen. Die Kontraktionswelle der Speiseréhre
die im Verlaufe mehrerer Sekunden die Speiserohre durchlduft, kann
daher nur fiir den Transport groBerer und wenig gekauter Bissen in
Frage kommen, nach Kindermann aber aullerdem fiir die Wegschaffung
der von den Speisen im Osophagus zuriickgelassenen Luftblasen. Die
Fortleitung der Kontraktion in der Speiserchre geschieht in den unteren
Abschnitten langsamer als oben, was mit dem zunehmenden Reichtum
an glatten Muskelzellen zusammenhéingt.

Aus der Beschreibung der Schluckbewegung geht hervor, daf3
eine sehr grofle Zahl von Muskeln an ihr beteiligt sind, die aus dem 5.,
7., 9. und 10. Hirnnerven die erregenden Fasern erhalten. Die Koordina-
tion der Erregungen geht, wie bereits erwdhnt, von dem verlingerten
Marke aus, welches auch die Aufeinanderfolge der Bewegungen regelt.
Die Peristaltik der Schluckbewegung, wenn man von einer solchen
sprechen will, beruht also nicht auf einer Fortleitung der Erregung von
Muskel zu Muskel, sondern auf einer nervosen Erregungsfolge (Mosso,
Moleschott Unters. 1876, 11, 331; Kronecker und Meltzer, Arch.
f. P. 1883, Suppl., 328). Durchschneidung des Osophagus hebt somit die
Kontraktion im distalen Abschnitt nicht auf. Neben Erregungen kom-
men auch Hemmungen vor. Die Auslésung des Reflexes geht von ge-
wissen, von Tier zu Tier verschiedenen Stellen aus (Kahn, A. f. P.
1903, Suppl., 386). Vom Menschen sind diese ,,Schluckstellen noch
nicht genauer bekannt.
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Die Magenverdauung.

Die geschlukte Nahrung verweilt je nach Art und Menge verschieden
lange Zeit im Magen. Die Dauer des Aufenthaltes ist auch davon abhéngig,
ob sie in den leeren oder gefiillten Magen gelangt. Im letzteren Falle
wird die Verdauungszeit verlingert. Fliissigkeiten, die in den leeren
Magen aufgenommen werden, treten sehr rasch in den Darm iiber,
besonders wenn sie auf Korpertemperatur erwédrmt sind. Feste Nahrung
bleibt durch mehrere Stunden im Magen liegen und erleidet durch den
abgesonderten Magensaft eingreifende Verdnderungen.

Menschlicher Magensaft wird durch Aushebern des Magens mit
der Schlundsonde gewonnen. Da der niichterne Magen leer ist und
seine Schleimhautflichen, nur durch eine diinne, neutral reagierende
Schleimhaut getrennt, sich gegenseitig beriihren, so mufl der Aushebe-
rung ein Probefriihstiick oder eine Probemahlzeit vorhergehen (O. Cohn-
heim, 1907, Handb. II, 546), durch welche die Absonderung des Saftes
angeregt wird.

Bei Tieren kann der Magensaft aus Fisteln gewonnen werden.
Die Verunreinigung desselben durch Speichel und durch Speiseteile
ist aber nur dann vermieden, wenn neben der Magenfistel auch noch eine
Osophagusfistel angelegt wird, durch welche die geschluckte Nahrung samt
dem Speichel wieder nach auBlen gelangt (Pawlow, A. f. P. 1895, 53).
Ein anderes Verfahren besteht darin, daf ein Teil des Magens isoliert und
zu einem Blindsack umgestaltet, nach auBen abgeleitet wird. Dieses
von Heidenhain zuerst erfolgreich durchgefithrte Verfahren (1878
und 1879 A. g. P. 18, 169, 19, 148), ist dann durch Pawlow in zweck-
méaBiger Weise so abgeindert worden, dafl der Magenblindsack mit dem
Rest des Magens in nervdser Verbindung bleibt.

Die Beobachtung solcher Tiere hat ergeben, dafl es hauptsichlich
zwei Orte des Verdauungstraktes sind, von welchen aus die Tatigkeit
der Magendriisen angeregt wird. Der eine Ort ist die Mundhohle
und der Schlund, in welchen bei dem Kauen, Einspeicheln und Schlucken
der Nahrung Reize entstehen, die in das verlingerte Mark gelangen
und von dort auf der Bahn des N. vagus nach dem Magen weitergeleitet
werden. Pawlow, der Entdecker dieser Absonderung, nennt den so
entstehenden Saft den Appetitsaft des Magens (1889, Zb. f. P. 3, 113;
A f P. 1895, 53. Die Arbeit der Verdauungsdriisen, Wiesbaden, 1898,
S. 13). Auch durch andere Sinnesnerven kann die Sekretion ausgel6st
werden. Sie wird in etwa fiinf Minuten nach Beginn der Reizung
merklich und kann eine Stunde und linger andauern. Durchschneidung
der beiden Vagi hebt diese Art der Absonderung auf. Der andere
Ort, von dem aus Absonderung ausgeldst werden kann, ist die Schleim-
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haut des Magens. Mechanische Reize sind hierzu unvermoégend. Wasser
wirkt nur in groBeren Quantitéten und dann sehr schwach, unwirksam
sind Fette und Kohlehydrate. Sehr wirksam sind dagegen Fleischbriihe,
Fleischsaft, die Extraktivstoffe und die peptischen Verdauungsprodukte
des Fleisches, ferner Milch, Gelatine (Arbeit der Verdauungsdr., S. 121).
Diese direkte Erregung der Magendriisen hat eine ldngere Latenz als
die von der Mundhéohle aus eingeleitete und sie ist im Anfang auch weniger
ergiebig; sie dauert aber lange Zeit an und ist daher imstande die durch
den Appetitsaft eingeleitete Magenverdauung solange weiterzufiihren,
als sich erregende Substanzen innerhalb des Magens befinden. Ob
es sich dabei um eine direkte chemische Wirkung auf die Driisen handelt
oder um einen auf den Bahnen des autonomen Nervensystems des Magens
verlaufenden Reflex ist eine offene Frage. Die am Tier gewonnenen
Erfahrungen sind durch Beobachtungen an Menschen mit Magenfistel
und Osophagusstriktur im wesentlichen bestitigt worden (Hornborg,
1904, Sk. A. 15, 209; Umber, Berl. klin. W. 1905, S. 56; Bickel,
Deutsche med. Wochenschr. 1906, 1323).

Der reine Magensaft ist eine klare oder opalisierende, farblose,
substanzarme Fliissigkeit von stark saurer Reaktion. Sie enthilt beim
Hunde 0,5—0,69, Salzsiure; beim Menschen sind #hnlich hohe Werte
beobachtet (Hornborg a. a. O.). Daneben finden sich nur wenige
organische Substanzen, darunter ein eiweiflartiger K6rper und an unorgani-
schen Bestandteilen auller Chlor etwas Na und K (Rosemann, 1907,
A. g. P. 118, 467). Die abgesonderten Mengen sind sehr gro. Rose-
mann erhielt von einem Hunde in 31, Stunden eine Saftmenge gleich
der Hilfte der Blutmenge.

Die wichtigste Eigenschaft des Saftes ist seine Fahigkeit die Eiweil-
korper der Nahrung chemisch zu verindern. Die Wirkung ist am augen-
falligsten, wenn zum Versuch geronnenes Eiweil benutzt wird, das
hierbei in Losung geht. Man verwendet daher zur Priifung der ver-
dauenden Kraft gewthnlich Fibrinflocken; in je kiirzerer Zeit sie gelost
werden, desto grofler ist die verdauende Kraft des Saftes. Genauere
Werte liefert das von Mett (A. f. P. 1894, 58) eingefiihrte Verfahren.
Hiihnereiweil wird in enge Rohren aufgesogen und dort koaguliert.
Man wirft Stiicke dieser Rohrchen in die verdauende Fliissigkeit und
miBt am Ende der Versuchszeit, wieweit die Losung ins Innere des
Rohrchens fortgeschritten ist. Die Menge und Verdauungskraft des
Saftes ist hauptsichlich von der Beschaffenheit der Nahrung abhingig.
Die Untersuchungen Pawlows und seiner Schiiler haben ergeben, daf}
Brot reichliche und langdauernde Absonderung eines besonders verdau-
ungskréftigen Saftes veranlaft, daf Milch am wenigsten anregend wirkt,
wahrend Fleisch in der Mitte steht (Pawlow, 1907, Handb. 2, 704).



Wirkungen des Magensaftes. 139

Die verdauende Wirkung des Magensaftes darf nicht der S&ure
allein zugeschrieben werden. Salzsiure von der Konzentration, wie
sie sich im Magen findet, bringt geronnenes Eiweil zwar zum Quellen,
168t es aber nicht oder doch nur duflerst langsam. FErhitzt man Magen-
saft auf 70° so verliert er seine Wirksamkeit. Das Sekret der rechten,
pylorischen Magenhilfte reagiert neutral, liefert aber mit Salzsiure
versetzt eine sehr wirksame Verdauungsfliissigkeit (Heidenhain,
1883, Handb. 5 1, 130). Es muB also im Safte ein Stoff vorhanden sein,
der im Verein mit der Séure die Losung vollzieht. Dieser Stoff unbe-
kannter Zusammensetzung, der die oben erdrterten Eigenschaften
eines Fermentes besitzt, hat den Namen Pepsin erhalten. Er ist in
der Schleimhaut des Magens in Vorrat vorhanden. Zieht man die még-
lichst zerkleinerte Schleimhaut mit Wasser oder mit Glyzerin aus, so
erhdlt man eine Fliissigkeit, die nach Zusatz von Salzsdure Eiweil
verdaut. Noch besser ist es Magenschleimhaut mit verdiinnter Salz-
séure zu behandeln; das Gewebe geht in Losung und die Extraktion
des Fermentes ist eine viel vollkommenere. Zugleich wirkt die Saure
auf die Vorstufe des Fermentes ein, indem es dieselbe in das wirksame
Ferment uberfithrt. Diese Mallnahmen bieten die Moglichkeit sich zu
jeder Zeit mit Hilfe eines Stiickes Magenschleimhaut einen kiinst-
lichen Magensaft zu bereiten, der sich von dem natiirlichen in bezug auf
verdauende Kraft nur wenig unterscheidet, aber stets mit Bestandteilen
der Schleimhaut verunreinigt ist. Die Glyzerinextrakte der Magenschleim-
haut geben sehr widerstdndige und verdauungskriftige Dauerprédparate.

Die Wirkung des Magensaftes dufllert sich auf die Eiweilkorper
der Nahrung und zwar sowohl auf die einfachen Eiweiflkorper oder
Proteine, wie auf die zusammengesetzten Eiweilkorper, die Proteide.
Auch die den Eiweilkorpern nahestehenden, stickstoffhaltigen Proteoide
werden mit wenigen Ausnahmen von dem Magensaft angegriffen, vor
allem das Kollagen, die leimgebende Substanz des Bindegewebes.

Die Wirkung auf die einfachen Eiweilkorper besteht in einer
Zunahme ihrer Loslichkeit in Wasser und Salzlésungen, einer Abnahme
ihrer Fillbarkeit durch Siuren und Basen und in der Aufhebung der
Koagulation durch Erhitzen. Dabei bleiben aber die meisten Farben-
reaktionen der Eiweikorper und eine Anzahl Féllungsreaktionen er-
halten, auch zeigt sich keine wesentliche Anderung in der elementaren
Zusammensetzung. Der Vorgang 1Bt sich kurz dahin beschreiben,
daB das EiweiB in eine Anzahl Spaltstiicke zerlegt wird, die dem Ausgangs-
material in der Konstitution noch sehr nahe stehen. Die Spaltung ist
eine hydrolytische. Die Zerkleinerung des groflen Eiweillmolekiils ist
durch die Zunahme des optischen Drehungsvermdgens und des osmo-
tischen Druckes sowie durch das zunehmende - Diffusionsvermdgen
der Verdauungsfliissigkeit sichergestellt.
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Die Zusammensetzung einer Verdauungsfliissigkeit ist zu keiner
Zeit eine einheitliche; es finden sich vielmehr stets verschiedene Spalt-
stiicke und ungleich weit gediehene Abbauprodukte gleichzeitig vor.
Zur Zerlegung des verwickelten Gemenges beniitzt man gewisse Fil-
lungen, besonders die Fillung durch Ferrozyanwasserstoffsiure oder
die Aussalzung durch Sattigung der Losung mit Ammonsulfat.
Die durch die genannten Mittel ausféllbaren, in der Hitze nicht koagu-
lierenden Verdauungsprodukte werden gewshnlich als Albumosen,
die nicht fallbaren als Peptone bezeichnet. Reindarstellungen einzelner,
in dem Gemenge enthaltener Peptone sind bisher nur Siegfried ge-
lungen, welcher zwei Pepsinpeptone von nahe iibereinstimmender Zu-
sammensetzung isoliert hat (Borkel, 1903, Z. phl. C. 38, 289). Eine
weitere Aufspaltung bis zu den die Biuretreaktion nicht mehr gebenden
Aminosiuren findet durch den Magensaft nicht statt.

Sehr wichtig fiir den weiteren Verdauungsprozefl im Darm ist die
kraftige Wirkung, die der Magensaft auf das Bindegewebe entfaltet.
Vor allem wird das lockere fibrillire Bindegewebe, das dhnlich dem Fibrin
der Verdauungsfliissigkeit eine groBe Oberfliche darbietet, rasch ange-
griffen, indem die leimgebende Substanz oder das Kollagen in Leim und
dieser unter Verlust seines Erstarrungsvermdgens weiter umgewandelt
wird, wobei schlieilich leichtlosliche Leimpeptone entstehen. Die Folge
dieser Umwandlung ist, da die in den Magen eingebrachten tierischen
Gewebe, Muskeln, Driisen, Fettgewebe, ihren Zusammenhalt verlieren
und sich in ihre zelligen Elemente auflosen. Dadurch wird dem weiteren
Angriff der verdauenden Fliissigkeiten eine ungleich gréfere Angriffs-
fliche geboten. Ahnlich wie das fibrillire, verhilt sich das retikulierte
Bindegewebe. Je derber und dichter aber bindegewebige Strukturen
sind und je reichlicher ihre Tmprignation mit anorganischem Material,
desto schwerer sind sie fiir den Magensaft angreifbar. Die Verdauung
der Fleischfresser lehrt indes, daBl selbst Knochengewebe auf die Dauver
der kriftigen Wirkung des Magensaftes nicht widerstehen kann. Schwer
loslich im Magensaft ist das elastische Gewebe, unldslich die Hornsub-
stanzen und gewisse prosthetische Gruppen der Proteide, wie das Héma-
tin des Blutfarbstoffes und das Nuklein der Nukleoproteide. Die Eiweil3-
komponente dieser Verbindungen wird dagegen abgespalten und verdaut.

Eine Verinderung besonderer Art erfihrt die Milch, wenn sie frisch
oder gekocht in den Magen gelangt. Wie bekannt, wird der wichtigste
EiweiBlkorper der Milch, das Kasein oder der Kisestoff, durch S&uren
ausgefallt und féllt auch spontan aus, wenn man die frische Milch stehen
1aBt, weil ohne Sterilisation der Milchzucker bald in Gérung gerit,
und dadurch die urspriinglich alkalische Reaktion der Milch allméhlich
in die saure umschldgt. Milch, die in den Magen gelangt, gerinnt
ebenfalls, aber nicht bloB bei saurer, sondern auch bei neutraler und
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alkalischer Reaktion. Wird Milch in den niichternen also salzsiure-
freien Magen eingebracht, so tritt ihre Koagulierung sehr rasch ein,
lange bevor ein Umschlag der Reaktion bemerkbar wird. Dieselbe
Wirkung auf Milch haben Extrakte der Magenschleimhaut namentlich
junger Tiere, die man mit Wasser, besser mit Glyzerin oder 10—159%,
Kochsalzlgsung ansetzt. Der wirksame, seiner Natur nach nicht niher
bekannte Stoff wird als Lab oder Chy mosin bezeichnet. Durch Er-
hitzen iiber 70° geht die Wirksamkeit verloren. Zur Gerinnung der
Milch mit Lab ist die Anwesenheit von Kalziumsalzen in Losung not-
wendig (Hammarsten, Jahresb. f. Tierchem. 1872, und 1874 und
Physiol. Chemie, Wiesbad. 1899, 398).

Die Wirkung des Magensaftes auf die Kohlehydrate der Nahrung
ist gering und duBert sich hauptséchlich in Inversion des Rohrzuckers,
der pro Molekiil in ein Molekiil Traubenzucker und ein Molekiil Frucht-
-zucker zerfillt. Lusk (1904, Am. J. of P. 10, XXI) hat gezeigt, daB
die Inversion lediglich durch die Salzsiure nicht durch ein Ferment
zustande kommt.

Dagegen ist das Vorhandensein eines festspaltenden Fermentes
im Magensafte sehr wahrscheinlich, das namentlich auf emulgiertes
Fett kriftig einwirkt (Volhard, 1901, Z. {. kl. Med. 42, 414; 43, 397).

Die Bewegungen des Magens.

Der Magen zerfillt anatomisch und physiologisch in zwei ungleiche
Hilften, einen linken Magen oder Fundusteil, der den diinnfliissigen
sauren Saft absondert, und einen kleineren rechten Magen oder Pylorus-
teil mit neutralem schleimigem Sekret. Pepsin ist, wie bereits erwihnt,
in dem Safte beider Magenhélften vorhanden. Bekanut ist die ungleiche
Struktur der Driisen, von welchen nur die des linken Magens Belegzellen
besitzen. Der linke Magen ist ferner reicher an Driisen als der rechte.
Mall (1893, Johns Hopkins Hosp. 1, 13) zéhlte links 4900 Ausfithrungs-
ginge pro gem Schleimhautfliche, rechts nur 1600,. Der rechte Magen
ist weit muskelkraftiger als der linke.

Der normale Ablauf der Magenbewegungen laft sich am besten
beobachten, wenn man dressierte Tiere unverletzt und ungefesselt mit
Réntgenstrahlen durchleuchtet, nachdem man ihnen vorher ein fiir diese
Strahlen schwer durchdringbares Futter gereicht hat (durch Mischung
mit basischem Wismutnitrat). Uber solche Versuche an Katzen hat
Cannon berichtet (1898, Am. J. of P. 1, 359). Er fand im Fundus
nur geringfiigige Bewegungen, die im wesentlichen darin bestanden,
dafl sich die Magenwinde um den immer mehr schwindenden Inhalt
langsam zusammenzogen. Im rechten Magen laufen dagegen regelmiBig
gegen den Pfortner fortschreitende Kontraktionswellen ab, die von der



142 Die Magenbewegungen.

Grenze der beiden Magenhilften ihren Ausgang nehmen und in ungeféhr
36 Sekunden den Pf6rtner erreichen. Da ziemlich genau alle 10 Sekunden
eine neue Welle auftritt, so findet man gewdhnlich auf der Strecke von
der Magenmitte bis zum Pfortner mehrere Wellen unterwegs. Mit diesen
Beobachtungen stehen in guter Ubereinstimmung die Druckmessungen,
die Moritz (1895, Z. f. B. 32, 313) ausgefiihrt hat. Er fithrte Sonden
mit Gummiblasen verschieden weit in den Magen ein und schrieb den
Druck mit Hilfe von Manometern. Der Druck im Fundus zeigt zu-
néchst rhythmische, durch die Herz- und Atembewegungen bedingte
Schwankungen, deren Umfang bei ruhiger Atmung 6—8 cm Wasser
betragt. Dazwischen laufen zuweilen kleine Druckinderungen von
2—5 cm Wasser, die offenbar von diesem Teil des Magens erzeugt sind
und nur wihrend einer Verdauungsperiode auftreten. Im Pylorusteil
erfihrt dagegen die Sonde sehr erhebliche Druckschwankungen, die in
regelméfligen Intervallen von 15—20 Sekunden aufeinander folgen
und bis zu 50 cm Wasser ansteigen.

Die vorwiegend tonische, d. h. ruhige Spannung der Wand des
linken Magens hat sich auch noch auf anderem Wege sicherstellen lassen.
Nachdem zuerst Ellenberger und Hofmeister (A. f. P. 1889, 137;
1890, 280; 1891, 212) auf die geringe Durchmischung der Nahrung in
dem Magen der Sdugetiere und auf die damit in Zusammenhang stehende
weitgehende Verzuckerung der Stirke hingewiesen hatten, zeigte
Griitzner (1905, A. g. P. 106, 463) vorzugsweise an Ratten, denen
er verschiedenfarbiges Futter reichte, daB dasselbe im linken Magen
eine anndhernd konzentrische Schichtung erfahrt und daB sich noch nach
Stunden die chronologische Reihenfolge der Futterstoffe nachweisen
laft. Das zuerst gereichte Futter liegt am weitesten nach auBen
und berithrt die Magenwand, das zuletzt gereichte findet sich zu
innerst, unterhalb der Kardia. Im Pylorus findet dagegen eine innige
Durchmischung statt.

Die Veranlassung zu den Bewegungen des Magens entstehen
aller Wahrscheinlichkeit nach in dem Organe selbst. Der ausgeschnit-
tene Magen zeigt noch die wesentlichen Bewegungserscheinungen (Hof-
meister und Schiitz, 1885, A. e. P. 20, 1). Das zerebrospinale Nerven-
system hat aber EinfluBl auf dieselben, denn die Bewegungen werden
unterbrochen (gehemmt), wenn das Tier in Erregung gerit (Cannon
a. a. 0.). Uber die Folgen der Durchschneidung der N. vagi und der
Ausrottung des Plexus coeliacus, sowie iiber die Bedeutung der von
manchen Forschern hierbei beobachteten Stérungen herrscht noch
Unklarheit (vgl. Cohnheim, 1907, Handb. d. Physiol. 2, 565).

Eine gewisse Unabhéngigkeit von den Bewegungen der Magen-
wand zeigen die beiden Sphinkteren des Magens. Der Sphinkter der
Kardia befindet sich nach Fillung des Magens in einem Zustande ab-
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wechselnder Zusammenziehung und Erschlaffung, was zur Folge hat,
daB zu Anfang der Magenverdauung periodisch Mageninhalt in den
unteren Teil der Speiserchre zuriicksteigt. Der Vorgang hort auf, sobald
der Mageninhalt geniigend durchsiuert ist (Cannon, 1908, Am. J. of P.
23, 105). Der Ringmuskel des Pfortners ist im niichternen Magen an-
scheinend schlaff, so daB sehr leicht Galle und Bauchspeichel in den
Magen zuriicktreten konnen (vgl. Rosemann, 1907, A. g. P. 118, 477).
Auch der rasche Ubertritt der in den niichternen Magen aufgenommenen
Getrinke in den Darm deutet auf Erschlaffung des Pfértners. Nach
der Nahrungsaufnahme ist er aber geschlossen und wird nur von Zeit
zu Zeit gedffnet, wobei die Kontraktionen der rechten Magenhilfte fiir
den Ubertritt von Speisebrei in den Darm sorgen. Der SchluB des
Pfortners ist in erster Linie bedingt durch eine Art Reflex, wobei die
Erfiilllung des Duodenums mit saurem oder fettreichem Inhalt als aus-
losendes Moment wirkt. Ob es sich hier um eine chemische Wirkung
handelt oder um Erregungen, die sich innerhalb des autonomen Nerven-
systemes des Darms abspielen, ist unbekannt. = Wahrscheinlich wird
auch von der Schleimhaut des Magens je nach der Konsistenz des In-
haltes auf den Kontraktionszustand des Pfortners eingewirkdt.

Die genannten Einrichtungen haben zur Folge, da8 die aufgenom-
mene Nahrung im allgemeinen sehr lange im Magen verweilt und nur
in kleinen, iiber viele Stunden verteilten Portionen dem Darm zugefiihrt
wird. Die AufschlieBung der Nahrung durch die im Magen wirksamen
chemischen Faktoren ist daher in der Regel eine sehr weitgehende
(Tobler, 1905, Z. phl. C. 45, 185). Namentlich wird auch die Verdauung
der Stérke durch den mitverschluckten Speichel bis zu ihrer fast voll-
standigen Verzuckerung durchgefithrt (Ellenberger und Hofmeister
a. a. 0.; Joh. Miiller, 1901, Kongr. {. inn. Med. 19, 321; Cannon und
Day, 1903, Am. J. of P. 9, 396), obwohl die Salzsiure des Magensaftes
die Speichelwirkung aufhebt. Da eine Durchmischung des Inhaltes
in der linken Magenhilfte nicht stattfindet, kann die Salzsdure nur lang-
sam von der Oberfliche der Schleimhaut her in den Mageninhalt hinein-
diffundieren und wird auch hier meist sofort von den KiweiBkorpern
und deren Spaltungsprodukten gebunden (Sjéqvist, 1894, und 1895
b, 277; 6, 255).

Die Verdauung im Diinndarm.

Sobald der Mageninhalt durch den Pfortner in den Darm iiber-
tritt, beginnt seine Vermischung mit drei Siften, die von der Leber,
der Bauchspeicheldriise und der Darmschleimhaut, speziell deren Krypten,
gebildet werden: Galle, Bauchspeichel und Darmsaft. Die hierdurch
bewirkten Veréinderungen sollen im folgenden einzeln betrachtet werden.
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Die Galle

tritt an der Girenze zwischen mittlerem und unterem Drittel des Duo-
denums in den Darm. Bindet man eine Kaniile in den Ductus chole-
dochus, so findet man, daBl im Gegensatz zu den bisher unter-
suchten Driisen die Absonderung bestindig vor sich geht und daB es
einer Nervenreizung nicht bedarf. Es ist auch nicht bekannt, dafB
auf Durchschneidung oder Reizung von Nerven Anderungen der Ab-
sonderung eintreten, die direkt auf den Eingriff bezogen werden kénnten.
Wohl aber wird durch Anderung der GefiBweite oder des Blutdrucks
in der Leber mittelbar auch die Absonderung der Galle beriihrt. Die
Art der Ernshrung ist zweifellos von EinfluB; im Hunger sinkt die
Absonderung, bei Nahrungszufuhr steigt sie, am stirksten bei Zufuhr
von Fleisch. (Vgl. Heidenhain, 1883, Handb. d. Physiol. 5, I, 251.)
Die tégliche Gallenabsonderung des Menschen wird zwischen 500 und
1000 cm?® geschatzt.

Die aus der Leber kommende Galle kann sich entweder unmittel-
bar in den Darm ergiefen oder zundchst in die Gallenblase gelangen.
Endlich kénnen Lebergalle und Blasengalle gleichzeitig in den Darm
entleert werden. Eshéngt dies von dem Kontraktionszustand der glatten
Muskelelemente ab, welche zahlreich in den Winden der Gallengéinge
und der Blase gelegen sind (Hendrickson, John Hopkins Hosp. Bull.
1898, Sudler ebenda 1901). Die Art ihres Zusammenwirkens und
der Innervation ist nicht bekannt.

Aufspeicherung der Galle in der Blase findet namentlich im Hunger
statt. Dort mischt sich zu ihr der Schleim aus den zahlreichen Driisen
der Blase, auch wird ihr Wasser entzogen, so daB ihr Trockenriickstand
von 2 auf 149, und dariiber ansteigen kann. Dieser Zunahme des Gehalts
an organischen Bestandteilen, steht aber eine Abnahme der Salze insbe-
sondere des Chlornatriums gegeniiber (Brand, 1902, A. g. P. 90, 508).
Der osmotische Druck der beiden Gallenarten braucht somit, trotz des
ungleichen Trockengehaltes kein verschiedener zu sein. Die Salze
der Galle sind neben Chlornatrium hauptsichlich priméres und sekun-
dédres Natriumkarbonat. Galle reagiert daher gegen Lackmus alkalisch.

Versucht man durch ein in den Gallengang gesetztes Manometer
den sog. Absonderungsdruck zu messen, so erhilt man Werte, die kaum
/.o Atmosphire erreichen. (Vgl. Biirker, 1901, A. g. P. 83, 241.) Der
wirkliche Sekretionsdruck, d. h. der Druck, der die Absonderung der
Galle aus den Leberzellen verhindern wiirde, ist nicht zu bestimmen,
weil die Galle schon bei dem oben genannten Drucke in die Lymph-
gefiBe und schlieBlich ins Blut iibertritt, von wo sie in alle Gewebe
und Sifte des Korpers diffundiert und einen Zustand herbeifithrt, der
als Gelbsucht oder Ikterus bekannt ist. Unterbindet man auBler dem
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Gallengang auch noch den Milchbrustgang, so 1aB8t sich der Eintritt
des Ikterus um Tage oder Wochen verzogern. (Kufferath, A.f. P,
1880; von Frey und Harley, 11. Kongr. f. i. Med., Wiesbaden 1892;
Harley, A. f. P. 1893, 291.) Uber die hier maBgebenden anatomischen
Verhaltnisse vgl. Mall, 1900, Proc. Amer. Anatomists.

Die Farben frischer Gallen sind durch zwei Farbstoffe bedingt,
die als Bilirubin und Biliverdin bezeichnet werden und in sehr va-
riablen Mengenverhiltnissen vorkommen. Beim Fleischfresser iiber-
wiegt das Bilirubin und die Gallen sind daher goldgelb bis brauntich,
bei den Pflanzenfressern dominiert meistens das Biliverdin und verleiht
den Gallen eine mehr oder weniger rein griine Farbe. Biliverdin ent-
steht aus Bilirubin durch Aufnahme von Sauerstoff, ein Vorgang, der
sich schon beim Stehen an der Luft vollzieht. Durch kriftig oxydierende
Mittel, wie z. B. Salpetersiure, die etwas salpetrige Sdure enthilt, konnen
noch weitere Oxydationsstufen von blauer, roter und brauner Farbe
erzeugt werden, die sich in Form farbiger Ringe iibereinander ordnen,
wenn die Séure vorsichtig mit der gallehaltigen Fliissigkeit tiberschichtet
wird. Dies ist die Gmelinsche Probe auf Gallenfarbstoffe.

Die Gallenfarbstoffe sind Abkémmlinge des Blutfarbstoffes. Bili-
rubin und Hématoporphyrin haben iibereinstimmende elementare Zu-
sammensetzung und liefern dasselbe Oxydationsprodukt (Kiister,
1898, Z. phl. C. 26, 314; 1899, B. D. C. G. 32, 677); die beiden sind wahr-
scheinlich isomer. Eine weitere Beziehung ist dadurch gegeben, daf alle
zur Zerstorung von Blutkorperchen fithrenden Eingriffe eine vermehrte
Bildung von Gallenfarbstoff zur Folge haben. Dabei wird die Galle
so zdhe, daBl der AbfluB durch die Gallengéinge erschwert ist. Es eat-
wickelt sich infolgedessen ein erheblicher Sekretionsdruck, durch den
die Galle zum Teil in die Lymphrdume hintibergepre3t wird. Auf dicse
Weise entsteht Ikterus ohne VerschluB oder Verengerung der Gallen-
wege, frither als hamatogener Ikterus dem hepatogenen gegeniiberge-
stellt. (Vgl. Krehl, 1906, patholog. Physiologie, Leipzig, 328.)

Das Bilirubin ist in Wasser nicht 16slich, wohl aber in Alkalien.
Setzt man zu Galle oder einer Losung von Bilirubinalkali ein l8sliches
Kalksalz, so fallt unloslicher Bilirubinkalk aus. Letzterer ist der wesent-
liche Bestandteil der dunklen Gallensteine oder Pigmentsteine.

Wihrend die Gallenfarbstoffe stets nur in geringer Menge (0,5
bis 1 p. M.) in der Galle vorkommen, bilden die Alkalisalzeder Gallen-
sduren (die Cholate) den grofiten Teil des Trockenriickstandes. Der
Gehalt an Cholaten ist in der Lebergalle 1—29%,, in der Blasengalle kann
er auf 10 %, und dariiber steigen. Die Eigenschaften der Galle
sind also hauptsédchlich durch diesen Bestandteil be-
dingt.

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl, 10
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In den Cholaten der menschlichen und vieler tierischen Gallen
finden sich zwei Gallenséuren, die Glykocholsiure und die Taurochol-
sdure, in wechselnden Mengenverhiltnissen. In der Ochsengdlle und
in der vieler anderen Pflanzenfresser iiberwiegt die Glykocholsiure,
ebenso in der menschlichen Galle. Beim Fleischfresser, besonders beim
Hunde, tiberwiegt die Taurocholsiure.

Die gallensauren Alkalien sind leicht loslich in Wasser und Alko-
hol. Aus der alkoholischen Lésung werden sie durch Ather im Uber-
schufl kristallinisch ausgefallt. (Plattners kristallisierte Galle, 1844.)
Durch stirkere Sauren werden die gallensauren Alkalien zerlegt, wobei
die in Wasser schwer losliche Glykocholsiure ausfill, wihrend die
Taurocholsiure in Losung bleibt und sogar Glykocholsiure in Lésung
halten kann,

Durch hydrolysierende Mittel werden die Gallensiuren gespalten
nach der Gleichung

Glykocholsdure + Wasser = Glykokoll 4~ Chols#ure,
Taurocholsdure + Wasser = Taurin -+ Cholsdure.

Glykokoll (Aminoessigsiure) und Taurin (Amino#thylsulfonsiure) sind
vermutlich Abkommlinge des Eiweil, letzteres speziell des Zystins,
des schwefelhaltigen Bestandteiles des Eiwei. Beide sind mit derselben
einbasischen Oxysdure (Cholssiure C,,H,,0;) von unbekannter Kon-
stitution verbunden, die vielleicht dem Cholesterin nahe steht.

Regelmifig, wenn auch in kleineren Mengen, finden sich in der
Galle Fette und Fettsiuren, ferner Lezithin und Cholesterin, Bestand-
teile, die in Wasser praktisch unléslich sind, aber durch die Cholate
in Losung erhalten werden. Lezithin und Cholesterin kommen im
Pflanzen- wie Tierreich in weitester Verbreitung vor und es ist, wie S. 20
erortert wurde, wahrscheinlich, daB die osmotischen Eigenschaften
der Zellen im wesentlichen auf die Impriignation des Protoplasmas,
besonders in den oberflichlichen Schichten, mit diesen Stoffen zuriick-
zufithren sind. Da die Galle ein Losungsmittel fiir diese Stoffe ist, so
wird sie dieselben den Zellen entziehen, wo immer sie mit solchen in
Beriihrung tritt. Es ist daher verstindlich, daB die Galle sich schon
an ihrem Entstehungsorte in der Leber mit diesen Stoffen belidt, mit
Cholesterin oft geradezu gesittigt ist (Moore und Parker, 1901, Proc.
R. 8. 68, 64), so daB dasselbe leicht in Form von Konkrementen aus-
fallt (vgl. Naunyn, Cholelithiasis, Leipzig, 1891). Anderseits ist durch
den Gehalt der Galle an Lezithin und Cholesterin die Gefahr einer Schi-
digung der Epithelien, mit denen die Galle weiterhin in Beriihrung
tritt, vermindert.

Von besonderer Bedeutung fiir die Resorption der Fette ist die
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Fihigkeit der Galle, Fettsiuren und Seifen zu losen. Fettsduren kénnen
in dreifacher Weise von der Galle aufgenommen werden.

1. Von dem Wasser der Galle, denn Fettsiuren sind in Wasser
nicht véllig unléslich. Olsdure z. B. 16st sich in Wasser etwa im Ver-
hiltnis 1:500 000, Palmitinsiiure und Stearinsiure in noch kleineren
Verhéltnissen.

2. Kann Galle Fettsiuren binden infolge ihres Gehaltes an kohlen-
saurem Natron und zwar kann ein Gewichtsteil des sekunddren Salzes
22/, Gewichtsteile Olsiure in Natriumoleat verwandeln. Fiir eine Soda-
losung von 0,29, wie sie etwa dem Alkaligehalt der Galle entspricht,
wiirde dies der Verseifung von ungefihr 0,5%, Fettsdure entsprechen.
In Wirklichkeit kann natiirlich von einer so vollstindigen Verseifung
nicht die Rede sein, da bei gleichzeitiger Anwesenheit von Fettsiduren
und freier Kohlensidure sich beide Siuren an der Bindung des Alkalis
beteiligen werden.

3. Noch gréBer ist die Fettsiuremenge, welche die Galle durch
ihre Cholate in Losung oder lockerer Bindung (?) aufnehmen kann.
Moore und Rockwood (1897, J. of P. 21, 58) fanden die von 100 cm3
Ochsengalle aufgenommenen Mengen von Olsiuren gleich 4—59,, von
Fettsiuren des Schweineschmalzes 3,5%, u. s. f. Noch wesentlich hohere
Werte fand Pfliiger (1902, A. g. P. 88, 299 und 431), wenn er Galle mit
Sodalésung von 19, versetzte. Hierbei sind die Fettsiuren in einer
Form in der Galle enthalten, daB sie durch Ather fast vollstindig wieder
gewonnen werden kénnen.

Endlich hat die Galle eine aktivierende Wirkung auf das fettspal-
tende Ferment des pankreatischen Saftes (s. u. S. 150).

Der Bauchspeichel.

Uber die Absonderungsbedingungen des Bauchspeichels haben
sich sichere Ergebnisse erst gewinnen lassen, seitdem die aseptische Opera-
tionsmethode in die physiologische Technik Aufnahme gefunden hat. Die
zu kurzdauernder Beobachtung angelegten Fisteln des Pankreasganges
gaben sehr schwankende Resultate. Heidenhain (1883, Handb. d. Physiol.
5, I, 179) und Pawlow haben andauernde Beobachtungen dadurch
ermoglicht, daB sie die Miindung eines der beiden Génge, gewdhnlich
des groBeren unteren (Hund), mitsamt dem umliegenden Stiick der
Darmwand in die Hautwunde transplantierten. Der Versuch war in-
dessen insofern noch unvollkommen, als der nach auBen flieBende Saft
die Haut des Versuchstieres stark anitzte und auBerdem die Tiere den
Verlust des Saftes und der in ihm enthaltenen Salze auf die Dauer nicht
ertrugen und nach einigen Wochen unter Krampfen und Schwiche-
erscheinungen eingingen. Durch geeignete Fiitterung und Darreichung

10*
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von Natriumkarbonat, 146t sich die Erkrankung hinausschieben, In
neuerer Zeit haben Pawlow und Babkin diese Ubelstinde vermieden,
indem sie nach Einheilung des Ganges in die Haut nach dem oben er-
wahnten Verfahren, nachtrédglich das mittransplantierte Stiick des
Darmes wieder ausschnitten. Der Gang endigt dann im Grunde einer
narbig verengten Offnung, aus der das Sekret nur ausflieit, wenn eine
Kaniile in den Gang eingeschoben wird. AuBerhalb der Beobachtungs-
zeit geht der Saft fiir das Tier nicht verloren, weil er durch den zweiten
Gang in den Darm gelangen kann. (Pawlow, 1908, in Tigerstedts
Handb. der physiol. Methodik 2, II, 174.)

Das Pankreas ist eine Driise mit intermittierender Tétigkeit.
Die Anregung zur Absonderung wird ihm teils durch Nerven, teils durch
das Blut zugefiithrt. Pawlow und dessen Schiiler haben nachgewiesen,
daB 1 bis 1,5 Minuten nach Beginn einer Scheinfiitterung Bauchspeichel
aus der Fistel zu flieBen beginnt. Die Anregung gelangt durch den
Nervus vagus zu der Driise und der Erfolg tritt iberraschender-
weise hier frither auf als in den Magendriisen. Absonderung kann auch
durch Reizung des peripheren Stumpfes des durchschnittenen Vagus,
sowie vom Sympathikus aus eingeleitet werden (Pawlow, Arbeit der
Verdauungsdriisen S. 73 und 1907, Handb. d. Physiol. 2, 734 ff.). Neben
erregenden Fasern gibt es auch solche, welche die Sekretion hemmen.

Die Absonderung, welche auf dem eben beschriebenen Wege
durch eine Art Fernwirkung eingeleitet wird, ist aber von kurzer Dauer;
sie kann nur als ein die Verdauung vorbereitender Vorgang aufgefalt
werden. Die hauptsichliche Anregung und Regulierung seiner Tatig-
keit empfingt das Pankreas durch die in das Duodenum eintretenden
Nahrungsbestandteile. Wasser, Fett und Seifen bewirken in das Duo-
denum eingefiihrt eine Absonderung von Bauchspeichel. Weitaus am
stiarksten wirken jedoch saure Fliissigkeiten, wihrend alkalische Lsungen
hemmen (Pawlow, Arbeit der Verdauungsdriisen S. 147). Der Mecha-
nismus dieser Wirkung besteht darin, daB die in das Duodenum gelangende
Saure bei jhrem Eindringen in die Schleimhaut die Entstehung eines
Stoffes veranlat, der auf dem Wege des Blutes in das Pankreas gelangt
und dort die Absonderung hervorruft (Bayliss und Starling, 1902,
Proc. R. 8. 69, 352; J. of P. 28, 325). Der Erfolg kann auch dadurch
erreicht werden, dafl man die Schleimhaut des Duodenum oder Jejunum
abschabt, mit Siure extrahiert und das neutralisierte Extrakt in das
Blut spritzt. Der fragliche Stoff, der als Sekretin bezeichnet wird,
ist: 16slich in Alkohol von 90% und wird durch Kochen nicht zerstort;
er ist nicht spezifisch insofern, als die Sekretine aus verschiedenen
Wirbeltieren sich gegenseitig vertreten konnen (Bayliss und Starling
1903, J. of P. 29, 174), dagegen spezifisch insofern als er nur aus der
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Schleimhaut des Darms und zwar ausschlieBlich der héheren Abschnitte)
gewonnen werden kann und abgesehen von einer geringen gallentreiben-
den Wirkung nur das Pankreas erregt. In Alkohol gehirtete und ge-
trocknete Schleimhautstiicke enthalten die Vorstufe des Sekretins, das
Prosekretin; sie geben auf Behandlung mit Siure eine sehr wirksame
Sekretinlosung.

AuBler der eben beschriebenen Beziehung zwischen dem Darm-
inhalt und der Absonderung des pankreatischen Saftes, besteht noch
die weitere, daB der Saft der Mitwirkung des Darminhaltes bedarf,
um seine verdauenden Wirkungen zu entfalten. Der aktivierende
Stoff wird als Enterokinase bezeichnet (s. u.).

Der normale Bauchspeichel ist eine farblose, klare Fliissigkeit
mit ziemlich wechselndem Gehalt an organischen Bestandteilen, von
welchen ein Teil aus Eiweill besteht, und einem anscheinend ziemlich
konstantem Gehalt an Salzen, etwa 0,89, unter welchen Natrium-
chlorid und -karbonat iiberwiegen. Zu dem organischen Bestand des
Bauchspeichels gehéren eine Anzahl Fermente, die teils im wirksamen
Zustande, teils in unwirksamen Vorstufen in ihm enthalten sind. Die
Menge und Zusammensetzung des Saftes ist abhingig von der Be-
schaffenheit der im Darm befindlichen Nahrung, wie namentlich die
Versuche aus Pawlows Laboratorium gezeigt haben (Pawlow, 1907,
Handb. d. Physiol. 2, 732). Selbst der Gehalt des Saftes an Ferment
ist von der Art der Erndhrung abhingig (Weinland, 1899 und 1900,
Z. f. B. 38, 607; 40, 386).

In Ermanglung des natiirlichen Saftes kann die Wirkung des
Driisensekretes studiert werden an einem Extrakt der Driise, das mit
Wasser oder verdiinnter Sodalosung hergestellt ist. Die Aktivierung
muB} hier durch chemische Mittel erfolgen, unter welchen die -Behand-
lung der frischen Driise mit verdiinnter Essigséiure das wirksamste ist
(Heidenhain, 1883, Handb. d. Physiol. 5, I. 188). Da Infuse des
Pankreas sehr leicht faulen, muB durch antiseptische Mittel das Bak-
terienwachstum verhindert werden.

Das Eiweil verdauende Ferment des Pankreas, das Trypsin,
wird in inaktiver Form, als sog. Zymogen, hier im besonderen Trypsinogen
genannt, von der Driise abgesondert. Es gewinnt seine Wirksamkeit
erst durch Beriihrung mit der Enterokinase des Darmsaftes. Die Akti-
vierung hat selbst einen fermentativen Charakter insofern als sehr
kleine Mengen Darmsaft geniigen um groBe Mengen Bauchspeichel
wirksam zu machen. (Pawlow, 1900, Das Experiment ete., Wies-
baden, S. 15; Lintwarew, 1902, Jhb. f. T. 32, 508; Bayliss und
Starling, 1904, J. of P. 30, 61.)
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Das Trypsin ist ein Eiweil spaltendes Ferment, das seine Wirkung
in einer alkalischen Losung von 0,2-—0,39%, Soda entfaltet. Besonders
giinstig ist es, wie Schierbeck gezeigt hat, wenn die Fliissigkeit unter
einem Kohlensduredruck steht, durch welchen das ganze Natriumkar-
bonat in das primire Salz umgewandelt wird, wozu eine Kohlensaure-
spannung von 12 mm oder eine Atmosphidre mit 1,6 %, Kohlensdure
geniigt. Schierbeck hat in weiteren Arbeiten gezeigt, dall im Magen
schon im niichternen Zustand eine merkliche Kohlensiurespannung
vorhanden ist, die wihrend der Verdauung auf 100 mm Hg und héher
steigen kann. Ahnliches diirfte auch fiir den Darm gelten (Skand.
Arch. 1891, 3, 344 u. 437; 1893, 5, 1).

Die Wirkung des Trypsins auf die Eiweilkorper verlduft zunédchst
ganz so, wie es oben fiir die Magenverdauung geschildert worden ist.
Koaguliertes Eiweill wird gelost und das geloste in Albumosen und
Peptone zerlegt; bei gelostem nativem Eiweill findet der letztere Vor-
gang ohne weiteres statt. Hiermit ist jedoch die tryptische Verdauung
nicht abgeschlossen, vielmehr treten sehr bald neben den Peptonen
Aminoséuren auf und ihre Menge nimmt immer mehr zu, so daf schlie3-
lich in der Verdauungsprobe iiberhaupt keine Stoffe mehr nachgewiesen
werden konnen, welche die fiir die Peptone charakteristische rote Biuret-
reaktion geben. Dieses Stadium wird in Verdauungsversuchen, die
im Glase angestellt werden, allerdings erst sehr spit erreicht, weil die
auftretenden Aminosduren wahrscheinlich das Ferment binden (Abder-
halden, 1909, Lehrb. der physiol. Chem., S. 268). Innerhalb des
lebenden Korpers kann die Fermentbindung durch Resorption der
entstehenden Aminoséuren vermieden werden und die Verdauung
rascher ablaufen. Dafl die Aminoséiuren im Darm tatséchlich gebildet
werden, hat Abderhalden gezeigt, indem er Hunde mit Fleisch fiitterte,
sie dann zu verschiedener Zeit totete und den Darminhalt untersuchte.
Tyrosin, Tryptophan, Alanin, Leuzin, Asparaginsdure, Glutaminsiure,
Lysin, Arginin und Histidin konnten nachgewiesen werden, aber ent-
sprechend der gleichzeitig einsetzenden Resorption nur in geringen
Mengen. Eine vollstéindige Aufspaltung des Eiwei in Aminosduren
scheint aber nicht stattzufinden (Z. phl. C. 1905, 44, 30).

Ein zweites Ferment der Bauchspeicheldriise spaltet die neutralen
Fette unter Wasseraufnahme in Fettsduren und Glyzerin. Das Ferment,
das den Namen Steapsin oder Lipase fiihrt, ist wahrscheinlich auch
nur als Zymogen im frischen Saft vorhanden und wird durch die Galle
aktiviert (v. Firth und Schiitz, 1907, B. z. chem. P. u. P. 9, 28).
Die Spaltung ist eine sehr intensive, wie namentlich aus den Versuchen
von O. Frank hervorgeht (1898, Z. f. B. 36, 568), der eine vollstindige
Spaltung der verfiitterten Ester konstatierte. Durch diese Spaltung
werden die Fette in den Verdauungsflissigkeiten 15slich, da Glyzerin
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sich in jedem Verhdltnis mit Wasser mischt und die Fettsiuren durch
die Galle aufgenommen werden konnen.

Die Kohlehydrate werden von dem Bauchspeichel in derselben
Weise wie durch den Mundspeichel gespalten, d. h. es wird die Stirke
iiber die Dextrine in Maltose iibergefiihrt. Das wirkende Ferment
wird als Pankreasdiastase oder Amylopsin bezeichnet.

Weitere im Pankreassaft nachgewiesene Fermente sind eine die
Maltose spaltende Maltase (Hamburger, 1895, A. g. P. 60, 543), ein
Milchzucker spaltendes Ferment, Laktase, hauptsédchlich bei sdugenden
Tieren (Weinland, 1899 und 1900, Z.f{. B. 38, 607; 40, 386) ein die
Nukleine und Nukleinsduren 16sendes Ferment, Nuklease genannt
(Gumlich, 1893, Z. phl. C. 18, 508) u. a. m.

Die Vorstufen des Sekretes bezw. der Fermente sind in der Driise
sichtbar in Gestalt glinzender Kéorner, die in der Nidhe des Lumens
zusammengedringt sind und nach MaSgabe des Verbrauches von den
basalen Teilen der Zellen neu gebildet und gegen die Innenzone vorge-
schoben werden (vgl. Metzner, 1907, Handb. d. Physiol. 2, 990). Auch
in dieser Beziehung dhnelt das Pankreas den Speicheldriisen des Mundes.

Der Darmsaft.

Die Bedeutung des Darmsaftes fiir die Aktivierung des Trypsi-
nogens ist bereits oben gewiirdigt worden. FEr ist auflerdem imstande
selbst verdauende Wirkungen zu entfalten.

Der Darmsaft ist das Produkt des Darmepithels, besonders der
Darmkrypten, deren Zahl im Darm des Hundes von Mall (1887, Leipz.
Abh. 14, 163) auf 16 Millionen geschétzt worden ist. Zur Gewinnung von
Darmsaft dienen Darmfisteln. Eine Darmschlinge wird unter Schonung
ihres Gekroses vom {ibrigen Darm abgetrennt, die Stiimpfe des letzteren
verndht, die Schlinge an dem einen Ende geschlossen, an dem anderen
Ende in die Bauchwunde eingeheilt. Die Absonderung ist bei manchen
Tieren intermittierend, bei anderen kontinuierlich (Pregl, 1895, A. g.
P. 61, 359) aber nach Nahrungsaufnahme verstéirkt. Da die isolierte
Schlinge selbst an der Verdauung nicht mehr teilnimmt, mufl die
Anregung von dem Rest des Darmes auf sie iibertragen werden. Der
Weg, auf dem dies geschieht, ist nicht bekannt. AuBerdem kann die
Schlinge auch direkt zur Absonderung gebracht werden, sowohl durch
chemische wie durch mechanische Reizung. Die abgesonderten Mengen
werden fiir den ganzen Diinndarm unter normalen Verhdltnissen auf
einige hundert cm?® in 24 Stunden geschitzt.

Der Darmsaft ist eine farblose oder gelbliche, auf Lackmus alka-
lisch reagierende Fliissigkeit, im oberen Teil schleimig und gallertig,
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im unteren Teil des Darms diinnfliissig und durch Flocken getriibt
(Rohmann, 1884, A. g. P. 41, 411; Kutscher und Seemann, 1902,
Z. phl. C. 35, 442). Er enthilt 1—29%, Eiweill und etwa 19, Salze, vor-
wiegend Kochsalz und kohlensaures Natron. Es liegen auch Beobach-
tungen an menschlichen Darmfisteln vor von Tubby und Manning
(1891, Guys Hosp. Rep. 48, 271) und Nagano (1902, Mitt. a. d.
Grenzgeb. 9, 393).

Infolge seines Gehaltes an kohlensaurem Natron ist der Darmsaft
imstande Fettsduren zu verseifen und dadurch saure Fette zu emul-
gieren. Eine spaltende Wirkung auf neutrale Fette ist nicht beobachtet.
Koagulierte und native Eiweilkorper werden, wenn iiberhaupt, nur
sehr wenig angegriffen, dagegen Peptone rasch in Aminosiuren zerlegt.
Das hierbei wirksame Ferment, von O. Cohnheim in der Darmschleim-
haut aufgefunden und als Erepsin bezeichnet, scheint indessen nichts
fiir den Darmsaft Spezifisches zu sein, da Vernon aus allen untersuchten
Organen peptonspaltende Fermente ausziehen konnte (1905, J. of P. 32,
33). Demnach wiirde das Erepsin ein endozellulires oder autolytisches
Ferment darstellen, das mit den abgestoBenen Zellen des Darmepithels
in den Darminhalt gelangt. Die Wirkung des Darmsaftes auf die Kohle-
hydrate besteht in einer Spaltung der Disaccharide speziell des Rohr-
zuckers, der Maltose und des Milchzuckers in die einfachen Zucker,
aus denen sie bestehen.

Die Wirkung der genannten Verdauungssifte auf die in den Darm
gelangenden Nahrungsbestandteile ergibt sich am besten aus einer Be-
trachtung der Beschaffenheit des Darminhaltes, wie er sich am Ende
des Diinndarms der Untersuchung darbietet. Gelegenheit hierzu bieten
jene Fille, wo wegen eines Darmverschlusses (meist eingeklemmter
Bruch) eine Fistel angelegt werden muf3 und dieselbe in unmittelbarer
Nihe der Ileo-Zokalklappe gelegen ist. Solche Beobachtungen sind
mitgeteilt von Macfadyen, Nencki und Sieber (1891, A. e. P. 28,
311), sowie von Ad. Schmidt (1898, Arch. f. Verdauungskrankh. 4, 137),
die sich beide auf Darmfisteln beziehen, die ganz nahe am Dickdarm ge-
legen waren. Bei fiinf Mahlzeiten am Tage, war der Ausfluf} aus der Fistel
ununterbrochen und fiir die Patienten unbewuBt, die tiigliche Menge
mit der Konsistenz wechselnd zwischen 550 g mit 4,99, festem Riick-
stand und 230 g mit 11,29 festem Riickstand. Von dem eingefiihrten
Eiweil (Stickstoff x 6,25) wurde '/, wieder gefunden. Die zu einer
bestimmten Nahrung gehorigen Stoffe erschienen friihestens in zwei,
spitestens in 5!/, St. in der Fistel, die letzten Reste erschienen nach
9—23 Stunden. Im allgemeinen durcheilt Nahrung mit viel unverdau-
lichem Ballast schneller den Darm als zum gréfiten Teil resorbierbare.
Die Farbe war gelb bis gelbbraun, an der Luft in griin @bergehend.
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Die Spaltungsprodukte des Eiweill waren stets nur in geringen Mengen
vorhanden, zuweilen fehlend. Unverdautes Eiweil (wahrscheinlich
aus den Sekreten stammend, und ungeldste Nahrungsbestandteile
(Muskelfasern, Starkekorner, Zellulose, Darmepithelien etc.) stets vor-
handen, ebenso Fett. Zucker ist zuweilen gefunden, in anderen Fillen
aber auch vermifit worden. Die Reaktion war stets sauer von organi-
schen Sauren, von welchen u. a. Essigsiure, Buttersiure, Milchsiure
nachgewiesen wurden. Die Séuerung betrug, auf Essigsiure bezogen,
etwa 1 p. M. Die Existenz einer sauren Garung wurde durch den Geruch
des Fistelkotes, an frisches Brot erinnernd, durch Nachgirung und
durch Kulturen sichergestellt. Fiulnisprozesse fehlten oder waren
nur angedeutet.

Diese Beobachtungen an Menschen werden durch eine groBe Zahl
von Versuchen an Tieren gestiitzt, welche von Schmidt-Miilheim
(A. f. P. 1879, 39), Kutscher und Seemann (1902, Z. phl. C. 34, 528;
35, 432; 1906 ebenda 49, 297), Abderhalden (1905 ebenda 44, 30)
ausgefithrt wurden und welche ergaben, daB die Spaltungsprodukte
der Nahrungsstoffe nur in den oberen Darmabschnitten in gréBerer
Menge, in den unteren spérlich oder gar nicht anzutreffen sind.

Die Verdauung im Dickdarm.

Die Absonderung des Dickdarms, die durch Fisteln studiert werden
kann, ist spérlich und liefert eine neutrale, wasserhelle, geruchlose,
schleimige Fliissigkeit, die keine verdauende Eigenschaften besitzt
(Klugund Koreck, A. f. P. 1883, 463). Sie hat offenbar nur die Bedeu-
tung eines Gleit- und Schmiermittels. Trotzdem ist die Umwandlung
des Inhalts im Dickdarm noch eine sehr eingreifende, weil die aus dem
Diinndarm und dessen Driisen stammenden Fermente dort ihre Arbeit
fortsetzen und weil auch die bakteriellen Zersetzungen ziemlich lebhaft
sind. Im Vordergrunde steht hierbei die saure Gérung, durch welche
nicht nur den Verdauungsfermenten zugingliche Kohlehydrate zerlegt
sondern auch die Zellulose aufgeschlossen wird. Dieser Vorgang spielt
besonders in der Verdauung der Pflanzenfresser eine groBe Rolle, er
wird dort z. T. schon im Magen eingeleitet und dann in dem sehr
langen und gerdumigen Blinddarm fortgesetzt (Tappeiner, 1884,
Z. f. B. 20, 52). Unterstiitzend wirkt hierbei der lange Aufenthalt der
Nahrungsmassen in diesen Darmabschnitten. Die saure Reaktion der
Gérprodukte ist auch der Hauptgrund fiir die meist nur geringfiigigen
Fiulniserscheinungen. Die denselben eigentiimlichen Prozesse bestehen
teils in hydrolytischen Spaltungen nach Art der durch die Verdauungs-
fermente bewirkten, teils in der Abbriockelung einzelner Atomgruppen
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wie Desamidierung, Abspaltung von Kohlenséure u. dgl. mehr (Ellinger,
1907, E. d. P. 6, 29). Von den hierbei entstehenden Produkten sind
besonders charakteristisch Indol und Skatol oder Methylindol, beide
mit exquisit fikalem Geruch. Ferner entstehen aromatische Sduren
wie Phenol, Phenylpropionséure, Paraoxyphenylpropionsiure, Indol-
propionsdure u. a. m., und als Reprisentanten des Eiweillschwefels
Methylmerkaptan und Schwefelwasserstoff.

Neben der Umwandlung des Inhaltes geht die Resorption ein-
her, wodurch eine groBle Zahl l6slicher Produkte vor allem auch das
Wasser aufgenommen wird. Der Wassergehalt normalen mensch-
lichen Kotes ist etwa 759, (Berzelius, s. Gorup-Besanez, 1878,
Physiol. Chemie, 545). Auffallend ist der geringe Gehalt des Kotes
an leicht l6slichen Salzen, wahrend er relativ reich an Kalk, Ma-
gnesia und Phosphorsiure ist. Dies weist darauf hin, daB der Darm
nicht nur ein Organ fiir Verdauung und Aufsaugung, sondern auch fiir
Absonderungen ist. Fiir die Gallenfarbstoffe ist dies schon oben erwéhnt
worden und gleiches ist auch fiir das Cholesterin der Galle anzunehmen,
Die Ausscheidung von Eisen ist durch Quincke und Hochhaus (1896,
A. e. P. 37, 159), von Kalk durch Fr. Miiller (1884, Z. f. B. 20, 327)
und F. Voit (1893, ebenda 29, 325) nachgewiesen worden. Auch der
Kot muB zum Teil als eine Abscheidung des Darmes aufgefafit werden,
weil die Bildung desselben, wenn auch in verringertem Mafle, weitergeht,
wenn die Nahrung entzogen wird (Hungerkot, Fr. Miiller a. a. O.).
Als Hungerkot ist das Kindspech aufzufassen. In isolierten Darm-
schlingen findet Kotbildung statt (Hermann, 1890, A. g. P. 46, 93;
Fr. Voit a. a. 0.).

Die Darmbewegungen.

Die oben angefithrten Beobachtungen an Darmfisteln, die am
unteren Ende des Diinndarms gelegen waren, haben gelehrt, da die
ersten Fraktionen einer Mahlzeit frithestens nach zwei Stunden und
spatestens nach fiinf Stunden den Diinndarm passiert haben. Bei einer
Lange des menschlichen Dinndarms von etwa 6 m gibt dies eine Ge-
schwindigkeit von 5—2 cm/min. Die Geschwindigkeit ist abhingig
von dem Volum und der Konsistenz des Inhaltes. Am schnellsten gehen
Knochen durch den Darm (Fr. Miiller, 1884, Z. f. B. 20, 327).

Am Darme sind zwei Bewegungsarten zu unterscheiden: die Pendel-
bewegung, und die Peristaltik. Beide Bewegungsarten sind auch am
ausgeschnittenen Darm zu beobachten, wenn fiir Sauerstoffzufuhr
Sorge getragen wird.
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Die Pendelbewegung ist nur dem Diinndarm und dem proximalen
Abschnitt des Dickdarms eigentiimlich. Im Diinndarm besteht sie aus
einer regelmaBigen Folge von Kontraktionen, die sich mit einer Ge-
schwindigkeit von 2—5 cm/sek. iiber die Lénge des Darmes ausbreiten. Sie
kénnen sowohl am ventrikuldren wie am z6kalen Ende entstehen, von wo
sie sich tiber den Darm ausbreiten. Die Fortpflanzung kann somit in beiden
Richtungen geschehen. LBt man die Anderungen des Abstandes zweier
benachbarter Punkte der Darmoberfliche durch geeignete Vorrichtungen
verzeichnen, wie dies Bayliss und Starling getan haben (1899 und
1901, J. of P. 24, 99 und 26, 125), so erhilt man regelméBige Pulsationen,
an denen sowohl die Langs- wie die Ringmuskulatur Anteil haben. Die
Wirkung auf den Inhalt besteht in einer sehr innigen Mischung und einer
besténdig erneuerten Ausbreitung tiber die Fliche der Schleimhaut (Can -
non, 1902, Am. J. of P. 6,251). Diese Bewegungsart ist ungemein aus-
dauernd und geht stundenlang unverindert fort. Sie wird aber bald
da bald dort gestért durch den zweiten Bewegungsmodus, der zeitlich
und ortlich begrenzt, dafiir aber viel kréftiger ist.

Die Peristaltik ist eine durch einen ortlichen Reiz bedingte
und nur in der Gegend des Reizes auftretende Bewegungsform. Am
wirksamsten zur Auslésung ist die Dehnung der Darmwand durch In-
haltsmassen. Der Erfolg besteht in einer Kontraktion der Muskulatur
oral von der gereizten Stelle und in einer Erschlaffung (Bayliss und
Starling a. a. O.) anal von ihr. Die Kontraktion schreitet hiufig von
der Stelle, wo sie zuerst entstand, noch ein Stiick weit oral weiter
und bleibt dort einige Zeit stehen; dann aber riickt sie langsam gegen
die reizende Inhaltsmasse vor und driickt dieselbe in den erschlafften
Darmabschnitt. Der ganze eben beschriebene Bewegungsvorgang ver-
lduft relativ trige und ist mit der Dislokation des Darminhaltes abge-
schlossen. Es bedarf dann wieder lingerer Zeit, bis die Inhaltsmasse
von der neuen Stelle aus denselben Bewegungszyklus in Gang setzt,
der sich jetzt natiirlich an etwas tiefer liegenden Darmgquerschnitten
abspielt. Es ist daher begreiflich, da8 es Stunden dauert, bis eine Dosis
Speisebrei, welche durch den Pfortner des Magens in den Darm geschoben
wird, an das Ende des Diinndarms gelangt und dafl voluminése d. h.
stark reizende Massen (z. B. Pflanzenkost) rascher beférdert werden.
Die Peristaltik ist im Gegensatz zu den Pendelbewegungen nicht umkehr-
bar. Wird eine Darmschlinge abgetrennt und verkehrt wieder eingeheilt
(Gegenschaltung) , so treffen an der oralen Nahtstelle die entgegenge-
setzt gerichteten peristaltischen Transporte zusammen und fithren bei
volumingser Nahrung zu den Erscheinungen des Darmverschlusses
(Prutz und Ellinger, 1902 und 1904, Arch. f. kl. Chir. 67, 964,
72, 415).

Wie die Fortdauer der Darmbewegungen am isolierten Darm lehrt,
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sind diese Bewegungen nicht durch die zufiihrenden Nerven bedingt;
doch werden sie sowohl durch den Vagus wie durch den Sympathikus
modifiziert, von letzterem namentlich gehemmt. Die Auslésung und
Regulierung der Bewegungen muB durch das eigene Nervensystem
des Darmes geschehen und Magnus hat gezeigt, daBl die Pendelbe-
wegungen von der Erhaltung des Auerbachschen Nervenplexus ab-
hingig sind, der zwischen den beiden Muskelschichten liegt (1904, A. g. P.
102, 349). Der nervise Apparat fiir die Peristaltik ist noch nicht be-
kannt. Durch Kokain, Nikotin oder Muskarin kann derselbe geldhmt
werden, wihrend die Pendelbewegungen fortbestehen (Bayliss und
Starling a. a. O.).

Die Bewegungen des Dickdarms sind ortlich und auch zeitlich ver-
schieden. Im absteigenden Kolon gibt es anscheinend nur eine anal
gerichtete Peristaltik, wodurch die eingedickten Kotmassen in das
Rektum und weiterhin unter Mitwirkung der quergestreiften Perineal-
muskulatur nach auBlen gedringt werden. In dem proximalen Teil
des Dickdarms ist die vorherrschende Bewegung eine Folge von Kon-
traktionswellen, welche irgendwo im aufsteigenden oder Querkolon
beginnen und gegen das Zikum fortschreiten (Cannon, 1902, Am.
J. of. P. 6, 264). Die Bewegung wird gewshnlich als Antiperistaltik
bezeichnet, doch muB3 hervorgehoben werden, daB sie von der Peri-
staltik' des Diinndarms nicht nur durch ihre Fortpflanzungsrichtung
verschieden ist und daf} sie am meisten dhnelt der Bewegungsform der
rechten Magenhilfte. Die Kontraktionen treten in regelmaBiger Folge,
etwa 11 in 2 Minuten auf und ziehen hintereinander in oraler Richtung
gegen die Ileozokalklappe. Von Zeit zu Zeit wird der Rhythmus unter-
brochen durch eine Pause, die eine Viertelstunde und lénger dauern kann,
worauf wieder eine Bewegungsperiode von fiinf Minuten erfolgt. Die
Wirkung dieser Bewegungsform, die stundenlang dauern kann, besteht
in einer innigen Durchmischung des Dickdarminhaltes und in einem
Zusammendringen desselben im Zékum, wiahrend ein Riicktritt der
Massen in den Diinndarm durch die Kontraktion des ileozékalen
Sphinkters verhindert wird (Elliot und Barclay-Smith, 1904, J. of
P. 31, 272). Neben den gegenlidufigen Wellen sind tonische, d. h.
langdauernde, ihren Ort nicht wechselnde Kontraktionen des Zokums
und aufsteigenden Kolons beobachtet, durch welche der Darminhalt
in analer Richtung weitergedringt wird. Ist endlich der proximale
Teil des Kolons ganz erfiillt, so erscheinen am Ende des Querkolons
Einschniirungen, wodurch Kotballen abgesetzt und in das absteigende
Kolon weiterbefordert werden.

Der Abschluf des Dickdarms gegen den Diinndarm ist abhéngig
von der Muskulatur der Ileozokalklappe, welche die Rolle eines Pfortners
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spielt. Unter gewissen Umstidnden (z. B. bei voluminésen Einlidufen
in das Kolon) erschlafft der unter der Herrschaft des Splanchnicus
stehende Sphinkter, so daf§ der Dickdarminhalt durch die gegenlaufigen
Kontraktionswellen ein Stiick weit in den Diinndarm hinaufgetrieben
werden kann. Durch diesen Vorgang sowie durch die Pendelbewegung
des Diinndarms erklart sich wahrscheinlich der von Griitzner be-
obachtete Transport von Darminhalt in der Richtung gegen den Magen
(1898, A. g. P. 71, 492; Hemmeter, 1902, Arch. f. Verdauungskr.
8, 59).



Siebenter Teil.

Resorption, Assimilation, innere Sekretion.

Die Untersuchung des Darminhaltes besonders im Dickdarm
ergibt, daB} nicht nur Wasser, sondern auch ein grofler Teil des Trocken-
riickstandes aus dem Lumen des Darmes verschwindet und in den Be-
stand des Korpers aufgenommen wird. Der Trockenriickstand des
Kotes verhilt sich zu dem der Nahrung im Durchschnitt wie 1:20. Es
wird zweckmifBig sein, vor der Erdrterung iiber die Krifte, durch
welche die Aufsaugung zu stande kommt, erst die Tatsachen niher kennen
zu lernen, die iiber die Aufnahme der einzelnen Nahrungsstoffe bisher
ermittelt worden sind.

Aufnahme der Fette.

Die anatomische Frage nach den Wegen, auf welchen die Aufnahme
geschieht, 148t sich am leichtesten fiir das Fett beantworten, genau
genommen allerdings nur fiir einen Teil des aufgenommenen Fettes.
In dem Abschnitt iiber Verdauung ist geschildert worden, dall Magen-
saft und Bauchspeichel durch ihre Lipasen auf das Fett der Nahrung
spaltend einwirken. Die Spaltbarkeit des Fettes scheint eine not-
wendige Bedingung fiir seine Resorbierbarkeit zu sein, denn Conn-
stein (A. f. P. 1899, 30) fand das den Triglyzeriden sonst sehr dhnliche
Lanolin, das durch die Lipasen des Darms nicht gespalten wird, nicht
resorbierbar. Die Spaltung des Fettes ist praktisch eine vollkommene,
wie neben verschiedenen anderen Beobachtungen hauptsichlich die
Versuche von O. Frank (1898, Z. f. B. 36 568) ergeben haben. Es ist
ferner von Moore und Rockwood (1897, J. of P. 21, 58) sowie von
Piliiger gezeigt worden (1901, A. g. P. 86, 33), dall Galle bei Anwesen-
heit von Seifen verhéltnismiBig groBe Mengen von Fettsduren 16sen
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kann. Beriicksichtigt man weiter, dal durch Zugabe von Fett der
Aufenthalt der Nahrung im Magen stets verzogert wird und daBl das
Fett zugleich gallentreibend wirkt, so trifft auf die Volumeinheit sauren
Mageninhaltes bei fetthaltiger Nahrung eine groBere Gallenmenge als
bei magerer. Es sind also in der Tat die Bedingungen gegeben, sowohl
tiir die Spaltung des Fettes als auch fiir die Losung der dabei entstehenden
Fettsduren.

Untersucht man die Eingeweide eines in der Verdauung geto-
teten Tieres, so findet man die Lymphgefiie des Darmes bis zu ihrem
Eintritt in die an der Wurzel des Mesenteriums gelegenen Lymphdriisen
mit einer weillen Flissigkeit injiziert. Mit gleicher Fiillung sieht man
die Vasa efferentia der Driisen nach der Cysterna chyli ziehen und kann
auch den Milchbrustgang als einen weilen Strang bis hinauf in die Hals-
gegend verfolgen, wo er sich in die groflen Venen einsenkt. Hat man
dem Tiere Blut entzogen und dasselbe ungeronnen oder defribiniert
ausgeschleudert, so findet man das Plasma bezw. das Serum milchig
getriibt und héufig an der Oberfliche von einer feinen Rahmschicht
bedeckt. Die Extraktion mit Ather lehrt, daf die Triibung sowohl
im Falle des Blutes wie der Lymphe von fein verteiltem Fett herriihrt.
Das Fett ist im wesentlichen Neutralfett (J. Munk, 1880, A. p. A. 80, 10),
gleichgiiltig, ob solches oder Fettsturen oder Seifen gefiittert worden
sind. Gibt man dem Tiere die Fettsiuren als Athylester, so finden sich
im Chylus nicht diese sondern die Glyzeride (O. Frank a. a. O.).

Der Vorgang der Fettaufnahme stellt sich somit als eine Spaltung
dar, der unmittelbar die Synthese nachfolgt. Der Zustand der Ge-
spaltenheit, der mit der Wasserloslichkeit bezw. Gallenloslichkeit zu-
sammenfillt, hat offenbar nur Bedeutung fiir die Dauer des Ubertrittes
aus dem Darmlumen in die Lymphbahn. Einmal dort angelangt, ist
die Loslichleit zundchst nicht mehr erforderlich, da der Transport durch
den Korper auch in Form des feinen Fettstaubes geschehen kann.

Die Aufnahme des Fettes in gespaltenem und gel6stem Zustande
und die Weiterlieferung desselben in fein verteiltem Zustande an die
Lymphraume ist eine Leistung des Epithels der Schleimhaut. Die Téatig-
keit desselben bei der Fettaufnahme geht hervor aus den morphologischen
Verinderungen, die die Epithelien wihrend der Fettverdauung auf-
weisen. Die mikroskopische Untersuchung 146t erkennen, dall} die
im Protoplasma der Zellen vorhandenen Korner oder Granula sich in
der Verdauungszeit mit einer Substanz beladen, die mit Osmium schwérz-
bar ist. Die Korner nehmen dabei ansehnlich an GroBe zu, um in den
spateren Stunden der Verdauungszeit wieder allméhlich abzuschwellen
(Krehl, A. f. P, 1890, 97). Da sowohl Olsiure wie Triolein durch
Osmium geschwiirzt werden, so gibt der Versuch keine Auskunft iiber
die Form, in welcher die Aufstapelung des Fettes bezw. der Fettsauren
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in den Zellen erfolgt. DaB sie aber an der Aufnahme beteiligt sind,
kann nicht bezweifelt werden.

Es muf} indessen ausdriicklich bemerkt werden, dafl die Lymph-
bahn nicht den einzigen Abzugsweg aus dem Darm fiir das Fett dar-
stellt, ja daB nicht einmal der grofite Teil des Fettes diesen Weg geht
(v. Walther, A. f. P. 1890, 328; O. Frank, ebenda 1892, 497 und
1894, 297). Selbst nach Unterbindung des Milchbrustganges findet noch
eine erhebliche Resorption von Fett statt, wenn auch die Ausnutzung
nicht so gut ist als unter normalen Bedingungen. Welcher Weg von dem
Rest des aufgenommenen Fettes eingeschlagen wird, konnte bisher nicht
festgestellt werden.

Die Aufnahme ,der Kohlehydrate

wird wie die der Fette durch ihre Spaltung vorbereitet. Die Stérke wird
durch die Diastase des Mund- und Bauchspeichels in Maltose und diese
sowie der Milchzucker durch die Fermente des Pankreas und des Darm-
saftes in die entsprechenden Hexosen zerlegt. Die Inversion des Rohr-
zuckers geschieht teils im Magen durch die Salzséure, teils im Darm durch
Fermentwirkung. Die Spaltung muB ein vollstindige oder fast voll-
stindige sein, denn Stdrke kann nicht resorbiert werden und selbst
Disaccharide werden nur schwierig aufgenommen. Dies ist namentlich
fiir den Milchzucker durch die Versuche von Weinland nachgewiesen
(1899, Z. f. B. 38, 16). Das Kind und ebenso junge Tiere, deren Darm
den Milchzucker zu spalten vermag, resorbieren ihn leicht und verwerten
ihn in spater zu erdrternder Weise. Beim Erwachsenen und ebenso bei
den meisten ausgewachsenen Siugetieren entbehrt der Darm des Ver-
mogens den Milchzucker zu spalten und demgemi8 wird er auch nicht
aufgenommen. Die Spaltung ist aber nicht nur fiir die Resorption,
sondern auch fir die Verwertung der Zucker im Organismus von aus-
schlaggebender Bedeutung. Dies zeigte F. Voit, indem er verschiedene
Kohlehydrate subkutan einfiihrte (1897, D. Arch. f. kl. Med. 58, 523).
Von den Monosacchariden wurden Glukose, Fruktose und Galaktose
selbst in groBeren Mengen leicht verwertet und nur in Spuren durch
den Harn ausgeschieden; von den Disacchariden wurde nur die Maltose
vollstindig zuriickgehalten, wihrend Rohrzucker und Milchzucker fast
quantitativ in den Harn iibergingen.

Der von dem Darm aufgenommene Zucker erscheint nur zum
kleinsten Teil im Chylus. v. Mering (A. f. P. 1877, 379) konnte bei
Hunden wahrend der Verdauungszeit iiberhaupt keine deutliche Zu-
nahme der Zuckerkonzentration im Chylus finden. Munk und Rosen-
stein (A. f. P. 1890, 376), welche den AusfluB} aus einer menschlichen
Lymphfistel untersuchten, gewannen nur etwa 19, der genossenen Kohle-
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hydrate als Zucker wieder. Dagegen fand v. Mering den Zuckergehalt
des Pfortaderblutes deutlich vermehrt, so da wohl nicht zu zweifeln
ist, dal der grofte Teil des Zuckers auf diesem Wege aus dem Darm
abgefiihrt wird. Die Versuche von v. Mering haben weiter ergeben, da8
die Erhohung des Zuckergehaltes im Blute der Lebervene nicht mehr
nachweisbar ist, daf also der Zucker in der Leber verschwindet. In
der Tat wird derselbe in Gestalt eines Polysaccharids gespeichert, das
von Cl. Bernard (1857, C. R. 44, 578) und Hensen (1857, A. p. A. 11,
395) gleichzeitig entdeckt und als Glykogen bezeichnet worden ist.

Totet man zwei urspriinglich gleichschwere Kaninchen, von denen
das eine wahrend einer Woche gehungert hatte, das andere dagegen auf
zuckerreiches Futter gesetzt war, so findet man die Leber des Hunger-
tieres klein, dunkel gefirbt, schlaff und leicht, die des gefiitterten da-
gegen grof} und schwer, prall und briichig und dabei von aufféllig heller,
graugelber Farbe. Diese Unterschiede beruhen zu einem Teil auf ver-
schiedenem Wassergehalt (vgl. Rob. Fischer, Diss., Wiirzburg, 1895),
hauptsichlich aber auf der Anwesenheit reichlicher Mengen von Gly-
kogen in der Leber des gefiitterten Tieres.

Zur Gewinnung dieses Stoffes zerkleinert man die dem getGteten
Tier moglichst rasch entnommene Leber, zieht sie mit siedendem Wasser
aus, befreit das Extrakt von Eiwei und filtriert. Man erhilt eine
Fliissigkeit von gelblicher Farbe, von eigentiimlich triiber, opalisierender,
bei hoher Konzentration milchiger Beschaffenheit, aus der der fragliche
Stoff durch Zusatz von Alkohol ausgefdllt werden kann.

Moglichst gereinigt und getrocknet, stellt das Glykogen ein schnee-
weilles lockeres Pulver dar, das die Zusammensetzung und Eigenschaften
eines Kohlehydrates besitzt. Wegen seiner Ahnlichkeit mit der pflanz-
lichen Stéarke wird es auch als tierische Stdarke bezeichnet. Glykogen
16st sich in kaltem Wasser, aber nicht klar, sondern mit der eben er-
wahnten opalisierenden oder milchigen Triibung. Die empirische Zu-
sammensetzung wird auf Grund der Elementaranalyse ausgedriickt durch
die Formel C,H,,0,, welche indessen noch mit einem Faktor,
wahrscheinlich der Zahl 6 multipliziert werden mufl, um der Molekular-
groBe der Verbindung Rechnung zu tragen. Wie Stdrke und manche
Dextrine wird auch das Glykogen durch Jod geféirbt mit einer je nach
dem Kochsalzgehalt der Lésung zwischen rot und braun liegenden
Farbe. Durch Kochen mit verdiinnten Siuren wird das Glykogen in
Maltose und schlieBlich in Dextrose iibergefithrt. Durch den Speichel
wird das Glykogen in Maltose verwandelt.

Das Glykogen findet sich nicht nur in der Leber, sondern auch in
den Muskeln, doch stets in viel geringerer Menge. Wihrend in der
Leber der Séugetiere 109, und mehr gefunden werden kénnen, enthalten

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. : 11
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die Muskeln wenige Prozente, zuweilen auch nur Bruchteile eines solchen
(vgl. Bohm, 1880, A. g. P. 23, 51; Aldehoff, 1888, Z. f. B. 25, 162).
Zieht man indessen die Gesamtmasse der Korpermuskulatur in Betracht,
so diirfte in ihr eine ungefihr ebenso grofie Menge Glykogen enthalten
sein, wie in der Leber. Kleine Mengen Glykogen finden sich in sehr
vielen Zellen; besonders reich an diesem Stoffe sind im Wachstum be-
griffene Gewebe.

Der Gehalt der Leber an Glykogen ist in hohem MafBle von der
Ernéhrung abhéingig. Es verschwindet zum gréBten Teil nach léngerem
Hungern, wihrend es durch eine kohlehydratreiche Kost in groBer
Menge zum Ansatz gebracht werden kann. Von den Zuckerarten sind
nicht alle gleich .wirksam; am meisten Traubenzucker, Maltose und
Rohrzucker, wenig oder gar nicht Milchzucker, entsprechend der ge-
ringen Resorbierbarkeit. Lévulose wirkt so gut wie Dextrose, obwohl
Glykogen nur aus Dextrose besteht. Die Umwandlung der Konstitution
des Molekiils scheint demnach leicht von statten zu gehen (vgl. C. Voit,
1892, Z. . B. 28, 245; Fr. Voit, 1892, ebenda 29, 129). Man vergleiche
hierzu die von Lobry de Bruyn entdeckte gegenseitige Umlagerung
der Monosaccharide unter der Wirkung von Hydroxylionen (1895, B.
D. C. G. 28, 3078). Die Glykogenbildung aus Eiweil kann als sehr
wahrscheinlich betrachtet werden (vgl. Weinland, 1907, Handb. der
Physiol. 2, 440), doch ist sie viel weniger reichlich als nach Kohle-
hydratfiitterung.

Die Aufnahme der EiweiBBkérper

wird eingeleitet durch die Spaltungen, welche dieselben durch den Magen-
saft und den Bauchspeichel erfahren und weiterhin durch das Erepsin der
Darmschleimhaut, sei es daB dieses in das Darmlumen abgeschieden
wird oder innerhalb der Zellen der Schleimhaut auf die durchtretenden
Stoffe einwirkt. Es ist somit wahrscheinlich, da das Eiweil weitgehend,
wohl bis zu abiureten Produkten, aufgespalten der Aufsaugung unter-
liegt. Eine notwendige Vorbereitung scheint die Spaltung allerdings
nicht zu sein, denn durch zahlreiche Versuche (Voit und Bauer, 1869,
Z.f. B. b, 536; Heidenhain, 1894, A. g. P. 56, 579; E. W. Reid, 1900,
Phil. Trans. B. 192, 211) muf die Moglichkeit einer Aufnahme von nativem
Eiweil als nachgewiesen gelten. Der Vorgang ist indessen unzweck-
méssig, weil nur arteigenes Eiweil vom Korper verwertet werden kann;
das artfremde wird durch den Harn bezw. durch die Galle (Giirber und
Hallauer, 1904, Z. f. B. 45, 372) ausgeschieden; es regt ferner Prizi-
pitinbildung an. Die Verwertung des Nahrungseiweil setzt somit
Spaltung im Darm und Wiederaufbau nach der Aufsaugung voraus
und es frigt sich nur, wo der Aufbau des arteigenen Eiweil stattfindet.
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Die Beobachtung von Salvioli (A. f. P. 1880, 95) und Hofmeister
(1885—1887, A. e. P. 19, 1; 20, 291; 22, 306), daf3 die Peptone im Darm
verschwinden, kann nicht mehr als Beweis fiir eine Synthese gelten,
seitdem die Fahigkeit des Darms diese Stoffe weitgehend zu spalten
erkannt ist. Anderseits ist freilich das weitere Schicksal dieser Spal-
tungsprodukte nicht bekannt. Die Lymphe kann als Abzugsweg fiir
dieselben kaum in Betracht kommen, denn Schmidt-Mihlheim
fand nach Unterbindung des Milchbrustganges die Stauungserscheinungen
nur bei Fettfiitterung stark ausgepragt, nicht bei fettfreier Kost. Es
zeigte sich ferner, ,,daB nach volliger Absperrung des Chylus von der
Blutbahn die Verdauung und die Aufsaugung der Eiweilkorper, sowie
deren Umwandlung in Harnstoff in demselben Umfange wie bei offenen
Chyluswegen stattfindet’* (A. f. P. 1877, 549). Im gleichen Sinne sprechen
auch die Beobachtungen von I. Munk und Rosenstein an einem
Madchen mit Lymphfistel (A. f. P. 1890, 379), in welchen sie wahrend
der Zeit der Eiweilverdauung weder die Menge noch den Eiweifigehalt
des Chylus vermehrt fanden.

Uber die Anwesenheit von Aminoséuren im Blute lauten die Nach-
richten widersprechend. Kutscher und Seemann (1904, Z. phl. C.
34, 529) konnten sie dort nicht finden, wahrend neuerdings Bingel
die Anwesenheit von Glykokoll im normalen lebensfrischen Blute in
anscheinend nicht ganz geringen Mengen nachgewiesen hat (1909,
ebenda 57, 382). Ob dieselben mit Verdauungsvorgéingen in Beziehung
stehen ist nicht untersucht. Kutscher und Seemann erwigen auch
die Moglichkeit, daf die Aminosiuren mit anderen Blutbestandteilen
Bindungen eingehen.

Endlich ist zu beriicksichtigen, dafl das Schicksal des resorbierten
Eiweill kein einheitliches ist. Im ausgewachsenen Individuum ist der
Bedarf an assimilierbarem Eiweif sehr gering. Alles Eiwei}, das dariiber
hinaus von Darme aufgenommen wird, wird desamidiert und das hier-
durch resultierende Ammoniak teils als solches, zumeist aber als Harn-
stoff ausgeschieden. In dieser Richtung ist die Tatsache von Bedeutung,
daB Nenckiund Zaleski (1901, Z. phl. C. 33, 206) im Blut der Pfortader
3—4 mal mehr Ammoniak fanden, alsim arteriellen Blute. Auf diese Weise
konnen erhebliche Mengen von Ammoniak aus dem Darm abgefiihrt wer-
den, welche dann in der Leber in Harnstoff verwandelt werden (s. u.).
Diese Vorstellung von der Resorption der stickstoffhaltigen Nahrungsbe-
standteile, die insbesondere von Folin vertreten wird (1905, Am. J. of P.
13, 117), fiihrt zu der etwas fremdartigen-Folgerung, dafB nicht die ein-
zelnen Zellen dariiber zu bestimmen haben, wieviel von dem aufgenom-
menen und ihnen zugefiihrten Eiweill assimiliert und wieviel desamidiert
werden soll, sondern daf dies bereits im Darm endgiiltig entschieden

11*



164 Die Resorption eine Arbeitsleistung des Darmes.

wird. Es wire denkbar, daBl der Darm entweder auf nervosen Bahnen
oder durch eine besondere Blutbeschaffenheit veranlaBt wird, den Ge-
weben in der ihren Bediirfnissen entsprechenden Weise vorzuarbeiten.
Jedenfalls miissen verwickelte Beziehungen zwischen dem Darm und
den {iibrigen Korperteilen angenommen werden, wenn die Resorption
des Eiweil} in der angedeuteten Weise verlaufen soll.

Uberblickt man die Gesamtheit der iiber den Vorgang der Re-
sorption bisher festgestellten Tatsachen, so ergibt sich als gemeinsames
Kennzeichen die Spaltung der Nahrungsstoffe in wasser- oder gallen-
losliche Produkte, die entweder als solche oder unter gleichzeitiger
Umwandlung in das Blut, bezw. in die Lymphe iibergefiihrt werden.
Die Uberfithrung ist eine Arbeitsleistung des Darms, die nur
moglich ist, solange sein Epithel ungeschidigt bleibt. Man wird also den
Sitz der aufsaugenden Krifte in diesen Zellen zu suchen haben. Da-
neben gibt es aber auch Stoffwanderungen durch Diffusion und Osmose.
Der Ausgleich der Konzentrationen zwischen Blut und Lymphe findet
im Gewebe der Darmschleimhaut vermutlich nur durch Diffusion statt.

Die den Darmepithelien eigentiimliche Triebkraft erhellt am besten
aus den Versuchen von Heidenhain (1894, A. g. P. 56, 579). Er brachte
Hundeserum in die abgeschlossene Darmschlinge eines Hundes und
sah das Fliissigkeitsvolum rasch abnehmen, obwohl keinerlei Konzen-
trationsdifferenzen gegeniiber dem Blutplasma vorhanden sein konnten.
Selbst an ausgeschnittenen Darmstiicken 148t sich durch kurze Zeit
ein von innen nach auBlen gerichteter Fliissigkeitstransport nachweisen
(Cohnheim, 1899, Z. f. B. 20, 418; E. W. Reid, 1901, J. of P. 26,
436). Ein weiterer lehrreicher Versuch Heidenhains bestand in der
Einfiihrung einer Kochsalzlosung von 0,3%, in eine abgebundene Darm-
schlinge. Nach einer Viertelstunde waren 2/; der Fliissigkeit und mehr
als die Hilfte des Salzes aus dem Darm verschwunden, obwohl zu
Ende der Versuchs die Salzkonzentration noch immer niedriger war
als im Blut. Durch Diffusion hitte das Salz in umgekehrter Richtung
wandern miissen. Es ist sehr wahrscheinlich, wenn gleich noch nicht
bewiesen, dall durch dieselbe Triebkraft auch die Spaltprodukte der
Nahrungsstoffe in die Schleimhaut aufgesogen werden. Fiir die Auf-
nahme des Wassers sind dagegen, wie Overton ausfiihrt (1907, Handb.
der Physiol. 2, 886), die osmotischen Krifte des Blutes vermutlich selbst
dann ausreichend, wenn hypertonische Lésungen resorbiert werden.
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Die Assimilation.

Durch die Aufnahme der Nahrungsstoffe bezw. deren Spaltungs-
produkte in die Safte des Korpers wird ihre weitere Verwertung ermog-
licht, die darin besteht, da sie entweder oxydiert oder zu kompli-
zierteren Molekiilen aufgebaut werden. Letzteren Vorgang bezeichnet
man als Assimilation. Die Synthese des neutralen Chylusfettes aus
Fettsduren und Glyzerin, die Bildung des Glykogens aus Traubenzucker
und einigen anderen Hexosen sind Beispiele fiir diese Tétigkeit des Orga-
nismus. Die beiden genannten Produkte sind Vorratsstoffe des Korpers
und sind daher ziemlich stabile und verhiltnismiBig einfach gebaute
Verbindungen. EKine weitere Aufgabe der Assimilation ist die Bildung
der lebenswichtigen Zellbestandteile, die héiufig unter dem Sammel-
namen Protoplasma zusammengefallt werden. Der Vorgang findet in
ausgiebiger Weise beim wachsenden Organismus statt; aber auch das
ausgewachsene Individuum kann der Neubildung nicht entraten, weil
bestindig Zellen zugrunde gehen. Um zu ermessen welch’ verwickelte
Aufgaben hiér zu erfiillen sind, braucht nur an die Keimstoffe erinnert
zu werden, die nicht nur Eigentiimlichkeiten der Art, sondern sogar
des Individuums auf die Nachkommen {iibertragen. Es steht auBler
Zweifel, daB bei den Neubildungen den Eiweilkdrpern eine sehr wichtige
Rolle zufillt, ohne daB8 sie deshalb mehr sind als Bausteine unbekannter,
héchst komplizierter Verbindungen.

Wie die Keimdriisen, so hat auch jedes andere Organ des Korpers,
itberhaupt jede Gewebsart, einen besonderen, von den anderen verschie-
denen Stoffwechsel. Dies geht am deutlichsten hervor aus der Existenz
von Produkten, die nur an bestimmten Orten des Korpers gebildet werden.
Beispiele hierfiir bieten die Fermente des Verdauungkanales, sowie
die nur in der Leber entstehenden Gallensduren. Hierher gehort ferner
das Sekretin, das unter der Einwirkung des sauren Darminhaltes in
der Duodenalschleimhaut entsteht, durch das Blut der Bauchspeichel-
driise zugefithrt wird und dort die Absonderung hervorruft.

Dem letzteren Stoffe schlieBen sich eine Reihe weiterer an, denen
gemeinsam ist, daB sie nur an gewissen beschrankten Stellen des Korpers
entstehen, von dort auf dem Wege des Blutes anderen Organen oder
Geweben zugefithrt werden, wo sie ihre Wirkungen entfalten. Die
Stoffe werden als Hormone (Erwecker) und die Fernwirkung vielfach
als innnere Sekretion oder auch als chemischer Reflex bezeich-
net. Einige dieser Stoffe sind von so einschneidender Bedeutung fiir
die Funktion der Organe, daBl ohne sie das Leben nicht erhalten
werden kann.
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Das bestbekannte Produkt dieser Art ist das Adrenalin, das
in der Marksubstanz der Nebenniere gebildet wird und von dort in den
Kreislauf gelangt. Es ist anscheinend ein sténdiger aber nur in mini-
malen Mengen vorhandener Bestandteil des Blutes. Das Adrenalin ist
eine organische Base, die sich vom Brenzkatechin ableitet und daher
ghnliche Farbreaktion gibt wie dieses; es ist alkohollslich, kochbesténdig
und leicht oxydierbar. Die Konstitution ist durch Synthese sicherge-
stellt (Stolz, 1904, B. D. C. G. 37, 4149).

Bringt man Adrenalin in den Kreislauf, so steigt der Blutdruck
(Oliver und Schéafer, 1895, J. of P. 18, 230) und es treten die Er-
scheinungen einer Reizung der sympathischen Nerven ein (Langley,
1901, J. of P. 27, 237; Elliot, 1905, ebenda 32, 401). Es ziehen sich
also die Blutgefafie zusammen, wihrend gleichzeitig das Herz rascher
und kréftiger schligt; beides wirkt blutdrucksteigernd. Die Be-
wegungen des Darmes werden gehemmt, die Pupillen erweitert, Abson-
derung von Speichel hervorgerufen, die Haare aufgerichtet u. a. m.
Sebr kleine Dosen sind hierzu ausreichend. So geniigen beim Kanin-
chen 0,02mg, um den Blutdruck bis auf das Doppelte des normalen
Wertes emporzutreiben (Kretschmer, 1907, A. e. P. 87, 423). An
ausgeschnittenen Gefdfien 148t sich die Adrenalinwirkung schon nach-
weisen in einer Verdiinnung von 1:10? und in einer Menge von 0,000015 mg
(0. B. Meyer, 1906, Z. f. B. 48, 352). Infolge der leichten Oxydier-
barkeit des Adrenalins ist die Wirkung nicht sehr nachhaltig. Durch
stetige Infusion kleiner Mengen 148t sich jedoch der Blutdruck dauernd
auf einer gleichen Hohe halten (Kretschmer a. a. 0.). Da sich ferner
Adrenalin anscheinend stéindig im Blute befindet, ist die Annahme einer
stetigen Absonderung von seiten der Nebenniere nicht unbegriindet.

Entfernung beider Nebennieren fithrt fast ausnahmslos zum Tode
des Tieres. Am schlechtesten wird die Operation von Hunden ertragen,
die meist in wenigen Stunden, spétestens nach 115 Tagen erliegen unter
Erscheinungen der Muskelschwiche, des Abfalls der Korpertemperatur
und des Blutdrucks. Ob die Unentbehrlichkeit der Nebenniere nur
auf das Adrenalin oder noch auf andere Produkte ihres Stoffwechsels
zu beziehen ist, bleibt vorldufig eine offene Frage.

Ein fiir das Leben unentbehrliches Organ ist ferner die Schild-
driise und die ihr beim Menschen teils dicht anliegenden, teils im Ge-
webe der Schilddriise eingeschlossenen sehr kleinen Nebenschilddriisen
oder Epithelkérperchen. Die Entfernung der Nebenschilddriisen er-
zeugt nach neueren Beobachtungen anfallsweise auftretende tetanische
Krimpfe, die anscheinend auf einer Storung des Kalkstoffwechsels
(W. G. Mac Callum und Végtlin, 1909, J. of exp. Med. 11, 118) be-
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ruhen und dann #hnlich aufzufassen wiren wie die ,,spontanen‘‘ Zuckungen
eines ausgeschnittenen Muskels in einer kalkfreien oder sehr kalkarmen
Losung (vgl. Ringer, 1886, J. of P. 7, 291). Die Entfernung der Schild-
driise fithrt zur Verblodung und, wenn sie bei jungen Tieren ausgefiihrt
wird, zu den als Kretinismus bezeichneten Wachstumsstorungen. Der
Stoffwechsel ist abnorm niedrig, der Umsatz kann auf die Hélfte der
normalen téglichen Kalorienzahl heruntergehen. Die Haut wird trocken,
teigig infiltriert, die Haare fallen aus. DafB es sich hier um Ausfalls-
erscheinungen handelt, wird durch die heilende Wirkung einer Trans-
plantation und durch die Besserung oder Aufhebung der Symptome
auf Eingabe von Driisensubstanz bewiesen. FEine giinstige Wirkung
entfaltet auch das Jodothyrin, ein phosphor- (0,5%) und jodhaltiger
(109%,) Stoff, den Baumann aus der Schilddriise isolierte (1895—1896,
Z. phl. C. 21, 319 und 481; 22, 1). Das Jodothyrin ist vermutlich eine
organische S#ure, die im Kolloid der Driise an Globulin gebunden als
Thyreoglobulin vorkommt (Oswald, 1899, ebenda 27, 14).

Die Ausrottung des Pankreas fiihrt anscheinend bei fast allen
Wirbeltieren zu einer schweren Stoérung des Stoffwechsels, die sich
vor allem darin &uBert, dal die Tiere groBe Mengen Zucker mit dem
Harn abscheiden (Diabetes mellitus); dabei magern sie rasch ab, so da@
sie auch bei reichlicher Nahrungsaufnahme den Eingriff nur wenige
Wochen iiberleben (v. Mering und Minkowski, 1890, A. e. P. 26,
371; Minkowski, 1893, ebenda 31, 85). Die Stérung hat nichts zu tun
mit der sekretorischen Tétigkeit des Pankreas als Verdauungsdriise,
denn die Herstellung einer Pankreasfistel oder die Verodung des Ganges
bringt die angedeuteten Folgen nicht hervor. Die Driise kann an einen
anderen Ort, z. B. unter die Haut, verpflanzt und nach Verwachsung
mit der neuen Umgebung von ihren urspriinglichen Geféafiverbindungen
vollstindig abgetrennt werden. KErst nach Entfernung der transplan-
tierten Driise tritt die Zuckerflut im Harn auf.

Die Stérung ist hauptsichlich dadurch gekennzeichnet, daB der
Traubenzucker nicht mehr verwertet, weder in der Leber in Glykogen
verwandelt noch in den Geweben verbrannt werden kann. Er héauft
sich deshalb im Blute an und wird infolge Uberschreitung der Grenz-
konzentration von den Nieren ausgeschieden. Die Zuckerkonzentration
im Harn kann bis 129 steigen. Andere Zucker, vor allen Léavulose
kénnen verwertet werden und auch als Glykogen zur Anlagerung
kommen. Die Verarmung des Kérpers an Kohlehydraten fithrt zu einer
Neubildung auf Kosten der Leibessubstanz, die mit einer Erhohung
der Stickstoffausscheidung, d. h. mit einem gesteigerten Zerfall von
Korpereiweil einhergeht. In dieser Richtung ist bemerkenswert, daf
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die Verabfolgung von Glutaminsdure, die als einer der Bausteine des
Eiweil bekannt ist, die Zuckerausscheidung vermehrt (Lusk, 1908, Am.
J. of P. 22, 163 u. 174). Dagegen iibt Glutarsiure einen vermindernden
EinfluBl auf die Zucker- und N-Ausscheidung (Baer und Blum, 1907,
B. z. ch. P. u. P. 10, 80). Die GroBe der Zuckerausscheidung ist in
deutlicher Weise von der Auflentemperatur abhingig; sie sinkt bei
steigender Temperatur (Liithje, 1905, Kongr. f. inn. Med. 22, 268).

Zur Erkldrung wird meist die Annahme gemacht, daf das Pankreas
einen Stoff bilde und in das Blut abscheide, der fiir die Verwertung
des Traubenzuckers erforderlich ist. Der Nachweis desselben ist aber
bisher nicht gelungen. Beim Frosche tritt bis zum Tode andauernde
Glukosurie auf, wenn die zum Duodenum gehenden Nerven durchtrennt
werden (Pfliiger, 1907, A. g. P. 119, 227).

Noch dunkler und unverstdndlicher als die Beziehungen zwischen
Pankreas und Glukosurie ist der Einflufy der Hypophyse auf das Knochen-
wachstum (Akromegalie), sowie die der Keimdriisen auf die Ausbildung
der sekundiren Geschlechtscharaktere. Auch die Umbildung und
Sekretion der Brustdriisen mufl durch chemische, wiahrend der Schwanger-
schaft entstehende Stoffe vermittelt werden, wie aus den interessanten
Versuchen von Ribbert (1898, A. f. Entwickelungsmech. 7, 704), Lane-
Claypon und Starling (1906, Proc. R. S. 77, 505) u. a. hervorgeht.
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Der Harn.

Die Zusammensetzung des Blutplasmas ist trotz der wechselnden
Ernihrung und der schwankenden Tétigkeit der Organe eine sehr gleich-
miBige. Fiir den Fettgehalt des Blutes ist der vorstehende Satz aller-
dings nicht giiltig, denn der frither beschriebene Versuch hat gelehrt,
daB das Plasma des verdauenden Tieres durch emulgiertes Neutralfett
mehr oder weniger getriibt ist. Man kann wohl nicht zweifeln, dal diese
voriibergehende Anreicherung des Blutes an Fett nur ertragen wird,
weil das Fett einen im Wasser praktisch unléslichen, nur suspendierten
Stoff darstellt. In bezug auf alle 16slichen Stoffe findet die Regulierung
der Konzentration in der Weise statt, daB sie entweder in eine speicher-
bare Form umgewandelt werden (z. B. der Zucker in Glykogen), oder
daB sie ausgeschieden werden, teils unmittelbar, teils nach vorgéngiger
chemischer Verinderung. Die Ausscheidung geschieht zu einem geringen
Teile durch den Darm, in der Hauptsache durch die Nieren.

Das Abscheidungsprodukt der menschlichen Niere ist eine in der
Regel sauer reagierende Fliissigkeit, deren Farbe je nach Pigmentgehalt,
Konzentration und Schichtdicke zwischen strohgelb und dunkelrotbraun
wechselt. L&Bt man Harn girungsfrei an der Luft stehen, so dunkelt
er stark nach. Ohne antiseptischen Zusatz geht der Harn bald in am-
moniakalische Gérung iiber; er wird dann triibe und iibelriechend,
wihrend frischer Harn einen schwachen, eigentiimlich aromatischen
Geruch besitzt, der bei Fleischnahrung an Fleischbriihe erinnert.

Die Menge des taglich abgesonderten Harns schwankt unter ge-
wohnlichen Verhiltnissen zwischen 1200 und 1700 cm® mit einem
spezifischen Gewicht von 1015 bis 1020. Zieht man von dem spezifischen
Gewicht des Harns das des Wassers (= 1000) ab und multipliziert man
die Differenz mit der empirischen Konstante 2,33 (Haesers Koeffizient),
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so erhilt man annidhernd die Menge des Trockenriickstandes in 1000 cm?
Harn.

Die Konzentration und Zusammensetzung des Harns kann in den
einzelnen Tageszeiten sehr wechseln. Der iiber Tag gelassene Harn ist,
infolge der Nahrungsaufnahme, in der Regel weniger konzentriert als
der am Morgen gelassene Nachtharn. Fiir den innerhalb 24 Stunden
gelassenen Harn kann im Durchschnitt ein Trockenriickstand von 49,
angenommen werden. Die groBere Hailfte hiervon ist verbrennlich,
somit organischer Natur.

Die organischen Bestandteile des Harns sind fast alle stickstoff-
haltig. Die Summe der stickstofffreien Harnbestandteile (Glukuron-
sdure, Azeton, Fettsiuren, aromatische Oxysduren etc.) diirfte im Tag
0,1 g nur wenig iibersteigen. Traubenzucker ist in einer Menge von
0,01—0,1%, vorhanden (Schondorff, (1908, A. g. P. 121).

Die stickstoffhaltigen Harnbestandteile sind zum kleineren Teile
schwefelhaltig wie die Indoxylschwefelsdure, die Chondroitinschwefel-
sdure, die Oxyproteinsdure und die Alloxyproteinsiure. Der weitaus
groBte Teil der stickstoffhaltigen Kérper ist schwefelfrei. Unter diesen
selen genannt Harnstofi, Ammoniak, Hippurséiure, Harnséure und
Kreatinin. Hierher gehoren auch die Farbstoffe des Harns wie das
Urobilin, das Hiamatoporphyrin u. a.

Die wichtigsten anorganischen Harnbestandteile sind:

Elektropositive Na, K, Ca, Mg;
Elektronegative: Cl, SO,, PO,, CO,.

Hiervon iiberwiegen Na und Cl; Ca und Mg sind nur in geringer
Menge vorhanden.

Uber die Mengenverhéltnisse, in denen sich einige der genanntens
Stoffe im Harn finden, geben die nachstehenden Tabellen Auskunft.
Bunge teilt die Zusammensetzung zweier Harne mit, die von demselben
jungen Manne stammen, der sich einmal ausschlieflich mit Fleisch,
das andere Mal mit Brod und Butter néhrte (Lehrb. Leipzig 1901, 2, 430).

Fleischharn Brodharn
Volumen . . . . . . . . . . . 1672 cm3 1920 cm?
Harmnstoff . . . . . . . . . . . 67,200 gr 20,600 gr
Harnsdure . . . . . . . . . . 1,398 ,, 0,253 ,,
Kreatinin . . . . . . . . . . . 2,163 ,, 0,961 ,,
KO. . . . . . . . . . ... 3,308 ,, 1,314 ,,
Na,O . . . . . . . . . . .. 3,991 ,, 3,928 ,,
CaO . . . . . . . . ... 0,328 ,, 0,339 ,,
MgO . . . . . . . . ..., 0,294 1, 0,139 ,,
Cl . . . . . . . ... ... 3,817 ,, 4,99 ,,
80, . . . . . . ... 4,674 ,, 1,265 ,,
PO, . . . . . . .. ... 3,437 1, 1,658 ,,
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Der Eiweil- und Nukleinreichtum des Fleisches kommt in den
hohen Werten fiir Harnstoff und Harnséure, der Eiweilschwefel als
Schwefelsdure, der Kreatingehalt des Fleisches als Kreatinin, Kali und
Phosphorséure als solche zum Vorschein. Demgegeniiber zeichnet sich
der Brotharn nur durch groferen Chlorgehalt aus. Folin hat bei einer
einheitlichen Kost bestehend aus

Vollmileh . . . . . .. . .. .. 500 cc
Rahm (18—229, Fett). . . . . . 300 cc
Hithnereier . . . . . . . . . .. 450 g
Horlicks Malted Milk . . . . . . 200 g
Zucker . . . . . ... ... 20 g
Kochsalz . . . . . . ... ... 6 g

Wasser soviel als notig, um das Gesamt-
volum auf 2 1 zu bringen
Trinkwasser . . . . . . . . . .. 900 cc

den Harn von vier Personen untersucht und fand nach drei oder vier
Tagen eine recht gleichmifige Zusammensetzung fiir welche die Zahlen,
die in der nachstehenden Tabelle unter 13. Juli aufgefithrt sind, als
Beispiel dienen mogen (1905, Am. J. of P. 13, 118). Hierauf wurde
die obige 19 g N enthaltende Kost vertauscht gegen eine nur 1 g N ent-
haltende ,,Stérke- und Rahmkost®, welche 8—10 Tage genommen wurde.
Die Harne der vier Versuchspersonen reagierten hierauf in iibereinstim-
mender Weise, so dall die unter 20. Juli angegebenen Zahlen einer
der Versuchspersonen als Beispiel fiir alle dienen konnen.
13. Juli 20. Juli

Harmmvolum . . . . . . . . .. 1170 385

Gesamt-Stickstoff . . . . . . . 16,8 3,60
Harnstoff-Stickstoff . . . . . . 14,7 2,20
Ammoniak-Stickstoff . . . . . 0,49 0,42
Harnséure-Stickstoff . . . . . 0,18 0,09
Kreatinin . . . . . . . . . .. 0,58 0,60
Rest-Stickstoff . . . . . . .. 0,85 0,27
Gesamte Schwefelsiure . . . . 3,64 0,76
Anorganische Schwefelsdure . . 3,27 0,46
Ather-Schwefelsdure . . . . . . 0,19 0,10
Neutraler Schwefel. . . . . . . 0,18 0,20

Die Zahlen lassen erkennen, in wie hohem MaBe die Zusammen-
setzung des Harns von der Nahrung abhingt. Dies tritt besonders
deutlich hervor beim Harnstoff, dessen Menge zwischen 67 g und

60
(2,20 x %8 =) 4,7 g schwankt und der Schwefelsiure, die in dem einen

Fall 4,67, in dem anderen 0,76 g ausmacht. Dem stehen aber wieder



172 Der Harnstoff.

‘Harnbestandteile gegeniiber, deren Menge trotz wechselnder Kost
wenig oder gar nicht schwankt, so in Folins Tabell : Ammoniak, Krea-
tinin und neutraler Schwefel. Folin folgert hieraus, daBl ein Teil des
EiweiBstoffwechsels aus der konstanten Zersetzung von Gewebselementen
stammt ; er bezeichnet ihn als den endogenen Teil des Eiweillstoffwech-
sels. Der andere Teil hingt ab von der Menge des zuflieBenden Nahrungs-
materials und wird als exogener Stoffwechsel bezeichnet.

Einige Harnbestandteile erfordern noch eine besondere Be-
sprechung.

1. Der Harnstoff, das Biamid der Kohlensiure NH,—CO—NH,
iibertrifft der Menge nach alle anderen Bestandteile des Harns. L&t
man Harn bei gelinder Wirme verdampfen und nimmt den Riickstand
mit absolutem Alkohol auf, so kristallisiert beim Abdunsten des Alko-
hols unreiner Harnstoff aus. Versetzt man eine konzentrierte Harn-
stofflssung mit Salpeterséiure, so kristallisiert der schwer losliche sal-
petersaure Harnstoff als dicker Brei in sechsseitigen, schuppenartig
iibereinander liegenden Tafeln aus. Reiner Harnstoff bildet farblose,
vierkantige Prismen, leicht loslich in Wasser und Alkohol, geruchlos,
salzig und bitterschmeckend. In Substanz auf die Zunge gebracht
erregt er, dhnlich wie Salpeter, die Empfindung der Kilte. Er schmilzt
bei 132° und zersetzt sich bei hoherer Temperatur unter Abspaltung
von Ammoniak.

Der Harnstoff ist ein Abkémmling des Eiweil und kann auf
verschiedene Weise aus ihm entstehen. Er kann durch hydrolysierende
Mittel direkt abgespalten werden, denn E. Schulze und Likiernik
zeigten, daB Arginin, eine der Hexonbasen des Eiwei, beim Erhitzen
mit Barythydrat in Harnstoff und Ornithin zerfallt (1890, B.d. D. ch. Ges.
24, 2701). Eine weitere Quelle des Harnstoffs bilden die im Eiwei3
enthaltenen Aminosiiuren. Die Umwandlung von verfiittertem Glyko-
koll, Leuzin, Asparaginsgure in Harnstoff ist durch Schultzen und
Nencki (1872, Z. f. B. 8, 124), Salkowski (1879, Z. phl. C. 4, 100)
und Knierim (1874, Z. f. B. 10, 279) beobachtet. Auf Grund der Unter-
éuchungen von Embden (1906, Bioch. Zeitschr. 1, 161; Beitr. z. chem.
P.u. P.8,120) und F. Ehrlich (1907, B. D. C. G. 40, 1027) ist es wahr-
scheinlich, daB die Umwandlung in der Weise von statten geht, dafB
die Aminosiuren desamidiert und das an Kohlensidure oder Karbamin-
séure gebundene Ammoniak in Harnstoff iibergefiihrt wird. Es sei hier
daran erinnert, daB bei der hydrolytischen Spaltung des Eiweil stets
Ammoniak auftritt. Die Annahme, da8 Ammoniak die Vorstufe des
Harnstoffs darstellt ist aber um so wahrscheinlicher, als die Einfiihrung
von Ammoniaksalzen in den Tierkérper eine vermehrte Ausscheidung



Harnsiure und Hippursiure. 173

von Harnstoff zur Folge hat (Hallervorden, 1879, A. e. P. 10, 124).
Als der Ort des Tierkérpers, an welchem (unter Wasserabspaltung)
aus kohlensaurem bezw. karbaminsaurem Ammoniak Harnstoff ent-
steht, ist durch die Versuche von W. v. Schroder die Leber ermittelt
worden (1882 und 1885, A. e. P. 15, 364; 19, 373).

2. Die Harnséure und die gleichfalls vom Purin sich herleiten-
den, an Menge aber hinter der Harnsiure sehr zuriicktretenden Basen
Xanthin, Hypoxanthin, Guanin und Adenin stammen beim Siugetier
und Menschen voraussichtlich vollstindig aus Nukleinsiure, dem sau-
ren Spaltungsprodukt des Nukleins, welches ein regelméfliger Bestand-
teil aller Zellkerne ist. Durch Kossel und dessen Schiiler (vgl. Kossel
und Neumann, 1896, Z. phl. C. 22, 74) ist die Anwesenheit der ge-
nannten Basen (Purin- oder Nukleinbasen) ir den Nukleinsduren nach-
gewiesen worden. Werden mit der Nahrung kernreiche Gewebe, wie Pan-
kreas oder Thymus aufgenommen, so steigt die Harnsdureausscheidung
betrichtlich, weil die Gewebe imstande sind, durch ein Ferment, die
Nuklease, aus den Nucleinsiuren die Purinbasen abzuspalten und sie
dann zu Harnséiure zu oxydieren (vgl. Weintraud, A. f. P. 1895, 382;
J. Weil}, 1899, Z. phl. C. 27, 216). Eine kleine Menge Purinverbin-
dungen (dquivalent einer téglichen Stickstoffausscheidung von 0,1—
0,2 g) stammt iibrigens nach Burian und Schur aus dem Kérper, ist
unabhéngig von der Nahrung, dagegen abhéngig von Individualitit und
Lebensweise (1900, A. g. P. 80, 241 und 1902, 94, 273) und wird als
endogen bezeichnet.

Eine ganz andere Bedeutung hat die Harnsiiure bei den Vogeln
und Reptilien, die den groBiten Teil des Stickstoffes in dieser Form aus-
scheiden, wahrend der Harnstoff an Menge sehr zurilicktritt. Fir diese
Harnséure ist die Synthese aus Aminosduren bzw. Ammoniak in der
Leber durch von Schroder (A. f. P. 1880, Suppl. 113), sowie Min-
kowski (1886, A. e. P. 21, 41) in ganz analoger Weise nachgewiesen
worden, wie es fiir den Harnstoff des Siugetieres schon frither gelungen
war. Infolge ihrer Schwerloslichkeit kristallisiert sie leicht (in Wetz-
steinform) aus. Auch Niederschlige von sauren harnsauren Alkalien,
die sich beim Erwérmen des Harns wieder losen, sind héufig zu beobachten.
In Salpetersdure gelost und dann zur Trockne eingedampft, hinterlafit
die Harnsiure einen intensiv roten Riickstand, der durch Ammoniak
purpurrot wird (Murexidprobe).

3. Fine besondere Stellung nimmt die Hippursdure ein, weil
sie ein Produkt der Niere ist. Im Jahre 1824 entdeckte Wohler, dall
in den Magen eingefiihrte Benzoeséiure als Hippursdure im Harn er-
scheint. Die Umwandlung kommt dadurch zustande,-daB Glykokoll,
ein Abkommling des EiweiBes, sich unter Wasseraustritt mit der Benzoe-
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sdure verbindet, eine Synthese, die auch kiinstlich durch Erhitzen
im Autoklaven bewerkstelligt werden kann. Bungeund Schmiedeberg
(1876, A. e. P. 6, 233) haben dann festgestellt, da die Synthese in der
Niere stattfindet, indem sie durch eine ausgeschnittene Niere Blut leiteten,
dem Benzoesdure und Glykokoll zugesetzt sind. Andererseits tritt nach
Ausschaltung der Nieren im Blute keine Hippursidure auf, wenn man dem
Tiere die beiden Paarlinge ins Blut bringt. Es scheint somit die Niere
der einzige Ort zu sein, an dem die Synthese stattfindet. Man vgl.
hierzu auch Schmiedeberg (1881, A. e. P. 14, 288 und 379). Die Hippur-
sdure ist in dem Harn des Pflanzenfressers reichlicher vorhanden als
in dem des Fleischfressers. Bei letzterem stammt die Benzoesdure
aus der Zersetzung des Eiweil. Die Nahrung des Pflanzenfressers
ist dagegen reich an aromatischen Produkten, aus denen durch Oxydation
Benzoeséure entsteht.

4. Die Atherschwefelsiuren (Phenol-, Kresol-, Indoxylschwefel-
siure) sind Paarungen der aus dem Dickdarm resorbierten Faulnis-
produkte des Kiweil mit Schwefelsdure, welch letztere selbst wieder
durch die Oxydation der schwefelhaltigen Eiweilkorper entsteht. Die
Schwefclsdure verwandelt sich hierbei in eine einbasische Séure. Bau-
mann, der die Atherschwefelsiuren im Harn entdeckte (1886, Z. phl.
C. 10, 123), fand sie in der Leber in groBerer Menge als im Blute. Ihre
Bildung in der Leber ist somit wahrscheinlich.

Die Absonderung des Harns. Eine Untersuchung iiber die
bei der Bildung des Harns wirksamen Kréfte wird am besten aus-
gehen von einem Vergleich der Konzentration, mit welcher einige der
wichtigeren Substanzen im Harn und Blutplasma vertreten sind. Hier-
iiber gibt folgende Zusammenstellung Auskunft:

Proz.imHarn Proz. im Blutplasma

EiweiB . . . . ... 0 8

Traubenzucker. . . . Spuren 0,15
Harnstoff . . . . . . 2 0,05
Hippursgure . . . . 0,05 0,00
Kalium. . . . . . . 0,16 0,03
Natrium . . . . . . 0,18 0,34
Chlor . .. .. .. 0,22 0,35
Schwefelsdure . . . 0,28 0,01
Phosphorsdure . . . 0,16 0,00

In bezug auf das Eiweill des Plasmas wirkt die Niere wie ein Filter,
das die kristallinischen Bestandteile des Blutes durchlaBt, die kolloiden
dagegen zuriickhélt, wie dies &hnlich, wenn auch nicht so vollstindig,
fiir die Bildung der Lymphe gilt. Der Blutdruck wiirde geniigen, diese
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Scheidung zu bewerkstelligen, da der osmotische Druck der Eiweil-
koérper des Plasmas nur etwa !/;, Atm. betrigt. DaB die Niere andere
Eiweiskérper, wie z. B, das Hdmoglobin durchldft, kénnte durch eine
Schidigung der Niere erkldrt werden. Das Verhalten des Trauben-
zuckers lieBe sich zur Not durch eine erschwerte Diffusion erkléren,
wenn nicht die Tatsache entgegenstiinde, daf bei der Zuckerharnruhr
die Zuckerkonzentration im Harn weit iiber die des Blutes steigen kann.
Ber Harnstoff findet sich im Harn wohl stets in hoherer Konzentration
als im Plasma, in obiger Tabelle in 40facher, doch zeigt dieser Wert
groe Schwankungen. Hier kann weder Filtration noch Diffusion im
Spiele sein. Beziiglich der Hippursidure zeigt sich die Niere als eine
Driise, die einen im Blut nicht vorkommenden Stoff produziert.

Sehr beachtenswert sind auch die Konzentrationsinderungen,
welche die anorganischen Bestandteile erfahren. Kalium und Natrium
finden sich im Harn in nahezu gleicher Menge, im Blutplasma dagegen
11 mal mehr Natrium als Kalium. Auch das Verhiltnis von Chlor und
Schwefelsdure erscheint im Harn durchaus verdndert, gegeniiber dem im
Blut gegebenen.

Wie man sieht, 148t sich die Zusammensetzung des Harns in ihrer
Abhingigkeit von der des Blutes nicht durch eine einfache Formel aus-
driicken, um so mehr als die Beschaffenheit des Harns sehr wechselnd,
die des Blutes dagegen sehr konstant ist. Man konnte die Tatsachen
wohl zusammenfassen in dem Satz, daf der Niere die Aufgabe zufillt,
die Zusammensetzung des Blutes konstant zu halten oder vielleicht besser,
daB sie sich mit anderen Organen in die Aufgabe teilt. Diese Aussage
kennzeichnet aber nur das Resultat, nicht die Prozesse, durch die es
erreicht wird.

Versucht man nun die merkwiirdigen Konzentrationsverschie-
bungen, welche die einzelnen Bestandteile des Blutes bei ihrem Ubertritt
in den Harn erleiden, in Beziehung zu setzen zum Bau der Niere, so
ist die einfachste, wenn auch deshalb noch nicht die wahrscheinlichste
Annahme die zuerst von Bowman (Phil. Trans. 1842, 57) aufgestellte,
daB die Abscheidung des Wassers und der gelsten Substanzen an ver-
schiedenen Orten von statten gehe. Als Ort der Wasserabscheidung
wiirden die Nierenkniiuel, als Ort der Abscheidung der festen Bestand-
teile die Epithel- oder Driisenzellen in Betracht zu ziehen sein, die in
wenigstens fiinf verschiedenen Formen die Wand der Harnkanilchen
auskleiden.

Eine andere von C. Ludwig zuerst versuchte Deutung (Wagners
Handwaorterb. 1844, II, 637) nimmt die Abscheidung eines in bezug auf
die kristalloiden Substanzen der Lymphe gleichen aber eiweillfreien



176 Die Arbeit der Niere.

Harns in den Nierenkndueln an, der dann auf dem Wege durch das
Harnkanilchen eine Einengung, und zugleich in bezug auf die gelosten
Substanzen die erwéhnten Konzentrationsverschiebungen erfahren miite
(vgl. Starling, 1899, J. of P. 24, 317).

Diese Vorstellung, die iibrigens genau so wie die obige, eine aus-
wihlende Tétigkeit der Nierenzellen voraussetzt, fiilhrt auf gewisse
von Heidenhain hervorgehobene Schwierigkeiten, die darin bestehen,
daB fiir 1,5 1 schlieBlich abgeschiedenen Harns mit 29, Harnstoff 60 1
mit 0,05%, Harnstoff durch die Nierenknéuel treten miiten. Dies setzt
aber fir den Blutstrom der Nieren eine Volumgeschwindigkeit voraus,
wie sie in Wirklichkeit schwerlich erreicht wird.

Auf alle Fille wird angenommen werden miissen, daBl gewisse
Elemente der Niere empfindlich sind fiir die Konzentration einzelner
Bestandteile des Blutes bzw. des Harns und da dadurch ihre Tétigkeit
bestimmt wird. Sinkt die Konzentration des reizenden Kérpers unter
eine gewisse Grenze, so hoért die Ausscheidung auf; steigt sie iiber den
Schwellenwert empor, so findet Ausscheidung statt.

Die Arbeit der Niere. Man kann die Frage aufwerfen, wie gro§3
die Arbeit ist, welche die Niere dadurch leistet, dal sie ein Sekret von
anderer Gesamtkonzentration (und zwar molekularer Konzentration)
liefert, als das Blut besitzt. Wird einer Losung Wasser entzogen, so
muB der osmotische Druck der gelosten Substanzen iiberwunden werden
und die dabei verrichtete Arbeit ist gleich dem Produkte aus dem ent-
zogenen Wasservolum und dem entgegenstehenden osmotischen Druck.
Letzterer wird am bequemsten auf dem Wege der Gefrierpunktsbestim-
mung ermittelt, indem fiir jeden Grad Erniedrigung des Gefrierpunktes
ein osmotischer Druck von rund 12 Atm. in Rechnung zu setzen ist.
Der Gefrierpunkt des menschlichen Blutes liegt mit grofer Konstanz
bei —0,56%, was einem osmotischen Druck von fast 7 Atm. entspricht.

Angenommen ein Tagesharn von dem Volum 1,51 habe den osmo-
tischen Druck von 14 Atm., d. h. die doppelte molekulare Konzentration
des Blutes (eine durchaus plausible Annahme), so besteht die Leistung
der Niere darin, aus einer dem Blute gleich konzentrierten Lésung von
311,51 Wasser abzuscheiden, so da§ 1,5 1 einer doppeltkonzentrierten
Losung zuriickbleiben. Fiir eine derartige Zunahme der Konzentration
ist zum Zwecke einer Uberschlagsrechnung die Annahme zulissig, daB
der osmotische Druck proportional der entzogenen Wassermenge steigt.
Trigt man auf einer Grundlinie Léngen ab, die den entzogenen Wasser-
mengen proportional sind und errichtet iiber denselben Senkrechte,
die den jeweils vorhandenen osmotischen Driicken entsprechen, so ist
die Konzentrationsarbeit gleich der Fldche des rechtwinkligen Dreiecks,
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dessen Hohe die groBte Druckdifferenz zwischen Harn und Blut (7 Atm.)
und dessen Grundlinie den Wert von 1,5 1 darstellt. Man erhilt die
gesuchte Arbeit = 3,56 Atm. x 1,6 1 = 5,25 Literatmosphéren oder
52,5 mkg. Die entsprechende Wiarmemenge ist rund 1/; Kalorie, ungefihr
1/20000 der Energiemenge, die der Erwachsene durchschnittlich im Tage
bei Korperruhe verliert.

In Wirklichkeit nimmt nun allerdings der Druck nicht proportional
der entzogenen Wassermenge zu ; die Kathete des oben gezeichneten Drei-
ecks wiirde zu ersetzen sein durch eine hyperbolische Kurve und die
Arbeitsberechnung lduft auf eine Quadratur der Hyperbel hinaus, eine
Aufgabe, die sich allgemein nur mit Hilfe der Infinitesimalrechnung
losen 148t (vgl. Dreser, 1892, A. e. P. 29, 303).

Es ist iibrigens zu bemerken, dall die Art der Fragestellung eine
einseitige ist, indem die Konzentrationsverschiebung der einzelnen
Harnbestandteile, welche die eigentliche Arbeit der Niere darstellt, un-
beriicksichtigt bleibt. Ist z. B. der osmotische Druck des Harns zu-
fallig gleich dem d-s Blutes, so wire nach obiger Betrachtungsweise die
Arbeit der Niere = 0, obwohl die Zusammensetzung des Harns eine andere
ist als die des Blutes. Ebensowenig kommen die von der Niere aus-
gefithrten Stoffwandlungen, die Bildung der Hippursidure, des Urobilins,
die Umwandlung der alkalischen in die saure Reaktion etc. hierbei in
Rechnung. Der obige Wert hat also nur die Bedeutung einer Minimalzahl.

Die Geschwindigkeit der Absonderung. Die Absonderung
des Harns geschieht ununterbrochen, doch ist die in der Zeiteinheit
abgesonderte Menge groflen Schwankungen unterworfen. Nach den
gegenwirtigen Kenntnissen sind es drei Veranlassungen, durch welche
die in der Zeiteinheit gebildete Harnmenge vermehrt wird.

1. Verdiinnung des Blutes oder anders ausgedriickt Abnahme
seines osmotischen Drucks.

2. Zunahme der Konzentration eines oder mehrerer harnfihiger
Stoffe im Blute.

3. Zunahme der Blutgeschwindigkeit in der Niere.

Die Tatsache, dal Verdiinnung des Blutes zur Abscheidung eines
Harns fiihrt, dessen osmotischer Druck niedriger ist, als der des Blutes
(vgl. Dreser, a. a. O. S. 310), macht es wahrscheinlich, daB in gewissen
Teilen der Niere Krifte wirksam sind, die &hnlich wie in den Speichel-
driisen des Mundes, dem Blute Wasser oder doch eine verdiinnte Losung
entziehen. Die Grofe dieser Kraft wiirde sich ergeben aus dem osmo-
tischen Drucke jener Blutkonzentration, bei welcher die Harnbildung
stockd.

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 12
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Die beiden anderen Veranlassungen lassen sich zusammenfassen
in dem Satze, dafl die Absonderungsgeschwindigkeit der Niere eine
Funktion des osmotischen Partialdruckes der betrachteten harnfihigen
Substanz ist. Hierbei wird vorausgesetzt, dall die Konzentration den
Schwellenwert iibersteigt, der fiir die Anregung der Nierenzellen notig
ist (s. 0.). Der Partialdruck kann gesteigert werden durch Erhohung
der Konzentration des Stoffes im Blute bei konstanter Strémungs-
geschwindigkeit, oder durch Erhohung der letzteren bei konstanter
Konzentration. Der zweite Fall entspricht véllig der begiinstigenden
Wirkung, welche die Sauerstoffversorgung der Gewebe durch eine er-
hohte Stromgeschwindigkeit des Blutes erfahrt (s. S. 113).

Die Tétigkeit der Nierenzellen, wobei sie die harnfihigen Stoffe
in der Regel in der Richtung gegen die hohere Konzentration bewegen,
188t sich ohne die Annahme einer voriibergehenden chemischen Bindung
wohl nicht erkliren. Wie dieselbe stattfindet, ist unbekannt. Infolge
der Bindung ist der Partialdruck der Stoffe in den Zellen praktisch gleich
Null, so dal ein Konzentrationsgefille aus dem Blute in der Richtung
gegen die Zellen besteht. Die Verschiedenheit der Epithelien im Verlaufe
eines Harnkandlchens wire dann so aufzufassen, daB3 jede Zellgattung
nur Affinitdten fiir bestimmte Stoffe oder Gruppen von Stoffen (z. B.
fir die Purinkorper) besitzt.

Eine direkte Beeinflussung der Nierentitigkeit durch Nerven
konnte bisher nicht nachgewiesen werden und ist unwahrscheinlich,
da Bidder (A.f. A. u. P. 1844, 376) nach Zerstorung des ganzen Riicken-
markes bei Froschen die Harnabsonderung in normaler Weise weiter-
gehen sah. Dagegen kann auf dem Umwege durch die Gefifnerven
die Harnmenge sehr wirksam beeinflult werden. Werden die zu einer
Niere gehenden Nerven durchtrennt, so sondert diese Niere stérker ab
als die der anderen Seite. Bedient man sich der von Roy (1881, J. of
P. 3, 205) angegebenen Methode zur Messung des Nierenvolums, so
zeigt sich die operierte Niere vergroBert. Die GefdBe sind erschlafft
und der Blutstrom durch die Niere beschleunigt. Auf eine Lahmung
der Nierengefdfle fihrt man auch die Vermehrung der Harnabsonderung
zuriick, die sich durch Einstich in einen bestimmten Ort der Rauten-
grube erzielen 1aBt. Cl. Bernard, der den Erfolg dieses Einstiches,
der sog. Piqiire, zuerst beobachtete (Legons de physiol. 1855, 1, 339),
fand, dall die Wirkung je nach dem Orte des Stiches etwas verschie-
den sich gestaltet, indem entweder reine Polyurie, sog. Diabetes in-
sipidus, oder aber Zuckerruhr, Diabetes mellitus, auftrat. Beide Ein-
stiche sind in der Mittellinie, etwa in der Hohe des Fazialiskernes zu
machen, der Stich fir die Zuckerruhr etwas mehr proximal. Der
Grund fiir das Auftreten der Zuckerruhr wird in einer GefédBerweiterung
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in der Leber gesucht. Man vergl. hierzu auch die Untersuchungen von
C. Eckhard in dessen Beitrigen 1869, 4, 1 u. 153; 1870, 5, 147;
1872, 6, 1 u. 51.

Steigerung des arteriellen Blutdrucks durch Erstickung oder durch
Reizung des durchschnittenen Halsmarkes verstiarkt die Nierentatigkeit
mit Sicherheit nur dann, wenn sie nicht von einer Verengerung der Nieren-
gefiBe begleitet ist. Ebenso ist die Erschlaffung der Nierengefifle
nicht harntreibend, wenn sie mit einem Sinken des Blutdrucks einher-
geht, wie dies nach Durchtrennung der Nn. splanchnici oder Durchschnei-
dung des Halsmarkes der Fall ist. Eine Beschleunigung des Blutstroms
mit Diurese kann dagegen durch Hebung einer unregelméBigen oder
darniederliegenden Herztitigkeit (Digitalis!) hervorgerufen werden,
sowie durch Infusion isotonischer Kochsalzlosungen ins Blut (Dastre
und Loye, Arch. de Physiol. 1888 und 1889; Sahli, 1890, Korr.-Bl.
f. Schweiz. Arzte 20).

Die Entleerung des Harns. Waihrend die Absonderung des
Harns durch die Niere stetig, wenn auch mit wechselnder Geschwindig-
keit, vonstatten geht, geschieht die Uberleitung des Harns in die Blase
intermittierend durch periodisch wiederkehrende Kontraktionen der
Harnleiter. Offnet man bei einem narkotisierten Kaninchen die Bauch-
hohle und zieht die vorher entleerte Harnblase hervor, so werden die in
den Blasengrund einmiindenden Harnleiter gespannt und als zwei feine
blasse Stringe sichtbar. Man bemerkt, daf sie sich von Zeit zu Zeit
rasch zusammenziehen, worauf sie sich langsam wieder erweitern. Durch-
schneidet man einen Harnleiter und verbindet ihn durch eine Kaniile
mit einem horizontal liegenden Glasrohr, so sieht man gleichzeitig mit
der Verengerung des Harnleiters den Harn in das Rohr eindringen und
ein kurzes Stiick vorwirts riicken ; dann tritt wieder fiir einige Zeit Ruhe
ein. Die Kontraktionen erfolgen in den Harnleitern in unregelméifigem,
beiderseits unabhéngigem Rhythmus. Sie beginnen an dem Nierenende
jedes Harnleiters und schreiten wellenformig iiber denselben fort, mit
einer Geschwindigkeit, die nach Engelmann im glinstigsten Falle
2—3 cm/sek betrigt. Ob an dieser Zusammenziehung Lings- und Ring-
muskeln des Harnleiters in gleicher Weise teilnehmen, ist nicht bekannt.
Die rhythmische Zusammenziehung findet auch am ausgeschnittenen
Ureter oder an Stiicken desselben statt. Durch Reizung des Splanchnikus
konnen Bewegungen im Ureter derselben Seite ausgelost bezw. die
rhythmischen Bewegungen verstirkt werden (Starling, 1900, Textb.
of P, II, 339). DaB die Bewegung stets von der Niere gegen die Blase
gerichtet ist, 1iBt sich erkliren unter der Annahme, dal die der Niere
zuniichst liegenden Teile des Ureters die erregbarsten sind und daher

12%
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den Rhythmus des ganzen Organs beherrschen, wie das dhnlich fiir das
Herz gilt. In der Tat zeigt sich nach Durchtrennung des Ureters in seiner
Mitte die obere Partie viel geneigter, die rhythmische Titigkeit fort-
zusetzen als die untere. (Vgl. Engelmann, 1869, A. g. P. 2, 243).

Durch kiinstliche Reize kann der Ureter an beliebigen Punkten
seines Verlaufes in Erregung versetzt werden, worauf sich die Erregung
nach beiden Richtungen ausbreitet. KEs ist daher wahrscheinlich,
dafl die Erregungsleitung rein muskuldr ist. Die Anzahl der Kontrak-
tionen scheint von der Absonderungsgeschwindigkeit des Harns wenig
beeinfluBlt zu sein. Engelmann fand 3—6 Kontraktionen pro Minute.
Man hat daraus geschlossen, daB die Kontraktionen nicht durch die
Fiillung des Nierenbeckens angeregt werden. Anderseits kann man
nach den duBlerst heftigen und schmerzhaften Kontraktionen, die beim
Eindringen eines Nierensteines in den Ureter auftreten, nicht bezweifeln,
daBl eine mechanische Reizbarkeit besteht.

Der Harn sammelt sich nach Durchlaufung des Ureters in der
Blase, um aus derselben von Zeit zu Zeit entleert zu werden. Die Blase
hat die Fahigkeit sehr verschiedene Fiillungen ohne wesentliche Span-
nungsdnderungen aufzunehmen. Man schreibt diese Eigenschaft dem
wechselnden ,,Tonus* ihrer Muskeln zu. Dal eine standige, aber in ihrer
Intensitét verdnderliche Zusammenziehung vorhanden sein mufB, ist
kaum von der Hand zu weisen angesichts der Tatsache, dall fiir sehr
verschiedene Fiillungen die Spannung der Blase gleich groB3 oder fiir
dieselbe Fiillung verschieden sein kann. Derartiges Verhalten ist an
glatten Muskeln wiederholt beobachtet worden (vgl. Mac William,
1902, Proc. R. Soc. 70, 109), wobei namentlich die Temperatur eine
groBe Rolle spielt. Bei der Blase miiite die Anderung der Spannung
durch andere Ursachen bedingt sein.

Erreicht der Druck in der Blase einen Wert, der beim Menschen
etwa einer Wassersiiule von 15 em und einer Fiillung von 150—250 cm
entspricht, so stellen sich schwache rhythmische Kontraktionen ein,
die in Intervallen von 40—60 Sekunden aufeinanderfolgen und die Vor-
ldufer der Entleerung sind. Tritt dieselbe nicht ein, so steigern sich die
Zusammenziehungen zu wehenartigen Krémpfen, bis endlich eine der-
selben imstande ist, etwas Harn in den Anfang der Harnrohre zu pressen,
worauf der Reflex der Harnentleerung seinen Anfang nimmt. Derselbe
besteht in einer Zusammenziehung der ganzen Blasenmuskulatur, die bis
zur vollstindigen Entleerung anhélt. Die Harnrohre wird dabei nicht nur
passiv gedehnt, sondern ihre SchlieBmuskeln wahrscheinlich gleichzeitig
erschlafft; ferner ist sehr wohl moglich, dal die gut entwickelten Léngs-
fasern der Urethra dabei eine Rolle spielen, indem sie durch ihre XKon-
traktion die Harnrohre verkiirzen, deren Kriimmungen mehr oder weniger
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ausgleichen und den Kanal erweitern, wozu Léngsmuskeln nach Aus-
fihrungen Exners (1884, A. g. P. 34, 310) wohl befihigt erscheinen.
Der ganze verwickelte Bewegungsmechanismus hort auf zu arbeiten,
wenn die zur Blase und zur Harnréhre tretenden Nerven, die aus dem
Sympathikus stammenden Nn.hypogastrici und die aus dem Sakral-
geflecht kommenden Nn. erigentes s. pelvis (Langley und Anderson,
1895/96, J. of P. 19, 71 u. 372; 20, 372), durchtrennt oder das Lenden-
und Sakralmark zerstort wird. Ist dagegen das Lendenmark erhalten
aber abgetrennt von dem iibrigen Zentralnervensystem, so tritt die
Harnentleerung, wie auch die iibrigen Funktionen des Urogenitalappa-
rates, in geordneter Weise ein, ja der Reflex gewinnt sogar an maschinen-
méBiger Sicherheit (Goltz, 1874, A. g. P. 8, 460). Dafl der Wille
imstande ist die Harnentleerung fiir eine gewisse Zeit zu unterdriicken,
ist bekannt, doch ist schlieBlich, wie bei dem willkiirlichen Atemstill-
stand, der Reflex méachtiger als der Wille. Ob der Wille auch auf die
Erregung der glatten Muskelfasern, die bei der Harnentleerung in Tétig-
keit treten, EinfluB nehmen kann, ist zweifelhaft. Die Unterstiitzung
des Vorganges durch die Bauchpresse ist dagegen bekannt.

Das Epithel der Harnblase ist anscheinend fiir die gelosten Harn-
bestandteile (und wohl auch fiir Wasser) sehr schwer durchgingig,
so daB wihrend der Zeit der Aufsammlung eine nennenswerte Anderung
der Konzentration nicht stattfindet (Gerota, A. f. P., 1897, 440).



Neunter Teil.

Stoffwechsel, Ernihrung und Wirme-
haushalt.

Wiéhrend es bisher noch fiir kein Organ des tierischen und mensch-
lichen Korpers gelungen ist, eine Bilanz des Stoffwechsels aufzustellen,
ist dies fiir den ganzen Organismus unter gewissen Bedingungen méglich.
Darin besteht das Ziel des Stoffwechselversuchs. Zu demselben
gehort die Bestimmmng des Korpergewichts der Versuchsperson vor und
nach dem Versuche, der Menge und Zusammensetzung der Nahrung
und ebenso der Menge und Zusammensetzung der Ausscheidungen. End-
lich macht sich in neuerer Zeit immer mehr das Bestreben geltend, den
Versuch mit einer kalorimetrischen Bestimmung der Wirmeabgabe
zu verbinden, so daB neben dem Stoffhaushalt auch der Energiehaus-
halt festgestellt werden kann. In diesem Falle tritt als weitere Ergiinzung
hinzu die Ermittlung der Wirmewerte in der Nahrung, in Harn und
Kot mittelst der kalorimetrischen Bombe. Die Gesamtheit dieser Be-
stimmungen umfafit in der Regel eine Versuchsperiode von 24 Stunden.

. Bei der groBen Zahl von Bestimmungen und Analysen, die ein
Stoffwechselversuch verlangt, miissen gewisse Vereinfachungen Platz
greifen, wenn die Aufgabe iiberhaupt ldsbar sein soll.

Die Bestimmung des aufgenommenen Sauerstoffs erfolgt nach
den fiir die Ausfiihrung von Respirationsversuchen oben (S. 114) ge-
gebenen Regeln. Die Analyse der festen und fliissigen Nahrungsmittel
wird zunichst dadurch erleichtert, dal man die Mannigfaltigkeit der
Kost soweit beschrinkt, als mit ihrer Bekommlichkeit vertriglich ist,
sie also etwa so einfach wihlt, wie dies oben in den Versuchen von Folin
itber die Harnausscheidung geschehen ist. Ferner wird angenommen,
daB alles, was nach Abzug des Wassers und der Salze (Asche) zuriick-
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bleibt (der organische Trockenriickstand), nur aus Eiweil, Fett und
Kohlehydraten besteht. Ist der Stickstoff des aschefreien Trocken-
riickstandes nach Kjeld ahl bestimmt, so ergibt die Multiplikation der
Stickstoffzahl mit 6,25 die entsprechende Eiweiimenge (trockenes
Eiweifl besteht zu 16 %, oder zu 6155 aus Stickstoff). FEine zweite Probe
des Trockenriickstandes wird mit Ather erschopft und die extrahierte
Menge als Fett in Rechnung gebracht. Der Rest des Trockenriickstandes
kommt auf Rechnung der Kohlehydrate nach der Gleichung:

Kohlehydrate = Trockenriickstand — Asche — Eiweil — Fett.

Bei allen genaueren Stoffwechselversuchen werden diese Ermitt-
lungen ergénzt durch die Bestimmung der eingefiihrten Menge von
Kohlenstoff, die nach den Regeln der Elementaranalyse geschieht.

Die Ausscheidungen werden, soweit sie gasformig sind (Kohlen-
sdurs und Wasserdampf) durch den Respirationsversuch gemessen. Der
Harn wird auBer auf seine Menge auf Stickstoff und Kohlenstoff unter-
sucht. Die Analyse des Kotes geschieht nach dem gleichen Schema, wie die
der Nahrung, d. h. es wird sein Stickstoffgehalt in Eiweil umgerechnet,
das Atherextrakt als Fett und der Rest des Trockenriickstandes nach
Abzug der Asche als Kohlehydrat in Rechnung gestellt. Womoglich
wird auch eine Kohlenstoffbestimmung ausgefithrt. Die Abgrenzung
des zur Versuchszeit gehoérigen Kotes ist durchaus nicht leicht. Bei
der im allgemeinen geringen Menge des Kotes ist aber ein Fehler nicht
von grofler Bedeutung. Wie ersichtlich wird die Abgabe von stickstoff-
haltigem Material von seiten der Haut als zu geringfiigig im Vergleich
mit den anderen Ausgaben nicht beriicksichtigt. Dagegen ist bei starker
Arbeitsleistung die Abgabe von Stickstoff (Harnstoff) durch den Schweify
zu erheblich, als dafl sie vernachlissigt werden kénnte (Benedict, 1906,
J. of Biol. Chem. 1, 263).

Zum Zwecke des Studiums bestimmter Fragen der Ernahrungs-
lehre oder besonderer Veranderungen des Stoffwechsels werden den
vorstehend aufgezéhlten Analysen zuweilen noch weitere angeschlossen,
die sich auf einzelne elementare Bestandteile oder auch auf bestimmte
organische Verbindungen erstrecken.

Das Ergebnis des skizzierten Ganges der Untersuchung ist eine
Anzahl von Rohwerten, die dann der rechnerischen Behandlung
unterworfen werden miissen. Hierbei wird der Kot gewShnlich als nicht
resorbierte Nahrung betrachtet und seine Bestandteile von letzterer
in Abzug gebracht. Sodann wird von der Netto-Einnahme an Stickstoff
der Stickstoffgehalt des Harns in Abzug gebracht und eine positive
Differenz unter Multiplikation mit 6,25 auf EiweiBansatz, eine negative
auf Einschmelzung von Korpereiweil bezogen. Aus dem Stickstoff
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des zersetzten Eiweill erfdhrt man durch Multiplikation mit dem Koef-
fizienten 3,28 (Rubner, 1885, Z. f. B. 21, 324) oder 3,20 (Pfliiger,
1892, A. g. P. b1, 234) die zugehorige Kohlenstoffmenge, die man von
der gesamten durch Harn und Exspirationsluft ausgeschiedenen Kohlen-
stoffmenge in Abzug bringt. Es bleibt der Kohlenstoff aus verbranntem
Fett und Kohlehydrat. Zur Aufteilung desselben unter die beiden
Nahrungsstoffe dient der respiratorische Quotient, von dem angenommen
wird, dafl er nur zwischen den Werten 0,7 (fiir Fett) und 1,0 (fiir Kohle-
hydrat) schwanken kann. Die zersetzte Fettmenge wird sich dann
zur zersetzten Kohlehydratmenge verhalten wie die Differenz 1 — R. Q.
zu R. Q. — 0,7 (Prinzip der Schwerpunktskonstruktion).

Die Annahme, dafl der respiratorische Quotient nur zwischen
den genannten beiden Grenzen liegen koénne, ist nicht in allen Fillen
zutreffend. Findet Fettbildung aus Kohlehydraten (Mistung) statt,
so kann infolge des damit verbundenen Reduktionsvorganges der Quo-
tient groBer werden als 1 (1,34 beobachtet von Bleibtreu, 1894, A. g. P.
56, 464; 1901, ebenda 85, 345). Anderseits kann unter besonderen
Bedingungen (z. B. im Winterschlaf) Kohlehydrat aus Fett entstehen.
Die damit verbundene Sauerstoffspeicherung bedingt ein Absinken
des Quotienten auf 0,5 und selbst noch kleinere Werte (Weinland
und Riehl, 1907, Z. f. B. 49, 37 und 50, 75). In diesen und &hnlichen
Fillen miissen andere Berechnungsweisen angewendet werden, die von
der prozentischen Zusammensetzung der zersetzten Nahrungs- oder
Korperstoffe aus den Elementen ausgehen und natiirlich soviel Gleichungen
liefern miissen, als Unbekannte bestimmt werden sollen. (Man vgl.
hierzu Benedict, The Influence of Inanition etc., Washington, 1907, p. 36.)

Der Stoffwechsel im Hunger.

Wihrend unter normalen Lebensbedingungen die Verluste an
Leibessubstanz durch die Nahrung stets wieder ausgeglichen werden
und zerlegende und aufbauende Prozesse innig ineinandergreifen, sind
die letzteren im Hungerzustand bedeutend reduziert z. T. sogar aufge-
hoben. In diesem Sinne stellt der Hungerzustand eine vereinfachte Form
des Stoffwechsels dar, dessen Untersuchung von grofflem Werte ist fiir
das Verstéindnis der abbauenden Vorginge im Korper.

Als Beispiel sind in der nachstehenden Tabelle einige Zahlen zu-
sammengestellt, die aus einem Hungerversuche stammen, der vom
15.—19. Febr. 1895 an einem 26 jihrigen Kandidaten der Medizin
im Stockholmer Laboratorium angestellt worden ist. (Tigerstedt,
Sk. A. 7, 53.)
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Hungerperiode.
1 2 3 ¢ 5 6 7 8
5 Stickstoff- | Kohlen- A Gesamte .
: Korper- ’ " toffaus- Eiweif Fett Kalorienzahl | Kalorien
Tag gewicht s chaélils ung Ssc}‘: eigﬂig zersetzt zersetzt iﬁ agllg;,‘ ?}nu prgtlllggdlemd
kg g g g g
3. 66,99 12,17 197,6 76,1 206,1 2220,4 1,388
4. 65,71 12,85 188,8 80,3 191,6 2102,4 1,338
d. 64,88 13,61 183,2 85,1 181,2 2024,1 1,304
6. 63,99 13,69 180,8 85,6 171,6 1992,3 1,304
1. 63,13 11,47 176,2 1,7 181,2 1970,8 1,308

Die Versuchszeit umfalt 9 Tage, ndmlich 2 Tage in denen analy-
sierte Kost gereicht wurde, sodann 5 Tage Hunger, endlich wieder 2 Tage
mit Zufuhr von analysierter Nahrung. Die Tabelle enthdlt nur die
Hungertage.

Das in Stab 2 angegebene Korpergewicht sinkt bestéindig ab.
Bei einem dreilligtdgigen Fasten des Hungerkiinstlers Succi sank sein
Korpergewicht von 63 auf 50,5 Kilo herab (Luciani, Das Hungern, Leip-
zig, 1890, S. 117). Die Ausscheidung von Stickstoff, Stab 3, und die des
Kohlenstoffs, Stab 4, sind direkt bestimmt und daraus die zersetzte
Eiweil- und Fettmenge, Stdbe 5 und 6, berechnet. Die Eiweilmenge
ergibt sich durch Multiplikation der Stickstoffausscheidung mit 6,25.
Wird die dem Eiweil zukommende Menge von Kohlenstoff (3,28 x N)
von dem ausgeschiedenen Kohlenstoff in Abzug gebracht, so erhélt man
einen Rest von Kohlenstoff, welcher der Einfachheit wegen als nur
aus Fett stammend angenommen worden ist. Durch Multiplikation
der zersetzten Eiweilmenge mit 4,1, der zersetzten Fettmenge mit 9,3
erhélt man die aus beiden Quellen stammenden Warmemengen, deren
Summe im 7. Stab angegeben ist, wihrend der 8. Stab die Reduktion
der Zahl auf das Kilo Korpergewicht und eine Stunde enthilt.

Wie man sieht, verhdlt sich die Ausscheidung von Stickstoff und
Kohlenstoff verschieden. Wéhrend letztere im Lauf des Versuchs sténdig
abnimmt, steigt die Stickstoffausscheidung und somit die EiweiBzer-
setzung zundchst an und zeigt erst am 7. Tage einen niedrigeren Wert.
Die Fettzersetzung nimmt langsam ab. Der Energieverbrauch pro Kilo
und Stunde fillt zundchst ab und bleibt dann vom 5.—7. Tage konstant.

Die anfingliche Steigerung der Eiweifzersetzung scheint beim
Menschen die Regel zu sein und héchstens dann auszubleiben, wenn dem

Hunger eine sehr eiweifireiche Ernihrung vorausgegangen ist (Praus-
nitz, 1892, Z. f. B. 29, 162). Die Vermutung, daf das Eiweill anfénglich
durch reichlich vorhandenes Glykogen geschiitzt wird, hat sich als
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zutreffend herausgestellt. In den Versuchen von Benedict (1907,
Influence of Inanition, S. 463) deren analytische Daten zur Berechnung
des Glykogenhaushaltes ausreichen, hat sich fast ausnahmslos ein Ab-
sinken der Glykogenzersetzung von einem hohen Werte am ersten Tag
zu sehr niedrigen an den folgenden herausgestellt. Zugleich hat aber
auch das Bild der Fettzersetzung eine Anderung erfahren, indem auch
diese anféinglich steigt und anscheinend linger hoch bleibt als die Eiweil3-
zersetzung. So sind sowohl in einem fiinftdgigen, wie in einem sieben-
tdgigen Fastenversuch die Fettzahlen am letzten Tage immer noch hoher
wie am ersten, wihrend die Eiweiizahlen bereits unter den anfing-
lichen Wert herabgesunken sind. Die Wiarmeproduktion pro Kilo und
Stunde bleibt in den ersten drei Tagen konstant oder steigt etwas an,
um dann in geringem Grade abzusinken.

Im wesentlichen gleiche Resultate geben Tierversuche, doch mit
dem Unterschied, dal die anféingliche Steigerung der Eiweilzersetzung
nicht immer so deutlich hervortritt oder auch ganz fehlen kann, was
sich aus dem sehr wechselnden Glykogenvorrat leicht erklirt. Ebenso
ist auch die Schnelligkeit, mit der die Stickstoffausscheidung abféllt,
sehr verschieden. Es héngt dies ab von dem Erndhrungszustand des
Tieres bzw. von der Art der vorausgegangenen Erndhrung (s. u. S. 192).

Bei linger fortgesetztem Hunger folgt auf die erste Periode der
sich mindernden Ausscheidungen eine zweite, in der die Zersetzungen
bezogen auf die Einheit des Korpergewichts anndhernd konstant bleiben
und auch das Verhéltnis der Eiwei- und Fettzersetzung sich nicht
dndert. Der Korper hat sich auf den minimalen Stoffverbrauch eingestellt.
Tiere, die solchen Versuchen unterworfen werden, zeigen normale Kérper-
temperatur, verhalten sich sehr ruhig, meist schlafend, und nehmen in
der Regel kein Wasser auf. Es scheint somit bei der Zersetzung der
Kérpersubstanz eine ausreichende Menge Wasser frei zu werden bzw.
aus der Oxydation des Wasserstoffs zu entstehen.

Die absolute GroBe der in dieser Hungerperiode stattfindenden
Zersetzung ist abhingig von dem Alter des Tieres (bei jungen Tieren
groBer als bei erwachsenen), von der Tierspezies, namentlich aber von
der Umgebungstemperatur. Das hungernde Tier reagiert in empfind-
licher Weise auf jede Temperaturinderung in der Art,dafl mit sinkender
Temperatur die ZersetzungsgroBe steigt. Diese der Erhaltung der Korper-
temperatur dienende Einrichtung wird als chemische Wérmeregu-
lation bezeichnet (vgl. Rubner, Biolog. Gesetze, Marburg, 1887, 10).
Bei einer Umgebungstemperatur von 30—35° wird der Hungerstoff-
wechsel ein Minimum. Bei noch hoéherer AuBlentemperatur nimmt
der Stoffwechsel wieder zu, gleichzeitig steigt aber auch die Korper-
temperatur.
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Die sténdige Zehrung von dem Korperbestand fiihrt schlieBlich
zum Hungertod. Der Eintritt desselben kiindigt sich in der Regel an
durch das Sinken der Korpertemperatur und durch eine Anderung der
Zersetzungsvorginge, darin bestehend, dafl die Fettzersetzung auf ein
Minimum herabgeht, wihrend die Eiweizersetzung gleichzeitig stark
emporgeht. Der gesamte Energieverbrauch bleibt konstant oder fillt
um ein geringes entsprechend der sinkenden Koérpertemperatur (vgl. Voit
1881, Handb. der P. 6, 93; Rubner, Gesetze des Energieverbrauchs,
Leipzig 1902, 269).

Der Eintritt der dritten Hungerperiode und damit die Dauer des
Hungerzustandes {iberhaupt ist von dem Erndhrungszustande des
Tieres, von seinem Alter sowie von der Tierart abhéingig. Ausgewachsene,
fettreiche Tiere ertragen den Hungerzustand am lingsten. Das gleiche
gilt vom Menschen. Unter solchen Bedingungen sind 50 Tage Hunger
beim Menschen (vgl. Luciani, Das Hungern, Hamburg 1890, 28), 60 Tage
beim Hunde, 20 Tage beim Kaninchen beobachtet worden. Winter-
schlafende Sdugetiere schiitzen sich vor dem Verhungern durch Ablage-
rung groBer Vorrdte von Fett und Glykogen, durch Erniedrigung der
Korpertemperatur und durch Einschrinkung aller Lebensfunktionen
auf ein Minimum. Noch besser ausgeriistet fiir langdauernden Hunger
sind die meisten Kaltbliiter. Ein beriihmtes Beispiel dieser Art ist der
Lachs, der wihrend seiner mehrmonatlichen Wanderungen in den FluB-
liufen keine Nahrung aufnimmt (vgl. Miescher, A. f. A. 1881, 193).

Uber die bei Nahrungsenthaltung auftretenden Empfindungen
liegen zahlreiche Aufzeichnungen vor, aus denen hervorgeht, dafl sie
im allgemeinen gut ertragen wird und zu krankhaften Erscheinungen
oder schmerzhaften Empfindungen nicht Veranlassung gibt. Zuweilen
wird, am ersten oder zweiten Tag, iiber Hungergefiihl, besonders
zu den Stunden der iiblichen Mahlzeiten geklagt und Kopfweh und
Schwindel sind wiederholt beobachtet worden. Doch ist schwer zu
sagen, wieviel hierbei die Aufregung und der nicht gerade erheiternde
Aufenthalt in einer engen Respirationskammer beitrigt. Nach Ab-
schlufl der Hungerzeit fehlt zunéchst das Verlangen nach Speise. Erst
allméhlich kehrt die EBlust zuriick (1897, Sk. A. 7, 31 ff.). Diese Er-
fahrungen sind beachtenswert im Hinblick auf die bei Geisteskranken
so haufige freiwillige Nahrungsenthaltung.

Uberblickt man die Erscheinungen des Hungerstoffwechsels, so
sind folgende Eigentiimlichkeiten hervorzuheben:

1. Der Energieverbrauch des Organismus dauert auch ohne Nah-
rungsaufnahme fort; er wird auf Kosten seiner chemischen Energie
unter Verbrennung von Korpersubstanzen bestritten und fithrt zur
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Abmagerung. Der Energieverbrauch pro Gewichts- und Zeiteinheit
ist nur wenig kleiner als im erndhrten Zustande. Die Einstellung auf den
neuen Wert erfolgt in den ersten Hungertagen.

2. Die Zersetzung von Eiweil, Fett und Kohlehydrat nimmt im
Laufe des Hungerns ab, doch verhalten sich die drei Stoffe durchaus
nicht tbereinstimmend. Am raschesten féillt die Glykogenzersetzung,
die schon nach wenigen Tagen einen minimalen Wert erreicht. Eiweil3
und namentlich Fett zeigen in den ersten Tagen in der Regel einen ge-
steigerten Verbrauch, worauf ein allméhliches Sinken einsetzt. In dieser
spiteren Zeit sind es dann im wesentlichen nur noch diese beiden Stoffe,
die an den Umsetzungen beteiligt sind in der Weise, daB die Fettzer-
setzung iiberwiegt. Die Stickstoffausfuhr des Menschen geht in der
dritten Hungerwoche auf 5—4 g, entsprechend 31—25 g trockenes
Eiwei8 herab. Nach Rubner wird beim Hunger ausgewachsener
fettreicher Tiere etwa !/, des tdglichen Energiebedarfs aus Eiweil3,
der Rest aus Fett gedeckt (1887, Biol. Gesetze 15). In der dritten Periode,
die durch die ,,primortale Steigerung der Eiweifizersetzung gekenn-
zeichnet ist, wird der Quotient EiweiBmenge durch Fettmenge groBer als 1.

Diese Erfahrungen weisen darauf hin, dafi einige Bestandteile
des Korpers leichter zersetzt werden als andere, das Glykogen leichter
als Fett und Eiweil und am schwersten anscheinend jenes Eiweil,
welches in die Struktur der lebenden Zelle eingegangen ist. So diirfte
wohl die Erscheinung zu deuten sein, daB nach Aufzehrung des grofiten
Teiles des Glykogens und des Fettes ein nochmaliger Anstieg der Eiweil3-
zersetzung stattfindet und zugleich sich die Zeichen der Erschopfung,
des Erlahmens der lebenswichtigen Funktionen einstellen. Es ist nach
Analogie des pflanzlichen Stoffhaushaltes nicht unwahrscheinlich, da8 ein
Teil des KorpereiweiBl, so wie Glykogen und Fett, nur als Reserve-
material abgelagert ist und daB auf Kosten desselben der groBere Teil
der EiweiBzersetzung der ersten Hungerzeit bestritten wird. C. Voit
hat daher schon vor langer Zeit ein zirkulierendes und ein Organ-Eiweil}
unterschieden (vgl. Handb. der P. 1881, 6, 300).

Die Ungleichwertigkeit der verschiedenen Korperbestandteile findet
ferner in dem ungleichen Schwund der Organe wihrend des Hungerns
ihren Ausdruck. Am stéirksten schwindet das Fettgewebe, in zweiter
Linie die Muskeln, sodann die Driisen, besonders die Leber. Am wenig-
sten biiBt ein das Herz und das Nervensystem (Voit, a. a. 0. 95). Auch
innerhalb der Muskulatur ist, wie das Beispiel des Herzens zeigt, der
Schwund kein gleichméfiger (vgl. hierzu auch Miescher, a. a. O.).

Das der dritten Hungerperiode eigentiimliche Sinken der Fett-
und Steigen der EiweiBzersetzung hat Rubner zu der wichtigen Annahme
gefiihrt, dal sich die beiden Stoffe nach Mafgabe ihrer nutzbaren Ver-
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brennungswirmen vertreten (1881 und 1883, Z. . B. 17, 214; 19, 313).
Dieser Gedanke hat sich im wesentlichen als zutreffend und fiir die
Beurteilung der Stoffwechselvorgéinge als iiberaus fruchtbar erwiesen.
Die Stoffwechselénderungen in der dritten Hungerperiode kénnen dem-
nach beniitzt werden, um die Verhéaltniszahl zu ermitteln, nach welcher-
Fett durch Eiweill vertreten werden kann. Dieser Wert wird als Ver-
tretungswert oder isodynamer Wert (des Eiweilles bezogen auf
Fett) bezeichnet. Genauer lassen sich die Werte durch Fiitterungs-
versuche feststellen, auf die nunmehr eingegangen werden soll.

Der Stoffwechsel bei Nahrungszufuhr.

Man unterscheidet zweckméBig zwischen einer zur Erhaltung des
Gewichtes eben ausreichenden (Erhaltungskost) und einer iiberschiissigen
Kost. Im ersten Falle wird der Energieverbrauch gegen den Hunger-
zustand nicht merklich verindert; im zweiten Falle findet ein deutlicher
Mehrverbrauch statt, der allerdings je nach der Art der gereichten
Nahrung verschieden ist (Rubner, 1883, Z.f. B. 19, 327; Gesetze des
Energieverbrauchs, Leipzig 1902, 36).

Wird einem hungernden Tiere Nahrung zugefiihrt, so #ndert sich
sofort die Zersetzung in dem Sinne, daf an Stelle der Korperbestand-
teile die Nahrung verbrannt wird. Wird z. B. Eiweil zugefiihrt, so steigt
die EiweiBlzersetzung, wéhrend die Fettzersetzung zuriickgeht. Wird
Rohrzucker gereicht, so sinkt sowohl die Eiweil3- wie die Fettzersetzung.
Diese Vertretungserscheinungen sind von Rubner einer eindringenden
Untersuchung unterzogen worden (1883, Z. f. B. 19, 313; 1885, 21, 250
und 337). Er konnte den Nachweis fithren, dafl die Vertretung der
Nahrungsstoffe, bezw. einfachst zusammengesetzter Nahrungsmittel
sowohl untereinander, wie gegen die im Hunger zu Verlust gehenden
Korpersubstanzen merklich nach denselben Verhiltniszahlen vor sich
geht, nach denen sie sich auch kalorisch vertreten konnen. Hierzu ist
zu bemerken, daB fiir FiweiB und Fleisch nicht die in der Bombe er-
mittelten kalorischen Bruttowerte beniitzt werden diirfen, sondern die
Nettowerte, die nach Abzug der Wérmewerte von Harn und Kot ver-
bleiben (vgl. oben S. 10 und 11).

Das Ergebnis dieser Versuche ist in nachstehender Tabelle zu-
sammengefalit (Z. f. B. 21, 1885, 356). Sie enthdlt die Stoffmengen,
die mit 100 g Fett gleichwertig oder isodynam sind.

100 g Fett sind isodynam mit:

213 Syntonin 243 Milchzucker

219 Glyzerin 245 Bei Hunger zersetzte
229 Starke Leibessubstanz

235 Rohrzucker 255 Traubenzucker

235 Muskelfleisch
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Fiir die Erndhrung mit der gewohnlichen gemischten Kost ergibt
sich, dal die von dem Korper ausnutzbare Energie der Eiweilstoffe un-
gefahr ebenso grof ist, wie die der Kohlehydrate, so daf} es fiir praktische
Zwecke angéngig ist, beiden Nahrungsstoffen denselben Warmewert
zuzuschreiben. Wird der mittlere Warmewert des Nahrungsfettes
zu 9,3 Kal. angesetzt, so erhidlt man folgende Beziehungen (Rubner,
1885, Z. f. B 21, 377):

1 g Eiweil . . . . .. 4,1 Kal.
1, Fett . . . .. .. 9,3 ,,
1 ,, Kohlehydrate . . . 4,1

und als Vertretungswerte in runder Zahl
2,3 g Eiweill =1 g Fett = 2,3 g Kohlehydrate.

Durch die Kenntnis dieser Beziehungen ist es zuerst moglich ge-
worden, die verwickelten Erndhrungsvorgénge von einem einheitlichen
Standpunkt zu betrachten und ihren engen Zusammenhang mit dem
Wirmehaushalt klarzulegen. Es wird sich unten noch Gelegenheit
bieten, auf einige der einschligigen Fragen ndher einzugehen.

Das Verhalten des Menschen und der Tiere sehr reichlich dar-
gebotener Kost gegeniiber ist ein verschiedenes. Es kann unter Auf-
treten des Sattigungsgefiihles, ja sogar von Ekel die Aufnahme verweigert
werden. FErfolgt die Aufnahme freiwillig oder erzwungen, so kann die
Ausniitzung eine schlechte sein, d. h. ein betrachtlicher Teil des Aufgenom-
menen verlifit den Darm in unvollkommen verdautem Zustand. Im
allgemeinen ist aber die Fahigkeit des Verdauungstraktes zur Verarbei-
tung und Resorption reichlich aufgenommener Nahrung, namentlich
beim Fleischfresser, eine sehr weitgehende, so daf ein Einstrémen iiber-
schiissiger, d. h. die erforderliche Kalorienzahl betrachtlich iibersteigender
Stoffmengen in die Korpersifte leicht zu bewerkstelligen ist.

Dem Warmbliiter stehen drei Mittel zu Gebote, sich dieser iiber-
schiissigen Stoffmengen zu erwehren:

1. Durch primére Steigerung der Zersetzung (spezifisch-dynamische
Wirkung der Nahrung (vgl. S. 194) und Anderung der Wirmeregulation
in dem Sinne, dall bei gleicher Temperaturdifferenz zwischen Korper
und Umgebung mehr Wérme nach aulen abgegeben wird;

2. durch Leistung von Muskelarbeit;

3. durch Ansatz von Nahrungsmaterial an den Korper, sogen.
Mistung.

Durch Muskelarbeit kann der Energie- und Stoffverbrauch be-
trachtlich gesteigert werden. s ist oben S. 185 als stiindlicher Energie-
bedarf pro kg eines hungernden Menschen 1,3 Kal. angegeben worden
und es sind Werte bis herab zu 1 Kal. beobachtet (Tigerstedt, 1897,
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Nordiskt Med. Ark. Festband, 1). Durch korperliche Arbeit kann der
Energieverbrauch auf das dreifache dieses Wertes, bei schwerer Arbeit
sogar noch hoher steigen.

Die Wirmeregulation des hungernden Tieres, die sog. chemische
Wirmeregulation ist, wie oben S. 186 bemerkt wurde, durch die empfin-
liche Einstellung der Warmeproduktion je nach der Hohe der AuBentem-
peratur gekennzeichnet. Bei 33° hat die Warmeproduktion ein Minimum
und nimmt von da sowohl beim Sinken wie Steigen der Temperatur zu.
Das reichlich erniihrte Tier zeigt eine andere Form der Warmeregulation,
die dadurch gekennzeichnet ist, daB innerhalb gewisser Grenzen der
AuBlentemperatur die Warmeproduktion konstant bleibt und Einrich-
tungen ins Spiel treten, durch welche die Abgabe der gebildeten Warme
nach auBlen gesichert wird. Diese Art der Wérmeregulation ist von
Rubner als physikalische der chemischen gegeniiber gestellt worden
(Biol. Ges. Marburg, 1887; Gesetze des Energieverbrauchs, Leipzig
1902, 152 ff.). Die physikalische Regulation wird bewirkt durch Anderung
des Blutstroms in der Haut, durch Wasserverdunstung von Haut und
Lunge und einige andere mehr sekundére Vorkehrungen, wie Vergrofe-
rung oder Verkleinerung der ausstrahlenden bezw.abdunstenden Ober-
fliche, Anderung der Hautbedeckung, des Wohnorts u. a. m. Fiir den
Menschen ist das Bestehen einer solchen Regulation zuerst durch C. Voit
nachgewiesen worden; er fand die Kohlenséure-Ausscheidung eines
gesunden und ruhenden Menschen im niichternen Zustande zwischen
14 und 30° AuBentemperatur merklich konstant (1878, Z. f. B. 14, 80)
und durch neuere Versuche von Rubner und Wolpert (Gesetze, 1902,
203) ist eine annihernd gleichm#Bige Zersetzung in noch breiterem
Temperaturintervall nachgewiesen. Weitere Ausfithrungen iiber Warme-
regulation s. u S. 199 ff.

Anderungen im KostmaB fiihren endlich unter sonst gleichen
Bedingungen zu Schwankungen der Korpermasse. Hierbei kommt
die stoffliche Ungleichwertigkeit der Nahrungs- bzw. Korperbestand-
teile sehr deutlich zur Erscheinung. Es ist schon bei Besprechung des
Hungerstoffwechsels dargelegt worden, dafl derselbe ganz iiberwiegend
auf Kosten des Korperfettes stattfindet. Dementsprechend zeigt sich
auch, dafl der Ansatz von Nahrungsmaterial am leichtesten und im groften
Umfange in Form von Fett geschieht. Eiweilstoffe und Kohlehydrate
werden als solche nur in relativ geringem Mafle zum Ansatz gebracht.
Der Grund ist in beiden Fallen ein verschiedener. Die Kohlehydrate
konnen zwar nach ihrer Resorption aus dem Darm in der Leber und
in den Muskeln als Glykogen zum Ansatz kommen (S 161). Die Fihigkeit
diesen Stoff zu speichern, ist aber, namentlich in den Muskeln eine be-
schrinkte. Was dariiber hinaus resorbiert wird und nicht der Zersetzung
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anheimféllt, wird in Fett verwandelt und als solches abgelagert. DafB
die Fettmast bei reichlicher Zufuhr von Kohlehydraten leicht gelingt,
ist eine den Landwirten seit langem bekannte Tatsache. Der Nachweis,
dafl aus den Kohlehydraten Fett entsteht, ist aber erst durch genaue
Stoffwechselversuche erbracht worden (vgl C. Voit, 1885, Miinchener
Sitzungsberichte 28; K. B. Lehmann und E. Voit, 1901, Z.f. B. 42, 619).

Am wenigsten geeignet zur Mistung ist eine vorwiegend aus Eiweif3
bestehende Kost. Hunde lassen sich leicht mit sog. Fleischeiweil er-
nihren, ein Préparat, das nach Rubner (1885, Z. . B. 21, 278) gewonnen
wird, indem man méglichst fettfreies Fleisch zerkleinert und wieder-
holt mit warmem Wasser auslaugt. Die wesentlichen Erscheinungen
der Eiweilernahrung lassen sich iibrigens auch bei Fiitterung mit magerem
Fleisch beobachten.

Wird in der Kost die EiweiBmenge vermehrt, so steigt schon in
den nichsten Stunden die Stickstoffausscheidung durch den Harn
und der Stoffwechsel des Erwachsenen zeigt das Bestreben, die téigliche
Stickstoffausscheidung auf den Wert der tiglichen Stickstoffzufuhr
einzustellen. Bleibt die Stickstoffzufuhr durch eine Reihe von Tagen
konstant, so tritt tatséchlich Gleichgewicht zwischen dem zugefithrten
und dem ausgeschiedenen Stickstoff ein, ein Zustand, der als Stick-
stoffgleichgewicht bezeichnet wird (vgl. Voit und Bischoff,
Die Gesetze der Erndhrung des Fleischfressers, Miinchen 1860; Voit,
Handb. der P. 1881, 6, 104 ff.). Als Beispiel fiir die Einstellung auf
Gleichgewicht bei- pltzlicher Steigerung der Stickstoffzufuhr (auf das
dreifache) moge der in nachstehender Tabelle zusammengestellte Versuch
dienen (C. Voit, 1867, Z. f. B. 3, 79).

Tag Tégliche
N-Zufuhr N-Abgabe Differenz
31. Mai 1863 17,0 18,6 —1,6
1. Juni 51,0 41,6 +94
2., 51,0 445 6,5
3. 51,0 47,3 3,7
4. 51,0 47,9 3,1
5., 51,0 49,0 2,0
6. ,, 51,0 49,3 1,7
7 51,0 51,0 0,0

Summe der positiven Differenzen 26,4
Mit Eintritt der groBeren Futtermenge steigt sofort die Stickstoff-
ausscheidung, erreicht aber erst am 7. Tage den Wert der Einfuhr,
Wihrend dieser Zeit werden 26,4 g N im Kérper zuriickgehalten, ver-
mutlich in der Form von Vorratseiweil. Wie vollstdndig auch in lingeren
Versuchsreihen der eingefiihrte Stickstoff in Harn und Kot wieder er-
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scheinen kann, ist durch die Versuche von M. Gruber gezeigt worden
(1880, Z. f. B. 16, 367).

Wird andererseits die EiweiBmenge in der Kost vermindert, so
sinkt auch die Eiweillzersetzung, so dall es nach einigen Tagen wieder
zur Einstellung auf Stickstoffgleichgewicht kommt. Hierbei ist voraus-
gesetzt, dafl die gereichte Eiweilmenge iiberhaupt ausreichend ist.
Trifft dies nicht zu, so wird auler dem Nahrungseiweil auch noch Kérper-
eiweill zerlegt, was einem teilweisen Hungerzustand gleichkommt.

Infolge des Bestrebens sich auf Gleichgewicht einzustellen, ist
der Ansatz von Eiweill beim Erwachsenen im allgemeinen nicht moglich,
wenn man absieht von den geringen Mengen, welche, wie oben gezeigt,
beim Wechsel der Kost zuriickgehalten werden koénnen, und wahr-
scheinlich nicht organisiert werden. Der FErwachsene hat indessen
die Fahigkeit zum EiweiBansatz nicht eingebiit. Eine Neubildung
von Zellen als Ersatz fiir absterbende findet in beschrinktem Male
bestindig statt. Unter bestimmten Bedingungen z. B. in der Rekon-
valeszenz von zehrenden Krankheiten, in der Schwangerschaft u. dgl.
kann aber auch beim Erwachsenen ein Ansatz von organisiertem Eiweil3
in grolem Umfange stattfinden. Zahlreiche Versuche haben ferner
gezeigt, dall jede intensive Muskeltétigkeit, insbesondere das sport-
liche Training mit EiweiBansatz verbunden ist oder wenigstens ver-
bunden sein kann, was in der Zunahme der betétigten Muskeln zum
Ausdruck kommt (vgl. Zuntz, Loewy, Miiller und Caspari, Hohen-
klima und Bergwanderungen, Berlin, 1906, S. 270—289). In all diesen
Fillen gewinnt der erwachsene Organismus die Fahigkeit zum Eiweil3-
ansatz zuriick, die er in der Entwickelungszeit in ausgiebigem Malle
besessen hat.

Die Tatsache, dall der ausgewachseme Organismus der EiweiB-
mistung nur in verschwindendem MaBe zugénglich ist, und daf er das
Bestreben hat sich des uberschiissig aufgenommenen Eiweill alsbald
wieder zu entledigen, darf aber nicht so aufgefallt werden, als ob das
iiberschiissige Eiweil vollig oxydiert werden miifite. Die Stoffwechsel-
untersuchungen von Pettenkofer und Voit haben nimlich gezeigt,
daB mit dem Stickstoffgleichgewicht nicht notwendig auch
Kohlenstoffgleichgewicht verbunden ist. Es kann bei bestehen-
dem Stickstoffgleichgewicht Kohlenstoff aus dem Korper zu Verlust
gehen oder auch in ihm zum Ansatz gelangen. Letzteres findet bei sehr
reichlicher EiweiBzufuhr statt (M. Gruber, 1901, Z. f. B. 42, 407).
Es muBl also streng unterschieden werden zwischen der Abspaltung
und Ausscheidung des Stickstoffs als Ammoniak bzw. Harnstoff und
der Verwendung des stickstoffreien Restes. Letzterer kann verbrannt
und als Kohlensidure und Wasser durch die Lunge ausgeschieden werden ;

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl 13
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er kann aber auch zuriickgehalten werden, wobei die Umwandlung
in Zucker (iiber Milchsdure?) und weiterhin in Fett am wahrschein-
lichsten ist.

Immerhin geschieht der Ansatz von stickstoffreiem Material bei
Eiweilfiitterung niemals in so ausgiebiger Weise, wie bei gemischter
Kost, weil, wenigstens beim Menschen, die Bewiltigung groBer Eiweif3-
mengen bald eine Grenze findet und weil reichliche Eiweifzufuhr den
gesamt=n Energieverbrauch erheblich vergroBert, nach Rubner um
30—409%, (Gesetze des Energieverbrauchs S. 327). Dieser Mehrbedarf
muB durch das zugefiihrte Eiweill gedeckt werden; es ist daher verstind-
lich, dal von dem stickstoffreien Rest des Eiweil wenig eingespart
werden kann.

Die Eigenschaft der Nahrungsstoffe, den Energieverbrauch iiber
das Maf} des Hungerstoffwechsels emporzutreiben, hei3t ihre spezifisch-
dynamische Wirkung (Rubner, Gesetze des Energieverbrauchs,
S. 70 und 327). Durch das Aufhoren derselben bei Nahrungsentziehung
ist die Verminderung der kalorischen Leistung von 1,4 auf 1,3 Kal.
pro kg und Stunde bedingt, die in dem oben beschriebenen. Hungerver-
such am Menschen beobachtet wurde.

Die spezifisch-dynamische Wirkung ist am stiirksten beim Eiwei8,
geringer beim Fett und am geringsten bei den Kohlehydraten (Rubner,
a.a. 0.334). Aus ihr erklért sich die Tatsache, daB Ansatz (hauptsichlich
in Gestalt von Fett) am leichtesten durch Kohlehydrate, am schwierig-
sten durch Eiweill zu erzielen ist. Die spezifisch-dynamische Wirkung
ist nicht als ein Luxusverbrauch zu deuten, d. h. sie kommt nicht in der
Weise zustande, dal um so mehr Substanz verbrannt wird, je groBer
die Zufuhr ist. Dem widerspricht schon die Abhingigkeit von der stoff-
lichen Beschaffenheit der Nahrung, vor allem aber der Umstand, daB
sie — stets innerhalb der Grenzen der physikalischen Regulation —
auch dann auftritt, wenn nur eine dem Kalorienbedarf des Hunger-
zustandes geniigende Nahrungsmenge zugefiihrt wird (Rubner, a. a. O.
334). Sie kann daher nur begriindet sein in der grof3eren oder geringeren
-Leichtigkeit, mit der die eingefiihrten Nahrungsstoffe zu den Leistungen
des Organismus herangezogen oder wie das oben ausgedriickt wurde,
verarbeitet werden konnen (Rubner, a. a. O. 356).

Eine wichtige Aufgabe der Erndhrungsphysiologie ist die Auf-
stellung von Kostregeln bzw. die Priifung gegebener KostmaBe
auf ihre Zulénglichkeit. Hierbei muB3 sowohl die stoffliche Zusammen-
setzung der Nahrung, wie ihr Energiegehalt in Betracht gezogen werden.

Die in der Natur sich darbietenden tierischen und pflanzlichen
Nahrungsmittel sind Fliissigkeiten oder wasserreiche Gewebe, die
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neben Salzen, eine groflere oder geringere Menge von organischen Ver-
bindungen enthalten, namentlich solche, die den drei Gruppen von
Nahrungsstoffen zuzuzdhlen sind. Je reicher ein Nahrungsmittel an
solchen Nahrungsstoffen, desto hoher ist sein Wert. Neben dem Ge-
halt an Nahrungsstoffen ist aber auch die Struktur der Nahrungs-
mittel von Belang insofern, als dadurch ihre Verdaulichkeit und Aus-
nutzbarkeit wesentlich mitbestimmt wird. So ist das derbe Bindegewebe
der Sehnen viel schwerer verdaulich als das lockere intermuskulére
Bindegewebe, die pflanzlichen Nahrungsmittel infolge ihres Zellulose-
gehaltes im allgemeinen schlechter ausnutzbar als die animalischen.
Dazu kommt, dal der Stickstoff der pflanzlichen Nahrung in erheblicher
Menge (bis zu 50 %) in nicht eiweiBartiger Form enthalten sein kann,
wodurch ihr Néhrwert vermindert wird.

Uber die Zusammensetzung der gebriuchlichen Nahrungsmittel
liegen sehr zahlreiche und genaue Untersuchungen vor (vgl. J. Konig,
Chemische Zusammensetzung der menschlichen Nahrungs- und Genuf-
mittel, 3. Aufl., Berlin 1889). Man wird also fiir eine gegebene Kost
leicht ihren Gesamtgehalt an Eiweil, Fett und Kohlehydraten ermitteln
und unter Zugrundelegung der Rubnerschen Zahlen den kalorischen
Nutzeffekt mit einer fiir die Praxis geniigenden Genauigkeit berechnen
koénnen.

Der von einer Kost zu verlangende Energiegehalt richtet sich fiir
den Erwachsenen namentlich nach dem Malle korperlicher Arbeit, die
er zu verrichten hat. In dem oben beschriebenen Hungerversuch ist
der Energiebedarf des jungen Mannes, der nur leichte Arbeit verrichtete,
wihrend der Hungerzeit zu 2000 Kal. im Tage oder zu 1,3 Kal. pro kg
und Stunde gefunden worden. Es ist sogar bei vollstindiger Muskel-
ruhe im niichternen bzw. hungernden Zustand ein Herabsinken der
Zersetzung auf 1 Kal. pro kg und Stunde beobachtet (Johanssen,
1898, Sk. A. 8, 85; Tigerstedt, 1897, Nord. Med. Ark. 37, 1). Beriick-
sichtigt man, daB jede nicht kérgliche Kost den Energiebedarf etwas
steigert und dafl etwa 10 9, der Einfuhr durch den Kot zu Verlust gehen,
50 wird man bei leichter Arbeit die Energiezufuhr in der Nahrung nicht
unter 2400—2500 Kal. im Tag einschréinken, wihrend sie bei mittlerer
bis schwerer Arbeit auf das 115 fache bis doppelte und selbst dariiber
gesteigert werden muB (vgl. Rubner, 1885, Z. f. B. 21, 378 ff., sowie
Tigerstedt, 1906, Handb. der P. 1, 441).

Frigt man, in welchen Verh#dltnissen sich die einzelnen
Nahrungsstoffe an der gesamten Zufuhr beteiligen sollen, so
muB vor allem eine gewisse EiweiBmenge verlangt werden. Wie der Hunger-
versuch lehrt, findet Ausscheidung von Stickstoff (in Form von Harnstoff,
Ammoniak etec.), aus zerfallendem organischen Eiweill stammend, unter

13%
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allen Umsténden statt; es ist die Aufgabe der Erndhrung, hierfiir einen
gleichwertigen Ersatz zu schaffen. Es kann nach den neueren Erfah-
rungen nicht bezweifelt werden, daB die Moglichkeit besteht, den un-
vermeidlichen Eiweifiverlust zu decken durch eine Eiweilmenge, welche
dem im Hunger zersetzten Minimum entspricht (Sivén, 1901, Sk. A. 11,
315). Bedingung hierfiir ist, dall neben dem Eiweill eine dem Kalorien-
bedarf geniigende Menge anderer Nahrungsstoffe gereicht wird. Die Ei-
weillmenge der Kost darf um so geringer sein, je niher das gewéhlte Ei-
weill dem arteigenen Eiweill steht (Michaud 1909, Z. phl. C. 59, 405). In
Riicksicht darauf, dafl das Eiweil der Nahrung stets verschieden ist von
dem des menschlichen Korpers, dal die Ausnutzung nicht immer gleich
vollkommen geschieht und dafl Veranlassungen zum EiweiBansatz ge-
geben sein konnen, wird man auch beim Erwachsenen den Eiweil3-
gehalt der Kost stets reichlicher wihlen, als dem Hungerminimum
entspricht. Wie groB aber die Eiweilmenge unter den verschiedenen
Lebensbedingungen sein soll, 148t sich allgemein nicht bestimmen. (Man
vergl. hierzu Benedict, 1906, Am. J. of P. 16, 409.)

Die Erfahrung lehrt, da der Mensch bei freier Wahl eine gemischte
Kost bevorzugt und daBl die Variation ihrer Zusammensetzung aus
den drei Nahrungsstoffen unter den verschiedensten sozialen Verhilt-
nissen relativ gering ist. Aus einer von Rubner gegebenen Zusammen-
stellung der Kost zahlreicher Berufsklassen ist zu entnehmen, dafl die
meisten Menschen ihre Ernihrung bewerkstelligen mit einer Kost, die
12—18 9, ihres gesamten Kaloriengehaltes in der Form von Eiweill
besitzt. Dies gilt namentlich fiir die grofe Zahl der arbeitenden Klassen.
Nur bei schwerster korperlicher Arbeit kann die EiweiBzufuhr auf
8—9 9, der gesamten Kalorienmenge sinken, wihrend umgekehrt die
wohlhabenden Klassen einen Eiweiigehalt von 16—20 9, bevorzugen.
Der Grund hierfiir liegt teils in der natiirlichen, durch die Zubereitung
noch erhohten Schmackhaftigkeit der EiweiBlnahrung, teils in ihrer
Kostspieligkeit. Sie ist teuer nicht nur dem Marktpreise nach, sondern
auch insofern, als sie entsprechend ihrer spezifisch-dynamischen Wirkung
eine Erhohung des Kalorienbedarfs bedingt. Die Eiweilnahrung, in
Gestalt von Fleisch genommen, ist ferner infolge des Wassergehaltes
relativ voluminds, indem auf 100 g frische Substanz treffen

bei Fleisch . . . - 96,3 Kalorien
, Brot . . . 2802 ’
,, Fett . . . . 9423 » (Rubner, a. a. 0. 404).

Der hohe Kalorienbedarf bei schwerer korperlicher Arbeit bringt
es mit sich, daf die kalorienreichen Nahrungsmittel bevorzugt werden.
Der Fettgehalt zeigt in den untersuchten Kostmaflen einen viel
grofleren Wechsel. Die Zahlen bewegen sich zwischen 2 9, (Japaner)
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und 46 %, (oberbayerischer Holzarbeiter) des gesamten Kaloriengehalts.
Neben dem Bediirfnis nach moglichst konzentrierter Kost spielen hier
jedenfalls auch ortliche Bedingungen in Gestalt von Klima, Beschaffen-
heit der vorkommenden Nahrungsmittel, sowie die Gewohnheit eine
wichtige Rolle.

Alle untersuchten KostmaBe zeichnen sich durch den Reichtum
an Kohlehydraten aus, indem sie 50—70 9%, des gesamten Kalorienwertes
ausmachen. Neben ihrer Billigkeit kommt die geringe spezifisch-dyna-
mische Wirkung als wertvolle Eigenschaft in Betracht. Sie werden ferner
im Korper sehr leicht zuriickgehalten und teils als Glykogen, teils als
Fett (Mastung) zum Ansatz gebracht.

Auf Grund der vorstehenden Beobachtungen und Uberlegungen
wird man fiir den Erwachsenen, sofern nicht ungewohnlich schwere
Arbeit zu leisten ist, eine Kost als normal bezeichnen diirfen, in der
1/s des gesamten Kaloriengehaltes aus EiweiB, !/ aus Fett und */; aus
Kohlehydraten besteht (Rubner, 1885, Z. f. B. 21, 405).

Die anorganischen Nahrungsstoffe.

Zu den notwendigen Bestandteilen der Nahrung gehoren nicht
nur die bisher ausschlieSlich betrachteten organischen Stoffe, sondern
auch eine Reihe von anorganischen Verbindungen, sowie der atmo-
sphérische Sauerstoff. Die Bedeutung des letzteren fiir den Energie-
haushalt des Koérpers und seine Rolle in der Atmung sind schon friiher
ausfithrlich besprochen worden, so dal es hier geniigt, darauf zu ver-
weisen (vgl. S. 8 u. 109). Die tégliche Sauerstoffaufnahme kann, ohne
Muskelarbeit, auf etwa 700 g angesetzt werden.

Fiir gewohnlich enthilt die Nahrung geniigend Wasser, dal} eine
gesonderte Aufnahme von solchem nicht notig erscheint. Es ist oben
erwahnt worden, daB hungernde Tiere in der Regel kein Wasser nehmen.
Dies gilt jedoch nur unter Bedingungen, bei welchen die Ausscheidung
von Schweill vermieden ist. Bei hoher AuBentemperatur oder starker
korperlicher Arbeit ist reichliche Wasserzufuhr unerlafllich. Wasserarme,
lufttrockene Nahrung kann kaum in zureichender Menge zugefiihrt
werden, auch wird die Aufnahme in der Regel bald verweigert. Gelingt
die Zufuhr trockener Nahrung, so stellen sich sehr bald bedrohliche
Erscheinungen ein und die Tiere gehen unter gesteigertem EiweiBzer-
fall rasch zugrunde. (Nothwang, 1892, Arch. f. Hyg. 14, 272; Straub,
1899, Z.f. B. 38, 537.) Bei der grofien Bedeutung, die dem Wasser fiir den
Quellungszustand der Gewebe und fiir die Konzentration der Korper-
séfte zukommt, sind die auffallenden Stérungen verstdndlich. Innerhalb
gewisser Grenzen ertragen indessen die Gewebe Anderungen des osmo-
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tischen Drucks, wie namentlich durch Versuche an ausgeschnittenen
Organen hervorgeht (Overton, 1904, A. g. P. 105, 243).

Salze werden dem Korper durch Harn und Kot bestindig ent-
zogen, es ist Aufgabe der Erndhrung den Verlust zu ersetzen. Gibt
man Tieren moglichst aschefreie Nahrung, so geht die Ausscheidung
von Salzen sehr stark zuriick, ohne indessen ganz zu versiegen. Nach
etwa zwei Wochen beginnen dann die Zeichen der Salzarmut des Korpers
sich einzustellen in Form von Stérungen im Gebiete des Muskel- und
Nervensystems; zugleich ist die Verdauung erschwert oder aufgehoben
und es kommt zum Erbrechen der aufgenommenen Nahrung, die Tiere
gehen ein (Forster, 1873, Z. f. B. 9, 297). Vermindert man die Koch-
salzzufuhr indem man dem Tiere (Hund) sehr kochsalzarmes Futter
(Fleisch) gibt, so geht die Chlorausscheidung im Harn stark zuriick.
Gibt man dann nach einigen Tagen des Kochsalzmangels ein grofere
Menge Kochsalz, so ist der wihrend der Verdauungszeit gelassene Harn
intensiv alkalisch und enthilt reichlich Natriumkarbonat. Der Umschlag
ist bedingt durch die reichliche Abscheidung von Salzsdure in den Magen,
die offenbar in der Zeit der Kochsalzarmut in geringerem Mafle statt-
fand (Gruber, 1886, Festschr. f. C. Ludwig, S. 68). Es ist daher begreif-
lich, daBl bei fortgesetztem Salzmangel in der Nahrung die Verdauung
Schaden leiden mufB3. Die Verarmung des Kérpers an Salzen muB auch
die respiratorischen Funktionen des Blutes erschweren, das Gleichgewicht
der osmotischen Drucke stéren und den Quellungszustand der Gewebe,
in denen sich die Salze in fester Losung befinden.

Aber nicht nur die Anwesenheit von Salzen iiberhaupt, sondern
das richtige Mengenverhdltnis derselben ist fiir den normalen Ablauf
der Lebensprozesse unerldfilich, wie namentlich aus den Untersuchungen
von Overton hervorgeht (1904, A. g. P. 105, 176). Eine Vermehrung
der Kaliumsalze fithrt zu Liahmungen, eine Verminderung der Kalzium-
salze zu Erregungserscheinungen und weiterhin zur Erschwerung und
Aufhebung der Erregungsiibertragung im Riickenmark und von Nerv
auf Muskel. Dazu ist der Kalk im Verein mit der Magnesia ein wichtiger
Bestandteil der Knochen, die bei Kalkentziehung weich und wasser-
reich werden (E. Voit, 1880, Z. f. B. 16, 55). Ebenso ist die Aufnahme
von Eisen zur Blutbildung, von Phosphor (vermutlich vorwiegend in
organischer Bindung, Loewi, 1901, A. e. P. 45, 158) zur Bildung der
Kernsubstanzen unerliBlich.

Bei Aufstellung der KostmaBe wird auf den Gehalt der Nahrung
an anorganischen Bestandteilen in der Regel nicht niher eingegangen.
Es beruht dies darauf, daB bei der gewohnlichen frei gewiihlten, abwechs-
lungsreichen Kost die nétigen anorganischen Bestandteile in ausreichender
Menge vorhanden sind. Bei gleichférmiger Ernihrung und besonders
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im jugendlichen Alter, wo die Aschenbestandteile auch fiir die Neubil-
dung der Gewebe bendtigt werden, ist eine Unterbilanz fiir den einen
oder anderen Aschebestandteil sehr wohl mdglich. So ist z. B. nach
Bunge die Milch so arm an Eisen, daf der Sdugling von dem Eisen-
gehalt einbiiit, den er bei der Geburt mitbringt (Lehrb. Leipzig, 1901,
2, 119).

Zu einer vollstindigen Nahrung gehoren ferner eine Anzahl von
Stoffen, die weder als Energiequellen noch als Ersatz fiir ausgeschiedene
Korperbestandteile gelten konnen, vielmehr lediglich dazu dienen
der Nahrung Eigenschaften zu verleihen, durch die sie auf die rezeptori-
schen Nerven des Verdauungskanales einzuwirken vermag. Hierzu
sind sehr kleine Stoffmengen ausreichend, die als Gewiirze und Genu8-
mittel bezeichnet werden (C. Voit, 1876, Z. f. B. 12, 17). Die Bedeu-
tung dieser Stoffe, die den Nahrungsmitteln entweder von Natur anhaften,
bei der Zubereitung entstehen oder zugegeben werden, wird durch die
neueren Erfahrungen iiber die Innervation der Verdauungsdriisen in helles
Licht gestellt. Esist wahrscheinlich, da8 diese Stoffe nicht nur fiir die ner-
vose, reflektorische Erregung der Driisen von Bedeutung sind, sondern
auch fiir die direkte, chemische oder sekundédre Erregung. - In diesem Sinne
ist wohl die Erfahrung von Pawlow zu deuten, dal die Extraktivstoffe
des Fleisches fiir die chemische Erregung der Magensekretion besonders
wirksam sind.

Wie es scheint, ist auch ein gewisser Gehalt an unverdau-
lichem Material in der Nahrung insofern von Bedeutung, als dadurch
die Peristaltik und wohl auch die Sekretionen angeregt werden.
Namentlich treten im langen Darm der Pflanzenfresser ohne einen
gewissen Ballast an Zellulose bald Stérungen auf, die verderblich
werden konnen.

Korpertemperatur und Wiirmehaushalt.

Der Mensch zéhlt zu den Warmbliitern, d. h. seine Kérpertempera-
tur ist konstant und in der Regel hoher als die der Umgebung. Die Kon-
stanz ist keine vollkommene. KEs finden unter gewdhnlichen Verhalt-
nissen Schwankungen etwa in der Breite eines Grades statt. Man kann
also nur von einer konstanten Mitteltemperatur sprechen, als welche man
in der Achselhshle 37,0, in der Mundhohle 37,2, im After 37,5 annimmt.
Die Schwankungen zeigen eine tégliche Periode: Die niedrigsten Tem-
peraturen beobachtet man in tiefem Schlaf, die hochsten in den Abend-
stunden. Der Zusammenhang mit Muskelbewegungen zeigt sich darin,



200 Die Regulation der Korpertemperatur.

daf durch moglichste Muskelruhe die Schwankungen sehr vermindert
werden konnen (Johansson, 1898, Sk. A. 8, 85). Unter solchen Um-
stinden ist die Einfilhrung von Nahrung ohne deutliche Wirkung
(Rancken, 1909, Sk. A. 21, 161). Es ist aber nicht angéingig die Muskel-
arbeit allein fiir den téglichen Gang der Temperatur verantwortlich
zu machen, weil Umkehrung der Lebensweise die Temperaturkurve
zwar verindert aber nicht umkehrt (Benedict, 1904, Am. J. of P.
11, 145). Durch Schlaf kann die Temperatur jederzeit herabgedriickt,
durch Muskelarbeit rasch gesteigert werden. Durch intensive An-
strengungen konnen iibernormale Temperaturen erreicht werden, bis
durch Schweilausbruch dem weiteren Steigen Einhalt getan bzw. die
Temperatur zum Sinken gebracht wird (Zuntz und Genossen, 1906,
Hohenklima ete. S. 396).

Die Fahigkeit, die Eigentemperatur unter sehr verschiedenen
Lebensbedingungen konstant zu halten, verdankt der Warmbliiter regula-
torischen Einrichtungen, durch die das Gleichgewicht zwischen den
produzierten Wiarmemengen und den nach auflen abstrdmenden herge-
stellt wird. Diese regulatorische Leistung hat indessen ihre Grenzen.
Durch starke Wirmeentziehungen kann, besonders leicht bei jungen
Tieren, die Korpertemperatur erniedrigt werden. Ist die Umgebungs-
temperatur héher als 339 so steigt, namentlich in feuchter Luft, die
Korpertemperatur an und es treten die Erscheinungen der Uberhitzung
auf. Steigerungen der Kérpertemperatur aus inneren Griinden (Sto-
rungen der Regulation) nennt man Fieber.

Es ist bereits oben bei der Besprechung des Stoffwechsels auf die
enge Bezichung der Wirmeregulation hingewiesen und die chemische
Regulation von der physikalischen unterschieden worden. Die che-
mische Regulation ist die des hungernden Tieres; sie duflert sich
durch eine Abhingigkeit der Zersetzungsgrofie und damit der Wirme-
produktion von der Auflentemperatur. Indem die Auflentemperatur
von 0 bis 33° steigt, sinkt die Intensitdt des Stoffwechsels erst rasch,
dann langsam zu dem bei 33° liegenden Minimum. Steigt die AuBen-
temperatur noch hoher, so nimmt auch die Zersetzung wieder zu, gleich-
zeitig aber auch die Korpertemperatur.

Als Beispiel fiir die duBerst empfindliche Einstellung, auch fiir
nur kleine Anderungen der AuBentemperatur, konnen nachstehende
Versuchsresultate von Rubner dienen (Biol. Gesetze, Marburg, 1887,
13), welche die Abhingigkeit der Kohlensdureausscheidung ausge-
wachsener hungernder Meerschweinchen von der AuBlentemperatur er-
kennen lassen.
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Auflen- Temperatur CO, pro kg und
temperatur des Tieres Stunde in g
0 37,0 2,905
11,1 37,2 2,151
20,8 374 1,766
25,7 37,0 1,540
30,3 37,7 1,317
34,9 38,2 1,273
40,0 39,5 1,454
Derselbe Versuch an einem jungen Tiere:

0 38,7 4,500
10 38,6 3,433
20 38,6 2,283
30 38,7 1,778
35 39,2 2,266

Noch anschaulicher werden die Ergebnisse durch die Kurven
der Fig. 3¢. Das junge Tier zeigt entsprechend seiner relativ gréBeren

Korperoberfliche hohere Werte der Koh-
lensdurebildung. Tm iibrigen ist der Ver-
lauf der beiden Xurven ein iiberaus
dhnlicher.

Die Vergrofierung des Gaswechsels
m niederer Umgebungstemperatur war
schon Crawford (1788, On animal heat,
2nd. Ed. London) und Lavoisier (Oeuv-
res t. 2) bekannt. Zur Erklirung nahm
man an, dafl der bei niederer Tempe-
ratur dichtere Sauerstoff in der Lunge
eine stédrkere Verbrennung entfache.
Diese Vorstellung wurde als unzureichend
erwiesen durch die Versuche von B.
Brodie (1811 und 1812, Phil. Trans.
London 101 und 102, u. Reils Arch. 12,
137 u. 199). Dieselben ergaben, dafi
Durchschneidung des Halsmarkes, Ver-
giftung mit Kurare oder (blausidurehal-
tigem) Bittermandeldl zu raschem Sin-
ken der Korpertemperatur fithren. Da-
mit war eine Beteiligung des Nerven-

N

L

0 0 20 30 40°Ternp.,

Fig. 34¢. Die Kohlensiure - Aus-
scheidung von Meerschweinchen
(pro kg und Stunde) in ihrer Ab-
hingigkeit von der Umgebungs-
temperatur. Die obere Kurve
bezieht sich auf ein junges, die
untere auf ein ausgewachsenes
Tier. Nach Rubner.

systems an der Regulation erwiesen, die durch zahlreiche spétere Ver-
suche bestétigt worden ist. Dagegen ist es Brodie noch nicht gelungen,
nach den genannten Eingriffen eine Anderung des Gaswechsels zu finden.
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Dieser Nachweis wurde erst durch die Versuche von Pfliiger (1872,
A. g. P. 5, 629) erbracht, welcher zeigte, dafl die Tiere mit durchschnit-
tenem Halsmark sich in bezug auf Kérpertemperatur und Gaswechsel
wie Kaltbliiter verhalten. Man vergl. hiezu auch Zuntz (1876,
A. g. P. 12, 522; Pfliger, 1878, ebenda 18, 255). Besonders deutlich
zeigt sich die Wirkung der Markdurchschneidung in den Versuchen
von Pembrey (1894/95 J. of P. 17 und 1898, Textb. of P. L., 859).

Vor der Durchscheidung 3 Stunden nach Durchschneidung des
Brustmarkes

Viertelstiindige Perioden Viertelstiindige Perioden
: :_ |Temperatur : :_ |Temperatur

(ifl)izl ﬁgr?;lzll m éi:;ung Bemerkungen (ir(l)lzlligla],)lgflll Um gd:gung Bemerkungen
391 25,0° | Maus ruhig 222 22,0 | Maus ruhig
372 24,00 . . 229 22,0 " »s
- 0 : 5 5 | Lebhafte B ’
558 12,5 ,» unruhig 250 11,75 iﬁ d:n evOfdvzlfg:&i;n
572 12,5° ) . 158 ' 11,75 | Maus ruhig

Wiahrend die unverletzte Maus chemisch reguliert, d. h. um so mehr
Wirme produziert je niedriger die AuBentemperatur ist, zeigt das operierte
Tier bei iiberhaupt geringerer ZersetzungsgroBe ein Fallen derselben mit
der Temperatur.

Das Gewebe, dessen gesteigerte Zersetzung fiir den Warmeverlust
in kiihler Umgebung in erster Linie aufkommt, sind die Muskeln. Hierfiir
spricht vor allem die Aufhebung der Regulation durch Kuraresierung.
Ferner ist bekannt, daB3 die chemische Wérmeregulation am niichternen
Menschen ausbleibt, wenn er durch Willensanstrengung oder infolge
von Abhdrtung auf Abkiihlung nicht mit erh6htem Muskeltonus oder
Zittern antwortet (Loewy, 1890, A. g. P. 46, 189; Johansson, 1897,
Sk. A. 7, 123). Es scheint somit, dafl die Muskeln die chemische Wirme-
regulation vollziehen, weniger durch Leistung mechanischer Arbeit
als durch unaufféllige, der Beobachtung leicht entgehende Spannungs-
zunahme und ev. durch fibrillire Zuckungen.

Wie die chemische Regulation, so ist auch die physikalische
Regulation der Temperatur unter der Herrschaft des Nervensystems.
Die physikalische Regulation gewéhrleistet innerhalb gewisser Tem-
peraturgrenzen, etwa zwischen 15° und 35°, Konstanz des Stoffwechsels,
weil durch besonderc Einrichtungen dafiir gesorgt ist, dall die produ-
zierte Warmemenge nach aullen abflieBt. Hierzu dienen Verdnderungen



Die physikalische Regulation. 203

im Blutstrom der Haut und in der Wasserverdunstung von Haut und
Lunge. Bei hoher AuBentemperatur rotet sich die Haut des Menschen
und bedeckt sich schlieSlich mit SchweiBl. Stérkere Verdunstung von
der Lunge spielt beim Menschen nur dann eine Rolle, wenn infolge von
Muskelanstrengungen die Atmung tief und rasch wird. Beim Hunde
tritt die Wasserverdunstung von der Zunge und der Respirationsschleim-
haut an Stelle der SchweiBabsonderung.

Die duflere Temperatur hat bekanntlich eine direkte Wirkung auf
die Gefafmuskeln. Kilte erhoht ihren Tonus, Warme erschlafft ihn
(Mac William, 1901, Proc. R. Soc. 70, 109; O. B. Meyer, 1906,
Z. 1. B. 48, 352). Die Abgleichung der Gefdfiweite in den verschiedenen
Abschnitten des Kreislaufs und die Regelung des Blutdruckes ist aber
zweifellos eine Leistung des Nervensystems, speziell des GefdBzentrums,
wie insbesondere aus den Versuchen von Willebrands hervorgeht,
der den EinfluB einer lokalen Heifluftbehandlung auf den Blutkreis-
lauf studierte (1907, Sk. A. 19, 123). Er fand eine Blutdrucksteigerung
durch reflektorische Erregung des Splanchnikus bei gleichzeitiger
Hyperimie in den oberflichlichen GeféBigebieten. Hierdurch sowie
durch die SchweiBsekretion wird der Uberhitzung entgegengearbeitet.

Die Blutgefiie der Haut bringen das korperwarme Blut bis dicht
an die Oberfldche heran, wo es einen Teil seiner Warme nach auBen ab-
gibt. Je weniger Blut durch die Haut stromt, ein desto kleinerer Teil
der ganzen Blutmasse unterliegt der Abkiihlung. Werden die oberfléach-
lichen BlutgeféiBle bis zur Blutleere kontrahiert, so riickt die wéirme-
abgebende Blutfliche in gréBere Tiefe der Haut, das Temperaturgefille
in der Haut nimmt ab und proportional damit die nach auBlen abge-
gebenen Wirmemengen.

Geniigt die Hyperdmie der Haut nicht mehr, um die iberschiissige
Wirme nach auflen abzugeben, so tritt die Schweillsekretion helfend
hinzu. Dieselbe wird durch Nerven eingeleitet, die mit den ventralen
Wurzeln aus dem Riickenmark austreten und dann in den Sympathikus
itbergehen (Goltz, 1875, A. g. P. 11, 71 u. 72; Luchsinger, 1883,
Handb. der P.5.1,421; Langley, 1891, J. of P.12, 347 und 1894, 17, 296).

Die Schweillsekretion stellt infolge der hohen Verdampfungswirme
des Wassers ein sehr ausgiebiges Mittel zur Herabsetzung der Korper-
temperatur dar. Jeder Gramm von der Haut verdunstenden Wassers
entzieht dem Korper ungefihr 0,6 Kal. oder etwa 1/, der Wirmemenge,
die bei der Verbrennung von 1 g Eiweil oder Kohlehydrat im Kérper
entsteht. Durch 4 1 Schweify konnten somit 2400 Kal., d. h. der tégliche
Wirmeverlust eines leicht arbeitenden Menschen, dem Kérper entzogen
werden. FEine geringe Absonderung kochsalzarmen Schweiies findet
iibrigens bestéindig statt (Schwenkenbecher, 1903, D. A. f. klin.



204 Die Beteiligung des Nervensystems an der Regulation.

Med. 79, 29). An der Warmeabgabe durch Verdunstung ist auch die
Lunge beteiligt, indem sie die Atmungsluft fiir die Temperatur des
Korpers mit Wasserdampf sittigt. Wird infolge von Muskelanstrengung
die Atmung vertieft, so wichst die Warmeabgabe im gleichen Verhéltnis.
Exner (1909, Wien. klin. Wochenschr., Nr. 17) hat darauf hingewiesen,
daB infolge der Wasserverdunstung die Lungen eine kiihlende Wirkung
auf das Herz, das sie nahezu von allen Seiten umschlieBen, ausiiben
miissen und Versuche, welche auf seine Anregung von Yoshimura
ausgefilhrt wurden, haben in der Tat ergeben, daBl die Muskelmassen
in der linken Kammer stets wiarmer sind als die Lunge und auch wirmer
als das in der Kammer vorhandene Blut (1909, A. g. P. 126, 239).

Aus den vorstehenden Angaben geht hervor, dafl die Warmeregu-
lation (chemische wie physikalische) auf die Mithilfe zahlreicher zentri-
fugaler Nerven fiir die Muskeln, die Gefdfe, die Schweilidriisen, und
die Atmung angewiesen ist Es liegt daher die Annahme nahe, dafl
die Intensitit und Ausbreitung der Erregungen durch ein zentrales
Organ bestimmt wird, dhnlich wie es fiir die Atmung, die Herztitigkeit,
die Innervation der Gefdfle nachgewiesen ist. Das fragliche Organ miiite
in seiner Tétigkeit in erster Linie von der Kérpertemperatur abhéngig
sein,dann aber auch von der Nahrungszufuhr (Wechsel zwischen chemischer
und physikalischer Regulation). Nun besitzt der Korper in seinen
Kilte- und Wirmenerven und den zu ihnen gehérigen Gehirnteilen
nerviése Apparate, die auf Temperaturen in sehr feiner Weise reagieren.
Trotzdem ist es nicht glaubhaft, daB sie die Einstellung der Korper-
temperatur auf einen bestimmten nur &uBerst wenig schwankenden
Wert bewerkstelligen,weil ihre Indifferenztemperatur, d. h. die Tem-
peratur, bei welcher weder kalt noch warm empfunden wird, in der Regel
um mehrere Grade unter der Korpertemperatur liegt und aullerdem in
weiten Grenzen verdnderlich ist. Eine groflere Bedeutung diirfte dem
Temperatursinn fiir die physikalische Regulation zukommen, insoferne
als bei Anndherung der Auflentemperatur an die Grenzen des physi-
kalischen Regulationsbereiches das Gefiihl der Behaglichkeit aufhért
und der Mensch veranlaBt wird in bewullter Weise in die Regulation
einzugreifen durch Anderung der Muskeltitigkeit, der Korperhaltung,
der Kleidung, der Temperatur des Wohnraumes u. dgl. mehr.

Eine gewisse Wahrscheinlichkeit spricht demnach dafiir, dafl die
Regulation beherrscht wird von einem Organ, das auf die Eigentemperatur
des Korpers eingestellt ist und jede Abweichung von derselben durch
entsprechende MaBnahmen zu korrigieren sucht. Ein solches Organ
ist aber bisher nicht nachgewiesen. Daf} ein Schnitt zwischen Riicken-
mark und Gehirn die Fahigkeit zur Regulation vernichtet, ist leicht
verstdndlich, weil die natiirliche Atmung ausgeschaltet wird und durch
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kiinstliche ersetzt werden muf, weil die Blutgefde des Rumpfes und der
Glieder erschlaffen, der Blutdruck sinkt und das Gehirn die Herr-
schaft iiber die Muskeln einbiiBt. Auch die Anderungen der Kérper-
temperatur, die nach Verletzung verschiedener Gehirnteile beobachtet
worden sind, liefern keine eindeutigen Beweise, weil es sich hierbei
um eine verdnderte Innervation der Geféifle handeln kann.

Diese Bedenken gelten nicht fiir die Temperatursteigerung, die
auf tiefe Einstiche in den Streifenhiigel des GroBhirns eintritt (Warme-
stich). Hier wird, wie O. Schultze gezeigt hat (1899, A.e.P. 43, 193),
das Steigen der Korpertemperatur durch vermehrte Warmeproduktion
hervorgerufen, bei der hauptsichlich die Kohlehydrate des Korpers
verbrannt werden. Hungernde und glykogenfreie Tiere reagieren daher
schwer oder gar nicht auf den Eingriff (Rolly, 1903, D. Arch. f. klin.
Med. 78, 250). Dabei ist die Warmeabgabe nicht geschmélert. Indessen
kann auch dieser Versuch nicht als Beweis gelten fiir die Existenz eines
regulierenden Zentrums in dem genannten Gehirnteile, weil der Erfolg
der Verletzung nur wenige Tage anhilt und ausgedehnte Verstiimme-
lungen des GroBhirns mit Einschlufl des Streifenhiigels das Vermogen
der Regulation nicht aufheben (Goltz, 1892, A. g. P. 51, 591). Die
Frage mufl vorldufig unentschieden bleiben.



Zehnter Teil.

Die Leistungen der Muskeln.

Die quergestreifte Muskulatur der Wirbeltiere und des Menschen
kommt vor entweder in Gestalt ein-, hochstens zweikerniger kurzer
veristelter Zellen, die miteinander zu einem Netze verwachsen sind:
Aus solchen Stiicken besteht der Herzmuskel, dessen Eigenschaften
im dritten Abschnitt behandelt wurden. Oder in Gestalt von vielkernigen,
langen zylindrischen Stringen: Die Fasern des Skelettmuskels. Die
Muskelfasern sind im Sinne der Histologie Zellen, die aus ihren embryo-
nalen Dimensionen durch Verlingerung und Kernwucherung sehr stark in
einer Richtung herausgewachsen sind. Bei der Dicke eines Haares kénnen
sie viele Zentimeter lang sein. Sie gehoren mit gewissen Elementen
des Nervensystems zu den groBten Zellen des menschlichen Korpers.
Eine groBlere Zahl solcher Fasern — z. B. 500 im Sartorius des Frosches —
wird durch Bindegewebe zu einem Muskelindividuum der Anatomie
verbunden. Das Bindegewebe der Muskeln und ebenso das Sarkolemm
der einzelnen Faser ist fiir Wasser und die in ihm gelosten Stoffe im
allgemeinen leicht durchgéingig; kolloidale Kérper wie Eiweill, Dextrine
und dgl. dringen dagegen schwer oder gar nicht ein. Das Protoplasma
der Muskelfasern ist entweder zum groBten Teil in Fibrillen differenziert
— protoplasmaarme, helle, meist auch blasse Fasern —, oder es findet
sich neben den Fibrillen viel undifferenziertes Sarkoplasma -— proto-
plasmareiche, triibe, meist rote Fasern. Die beiden Faserarten haben
verschiedene Eigenschaften, die tritben Fasern namentlich einen tréigeren
Ablauf der Erregung. Knoll fand, daB die Augenmuskeln, die Kau-
muskeln, das Zwerchfell vorwiegend aus triiben Fasern bestehen; proto-
plasmareich sind auch die Muskeln des Herzens. Wahrscheinlich steht
diese Beschaffenheit mit der andauernden Arbeitsleistung in Zusammen-
hang.
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Der ruhende oder erschlaffte Muskel ist, sofern er micht durch
eingewachsene Sehnen versteift wird, ein sehr weiches Gebilde, das in
bezug auf seine Konsistenz mit einer Gallerte verglichen werden kann.
Wie diese ist er elastisch und, solange es sich um geringe Forménde-
rungen handelt, leicht deformierbar.

Der praktischen Wichtigkeit 0__700 200 300 %00 500gr
wegen ist am genauesten untersucht
das Verhalten gegen Zug in der Rich- 4
tung der Fasern. Zur Feststellung
der Lingenénderungen, die hierbei  :
auftreten, wird das «eine Ende des
Muskels unverriickbar befestigt, das 3
andere mit einem Hebel verbunden,
der die Anderungen vergroBert auf- 4
schreibt. Durch den Hebel ist zu-
gleich eine Fiithrung der Bewegung 5
gegeben, die in eine bestimmte, zur
Drehungsachse senkrechte Ebene ge- 6
zwungen wird. Hingt man unter-
halb des Muskels Gewichte an den 7
Hebel, miBt die zugehorigen Muskel-
lingen und tréagt sie in ein Netz ein, 8
so erhilt man eine Kurve nach Art
der Fig. 35, in der die Langen nach ¢
unten und die Gewichte nach rechts
abgetragen sind. Die Linge des 7 ——
unbelasteten Muskels, seine sogen.
natiirliche Lénge, war im vor-
liegenden Falle 8,6 cm. Die Kurve Fig. 35. Dehnungskurve eines Frosch-
lehrt, daB die Linge durchaus nicht muSk{:lS (Doppel - Gracilis und -Semi-

membranosus) von 8,6 cm natirlicher

proportional der Spannung wéchst, Linge.
dal vielmehr fiir eine gegebene
Lingendnderung ein um so groferer Spannungszuwachs erforderlich ist,
je stirker der Muskel bereits gedehnt ist. Berechnet man aus der ersten,
durch die Spannung von 10 g bewirkten Léngenzunahme den Elastizitéts-
modul, so erhélt man einen Wert von ungefihr 0,003 kg-Gew./mm?2.
Die entsprechenden Werte der Metalle sind millionenmal groSer. Die
Elastizitdt des Muskels ist also sehr gering, wenn man darunter die
Kraft versteht, die durch Dehnung hervorgerufen wird. Dem entspricht
die Erfahrung, daff gelahmte Glieder sich so zu sagen widerstandslos in
jede Stellung bringen lassen.

\q\-
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Werden die Gewichte allméhlich wieder abgenommen, so kehrt der
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Muskel in einer dhnlichen aber tiefer liegenden Kurve gegen den Aus-
gangspunkt zuriick, den er jedoch nicht erreicht. Der Muskel ist zunéchst
lainger als zuvor. Es bleibt ein Unterschied zwischen seiner jetzigen
und der friiheren natiirlichen Lidnge bestehen, der allerdings mit der
Zeit sich verkleinert und auch Null werden kann. Sowie hier die natiir-
liche Linge eine Abhéngigkeit von der Zeit zeigt, so auch die einer be-
stimmten Belastung zugehorige Lange. Wird ein Gewicht an den
Muskel gehdngt, so schliefit sich an die erste augenblickliche Dehnung
eine weitere, mit der Zeit langsam fortschreitende, an. Diese Zustdnde
unvollkommenen Gleichgewichts werden als elastische Nachwirkung
bezeichnet.

Es entsteht die Aufgabe die stérende Nachwirkung auszuschliefen,
indem man die Zu- und Abnahme der Spannungen méglichst rasch
durchfithrt. Zu diesem Zwecke hat Blix
den Muskelindikator konstruiert, dessen von
Schenck vereinfachte Form durch Fig. 36 dar-
gestellt wird. (Vgl. 1892, Skand. Arch. 3, 305;
1900, A. g. P. 79, 360.) Das Instrument be-
steht aus einem metallenen Winkel W, an dessen
langem, horizontalen Schenkel der Muskel M
befestigt ist, wihrend der kurze vertikale
Schenkel das Achsenlager fiir den einarmigen
Hebel H tragt. Der leichte aber moglichst
starre Hebel setzt sich in eine kurze Stahl-
Fig. 36. Muskelindikator ~ lamelle L fort, mit deren freiem Ende die

nach M. Blix. untere Sehne des Muskels verkniipft ist. Unter-

halb des Angriffspunktes des Muskels befindet
sich eine schriig nach abwiirts gerichtete Schreibfeder, die mit ihrer Spitze
eine berufite Platte beriihrt. Bei Verkiirzungen oder Verlingerungen
des Muskels schreibt die Spitze der Feder Bogenlinien mit der Hebel-
achse als Mittelpunkt. Andert sich die Spannung durch den Zug eines
Gewichtes an dem Hebel, so wird die Stahllamelle durchgebogen und
die Spitze der Feder schreibt Kurven, die annidhernd als Kreisbogen
betrachtet werden koénnen, mit dem Angriffspunkt des Muskels als
Mittelpunkt. Man erhélt, wie aus Fig. 37 zu ersehen ist, ein krumm-
liniges Koordinatensystem, in dem die Liéngenzunahme des Muskels
nach unten, die Spannungen nach rechts geschrieben sind.

Fiihrt man mit dieser Einrichtung Spannung und Entlastung des
Muskels in einem Zuge durch, sog. zyklische Deformation, so erhdlt
man eine Kurve von der Art der auf S. 209 in Fig. 37 dargestellten. Eine
erste derartige zyklische Deformation liefert eine ungeschlossene Kurve,
d. h. der Muskel kehrt bei der Entlastung nicht genau in den Ausgangs-
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punkt zuriick, er bleibt etwas linger. Durch wiederholte derartige
Beanspruchungen geréit der Muskel aber in einen konstanten Zustand,
so daB er den Ausgangspunkt genau wieder erreicht und jede Kurve
mit der vorhergehenden zusammenfdllt. Immer bleibt aber die Ent-
lastungsliurve stirker gekriimmt, so dafl sie mit der Dehnungskurve
das in der Figur sichtbare sichelférmige Feld einschlieft (Malmstrom,
1895, Sk. A. 6, 236). Diese Anpassung der elastischen Eigenschaften
des Muskels an die Art der Beanspruchung, die iibrigens in dhnlicher
Weise, wenn auch in geringerem AusmaBe, an anorganischem Material
zu beobachten ist, wird als Akkommodation bezeichnet. Sie diirfte
bei der Einiibung bestimmter Bewegungen eine die Sicherheit des
Erfolgs unterstiitzende Rolle spielen.

Tig. 37. Zyklische Deformation eines ruhenden Muskels durch den Muskelindi-
kator. Der Muskel (Doppel-Gracilis des Frosches) hat eine natiirliche Linge
von 8,7 cm.

Wie A. Fick gezeigt hat (Mechanische Arbeit und Warmeent-
wicklung etc., Leipzig 1882, 41), ist das dreieckige Flichenstiick, das von
der Dehnungskurve RR’, der Abszisse R‘H und der Ordinate HR einge-
schlossen wird, gleich der Arbeit, die von der bis zu 450 g anwachsen-
den dehnenden Kraft an dem Muskel geleistet wird, und ebenso das
von der Entlastungskurve R‘R und den erwdhnten beiden anderen
Linien eingeschlossene Dreieck gleich der Arbeit, die bei der Entspan-
nung aus dem Muskel wieder zuriickgewonnen wird. Es stellt daher
das sichelfésrmige Feld zwischen der Dehnungs- und Entlastungs-
kurve die Arbeit dar, die bei der zyklischen Deformation verloren
geht. Da die Entlastungskurve zu dem Ausgangspunkt zuriickkehrt,
der Muskel somit durch den Versuch seine mechanischen Eigen-
schaften nicht &ndert, so kann die fragliche Arbeit nur zur Uber-

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 14
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windung der inneren Reibungswiderstinde aufgewendet worden sein,
wobei sie in Warme iibergefiihrt wird. Im vorliegenden Falle betriigt die
verlorene Arbeit etwa 40 g cm und die entsprechende Erwirmung des
Muskels 0,0003°.

Wird der gleiche Versuch an einem Muskel ausgefiihrt, der sich in
andauernder, sog. tetanischer Erregung befindet, so erhélt man sehr
wechselnde Erfogle, indem die Entlastungskurve bald hoher bald tiefer

Fig. 38. Tetanische Verkiirzung eines Wadenmuskels unter der Wirkung von
Wechselstrémen. Unten Sekundenmarken.

liegt als die Dehnungskurve, gegebenenfalls auch mit ihr zusammen-
fallen kann. Die Entlastungskurve liegt der Dehnungskurve bald nahe,
bald weit von ihr entfernt; die Kurven kénnen nahezu geradlinig oder
aber gekriimmt sein; neben einfachen Kriimmungen mit der Konkavitit
nach oben kommen auch doppelte oder S-formige Kriimmungen zur
Beobachtung (Blix, 1894, Sk. A. 5, 173). Diese Erfahrungen machen
es wahrscheinlich, dal der erregte Zustand des Muskels nicht ein kon-
stanter neuer Gleichgewichtszustand ist wie der der Ruhe, sondern von
der Zeit und von der Art der mechanischen Beanspruchung abhingt.
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Die Richtigkeit der letzteren Vermutung erweist sich, wenn man
einen Muskel bei konstanter Spannung durch einen Wechselstrom in
andauernde KErregung versetzt, wihrend er gleichzeitig seine Lénge auf
der beruBten Trommel verzeichnet. Fig. 38 zeigt einen solchen Versuch.
Abgesehen von den zitternden Bewegungen, die sich im spiteren Verlauf
der Kurve einstellen, ist der Anfangsteil durch einen bestéindigen Wechsel
der Hohe ausgezeichnet. Die Kurve steigt steil empor, erreicht einen
scharf ausgepriigten Gipfel und sinkt dann sofort wieder ab. Da der
physikalische Vorgang des Wechselstroms, der zur Reizung dient, solche
Veriinderungen nicht aufweist (wie sich z. B. mit Hilfe eines Telephons
leicht feststellen 148t), so tritt hier eine Eigentiimlichkeit des Muskels
zu Tage, die offensichtlich darin besteht, daB die in einem gegebenen
Zeitelement gesetzte Krregung auf die nachfolgenden modifizierend
einwirkt. Die Dauererregung stellt sich nach dieser Auffassung dar als
eine verwickelte Summation von Einzelerregungen, die in ihrem typi-
schen Ablauf und in ihrer gegenseitigen Beeinflussung erst bekannt
sein miissen, bevor das Verhalten des tetanisierten Muskels verstanden
werden kann.

Die Muskelzuckung.

Wird die Aufgabe gestellt, das Verhalten des Muskels gegen einen
einzigen momentanen Erregungsanstol3 zu untersuchen, so bringt man
die Enden des Muskels in leitende Verbindung mit den Polen der sekun-
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Fig. 39. Zuckung eines Gastrocnemius, darunter die Kurve einer Stimmgabel
von 100 Schwingungen in der Sekunde. Der Moment der Erregung wird durch
die steil auf der Abszisse stehende Bogenlinie links angezeigt.

‘déren Spule eines Induktoriums. Durch Schluf oder Offnung des
primdren Kreises wird ein einziger Induktionsschlag erzeugt (Schlie-
Bungs- bezw. Offnungsschlag). Der Muskel schreibt mittelst seines
Hebels auf einer rasch laufenden Trommel. Letztere ist zweckm#Big
mit einer Vorrichtung versehen, durch welche die SchlieBung oder Off-
nung des priméren Kreises automatisch geschieht.

Das Ergebnis ist aus Fig. 39 zu ersehen. Die wagrechte Linie

ist von dem ruhenden Muskel geschrieben ; sie entsteht, wenn die Trommel
14*
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sich dreht, widhrend die Reizauslosung abgestellt ist. Wird letztere
in Tatigkeit gesetzt, so trifft den Muskel bei bewegter Trommel ein Reiz,
dessen Wirkung auf die Muskellinge durch die iiber die Horizontale
sich erhebende Kurve angezeigt wird. Unterhalb schreibt eine Stimm-
gabel von 100 Schwingungen ihre Wellen. Wird endlich die Trommel
ganz langsam an den Auslosungskontakt herangefiihrt, so entsteht der
Reiz bei unbewegter Trommel und die Kurve ist zu einer Bogenlinie
zusammengeschoben. Die Kurve wird als Zuckungskurve bezeichnet
pZw. da sie eine Darstellung der wechselnden Léngen des Muskels gibt,
als Léangenkurve.

Helmholtz hat nachgewiesen, daBl die Dauer eines Induktions-
schlages gegeniiber den hier in Betracht kommenden physiologischen
Zeiten verschwindet (A. f. P. 1850, 296). Der zeitliche Ablauf des Er-
regungsvorganges wird somit durch den erregenden Vorgang oder den
Reiz nur eingeleitet und lduft nach inneren, dem Muskel eigentiimlichen
Gesetzen ab. Man muf annehmen, da@ der Reiz eine chemische Anderung
setzt, die dann andere in bestimmter Reihenfolge nach sich zieht. Diese
Verinderungen fiihren nicht sofort zu einer sichtbaren Verkiirzung des
Muskels, sondern es vergeht eine mefSbare Zeit, die als die Zeit der ver-
borgenen Erregung oder als Latenzzeit bezeichnet wird. Sie mift
in dem vorliegenden Beispiel etwa 0,009 Sek. Ihre Dauer ist in hohem
MaBe abhiingig von den mechanischen Bedingungen, unter denen die
Zuckung abliuft. Durch die Wahl kurzer und dicker, also wenig dehn-
barer Muskeln und moglichst trigheitsfreier Schreibeinrichtungen kann
die Latenzzeit auf 0,004 Sek. und weniger herabgedriickt werden (Gad,
A.f. P. 1879, 250; Tigerstedt, ebenda, 1885, Suppl. S. 249). Es laBt
sich daher nicht sagen, ob zwischen dem Moment der Erregung und
dem Beginn der Verkiirzung wirklich eine merkliche Zeit verstreicht bzw.
wie lang sie ist. Sicher ist sie kiirzer, als jeder experimentell gefundene
Wert.

Die Zuckungskurve zerfillt in einen aufsteigenden und einen ab-
steigenden Ast, die im Gipfel der Kurve zusammensto8en. Die Linge
des Muskel ist demnach in bestindiger Anderung begriffen und es kommt
niemals zu einem dauernden Gleichgewicht zwischen Muskelkraft und
Schwere. Der Abstand des Gipfels von der Ruhelénge heit Hubhohe.
Durch Multiplikation derselben mit dem Gewicht erhilt man die Arbeit,
die von dem zuckenden Muskel gegen die Schwerkraft geleistet wird.
Bei der gebriuchlichen Anordnung geht diese Arbeit sofort wieder ver-
loren, da das Gewicht im absteigenden Kurvenast wieder fillt. Der
von Fick konstruierte Arbeitssammler gestattet dagegen die Arbeit
aufzuspeichern, indem der Muskel an einer Welle mit Sperreinrichtung
angreift, so daB er bei seiner Verkiirzung das Schwungrad mitnimmt,
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dagegen bei seiner Erschlaffung leer zuriickgeht. Vgl. Fig. 40. Der
Apparat hat sich namentlich bei den Untersuchungen iiber die Ab-
hingigkeit der Warmebildung im Muskel von der Art der mechanischen
Beanspruchung als ein wertvolles Hilfsmittel erwiesen.

Auf den Schreibhebel, der die Kurve Fig. 39 schrieb, wirkten
auller der Muskelkraft und der Schwere auch noch Reibungskrifte
(in der Achse, auf der Schreibfliche) und die Triigheitskraft der in

Fig. 40. Der Arbeitssammler von A. Fick, Untersuchungen aus dem Ziiricher
Laboratorium, Wien 1869, S. 4.

Drehung versetzten Massen. Die Kurve ‘st das Ergebnis des Zusammen-
wirkens aller dieser Kréfte. Die Betrachtung der Kurve 148t erkennen,
daB die Krifte nur in wenigen Augenblicken (in den Wendepunkten)
im Gleichgewicht sind und daf in den nach unten konkaven Stiicken
der Kurve die nach unten gerichteten Krifte, in den entgegengesetzt
gekriimmten die nach oben gerichteten iiberwiegen. Der Muskel wird
also seine Zuckung nicht mit konstanter, sondern verinderlicher Span-
nung schreiben und demgemifl wechselnde Dehnungen erfahren. Damit
ist gesagt, daBl die Kurve kein unverfilschter Ausdruck des Verkiirzungs-
vorganges sein kann. Die Forderung, die aus inneren Griinden ent-
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stehenden Léngenidnderungen des zuckenden Muskels moglichst rein
zur Darstellung zu bringen d. h. so, daB die Spannung des Muskels kon-
stant und alle auf das System wirkenden Krifte andauernd im Gleich-
gewicht sind, 148t sich strenggenommen nicht erfiillen. Ohne Kraft
gibt es keine Beschleunigung also auch keine Zuckungskurve. Man
kann sich aber diesem Grenzzustand nihern, indem man die neben der
Muskelkraft wirkenden verénderlichen Krifte (Reibung und Trigheit)
moglichst klein macht, so dafl der Muskel im wesentlichen nur den kon-
stanten Zug der Schwere zu iiberwinden hat.

Diese Aufgabe laBt sich, wie A. Fick gezeigt hat (1871, A.g. P.
4, 301), technisch erfiillen. Die wichtigste Bedingung ist die méglichste
Annédherung der erforderlichen Massen an die Hebelachse, weil dadurch
Smr?, d. h. die Summe der Produkte aus den einzelnen Massenpunkten
in das Quadrat ihres Abstandes von der Achse oder kurz das Tragheits-
moment des Hebels zu einem Minimum gemacht wird. Man wihlt also
die Bestandteile des Schreibhebels um so leichter, je weiter sie von der
Achse entfernt sind und bringt namentlich das spannende Gewicht,
als grofte Masse, so nahe wie méoglich an die Achse heran. Der Angriffs-
punkt des Muskels kann in groflerem Abstande angebracht sein, ja es
ist dies sogar vorteilhaft, weil dadurch die Winkelgeschwindigkeiten
und Beschleunigungen, die er dem Hebel erteilt, gering werden. Die
GroBe der Muskelspannung berechnet sich dann aus der Gleichung

MR = GI‘,
worin M die Muskelspannung, G die Schwere und R und r die zugehérigen
Hebelarme sind. Die Gleichung besagt, daB im Falle des Gleichgewichts
die Drehungsmomente der beiden entgegengerichteten Krifte gleich
sein miissen.

Die Massenverteilung, die fiir die Darstellung moglichst reiner
Lingenkurven gew&hlt werden muB, ist das Gegenteil derjenigen,
die in dem Bau der GliedmafBen verwirklicht ist. Indessen finden sich
auch im Koérper Einrichtungen, welche dem hier aufgestellten Schema
entsprechen, indem die Muskeln sehr kleine Trigheitsmomente bzw.
Massen zu beschleunigen haben. Hier ist vor allem das Auge zu er-
withnen, dessen Trigheitsmoment in bezug auf irgend eine durch den
Drehpunkt gelegte Achse sich zu etwa 4 g cm? berechnet, wihrend das
System Unterarm + Hand in bezug auf die Ellbogenachse ein Triigheits-
moment von ungefahr 120000 g cm? besitzt (Vgl. Braune und Fischer,
1892, Leipzig, Abh. 18, 409). Auf die Bedeutung dieser Verschiedenheiten
wird unten noch einzugehen sein.

Eine andere ebenfalls von A. Fick zuerst gestellte und geldste
Aufgabe (a. a. O.) besteht darin die Spannungen zu ermitteln, die der
erregte Muskel durchlduft, wenn er an der Verkiirzung gehindert ist.
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Fig. 41 stellt eine Einrichtung dar, welche gestattet, nach Belieben
Lingen- oder Spannungskurven zu schreiben. Der Muskel ist be-
festigt zwischen den Hebeln Sp und V. Der Hebel Schl der durch das
Héckchen h an V gehéingt werden kann, soll vorldufig auBer Betracht
bleiben. Der Hebel Sp besteht aus einem Strohhalm (mit papierener
Schreibspitze), der auf den kurzen steifen Stahlstreifen f aufgesteckt ist.
Ist der Verkiirzungshebel V frei beweglich, so wird der erregte Muskel
durch denselben seine Verkiirzung aufzeichnen, wihrend der Stahl-
streifen f kaum merklich nach abwirts gebogen wird. Ist aber der
Hebel V durch einen in der Figur nicht gezeichneten Stift festgestellt,
so wird der Muskel den Stahlstreifen verbiegen, was durch den Hebel Sp

w F 2 3\1

Fig. 41. Einrichtung zur Aufzeichnung von Spannungs-, Verkiirzungs- und
Schleuderzuckungen nach A, Fick. Sp ist der Spannungszeiger, f dessen federn-
der Stahlstreifen, V der Verkiirzungs-, Schl der Schleuderhebel, M der Muskel.

stark vergroBert zur Aufzeichnung gelangt. In Fig. 42 oben (s. S. 216)
ist eine solche bis zur Spannung von nahe 300 g absteigende Kurve
wiedergegeben. Die Verkiirzung des Muskels, die nur /,, der Kurven-
hohe betrigt, kann vernachlissigt werden. Beispiele fiir derartigen Ge-
brauch der Muskeln sind die Kaubewegungen, insbesondere das Zer-
driicken der Nahrung zwischen den Mahlzéhnen, das feste Greifen und
Driicken bei der Hantierung von Werkzeugen u. a. m.

In der Mitte zwischen den beiden Extremen liegen die Zuckungen,
bei denen der Muskel sowohl Lénge wie Spannung &ndert. Die Span-
nungsinderungen erreichen namentlich dann erhebliche Werte, wenn
das zu drehende System ein grofes Trégheitsmoment besitzt, das der
Drehung anféinglich einen bedeutenden Widerstand entgegensetzt. Dies
ist der bei der Bewegung der Glieder am héufigsten gegebene Fall. An
dem Beispiel des Unterarms plus Hand ist bereits gezeigt worden, um
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welche GroBen des Triagheitsmomentes es sich hier handelt. Dazu kommt,
daB die Gliedermuskeln sehr nahe an den Drehungsachsen angreifen, einer
gegebenen Verkiirzung also ein erheblicher Drehungswinkel entspricht.
Da nun die Beschleunigung infolge der grofilen Trigheitsmomente nur
eine geringe sein kann, so stehen der Verkiirzung des Muskels so lange
ansehnliche Widersténde entgegen, bis das Glied eine geniigende Winkel-
geschwindigkeit erlangt hat, worauf es -dann sozusagen leer weiter

100 -
200 g
300 P
Schl
- 4
15,5 Vi

Fig. 42. Sp Spannungskurven (isometrische), Schl Schleuderkurve, V, V,, V,

Verkiirzungskurven (isotonische) desselben Muskels, geschrieben mit der in Fig. 41

abgebildeten FEinrichtung. Die Zahlen links von der Figur bedeuten Span-
nungen in gr.

liuft. Diese Art der Bewegung wird gewohnlich als Schleuderung
bezeichnet. Um sie am Modell zu verwirklichen hat A. Fick in der
Einrichtung der Fig. 41 den dritten mit Schl bezeichneten Hebel an-
gebracht. Er besteht aus einer eisernen Schiene, durch deren Mitte
eine Achse gesteckt ist, wéhrend ein nach rechts vorragender Zeiger
die Aufschreibung der Drehungen bewirkt. Wird der Hebel Schl durch
das Héckchen h mit V verbunden, so mufl der Muskel beide in Bewegung
setzen, wobei das groBle Trigheitsmoment von Schl die Drehung sehr
verzogert. Die Kurven V, und Schl der Fig. 42 stellen solche von beiden
Hebeln gleichzeitig geschriebene Drehungen dar. Man sieht, daB der
trige Hebel Schl den Aufstieg der Kurve sehr verzogert, dafll er aber
spater hoch emporgeschleudert wird. Der Hebel V, welcher der Ver-
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kiirzung des Muskels folgt, macht die Schleuderung nicht mit, er 16st
sich von dem Hickchen h und kehrt in die Ruhelage zuriick.

GroBte Kraft des Muskels.

Das Verfahren zur Darstellung der Spannungskurven 188t sich be-
nutzen, um die hdchsten Spannungen zu bestimmen, die der zuckende
Muskel erreichen kann. Der Federstreif des Spannungszeigers mull dazu
sehr steif und der Muskel schon in der Ruhe stark gespannt sein. Divi-
diert man die maximale Spannung durch den Querschnitt des Muskels,
so erhdlt man die groBte oder absolute Kraft des Muskels. Als Quer-
schnitt sollte woméglich nicht der anatomische,sondern der physiologische
Querschnitt genommen werden, d. h. die Summe der Querschnitte
der einzelnen Muskelfasern. Derselbe ist allerdings bei kompliziert -
gebauten Muskeln sehr schwer zu bestimmen. Unter Zugrundelegung
des anatomischen Querschnittes erhilt man fiir den Gastroknemius
des Frosches Werte zwischen 2 und 3 kg/em?. Fiir den menschlichen
Gastroknemius werden nach anderem Verfahren 6 kg/cm? angegeben.
(Hermann, 1898, A. g. P., 73, 429.)

Aus der Darstellung der Langen- und Spanmungskurven fiir einen
Muskel erdffnet sich die Moglichkeit auf die oben aufgeworfene Frage
nach der Dehnungskurve des titigen Muskels zuriickzukommen. Die
Langenkurve gibt fiir jeden Augenblick der Zuckungszeit die zu der ge-
wihlten Spannung gehorige Lange. LiBt man einen Muskel fiir eine Reihe
von Spannungen die zugehdrigen Langenkurven iibereinander schreiben,
so erhilt man eine Kurvenschar nach Art der Fig. 43 (s. S. 218). Jede
auf der Abszisse errichtete Senkrechte schneidet die Schar in Punkten,
welche der Dehnungskurve des betreffenden Zeitmomentes angehoren.
Jede Horizontale schneidet die Schar in Punkten, welche ablesen lassen,
welche Spannungen der Muskel durchlaufen miilte, wenn sein unteres
Ende in der betreffenden Lage festgehalten wiirde. Zieht man z. B.
eine Horizontale durch den FuBpunkt der Kurve von 3,5 g Spannung,
so schneidet sie jede Kurve der Schar zweimal, ausgenommen die unterste
von 140 g Spannung, die sie im Gipfel beriihrt. Daraus folgt, dal
unter den gedachten Bedingungen eine hochste Spannung von 140 g
zu gewdrtigen wire. Zur Priifung dieser Folgerung ist sodann der
Muskel veranlaBt worden seine Spannungen mittelst des Spannungs-
anzeigers aufzuschreiben, wihrend sein unteres Ende in der vorge-
schriebenen Hohe festgehalten war. Das Ergebnis ist aus der Kurve in
der oberen Héilfte der Fig.43 zu ersehen, welche bis zu dem Spannungs-
werte von 570 g herabsteigt. Die wirklich erreichten Spannungen sind
also um das Mehrfache grofer als die aus den Langenkurven abgeleiteten.
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Der Versuch lehrt, daB auch dieser Weg der Ermittlung der Deh-
nungskurve fiir den tatigen Muskel nicht gangbar ist, weil die Span-
nung des zuckenden Muskels nicht nur von dem gewihlten Zeitmoment
und der augenblicklichen Linge abhéingt, sondern offenbar auch davon,
auf welchem Wege er zu dieser Linge gekommen ist. Erreicht der Muskel
im Zeitpunkte t die vorgegebene Lange unter Verkiirzung und Hebung
von Last, so bringt er eine Spannung von héchstens 140 g auf; erreicht
er sie aber ohne Verkiirzung d. h. war er von vornherein auf diese Linge

Fig. 43. Der Muskel schreibt zunichst gleichzeitig mit Verkiirzungs- und

Spannungshebel eine Schar von Zuckungen bei Spannungen, die von 3.5 bis

140 g wachsen. Die Spannung bleibt, wie die Schar der Sp-Kurven (oben) er-

kennen lift, wihrend einer Zuckung merklich konstant. Der Muskel wird dann

in der Ruhelinge von 3,5 g festgehalten und schreibt die fast bis 600 g herab-

gehende Spannungskurve (oben). Die Zahlen auf der linken Seite bedeuten
Spannungen in g.

eingestellt, so schnellt seine Spannung von einem ganz unbedeutenden
Werte bis auf 570 g empor. DaBl in dem letzteren Falle in dem Muskel
etwas anderes vorgeht, ergibt sich auch daraus, daB der Gipfel der Span-
nungskurve friiher erreicht wird, als der Gipfel der tiefsten Lingenkurve
(vgl. die Fig. 43).

Fiir die Spannungsentwicklung im Muskel ist es also vorteilhaft,
wenn sich seiner Verkiirzung anfinglich Widerstdnde entgegenstellen.
Daraus erklart sich die wesentlich groBere Arbeitsleistung der Schleuder-
zuckung in Fig. 42 (60 g cm) gegeniiber der Langenzuckung von gleicher
Ausgangsspannung (15,5 g cm). Es ergibt sich ferner, da8 der Muskel
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innerhalb gewisser Grenzen seine Anstrengung den Widerstinden an-
passen kann, unabhéngig davon wie gro die ihn treffende Erregung
ist. Dieses Verhalten, das am Herzen in auffilliger Weise hervortritt,
ist vielfach als Reservekraft beschrieben worden.

Unterstitzung, Summation und Tetanus.

Die merkwiirdige Fahigkeit des Muskels, seinen Spannungszustand
in jedem Augenblicke den obwaltenden mechanischen Bedingungen an-
zupassen, dullert sich noch in einer anderen Erscheinung, die sich aus
dem Vergleich der Schar der Léngenkurven mit der Spannungskurve
voraussagen lafit. In Fig. 43 erreicht der auf einer bestimmten Lénge
festgehaltene Muskel die Spannung
140 g schon bald nach dem Zuk- — — —

kungsbeginn, der sich verkiirzende /\

dieselbe Lénge und Spannung erst

auf dem Kurvengipfel. Hétte man
\\/Vh\/

den ruhenden Muskel mit 3,5 g ge-

spannt, ihn dann in dieser Léinge
Fig. 44. Zuckungen eines Muskels mit
Hebung eines Gewichtes von 12 g, das

nicht festgehalten, wohl aber so
unterstiitzt, daBl ein Zusatzgewicht

bei Aufzeichnung der untersten Kurve
frei an ihm héngt, bei den folgenden

von 136,5 g ihn nicht weiter zu
strecken vermochte, so wiirde der
Muskel ebenso bald wie der fest-
gehaltene die Spannung von 140 g
erreicht und dann das Gewicht em-
porgehoben haben. Die Richtigkeit

dieser Ableitung wird durch Fig. 44
bewiesen, in der eine Last von 12 g
erstfrei,dann von verschieden hohen

Kurven immer héher unterstiitzt wird.
Die horizontalen Linien geben die Hohe
der Unterstiitzung an.

Unterstiitzungen aus gehoben wird.
Man sieht, daB unter diesen Versuchsbedingungen der Muskel viel
stirkere Verkiirzungen errveicht als bei freier Belastung. v. Kries
hat das von ihm entdeckte Verhalten ausgedriickt durch den Satz, dafl
der Muskel um so hohere Zuckungsgipfel erreicht, je weniger Arbeit
er wihrend der Zuckung leistet (A. f. P. 1880, 367). Die Bedeutung
der Arbeit fiir das geleistete Ergebnis zeigt sich darin, daB die Unter-
stiitzung fiir die VerkiirzungsgroBe ohne merkliche Wirkung bleibt,
wenn der Muskel mit minimaler Last arbeitet (v. Frey, 1887, A.f. P. 195).
Die hohen Verkiirzungbetriige, die der Muskel bei unterstiitzter
Last erreicht, treten auch dann in Erscheinung, wenn dem Muskel die
Arbeit nicht durch fremde Leistung, sondern durch eigene vorgingige
Titigkeit abgenommen wird. L8t man z. B. auf dem Gipfel einer
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Zuckungskurve einen zweiten Reiz einfallen, so kommt der Rest der
ersten Zuckung nicht zur Ausfithrung, er wird anscheinend unterdriickt
und an seine Stelle tritt die der zweiten Reizung entsprechende Zuckung,
welche ungefihr um soviel iiber das Niveau der ersten hinausgeht, als
einer unterstiitzten Zuckung gleicher Ausgangslage entsprechen wiirde.
Die Ubereinstimmung ist eine ungefihre, weil, wie die genauere Unter-
suchung lehrt, der Rest der ersten Zuckung doch nicht ganz spurlos
verschwindet, sondern mit der nachfolgenden in eigentiimlicher Weise
interferiert (v. Frey, A.f.P. 1888, 213). Fig. 45 zeigt drei fast gleich
hohe, bei aufeinanderfolgenden Trommelumldufen gezeichnete einfache
Zuckungen, die gegeneinander um kleine Abschnitte des Trommelum-
fanges verschoben sind. Bei dem vierten Umlauf wurden zwei, bei dem
fiinften Umlauf alle drei Zuckungen unmittelbar hintereinander ausge-

4 S e

Fig. 45. Der Muskel schreibt bei drei aufeinanderfolgenden Umlidufen der Schreib-
trommel je eine einfache Zuckung. Die 3 fast gleich hohen Zuckungen fallen
nicht iibereinander, sondern sind hintereinander aufgereiht, weil der Reiz jedesmal
an einem anderen Punkte des Trommelumfanges einfillt. Die 3 Reizmomente
sind an den 3 aufrecht stehenden Bogenlinien kenntlich. Beim vierten Umlauf
der Trommel folgen sich die Reize 1 und 2 in 0,03 sek Abstand, beim fiinften

Umlauf alle 3 Reize in den Abstiinden 0,03 sek und 0,024 sek.

lost, woraus zwei- und dreistufige Kurven resultieren mit wesentlich
hoheren Zuckungsgipfeln. Der Vorgang ist als Summation der Zuk -
kungen bekannt. Sie bildet den wesentlichen Grund der bekannten Er-
scheinung, daB sich der Muskel im Tetanus im allgemeinen stérker ver-
kiirzt als bei der Einzelzuckung (Helmholtz, Monatsber. Berl. Akad.
15 VI. 1855).

LaBt man nicht zwei oder drei, sondern eine lingere Reihe von
Reizen in geniigend kleinen Zeitabstinden einander folgen, so schreibt
der Muskel eine iiber die Hohe der Einzelzuckung weit emporgehende,
erst rasch dann langsamer aufsteigende Kurve, die je nach der Zahl
der Reize in der Zeiteinheit kleine Stufen und Schwingungen aufweisen
oder auch ganz glatt sein kann. Schlieflich wird, wie bei den Unter-
stiitzungszuckungen, ein nicht iiberschreitbarer Grenzwert erreicht. Es
ist daher ganz verstindlich, dal, wie Bohr gezeigt hat (A.f. P. 1882, 233),
die Hohe, welcher die tetanische Kurve assymptotisch zustrebt, zwar
von der Reizstirke, nicht dagegen von der Reizfrequenz abhéngt. Letztere
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hat nur insofern EinfluB auf den Verlauf der
Kurve, als bei groBer Frequenz die Kurve sich
rascher dem Crenzwert ndhert. Aufler von
Reizstérke und Reizfrequenz ist die tetanische
Verkiirzung noch abhingig von gewissen Zu-
stinden des Muskels, die ihrem Wesen nach
noch wenig aufgeklart sind. Als solche sind
bisher bekannt bzw. mit besonderen Namen
bezeichnet: die Kontraktur, die Treppe, die
Ermiidung und ihr Gegenstiick die Erholung
und endlich eine Erscheinung, die als Ein-
stellung auf die Reizfrequenz bezeichnet wer-
den kann. Da diese Modifikationen nicht nur
bei tetanischer Verkiirzung, sondern auch an
Zuckungsreihen zu beobachten sind, so kénnen
sie aufgefafit werden als Veréinderungen einer
Zuckung durch eine oder mehrere voraus-
gegangene.

1. Kontraktur. Der Muskel erschlafft
am Ende der Zuckung nicht vollstandig, son-
dern stellt sich auf eine geringere Ruhelédnge
ein, die unter Umsténden sehr lange festgehal-
ten wird, man vgl. Fig. 39. Die Erscheinung
ist namentlich nach tetanischen Reizungen oft
sehr auffallig.

2. Treppe. Fig. 46 zeigt eine Zuckungs-
reihe, die durch maximale, in Pausen von einer
Sekunde folgende Reize ausgelést worden ist.
Die Hubhéhe nimmt, trotz unveranderter Reiz-
stirke, anfangs zu. Unterbricht man die
Reihe und beginnt nach kurzer Pause eine
neue, so ist die erste Zuckung der neuen
Reihe niedriger als die letzte der ersten Reihe
der vorausgegangenen. Man kann von einer
Einiibung des Muskels oder von der Weg-
riumung von Reibungshindernissen im Innern
des Muskels sprechen, ohne damit mehr als
Analogien aufgestellt zu haben.

3. Die Zuckungen der in Fig. 46 abge-
bildeten Reihe erreichen nach etwa 200 Reizen
ihre grofite Hohe, worauf sie sich anfangs lang-
sam, spater rascher verkleinern: Der Muskel

221
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zeigt Ermiidung. Unterbricht man im Stadium der Ermiidung die
Reizfolge, um sie nach einiger Zeit wieder aufzunehmen, so sind die
ersten Zuckungen der neuen Reihe hoher als die letzten der vorausge-
gangenen: Krholung des Muskels.

4. In jenem mittleren Abschnitt der Zuckungsreihe, in welchem
weder die Treppe noch die Ermiidung deutlich ausgesprochen sind, der
Muskel also annidhernd gleichbleibende Hebungen vollzieht, fiihrt jede
Anderung der Reizfrequenz bei gleichbleibender Reizstirke zu einer
Anderung der Zuckungshéhe derart, daB Verkleinerung der Frequenz
im allgemeinen zu einer Vergroferung des Hubes fithrt und umgekehrt.
Man kann von einer Einstellung der Hubhohe auf die Reiz-
frequenz sprechen. Die Erscheinung ist zuerst von Gaskell (1883,
J. of P. 4, 89) am Froschherzen beobachtet worden (vgl. v. Frey,
A f. P 1887, 199; F. B. Hofmann, 1898, A. g. P. 72, 420).

Man wird die beschriebenen Erscheinungen auffassen miissen
als Ausdruck chemischer Anderungen, die von den vorausgegangenen
Zuckungen im Muskel zuriickbleiben und die nachfolgenden modifizieren.
Am naheliegendsten ist diese Deutung bei den als Ermiidung und Er-
holung bezeichneten Vorgingen, deren Beziehung zum Stoffwechsel
des Muskels aus téglicher Erfahrung geldufig ist. Leicht verstdndlich
ist namentlich das Auftreten der Ermiidung an einem ausgeschnittenen
Froschmuskel, der nicht mehr in der Lage ist, die Stoffverluste auszu-
gleichen. Um so erstaunlicher ist es, daf selbst ein solcher Muskel
noch hunderte und tausende von Zuckungen vor volliger Erschépfung
schreiben kann. Wird der Muskel erndhrt, so ist eine periodische Be-
anspruchung ohne Ermiidung méglich, wie das Beispiel des Herzmuskels
sowie der Atemmuskeln zeigt.

Die Zuckungsreihe am ausgeschnittenen Muskel lehrt ferner,
daB der Vorrat von zersetzbarer Substanz, den der Muskel besitzt,
nicht auf einmal ausgegeben wird, sondern in vielen kleinen Betrigen.
Man kann sich vorstellen, daB nur ein sehr kleiner Teil der Vorratsstoffe
in einer durch den Reiz angreifbaren Form vorliegt; nur dieser Teil
wird bei der Erregung verbraucht. Sofort beginnt aber die Umwandlung
eines weiteren Bruchteils des Vorratsmaterials u. s. f. Nach dieser Auf-
fassung wire es begreiflich, daB der nachfolgende Reiz um so mehr zer-
legbares Material vorfindet und einen um so groBeren Erfolg bewirkt,
je spiter er kommt (s. o. die sog. Einstellung auf die Reizfrequenz).

Die chemische Zusammensetzung des Muskels.

Ermiidung und Erholung sind Modifikationen, die nicht nur am
ausgeschnittenen Priparat, sondern auch am Muskel in situ beobachtet
werden konnen. Sie deuten auf Anderungen in der Zusammensetzung
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und im Stoffwechsel des Muskels. DaBl auch der ruhende Muskel einen
Stoffwechsel besitzt, folgt aus der dunklen Farbe des aus ihm kom-
menden Blutes.

Die Erforschung dieser chemischen Anderungen ist noch in den
Anfingen. Die Veriinderlichkeit des Muskels und die nur teilweise
Loslichkeit seiner Bestandteile in indifferenten Loésungsmitteln haben
bisher eine Trennung seiner Substanzen aufs &uBerste erschwert. Man
kann freilich in starken S&uren oder auch in Alkalien den Muskel in
Losung bringen, aber, wie die dabei auftretende Gasentwicklung zeigt,
nur unter tiefgreifender Spaltung seiner Bestandteile. Man begniigt
sich daher mit der Extraktion der leicht l6slichen oder bereits innerhalb
des Muskels in Losung befindlichen Stoffe, nachdem man eine moglichst
weitgehende mechanische Zerkleinerung des Muskels vorausgeschickt hat.

Der frische Muskel ist ein sehr wasserreiches Gewebe. In trockener
Luft aufgehéingt, verliert er rasch an Gewicht und Volum und verwandelt
sich schlieflich in einen derben, hornartig durchscheinenden Strang.
In dieser Form oder als Pulver ist lufttrockenes Fleisch unbegrenzt
haltbar und bildet in Siidamerika ein wichtiges Nahrungsmittel. Vollig
wasserfrel kann der Muskel nur durch lingeres Erhitzen auf 100° ge-
wonnen werden. Der gesamte Gewichtsverlust betrégt hierbei fiir das
Fleisch erwachsener Séugetiere 74—78%,, der Trockenriickstand mithin
22—26 9,. Ein Teil dieser Trockensubstanz bestel}t stets aus Fett, das
bei ganz magerem Fleisch immer noch zwischen 0,5 und 1 9%,, bei fettem
aber 10 %, und mehr vom Gewicht des frischen Muskels betragen kann.
Wie die mikroskopische Untersuchung lehrt, findet sich ein Teil des
Fettes zwischen den Muskelfasern, ein anderer in feinster Verteilung
im Sarkoplasma.

Nach Extraktion des Fettes gibt die Elementaranalyse fiir die
Zusammensetzung des Muskels aus C, H, N, S, und O Werte, welche
fast genau den Mengenverhéltnissen entsprechen, in denen sich diese
Stoffe im Eiwei finden; nur die Werte fiir H und O sind verhéltnis-
mifBig hoch (Kohler, 1901, Z. phl. C. 31, 479). Der Muskel besteht
demnach zum allergrofiten Teil aus EiweiB. Frisches, moglichst fett-
freies Fleisch enthilt 3,4 9, Stickstoff (C. Voit, 1865, Z. f. B. 1, 98).
Die Menge der nicht eiweiBartigen stickstoffhaltigen Bestandteile des
Muskels ist gering; sie betrgt weniger als 1 9, des frischen Muskels.
Da sie durch Wasser extrahiert werden konnen, werden sie unter dem
Namen der stickstoffhaltigen Extraktivstoffe zusammengefalit. Aus
ihnen seien erwahnt das dem Harnstoff nahestehende Kreatin (Methyl-
guanidinessigsiure), Nukleinbasen wie Xanthin, Hypoxanthin u. a.,
ferner die Phosphorfleischsdure (Siegfried, A. f. P. 1894, 401; B. D.
C. G. 27, 2762; 1895, 28, 515; 1896, Z. phl. C. 21, 360).
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Die EiweiBkorper des Muskels sind nur zum geringsten Teile in
reinem Wasser 16slich. Setzt man Fleisch mit kaltem Wasser zu und
erwidrmt allméhlich, so bildet sich eine schwache EiweiBlosung, die in
der Hitze abschdumt (Suppe). Eiweilreichere Extrakte lassen sich ge-
winnen, wenn man den Muskel moglichst zerkleinert und statt Wasser
Salzlosungen verwendet, namentlich 10 9, ige Loésungen von Chlor-
ammonium. Man erhilt auf diese Weise aus dem zerkleinerten Muskel
rotlich gefirbte, trilbe Losungen, aus denen durch Verdiinnen mit Wasser,
besser durch Aussalzen reichliche Eiweilmengen ausgefillt werden kénnen.
Durch moglichste Erschépfung kann man bis zu 90 9, der Eiweilkorper
des Muskels in Losung erhalten (Saxl, 1907, B. z. chem. P. u. P. 9, 1).
Der unlosliche Rest wird als Stroma bezeichnet. Ubrigens bietet
kein Extraktionsverfahren die Gewidhr, daf die gewonnenen Eiweil3-
korper identisch sind mit den im lebenden Muskel vorhandenen, weil
durch die notwendige Zerkleinerung die Reaktion und der osmotische
Druck des Muskelsaftes wesentlich verindert wird (Inagaki, 1906,
Z. f. B. 48, 328; Urano, 1907, ebenda 50, 13).

Will man die gelésten EiweiBBkorper des frischen Muskels ohne
Zusatz erhalten, so kann man sich des Verfahrens bedienen, das seiner-
zeit Kithne angegeben hat und darin besteht, daBl man frische Muskeln
gefrieren 1aBt und zu einer schneeigen Masse zerkleinert (A. f. A. u. P.
1859, 748).. Beim Auftauen erhilt man neben der ungeldsten Masse des
Muskels (dem Muskelstroma) eine Fliissigkeit, das Muskelplasma, welches
spontan gerinnt, in der Kélte nach Stunden, bei Zimmertemperatur in
kurzer Zeit. Das geronnene Plasma scheidet sich spéter in einen
fliissigen Teil, das Muskelserum, und einen festen, das Muskelfibrin.
v. Fiirth hat nachgewiesen, dafl es im Muskelplasma zwei spontan ge-
rinnende Eiweilkorper gibt, fiir die er die Namen Myosin und Myogen
vorschligt (1902, E. d. P. 1, I, 110). Das Myosin ist ein globulinartiger
Eiweilkorper, dessen Losungen zwischen 46 und 510 gerinnen. Das
Myogen ist dagegen in reinem Wasser 1oslich und hat eine Gerinnungs-
temperatur von 55—659. Seine Menge betrigt das 3—6 fache der
Myosinmenge. Die spontane Gerinnung des Myogens, d. h. seine Um-
wandlung in das Myogenfibrin erfolgt iiber ein Zwischenprodukt in Ge-
stalt eines globulinartigen Eiweiflkorpers mit einer zwischen 30 und 40 ©
liegenden Gerinnungstemperatur.

Nach Unterbrechung des Blutlaufs geraten die Muskeln in den als
Totenstarre bekannten Zustand. Selbst im lebenden Tier kénnen
durch Absperrung des Blutes einzelne Muskeln oder Muskelgruppen
in Starre versetzt werden (Stensons Versuch, vgl. Hermann, 1879,
Handb. d. P. I, 128). Werden ausgeschnittene Muskeln in eine Atmo-
sphire von Sauerstoff gebracht, so verlieren sie allm#hlich ihre Erreg-
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barkeit ohne zu erstarren (Fletscher, 1902, J. of P. 28, 354). Durch
die Totenstarre verlieren die Muskeln ihre Durchsichtigkeit und Weich-
heit, sie werden hart, dabei kiirzer und dicker. Die Verdnderungen
setzen nicht plotzlich ein wie der Erregungszustand, sondern sie ent-
wickeln sich allmahlich, wobei hauptséchlich die Tierart und die Tem-
peratur, der Erndhrungszustand sowie der Grad der Beanspruchung
vor dem Tode von Bedeutung sind. Warmbliitermuskeln werden friiher
starr als die von Kaltblitern, kiihle Temperatur wirkt verzogernd,
warme beschleunigend. Schlecht ernihrte Muskeln erstarren friiher
als gut gendhrte, vor dem Tode stark beanspruchte friiher als ausgeruhte.
Tritt der Tod plotzlich ein, so scheinen, namentlich bei ausgedehnten
Verletzungen und Zerstérungen des Nervensystems, stark kontrahierte
Muskeln sofort in die Starre iibergehen zu kénnen (RoBbach, 1870,
A. f. p. A. b1, 558).

Die Muskeln erstarren nach Aufhéren des Kreislaufs nicht gleich-
zeitig, sondern die Starre beginnt in der Regel an den Muskeln des Kopfes
und breitet sich von da iiber den Rumpf auf die Extremitéiten aus.
Muskeln, deren Nerven durchschnitten sind, erstarren spéter. Das
Nervensystem hat demnach einen fordernden Einflufl auf die Ent-
wicklung der Starre (v. Eiselsberg, 1880, A. g. P. 24, 229). Nachdem
sie einige Stunden bestanden, 16st sich die Starre wieder und zwar un-
abhéngig von der Fiulnis, wie Bierfreund (1888, A.g. P. 43, 195)
durch Versuche an sterilen Muskeln gezeigt hat. Man vgl. auch Karpa,
1906, ebenda 112, 199. Die Starre tritt in den einzelnen Fasern eines
Muskels nicht gleichzeitig ein und ist selten eine vollsténdige. Es konnen
daher neben erstarrten Fasern noch erregbare angetroffen werden.

Die Beziehung der Totenstarre zur Gerinnung der im Muskel
vorhandenen Eiweillkorper ist sichergestellt durch das iibereinstimmende
Verhalten der Muskelextrakte und durch den Nachweis, daf mit der
fortschreitenden Starre sich immer weniger losliches Eiweill aus dem
Muskel gewinnen 148t (Saxl a. a. 0.). Ein Unterschied besteht jedoch
insofern, da die den Muskeln eigentiimliche Losung der Totenstarre an
den spontan geronnenen Muskelextrakten nicht zu beobachten ist.
Der Gedanke einer Losung durch autolytische Fermente liegt nahe,
hat sich aber bisher nicht mit Sicherheit beweisen lassen.

Die Eiweilkorper des Muskels lassen sich nicht nur in den Extrakten
sondern auch innerhalb des unzerkleinerten Muskels zur Gerinnung bringen,
indem man den Muskel in eine indifferente Losung versenkt und diese
erwirmt. Hierbei bemerkt man, daB bei gewissen Temperaturen, oder
richtiger innerhalb gewisser Temperaturbereiche, der Muskel sich ver-
kiirzt; er wird wirmestarr. LaB8t man die Verkiirzungen aufschreiben,
5o entsteht eine treppenartig ansteigende Kurve aus 4-—5 ungleich

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 15
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hohen Stufen, welch letztere auf die Gerinnung der verschiedenen
EiweiBfraktionen bzw. der festen EiweiBkorper des Stromas bezogen
werden. Vgl. Fig. 47. Die Ubereinstimmung der Verkiirzungsstufen mit
den Gerinnungstemperaturen in den Extrakten ist indessen nur eine be-
schrinkte (Inagaki a. a. O.). Eine Losung der Wirmestarre findet im
Gegensatz zur Totenstarre nicht statt.

AuBler den Eiweikorpern und den geringen Mengen stickstoff-
haltiger Extraktivstoffe enthilt der Muskel einige stickstofffreie organ-
nische Verbindungen, die in Wasser loslich sind, und daher ebenfalls
zu den Extraktivstoffen des Muskels gerechnet werden. Diese Stoffe
sind: Glykogen, Traubenzucker, Inosit und Milchsdure.

Das Glykogen des Muskels zeigt dieselben Eigenschaften wie das
Leberglykogen (s. 0. S. 161). Seine Menge ist wie dort in hohem Grade
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Fig. 47. Verkiirzungsstufen eines Froschmuskels (Gastrocnemius) bei allmihlich
steigender Temperatur.

von dem Erndhrungszustande abhidngig. In menschlichen Muskeln
sind im Mittel 0,4 9, gefunden worden (Moscati, 1907, B. z. ch. P.
u. P. 10, 337). Beim Hunde konnte Schéndorff den Gehalt durch
Mistung auf 3,7 9%, emportreiben (1903, A. g. P. 99, 191). Im Hunger
ist der Schwund des Glykogens nicht so rasch wie in der Leber. Bei
der Titigkeit des Muskels nimmt das Glykogen im allgemeinen ab.
Nach Camis (1908, Z. {. allg. P. 8, 371) soll indessen in dieser Beziehung
ein Unterschied bestehen zwischen Fleischfressern und Pflanzenfressern,
indem bei letzteren der Glykogengehalt merkwiirdig konstant bleibt.
Die Quelle der Energie bildet in diesem Falle der Blutzucker (J. Miiller,
1904, Z. f. allg. P. 3, 282; Locke und Rosenheim, 1908, J. of P. 36, 205).
Abnahme des Glykogens findet ferner statt nach Unterbrechung des



Die Fleischmilchsiure. 227

Kreislaufs, wobei das Glykogen in Zucker {ibergefithrt wird. Der Vor-
gang verlauft nach Art eines fermentativen (autolytischen) Prozesses.
Ohne Zweifel findet der gleiche Vorgang auch im Leben statt, doch wird
er hier mehr oder weniger verdeckt durch die nebenher laufende Glykogen-
bildung und durch sofortigen Verbrauch des gebildeten Zuckers. Der
Zuckergehalt des frischen Muskels (hauptsachlich Dextrose) ist gering.

Der Inosit, ein sechsatomiger Alkohol mit ringférmig geschlossener
Kohlenstoffkette findet sich im Muskel, wie auch in anderen Organen
nur in sehr kleinen Mengen. Seine Bedeutung ist unbekannt.

Die sehr umstrittene Frage nach der Bedeutung der im Muskel stets
aber in sehr wechselnden Mengen vorhandenen rechtsdrehenden o-Oxy-
propionsiure oder Fleischmilchsédure ist durch die Untersuchungen
von Fletcher und Hopkins wesentlich geklart worden (1907, J. of P.
36, 247). In Muskeln, die ohne vorherige Beanspruchung (ruhende
Muskeln) ganz frisch dem Korper entnommen und in geeigneter Weise
extrahiert werden, finden sich nur duflerst geringe Mengen von Milch-
siure (0,015—0,02 9%,). In ,iiberlebenden‘* Muskeln, d. h. solchen,
die nach der Préparation erregungsfrei aufbewahrt werden, findet eine
Bildung von Milchséure statt, die bis zum Erloschen der Erregbarkeit
stetig fortdauert. Die Bildung ist am reichlichsten bei Ausschluf von
Sauerstoff, spérlicher in Luft und unbedeutend oder fehlend in einer
Sauerstoffatmosphéare. Tatigkeit des Muskels vermehrt die Milchsdure,
doch kann ein groBer Teil derselben bei geniigender Sauerstoffzufuhr
wieder zum Verschwinden gebracht werden, solange der Muskel erregbar
bleibt. Uber die Bedeutung dieser Befunde fiir den Stoffwechsel
des Muskels s. u.

Uber die anorganischen Bestandteile des Muskels liegen
ausfiihrliche Analysen von Katz vor (1896, A. g. P. 63, 1). Unter den
elektropositiven Bestandteilen iiberwiegt das Kalium, unter den elek-
tronegativen die Phosphorsidure. An das Kalium reihen sich Natrium,
Kalzium und Magnesium, an die Phosphorsédure die Schwefelsiure und
das Chlor. Der grofite Teil der Schwefelsdure entsteht bei der Ver-
aschung aus dem Schwefel des Eiweif}. PreBt man zerkleinerte Muskeln
aus und dialysiert den PreBsaft, so ist die Menge der vorgebildeten
Schwefelsdure gering. (Urano, 1907, Z. f. B. 50, 3). Befreit man
Froschmuskeln durch Einhdngen in isotonische Rohrzuckerlésung von
Blut und Lymphe, so findet man in ihnen Natrium und Chlor nur noch
in Spuren. Infolgedessen la8t sich aus dem Gehalt des frischen Muskels
an Natrium und der bekannten Konzentration desselben in den Gewebs-
siften die Menge Fliissigkeit zwischen den Muskelfasern berechnen.
Man findet sie zu '/,—!/, des Muskelvolums (Urano, 1907, Z. {. B. 50, 3;
Fahr, 1908, ebenda 52, 72).

15*
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Aus der Verschiedenheit zwischen Blut und Muskel in bezug auf
die Salze mufl gefolgert werden, dafl ein Austausch von Salzen nicht
moglich ist, oder daB, wenn er stattfindet, durch Einrichtungen unbe-
kannter Art die urspriinglichen Konzentrationsverschiedenheiten stets
wieder hergestellt werden. Fiir Wasser ist die Substanz der Muskel-
zelle leicht durchgéngig. Dies zeigt sich darin, dall der Muskel in Salz-
lésungen, deren molekulare Konzentration gréBer oder kleiner ist als die
des Blutes, schrumpft bzw. aufquillt. Verfolgt man diese Wasserbewegung
mit der Wage, so ergibt sich folgendes: Ein Froschmuskel, der sich mit
einer Chlornatriumlésung von 0,7 %, ins Gleichgewicht gesetzt hat,
enthilt etwa 80 9%, Wasser, ein Sartorius von 0,25 g Gewicht, also 0,2 g
Wasser. "Wird er nun in eine Chlornatriumlésung von 0,35 9, einge-
bracht, so setzt er sich mit derselben in 3—4 Stunden ins Gleichgewicht,
wobei seine Erregbarkeit nicht abnimmt. Sein Gewicht nimmt zu,
aber nicht um einen dem urspriinglichen Wassergehalt gleichen Wert,
d. h. um 0,2 g, wie man erwarten miiite, wenn alles Wasser im Muskel
als Losungswasser vorhanden wire. Der Muskel nimmt vielmehr nur
0,08 g auf, so dafl das Gewicht des gequollenen Muskels auf ungefahr 0,33 g
stehen bleibt. Es folgt daraus mit Sicherheit, daB das im Muskel vor-
handene Wasser nur zum Teil in Form einer wisserigen Losung, zu einem
anderen Teile aber in gebundener Form wahrscheinlich als Quellungs-
wasser vorhanden ist. Die Differenz zwischen erwarteter und gefundener
Gewichtszunahme bleibt auch bestehen, wenn man die zwischen den
Muskelfasern vorhandene Gewebsfliissigkeit in Abzug bringt. Es ist
diese Erfabrung ein sicherer Beweis, dall entgegen wiederholt gefiuBBerten
Meinungen, ein Teil des Muskels aus festen, wenn auch gequollenen
Substanzen bestehen mufl (vgl. Overton, 1902, A. g. P. 92, 136 {f.).

Der Stoffwechsel des Muskels.

Da eine Analyse des Muskels ohne Zerstiickelung nicht ausfiihrbar
ist, so ist eine fortlaufend messende Untersuchung seines Stoffwechsels,
sei es in der Ruhe oder in Tatigkeit, nur fiir diejenigen Stoffe moglich,
die aus dem unversehrten Muskel herausdiffundieren bzw. in ihn ein-
dringen. Als solche Stoffe sind bisher nur bekannt die Kohlensiure,
die Milchsdure und der Sauerstoff.

Das Entstehen bzw. Verschwinden dieser Stoffe ist teils an aus-
geschnittenen, nicht durchbluteten Muskeln von Kaltbliitern, teils an
kiinstlich durchbluteten Muskeln von Warmbliitern beobachtet worden.
Fiir die Muskeln des Frosches liegen sehr sorgfiltige Untersuchungen von
Fletcher vor (1898—1902, J. of P. 23, 10; 28, 354 und 474), in welchen
die ausgeschiedene Kohlenséiure in Perioden von 20 Minuten gemessen
wurde. Es zeigte sich, daB die Produktion der Kohlenséure nach dem Aus-
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schneiden des Muskels bald auf einen niederen Wert absank und, solange
nicht Starre oder Fiulnis eintrat, auf demselben verharrte. In einer
Sauerstoffatmosphére war die Produktion stérker als in Luft. Wurde
der Muskel gereizt, so trat in Sauerstoff eine deutliche Steigerung der
Kohlensdureproduktion ein, die um so stirker war, je linger und inten-
siver der Muskel arbeitete. In Luft oder in Stickstoff war eine vermehrte
Ausscheidung von Kohlenstiure entweder gar nicht oder nur in unbe-
deutendem Mafle nachzuweisen. Die in den Versuchen mit Sauerstoff
ausgegebene Kohlensdure war somit neu gebildet, nicht durch Diffusion
aus dem Muskel entwichen. Eine direkte Messung der gesteigerten
Sauerstoffzehrung des arbeitenden Froschmuskels ist von Thunberg
ausgefithrt worden (Festschr. f. Hammarsten, Upsala 1906). Da der
ausgeschnittene, in Luft oder Stickstoff arbeitende Muskel Milchséure
anhéuft (s. o. Fletcher und Hopkins), so ist damit bewiesen, daB diese
ein Zwischenprodukt darstellt, das bei geniigendem Sauerstoffdruck
in Kohlensdure iibergefiihrt wird.

Diese Ergebnisse stimmen gut mit den Erfahrungen, die bei kiinst-
licher Durchblutung von Warmbliitermuskeln gewonnen worden sind
(v. Frey, A. f. P. 1885, 533). Auch hier zeigten sich Sauerstoffzehrung
und Kohlensiureausscheidung des arbeitenden Muskels um so deut-
licher gesteigert, je vollkommener die Durchblutung war, d. h. je besser
die ausgeschnittenen Muskelmassen mit Sauerstoff versorgt wurden.

Ein weiterer Weg iiber den Stoffwechsel des arbeitenden Muskels
Aufschlufl zu erhalten, ist dadurch gegeben, daf man den Stoffwechsel
des ganzen Individuums untersucht, einmal bei moglichster Ruhe und
dann bei verschiedenen Arbeitsleistungen. Das Problem ist am eingehend-
sten in dem Laboratorium von N. Zuntz (1901, A. g. P. 83, 557) studiert
worden ; in neuerer Zeit sind von Atwater und Benedict (1904, E. d. P.
3, I, 497) sehr wertvolle Beitrige geliefert worden. Alle Versuche haben
ergeben, dall Muskeltitigkeit eine mit der Arbeitsleistung steigende
Vermehrung des Gaswechsels hervorruft und daB die Kohlenstiure
hauptsédchlich auf Kosten von stickstoffreien Nahrungs- oder Korper-
bestandteilen gebildet wird, vorausgesetzt, daB solche in geniigender
Menge zur Verfiigung stehen. In diesem Falle ist sogar die Neigung
zum Ansatz von Stickstoff, also zum Muskelwachstum, unverkennbar.
Ist dagegen das Versuchsindividuum fettarm und die Nahrung vorwiegend
aus Eiweill bestehend, so arbeitet der Muskel auf Kosten dieses Stoffes.
Die an einem Arbeitstage ausgegebene Energiemenge, d. h. die Summe
von mechanischer Arbeit und Wirmelieferung kann die Energieausgabe
eines Ruhetages um das Mehrfache iibertreffen. Die Bilanz zwischen der
verlorenen Energie und der aus der Stoffzersetzung gewonnenen hat
sich auch in diesem Falle mit groBer Schérfe feststellen lassen.
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Driickt man die geleistete Arbeit in Warmeeinheiten aus und
dividiert sie durch die Warmemenge, welche von dem Versuchsindivi-
duum am Arbeitstage mehr geliefert ist als am Ruhetage, so erhilt
man einen Wert der als Wirkungsgrad des Muskels bezeichnet wird.
Er ist von Atwater und Benedict im giinstigsten Falle zu 0,2 be-
stimmt worden. Zuntz (1897, A. g. P. 68, 191), der die Arbeit meist
in Form der, direkt nicht melbaren, Steigarbeit hat ausfiihren lassen, hat
zur Ermittlung des Wirkungsgrades eine etwas verwickeltere Berechnungs-
weise durchgefiihrt und Werte bis zu 0,35 erhalten. Der Unterschied
diirfte weniger durch die Berechnungsweise als vielmehr dadurch bedingt
sein, dal die Steigarbeit eine bessere Ausnutzung der Muskeltétigkeit
gestattet als die Arbeit am Ergometer.

GroBe des Energieumsatzes.

Der Versuch, die GroBe und Art der im arbeitenden Muskel statt-
findenden Zersetzung aus dem gesamten Stoffwechsel des Individuums
zu erschlieBen, kann sich entsprechend der umsténdlichen Methodik
aller Stoffwechselversuche nur tber lingere Zeitrdume erstrecken und
daher nichts aussagen iiber die ZersetzungsgréBle, die einer einzelnen
Zuckung entspricht. Hier tritt ergéinzend ein anderes Verfahren ein,
das von Helmholtz ersonnen, von Heidenhain und Fick weiter
ausgebildet worden ist (man vgl. hieriiber Hermann, 1879, Handb.
d. Physiol. 1, I, 153).

Da die chemischen Umsetzungen im Muskel sich als Oxydationen
erwiesen haben, also mit positiven Warmeténungen verkniipft sind, so mufy
durch die Titigkeit eine Temperatursteigerung eintreten, die, wenn
meBbar, zu einer Bestimmung der freigewordenen Wirmemenge be-
nutzt werden kann. Die beiden zu erfiilllenden Bedingungen, groBe
Empfindlichkeit und rasche Einstellung schlieBen den Gebrauch von
Thermometern zur Temperaturmessung aus und lassen nur die thermo-
elektrische Methode aussichtsvoll erscheinen.

Wie bekannt, beruht dieselbe auf der Erfahrung, dafl in einem
aus zwei Metallen zusammengesetzten Leiterkreise elektrische Spannungs-
unterschiede nur solange fehlen, als iiberall gleiche Temperatur herrscht.
Haben dagegen die Lotstellen der beiden Metalle verschiedene Temperatur
so zeigt sich ein Strom, dessen Intensitit mit dem Temperaturunter-
schied zunimmt. Die auftretenden Potentialdifferenzen sind klein,
fiir Neusilber-Eisen bei 1° Temperaturunterschied ungefihr 25.10 ¢
Volt (Kohlrausch, Lehrbuch, 1901, 155), die Stromstirke bei 1 Ohm
Widerstand im Kreise somit 25.10 =% Amp. Da die Temperaturerh6hung
im Muskel infolge einer Zuckung nur einige Tausendstel eines Grades
betrigt und die Widerstinde im Kreise unter den Wert von 1 Ohm
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kaum herabgedriickt werden konnen, so handelt es sich, wie man sieht,
um minimale Stromstéirken, deren Messung indessen bei der Empfind-
lichkeit der modernen Galvanometer keine Schwierigkeiten bietet.

Zur VergroBerung der Ausschlige vermehrt man zweckméflig
die Zahl der Lotstellen und ordnet sie zu sog. Thermoséulen an. Hier-
durch wird wie bei der entsprechenden Schaltung galvanischer Elemente
die Potentialdifferenz vervielfiltigt. Es ist Aufgabe der Technik die
Vermehrung der Lotstellen zu vereinigen mit moglichst geringem Wider-
stand und geringster Masse. Von der letzteren Bedingung héngt ndmlich
die Schnelligkeit der Einstellung ab, deren Wichtigkeit oben betont wurde.

Hat der Ausschlag des Galvanometers eine bestimmte durch
Eichung zu ermittelnde Temperaturerhéhung angezeigt, so erhilt man
die entsprechende Wirmebildung, indem man die auf der Wage bestimmte
Masse des Muskels multipliziert mit der Temperaturerhohung und mit
einer Zahl, die angibt, eine wie grofle Wirmemenge nétig ist, um die
Masseneinheit des Muskels um einen Grad zu erwidrmen. Diese, als
spezifische Wérme oder Wirmekapazitit bekannte Konstante hat fiir
Wasser den Wert 1, fiir den Muskel den Wert 0,8 (Rosenthal, 1878,
Monatsber. Berl. Akad., 306).

Sei die Masse des Muskels 5 g, so erhdlt man fiir eine Erwirmung
von 0,001 ° C die produzierte Wiarmemenge Q zu

Q=5g<0,001°X (;’78\21%—»: 0,004 kal. = 4 Mikrokalorien.
Nunmehr a8t sich auch ermitteln, welche Stoffmenge zersetzt
werden muf3, um die fragliche Wiarmemenge frei zu machen. Nach 8. 190
liefern

1 g Eiweil oder Kohlehydrat rund 4 grofle oder kg-Kalorien,

1 mg » ’ ,» 4 kleine oder g-kalorien,
0,001 mg Eiweil} od. ,, ,, 4 Mikrokalorien,
0,001 mg Fett ,» 9 Mikrokalorien.

Erwiarmt sich ein Muskel von 5 g bei einer Zuckung um 0,001 9,
so entspricht demnach die produzierte Wirme der Oxydation von
0,001 mg Eiweil oder Kohlehydrat bzw. 0,0004 mg Fett. Die Gering-
fiigigkeit dieser Zersetzung 1aBt verstehen, daBl der Stoffvorrat eines
ausgeschnittenen Muskels fiir hunderte und selbst tausende von
Zuckungen ausreicht.

Bei der Umrechnung der gefundenen Temperaturerhthung in
Wirmemengen werden zwei Voraussetzungen gemacht, die besonders
erwdhnt werden miissen. Erstens wird angenommen, dafl alle Teile
des Muskels, nicht nur die von der Thermosiule beriihrten, dieselbe
Temperaturerhéhung erfahren, eine Annahme, die unbedenklich er-
scheint, wenn alle Teile des Muskels erregt werden. Zweitens wird an
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genommen, daB zwischen dem Moment der Erregung und dem der
Temperaturmessung keine in Betracht kommende Wirmemenge ver-
loren geht. Inwieweit letzteres zutrifft, kann nur durch Versuche fest-
gestellt werden, wie sie seinerzeit auf Anregung Ficks von A. Dani-
lewsky ausgefiihrt wurden (1880, A. g. P. 21, 109). In diesen Versuchen
wurde ein am Muskel héingendes Gewicht erst gehoben und dann fallen
gelassen. Die lebendige Kraft des Gewichts wird von dem Muskel
vernichtet und setzt sich in ihm in Warme um, deren Betrag nach dem
eben beschriebenen Verfahren gemessen werden kann. Trifft die frag-
liche Voraussetzung in vollem Umfange zu, so mull der in Gramm-
millimeter gemessene numerische Wert der von dem Gewicht geleisteten
Arbeit 427 mal grofler sein als die gefundene Wiarmemenge in Mikro-
kalorien, d. h. der Quotient muB} jene Zahl liefern, die als mechanisches
Wirmesquivalent bekannt ist. Die nachstehende Tabelle (aus A. Fick,
Mechan. Arbeit ete., Leipzig, 1882, 174) gibt im ersten Stab das fallende
Gewicht, im zweiten das Produkt aus demselben und der Fallhohe
oder die Arbeit, der dritte Stab die entwickelte Warmemenge, der letzte
Stab den Quotienten von Arbeit durch Wirme.

. Arbeit = Wirme in :

Gglvlnd)lt Gewicht x Fall- Mikro- %@IE

g hohe (g mm) kalorien arme
30 1848 3,70 497
30 924 1,92 481
30 1848 3,59 515
30 924 2,07 446
20 1848 3,33 555
30 1850 3,81 485
60 1500 3,14 478
60 1500 3,03 495
60 1512 3,10 488
Mittel 493

Man sieht, daB die Quotienten von dem geforderten Werte nicht
allzusehr abweichen, im Mittel um 16 %,. Da die Fehler alle in derselben
Richtung liegen, so folgt, daB die gefundene Wirmemenge zu klein,
d. h. die Temperaturmessung zu niedrig ausgefallen ist. Dies kann
bezogen werden auf einen Wirmeverlust infolge FErschiitterung des
mit dem Muskel verkniipften Apparates oder, was wahrscheinlicher,
infolge zu groBer Trigheit der messenden Instrumente. Jedenfalls
hat der Versuch ergeben, daB die im Muskel entstehende Warmemenge
ihrer GroBenordnung nach richtig gemessen werden kann, und daf Ver-
suche am zuckenden Muskel innerhalb der angegebenen Fehlergrenze
zutreffende Werte ergeben werden.
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Zur Bestimmung des totalen FEnergieumsatzes im zuckenden
Muskel richtet man den Versuch in der Weise ein, daf keine &ullere
Arbeit geleistet wird, das vom Muskel gehobene Gewicht vielmehr
wieder zuriickfdllt. Der einzige Erfolg der Erregung ist dann eine Er-
wirmung des Muskels, aus deren Messung sich die entwickelten Wérme-
mengen ergeben. Nach diesem Plane sind die Versuche der folgenden
Tabelle durchgefiithrt (Stab 1—3,) die ebenfalls dem Buche von A. Fick
(a. a. O. 221) entnommen ist. Sorgt man dafiir, dafl der Muskel seine
Verkiirzung aufschreibt, so ist auch die Arbeit bekannt, die man hétte
gewinnen konnen (Stab4). Dividiert man mit dem kalorischen Aquivalent
derselben (Stab 5) in die entwickelten Wérmemengen, so erhdlt man
das Verhiltnis zwischen Warme und Arbeit (letzter Stab); der Wir-
kungsgrad ist letzterem Verhiltnis reziprok. Jede einer Horizontal-
reihe entsprechende Messung bezieht sich nicht auf eine, sondern auf
drei rasch aufeinanderfolgende Zuckungen. Der Zweck dieser Anord-
nung war die Ausschlige zu vergréfern.

Belastung | Temperatur- l VZarme_- Arbeit in | Kalorisches ' Verhiltnis
es erhohung mMIill?fom Gramm- | Aquivalent | der Wirme
e - jtp - .
Muskels in Y00 kalorien millimeter | der Arbeit | zur Arbeit
0 5,1 14,6
20 6,3 18,3 465 1,09 16,7
40 6,8 19,7 802 1,88 10,5
80 8,3 23,9 1402 3,34 7,1
120 8,4 24,2 1914 4,50 5,4
160 8,9 25,8 2402 5,64 4,6
200 8,9 25,6 2905 6,83 3,1
160 9,1 26,2 2402 5,64 4,6
120 8,1 23,3 1914 4,50 5,2
80 7,6 21,9 1420 3,34 6,6
40 6,7 19,5 819 1,92 10,2
20 6,2 18,0 465 1,09 16,6
0 4,6 134

Wie man aus dem ersten Stabe sieht, steigen die Versuche von
der Belastung 0 schrittweise bis 200 g empor, um dann in gleicher Weise
wieder zu sinken. Hierdurch wird es moglich, den EinfluB der Ermii-
dung kennen zu lernen. Dieselbe macht sich hier nur insofern bemerklich,
als die Temperaturerhhungen und die ihr proportionalen Wéarme-
mengen fiir gleiche Lasten zum Schlufl der Versuchsreihe um ein weniges
kleiner ausfallen als im Beginn; in der Arbeitsleistung ist dagegen eine
Ermiidung nicht zu bemerken, die Arbeiten der absteigenden Reihe
sind eher etwas groBer. Das frithere Nachlassen der Warmeentwickelung
gegeniiber derr mechanischen Leistung ist eine am Muskel stets zu be-
obachtende Erscheinung. Nach dem, was oben iiber den Stoffwechsel
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des ausgeschnittenen Muskels mitgeteilt ist, wird man die Erscheinung
so zu deuten haben, daf die Sauerstoffspannung nicht ausreicht zum
vollstdndigen Ablauf der Oxydationsvorginge und daB sich Zwischen-
produkte, vor allem Milchséure, im Muskel anhiufen. Die Erscheinung
ist hier nur angedeutet, wird aber bei rascher Zuckungsfolge sehr auf-
fallig. Sie lehrt, dafl ein Teil der Zersetzung und Warmebildung nicht
notwendig mit der mechanischen Leistung verkniipft ist und sozusagen
nur ein sekundires Glied in dem Erregungsvorgang darstellt.

Da alle Zuckungen durch dieselbe Reizstirke ausgelést worden
sind, so 1aBt die Tabelle erkennen, daB die ZersetzungsgréBe im Muskel
von der Spannung abhingt, unter der er sich befindet. Dieser Satz
gilt auch dann, wenn die Spannungen sich erst im Verlaufe der Zuckung
einstellen, wie bei dem Spannungs- und dem Schleuderverfahren (Heiden-
hain, Mechanische Leistung etc., Leipzig, 1864, S. 84 ff.; Fick und
Harteneck, 1878, A. g. P. 16, 58). Die groBen Arbeitsleistungen,
die durch das Schleuderverfahren aus dem Muskel gewonnen werden
konnen, haben demnach nicht nur einen physikalischen, sondern auch
einen physiologischen Grund, wie schon oben gefolgert wurde.

Eine weitere Eigentiimlichkeit ist die geringe Zunahme der Wéarme-
entwicklung, wenn dem Muskel steigende Lasten aufgebiirdet werden,
wihrend die geleisteten mechanischen Arbeiten erheblich wachsen.
Es wird also bei starker Spannung des Muskels ein gréBerer Anteil der
freiwerdenden Energie zu mechanischer Leistung verfiighar, was sich
in dem abnehmenden Werte des Quotienten Wirme/Arbeit Hduflert.
Man ersieht aus dem 3. und 5. Stabe, daB bei der Spannung von 200 g
die mechanische Leistung mehr als ein Viertel der gesamten freigewor-
denen Energie betrigt, und es ist nicht ausgeschlossen, daB bei noch
hoherer Spannung das Verhiltnis sich noch giinstiger gestaltet hitte.
In der Tat hat Zuntz (1897, A.g. P. 68, 211), wie oben erwéhnt wurde,
bei seinen Versuchen an Tieren und Menschen unter giinstigen Be-
dingungen den Wirkungsgrad der Muskelarbeit zu 0,31—0,34 ermit-
telt. Es heilt dies, daB3 ein Drittel der aufgewendeten Energie als mecha-
nische Arbeit erscheint.

Der Wert dieses Verhéltnisses ist theoretisch von groBem Interesse,
weil er einen Schlul gestattet auf die Art der Energieumwandlung,
die im Muskel vor sich geht. Da Verkiirzung auch am toten Muskel
noch méglich ist, sind die kontraktilen Teile vermutlich verschieden
“von den erregbaren. Man kann sich vorstellen, daf in letzteren (in
dem Erwirmer) eine gewisse Wirmemenge Q entsteht, die bei der
Erregung an die kontraktilen Teile und schlieBlich nach auBen {(an den
Kiihler) abgegeben wird. Nach diesem Bilde arbeitet der Muskel wie
eine Dampfmaschine oder allgemeiner wie eine thermodynamische
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Maschine. Nimmt man an, daB die kontraktilen Teile des Muskels
beim Erwirmen sich verkiirzen, so lieBe sich der mechanische Vorgang
zu einem umkehrbaren Kreisproze im Sinne von Carnot gestalten
(A. Fick, Mechan. Arbeit etc. S. 154). Fiir denselben gilt die Be-
ziehung

4 L=

QT

Sie besagt, daf die niitzlich verbrauchte Warme q sich zur gesamten

verbrauchten Warme Q verhdlt wie die Differenz der Temperaturen
des Erwérmers und Kiihlers zu der absoluten Temperatur des Erwarmers.

Angenommen die Erregung des Muskels geschehe bei 27 9, d. h.
bei der absoluten Temperatur 300 und der Muskel erwérme sich bei
der Zuckung um 0,01° so ist T,— Ty =0,01 und q/Q = 0,01/300
oder 1/30000. Man sieht, daB zur Erzielung eines Wirkungsgrades
14, wie er sich unter giinstigen Arbeitsbedingungen tatsdchlich er-
reichen 146t, eine Temperaturdifferenz von 100 ° zwischen Muskel und
Umgebung notig wire. Hierzu kommt, dal der Muskel innerhalb der
physiologischen Temperaturgrenzen iiberhaupt nicht merklich seine Lénge
dndert (Sommer, 1908, Z. f. B. 52, 115), so da} auch die oben gemachte
Annahme hinfillig wird.

Daraus folgt, dafl die Auffassung des Muskels als einer thermo-
dynamischen Maschine unzutreffend und daf die iiberaus giinstige Aus-
nutzung der freiwerdenden Energie nur verstdndlich ist unter der An-
nahme, daB chemische Energie direkt und ohne den Umweg iiber die
Wirmebildung in mechanische umgesetzt wird. Man kann demmach
den Muskel als eine chemodynamische Maschine bezeichnen, bei der
die gebildete Wirme nur ein Nebenprodukt darstellt. Durch welche
Einrichtung im Muskel dieser Erfolg ermdglicht ist, bleibt vorldufig
unbekannt.



Elfter Teil.

Allgemeine Eigenschaften der Nerven.

Der Bau der Nerven zeigt gewisse Analogien mit dem der Muskeln.
Sie bestehen wie diese aus Fasern protoplasmatischer Natur, den Achsen-
zylindern, die von einer Hiille, der Schwannschen Scheide umgeben
sind. Diese Stiicke kénnen mit der Muskelfaser und ihrem Sarkolemm
verglichen werden. Es ist ferner bekannt, dal der Achsenzylinder
zum groBten Teil in feinste Féaden, sog. Fibrillen umgewandelt ist, ein
Rest undifferenzierten Protoplasmas, das sog. Axoplasma, aber erhalten
bleibt. Dagegen fehlen dem Achsenzylinder Kerne, welche den Kernen
der Muskelfaser entsprechen. Der zu dem Achsenzylinder gehorige
Kern liegt in der Ganglienzelle, aus welcher der Achsenzylinder ent-
springt. Eine besondere FEigentiimlichkeit mancher Nerven ist die
Markscheide; sie bildet eine innerhalb der Schwannschen Scheide
gelegene, aus réhrenformigen Stiicken bestehende Hiille um den Achsen-
zylinder.

Die chemische Zusammensetzung der Nerven ist hauptsichlich
am Gehirn untersucht worden. Dabei haben sich zwischen der grauen
und weillen Substanz deutliche Unterschiede ergeben, indem die Eiweil3-
korper, bes. Nukleoproteine und Globuline, sich vornehmlich in der
grauen Substanz finden, dagegen Neurokeratin, Phosphatide, Zere-
broside und Cholesterin iiberwiegend, wenn nicht ausschlieflich in der
weillen Substanz. Da letztere im wesentlichen aus markhaltigen Nerven-
fasern besteht, die graue Substanz zu einem erheblichen Teile aus mark-
losen Fasern, so kann man die aufgefithrten Stoffe als chemisch kenn-
zeichnend fiir die betreffende Fasergattung ansehen. Die markhaltigen
Nerven (weille Substanz) sind relativ arm an Wasser, sie enthalten
davon nur 70 9, gegen 83 in der grauen Substanz.



Chemische Bestandteile des Nervengewebes. 237

Das Neurokeratin ist, wie schon der Name andeutet, in seiner
Zusammensetzung und seinen Eigenschaften dem Keratin der Horn-
substanzen (Haare, Négel) nahestehend, es ist aber etwas reicher an C
und etwas drmer an N und S als dieses (Argiris, 1907, Z. phl. C.
54, 86). Es ist wie alle Keratine durch seine Widerstandigkeit gegen
verdauende Fliissigkeiten und S#uren ausgezeichnet.

Die Zerebroside sind stickstoffhaltige, phosphorfreie Substanzen,
die beim Sieden mit verdiinnten Mineralsiuren einen reduzierenden
Zucker (Galaktose) abspalten (Thierfelder und Kitagawa, 1906,
Z. phl. C. 49, 286). Sie sind in warmem Alkohol 1éslich und kénnen
durch denselben, zusammen mit dem Lezithin und Cholesterin den mark-
haltigen Nerven entzogen werden, worauf diese ihre starke Lichtbrechung
verlieren und ,,grau‘‘ werden.

Die Phosphatide sind esterartige Verbindungen zwischen N-hal-
tigen Basen und Fettsiure-Glyzerin-Phosphorsiure. Das bekannteste
Beispiel aus der Gruppe dieser Korper ist das Lezithin, das bei der Spal-
tung in Glyzerin, Fettsiuren, Phosphorsiure und Cholin zerfillt. Der
Anwesenheit der Phosphatide verdankt das Nervenmark die Eigen-
tiimlichkeit in Beriihrung mit Wasser aufzuquellen unter Hervor-
treibung der als Myelinformen bekannten Figuren.

Fiir die vielfach als Bestandteile des Nervenmarkes angegebenen
Substanzen Protagon und Jekorin ist es zurzeit noch nicht sichergestellt,
ob sie als einheitliche Stoffe gelten kénnen. Fiir das sog. Protagon
ist es sogar wahrscheinlich, dall es nur ein Gemenge aus Phosphatiden
und Zerebrosiden darstellt. Dagegen ist Baskow (1908, Z. phl. C.
57, 395) neuerdings fiir die Einheitlichkeit des von Drechsel entdeckten
Jekorins eingetreten. Von den Phosphatiden wiirde es sich durch seinen
Schwefelgehalt unterscheiden.

Die Leitung der Erregung im Nerven.

Die Nerven sind in zwei physiologischen Zustdnden, dem ruhen-
den und dem erregten, bekannt. Der erregte Zustand verréit sich
weder durch Forménderung noch durch Warmeentwicklung, noch auch
durch einen chemisch nachweisbaren Stoffumsatz, obwohl er nachweis-
lich des Sauerstoffes bedarf (v. Baeyer, 1903, Z. f. allg. P. 2, 169).
Er macht sich aber bemerklich durch die Verinderungen, die er in ent-
fernten Organen hervorruft. Diese Veréinderungen treten anscheinend
augenblicklich ein, so dafl man frither an eine Art Fernwirkung dachte
oder an eine Fortleitung von so grofler Geschwindigkeit, da8 sie der
Messung nicht zugénglich gemacht werden konne.

Im Jahre 1850 fand jedoch Helmholtz (A. f. A. u. P., 1850, 276),
dafl diese Geschwindigkeit meBbar ist. Wie S. 212 gezeigt wurde,
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verstreicht zwischen dem Moment der Reizung eines Muskels und dem
Beginn seiner Verkiirzung eine sehr kurze Zeit, die sog. Latenzzeit.
Reizt man den Muskel von seinen Nerven aus (sog. indirekte Reizung),
so findet man die Latenzzeit grofer und zwar um so mehr, je weiter
entfernt vom Muskel die Reizung stattfindet. Helmholtz hat die
Messung dieser Latenzzeiten nach zwei verschiedenen Methoden durch-
gefiihrt und fiir die Geschwindigkeit der Leitung iibereinstimmende
Werte erhalten.

Das eine dieser Messungsverfahren gestaltet sich wie folgt: Der
Muskel verzeichnet auf der bewegten Schreibfliche seine Zuckung,
deren Abstand von der den Reizmoment kennzeichnenden Marke der
gesuchten Latenzzeit entspricht (s. o). Man reizt einmal nahe dem
Muskel und dann moglichst entfernt und erhilt so zwei Latenzzeiten,
deren Differenz der zur Durchsetzung der Nervenstrecke notigen Zeit
entspricht.

Fig. 48. Zuckungskurven eines Gastrocnemius, der vom Nerven aus gereizt wird.

Die von der entfernteren Reizstelle ausgeldste Zuckung erscheint etwas spiiter.

Das obere Kurvenpaar ist bei Zimmertemperatur, das untere bei gekiihltem
Nerv geschrieben.

In Fig. 48 ist das Ergebnis eines derartigen Versuches dargestellt,
oben an einem Nerven von Zimmertemperatur, unten an demselben
Nerven, nachdem er einige Minuten durch Eiswasser gekiihlt war. Die
der Marke des Reizmomentes niahere Kurve bezieht sich auf die Reizung
nahe dem Muskel, die entferntere am Beckenende des Nerven. Die
Lange des Nerven zwischen den beiden Reizstellen betrug 55 mm.
Um die Léngenunterschiede in Zeitintervalle zu iibersetzen, ist bei
der ersten Umdrehung der Trommel die Stimmgabelkurve mitgezeich-
net worden, von welcher 100 Schwingungen auf die Sekunde gehen,
10 Schwingungen entsprechen einer Abszissenlinge von 37 mm, somit
1 mm 0,0027 Sekunden oder 2,7 0, wenn mit ¢ ein Tausendteil einer
Sekunde bezeichnet wird. Die Messung ergibt nun, daB am zimmer-
warmen Nerven die von der entfernten Reizstelle ausgeloste Zuckung
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um 0,7 mm oder 1,9 ¢ spéter liegt, somit die 556 mm Nerv in 1,9 ¢ oder
29 mm in 1 ¢ durchlaufen worden sind; die Schnelligkeit der Erregungs-
leitung betrug in diesem Falle 29 mm/; oder 29 m/sek. Am gekiihlten
Nerven ist der Abstand der beiden Zuckungskurven nahezu dreimal
so groB, die Geschwindigkeit der Leitung also dreimal kleiner oder gleich
10 m/sek. Fir 10° nimmt die Leitungsgeschwindigkeit ungefihr um
100 9, zu, also gerade so wie eine chemische Reaktionsgeschwindigkeit
(Snyder, 1908, Am. J. of P. 22, 179; K. Lucas, 1908, J. of P. 37, 112).

Es versteht sich von selbst, dall eine derartige Rechnung nur zu-
lagsig ist unter der Voraussetzung, dall die Leitungsgeschwindigkeit
in allen Teilen des gepriiften Nerven dieselbe ist. Kann diese Voraus-
setzung nicht gemacht werden, so ergibt der Versuch nur den mittleren
Wert der Leitungsgeschwindigkeit innerhalb der gepriiften Strecke.
Die Untersuchungen von R. du Bois-Reymond (1899, Zb. {. P. 13, 513)
und Engelmann (A. f. P. 1901, 28) haben aber ergeben, dafl bei einer
in allen Teilen des Nerven gleichen Temperatur die obige Voraussetzung
im allgemeinen zutreffend ist.

Helmholtz hat seine Untersuchung auch auf die Messung der
Leitungsgeschwindigkeit im motorischen menschlichen Nerven ausge-
dehnt (Berliner Monatsber. 1867 und 1870), und dieselbe gleichfalls
von der Temperatur abhingig gefunden, wobei die Werte zwischen
30 und 90 m/sek. schwankten. Neuere Versuche von Piper, die mit
sehr vollkommenen Hilfsmitteln angestellt sind, haben den Wert
120 m/sek. ergeben (1908—1909, A. g. P. 124, 591 u. 127, 474). Diese
Erfahrungen machen es schon wahrscheinlich, daf auch die Art der
Lebewesen von Bedeutung ist; vielleicht gibt es auch Unterschiede
zwischen den verschiedenen Nerven eines Individuums. Die niedrigsten
bisher bekannten Werte sind beobachtet worden von Fick an Muskel-
nerven von Anodonta mit ungefihr 1 em/sek. und von Nicolai am
Olfactorius des Hechtes mit 5—24 cm/sek. ie nach der Temperatur
(1901, A. g. P. 85, 77). Man vergl. hierzu auch Carlson, (1906 Am.
J. of P. 15, 136). Die Reizstarke ist in weiten Grenzen ohne EinfluBl
(Piper a. a. O.).

Wie der Nerv Lesitzt auch der Muskel die Fahigkeit, die Erregung-
zu leiten, ja dieselbe tritt bei ihm noch anschaulicher hervor, weil die
Erregung mit einer Anderung seiner mechanischen Eigenschaften ver-
knipft ist. Da es kein Mittel gibt einen Muskel in allen seinen Teilen
g.eichzeitig zu erregen, die Erregung vielmehr im allgemeinen in jeder
Faser von einem Punkte ausgeht, so bedarf es auch hier einer gewissen
Zeit, damit sich dieselbe iiber den Muskel ausbreitet. Es lduft die Er-
regung, dhnlich wie beim Nerven iiber die Lénge der Muskelfaser hin,
indem sie von dem zuerst gereizten Querschnitt auf die benachbarten



240 Die Erregungsleitung im Muskel.

weiterschreitet. Da der erregte Querschnitt sich verkiirzt und ver-
dickt, so wird ein quer iiber den Muskel gelegter Hebel den Eintritt
der Erregung in dem beriihrten Querschnitt durch seine Bewegung
anzeigen, die ebenso wie die Zuckungen der Fig. 48 zur Bestimmung
der Leitungsgeschwindigkeit beniitzt werden kann, wenn man einmal
nahe dem Hebel, das andere Mal entfernt von ihm reizt. Versuche,
welche mit dieser oder verwandten Methoden angestellt wurden, haben
neben der Abhéngigkeit der Leitungsgeschwindigkeit von der Temperatur
grofe Unterschiede zwischen den Muskeln verschiedener Tierspezies
wie auch zwischen den verschiedenen Muskeln eines Individuums er-
geben, so z. B. fiir quergestreifte Muskeln der Schildkrote 0,56—1,8 m/sek,
des Frosches 1—4 m/sek, des Kaninchens 3—3,4 m/sek (rote Muskeln),
und 5—11 m/sek, (weile Muskeln). Am Menschen fand Hermann
10—13 m/sek (vgl. Biedermann, Elektrophysiologie, I, 124 ff)). Die
Unterschiede werden noch grofler, wenn man auch noch die glatten
Muske'n zum Vergleiche heranzieht. An ihnen ist die Erregungsleitung
so langsam, daf} sie sich mit freiem Auge verfolgen 14B3t. Am Ureter
des Kaninchens fand sie Engelmann zu 2—3 em/sek und bei Abkiih-
lung bis auf 0,5 cm/sek, herabgehend (1869, A. g. P. 2, 265). Ungefihr
in der Mitte zwischen den beiden durch die glatten und die Skelett-
muskeln gegebenen Extremen liegt die Leitungsgeschwindigkeit des
Herzmuskels. Der Temperaturkoeffizient, d. h. die Zahl, welche angibt,
um wieviel die Leitungsgeschwindigkeit zunimmt, wenn die Temperatur
um 10 © steigt, ist im Mittel 1,8 hat also merklich denselben Wert wie
am Nerven (Woolley, 1908, J. of P. 37, 122).

Die vorstehenden Erorterungen zeigen, daf eine bestimmte Phase
des Erregungszustandes in den verschiedenen Querschnitten -einer
Nerven- oder Muskelfaser niemals gleichzeitig, sondern in dem betrach-
teten Querschnitt um so spéter eintritt, je weiter derselbe von dem
Entstehungsorte der Erregung entfernt ist. Da in jedem Querschnitte
der Vorgang in gleicher Weise verlduft, so kann man fiiglich von einem
wellenartigen Fortschreiten der Erregung sprechen. Es besteht aber
ein Unterschied gegeniiber einer physikalischen Wellenbewegung insofern,
als eine Zuriickwerfung des Erregungsvorganges am Ende der Faser
nicht vorkommt, die Erregung vielmehr erlischt, sobald sie das erregbare
Gebilde in seiner ganzen L#nge durchlaufen hat. Diese Erscheinung
hingt vermutlich mit der Tatsache zusammen, dal der Querschnitt,
in dem eine Erregung abklingt, fiir eine neue Erregung weniger empfiang-
lich ist. Dieser sog. refraktére Zustand 148t sich namentlich am Herzen
und am Ureter deutlich nachweisen, gilt aber ohne Zweifel fiir alle er-
regbaren Gebilde (Bowditch, 1871, Leipz. Ber., 23, 662; Engelmann,
1869, A. g. P. 2, 263; Sulze, 1909, ebenda, 127, 57). Sicherlich ist
die fehlende Zuriickwerfung der Erregung nicht durch eine Unfdhigkeit
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des Muskels bedingt, die Erregung auch in entgegengesetzter Richtung
zu leiten. Man kann sich leicht iiberzeugen, dafl be: endstindiger Rei-
zung eines Muskels die Erregung sich ebenso leicht zentrifugal wie zentri-
petal fortpflanzt, wihrend bei Reizung in der Mitte der Linge die Er-
regung gleichzeitig nach den beiden Enden fortschreitet. Letztere Art
der Ausbreitung ist sogar die natiirliche insofern, als bei den Skelett-
muskeln der erregende Nerv nicht endstdndig, sondern seitlich an die
Fasern herantritt. Durch besondere MaBnahmen, wie ungleiche Tem-
perierung der beiden Enden eines Muskels, Vergiftung eines Endes etc.
kann die Reizleitung aus einer doppelseitigen oder reziproken in
eine einseitige oder irreziproke verwandelt werden (Vgl. Engel-
mann, 1895, A. g. P. 62, 400).

Schwieriger ist es, zu beweisen, daf} auch der Nerv ein doppel-
sinniges Leitungsvermogen besitzt. Das Verfahren, das auf den
elektrischen Vorgingen im tétigen Nerv beruht, kann erst weiter unten
geschildert werden. Reizt man einen Muskelnerven in seinem Verlauf
zwischen Rickenmark und Muskel, so tritt immer nur im Muskel ein
Erregungserfolg zutage, so daBl der Anschein entsteht, da das Leitungs-
vermogen dieses Nerven nur ein einseitiges, zentrifugales ist. Der
einseitige Erfolg kann aber auch dadurch bedingt sein, daf die den Nerv
durchlaufende Erregung nur an dem einen Ende Gelegenheit findet
sich auf andere Gewebselemente zu iibertragen, eine Annahme, die,
wie sich spéiter zeigen wird, in der Tat zutreffend ist. Dagegen gelingt
es, wie Kiihne gezeigt hat, an verzweigten motorischen Nervenfasern,
das doppelsinnige Leitungsvermoégen zu demonstrieren. Man kann den
Versuch an vielerlei Nerven ausfiihren, am einfachsten und bequemsten
vielleicht an dem zum Musculus gracilis des Frosches gehenden Nerven.
Dieser Muskel wird durch eine sehnige Inskription in zwei ungleiche
Hélften geteilt, die ihre Nerven aus einem gemeinsamen Stimmchen
beziehen. Reizt man den Nerv einer Muskelhélfte mechanisch oder
elektrisch, so zucken stets beide Hilften, weil die Nervenfasern sich
noch innerhalb des Stimmchens gablig teilen und ihre Aste in die beiden
Muskelhdlften schicken. Wird der eine Ast einer solchen Teilung erregt,
so schreitet die Erregung nicht allein in der Richtung gegen den Muskel,
sondern auch gegen die Teilungsstelle fort und tritt hier auf den anderen
Ast iiber (1886, Z. f. B. 22, 314).

Das Ergebnis dieses Versuches ist auch noch in einer anderen
Hinsicht lehrreich, indem es zeigt, dall Nervenfasern, die aus einer
gemeinschaftlichen Stammfaser entspringen, selbsténdiger oder isolierter
Erregung nicht fahig sind; es miissen vielmehr an einer Erregung, die
nur einen Ast trifft, auch die iibrigen Aste samt der Stammfaser teil-
nehmen. Dagegen gilt fiir Nervenfasern, die nirgends durch Teilungs-

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl, 16
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stellen miteinander in Verbindung stehen, die Regel, daB die Erregungs-
leitung in jeder Faser isoliert verlaufen kann, ohne die benachbarten
Fasern in Mitleidenschaft zu ziehen. Bei der Zusammendringung
zahlreicher Nervenfasern in den Nervenstdimmen des Kérpers ist diese
Eigenschaft von groBter Wichtigkeit; ohne sie wiirden értlich um-
schriebene Bewegungen und Empfindungen unméglich sein. Obwohl
z. B. die Nerven fiir die vier geraden und einen schiefen Muskel des
Auges in einem Nervenstamm (dem Okulomotorius) zusammenliegen,
sind doch, auf Grund dieser Eigenschaft, die mannigfaltigsten Kom-
binationen ihres Zusammenwirkens moglich. Uber Mittel, die Isolation
der Erregung kiinstlich aufzuheben, vgl. Biedermann, Elektrophysio-
logie, 363 und 668)

Erregende Einwirkungen auf Nerv und Muskel.
I. Erregung und Narkose durch chemische Mittel.

Die zahlreichen Versuche, welche iiber die Erregung der Nerven
durch chemische Mittel ausgefithrt worden sind (vgl. Cremer, 1909,
Handb. IV, 822) kénnen mit groBer Wahrscheinlichkeit dahin zusammen-
gefalt werden, daf} jeder Stoff, der eine Schidigung des Nerven bewirkt,
im allgemeinen auch zur Erregung befihigt ist. Es ist daher begreiflich,
daB die verschiedenartigsten Stoffe erregend wirken konnen, vorausge-
setzt, da sie in Wasser bzw. in den Flissigkeiten des tierischen Korpers
loslich sind. Ist die zerstérende Wirkung eine sehr rasch fortschrei-
tende, so konnen die Erregungserscheinungen geringfiigig sein. Sehr
intensiv und andauernd wirken dagegen jene Stoffe, welche wie schwach
alkalische Losungen die oberflichlichen Schichten des Nerven anitzen
oder wie hypertonische Salzlosungen sie durch Wasserentziehung in
ihrem Gefiige verindern. Unter den Alkalien bildet Ammoniak eine
Ausnahme, indem es den Nerv ohne erhebliche Erregungserscheinungen
abtotet. Dies erklart sich dadurch, da8 dieser Stoff leicht in die
lebende Zelle eindringt, sie narkotisiert und tétet, so dafl die Erregungs-
erscheinungen bald unterdriickt oder iiberhaupt nicht sichtbar werden.
Besonders kriftige Erregung von Nerven erhélt man durch Wasser-
entziehung, sei es, dal man die Nerven einfach austrocknen li8t oder
daB man sie in gesittigte Losungen von Salzen oder Nichtelektrolyten
einlegt. Hierzu miissen solche Stoffe gewdhlt werden, die nicht oder
nur sehr langsam in den Nerven eindringen. Im allgemeinen sind zentri-
petale Nerven auf chemischem Wege leichter zu erregen als zentrifugale
(Griitzner, 1894, A. g. P. 58, 69).

Ein giinstigeres Objekt zum Studium der chemischen Erregung
ist der Muskel, weil er nicht in dem MaBe wie der Nerv durch Hiillen
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geschiitzt ist, welche das Herandringen der gelosten Stoffe sehr
erschweren. Beim Muskel treten daher die Wirkungen rascher und bei
geringeren Konzentrationen der differenten Stoffe ein; letztere konnen
auch sehr leicht wieder aus dem Muskel entfernt werden, indem man
ihn in eine indifferente Losung einhdngt. Dies ist von Wichtigkeit, weil
auf diese Weise dauernde Verdnderungen oder Schidigungen des Muskels
aufgedeckt werden konnen.

Wie fir den Nerven, so gilt auch fiir den Muskel der Satz, daB
Wasserentziehung sowie die Anétzung durch schwach alkalische Ldsungen
starke und langdauernde Erregungen hervorrufen. Die Wasserentziehung
wirkt jedoch nur, wenn sie erheblich ist. So kann ein Muskel in Ringer-
16sung von doppelter Stdrke 1/ seines Gewichtes einbiilen, ohne erregt
zu werden (Overton, 1904, A. g. P. 105, 240; Urano, 1908, Z. {f. B.
50, 459). Sehr bemerkenswert ist ‘die Erfahrung, dafl die Entfernung
der Kalksalze aus der den Muskel umspiilenden Losung zu andauernder
Unruhe (Erregung) fithrt, welche durch Zusatz eines loslichen Kalk-
salzes in geeigneter Konzentration wieder aufgehoben wird (Ringer,
1886, J. of P. 7, 291). Am besten hat sich fir die Gewebe des Frosches
eine Losung bewdhrt, welche in Prozenten enthilt: NaCl 0,65, KCI 0,02
und CaCl 0,03; eine Losung, die unter dem Namen Ringerlésung
bekannt ist. Man mufBl annehmen, da8 der Grund fiir die Unruhe der
Muskeln in kalkfreien Kochsalzlosungen gelegen ist in det Dissoziation
von organischen Kalkverbindungen des Protoplasmas, insbesondere
in der oberflachlichen Schicht (Plasmahaut) desselben. Daf} hierdurch
ihre Widerstandskraft vermindert wird, geht aus der Erfahrung hervor,
dafl Muskeln in kalkarmen oder kalkfreien Losungen gegen die verschie-
densten Eingriffe empfindlicher sind als normale. Anderseits la8t sich
die Widerstandskraft des Muskels erhohen durch Vergrofierung des
Kalkgehaltes der Losung.

Wihrend die erregende Wirkung chemischer Stoffe anscheinend
stets auf eine oberflichliche Storung (Andtzung, Auflockerung) zuriick-
gefilhrt werden kann, beruht die Narkose auf einem Eindringen der
wirksamen Stoffe in die lebende Zelle, welche sich mit denselben belidt
nach Mafigabe ihres Losungs- und Bindungsvermogens fiir dieselben
und in Abhingigkeit von der dargebotenen Konzentration. Atzende
(und erregende) Wirkungen konnen damit verkniipft sein oder auch,
wie hiufig, fehlen. Unter Narkose versteht man eine voriibergehende
Herabsetzung oder Aufhebung der Erregungs- und Leitungsfihigkeit,
im weiteren Sinne der Lebenserscheinungen iiberhaupt. Ist die Auf-
hebung eine vollstdndige, so spricht man von Lahmung. Gewdhnlich
geht diesen Zustdnden ein Stadium erhohter Erregbarkeit (Exzitations-
stadium) voraus (vgl. A. Waller, 1896, Brain 19, 43, 277, 569).

Die narkotisch wirkenden Mittel teilen sich, wie Overton gezeigt

16*
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hat, in zwei Gruppen, die er als indifferente und basische Narkotika
unterscheidet (Studien iiber die Narkose, Jena 1901). Zwischen beiden
Gruppen kommen Ubergiinge vor, doch ist im allgemeinen eine scharfe
Scheidung moglich. Zu den indifferenten Narkoticis gehoren eine
sehr grofle Zahl von Stoffen (mehr als die Hélfte der bekannten Kohlen-
stoffverbindungen), die chemisch indifferente Korper sind oder doch
nicht in ausgesprochenem Grade einen basischen, sauren oder salz-
artigen Charakter besitzen. Zu ihnen zihlen auch einige anorganische
Verbindungen wie Kohlensidure, Schwefelkohlenstoff und Stickoxydul.
Ist fiir einen Stoff dieser Gruppe die zur Narkose notige Konzentration
in bezug auf eine bestimmte Zellenart gefunden, so gilt diese Konzentra-
tion in der Regel auch fiir andere Zellenarten, mégen dieselben pflanz-
licher oder tierischer Herkunft sein. Die narkotisierende Wirkung ist
ferner eine voriibergehende, d. h. sie hort auf nach vollstindiger Ent-
fernung der betreffenden Verbindung aus der die Zellen umgeben-
den Lésung, Overton, a. a. 0. S. 7.

Die zweite Gruppe umfat die organischen Basen und ihre salz-
artigen Verbindungen, von welch letzteren es aber auch nur der in
wiasseriger Losung hydrolytisch abgespaltene basische Bestandteil ist,
der eine Wirksamkeit entfalten kann, weil er allein imstande ist in die
Zellen einzudringen. Von den anorganischen Verbindungen gehort
hierher das Ammoniak, wihrend die Laugen der Alkalimetalle ausge-
schlossen sind, weil sie, abgesehen von ihrer #tzenden Wirkung,
in die Zellen nicht eindringen kénnen. Die Wirkung dieser organischen
Basen unterscheidet sich von der der indifferenten Narkotika insofern,
als hier nicht fiir jeden Stoff ein Durchschnittswert der Konzentration
aufgestellt werden kann, der mit geringen Abweichungen fiir beliebige
Zellenarten giiltig ist. Es zeigt sich vielmehr, dal die Konzentration
eines freien Alkaloids, die zur vollstindigen Narkose erforderlich ist,
fiir verschiedene Zellgattungen um sehr groBe Betriéige, nicht selten
um mehr als das Zehnfache differiert. Die Narkose ist ferner in sehr
vielen Féllen keine voriibergehende in dem oben definierten Sinne
und die Wirkung bei stets gleich gehaltener Konzentration eine fort-
schreitende.

Alle Narkotika, gleichgiitig ob sie der ersten oder zweiten Gruppe
zugehoren, miissen, um wirken zu koénnen, in die Zellen eindringen.
Diese Moglichkeit ist aber, wie H. Meyer und Overton gezeigt haben,
an die Bedingung gekniipft, da der Stoff in den cholesterin-lezithin-
artigen Verbindungen der Zellen, den sog. Zell-Lipoiden (Overton),
l6slich ist. Aber auch die Loslichkeit in Wasser ist erforderlich, denn
alle lebenden Zellen sind von wisserigen Losungen umgeben und kénnen
nur aus diesem Stoffe aufnehmen. Ist nun ein Stoff sowohl im Wasser,
wie in den Lipoiden der Zelle loslich, so wird die Konzentration, die
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er in beiden erreicht, abhingig sein von dem Teilungskoeffizienten
zwischen den beiden Losungsmitteln. Wird die Konzentration der
wisserigen Losung konstant erhalten, so ist mit Hilfe des Teilungs-
koeffizienten auch die Konzentration in der Zelle gegeben (H. Meyer,
1899, A. e. P. 42, 109 u. 119; 1902, 45, 338; Overton, a. a. O).

Allen oben als indifferente Narkotika bezeichneten Stoffen ist
ein hoher Wert des Teilungskoeffizienten Lipoid/Wasser und zugleich
eine meist sehr betrichtliche Loslichkeit in Fetten und in fetten Olen
gemeinsam. Sie dringen daher rasch in die Zellen ein und entfalten
ihre narkotische Wirkung, indem sie sich in den fettartigen Bestandteilen
der Zellen 1osen. Je reicher eine Zellgattung an solchen Bestand-
teilen ist, desto mehr kann sie von dem Narkotikum aufnehmen. Dies
erklirt wohl die groe Empfindlichkeit der Nerven, besonders der mark-
haltigen, gegen Narkotika. Worauf die narkotische Wirkung im Grunde
beruht , 148t sich gegenwértig noch nicht sagen, doch diirfte es sich
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Fig. 49. Der Ischiadicus eines Frosches wird alle 10 Sekunden von einem Reiz

getroffen, der eine maximale Zuckung des M. gastrocnemius hervorruft. Die

Leitung der Erregung im Nerv wird voriibergehend durch Narkose unterbrochen.

Die narkotisierende Losung beginnt in dem durch den Pfeil bezeichneten Momente
einzuwirken.

wahrscheinlich mehr um eine physikalische als chemische Anderung
im Bau des Protoplasmas handeln, da gerade die wirksamsten Stoffe
dieser Gruppe von Narkoticis sich durch eine grofe Tréigheit in chemischer
Hinsicht auszeichnen. Auch die Schnelligkeit, mit der diese Stoffe beim
Sinken der Konzentration aulerhalb der Zelle dieselbe wieder verlassen,
weist darauf hin, dafl es sich nur um eine Losung in den Bestandteilen
des Protoplasmas handelt.

Zur genauveren Verfolgung der Entwicklung und des Schwindens
der Narkose eignen sich Muskel und Nerv in hervorragendem Ma@e,
weil ihre Erregbarkeit ein bequemes Maf fiir den Grad der Verénderung
bietet. TFig. 49 stellt das Ergebnis eines derartigen Versuches dar.
Der Ischiadikus eines Frosches wird alle 10 Sekunden von einem Induk-
tionsreiz getroffen, der auf das Beckenende des Nerven einwirkt, und
eine maximale Zuckung des M. gastrocnemius auslost. Dieselbe wird
in der iiblichen Weise auf der sehr langsam gehenden Trommel ver-
zeichnet. Nach dem 8. Reiz wird das Mittelstiick des Nerven in Ringer-
l6sung getaucht, der 0,5 Gewichtsprozent Amylalkohol zugesetzt sind.
In den ndchsten Minuten ist der Reiz noch von gleicher Wirksamkeit
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wie zuvor; von der 4. Minute ab beginnt ein Sinken der Zuckungshéhe,
zunichst gleichméfig und langsam, dann beschleunigt und nach der
10. Minute horen die Reize auf wirksam zu sein. Die narkotisierende
Losung wird nunmehr entfernt und durch gewohnliche Ringerlosung
ersetzt, worauf schon nach 1 Minute die Reize wieder wirksam werden
und nach 3 15, Minuten ihr volle Wirkung erreicht haben.

Im Gegensatz zu den Stoffen der ersten Gruppe zeigt die Narkose
durch die basischen Stoffe Erscheinungen, die auf die Bildung von mehr
oder weniger festen Verbindungen im Innern der Zelle hinweisen. Ent-
sprechend ihrer leichten Loslichkeit in den Lipoiden gehen diese basischen
Narkotika rasch in die Zellen ein, die Entgiftung ist dagegen eine sehr
verzogerte. Die fortschreitende Giftwirkung und die sehr wechselnde
Empfindlichkeit verschiedener Zellenarten gegen diese Stoffe sprechen
fiir ein von chemischen Beziehungen bestimmtes Verhalten (Overton,
a. a. 0., S. 171). Aus der Gruppe dieser Narkotika sei hier das Kurarin
erwihnt, das dadurch ausgezeichnet ist, daBl es eine besondere Affinitit
zu den Nervenenden in den Skelettmuskeln besitzt. Wie Bohm (1886,
Festschrift f. C. Ludwig, Leipzig) gefunden hat, geniigt 15 mg des
reinen Alkaloids fiir ein Kilo Kaninchen um eine vollstindige Lihmung
der Skelettmuskeln herbeizufiihren.

Die anorganischen Verbindungen koénnen, da sie mit wenig Aus-
nahmen in Fetten nicht 16slich sind, nicht ohne weiteres in die Zellen
eindringen, wie ja auch die in der Gewebsfliissigkeit gelésten Salze sich
nicht mit den ‘in der Zellfliissigkeit gelosten auszugleichen vermogen.
Ist die molekulare Konzentration der &uBeren und inneren Losung
verschieden, so findet Wasserbewegung statt, bis die Differenz der
osmotischen Driicke ausgeglichen ist.

II. Mechanische Erregung.

Werden Nerven einem allméhlich steigenden Drucke ausgesetzt,
so werden sie je nach der Stirke desselben voriibergehend oder dauernd
zur Erregungsleitung unfihig und an der gedriickten Stelle auch uner-
regbar; Erregungserscheinungen konnen dabei vollstéindig fehlen. Rasch
einsetzende Deformationen bewirken dagegen sehr leicht Erregung.
Durch Einrichtungen, die eine feine Abstufung des mechanischen Reizes
gestatten, 148t sich erreichen, daf} die Erregung nicht mit einer dauernden
Schidigung des Nerven verkniipft ist und daB sie an derselben Stelle
viele Male wiederholt werden kann (Tigerstedt, Zeitschr. f. Instrumen-
tenkunde, 1884, 77). (lestaltet man die Vorrichtung zur Reizgebung
in der Weise, dafl die Arbeit des Reizes und seine Geschwindigkeit
unabhéngig voneinander verindert werden kénnen (Oinuma, 1909,
Z. f. B. 53, 303), so findet man, da der Erfolg von beiden GréB8en ab-
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héngt, daf aber die Deformationsgeschwindigkeit von gréB8erem Ein-
fluf ist, als die Deformationsarbeit. Eine gewisse Kompression des
Nerven, um etwa 1y, seines Durchmessers, ist unter allen Umstéinden
notig, wenn iiberhaupt eine Erregung erzielt werden soll, anderseits
geniigt in der Regel eine Kompression auf !/, bis hochstens die Halfte
seines Durchmessers um die maximale Wirkung zu erhalten. Stirkere
Deformationen geben dann keinen groferen Erfolg, sind vielmehr ge-
eignet eine dauernde Schédigung des Nerven herbeizufiihren.

Auch am Skelettmuskel kann man durch leichte Schlige quer
zur Faserrichtung Zuckungen auslosen. Benutzt man hierzu Vorrichtungen
die eine Schwellenbestimmung gestatten, so lassen sich Zonen von ver-
schiedener Empfindlichkeit nachweisen. Hofmann und Blaas (1908,
A. g. P. 125, 137) haben gezeigt, daBl die hochempfindlichen Zonen
den Orten gehdufter Nervenenden entsprechen, wihrend die von solchen
freien Faserabschnitte des Muskels relativ unempfindlich sind. Merk-
wiirdigerweise bleibt die Verschiedenheit der Schwellenwerte auch nach
Degeneration der Nerven bestehen, so daB man schlieBen muf}, die
Muskelfaser enthalte im Zusammenhang mit den nervisen Endapparaten
Strukturen, welche nach Durchschneidung der Nerven nicht oder doch
viel langsamer degenerieren und eine hohe Empfindlichkeit gegen mecha-
nische Reize besitzen. Zu entsprechenden Folgerungen ist auch Langley
gefiihrt worden inseinen Untersuchungen iiber die Wirkung von Nikotin und
Kurare auf entnervte Muskeln (1905, J. of P. 33, 374; 1906, Zentr. . P.
20, 290).

III. Elektrische Erregung.
A. Erregung durch den konstanten Strom.

Zur Erlangung zuverlidssiger Ergebnisse bedarf es zweier metho-
discher MaBnahmen:

1. Einer Einrichtung zur feinen Abstufung dulerst geringer Strom-
stirken. Ein konstanter Strom von 10~ % Amp. wird, durch den Ischia-
dikus des Frosches flieBend, denselben in der Regel in Erregung ver-
setzen und es werden so ziemlich alle Wirkungen des Stroms zur Beobach-
tung kommen, wenn letzterer bis zum 50 fachen jener Stirke ansteigt.
Innerhalb dieser Werte ist eine stetige Anderung der Stromstérke an-
zustreben. Hierzu dient eine Einrichtung, die durch Fig. 50 (s. S. 248)
schematisch dargestellt ist. MM ist ein meterlanger Draht von einigen
Ohm Widerstand (Rheochord), Am ein Ampermeter, E ein konstantes
galvanisches Element. Ist der Strom im Hauptkreise H geschlossen, so
entsteht im Drahte MM ein gleichmé&fBiges Potentialgefélle und die Span-
nungsdifferenz zwischen irgend zwei Punkten des Drahtes wird ihrem Ab-
stande proportional sein. Wird nun von zwei Punkten a, und a, des
Drahtes durch den Stromwender W und den Schliissel S zum Nerv N ab-
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geleitet, so tritt nur ein duBerst schwacher Zweigstrom in den Reizkreis R
ein, weil der Widerstand des Nerven viele tausendmale gréfler ist, als
der des Drahtstiickes a, a,. Es findet durch die Abzweigung auch keine
merkliche Verstdrkung des Stroms im Hauptkreise statt und man darf
mit verschwindendem Fehler annehmen, daB der durch den Nerven
gehende Strom der Linge a, a, proportional ist.

‘ 2. Bedarf es einer Form von Elektroden, durch welche die Beriih-
rung der tierischen Teile mit Metallen vermieden wird. Ohne diese
VorsichtsmaBregel wiirden an den Beriihrungsstellen die Produkte der
elektrolytischen Zersetzung auftreten, durch welche die Gewebe ver-
dndert, allenfalls sogar zerstért wiirden. AuBerdem wiirden bei der ge-

E

Am

Fig. 50. Versuchsanordnung zur Reizung eines Nerven (N) durch konstante
Strome von stetig veranderlicher Stérke.

ringsten Ungleichheit der beiden beriihrenden Metalle diese selbst mit
der im Gewebe vorhandenen Salzlosung ein galvanisches Element
bilden, dessen Strom sich zu dem Reizstrom algebraisch addiert.

Die unverdnderliche Beschaffenheit des zu reizenden Gewebes
wird am besten erreicht, wenn man als zuleitende Elektroden Fiden,
Pinsel oder Tonpfropfe nimmt, die mit normaler Kochsalzlosung durch-
trinkt sind. Die Kochsalzlosung ist durch einen Pfropf von Kochsalzton
getrennt von einer Losung von Zinksulfat, in welche amalgamiertes
Zink taucht. Diese von E. du Bois-Reymond gepriifte Zusammen-
stellung ist unter dem Namen der unpolarisierbaren Elektroden
bekannt (Monatsber. Berlin. Akad. 1859. Uber eine andere Form
solcher Elektroden vgl. Oker-Blom, A. g. P. 79, 1900, 534).
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Die Wirkung des konstanten Stromes mége zunichst an einem
Ischiadicus (vom Frosch) untersucht werden, der mit dem M. gastro-
cnemius in Verbindung steht. Der Strom kann in den Nerv geschickt
werden sowohl in der Richtung gegen den Muskel (absteigend) als auch
in der Richtung gegen das Beckenende des Nerven (aufsteigend). Unter-
brechung und SchlieBung geschieht im abgeleiteten Kreise. Uber das
Ergebnis bei absteigendem Strom gibt nachstehende Tabelle Auskunft,
in welcher

L die Lange der Ableitungsstrecke am Rheochord in cm

1A die Stromstéirke im Nerven in Mikroampere und

H die (funffach vergroBerte) Zuckungshéhe in mm bedeutet.
L uA H

4 05 0

6 0,75 0

6,3 0,79 1,3 Minimalzuckung Alle Zuckungen nur im

7 0,87 10,0 Moment der Strom-

8 1,0 13,6 schlieBung (sog.

10 1,25 15,3 SchlieBungszuckungen — SZ)

12 1,5 16,0 Maximalzuckung

Weitere Verlingerung der Ableitungsstrecke bis 100 cm = 12,5 yA
gibt keine hoheren Zuckungen.

Dieser Versuch zeigt bereits die wesentlichen Erscheinungen nicht
nur der elektrischen, sondern iiberhaupt jeder Art von Erregung: Die
Erfolglosigkeit gewisser sog. unterschwelliger Reizstirken, das Auftreten
von Erfolgen sobald eine gewisse Reizstidrke, der Schwellenreiz, iiber-
schritten wird, die Zunahme des Reizerfolges mit wachsender Reiz-
stidrke, aber nicht proportional derselben, sondern in immer geringerem
Mafle und schlieB8lich die Einstellung des Erfolges auf einen endgiiltigen,
bei weiterer Steigerung des Reizes nicht mehr vergroBerbaren Wert, die
Maximalerregung. Der schwichste, dieselbe auslosende Reiz heilit
der Maximalreiz, alle stirkeren tibermaximale. Der ungleiche Erfolg
innerhalb der minimalen und maximalen Stromstérke riihrt aller Wahr-
scheinlichkeit nach nur davon her, dafl mit wachsender Stromstéirke
eine immer groBere Zahl von Nerven- und Muskelfasern in die Erregung
einbezogen wird. Sind alle Fasern des Muskels erregt, so kann weitere
Verstirkung des Stroms den Erfolg nicht mehr steigern (K. Lucas,
19051909, J. of P. 33, 125; 38, 113).

Wiederholt man den Versuch mit aufsteigender Stromrichtung,
80 erhélt man im wesentlichen gleiche Resultate. Man findet hochstens
fiir den Schwellen- bzw. Maximalreiz etwas andere Werte als bei absteigen-
dem Strom.

Verwendet man stirkere Strome, so treten neue Erscheinungen
auf, die zunichst darin bestehen, dafl auch wihrend der Dauer des
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Stromes, sowie bei der Offnung desselben Reaktionen zu beobachten
sind. Tetanische Kontraktionen, die im Moment der SchlieBung
einsetzen und kiirzere oder lingere Zeit wihrend des Stromscblusses
andauern (SchlieBungstetanus = STe), treten zum Teil schon innerhalb
der oben angegebenen Stromstéirken auf, sicher aber bei hoheren Werten
derselben. Je reizbarer ein Préparat ist, desto leichter, d. h. bei um so
geringerer Stidrke des Stromes treten diese Schliefungstetani auf.
Man kann eine erhohte Reizbarkeit der Nerven durch leichte Austrock-
nung herbeifiihren, besonders aber dadurch. da man Nerven von Froschen
nimmt, die lingere Zeit in der Kilte gewesen sind (Kaltfrosche), Hering,
1882, Wien. Sitz.-Ber. 85, II1, 1; v. Frey, A. f. P. 1883, 43. Auch bei
lokaler Abkithlung kommt es zu gesteigerter Erregbarkeit, vgl. Gotch
und Macdonald, 1896, J. of P. 20, 247.

Ein weiterer Erfolg stirkerer Strome ist das Auftreten einer Off-
nungserregung im Moment der Stromunterbrechung entweder in
Gestalt einer Zuckung (Offnungszuckung = OZ) oder eines Tetanus
(Offnungstetanus = OTe). Bei absteigendem Strom kommt es allerdings
in der Regel nicht zu langdauernden Offnungserregungen, nur zu mehr
oder weniger starken Offnungszuckungen. Dagegen sind nach Unter-
brechung starker aufsteigender Strome starke und andauernde Offnungs-
erregungen die Regel. .

Endlich findet man Stromstérken, bei welchen die Erscheinungen
nicht nur keine Steigerung mehr erfahren, sondern zum Teil wieder
sich mindern oder gar verschwinden und zwar gilt dies fiir die Offnungs-
erregung bei absteigender und fiir die Schliefungserregung bei auf-
steigender Stromrichtung.

Will man die Erfolge der Reizungen der Nerven durch den kon-
stanten Strom in den Hauptziigen zusammenfassen, so kann man dies
in der Form des sog. Zuckungsgesetzes tun, welches indessen willkiir-
licherweise auf die tetanischen Reizerfolge nicht Riicksicht nimmt.
Man unterscheidet dann nur drei Stromstirken, eine schwache, mittlere
und starke und als Erfolge SZ und OZ. Mit diesen Einschrinkungen
lautet das Schema nach E. Pfliiger (Untersuchungen iiber die Physio-
logie des Elektrotonus, Berlin, 1859, S. 446).

. Aufsteigender Strom Absteigender Strom
Stromstéirke K N X .
SchlieBung ‘ Offnung Schliefung [ Offnung
Schwach Zuckung Ruhe Zuckung ’ Ruhe
Mittel Zuckung Zuckung Zuckung J Zuckung
|
Stark Rube Zuckung Zuckung Ruhe
(schwache
Zuckung)
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Bevor man versucht, die Vielheit der Erscheinungen in allgemeineren
Regeln zusammenzufassen, wird es sich empfehlen, den Kreis der Er-
fahrung dadurch zu erweitern daB auch noch ein anderes reizbares
Gewebe, etwa ein quergestreifter Muskel zum Versuche beniitzt wird.

Wird ein Froschsartorius mit einem Schreibhebel verkniipft und
an seinen beiden Enden von zwei geeignet beschaffenen unpolarisier-
baren Elektroden beriihrt, so findet man zunichst, wie beim Nerven
geringe Unterschiede im Schwellenwerte fiir ab- und aufsteigende Stréme;
zugleich zeigt sich, daB diese Unterschiede mit der Gestalt des Muskels
zusammenhéngen, indem das obere breitere Ende etwas stérkerer Strome
bedarf. Dies ist verstindlich, da auf den breiteren Querschnitt mehr
Fasern treffen, auf die einzelne Faser demnach ein geringerer Anteil des
Stromes. Mit anderen Worten, der Reizerfolg ist nicht von der Strom-
stdrke abhingig, sondern von der Stromdichte, d. h. von der auf
die Einheit des Querschnitts entfallenden Stromstidrke.

GroBere Unterschiede im Reizerfolg sind zwischen Nerv und
Muskel dadurch gegeben, dafl man am letzteren selten reine SchlieBungs-
zuckungen erhdlt, vielmehr in der Regel kurze Tetani (v. Bezold,
Unters. iib. d. elektr. Erregung, Leipzig, 1861, 195; Tigerstedt, A. f.
P. 1885, Suppl. 185; Garten, 1901, Abhandl. Ges. d. Wiss. Leipzig, 26,
321 u. a.). Ferner sind Offnungszuckungen am Muskel viel schwerer
zu erhalten als am Nerv. Man bedarf dazu relativ starker Stréme und
einer langen SchlieBungsdauver. Endlich zeigen die Muskeln unter
dem Einfluf} stirkerer konstanter Strome noch eine andauernde Auf-
wulstung, welche sich bei der SchlieBung an der Kathode (d. h. an der
Austrittsstelle des Stroms aus der Muskelsubstanz), bei der Offnung
an der Anode (Eintrittsstelle) bildet. Sie bewirkt entsprechend ihrer
ortlichen Beschrinktheit nur eine geringfiigige Verkiirzung des Muskels.
Ob sie als eine Erregungserscheinung aufgefafit werden kann, ist noch
fraglich. Sie ist auch am narkotisierten Muskel zu beobachten (Bieder-
mann, 1879, Wiener Sitzungsber. III. Abt. 97 und 80; Saito, 1906,
Z. f. B. 48, 340).

Versucht man die fiir Nerv und Muskel gemeinsamen Ergebnisse
der elektrischen Erregung in Kiirze zusammenzufassen, so kommt man
zu folgenden Sétzen:

1. Die meist ungleiche Wirksamkeit der beiden Strom-
richtungen. Da hier nur von zwei Stromrichtungen die Rede ist,
so ist schon vorausgesetzt, daB der Strom das erregbare Gebilde der
Lange nach durchfliet, entweder zentrifugal oder zentripetal. Man
kann natiirlich durch geeignete Vorkehrungen auch schrige oder quere
Durchstromungen bewerkstelligen, es hat sich aber gezeigt, daf die-
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selben stets viel schwicher, rein quere Durchstromungen fast gar nicht
wirksam sind. Beschrinkt man sich auf Léngsdurchstrémungen, so
ist die ungleiche Wirksamkeit der beiden Stromrichtungen fast immer
deutlich. Sie wird noch auffilliger, wenn kiinstlich ein Ende des Muskels
oder Nerven unerregbar oder minder erregbar gemacht wird, sei es
durch lokale Erhitzung, Quetschung oder chemische Verdnderung.
Besonders elegant 148t sich der Versuch durch eine lokale Narkose
mit Ather, Chloralhydrat, Amylalkohol oder durch eine lokale Ver-
giftung mit Kaliumchlorid bewirken. Man findet dann die gegen das
verdnderte Ende gerichteten Strome bei der SchlieBung 8—10 mal
weniger wirksam als die von demselben fortgerichteten und man kannden
Unterschied noch gréBer machen, wenn man den Muskel oder Nerv in eine
von parallelen Stromféiden durchflossene Losung einsenkt. Engelmann,
1881, A. g. P. 26, 144; Biedermann, Elektrophysiologie 1. 188.

Diese Erfahrungen zwingen zu der Annahme, dafl der Strom nicht
in dem ganzen von ihm durchflossenen Faserabschnitt erregt, sondern
nur an den Stellen, wo er in die Fasern ein oder aus ihnen austritt, d. h.
an der Anode oder Kathode. Diese Folgerung wird gesichert durch die
genauere Untersuchung der Erregungserscheinungen an Muskeln mit
Hilfe der Dickenschreibung und unter Messung der Latenzzeiten (vgl.
oben S. 251). Reizt man einen Skelettmuskel des Frosches mit sehr
schwachen Stromen, so 1aft sich namentlich am ermiideten Préparat
beobachten, dal die Erregung, die sich durch die Form#nderung verrit,
auf die Kathode beschrinkt bleibt. Wird der Reiz verstirkt, so breitet
sich die Erregung von dort tiber den Muskel aus. Die beider SchlieBung
eines konstanten Stromes auftretende Erregung (Zuckung oder
Tetanus) geht von der Kathode aus. In #hnlicher Weise 148t sich
zeigen, daB bei der Offnung die gegebenenfalls eintretende Erregung
an der Anode beginnt.

Da mithin die durch konstante Strome bewirkten Erregungen
nicht gleichzeitig in allen Querschnitten des Muskels, sondern nur an
der Ein- oder Austrittsstelle entstehen, so ist die ungleiche Wirkung
der beiden Stromrichtungen verstéindlich; eine vollig gleiche Dichte
des Stromes oder eine gleiche Erregbarkeit an den beiden Orten ist
héchst unwahrscheinlich.

2. Die bei der SchlieBung eines konstanten Stroms an
dessen Kathode auftretende Erregung ist, jedenfalls bei starken
Stromen, an empfindlichen Nerven und besonders an Muskeln auch bei
schwachen Stromen, in der Regel eine tetanische. Der Tetanus
ist von kurzer Dauer, meist nur aus wenigen an Intensitdt rasch ab-
nehmenden Erregungsstéfen bestehend. An weniger empfindlichen
Préparaten und bei wiederholter Reizung kann statt des Tetanus eine
einfache Zuckung auftreten.
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3. Offnungserregungen sind im allgemeinen schwerer zu
erhalten, als SchlieBungserregungen. FErstere sind im hohen
MaBe von der Dauer des Stromschlusses abhingig. Daraus ist zu
folgern, daB die Offnungserregung erst eintreten kann, nachdem eine
Umstimmung des Gewebes durch den Strom stattgefunden hat. Diese
Vorstellung wird namentlich nahe gelegt durch die Erscheinung des
Offnungstetanus, der die Offnung des Stromes iiberdauert und zweifellos
durch die Verdnderungen bedingt ist, die der Strom im Gewebe ge-
schaffen hat. Welcher Art dieselben sind, 1Bt sich erkennen, wenn
man durch das Umlegen einer Wippe die Elektroden, die den erregenden
Strom zugefiithrt haben, plotzlich statt mit dem stromgebenden Element
mit einem Galvanometer verbindet. Man bemerkt dann das Vorhanden-
sein eines rasch abnehmenden Stromes, der seiner Richtung nach ent-
gegengesetzt ist dem zugeleiteten Strom. Solche nach Unterbrechung
eines Stromes auftretende, durch die chemische Verinderung des Leiters
bedingte Gegenstrome werden als Polarisationsstrome bezeichnet.
Die Versuche lassen sich so einrichten, daB eine Polarisation in den
Flektroden sowie an den Beriihrungsflichen zwischen diesen und den
tierischen Geweben ausgeschlossen ist, woraus folgt, daB es sich um eine
,innere Polarisation handelt. Die den tierischen Geweben -eigen-
tiimlichen Membranen und Trennungsflichen zwischen verschiedenen
Medien oder Phasen bedingen eine teilweise Zuriickhaltung der Ionen
und damit das Auftreten elektromotorischer Gegenkrifte. Wird der
polarisierende Strom unterbrochen, so gleicht sich die elektromotorische
Kraft der Polarisation in einem Gegenstrome aus, wobei die das Gewebe
durchtrinkenden Salzlosungen als Leiter dienen. Cremer hat gezeigt,
daB der Polarisationsstrom eines Froschnerven sehr wohl befshigt ist
einen ihm angelegten zweiten Nerven zu erregen (1908, Z. f. B. 50, 355);
man wird also die Moglichkeit, da der polarisierte Nerv sich durch seinen
Polarisationsstrom selbst erregt, nicht von der Hand weisen konnen.
Damit gewinnt die schon wiederholt ausgesprochene Ansicht, dafl die
Offnungserregung der SchlieBung des Polarisationsstromes zuzuschreiben
sei, eine erhohte Bedeutung (Tigerstedt, 1882, Svenska vet.-akad.
handlingar 7; Griitzner, 1882u.1883, A. g. P. 28, 130; 32, 357; Cremer
Handb. 4, 979). LaBt man diese Vorstellung gelten, so nimmt das
polare Erregungsgesetz die einfache Form an: Reizung findet nur
an wahren oder physiologischen Kathoden statt d. h. an den
Stellen, wo der Strom aus den erregbaren Gebilden austritt.

4. Die Umstimmung, die der konstante Strom in den Nerven
und in schwicherem Grade in den Muskeln hervorbringt, macht sich
nicht nur in physikalischen Zeichen, sondern auch in physiologischen
bemerklich, die in Anderungen der Erregbarkeit und Leitungsfihigkeit
bestehen (Eckhard, 1858, Beitr. z. Anat. u. Phys. 1, 45; Pfliiger,
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Elektrotonus, Berlin, 1859). Am elegantesten a3t sich dies nach dem
Verfahren von Tigerstedt zeigen (1882, Svenska, Akad. Handlingar 6),
der einen Nerv auf mechanischem Wege rhythmisch erregte und be-
obachtete wie die Wirkung dieser Reizungen sich dnderte, wenn die
gereizte Stelle in den Bereich der Kathode oder Anode eines konstanten
Stromes gebracht wurde. Wie die Figg. 51 und 52 erkennen lassen,
wird durch die kathodische Umstimmung die Reizwirkung vergrofert,
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Fig. 51. Muskelzuckungen infolge rhythmischer mechanischer Erregung des

Nerven. Die Reize sind sehr schwach oder (oben) sogar unterschwellig. Wihrend

der unterstrichenen Zeiten liegt die Reizstelle im Bereich der Kathode eines

konstanten Stroms, wodurch die Reize viel wirksamer werden. Die Striche unter
der Kurve geben die Zeiten der Stromschliisse an.

Fig. 52. Die rhythmischen mechanischen Erregungen der Nerven werden fiir die
Dauer der Stromschliisse weniger wirksam oder unwirksam, weil die Reizstelle
im Bereich der Anode liegt.

so daB hohere Zuckungen resultieren, wiahrend die anodische Umstim-
mung eine Verminderung der ZuckungsgroBe bewirkt, die bis zum Ver-
schwinden gehen kann. Ist die anodische Umstimmung sehr stark,
so tritt vollige Unerregbarkeit und Leitungsunfihigkeit in ihrem Be-
reiche auf und dieser Fall ist oben bei den Erregungsversuchen am Nerven
zur Beobachtung gekommen, als bei starken aufsteigenden Stromen
die Schliefungserregung in Wegfall kam. Da derselbe Strom in absteigen-
der Richtung, d. h. mit der Kathode nahe dem Muskel sehr wirksam
war, so ist zu schlieBen, dall die auch bei aufsteigender Stromrichtung
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an der Kathode entstehende Erregung nur deshalb nicht sichtbar wird,
weil sie nicht durch die zwischenliegende Anode zu dem Muskel ge-
langen kann. Bei Offnung des Stromes schlagen die Veriinderungen
in das Gegenteil um: Die vorher kathodische Strecke zeigt verminderte
Erregbarkeit; daher das Verschwinden der Offnungserregung bei ab-
steigenden Stromen. Ubrigens erfihrt bei stirkeren Stromen die Gegend
der Kathode noch wahrend des Stromschlusses eine Herabsetzung
ihrer Erregbarkeit (depressive Kathodenwirkung, Werigo, Nerven-
reizung durch Kettenstrome, Berlin 1891).

Die Umstimmung, welche der Nerv durch den konstanten Strom
erleidet, beschriankt sich nicht auf die Strecke, die zwischen den zulei-
tenden Elektroden liegt, sondern ist in der ganzen Linge des Nerven
nachweisbar, wenn auch um so schwicher, je entfernter von den Elektro-
den. . Sie wird hervorgerufen durch eine eigentiimliche Ausbreitung
des Stromes in dem Nerven, die durch den Ubergangswiderstand zwischen
Kern und Hiille bedingt ist. Der ganze Nerv zerfillt sozusagen in eine
anodische Hélfte mit einsteigenden und in eine kathodische Hélfte mit
aussteigenden Stromfiden. Hiervon kann man sich iiberzeugen, indem
man an irgend eine extrapolare Strecke einen leitenden Bogen anlegt
in den ein Galvanometer eingeschaltet ist; man findet dann stets die
abgeleitete Nervenstrecke von einem Strome durchflossen, dessen Rich-
tung mit der des zugeleiteten Stromes {ibereinstimmt. Die gleichen
Ausbreitungserscheinungen lassen sich an kiinstlich hergestellten
Leitern &hnlicher Struktur, sog. Kernleitern, beobachten. Man be-
zeichnet die Ausbreitung des Stromes und die damit zusammenh#ingenden
Umstimmungen als Elektrotonus.

B. Erregung durch Stromstiofie.

Weit sicherer lassen sich einfache Zuckungen durch StromstoBe
auslosen, die zumeist mit Hilfe des Induktionsapparates hergestellt
werden. Wird in der priméren oder induzierenden Spirale desselben
der Strom geschlossen, so entsteht in der sekundiren oder induzierten
Spirale der SchlieBungsschlag, der nur solange dauert, als in dem
priméren Kreise der Strom ansteigt und dessen Spannung in jedem
Augenblicke der Steilbeit des induzierenden Stromes proportional ist.
Bei der Offnung des primiren Kreises entsteht in der sekundiren Spirale
der Offnungsschlag, dessen zeitlicher Ablauf durch die gleiche Ab-
héngigkeit bestimmt wird. Beide Schliage transportieren gleiche Elek-
trizititsmengen aber in entgegengesetzter Richtung; sie unterscheiden
sich ferner durch ihre Dauer, indem der Offnungsschlag kiirzer ist als
der SchlieBungsschlag. Dies rithrt davon her, dafl infolge der Selbst-
induktion das Absinken des induzierenden Stroms auf den Wert Null
rascher geschieht als der Anstieg von Null auf den vollen Wert. Infolge
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seines rascheren Ablaufes ist der Offnungsschlag physiologisch wirk-
samer. Beide Schlige sind aber vollstindige StromstoBe, d. h. sie be-
stehen aus einem Ast zunehmender und einem sich unmittelbar an-
schlieBenden Ast abnehmender Intensitit, enthalten also im Sinne
der Reizversuche mit konstantem Strom sowohl einen SchlieBungs-
wie einen Offnungsvorgang. Da, wie oben gezeigt wurde, ersterer
leichter erregt als letzterer, so wirken beide Schlige im allgemeinen
nur durch ihren ansteigenden Teil. Es wiirde daher unrichtig sein
die durch einen Offnungsschlag gesetzte Erregung als eine
Offnungszuckung zu bezeichnen. Die allgemeinen Regeln fiir die
Wirksamkeit von Stromstéfen sind kiirzlich von Gildemeister sehr
iibersichtlich zusammengefat worden (1910, A. g. P. 131, 199).

Elektrische Erregung menschlicher Muskeln und Nerven.
Die erregenden und umstimmenden Wirkungen des konstanten Stromes
lassen sich auch an den Muskeln und Nerven des Menschen nachweisen
und werden teils zu diagnostischen teils zu therapeutischen Zwecken
benutzt. Die Methoden sind indessen etwas abweichende und daher
auch die Resultate scheinbar nicht iiberall iibereinstimmend mit den
an isolierten Geweben gewonnenen. Da die Wirkung des Stromes eine
polare und an den beiden Polen eine verschiedene ist, so sucht man bei
der drztlichen Anwendung die nicht gewiinschte Wirkung abzuschwichen
bzw. ganz aufzuheben. Dies ist moglich, weil die Wirkung, wie bereits
oben erwidhnt, nicht von der Stromstérke, sondern von der Dichte ab-
hiangt. Macht man die Stromdichte an dem einen Pole klein, so kann
man dort die physiologischen Wirkungen zum Verschwinden bringen.
Man wihlt daher die Elektrode, deren Wirkung nicht gewiinscht wird,
moglichst grofflachig und setzt sie entfernt von dem Korperteil auf,
dessen Erregung oder Umstimmung beabsichtigt ist. Man nennt diese
Elektrode die indifferente. Die wirksame oder differente Elektrode
wird dagegen kleinflichig gewahlt und moglichst nahe an den Korperteil
herangebracht, auf dessen Erregung oder Umstimmung es abgesehen
ist. Handelt es sich um Erregungen, so macht man die differente Elek-
trode zur Kathode und bestimmt mit Hilfe eines Milliampermeters
die Stromstérke, bei welcher der erste Erfolg sichtbar wird. Derselbe
besteht in einer schwachen und fliichtigen Erregung (Zuckung oder
sehr kurzer Tetanus) des getroffenen Muskels bei der Schliefung des
Stromes. Sie wird als Kathoden-Schliefungs-Zuckung (KSZ) bezeichnet
und durch die Stromstirke ndher bestimmt. Macht man dann die
differente Elektrode zur Anode, so sollte man aus Analogie mit den
Erscheinungen am ausgeschnittenen Froschprdparat erst bei relativ
starken Strémen und nur bei der Offnung einen Reizerfolg erwarten.
Es zeigt sich dagegen unter normalen Bedingungen regelmiBig, daB
bei Stromstérken, die nur wenig grofer sind, als die zur Kathoden-
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SchlieBungs-Zuckung ausreichenden, bereits eine Schliefungserregung
eintritt, die als ‘Anoden-SchlieBungs-Zuckung (ASZ) zu bezeichnen ist.

Die Abweichung von der oben fir das Froschpriparat aufge-
stellten Regel ist nur eine scheinbare, bedingt durch den Um-
stand, daf es nicht méglich ist den zu erregenden Teil von seiner Um-
gebung zu isolieren, er vielmehr innerhalb des Korpers, eingehiillt von
anderen leitenden Geweben, vom Strom durchflossen wird. Macht
man die differente Elektrode zur Anode, so tritt der positive Strom
nach allen Seiten sich ausbreitend durch die Haut in den Muskel. Die
Gesamtheit der Eintrittsstellen ist als die Anode des Stroms fiir den frag-
lichen Muskel oder kurz als die physiologische Anode zu betrachten.
Die ganze tibrige Oberfliche des Muskels ist Austrittsfliche oder physio-
logische Kathode, durch die der Strom in die benachbarten Gewebe
eindringt. Was fiir den ganzen Muskel gilt, kann auch von seinen ein-
zelnen Fasern gesagt werden. Uberall finden sich neben den Eintritts-
stellen des Stromes in die Fasern (den physiologischen Anoden)
auch wieder Austrittsstellen des Stromes (physiologische Kathoden)
vor, die bei der SchlieBung des -einsteigenden Stromes wirksam
werden. Der Erregungserfolg, der als Anodenschliefungszuckung be-
zeichnet wird, ist also in Wirklichkeit nichts anderes als eine Kathoden-
schlieBungs-Zuckung, deren physiologische Kathoden nur nicht so nahe
an der indifferenten Elektrode und folglich im Bereiche einer etwas
geringeren Stromdichte liegen als bei aussteigendem Strom. Damit
ist die zu diesem Erfolge notige etwas groBere Stromintensitit erklart.
DaB bei hoheren Stromstirken auch SchlieBungstetani und Offnungs-
erregungen auftreten, sei hier nur nebenbei erwahnt.

Elektromotorische Erscheinungen an Nerven und Muskeln.

Die elektromotorische Wirksamkeit von Nerven und Muskeln ist
gering oder fehlend, solange sie unverletzt und ruhend sind. Bei par-
tieller Schidigung, sowie bei der Erregung findet man dagegen gesetz-
mafig verteilte Spannungsunterschiede bzw. Strome, deren Unter-
suchung von groBler theoretischer und praktischer Bedeutung ist.
(Vgl. Hermann, 1879, Handb. 1, I, 192; 2, I, 144))

Die infolge Schidigung eines Gewebes auftretenden Strome, die
Demarkations- oder Verletzungsstréme, finden sich in weiter
Verbreitung, nicht nur bei tierischen, sondern auch bei pflanzlichen
Geweben und man darf mit Bestimmtheit erwarten, daBl jede Zelle
imstande ist, solche Strome zu entwickeln. DaB dieselben an Nerven
und Muskeln am leichtesten nachweisbar und am eingehendsten unter-
sucht sind, rithrt nur davon her, dal diese Organe aus gleichsinnig
geordneten Elementargebilden von makroskopischer Linge be-

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 17
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stehen, so daf sich die elektrischen Ungleichartigkeiten innerhalb eines
solchen oder in einem Biindel derselben verfolgen lassen. Die Ursache
dieser Strome ist hochst wahrscheinlich in der Ausgleichung von Kon-
zentrationsunterschieden zu suchen. Es ist schon wiederholt darauf
aufmerksam gemacht worden, daBl die Konzentration der Salze bzw.
ihrer Ionen innerhalb und auBerhalb der Zellen eine ganz verschiedene
ist. Solange die Zellen ihre osmotischen Eigenschaften ungeschmilert
besitzen, kann ein Ausgleich nicht stattfinden. Geschidigte Zellen
tauschen aber ihre Salze allméhlich mit denen der Umgebung aus, was
mit dem Auftreten von Konzentrationsstrémen verbunden sein muB.
Neben der ungleichen Konzentration der Elektrolyte spielt wahrscheinlich
auch die Verschiedenheit der Loésungsmittel eine Rolle.

Bei manchen Geweben ist es nicht méglich, sie zur Untersuchung
unverletzt aus dem Kérper zu entfernen. Nerven konnen z. B. nur
abgetrennt von ihren Ganglienzellen und ihrer Aste beraubt aus dem
Korper entfernt werden. Sie zeigen daher stets solche Verletzungs-
strome. Dagegen gelingt es bei sorgfiltiger Praparation Muskeln vollig
unverletzt zu isolieren und es zeigen sich dann bei beliebiger Anlegung
der ableitenden Elektroden entweder keine oder #uBerst schwache
Spannungsdifferenzen. Einen solchen Muskel kann man nun jederzeit
in einen elektromotorisch kriftig wirkenden verwandeln, wenn man
ihn an einer Stelle quetscht, durchschneidet, {iber 50 ¢ erhitzt oder
anitzt. Alle diese Verletzungen diirfen nur partiell ausgefiihrt werden.
Denn wird der ganze Muskel abgetdtet, z. B. durch Behandlung mit
heiBem Wasser oder durch chemische Mittel, so 148t sich eine elektro-
motorische Wirksamkeit nicht mehr nachweisen.

Der Demarkations- oder Verletzungsstrom beruht demnach auf
einem Gegensatz zwischen normaler und verinderter Muskelsubstanz
und zwar ist die Oberfliche des normalen Teils positiv gegen die
des abgetoteten oder doch geschidigten Teils. Verbindet man beide
durch einen leitenden Bogen, so geht ein Strom von dem unverletzten
zum verletzten Teil, im Gewebe natiirlich in umgekehrter Richtung.
Es bedarf nicht der Erwdhnung, dal die Entwicklung des Stromes
nicht von der Anlegung eines Leiters abhingig ist; die Gewebe sind ja
iiberall mit leitenden Fliissigkeiten durchtrinkt, die wie ein KurzschluB
wirken. Die Verletzungsstrome sind andauernd, wenn auch mit verédnder-
licher Intensitdt. Unmittelbar nach dem ZEintritt der Verletzung ist
der Strom noch nicht in voller Stirke entwickelt, bildet sich jedoch
rasch aus, um dann allmihlich wieder abzunehmen (vgl. Garten, 1904,
A. g. P. 105, 291); doch kann es beim Muskel Stunden und Tage dauern,
bis er erlischt. Beim Nerv geht die E. K. des Verletzungsstromes viel
rascher zuriick, 148t sich aber durch Anlegen eines frischen Schnittes
in ihrer urspriinglichen GroSe wieder herstellen.

Infolge der inneren Abgleichung des Verletzungsstroms ist es
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nur moglich, einen Teil desselben nach auBlen abzuleiten und ebenso
wird die Messung seiner elektromotorischen Kraft niemals den vollen
Wert derselben ergeben kénnen, sondern nur jene Spannungsdifferenz
die zwischen den zur Ableitung gewédhlten Punkten des inneren Leiter-
kreises besteht. Unter giinstigsten Umstdnden ist die Spannung gleich
0,075 Volt gefunden worden. Vgl. du Bois-Reymond, A. f. A. u. P,
1867, 431. Nach Samojloff ist die wahre Spannungsdifferenz ungefihr
0,1 Volt (1899, A. g. P. 78, 38).

Die zweite Veranlassung zum Auftreten elektrischer Strome in
lebenden Geweben ist deren Erregung. Die Oberfliche des unerregten
Teiles zeigt positive Spannung, die des erregten Teils negative, welche
Spannungsdifferenz wieder zu Stromen Anlaf gibt, die in der leitenden
Gewebsfliissigkeit, ev. in angelegten Leitern auftreten. Diese Strome
sind auflerhalb des Gewebes von dem unerregten gegen den erregten
Teil, im Inneren entgegengesetzt gerichtet. Man nennt diese Strome
Erregungs- oder Aktionsstréme. Thre Existenz ist ein Ausdruck
der Tatsache, dal eine Muskel- oder Nervenfaser nicht mit allen Teilen
gleichzeitig in die Erregung eintritt, sondern von ihr wie von einer Welle
durchlaufen wird. Legt man zwei Elektroden a und b derart an das
unverletzte Gewebe an, daB a den zuerst von der Erregung ergriffenen
Teil beriihrt, so nimmt man zuerst einen kurzdauernden Strom wahr,
der im abgeleiteten Kreise von b nach a flieBt. Kurze Zeit darauf ge-
langt die Erregung auch an die zweite Elektrode und da nun beide sich in
gleichem Zustand befinden, hért die eben beobachtete Spannungsdifferenz
wieder auf. SchlieBlich wird aber die Stelle bei a friither aus der Erregung
heraustreten und so wird im abgeleiteten Kreise ein Strom nachweisbar
werden, der von a nach b gerichtet ist. Diese, durch eine kurze stromlose
Pause getrennten, entgegengesetzt gerichteten StromstoBe werden als die
beiden Phasen des Aktionsstroms unverletzter Gewebe bezeichnet.

Ist der an der Elektrode b liegende Teil des Gewebes abgetotet,
so ist ein Verletzungsstrom vorhanden, der im abgeleiteten Bogen von a
nach b gerichtet ist. AuBlerdem kann dieser Teil nicht mehr in Erregung
geraten und die von a ausgehende Erregung erlischt, bevor sie b erreicht.
Die Folge ist, daBl die Erregung sich elektrisch nur noch durch eine
einzige Phase ausdriickt, bestehend in einer Schwéchung des Verletzungs-
stromes in der Zeit, wihrend welcher die Erregung unter der Elektrode a
hindurchgeht.  Diese voriibergehende Schwaichung des Verletzungs-
stromes wird als ,negative Schwankung® bezeichnet.

Wihrend frither zur Zeit der langsam schwingenden Galvano-
meter die Beobachtung der Aktionsstrome nur moglich war, unter An-
wendung besonderer Repetitionsverfahren und gehdufter Reize, sind
seit Einfilhrung des Kapillarelektrometers und insbesondere des iiberaus
rasch reagierenden Saitengalvanometers von Einthoven (s. o. S. 54)

17*
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in die physiologische Technik die Aktionsstrome einzelner Erregungen
bequem beobachtbar geworden. Auf diesem Wege ist das doppelsinnige
Leitungsvermogen der Nervenfasern (E. du Bois-Reymond, Unters.
2, 587), die Diskontinuitdt und Rhythmik des kiinstlich, willkiirlich
und automatisch erregten Tetanus (Buchanan, 1901, J. of P. 27, 95;
Piper, 1908, Z. f. B. 50, 393; Dittler, 1909, A. g. P. 130, 400), die
Leitungsgeschwindigkeit in menschlichen Nerven und Muskeln (Piper,
1909, ebenda 127, 474, Z. f. B. 52, 41) und vieles andere der Feststellung
und Messung zugénglich geworden. Die Bedeutung der Aktionsstrome
des schlagenden Herzens fiir die Kenntnis der Tétigkeit dieses Organs
ist bereits im dritten Abschnitt S. 55 gewiirdigt worden.

Statt des Galvanometers kann man auch den Froschnerv als
Jndikator fiir Aktionsstrome beniitzen, indem man ihn an das Gewebe
anlegt, dessen elektrische Anderungen beobachtet werden sollen. Er
bildet dann einen ableitenden Bogen fiir die in dem Gewebe entstehenden
Strome und gerit dadurch selbst in Erregung und mit ihm der zugehérige
Muskel. Man nennt diese Art der Erregung eines Muskels sekundire
Zuckung bzw. Tetanus. Besonders wirksam ist es den Nerv des
sekunddren Muskels an den verletzten primdren anzulegen und
diesen letzteren nun von seinem Nerven aus in tetanische Erregung
zu versetzen. Es gerdt dann auch der sekundire Muskel leicht in krif-
tigen Tetanus und zeigt hierdurch die diskontinuierliche Natur des
priméren Tetanus an.

Das Auftreten der Aktionsstrome im Nerven ist bisher der einzige,
allerdings entscheidende Beweis, daB die Leitung der Erregung mit
Energieverlust verkniipft ist. Denn da die Aktionsstréme sich im Koérper
iiberall hin verbreiten und dort chemische Anderungen sowie Erwir-
mungen herbeifithren, ist jede Erregungswelle des Nerven mit einer
Arbeitsleistung verkniipft, die nur auf Kosten seines Energiegehaltes
bestritten werden kann.

Die Aktionsstrome, von denen bisher die Rede war, stellen gering-
fiigige Leistungen dar gegeniiber den elektrischen Entladungen, zu denen
gewisse Fische (Raja, Torpedo, Malapterurus, Gymnotus) befahigt sind.
Wihrend bei Muskel, Nerv und Driisenzelle die Erregungsstréme gewisser-
mafen nur ein Nebenprodukt darstellen, bilden sie bei den elektrischen
Organen dieser Tiere die wesentliche Leistung. Wie Babuchin und
Engelmann gefunden haben (s. Garten, 1899, Leipz. Abh. 25, 253),
werden die elektrischen Organe als Muskelfasern angelegt, erfahren
aber in der spiteren Embryonalentwickelung eine Umbildung, bei der
die elektrische Wirksamkeit auf Kosten der Kontraktilitit eine ge-
waltige Ausbildung erfihrt. Nach Gotch und Burch (1899, Proc.
R. Soc. 65, 434) kann das elektrische Organ von Malapterurus Span-
nungen bis 200 Volt entwickeln.



Zwolfter Teil.

Die Eigenschaften der Nerven in ihrem
natiirlichen Verband.

Das Riickenmark.

Die Erfahrung hat gezeigt, dal es Nerven gibt, bei welchen, nach
Durchtrennung, die Reizung nur eines der beiden Stiimpfe zu einem
sichtbaren Erfolge fiilhrt. Ist der wirksame Stumpf der distale, so spricht
man von einem efferenten, zentrifugalen oder effektorischen Nerven,
im anderen Falle von einem afferenten, zentripetalen oder rezeptorischen
Nerven. Anthropomorph, aber auch fiir den Menschen zu eng, sind die
Bezeichnungen motorisch und sensibel. Der Unterschied zwischen
den beiden Arten wird verwischt, wenn man die Reizung am nicht durch-
trennten Nerven vornimmt, weil dieselbe im allgemeinen stets zu einer
Bewegung fithrt, von der erst festzustellen wére, ob sie auf kurzem
Wege oder reflektorisch, d. h. durch Vermittlung des zentralen Nerven-
systems zustande gekommen ist. Lassen sich von beiden Stiimpfen
eines durchschnittenen Nerven Erfolge erzielen, so nennt man den
Nerven einen gemischten, d. h. zusammengesetzt aus afferenten und
efferenten Fasern. Letztere Annahme kann unzutreffend sein bei ver-
zweigten Fasern. So wird z. B. in dem oben S. 241 beschriebenen
Versuch von Kithne an dem M. gracilis die Reizung des proximalen
Stumpfes eines Zweiges benutzt, um die anderen Zweige der efferenten
Stammfaser in Erregung zu versetzen.

Die Mehrzahl der peripheren Nerven sind gemischte. Es gibt aber
einen Ort, wo die Scheidung der beiden Fasergattungen eine nahezu
vollstédndige ist: Die Nervenwurzeln des Riickenmarks. Die von Ch. Bell
auf Grund anatomischer Untersuchungen ausgesprochene Vermutung,
daB die dorsalen Wurzeln die afferenten, die ventralen die efferenten
Fasern enthalten, ist von Magendie und namentlich von Joh. Miiller
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(1844, Handb. 1, 560) experimentell sichergestellt worden. Miiller
durchschnitt beim Frosch die dorsalen Wurzeln hart am Riickenmark
und fand, dafl die Reizung der distalen Stiimpfe ohne Wirkung war;
dagegen gab die Berithrung der ventralen Wurzeln die heftigsten
Zuckungen in den zugehérigen Muskeln, gleichgiiltig ob die Wurzeln
noch mit dem Riickenmark verbunden oder von ihm abgetrennt waren.

Man kann den Versuch auch in der Weise ausfithren, daf3 man nach
Offnung des Wirbelkanals die dorsalen Wurzeln fiir die hintere Ex-
tremitiat (VIII, IX, X, Gaupp) auf der einen Seite z. B. links, die ven-
tralen auf der anderen Seite, also rechts, durchtrennt. Ein solches
Préparat zeigt folgendes Verhalten:

1. Reizung der Haut des Tieres an irgend einem Orte — mit Aus-
nahme der Haut des linken Beins — erzeugt Bewegungen, die sich iiber
den ganzen Korper einschlieBlich des Gliedes mit durchschnittenen
Hinterwurzeln erstrecken koénnen.

2. Reizung der Haut des linken Beins ist nicht von Bewegungen
gefolgt, es sei denn, daBl so starke Reize angewendet werden, dafl die
unterhalb befindlichen Muskeln oder deren Nerven unmittelbar getroffen
werden. Jm letzteren Falle beschrinken sich die Bewegungen auf das
linke Bein.

3. Legt man einen gemischten Nerven des linken Beins frei, durch-
schneidet und reizt ihn, so erhélt man vom distalen Stumpf Bewegungen
in dem Gliede, von dem proximalen Stumpfe nichts.

Diese Versuche zeigen, dal nach Durchtrennung der dorsalen
Waurzeln zwar ein UberflieBen von Erregungen aus dem Rumpf in das
Glied (zentrifugal) aber nicht mehr aus dem Gliede in den Rumpf (zentri-
petal) moglich ist.

Auf der rechten Seite mit durchtrennten ventralen Wurzeln
findet man:

1. auf Reizung der Haut des Gliedes Bewegungen im ganzen Kérper
mit Ausnahme des Gliedes;

2. auf Reizung der Haut an anderen Orten des Koérpers keine
Bewegungen im Gliede;

3. auf Reizung eines gemischten Nerven des Gliedes sowohl lokale
wie ausgebreitete Bewegungserfolge.

Hier ist also die Ausbreitung der Bewegungimpulse vom Rumpf
zum Bein gehindert, nicht die entgegengesetzt gerichtete.

Wenn hier gesagt ist, daB die Ubertragung von Erregungen nur
in einer Richtung stattfindet, so widerspricht dies nicht der friiheren
Angabe iiber das doppelsinnige Leitungsvermégen der Nervenfasern.
Denn es handelt sich hier nicht um die Frage, wie eine im Verlauf des
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Nerven gesetzte Erregung sich in diesem ausbreitet, sondern wie sie sich
ibertrdgt auf jene Gewebselemente, mit denen der Nerv in der Peri-
pherie bzw. im Zentrum in Verbindung steht. Das Ergebnis wird hier
nicht nur abhingen von den Eigenschaften des Nerven, sondern auch
von dem der anstoBenden Elemente, sowie von der Beschaffenheit der
Verbindungsstiicke zwischen beiden. Mancherlei Erfahrungen weisen
darauf hin, da im Wirbeltier die Nerveneinheiten oder Neuronen, aus
denen sich das System wihrend der embryonalen Entwickelung auf-
baut, niemals zu einem gleichartigen Leitungsnetz verschmelzen, son-
dern zeitlebens eine gewisse funktionelle Selbstindigkeit bewahren.
Thre Verbindung untereinander geschieht durch besondere Schaltstiicke
(Synapsen, Sherrington), die morphologisch vielleicht den ,,Endfiif3-
chen* Helds (1904, Abhandl. Ges. d. Wiss. Leipzig, 29, 145) oder
einer zwischen diesen und der zugehorigen Ganglienzelle eingelagerten
Substanz entsprechen. Ubrigens ist die Verbindung an den einzelnen
Orten von sehr verschiedener Innigkeit.

Als Beispiel einer Zusammenschaltung zweier erregbaren Gewebs-
elemente kann das Nerv-Muskelpridparat dienen. Muskel wie Nerv leiten
die Erregung innerhalb ihrer Faser in beiden Richtungen, die Uber-
tragung ist aber nur in der Richtung vom Nerv auf Muskel moglich. Da
der Erregungsvorgang im Muskel langsamer verlduft als im Nerv, kann
man auch sagen, das rascher reagierende Element iibertrage seine Erre-
gung auf das langsamere, nicht aber umgekehrt. Diese Ausdrucksweise
wiirde mit den oben (S. 241) mitgeteilten Beobachtungen Engelmanns
iiber irreziproke Erregungsleitung im ungleich temperierten Muskel
in Ubereinstimmung stehen. Die Analogie ist natiirlich noch keine
zutreffende Erklarung, und es ist sehr wohl méglich, dal auch das Schalt-
stiick an der ventilartigen Einseitigkeit der Ubertragung beteiligt ist.
Fiir die Abgrenzung der Nerveneinheiten durch Schaltstellen sprechen
die sekunddren Degenerationen, die sich im allgemeinen streng auf die
Ausbreitungsgebiete der geschiddigten Nerven beschrinken (die Mit-
leidenschaft des Muskels bei Degeneration seiner Nerven erklart sich
vielleicht aus dem Umstande, dal ithm von anderer Seite keine Er-
regungen zuflieBen kénnen.) Ein weiterer Beweis fiir das Vorhandensein
einer besonderen Zwischensubstanz liegt in der Aufhebung des funk-
tionellen Zusammenhangs, die in umkehrbarer Weise eintritt, wenn
das leitende System von kalkfreier isotonischer Kochsalzlosung um-
geben wird. Dabei verlieren weder Muskelfaser noch Nerv ihre Erreg-
barkeit und Leitungsfahigkeit, nur der Zusammenhang zwischen beiden
wird gelockert und zur Ubertragung der Erregung unfihig gemacht.
Der kurareartigen ,,Léhmung geht ein Zustand voraus, in welchem
einzelne Erregungsanstofe nicht mehr {ibergeleitet werden kénnen, wohl
aber tetanische (dhnlich den Summationserscheinungen des Reflexes).
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Locke hat diese merkwiirdigen Verinderungen am Nerv-Muskelpré-
parat festgestellt (1894, Zb. f. P. 8, 166); Overton hat unter gleichen
Bedingungen die reversible Léhmung am Riickenmark des Frosches
beobachtet (1904, A. g. P. 105, 280). Endlich sind die Schaltstellen
vermutlich verantwortlich fiir die Verzogerung im Fortschreiten der
Erregung von einem Nervenelement auf das benachbarte. Zwischen
Nerv und Muskel ist die Verzogerung unter normalen Bedingungen
ziemlich konstant und zu 350 (= /;,¢, Sek.) bestimmt worden (Bern-
stein, A. f. P. 1882, 329). Bei den Reflexen ist die Verzogerung meist
eine erhebliche und dazu sehr wechselnde.

Die Reflexzeit.

Zur Messung derselben eignet sich das Verfahren, das oben (S.238)
zur Bestimmung der Leitungsgeschwindigkeit der Erregung im peri-
pheren Nerven beniitzt wurde, mit der einzigen Anderung, daBB man

den Reiz auf einen zentripetalen Nerven wir-

Riickenmarle ken 1aBt, der die Erregung durch Vermittlung

des Riickenmarks auf den schreibenden Muskel

iibertragt. Folgendes in Fig. 53 schematisch

dargestellte Préaparat ist hierzu verwendbar.

Man trennt an einem Frosche das Riickenmark

durch einen Schnitt von dem Gehirn, ein Ein-

“griff, durch den die Reflexe an Sicherheit und

t RegelmiBigkeit gewinnen (s. u.). Hierauf wird

Meruratis ~ der Ischiadikus am Oberschenkel freigelegt,

\ seine beiden Aste in der Kniekehle durch-

schnitten, aus der Wunde hervorgeholt und

iber ein Paar Nadelelektroden gelegt. Die

Sehne des M. triceps femoris wird von den be-

tibialis nachbarten Muskeln getrennt und durch einen

peroneus Faden mit dem Schreibhebel verbunden.

Fig. 53. Schema fiir den Werden nun die zentralen Stiimpfe der durch-

Reflexversuch am Frosch. schnittenen Nerven gereizt, so erhilt man eine

é{ﬁg;lfzeuélgrdg Iy‘;’;‘gﬁ;ﬁg reflektierte Zuckung im Trizeps, deren zeit-

und tibialis erfolgt Bewe- licher Abstand von dem Reizmoment (Latenz-

gung im M. cruralis. zeit, hier besser als Reflexzeit zu bezeichnen)
in bekannter Weise bestimmt wird.

Der Versuch ergibt folgendes Resultat: Bei Reizung mit Einzel-
schligen (Rollenabstand 0)- findet sich eine Reflexzeit von 0,09 sek,
bei Reizung mit 250—500 mal schwicheren tetanisierenden Stromen
(Rollenabstand 20—25 em) dagegen 0,16—0,3 sek. In einem anderen
Versuche dieser Art ergab die Einzelreizung mit Rollenabstand 0 keinen
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Reflex, wahrend bei Reizung mit Wechselstromen von 250fach ge-
ringerer Intensitdt (Rollenabstand 20 cm) in 0,14 sek nach Beginn
der Reizung die reflektierte Bewegung eintrat.

Betrachtet man nur die erste Reflexzeit von 0,09 sek, so entfallt
auf die etwa 10 cm lange Nervenstrecke von der Reizstelle am zentralen
Stumpf des durchschnittenen Ischiadikus kutz oberhalb der Kniekehle
bis zum Riickenmark und von dort wieder zuriick zum Trizeps — als
Leitungsgeschwindigkeit 25 m/sek angenommen — die Zeit von 0,004 sek.
Rechnet man eine Zeit von 0,01 hinzu fiir die Latenzzeit des Muskels mit
Einschluf3 der Nervenenden, so erhélt man 0,014 als Summe der voraus-
sichtlich in der Peripherie verbrauchten Zeiten. HEs bleiben somit noch
0,076 sek fiir den Ubertritt der Erregung von den afferenten auf die
efferenten Bahnen iibrig. )

Fiir die Verzogerung koénnen die Zellen des Spinalganglions kaum
verantwortlich gemacht werden, weil nach den Beobachtungen von
Bethe (1898, Biol. Zb. 18, 843) und Steinach (1899, A. g. P. 78, 291)
die Erregung gar nicht noétig hat, in den Zellkérper einzudringen, indem
sie wahrscheinlich innerhalb des T-formigen Fortsatzes von dem distalen
auf den proximalen Schenkel iibergeht.

Es bleibt somit als wahrscheinlicher Grund fiir die auffillige Ver-
lingerung der Reflexzeit eine Erschwerung des Ubertritts der Erregung
von der dorsalen auf die ventrale Riickenmarkshélfte. Nimmt man die
Entfernung der beiden Wurzeln beim Frosche zu 1 mm an, so entfillt
auf diese kurze Strecke eine Zeit von 0,076 sek und eine Leitungsgeschwin-
digkeit von 15 mm/sek, d. h. eine Geschwindigkeit, welche ungefihr
tausendmal kleiner ist, als die im Nerven. Sicherlich ist aber die
Strecke, in welcher die Verzogerung stattfindet, noch wesentlich kiirzer,
da die Wurzelfasern bezw. deren Kollateralen sich bis in die graue
Substanz des Riickenmarks verfolgen lassen. Man darf voraussetzen,
daf tberall dort, wo die Erregung dem Wege einer Fibrille folgt, die
Leitungsgeschwindigkeit anndhernd konstant bleibt. (Man vgl. hierzu
Engelmann, A. f. P. 1901, 10). Dann wiirde die ganze Ver-
zogerung auf das Schaltstiick zwischen dem Ende des zentripetalen
und dem Anfang des zentrifugalen Neurons zu beziehen sein. Es
wird daher zweckmifig sein innerhalb der Reflexzeit, d. h. der Zeit
zwischen dem Moment des Reizes und dem Eintritt der reflektierten
Bewegung, zu unterscheiden eine Leitungszeit, die zur Leitung der
Erregung in den markhaltigen und marklosen Bahnen der Nerven des
Reflexbogens verbraucht wird, und eine Ubertragungszeit fiir den
Ubertritt der Erregung von dem zentripetalen Neuron auf das zen-
trifugale.

Nach den Ergebnissen des Versuches kann es nicht zweifelhaft sein,
daB es sich bei diesem Ubertritt nicht um einen gewchnlichen Leitungs-
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vorgang, sondern um einen Prozel besonderer Art handelt. Darauf
deutet besonders die Beobachtung, daBl eine Reihe von Reizen, von
denen jeder einzelne ganz unwirksam ist, doch einen Erfolg herbeifiihren
kann, der allerdings spiter eintritt als bei Anwendung eines einzigen
sehr starken Reizes. KEs muB also der an sich unwirksame Einzelreiz
eine Verdnderung im Riickenmark zuriicklassen, die, von weiteren
derartigen Einwirkungen unterstiitzt, schlieBlich eine Erregung in den
zentrifugalen Bahnen hervorruft. Man bezeichnet den Vorgang der
Aufstapelung von im einzelnen unwirksamen Reizen als Summation.
Wie die Versuche von Stirling und Ward (1874, Leipz. Ber. 26, 372;
A. f. P. 1880, 72) gezeigt haben, findet dieselbe selbst dann noch statt,
wenn die einzelnen Reize durch Pausen von einer Sekunde voneinander
getrennt sind.

Beziiglich der Reflexzeit sind noch folgende Abhingigkeiten nach-
gewiesen:

Die Reizstidrke hat einen sehr erheblichen EinfluB. Mit wach-
sendem Reiz nimmt die Reflexzeit ab. Dies gilt nicht nur fiir den Fall
der Summation, sondern auch fiir wirksame Einzelreize.

Von grofler Bedeutung fiir die Reflexzeit ist die Wahl der
zentripetalen Bahn. So zeigte Exner (1874, A. g. P. 8, 526), daB
der Blinzelreflex durch einen optischen Reiz hervorgerufen, eine
Reflexzeit von 0,217 sek, bei taktiler Auslosung dagegen von 0,058
bzw. 0,066 sek besitzt, je nach der Stirke des Reizes. Analoge Ver-
héltnisse fand L.ombard (1887, Americ. Journ. of med. Sec.) fiir die
als Kniereflex bekannte Streckbewegung des Beines. Bei der gewohn-
lichen Auslosung durch Schlag auf das Ligamentum patellae war die
Reflexzeit 0,07 sek bei Auslésung durch elektrische Reizung der Haut
iiber dem Knie, also Reizung der Schmerznerven, 0,25 sek. Gegeniiber
diesen Erfahrungen mull man entweder annehmen, dafl die Endigungen
der zentripetalen Neuronen an verschiedenen Punkten der fraglichen
Vorderhornzellen angreifen und daher zur Ubertragung der Erregung
ungleich beféhigt sind, oder daB der Reflexbogen in beiden Féllen aus
einer verschiedenen Zahl von Neuronen zusammengesetzt ist, und zwar
aus einer um so groferen, je linger die Reflexzeit ist. Letztere Annahme
ist die wahrscheinlichere.

Ahnliche Verhiltnisse finden sich bei den Reaktionen, worunter
man die Beantwortung von Sinnesempfindungen durch verabredete
Bewegungen versteht. So braucht eine Handbewegung auf Lichtreiz
stets lingere Zeit als auf Schall- oder Druckreiz; man kann fiir erstere
durchschnittlich eine Dauer von 0,2—0,3 sek, fiir letztere 0,1—0,2 sek
annehmen. Verstirkung des Reizes hat einen verkiirzenden Einflufl
wie bei den Reflexen, doch nur in geringem Grade. Maschinenmafig
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oder gedankenlos ausgefithrte Reaktionen ndhern sich dem Charakter
von Reflexen und zeigen dann auch eine kiirzere Reaktionszeit (muskulére
Reaktion) als wie bei vollstdndigem oder unverkiirztem Ablauf (sen-
sorielle Reaktion). Dem Unterschiede zwischen diesen beiden Formen
ist oben dadurch Rechnung getragen, dafl als Durchschnittswerte fiir
die Dauer der Reaktion je zwei Zahlen angegeben sind. Vgl. Kiilpe,
1893, Grundrill der Psychologie, Leipzig, S. 421.

Charakter der Reflexbewegungen.

Wird das Riickenmark vom Gehirn abgetrennt, wie es in dem
oben am Frosch ausgefiihrten Versuche geschehen ist, so geraten seine
-efferenten Nerven nur dann in Tétigkeit, wenn auf dem Wege der
afferenten Nerven Erregungen in das Mark gelangen. Dies heilit, dafl
alle vom isolierten Riickenmarke ausgehenden Bewegungen reflektori-
scher Natur sind. FEine Erregung durch innere oder chemische Reize
ist fiir die aus dem Riickenmark entspringenden Nerven der Skelett-
muskulatur bisher nicht nachgewiesen. Der spinale oder Riickenmarks-
frosch nimmt nicht die hockende Stellung ein, sondern liegt flach auf
dem Bauch und verharrt in dieser Lage, solange Erregungen von ihm
ferngehalten werden. Sind seine dorsalen Wurzeln durchgeschnitten,
80 sind auch &duBere Reize unwirksam, sofern sie nicht die proximalen
Stiimpfe der durchschnittenen Wurzeln treffen (H. E. Hering, 1893,
A. g. P. 54, 614).

Durch den Reflex wird eine Anzahl von Muskeln in geordneter
Weise gleichzeitig oder hintereinander in Erregung gesetzt zur Ausfiih-
rung einer bestimmten den Zwecken des Organismus angepafiten Be-
wegung. Der Erfolg wird dadurch gesichert, dafl mit der Erregung der
die Bewegung einleitenden Muskeln (der Protagonisten) die Hemmung
der gegenwirkenden (der Antagonisten) verbunden wird. Erregung
und Hemmung, Zusammenziehung und Erschlaffung von Muskeln
sind die beiden zusammengehérigen Seiten eines jeden Reflexes. Dies
kann in verschiedener Weise nachgewiesen werden. Im spinalen Tier
fiihrt die Reizung der Zehen eines Hinterbeines mit verschiedenen,
namentlich schidigenden (sog. schmerzhaften) Reizen zu einer Beuge-
bewegung in diesem Bein und héufig auch zu einer Streckbewegung
in dem gegeniiberliegenden. Mit der Zusammenziehung der Beuger
auf der gereizten Seite ist eine Hemmung der Strecker, mit der Zusammen-
ziehung der Strecker des anderen Beins eine Hemmung der Beuger
verbunden (Sherrington, 1906, Integrative Action of the Nervous
System, London, p. 63). Der Nachweis der Erschlaffung in den ant-
agonistischen Muskeln setzt natiirlich voraus, dafl sich dieselben zur Zeit
des Versuchs in Zusammenziehung befinden, was durch eine voraus-
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gehende Reizung des anderen Beines erreicht werden kann. Vgl. Fig. 54
und 55.

Die Hemmung ist nicht ein peripherer, sondern ein zentraler Vor-
gang. Efferente Nerven, welche die Skelett-Muskeln erschlaffen, haben
bisher nicht nachgewiesen werden konnen. Die Wirksamkeit des zum
gehemmten Muskel gehenden efferenten Nerven ist nicht veréndert

Fig. 54. Zusammenziehung des Beugemuskels im Beugereflex hervorgerufen

durch rhythmische Reizung eines afferenten Nerven (saphenus internus). Die

Zahl und Folge der Reize ist an den Zacken der 2. Linie von oben zu erkennen,

auBerdem durch die Bogenlinien, welche die Kurve schneiden. Zeit in 0,01 sek.
oben, in sek. unten. Sherrington Int. Act. p. 94.

(Verworn, Arch. f. P., 1900, Suppl. 105). Es scheint, daBl nur eine
Einwirkung auf die im Vorderhorn liegende Ganglienzelle bzw. auf ihre
Synapsen stattfindet, wodurch sie fiir die von anderwéarts kommenden
Erregungen weniger zugénglich wird.

Ebenso wie eine gegebene Erregung durch einen Hemmungs-
impuls iiberwunden werden kann, so auch eine gegebene Hemmung
durch einen geniigend kriftigen Erregungsansto3. Es findet mit anderen
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Worten eine Konkurrenz der Reflexe um die zur Verfiigung stehenden
efferenten Bahnen statt. Dieselbe ist dadurch bedingt, dall die Zahl
der Reflextypen beschrinkt ist gegeniiber den vielen Orten, von denen
eine Auslosung stattfinden kann. Der efferente Nerv stellt nach einem
Ausdruck Sherringtons (1905, E. d. P. 4, 797) die gemeinschaftliche
Endstrecke fiir eine groe Zahl von Reflexbogen dar. Wenn trotz dieser

Fig. 5. Erschlaffung (Hemmung) des Streckmuskels im Beugereflex. Die Kurve
ist wie Fig. 54 zu lesen. Sherrington Int. Act. p. 95.

Konkurrenz die Innervation der Muskeln des spinalen Tieres niemals in
ungeordneter, sich widerstreitender Weise geschieht, so liegt dies in der
von Sherrington festgestellten Tatsache (Int. Act. p. 114 ff.), daB bei
gleichzeitiger Wirkung zweier oder mehrerer Reize die zugehorigen
Reflexe interferieren, entweder im fordernden Sinne (Bahnung, Exner
Psychische Erscheinungen, Wien 1894, S. 76), wenn sie auf gleiche
oder dhnliche Muskelgruppen Einflu nehmen (verbiindete Reflexe,
Sherrington) oder im hemmenden Sinne, wenn sie auf antagonistische
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Muskeln wirken (antagonistische Reflexe). Der letztere Fall braucht
nicht zur volligen Unterdriickung jeder Bewegung zu fiihren; eine der
in Widerstreit stehenden Bewegungen kann geschwicht, verkiirzt oder
verspitet zur Ausfilhrung kommen oder abwechselnd mit den kon-
kurrierenden in Erscheinung treten. Was geschieht, héngt von der
Starke, der Dauer, dem Orte und der Qualitdt der gesetzten Reize ab.
Niemals ist aber die gemeinschaftliche Strecke fiir zwei widerstreitende
Reflexe gleichzeitig zuginglich (Sherrington, 1898, Phil. Trans. R.
Soc. 190).

An der Auslosung der Reflexe sind nicht nur die afferenten Nerven
der Haut und der Sinnesorgane (exterozeptive Bahnen nach Sherring-
ton), sondern in hervorragendem MafBle auch die Nerven der inneren
Organe beteiligt. Inwieweit dieselben auf die Tétigkeit des Herzens
und der Blutgefife, auf die Atmung und auf die Vorgénge im Verdauungs-
kanal Einflu nehmen, ist bereits in fritheren Abschnitten mitgeteilt
worden. FEine grole Zahl von afferenten Bahnen gelangt aus den Be-
wegungsorganen (Muskeln, Sehnen, Faszien, Periost) zum Riickenmark
(propriozeptive Bahnen nach Sherrington, Int. Act. 130) und ruft
Reflexe besonderer Art hervor.

Die eine Art dieser Reflexe wird als Tonus beschrieben. Man
versteht darunter gleichméBig andauernde, schwache Zusammenzie-
hungen hauptséchlich der Streckmuskulatur der Beine, diedurch afferente
Erregungen aus eben diesen Muskeln unterhalten werden. Sherrington
weist darauf hin, dafl an dem Tonus im wesentlichen jene Muskeln be-
teiligt sind, welche bei der normalen Korperhaltung der Schwere Wider-
stand zu leisten haben. Die Stirke der tonischen Innervation ist in
hohem Mafle abhingig von bahnenden und hemmenden Einfliissen
aus anderen, insbesondere hoher liegenden Teilen des Zentralnerven-
systems. In der auf eine Riickenmarkdurchschneidung folgenden Periode
des ,,Shock® ist sie sehr schwach oder fehlend, nach Abtragung der
GroBhirnhemisphéren dagegen so stark, dal man von einem ,,Spasmus‘
spricht (Sherrington, 1898, J. of P. 22, 319). Uber die tonische
Innervation bei der Taube vgl. man W. Trendelenburg, Arch. f. P.
1908, Suppl. 201.

Eine zweite Art von Reflexen, die dem propriozeptiven System
eigentiimlich ist, bilden die sog. Sehnenreflexe, von welchen der
Kniereflex oder Kniesto der bekannteste ist. Sie zeichnen sich aus
durch sehr kurze Dauer (die Bewegung besteht anscheinend nur aus
einer einzigen Zuckung) und durch eine Latenzzeit von solcher Kiirze,
dal ihr Charakter als Reflex zurzeit zum Teil noch angezweifelt wird.
Sie sind ferner genau so wie die tonischen Reflexe in ihrer Stérke sehr
abhingig von den Einfliissen, die von den iibrigen Teilen des Nerven-
systems fordernd oder hemmend auf sie ausgeiibt werden. Verwandt
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mit dieser Gruppe ist auch der von Sherrington untersuchte Streck-
sto (Extensor thrust) des Beins (1905, Proc. R. S. 76, 161 u. 269),
der durch leichten Druck auf die FuBsohle ausgelost wird.

Viele Reflexe zeichnen sich durch diealternierendeInnervation
antagonistischer Muskelgruppen aus. Dahin gehéren unter anderen die
Schreit- und Gangbewegungen des spinalen Tieres, der Kratzreflex,
der von einem den Riicken und die Flanken des Hundes einnehmenden
sattelformigen Felde auslosbar ist und in der bekannten rhythmischen
Bewegung eines Hinterbeins (der gereizten Seite) besteht. Diese und
andere rhythmische Reflexe lassen sich durch gleichmifBig andauernde
Reize hervorrufen (Sherrington, 1910, J. of P. 40, 28). Die Griinde
fir die abwechselnde Tatigkeit der antagonistischen Muskeln liegen in
der verminderten Anspruchsfihigkeit (refraktére Periode), welche der
Erregung eines Neurons stets nachfolgt, wihrend das gleichzeitig ge-
hemmte hinterher erhohte Erregbarkeit besitzt (Sherrington ,,central
rebound a. a. 0.), vor allem aber in der Erregung propriozeptiver
Bahnen durch die Bewegung selbst. Ist z. B. die erste Bewegung eine
Beugung gewesen, so werden hierbei die gehemmten Strecker passiv
gedehnt, was dann reflektorisch zu einer Innervation der Strecker unter
gleichzeitiger Hemmung der Beuger fiihrt.

Ausbreitung der Reflexe.

Reflexbewegungen, die sich auf den gereizten Korperabschnitt
beschrianken, nennt man kurze, weiter ausgreifende lange Reflexe.
Es ist eine bekannte Tatsache, daf3 mit der Starke des Reizes die Reflexe
sich im allgemeinen {iber eine groflere Zahl von Muskeln verbreiten.
Die hierbei zu beobachtenden Regeln sind nach Sherrington (1900,
Textb. of Physiol. 2, 820) die folgenden:

1. Die afferente Erregung tritt am leichtesten auf efferente Bahnen
des gleichen und der benachbarten Segmente iiber.

2. Auch bei schwichster Reizung einer Wurzel oder selbst nur
einer Faser einer Wurzel ist der Reflex plurisegmental, d. h. die efferente
Erregung breitet sich iiber mehr als ein Segment aus.

3. Die aus einer umschriebenen Gegend des Markes entspringenden
Bahnen fiir die Skelettmuskulatur zeigen eine sehr ungleiche Anspruchs-
fahigkeit gegeniiber einer eindringenden Erregung, indem gewisse Bahnen
erregt, andere dagegen gehemmt werden. Der Erfolg eines Reflexes
ist also ganz verschieden von der Erregung des distalen Stumpfes eines
durchschnittenen peripheren Nerven oder einer ventralen Wurzel.

4. Lianger dauernde Reflexe ergreifen in der Regel abwechselnd
antagonistische Muskeln.
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5. Gleichzeitige reflektorische Erregung ist nur mdglich fiir syner-
gische, nicht fiir antergische Muskeln.

6. Die innerhalb eines Markabschnittes auslésbaren Reflexe zeigen
unter sich groBe Ubereinstimmung trotz der verschiedenen Herkunft
der eindringenden Reize. Man kann diesen Satz auch so ausdriicken,
dafl man sagt: Es gibt groBe Hautflichen (Reflexfelder), von deren
samtlichen Flichenelementen dieselbe Bewegung, wenn auch in etwas
verschiedener Stdrke und mit verschieden intensiver Anteilnahme der
einzelnen zugehorigen Muskeln ausgelost werden kann. Diese Felder
haben gewisse Brennpunkte, von denen der fragliche Reflex besonders
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Fig. 56. a) Stellung der Glieder nach Abtrennung des Gehirns vom Riicken-
mark durch einen Schnitt in der Hohe des Calamus scriptorius.
b) Spasmus der Streckmuskeln (Enthirnungsstarre) nach Durchtren-
nung des Gehirns in der Hohe des Thalamus.
c) d) e) Reflexstellungen nach Reizung der mit Pfeilen bezeichneten
Orte. Sherrington Int. Act. p. 164.

leicht ausgelost werden kann (die Enden der Extremitéten, die Um-
gebung von Auge, Nase, Ohr und Mund, die Gegend des Afters, der
Harn- und Geschlechtsoffnungen).

Die genannten Orte sind zugleich diejenigen, von welchen vor-
wiegend die langen Reflexe ausgehen, d. h. die iiber den gereizten Kérper-
abschnitt hinausgreifenden. Die Art, wie die Ausbreitung geschieht,
wird vielleicht am besten illustriert durch die vorstehende Fig. 56.
Sie gibt die Stellungen an, die das rhombenzephale Sdugetier (Durch-
schneidung des Gehirns in der Hohe des Mesenzephalons = Hirnschenkel
und Vierhiigel) einnimmt, wenn die mit dem Pfeil bezeichneten Orte ge-
reizt werden (Sherrington, Int. Act. 164 u. 165). Man bemerkt, daB
es die gekreuzten GliedmafBen sind, welche iibereinstimmende Stel-
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lungen einnehmen, wéhrend die homolateralen und die symmetrischen
in entgegengesetzter Weise innerviert werden. Die ungleiche Verteilung
der Erregungen und Hemmungen hingt zweifellos mit den Lokomotions-
bewegungen zusammen. Die Figur mufl ergéinzt werden durch die An-
gabe, daBl die einzelnen Korperabschnitte ungleich leicht in die Be-
wegungen einbezogen werden. Die mit der Stirke des Reizes wach-
sende Ausbreitung geschieht in einer bestimmten fiir jeden Reizort
eigentiimlichen Reihenfolge und im allgemeinen leichter von vorne
nach riickwarts als umgekehrt.

Der Begriff des ungeordneten Reflexes, den man frither auf
alle durch sehr starke Reize hervorgerufenen Bewegungen anwandte,
ist nach den gegenwirtigen Kenntnissen nur noch berechtigt fiir die
wahllos alle Muskeln ergreifenden Krimpfe, welche nach Vergiftung
mit Strychnin oder Tetanus-Toxin durch Reizung afferenter Nerven
ausgelost werden kénnen. Die Stérung der normalen Ordnung geschieht
dadurch, daf Protagonisten und Antagonisten gleichzeitig erregt, d. h.
die Hemmungen in Erregungen umgewandelt werden (Sherrington,
1907, J. of P. 36, 185).

Einige Beispiele menschlicher Reflexe. Die an der Skelett-
muskulatur zu beobachtenden Riickenmarks-Reflexe des Menschen
werden je nach dem Auslosungsorte unterschieden in Hautreflexe und
in Sehnen- und Periostreflexe. Zu den Hautreflexen gehort der Fuf-
sohlen- oder Plantarreflex, ein Beugereflex, der durch Kitzeln
oder Stechen der Fufisohle zustande kommt. Je nach der Starke des
Reizes bzw. der Erregbarkeit des Riickenmarks beschrinkt sich die
Bewegung auf eine Dorsalflexion der Zehen und ev. des FuBes, oder
sie ergreift auch das Knie- und Hiiftgelenk. Es handelt sich hier um
einen Reflex, der anscheinend sowohl durch die Tast- wie durch Schmerz-
nerven ausgelost werden kann. Der Kremasterreflex, bestehend
in einer raschen Hebung des gleichseitigen Hodens durch den M. cremaster
wird hervorgerufen durch Streichen der Haut an der Innenseite des
Oberschenkels. Der mechanische Reiz, der am besten mit einem stumpfen
Instrument ausgeiibt wird, darf nicht zu schwach sein. Es frigy sich
daher, ob es sich wirklich nur um einen Hautreiz und nicht etwa auch
um eine Reizung der darunterliegenden Muskeln und deren Faszien
handelt. Im letzteren Falle wiirde ein Reflex vorliegen, der durch die
zentripetalen Nerven des Bewegungsapparates vermittelt wird, somit
besser zu der Gruppe der Sehnen- und Muskelreflexe zu rechnen wiire.
Ahnliche Uberlegungen gelten fiir den Bauchreflex, der durch Streichen
der Bauchhaut erweckt wird und in einer einseitigen Kontraktion der
Bauchdecken besteht, durch die eine Einziehung des Abdomens und
eine-Verschiebung des Nabels herbeigefiihrt wird. Der Glutialreflex,

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl, 18
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Kontraktion der MM. glutaei auf Reizung der Glutdalhaut und der Anal-
reflex, Kontraktion des M. sphincter externus auf Reizung der Haut
in der Gegend des Afters, gehoren zu den weniger konstanten Reflexen.
(Vgl. Sahli, Lehrbuch der klin. Untersuchungsmethoden, Wien 1894, 534.)

Hautreflexe kénnen sowohl durch mechanische wie elektrische und
thermische Reizung hervorgerufen werden. Im Gegensatz hierzu ist
eine Auslosung der Sehnen- und Periostreflexe bisher nur auf mechani-
schem Wege moglich gewesen. Der bekannteste dieser Reflexe ist der
Knie- oder Patellarreflex, der durch Beklopfen der Patellarsehne
ausgeldst wird und in einer Kontraktion des M. quadriceps besteht. In
dhnlicher Weise kann durch Beklopfen oder rasches Spannen der
Achillessehne eine Kontraktion der Wadenmuskeln hervorgerufen
werden. Reflexe von anderen Sehnen, namentlich von solchen der
oberen Extremitét sind wenig konstant. Hautreflexe von der oberen
Extremitéit kommen &ulBerst selten zur Beobachtung. (Vgl. Striim-
pell, 1899, D. Z. f. Nervenheilk. 15, 259.)

Die Riickenmarks-Reflexe des Menschen werden durch die Vor-
ginge im Gehirn im hohen MaBle beeinfluit, bald begiinstigt, bald ge-
schwicht, unter Umstédnden sogar véllig unterdriickt. Einstellung der
Aufmerksamkeit auf die erwartete Bewegung wirkt ungiinstig; es ist
dahe. vorteihaft, die Aufmerksamkeit des Untersuchten von dem Reflex
abzulenken. Andere gleichzeitig ausgefiihrte willkiirliche Bewegungen
verstirken den Reflex, ebenso Sinneserregungen, wenn sie gleichzeitig
oder in bestimmtem zeitlichen Abstand von dem Reflexreiz einwirken.
Man vgl. Lombard, 1887, Am. J. of Ps. 1, 1; 1889, J. of P. 10, 122;
Bowditch und Warren, 1890, Ibid. 11, 25. Der geringeren Entwicke-
lung der Gehirntitigkeit beim Kinde entspricht die Lebhaftigkeit der
Reflexe.

Wie die zentrifugalen Nerven der quergestreiften Muskeln werden
auch die der glatten Muskeln, ferner sekretorische Nerven reflektorisch
in Téatigkeit versetzt. Der Reflexherd ist jeweils dort zu suchen, wo die
betreffenden Nerven aus dem Riickenmark entspringen. So liegt also
der Reflexort fiir den Dilatator pupillae, fiir die GefdBnerven und Pilo-
motoren (Nerven der Arrectores pilorum) des Kopfes in der oberen
Hilfte des Brustmarkes, fiir die beschleunigenden Herznerven in dem
Mittelstiick des Brustmarkes, fiir die Baucheingeweide (Splanchnikus)
im unteren Teil des Brustmarkes und im obersten Lendenmark, fiir
das Urogenitalsystem im Lenden- und Sakralmark, fiir die Schweil3-
driisen der Haut, des Rumpfes und der Extremitdten im Brust- und
Lendenmark.
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Das Rautenhirn.

Das Rautenhirn ist als Endstation einer grofen Zahl von afferenten
Nerven (X, IX, VIII, V) und als Ursprungsstitte des grofiten Teils
der efferenten Hirnnerven (XII, XI, X, IX, VII, VI) zu mannigfachen
Verrichtungen beféhigt. Es empfingt Erregungen von der Haut des
Gesichts, von den Schleimhautflichen der Atmungswege und des Ver-
dauungskanales bis herab zum Magen und den obersten Abschnitten
des Darmes, aus dem Herzen und der Aorta und aus dem Ohrlabyrinth,
insbesondere aus dem vestibularen Teil desselben. Die efferenten Nerven
wirken auf die Driisen und Muskeln des Verdauungskanales, worunter
auBler den Kaumuskeln und den Muskeln der Zunge auch die Muskulatur
der Gesichtshaut einbegriffen ist, auf die Driisen, die quergestreifte
und glatte Muskulatur der Atmungswege (Kehlkopf, Bronchien), auf
die Gassekretion der Lunge, auf das Herz. Der noch im Bereich des
Rautenhirns entspringende VI. Nerv dreht das Auge der gleichen
Seite nach auBen.

Indem das Rautenhirn in geordneter Weise Erregungen von den
aufgezéhlten afferenten Bahnen auf die efferenten iibertrigt, stellt es
den nervésen Mechanismus dar, durch den die Aufnahme, Priifung
und erste Verarbeitung der Nahrung besorgt wird. Eine &hnlich leitende
Rolle spielt das Rautenhirn fiir die Atmung einschlieBlich der Stimm-
bildung und Sprache, wie zum Teil schon in einem fritheren Abschnitte
ausgefithrt worden ist und weiter unten noch niher zu wiirdigen sein
wird. Bekanntlich entspringen die efferenten Nerven fiir die Atmungs-
muskulatur nur zum geringsten Teile aus dem Rautenhirn, zum grsBten
Teil aus dem Hals- und Brustmark. Es ist somit eine Eigentiimlichkeit
des Rautenhirns, zwischen diesen weitverstreuten Urspriingen efferenter
Nerven und den aus den Atmungswegen kommenden afferenten Bahnen
des Trigeminus und Vagus funktionelle Beziehungen herzustellen. Die
Regelung des Gefalitonus und die wichtige Anpassung der automatischen
Herztétigkeit an denselben geschieht ebenfalls durch diesen Hirnteil.
Als eine Besonderheit mu8 hervorgehoben werden, dafl bei den meisten
dieser Uberleitungen die symmetrischen efferenten Bahnen gleichzeitig
ergriffen werden. So folgt z. B. (beim Menschen) auf einseitige Reizung
der Hornhaut die Schliefung beider Augen.

Die leitende und vermittelnde Tatigkeit des Rautenhirns kommt
nicht nur fiir jene Bewegungen in Betracht, die durch die afferenten
Bahnen der Hirnnerven ausgeldst werden und den Riickenmarksreflexen
vollig an die Seite zu stellen sind, sondern auch fir die vom Endhirn
her eingeleiteten, gewdhnlich anthropomorph als willkiirlich bezeichneten.
Werden z. B. die Nn. infraorbitales beim Pferde durchschnitten, so wird

18*
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das Ergreifen der Nahrung durch die Vorderlippe (welche Bewegung
man in Analogie mit der entsprechenden menschlichen Betatigung wohl
als eine willkiirliche bezeichnen darf) nahezu unméglich, die Lippe ver-
hilt sich wie eine gelahmte, obwohl die Lippenmuskeln und deren efferente
Nerven vollig unberiihrt bleiben (Pineles, 1890, Zb. f. B. 4, 741).

In bezug auf die reflektorische Téatigkeit des Rautenhirns fiir eine
grole Zahl von geordneten Bewegungen und Bewegungsreihen spricht
man wohl auch von ,,Zentren‘ fiir Schlucken, Stimmbildung, Erbrechen,
Husten u. dgl. Dieser Ausdrucksweise darf jedoch eine anatomische
Bedeutung nicht beigelegt werden. Sie besagt nur, daBl von gewissen
afferenten Bahnen bestimmte efferente in Erregung versetzt werden
koénnen, wobei aber hinzugefiigt werden muf}, dal die gleichen Erfolgs-
organe (Muskeln und Driisen) auch von anderen afferenten Bahnen
her zugénglich sind. Das von Sherrington aufgestellte Prinzip der
gemeinschaftlichen Endstrecke (s. 0. S. 269) gilt sonach fiir das Rauten-
hirn so gut wie fiir das Riickenmark und macht die anatomische Abgren-
zung von sog. Reflexzentren unmoglich.

Wird beim Siugetier das verlingerte Mark von dem iibrigen Ge-
hirn abgetrennt, so geht die Atmung regelméBig weiter, Blutdruck und
Herztitigkeit zeigen normales Verhalten. Lokomotionsbewegungen sind
schwierig auszultsen, konnen aber noch ausgefithrt werden, auch sind
die Reaktionen gegen die Schwerkraft, die selbsttitige Unterstiitzung
des Schwerpunktes im Stehen und Gehen, wenn auch wenig prompt,
noch vorhanden. Je tiefer der Schnitt gelegt wird, desto mehr geht
von diesen Fahigkeiten verloren. So werden z. B. nach Durchtrennung
des Rautenhirns in der Hohe der Eintrittsstelle des N. VII die Loko-
motionsbewegungen nahezu aufgehoben (Owsjanikow, 1874, Leipz.
Ber. 26, 457) bzw. auf jene rhythmischen und alternierenden Bewegungen
beschrénkt, welche auch am spinalen Tier durch geeignete Reizung
hervorgerufen werden konnen (s. o. S. 271 und Sherrington, 1910,
J. of P. 40, 104). GefaBtonus und Blutdruck sind herabgesetzt.

Die Wichtigkeit der zentripetalen und reflektorischen Funktionen
des Trigeminus sowie des Glossopharyngeus und Vagus a3t verstehen,
daB Schidigungen dieser Nerven mit erheblichen Ausfallerscheinungen
verkniipft sind und zu schweren Storungen fithren kénnen. Die Frage
nach den Folgen einer Lihmung des Trigeminus ist von praktischer
Wichtigkeit geworden, seitdem bei Trigeminusneuralgien die Durch-
schneidung des Nerven oder die Ausrottung des Gasserschen Knotens
nicht selten ausgefiihrt wird. Bei Tieren, insbesondere bei Kaninchen,
fiihrt die Unempfindlichkeit des Auges, die nach Durchtrennung des
Trigeminus, speziell des ersten Astes, eintritt, in der Regel in kurzer
Zeit zu einem perforierenden Hornhautgeschwiir und zum Verlust des
Auges. Man glaubte hierfiir nicht nur die kaum vermeidlichen Sché-
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digungen verantwortlich machen zu miissen, sondern auch einen Nachlaf3
der wiederherstellenden oder heilenden Fihigkeiten in dem entnervten
Gewebe. Man stellte sich vor, dal im Trigeminus besondere Faserarten,
sog. trophische Nerven vorhanden seien, durch welche die Wider-
standskraft der Gewebe bedingt bzw. gesteigert werde. In #hnlicher
Weise erklarte man die Entziindung der Nasenschleimhaut, die Geschwiire
auf Lippen, Zahnfleisch und Gaumen, die bei den Tieren auf der operierten
Seite beobachtet wurden. Spéter hat man gelernt, die Entziindung
des Auges bei den Tieren zu vermeiden (Turner, 1895, Brit. med. Journ.,
Nr. 1821) und ebenso haben sich bei Menschen, denen der Trigeminus
einer Seite entfernt war, derartige Stérungen nicht eingestellt. Fedor
Krause (Die Neuralgie des Trigeminus, Leipzig 1896) schreibt dies
wohl mit Recht dem Umstande zu, da8 der Blinzelreflex ein doppelseitiger
ist. Das gesunde Auge ist somit der Wachter fiir das kranke und gewdhrt
ihm den gleichen Schutz wie sich selbst. Derselbe Autor hat sogar be-
obachtet, daBl an seinen Operierten zuféllig aufgetretene Augenent-
ziindungen, selbst schwerer Art, wieder heilten.

Durchschneidung beider Vagi fiihrt je nach der Hohe, in der
sie stattfindet, zu verschiedenen Storungen. Geschieht die Trennung
oberhalb des Abganges der Laryngei sup., so tritt Unempfindlichkeit
und Liahmung des Kehlkopfes, unterhalb nur Léhmung auf. In beiden
Fallen ist der Verschlufl der Luftwege beim Schlucken ein ungeniigender
und die Tiere sterben bald an Schluckpneumonie. Durchtrennung
der Vagi unterhalb des Abgangs der Nn. recurrentes ist ebenfalls fiir
die Tiere verderblich infolge der Léhmung des Osophagus (vgl. Krehl,
A. f. P., 1892, Suppl. 278) und Beeintrichtigung der Magenfunktionen.
In jingster Zeit ist es Katschkowsky und Pawlow gelungen, bei sorg-
samster Pflege vagotomierte Tiere (Hunde) am Leben zu erhalten (1901,
A. g. P. 84, 6). Der vermutete trophische Einflul auf das Herz hat
sich nicht nachweisen lassen (H. Friedenthal, A. f. P. 1902, 135).
Zur Frage der Trophik vgl. man auch Késter, Spinalganglien, Leipzig
1904, S. 26 und Jensen, 1910, Med.-naturw. Arch. 2, 459.

Durch vielfache Beobachtungen ist sicher gestellt, dafi Durchtren-
nung der zentripetalen Fasern des Trigeminus oder Vagus auch moto-
rische Storungen im Gefolge hat, und zwar Ausfall tonischer Inner-
vationen (Filehne, A. f. P. 1886, 432) oder Unbeholfenheit im Gebrauch
der Muskeln zu geordneter Tatigkeit. Derartige Nachrichten gehen
bis auf Charles Bell zuriick. In neuerer Zeit hat Exner (1891, A. g. P.
48, 592) die Gesamtheit der einschldgigen Erscheinungen unter dem
Namen der Sensomobilitit zusammengefat und gezeigt, in welch
hohem Mafe selbst die sog. automatischen und spontanen Innervationen
der Regelung durch zentripetale Impulse bediirfen. Dasselbe gilt fiir
die vom Riickenmark innervierten Muskeln. Mott und Sherrington
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beobachteten bei Affen eine Léhmung der vorderen Extremitiit, nach-
dem alle zentripetalen Wurzeln derselben durchschnitten waren (1895,
Proc. R. 8. 57, 481).

Zusammenfassende Tatigkeiten des Rauten- und Mittelhirns.

Ein eigentiimlicher Zug der Hirnreflexe ist ihre enge Beziehung
zur Atmung. Nicht nur beim Husten, Niesen und Géhnen und Schluchzen,
sondern auch beim Schlucken, Saugen und Erbrechen wird die Atmung
beeinfluflt, bald in eigentiimlicher Weise umgestaltet, bald unterbrochen
und gehemmt. Die Atembewegungen geschehen durch eine sehr groBe
Zahl von Muskeln, deren Nerven zwischen dem dritten Zervikal- und
ersten Lendennerven aus dem Riickenmark entspringen (vgl. oben
S.123). Die Ein- und Ausatmungsmuskeln werden abwechselnd und
in regelmifiger Wiederkehr in Tétigkeit gesetzt. Die Veranlassung
hierzu geht aber nicht vom Riickenmark, sondern vom Rautenhirn aus.
Werden die beiden durch einen Schnitt von einander getrennt, so stellen
die Atemmuskeln ihre Tétigkeit sofort ein, wihrend ein Schnitt durch
das Mittelhirn die Atmung nicht unterbricht. Wie Le Gallois zuerst
fand (man vgl. Rosenthal, 1882, Handb. d. P. 4, IT, 244) geniigt beim
Séugetier die Zerstorung eines sehr umschriebenen Gebietes in der
Gegend des Kernes der afferenten Vagusfasern, um die Atmung dauernd
zum Stillstand zu bringen. Dieses Gebiet wird als Atmungszentrum
bezeichnet. Versuche zur genaueren Bestimmung seiner Lage sind von
Gierke, 1873, A.g.P.7, 585; Mislawsky, Zentralbl. med. Wiss., 1885,
465; Gad und Marinescu, A. f. P. 1893, 175 ausgefiihrt worden. Die
beiden letzten Untersucher verlegen es in die Formatio reticularis, was
auch aus anatomischen Griinden wahrscheinlich ist.

Das Atmungszentrum ist, wie in einem fritheren Abschnitt aus-
gefilhrt wurde, empfindlich fiir die Temperatur und chemische Zu-
sammensetzung, insbesondere fiir die Kohlensiurespannung des Blutes.
Die Kohlenséiure wirkt unmittelbar auf dieses Organ, nicht etwa durch
Vermittlung von irgend welchen afferenten Nerven. Aus diesem Grunde
und wegen der rhythmischen Wiederkehr der Erregungen spricht man
von einer automatischen Titigkeit des Zentrums.

Da die Unterbrechung der Atmung beim Warmbliiter den sofor-
tigen Tod zur Folge hat, mufl kiinstliche Atmung eingeleitet werden,
wenn untersucht werden soll, ob das vom Rautenhirn abgetrennte
Riickenmark imstande ist, auch von sich aus rhythmische Impulse zu
den Atemmuskeln zu schicken. Derartige Versuche haben ergeben,
dall unter giinstigen Umsténden (junge Tiere, Strychnin) nicht nur
Reflexe auf die Atemmuskeln, sondern auch rhythmische, zwischen In-
und Exspiration wechselnde Innervationen erhalten werden kénnen
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(Langendorff, A.f. P. 1880, 518; Wertheimer, 1889, Arch. de P.
5. sér. 1, 761), doch sind sie lange nicht so regelmiBig und andauernd
wie die normalen Atembewegungen. Andere Forscher leugnen, besonders
fir das erwachsene Tier, die spinale Atmung vollstindig und sehen in
den u. U. auftretenden Zusammenziehungen der Atemmuskeln nur un-
regelmifBige Kraimpfe (Porter und Muhlberg, 1901, Am. J. of P.
4, 334). Vielleicht handelt es sich wie bei den rhythmischen Gehbe-
wegungen des Riickenmarkstieres (s. o. 8. 271) um einen zwischen
antagonistischen Muskelgruppen abwechselnden Reflex, der, einmal
in Gang gesetzt, langere Zeit fortdauern kann, wobei die propriozeptiven
Nerven der passiv gedehnten Muskeln die Umschaltung der Erregung
bewirken. Jedenfalls kann gesagt werden, daB} die andauernde Tatigkeit
der Atemmuskeln und die feine Einstellung derselben auf die Kohlen-
siurespannung des Blutes durch das Atmungszentrum besorgt wird.

Trotz seiner Automatie ist das Atemzentrum nervésen Einwirkungen
von vielen Seiten her zuginglich. Der groBe Einflu8l, welchen der Vagus
auf die Tatigkeit des Atemzentrums besitzt, ist auf S. 126 besprochen
worden. Daf} auch andere Nerven auf die Atmung veréindernd einwirken
kénnen, beweisen die zahlreichen, mit einer Modifikation der Atmung
einhergehenden Reflexe, von welchen gleichfalls schon die Rede war.
Der EinfluB des Gehirns auf die Atembewegungen wird durch die Ver-
anderung derselben bei den Gemiitsbewegungen und bei der Lautgebung
bezeugt.

AuBer dem Zentrum fiir die Atmung existiert in dem verlingerten
Mark noch eine zweite Stelle, welche fiir den ganzen Korper eine regu-
lierende Leistung besorgt. Sie bestimmt die Wegsamkeit der BlutgefiBe
und damit die Verteilung des Blutes iiber den Koérper wie auf S. 86 ff.
nidher ausgefiihrt ist. Die Stelle heiit daher das GefaBzentrum.
Sein Ort 146t sich durch systematische Schnittfithrung in #hnlicher
Weise feststellen, wie dies fiir das Atemzentrum geschehen ist. Nach
den Versuchen von C. Ludwig mit Owsjannikow (1871, Leipz. Ber.,
23, 135) und Dittmar (1873, ebenda, 25, 449) ist es im proximalen
Teil des Rautenhirns im Gebiete der Formatio reticularis gelegen.

Die Tatigkeit des GefdBzentrums gilt als eine automatische d. h.
nicht reflektorische. Sie erleidet unter dem EinfluB der wechselnden
chemischen Beschaffenheit und Temperatur des Blutes &hnliche Modifi-
kationen wie die des Atmungszentrums. Daneben gibt es eine grofe
Zahl zentripetaler Erregungen sowie psychische Einfliisse, die den Ge-
faBtonus verdndern. Als Beispiel seien die von der Aorta kommenden
zentripetalen Vagusfasern erwdhnt, die ihre Erregung auf das GefaB-
zentrum {ibertragen und dessen Tonus herabsetzen; vgl. die Wirkung des
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N.depressorS.87. Starke Fiillung der BlutgefiBe, besonders der Venen,
wie sie unter der Wirkung der Schwere in abhingigen Korperteilen
eintritt, bedingt zentripetale Erregungen, welche durch Vermittlung des
GefiBzentrums wieder die gleichmiBige Blutverteilung herbeifiihren.
Dieser bestdndigen regulatorischen Tatigkeit verdankt der Mensch einen in
allen Korperlagen gleichen Blutdruck, sowie einen den Bediirfnissen der
Organe sich anpassenden Blutstrom. Als Folge einer Aufhebung des
Tonus in den Lebergefifien betrachtet man die Zuckerausscheidung im
Harn, die nach dem sog. Zuckerstich voriibergehend auftritt. Der Stich
muf} in der Mittellinie der Rautengrube, etwa in der Mitte zwischen
den Striae acusticae und Vaguskern ausgefiihrt werden (Cl. Bernard,
1835, Legons de physiologie I, 339). In &hnlicher Weise wird die zucker-
freie Harnflut oder Polyurie, die nach Verletzung einer benachbarten
Stelle eintritt , aufgefalt als bedingt durch eine Lahmung der Nieren-
gefille, vgl. oben S. 178.

Im Gegensatz zum Atmungszentrum, dessen Tétigkeit durch kein
spinales Organ vertreten werden kann, besitzt das Riickenmark, wenn
auch nicht augenblicklich, so doch einige Zeit nach der Abtrennung
von dem verlingerten Mark eine gewisse Herrschaft iiber die Geféf3e.
Goltz hat beobachtet (1874, A. g. P. 8, 482), daf} das isolierte Lenden-
mark zu tonischen und reflektorischen Einwirkungen auf die Gefidfe
der unteren Extremitdt befdhigt ist. FEine zusammenfassende Beherr-
schung der Gefille des ganzen Kérpers, wie sie das verlingerte Mark
besitzt, 148t sich aber fiir das Riickenmark nicht nachweisen.

Eine dritte Leistung des Zentralnervensystems, die méglicher-
weise durch das Rautenhirn bewirkt wird, ist die (chemische und physi-
kalische) Wirmeregulation des Warmbliiters. Sie geschieht beim
Menschen ohne Zutun des BewuBtseins und besteht, wie in einem fritheren
Abschnitt S. 199 auseinandergesetzt worden ist, entweder in der An-
passung der Wirmeproduktion, besonders in den Muskeln, an die Be-
diirfnisse des Korpers, oder bei konstanter Wéarmeproduktion in der
Regelung der Wirmeabfuhr nach auBlen. Auf jeden Fall bleibt die
Korpertemperatur konstant. Das Riickenmark fir sich allein ist zu
dieser Regulation nicht befdhigt, denn nach seiner Abtrennung vom
Gebirn sinkt die Korpertemperatur. Anderseits kann aber auch das
Endhirn (Corpus striatum, Rhinenzephalon, Pallium) nicht als der Sitz
des regulierenden Mechanismus betrachtet werden, denn die Tiere mit
abgetrenntem GroBhirn besitzen noch Regulation, wenn auch eine etwas
gestorte (Goltz, 1892, A. g. P. 51, 591). Die Temperaturerhshung
oder Hyperthermie, welche auf Verletzung des Corpus striatum (Kopf
des geschwinzten Kerns) auftritt, kann, da sie voriibergehender Natur
ist, nicht als Beweis fiir ein dort befindliches Regulationszentrum
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gelten. Es ist zurzeit sogar ungewill, ob der regulierende Mechanismus
an einem einzigen, anatomisch umschriebenen Orte gesucht werden
darf und ob nicht eine Vielheit von nervosen Apparaten, darunter das
Gefidfzentrum, daran beteiligt sind. Solange eine genauere, namentlich
kalorimetrische Untersuchung des thermischen Verhaltens von Tieren
fehlt, die im Zwischen-, Mittel- oder Rautenhirn operiert worden sind,
wird die Frage unerledigt bleiben miissen.

Anscheinend nicht automatisch, sondern reflektorisch und, so-
weit es sich um Erhaltung der Gleichgewichtsstellung des Korpers
handelt, tonisch wirkt ein die ganze Skelettmuskulatur beherrschendes
Organ des verlsngerten Marks. Sein Einfluf 148t sich sehr deutlich
zeigen, wenn man einen Riickenmarksfrosch vergleicht mit einem
solchen, an welchem nur das GroBhirn abgetrennt ist. Letzterer hilt
noch den Leib hoch, indem er ihn auf die Vorderbeine stiitzt, kurz er
hat jene Korperstellung, welche man als die sprungbereite bezeichnen
kann. Dreht man ihn auf den Riicken, so kehrt er sofort in die hockende
Stellung zuriick. Der Riickenmarks-Frosch liegt dagegen flach auf
dem Bauche und 148t sich ohne Widerstand auf den Riicken legen; er
ist zwar noch beféhigt zu sehr verwickelten Reflex- und Abwehrbe-
wegungen, fithrt aber keine Spriinge mehr aus.

Fiir die Einhaltung der richtigen Korperstellung ist der Vesti-
bularnerv und seine Kerne von der groBiten Wichtigkeit. Tiere,
denen das Labyrinth beidarseits fehlt, kénnen zwar mit Hilfe der Augen
noch normale Haltungen zuwege bringen, verdeckt man ihnen aber die
Augen, so treten abnorme Stellungen ein; vgl. Ewald, Untersuchungen
iiber das Endorgan des Nervus octavus, Wiesbaden 1892. Auch die Be-
wegungen der Tiere werden nach Zerstorung des Labyrinths eigentiimlich
unbeholfen. Sie geschehen anscheinend mit iiberméBiger Anstrengung und
sind doch nicht so kriftig wie in der Norm. Auf dieser Schwiche beruht
unter anderem, daf Tauben ohne Labyrinth nicht mehr fliegen konnen,
Ewald, a. a. 0. S. 16.

Neben den Nervenfasern des Vestibularis sind es namentlich die
dorsalen Wurzeln des Riickenmarks und deren Fortsetzung als Hinter-
stringe und Hinterstrangkerne, welche fiir die Ausfithrung richtiger
Bewegungen von Bedeutung sind. Nach Beschiédigung dieser Systeme
treten ebenfalls Bewegungsstorungen auf, welche mit den eben beschrie-
benen verwandt aber nicht identisch sind. Die Kraft der Bewegungen
ist nicht verringert, sie geschehen in gréflerem Ausmafle als gewohnlich,
sie schieflen sozusagen iiber das Ziel hinaus, es fehlt an jener MaBigung
und Dampfung, durch welche sich die normalen Bewegungen auszeichnen.
Man nennt diese Art von Bewegungsstérung Ataxie. Zum Auftreten
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ataktischer Symptome, wie sie namentlich im Gefolge der sog. Tabes
auftreten, bedarf es nicht der Schédigung aller Fasern der Hinterwurzeln.
Ataxie ist beobachtet worden in Féllen ganz intakter Hautsensibilitat.
Ebenso sind enthédutete Frosche nicht ataktisch. Die Storung, in deren
Gefolge Ataxie auftritt, mull demnach jene Fasern der dorsalen Riicken-
markswurzeln betreffen, welche aus den tieferen Teilen, aus Muskeln,
Sehnen, Gelenken und von dem Perioste kommen. Eine sehr gute
Darstellung der ataktischen Bewegungsstérungen bei Froschen und
Hunden hat H. E. Hering gegeben (1896, A. e. P. 38, 266; 1897,
A g P. 68, 1).

Bei den innigen anatomischen Beziehungen, die das Kleinhirn
sowohl mit dem Vestibularnerven wie mit den Hinterstringen des Riicken-
marks besitzt, ist begreiflich, dafl die Entfernung des Organs zu Bewegungs
storungen fiihrt, welche als die Summe der vorstehend beschriebenen be-
trachtet werden diirfen. Luciani (Das Kleinhirn, iibersetzt von Frinkel,
Leipzig 1893) macht darauf aufmerksam, daf3 die operierten Tiere keinerlei
Beeintrichtigung ihrer rezeptorischen Fihigkeiten, ihrer Intelligenz
oder ihrer Instinkte erkennen lassen. Dagegen sind die Bewegungssto-
rungen sehr auffallend. Stehen und Gehen ist lange Zeit unmoglich
und dauernd erschwert, viel weniger das Schwimmen. In bezug auf
die Ursachen der Bewegungsstorungen unterscheidet er 1. die mangel-
hafte Stetigkeit und Gleichm#Bigkeit der Innervationen (Atonie und
Astasie), welche die Bewegungen schwankend und zitternd machen,
2. die geringe Kraft (Asthenie) der Muskeln und 3. die Bewegungssto-
rungen im engeren Sinne, Ataxie. Hochst merkwiirdig ist, daf die
Asthenie nicht nur eine nervése Erscheinung ist, sondern auf einer
wirklichen Atrophie der Muskeln beruht. Man vgl. dariiber auch Ewald,
a. a. 0. S. 21. Die Entstehung der Ataxie ist bedingt durch eine Ab-
nahme oder das Fehlen der Ddmpfung, welche unter normalen Ver-
hiltnissen allen Gliederbewegungen zukommt und auf dem Eingreifen
der Antagonisten beruht. Auf diese selbsttétige Regulierung des Aus-
mafles der Bewegungen, bei welcher die propriozeptiven Bahnen der
passiv gedehnten Muskeln eine wichtige Rolle spielen, wird weiter unten
noch zurlickzukommen sein.

Zur Gruppe der zusammenfassenden, nicht automatisch aber
reflektorisch tdtigen Gehirnteile geh¢ren ferner die Vierhiigel. Ihre
Beziehung zum Sehnerven ist hauptsédchlich durch die Arbeiten von
Cajal (1891, La cellule 8) aufgedeckt worden, wihrend Held (A.f. A.
1893, 201) die Verkniipfung mit dem N. cochlearis genauer kennen
gelehrt hat. Sie beherrschen die Bewegungen der Augen und des Kopfes
auf optische und akustische Eindriicke. Es ist seit langem bekannt,
dal durch Reizung der Vierhiigelgegend Augenbewegungen hervorge-
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rufen werden konnen, und zwar teils symmetrische, teils solche, bei
welchen beide Augen sich in gleichem Sinne bewegen, sog. synergetische.
Bei stdrkerer Reizung kommt es auch zu Bewegungen des Kopfes.

Das Vorderhirn (Prosenzephalon).

Das Vorderhirn besteht aus zwei halbkugelférmigen paarigen
Massen, den Hemisphiren und den gegen die Mittellinie und die Basis
des Gehirns zusammengedringten Ganglien. Die Hemisphéren setzen
sich zusammen aus der die Oberfliche iiberziehenden grauen Rinde
und der vorwiegend aus markhaltigen Nervenfasern bestehenden weillen
Substanz. Ein Teil dieser Fasern, die Binnenfasern, verbindet die
Rindenteile einer Hemisphére bzw. beider Hemisphiiren untereinander;
ein anderer Teil, der Stabkranz, stellt Beziehungen her zwischen dem
Grofhirn und tieferen Teilen des Zentralnervensystems. Auf die Be-
deutung einiger dieser Faserziige wird unten noch zuriickzukommen sein.

Anatomisch werden namentlich drei grole Ganglien unterschieden:
Sehhiigel, Linsenkern und geschwénzter Kern. Im Kopf des letzteren,
welcher in der Literatur auch als Streifenhiigel bekannt ist, findet sich
jene Stelle, deren Verletzung zu einer Erhohung der Koérpertemperatur
filhrt (Warmestich, vgl. S. 205). Der Sehhiigel steht mit nahezu sdmt-
lichen aus Riickenmark und Rautenhirn gegen die innere Kapsel ziehenden
afferenten Bahnen in Verbindung, durch sein Pulvinar und den duBeren
Kniehdcker auch mit dem Tractus opticus. Verletzungen des Seh-
hiigels filhren daher zu Ausfallserscheinungen auf rezeptorischem Ge-
biete, die je nach der Lage der Lésion von verschiedener Art sein kénnen.
Efferente Funktionen haben sich fiir den Sehhiigel bisher nicht mit
Sicherheit nachweisen lassen. (Man vgl. Tschermak, 1905, in Handb.
d. P. 4,1, 184.) Die Funktionen des Linsenkerns sind unbekannt. Mit
den nétigen Vorsichtsmafiregeln ausgefiihrte Reizungen des Sehhiigels
wie auch der iibrigen Ganglien an der Basis des Vorderhirns sind meist
erfolglos gefunden worden (Beevor und Horsley, 1890, Phil. Trans.
Vol. 181 B., p. 72). Von manchen Teilen des Sehhiigels erhalt man
Bewegungen der Augen und Pupillen (E. Sachs, 1909, Brain 126).

Man kann versuchen, iiber die Leistungen des Endhirns als ganzes
dadurch etwas zu erfahren, daB man es abtréigt, was sich leicht bei
Vogeln, viel schwieriger beim Hunde ausfithren 188t. Niedere Wirbel-
tiere, z. B. Frosche, zeigen nach Entfernung des Endhirns so geringe
Storungen, dafl aus ihnen {iber die Bedeutung des Organs wenig zu ent-
nehmen ist. Bei den hoheren Tieren bewirkt die Operation zunichst eine
starke Depression, Unfidhigkeit zu Lokomotionen sowie zur Nahrungs-
aufnahme. Mit der Zeit erholt sich aber das Tier und zeigt dann keinerlei
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Lihmungserscheinungen weder an zentripetalen noch an zentrifugalen
Nerven. Reaktionen kénnen von allen zentripetalen Nerven, einschlie3-
lich des Optikus und Kochlearis ausgelost werden, nur der Olfaktorius
ist ausgeschaltet. Diese Reaktionen, namentlich die opcischen und
akustischen sind indessen beschrdankt, von maschinenartiger, Regel-
maBigkeit und Einférmigkeit und derart, dafl eine Verwertung friiherer
Einwirkungen, wie sie dem Menschen als Erinnerung geldufig ist, aus-
geschlossen erscheint. Die Tiere machen einen tief blodsinnigen Ein-
druck. Sehr lehrreiche Beobachtungen an endhirnlosen Hunden stammen
von Goltz, 1892, A. g. P. b1, 570. Man vgl. ferner Schrader, 1887,
ebenda 41, 75 und 1889, 44, 175. Im ganzen ist die Analyse des Verhaltens
solcher Tiere #uBerst schwierig. Noch stérker als beim Tiere wird
beim Menschen die Tétigkeit der tieferen Gehirnteile von der des End-
hirns, insbesondere der Rinde tiberragt. Es steht dies mit der Entwicke-
lung der Massenverhiltnisse im Einklang. Erkrankung der Hirnober-
fliche (Meningitis, Altersschwund, paralytische Degeneration, zuweilen
selbst nach Tiefe und Flidche recht umschriebene Verdnderungen) fiihren
zu auffilligen Storungen des psychischen Verhaltens, so dafl man sich
gewohnt hat die Erscheinungen des BewuBtseins, der Willenstéatigkeit,
der Intelligenz ausschlieBlich mit diesem Teil des Nervensystems in Be-
ziehung zu setzen. Ob diese Auffassung das Richtige trifft, mul3 da-
hingestellt bleiben.

Die Rindenfelder der efferenten Nerven.

Gegeniiber den auf die Entfernung des ganzen Endhirns gerich-
teten Bestrebungen stehen die Bemiihungen, eine értlich umschriebene
Reprisentation einzelner Leistungen nachzuweisen. Die ersten Nach-
richten iiber die Beziehung gewisser nervoser Leistungen zu bestimmten
Gehirnteilen stammen von klinischer Seite. Franzosische Arzte, am
eindringlichsten Broca, haben auf die Sprachstérungen hingewiesen,
welche nach linksseitiger Verletzung des hintersten Teils der dritten
Stirnwindung auftreten. Spétere Beobachtungen haben dann das frag-
liche Gebiet auch noch auf die Insel und auf den anliegenden Teil des
Schlifelappens ausgedehnt mit dem Zusatze jedoch, da die Storungen
verschiedene sind, je nach dem befallenen Gebiete. Je mehr die Lision
gegen das Stirnhirn liegt, desto stérker ausgesprochen sind Sprech- und
Artikulationsstérungen. Beim Ubergreifen auf den Schlifelappen tritt
dagegen mangelndes Wortversténdnis, sog. Worttaubheit, in den Vorder-
grund, wihrend die motorische Sprachfihigkeit erhalten bleiben kann.

Entscheidende Beweise fiir die Ungleichwertigkeit der einzelnen
Abschnitte des Endhirns speziell seiner Rinde, wurden erst von Meynert
durch die histologische Untersuchung, von Fritsch und Hitzig auf
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dem Wege des Experiments erbracht. Meynert (1868, Vierteljahrs-
schr. f. Psychiatrie) unterschied neben einem dem grofiten Teil der

Fig. 57. Motorische Rindenfelder des Schimpansen nach Sherrington und
Griinbaum. AuBlenfliche der linken Hemisphére.

Fig. 58. Dasselbe; Innenfliche der rechten Hemisphire.

Rinde gemeinsamen Typus noch besondere Schichtungsarten: fiir den
Bulbus olfactorius, das Ammonshorn, die Spitze des Hinterhauptlappens
und die Gegend der Sylvischen Spalte. Fritsch und Hitzig fanden
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(A. f. A. u. P. 1870, 300), dal durch schwache elektrische Reize in
der Nahe des Sulcus cruciatus beim Hunde (entsprechend der Zentral-
furche des menschlichen und Affengehirns) umschriebene Bewegungen
hervorgerufen werden konnen, wihrend dieselben Reize an anderen
Rindenflichen erfolglos bleiben. Galvanische und faradische Strome
eignen sich in gleicher Weise vorausgesetzt, dal in jedem Falle auf eine
moglichst umschriebene Wirkung Bedacht genommen wird. Auch
chemische Reize (Wasserentziehung, Atzung, Kauterisation) sind wirk-
sam, wénn auch aus leicht ersichtlichen Griinden weniger vorteilhaft.

Die Bewegungen treten in der dem Reizorte gegeniiberliegenden
Kérperhilfte auf und sind verschieden, je nach dem Reizorte. Die Ver-
teilung dieser Orte iiber die Oberfliche der Rinde zeigt bei allen unter-
suchten Siugern eine gewisse grundsitzliche Ubereinstimmung. Am
interessantesten ist die Verteilung der erregbaren Rindenfelder bei den
hoheren Affen. Fig. 57 u. 58 (s. S. 285) zeigt das Ergebnis der Versuche,
die Sherrington und Griinbaum (1901 u. 1903, Proc. R. S. Vol. 69
und 72) an Schimpansen durchgefiithrt haben. Die erregbare Zone, un-
gefiahr der vorderen Zentralwindung entsprechend, zieht als ein verhalt-
nisméfBig schmaler Streifen von der Scheitelhohe gegen die Spitze des
Schlifelappens, um an der Sylvischen Spalte zu endigen. Die Zone er-
streckt sich, wie Fig. 58 erkennen lif3t, auf die mediale Fldche der Rinde,
ohne den Sulcus calloso - marginalis zu erreichen. Die Beziehung der
Reizorte zu den Muskeln der einzelnen Korperabschnitte zeigt eine deut-
liche Gliederung, die mit der segmentalen Anordnung der Reflexherde im
Riickenmark gut iibereinstimmt. Der lateralste (unterste) Teil der Zone
beherrscht die Muskeln des Gesichts, der néchst anstoBende die Muskeln
des Armes und des Rumpfes, endlich der medialste (oberste) Teil die Mus-
keln des Beins und des Perineums. Das letzte Feld greift auf die mediale
Flache der Rinde iiber. AuBler dieser zusammenhéngenden Zone gibt
es noch zwei abseits stehende erregbare Felder, von denen aus kon-
jugierte Bewegungen beider Augen angeregt werden koénnen, eines
nahe der Spitze des Stirnlappens, das andere an der Spitze und zum
grofleren Teil an der medialen Fliche des Hinterhauptlappens. Dal
die Anordnung der erregbaren Felder im wesentlichen auch fiir den
Menschen zu Recht besteht, geht aus Reizversuchen hervor, die zum
Zwecke der Auffindung der Ursprungsstétte epileptischer Krampfe
zuweilen ausgefiihrt worden sind (Horsley, Linacre Lecture, Lon-
don 1909).

Die von der Rinde auslosbaren (kortikalen) Bewegungen haben
im allgemeinen groBe Ahnlichkeit mit den reflektorischen. Die kortikale
Innervation ist, wie die reflektorische, eine geordnete, insbesondere
auch eine reziproke, d. h. es ist mit der Erregung der Protagonisten
gleichzeitig die Hemmung der Antagonisten verbunden. Die kortikalen
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Bewegungen ergreifen, wie die Reflexe, wenig oder gar nicht die Muskeln,
welche vorwiegend statisch oder tonisch beansprucht werden, um bei
den verschiedenen Korperstellungen der Schwerkraft entgegen zu wirken,
Dagegen sind von der Rinde aus jene Muskeln sehr leicht in Erregung
zu versetzen, welche in den Reflexen die Abwehr schidlicher Einwir-
kungen oder die Flucht vor denselben besorgen. Die kortikalen Be-
wegungen gehen aber iiber die reflektorischen insofern hinaus als sie
vielfach den Charakter von Reaktionen auf hohere Sinneseindriicke
(Gesichts-, Gehors- und Tasteindriicke) annehmen.

Wird ein Rindenfeld gereizt und die zugehorige Muskelgruppe
gleichzeitig auch reflektorisch in Titigkeit gesetzt, so verstirken oder
bahnen sich die beiden Erregungen und zwar auch dann, wenn jede
der beiden fiir sich allein zu schwach ist, um eine Bewegung hervorzu-
rufen (Exner, 1882, A. g. P. 28, 487).

Will man ganz umschriebene Bewegungen erzielen, so miissen
die Reize so schwach wie moglich und von kurzer Dauer sein. Ist die
Narkose nicht zu tief, so 148t sich erwarten, daB faradische Strome,
welche auf der Zungenspitze eben gefiithlt werden, auch auf der Hirn-
rinde von Erfolg sind. Der Abstand der beiden Reizdrahte soll 1-—2 mm
betragen. Reizt man mit stirkeren als eben zureichenden Stromen
oder reizt man mit schwachen Stromen langere Zeit bzw. zu wieder-
holten Malen, so neigt die Bewegung zur Ausbreitung auf benachbarte
Korperabschnitte, sie iiberdauert dann auch den Reiz und geht iiber
in Krampfe von der Form des epileptischen Anfalls. Gotch und Horsley
Proc. R. S., Nov. 15, 1888.

Die kortikalen Bewegungen lassen sich auch nach Entfernung
der fraglichen Rindenstellen durch Reizung der aus ihnen hervorgehenden
markhaltigen Nerven oder der Fasern der inneren Kapsel (zwischen
Linsenkern und Sehhiigel) auslésen. Sie treten unter diesen Umsténden
sogar leichter und mit geringerer Latenzzeit ein und haben den gleichen
geordneten Charakter (Beevor und Horsley, 1890, Phil. Trans. 181,
B. 49 u. 129). Epileptische Krimpfe konnen jedoch nach Entfernung
der Rinde nicht mehr ausgelost werden (Gotch und Horsley, Proc.
R. 8. Nov. 15, 1888). Diese Erfahrungen beweisen, dafl die Erregung
der Bahn des Stabkranzes folgt.

Wird ein Tier nach Entfernung eines motorischen Rindenfeldes
am Leben gelassen, so zeigt sich eine Storung im Gebrauch der zuge-
horigen Muskeln. Die Storungen, die anfangs sehr auffillig sind, treten
mit der Zeit zuriick und koénnen schliellich ganz verschwinden, wenn
der Rindendefekt nicht groB ist. Man mufBl daraus schlieBen, daf der
fragliche Muskel oder die Muskelgruppe nicht nur mit dem zerstorten
Felde Verbindung besitzt, sondern durch Vermittlung der subkortikalen
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Apparate auch mit anderen Feldern, besonders mit dem symmetrischen
der anderen Hemisphire. Das zerstorte Feld war nur jenes, von dem
der Muskel am leichtesten ansprach.

Die Ubertragung der Erregung von der Rinde auf die Vorderhorn-
zellen des Riickenmarks geschieht beim Menschen und den Affen vor-
wiegend aber nicht ausschlieflich durch die Pyramidenbahn, welche
bekanntlich eine direkte, d. h. ununterbrochene Verbindung zwischen
den genannten beiden Orten bildet. Neben ihr gibt es aber, wie ana-
tomische und experimentelle Untersuchung iibereinstimmend ergeben,
noch indirekte Bahnen, welche auf dem Wege des Linsenkernes und
roten Kerns, der Formatio reticularis, des vorderen Paares der Vierhiigel
und des Briickengraues zum Riickenmark gelangen. Durchtrennt man
die Pyramiden, so gibt die Reizung der erregbaren Rindenzone immer
noch (gleichseitige und gegenseitige) Bewegungen, wenn auch im ver-
minderten Umfange (man vgl. hierzu Tschermak, 1905, Handb. d.
P. 4, 171).

Die Rindenfelder der afferenten Nerven.

Die Zerstérung motorischer Rindenfelder ist nicht nur mit Be-
wegungsstorungen, sondern sehr oft auch mit dem Ausfall afferenter
Erregungen verkniipft. Dies mullite schon aus den Tierversuchen ge-
folgert werden und ist durch Beobachtungen an Menschen mit Rinden-
lasionen sichergestellt. Wie die klinische Erfahrung lehrt, handelt es
sich um ein vermindertes Wahrnehmungsvermogen fiir Gliederlagen,
fiir passive und aktive Bewegungen und fiir die bei letzteren zu iiber-
windenden Widerstinde. Gewohnlich ist mit einer solchen Stérung
auch eine Abnahme der Hautsensibilitit und des Lokalisationsvermégens
verbunden. Die genannten Storungen treten hauptsichlich dann auf,
wenn die gegen den Sulcus centralis abfallenden Rénder der vorderen
Zentralwindung und die Rindenteile in der Tiefe der Furche von der
Léasion ergriffen sind. Sie konnen endlich fiir sich allein, d. h. ohne
motorische Stérung vorhanden sein, wenn die Lision nur die hintere
Zentralwindung betrifft. Man hat hieraus geschlossen, daf die hintere
Zentralwindung und der anstoende Rand der vorderen sin Endigungs-
gebiet fiir afferente Bahnen aus den Bewegungsorganen und der Haut
darstellen, eine Folgerung, die durch die Ergebnisse der anatomischen
Untersuchung betétigt worden ist, s. u. S. 290. Man pflegt dieses Rinden-
gebiet als Korperfiihlsphire zu bezeichnen.

Ein zweites Gebiet, das zu einem Ausfall rezeptorischer Fihig-
keiten fiihrt, ist die Gegend an der Spitze und auf der medialen Fliche
des Hinterhauptlappens, die sog. Sehsphire. Lisionen derselben
fithren zu Defekten im Gesichtsfeld und zwar stets beider Augen. Ist
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7. B. der Herd in der linken Sehsphire gelegen, so findet man Abnahme
oder Verlust des Sehvermogens in der linken Hilfte beider Netzhiute
(d. h. in der rechten Halfte der beiden Gesichtsfelder). Man spricht von
einer gleichseitigen Hemiamblyopie, wenn es sich nur um eine Schwichung
des Sehvermdgens, von Hemianopsie, wenn es sich um eine Aufhebung
desselben handelt. Der Grad der Stérung hingt von der GroBe des
Rindendefektes ab. Geringere Stoérungen verschwinden nach einiger
Zeit spurlos. Die Gegend der Macula lutea bleibt in der Regel funk-
tionstiichtig, solange die Lasion
eine einseitige ist. Man nimmt da-
her an, daB der zentrale Teil jede-
Netzhaut mit beiden Hinterhaupts-
lappen in Verbindung steht. Die
Vorstellungen, die man sich auf
Grund der aufgezdhlten Erfahrun-
gen fiiber den Faserverlauf von
der Netzhaut zur Hirnrinde gebil-
det hat, werden durch Fig. 59 sche-
matisch dargestellt.
Sehstorungen #hnlicher Art,
wie die beschriebenen, treten auch
auf bei Verletzung des frontalen
Rindenfeldes fiir Augenbewegun-
gen. Sehr merkwiirdig ist die Er-
fahrung, dafl eine Amblyopie, wel-
che durch Verletzung des genann-
ten motorischen Feldes hervorge-
rufen ist (beim Hunde) nach ihrer
Ausheilung, d.h. nach dem Schwin-  Fig. 59. Schematische Darstellung des
den der Symptome nicht von neuem vermutlichen Verlagfs der Leitungsbah-
. . .y nen zwischen den Netzhduten und den
auftritt, wenn nunmehr eine Ldsion  Sehspharen der Hirnrinde. Nach E. A.
der Sehsphire der gleichen Seite  Schafer, Textbook IL 756 (1900).
gesetzt wird (Exner, 1905, Z. f. .
Ps. 36, 194). Nach der Auffassung dieses Autors hat die erste Lésion
bereits zu einer Minderwertigkeit der Eindriicke der entsprechenden Netz-
hauthélften und zu einer Vernachlissigung derselben gefithrt, welche durch
die zweite Verletzung nicht mehr wesentlich gesteigert werden konnte.
Als Horsphire wird auf Grund klinischer Erfahrungen die Insel
nebst den angrenzenden Teilen des Schlafen- und Stirnlappens in An-
spruch genommen; als Riechsphére die Gyri uncinatus und hippo-
campi. Die Lage der Schmecksphire ist noch zweifelhaft.
Die Zuteilung bestimmter Rindengebiete an die ins Gehirn ein-
dringenden afferenten Bahnen wird gestiitzt durch die histologischen

v Frey, Phyisologie. 2. Aufl. 19
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Befunde iiber die Art der Markentwickelung. Flechsig (Die Leitungs-
bahnen, Leipzig 1876; Ber. Ges. d. Wiss., Leipzig 1904) hat gezeigt,
daB die Nervenfasern der Leitungsbahnen ihre Markscheiden nicht gleich-
zeitig, sondern in einer bestimmten zeitlichen Folge zur Ausreifung
bringen, wobei der ProzeB von dem Zelleib gegen die Peripherie fort-
schreitet. Man vgl. die Figg. 60 und 61, in welchen die zeitliche Folge
der Markentwickelung der Zahlenreihe 1—36 entspricht. Die ersten
markhaltigen Fasern zeigen sich im Anschluf an den Tractus olfactorius
in der Lamina perforata anterior, dem Trigonum olfactorium und wenig

Fig. 60. Chronologische, myelogenetische Gliederung der menschlichen Hirnrinde

nach Flechsig. AuBenfliche der linken Hemisphire. Primordialgebiete (1—12)

dunkel, Intermeditirgebiete (13—28) licht schraffiert, Terminalgebiete (29 —36)
unschraffiert (Vgl. Tschermak 1909 in Handb. d. P. 4, 130).

spater im Unkus des Gyrus hippocampi (Feld 1 und 4, Fig. 61). Die
zweite, in die Markentwickelung eintretende Bahn, ist die aus dem
Riickenmark bezw. aus den Hinterstrangkernen emporsteigende Schleife,
die sich iiber den Sehhiigel in die Zentralwindungen, besonders in die
hintere und in den Lobulus paracentralis verfolgen 158t (Feld 2 in
Figg. 60 und 61). Sehr bald folgt nach die Sehstrahlung, die sich
vom Tractus opticus durch den &uBeren Kniehocker, das Pulvinar und
den vorderen Vierhiigel in den Hinterhauptslappen, speziell in das als
Sehsphére bezeichnete Gebiet einsenkt (Feld 5). Das Feld der Hor-
sphire (Feld 7), dessen Verbindung mit dem N. cochlearis iiber hinteren
Vierhiigel und inneren Kniehocker sichergestellt ist, einige Felder an
der lateralen Flidche des Stirn- und Hinterhauptlappens, sowie der
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Pol des Schlifelappens, schlieBen die Reihe der Hirnteile, welche bis
zum Ende des Fetallebens markhaltig werden. Flechsig falt dieselben
als Primordialgebiete zusammen. An sie schlieBen sich bis zum Ende
des ersten extrauterinen Lebensmonats, die mit den Zahlen 13—28
bezeichneten Intermedifirgebiete, wihrend die noch ausstehenden, mit
den Zahlen 29—36 bezeichneten Terminalgebiete erst spiter, zum Teil
nach Jahren ausreifen.

Der myelogenetischen oder entwickelungsgeschichtlichen Ungleich-
artigkeit der Hirnoberfliche entsprechen ferner anatomische Verschieden-

Fig. 61. Chronologische myelogenetische Gliederung der menschlichen Hirnrinde
nach Flechsig. Innenfliche der rechten Hemisphére. Schraffierung siehe Fig. 60.

heiten im Bau der Rinde und ungleiche Beziehungen zu den Fasermassen
der weilen Substanz. Die Verschiedenheiten im Bau der Rinde be-
treffen die Zahl und Michtigkeit der Schichten, die Gréfle, Zahl und
Anordnung der Zellen und die Art ihrer Verbindung. Sie sind besonders
in den Rindengebieten der Sinnesphiren sehr auffillig. Es sei hier
nur kurz auf die Riesenzellen der vorderen Zentralwindung, an die Viel-
schichtigkeit und den Vieq d’Azyr’schen Streifen in der Gegend der
Sehsphire, an die Schichtenarmut der Rinde und die eigentiimliche
Gestalt der Pyramidenzellen im Unkus und Gyrus hippocampi (Riech-
sphiire) erinnert. Beziiglich genauerer Einzelheiten sei auf die Studien
iiber die Hirnrinde von Ramon y Cajal, Leipzig, 1900—1903; Camp-
bell, 1904, Proc. R. S. 72, 488 und Flechsig a. a. O. verwiesen.
Ein durchgreifender Unterschied ist ferner beziiglich der Faser-
verbindungen nachgewiesen vworden, indem die zuerst ausreifenden
19%
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(Primordial-) Gebiete reichliche Verbindungen mit dem Stabkranz
(afferente und efferente) eingehen, wéhrend die Intermediér- und Ter-
minalgebiete vorwiegend durch Binnenfasern unter sich und mit den
Primordialgebieten in Verbindung stehen. Die Binnenfasern verlaufen
als Tangentialfasern im Rindengrau oder als sog. Assoziationsfasern
im Mark der Hemisphdre. Sie schlagen Verbindungen sowohl zwischen
den Rindenteilen einer Hemisphére als, auf dem Wege des Balkens, zur
anderen Hemisphére.

Die anatomische Untersuchung fiihrt demnach genau so wie das
physiologische Experiment und die klinische Beobachtung zu der Er-
kenntnis, dafl nur beschrinkte Gebiete der Hirnrinde mit den tieferen
Teilen des Nervensystems durch afferente und efferente Fasern in un-
mittelbarer Verbindung stehen. Diese Gebiete werden daher von den
von auBlen kommenden Erregungen in erster Linie betroffen und von
hier miissen die Antriebe an die effektorischen Organe hinausgehen.
Alle iibrigen Teile der Rinde kénnen nur der Verarbeitung der gesetzten
Erregungen dienen. In dieser Richtung hat namentlich die psycho-
logisch-klinische Beobachtung im Verein mit der pathologisch-ana-
tomischen Untersuchung der Sprach-, Schreib- und Lesestorungen
wichtige Aufschliisse gebracht iiber die Art, wie die Sinneseindriicke
kombiniert, gedeutet und verwertet werden und welche Gehirnteile
dabei beteiligt sind. Man hat eine motorische, akustische und optische
Aphasie unterscheiden gelernt und sie mit Lésionen bestimmter Felder
des Stirnhirns der Insel des Schlife- und Hinterhauptlappens in Be-
ziehung setzen konnen. Dall es sich bei diesen Leistungen um ganz
etwas anderes handelt als bei der Téatigkeit der Stabkranzgebiete, geht
schon aus der Einseitigkeit der Lokalisation (meist linke Hemisphére)
bei vollkommener Symmetrie der motorischen Ausfallserscheinungen
hervor. Psychologisch ist die Sonderstellung dadurch gekennzeichnet,
daf nach Lésionen in den bezeichneten Gebieten Symptome auftreten,
welche als mangelhafte oder fehlende Erinnerung an die Bedeutung
bisher gewohnter Reize aufgefafit werden miissen. Der Versuch weiterer
Zergliederung der klinischen Symptome scheitert meist an der Schwierig-
keit der psychologischen Analyse. Jeder Fortschritt in der Erkenntnis
des normalen Seelenlebens wird daher auch der Gehirnphysiologie
zugute kommen.



Dreizehnter Teil.

Die Leistungen der Sinne, I. Hiilfte.

Die Sinnesphysiologie beniitzt Versuchseinrichtungen, durch welche
bestimmte psychische Zustdinde herbeigefithrt werden sollen, zu dem
Zwecke Aufschlufl zu erhalten iber die nebenher gehenden physio-
logischen (zerebralen oder psychophysischen) Vorgidnge. Der Absicht
liegt die Voraussetzung zugrunde, dall jedem psychischen Vorgang
ein physiologischer entspricht, dal jede Anderung des ersteren von einer
Anderung des letzteren begleitet ist und daB gleiche psychische Zu-
stdnde nur bei gleichen physiologischen gegeben sein kénnen. Diesen
Sétzen kommt kraft tausendfiltiger Erfahrung ein hoher Grad von
Wahrscheinlichkeit zu. Sie gestatten aber keine Umkehrung, insbeson-
dere 148t sich nicht behaupten, daB jedem physiologischen Vorgang
auch ein psychischer entsprechen miisse. Entgegen dem innerhalb
der Lebensdauer ununterbrochenen Ablauf der physiologischen Vor-
ginge treten die psychischen nur zeitweilig auf; sie erleiden durch Schlaf,
Narkose etc. Unterbrechungen, so dafl wohl der Anschein entstehen
kann, als ob sie von den physiologischen abhéngig seien. In der Willens-
handlung wiederum tritt Bewegung auf, scheinbar als Folge psychischer
Geschehnisse. Eine solche gegenseitige Abhingigkeit wire aber nur
moglich, wenn die psychischen Vorgénge Glieder des kausal bestimmten
Naturgeschehens sind, was der inneren Erfahrung zuwider lduft. Fiir die
physiologische Betrachtung konnen daher die Zwischenglieder zwischen
der sinnlichen Erregung und der schlieflich auftretenden Bewegung
nur in einer Reihe mehr oder weniger verwickelter Gehirnprozesse be-
stehen, welche letztere in nicht weiter erklirbarer Weise mit Empfin-
dungen, Gefiihlen und Strebungen verkniipft sind.

Die sinnesphysiologischen Untersuchungen befassen sich haupt-
sichlich mit jenen psychischen Vorgingen, die sich am leichtesten



294 Der Modus der Empfindung ist abhéingig von dem erregten Sinnesorgan,

in vorausbestimmbarer Weise hervorrufen lassen: mit den Empfin-
dungen und den aus ihnen hervorgehenden Wahrnehmungen. Empfin-
dungen entstehen, wenn gewisse Anstole, sog. Reize, auf die Sinnes-
organe einwirken. Sie koénnen aber auch aus inneren Ursachen ent-
stehen, wenn die Sinnesorgane, die von ihnen zum Gehirn zichenden
Nerven oder das Gehirn selbst aus irgend einem Grunde in den erregten
Zustand geraten. Die Empfindung ist also zun#chst ein Zeichen fiir
die stattfindende Erregung, fiir irgendwelche Eigenschaften #uBlerer
Objekte nur insofern, als diese imstande sind Erregung hervorzurufen.
Der menschliche Korper bietet den Reizen Oberflichen, sog. Sinnes-
flichen dar, in welche Sinnesorgane von mikroskopischer Kleinheit
eingelassen sind. Diese elementaren Sinnesorgane sind von sehr ver-
schiedener Beschaffenheit und ungleicher Verteilung. Die Sinnes-
werkzeuge, wie das Auge oder das Ohr sind durch eine besonders dichte
Anhdufung gleichartiger Sinnesorgane ausgezeichnet.

Der Modus der Empfindung (vgl. Joh. Miiller, 1840, Handb.
der Physiol. IT, 249) ist fiir jedes Sinnesorgan im allgemeinen ein anderer,
auch wenn derselbe Reiz wirksam ist.

Zieht man z. B. den Dampf des Chloroforms in die Nase auf, so
hat man eine diesem Stoffe eigentiimliche Geruchsempfindung. Giefit
man den Dampf in den unteren Teil der gegen den Schlund verschlos-
senen Nasenhohle, so stellen sich die Empfindungen des Brennens und
der Kilte oder Kiihle ein. In die geschlossene Mundhohle eingebracht,
bewirkt er eine intensive Siilempfindung, an die sich bald Kiihle und
starkes Brennen anschlieBen. Auf der Aufleren Haut entsteht durch
Aufpinseln von Chloroform sehr lang anhaltendes Brennen, dessen Heftig-
keit je nach dei Zartheit der gewihlten Hautstelle verschieden ist.
Unertragliches Brennen erregen schon geringe Mengen von Chloro-
formdampf im Auge.

In einigen Beziehungen &hnlich, in anderen verschieden, wirkt
Atherdampf. Der Geruch ist wieder ein besonderer, diesem Stoffe eigen-
tiimlicher, das Brennen und die Kélteempfindung auf der Haut und
den Schleimhduten viel schwicher (von Verdunstungskilte wird hier
abgesehen) und nur auf dem Auge heftig. Im Munde entsteht nebenbei
eine starke Bitterempfindung. Man vergleiche hierzu Rollet, 1899,
A. g P. 74, 383.

Verwendet man zur Reizung Kohlensdure, so fehlt die Geruchs-
empfindung, in der Nase entsteht ein Gefiihl von Brennen und Kriebeln,
im Munde eine deutliche Sauerempfindung und daneben namentlich in
der Néhe der Lippen die Empfindung der Wiarme. Die duBere Haut
ist fir das Gas nicht empfindlich, auf das Auge gebracht, wirkt es
brennend.
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Diese Versuche zeigen, daB ein und derselbe chemische Reiz, je
nach der gewidhlten Sinnesfliche verschiedene Empfindungen hervor-
ruft, dal manche Flichen Empfindungen geben, die den anderen fehlen,
wahrend gewisse Empfindungen, wie das Brennen, fast iiberall auszu-
losen sind. Endlich gibt eine Sinnesfliche anscheinend gleichartiger
Struktur, wie die Mundschleimhaut, nicht eine sondern verschiedene
Arten von Empfindungen. Es ist also wahrscheinlich, daB in ihr ver-
schiedenartige elementare Sinnesorgane eingebettet liegen, die sich zum
Teil nur im Munde und den benachbarten Schleimhduten finden (die
Geschmacksorgane), zum Teil eine sehr allgemeine Verbreitung besitzen)
(die schmerzempfindenden Organe). Dieser Erklarung liegt die Annahme
zugrunde, daB jedes elementare Sinnesorgan nur einerlei Art von Empfin-
dungen hervorrufen kann, die sich zwar in ihrer Stérke, nicht aber in
ihrer Qualitdt voneinander unterscheiden.

Die Sinnesempfindungen der Haut.

Sollen die durch die Sinnesorgane der Haut vermittelten Empfin-
dungen und Wahrnehmungen méglichst rein zur Darstellung gelangen,
so mul} die Mitwirkung der Organe in den darunterliegenden Geweben,
des sog. propriozeptiven Systems (s. o. S. 270), ausgeschlossen werden.
Hierzu bedarf es vor allem der Fixierung der zu untersuchenden Haut-
flache; denn die rezeptiven Nerven der Bewegungsorgane zeichnen sich
durch groBe Empfindlichkeit gegen geringe Verschiebungen aus. Helfen
diese mit, so entsteht das sog. aktive Tasten, dessen Wahrnehmungen
reichhaltiger sind, als die des passiven, bei welchem die erregenden
Korper auf die ruhende Hautfliche wirken.

Indessen sind auch beim passiven Tasten die moglichen Aussagen
noch sehr mannigfaltig. Sie betreffen GroBle, Form und Volum, das
absolute und spezifische Gewicht, die Oberflichenbeschaffenheit, den
Aggregatzustand, Elastizitdt, Temperatur und andere Eigenschaften
der erregenden Objekte. Aufler diesen Empfindungskomplexen gibt
es weitere, welche nicht auf duBere Objekte, sondern auf den eigenen
Korper bezogen zu werden pflegen, wie Kitzel, Wollust, Jucken,
Schauder usw.

Es ist nicht schwer zu bemerken, daB in den objektiven Aussagen
gewisse Bestandteile stets wiederkehren und nur in verschiedener Ver-
bindung auftreten und es ist méglich auf Grund dieser Tatsache die-
jenigen Bestandteile zu erschlieBen, welche als nicht weiter zerlegbare
Elemente in den Aussagen vorhanden sind. Die Analyse ist besonders
dann eine sichere, wenn es gelingt, einzelne der Elemente auf experi-
mentellem Wege besonders herauszuheben und ihrer Intensitéit nach
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abzustufen. Auf diese Weige 148t sich feststellen, dal in den objektiven
Aussagen lediglich die Empfindungen der Kialte, der Wirme, des
Drucks und des Schmerzes, sowie ihre rdumlichen und zeitlichen
Unterschiede enthalten sind.

Die nicht so sicher auf experimentellem Wege hervorzurufenden
und abzustufenden, daher auch nicht so leicht beobachtbaren, subjek-
tiven Empfindungskomplexe, zu denen auBler den oben aufgefiihrten
auch manche Formen schmerzhafter Empfindungen gehéren, sind einer
Analyse viel schwerer zuginglich. Doch lafit sich zeigen, dafl manche
derselben sicher nicht reine Hautempfindungen sind, indem auch Er-
regungen aus tieferen Teilen insbes. aus den Bewegungsapparaten sich
hinzu mischen. Dies gilt wohl sicher von der Empfindung der Wollust
und in ziemlich leicht demonstrierbarer Weise von dem Schauder. Zu-
nichst ist das Auftreten der Génsehaut mit eigentiimlichen Empfindungen
verkniipft, welche zum Teil von den gestellten Haarbélgen, zu einem
anderen Teile aber vielleicht direkt von den kontrahierten arrectores
pilorum ausgehen. Dann ist die GefaBkontraktion ein sehr wesentlicher
Faktor in der genannten Mischempfindung. Endlich kommt der ge-
steigerte Tonus der Skelettmuskulatur in Betracht, der sich namentlich
bei kalten UbergieBungen bemerklich macht.

Temperaturempfindungen.

Stellte die Haut eine Fliche dar mit nur einer Art von Sinnes-
organen, so miifite man erwarten, dafl jene Bezirke, welche wie die
Fingerspitzen fiir Druckreize die grote Empfindlichkeit besitzen, auch
zur Wahrnehmung von Temperaturreizen besonders befihigt sind.
Dieser Folgerung widerspricht die tégliche Erfahrung. Jedermann ist
geldufig, dall die Gesichtshaut und der Rumpf viel lebhaftere Tem-
peraturempfindungen besitzen als die Extremitdten, namentlich die
distalen Teile derselben. Fiillt man zwei Kolbchen mit Wasser von
bzw. 25 und 30°C, so werden sie bei Beriihrung mit den Fingerspitzen
kaum als verschieden temperiert erkannt, wihrend der Unterschied sehr
auffallend ist bei Bertihrung mit dem Augenlid oder dem Mundwinkel.
Daf} das verschiedene Verhalten nicht allein durch die ungleiche Dicke
der Epidermis bedingt ist, geht daraus hervor, dall auch durch die
diinne Haut des Handgelenks der Unterschied viel schlechter wahrge-
nommen wird. Kleine metallene Kérper von Lufttemperatur kénnen
der Haut nur sehr wenig Warme entziehen und sind daher fiir viele
Hautstellen indifferent. Am Augenlid oder auf den Lippen werden
sie dagegen deutlich als kiihl erkannt.

Beniitzt man zur thermischen Reizung der Haut kleinflichige
kalte oder warme Korper, so 1at sich schon bei der fliichtigsten Unter-
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suchung beobachten, daBl die entsprechenden Empfindungen nicht
auf jedem Flichenelemente der Haut auslésbar sind. Es sind immer
nur vereinzelte Orte, an denen die Temperaturempfindung auftritt.
Blix (1884, Z. . B. 20, 141), der auf dieses Verhalten zuerst aufmerksam
geworden ist, bemerkte auch, dafl Kélte- und Warmereize nicht an den-
selben Orten wirksam werden. Man mufl daher in bezug auf die ther-
mische Reizbarkeit drei verschiedene Arten von Flichenelementen
der Haut unterscheiden: 1. unempfindliche, 2. fiir Kélte und 3. fiir Warme
empfindliche. Letztere sind immer in der Minderzahl. Blix nannte
die Fliachenelemente der zweiten Art Kaltpunkte, die der dritten
Art Warmpunkte. Die Bezeichnung ,,Punkte‘ ist insofern zulissig,
als man an ihnen die betreffenden Empfindungen mit dem Kopfe einer
Stecknadel und selbst noch kleineren Reizflichen hervorrufen kann.
Durch eine geringe Verschiebung wird der Reiz unwirksam. KEs handelt
sich alse jedenfalls um Sinnesorgane von winziger Grofle. Nur an
Hautstellen mit dicker Epidermis gelingt der Nachweis von ,,Punkten‘
nicht, wahrend die ortlich ungleiche Empfindlichkeit auch dort nach-
weisbar bleibt.

Bestimmt man fiir eine groBere Hautfliche die Lage und Zahl
der empfindlichen Punkte, so zeigt sich, daf} diesenach beliebigen Zwischen-
zeiten immer wieder aufzufinden sind. Es kann daher nicht zweifel-
haft sein, daB} es sich um feste anatomische Strukturen handelt, d. h.
um Endigungen zentripetaler Nerven, welche der Haut die Fahigkeit
zur Temperaturempfindung verleihen, und deren Projektion auf die
Hautoberfliche durch die experimentell bestimmten Warm- und Kalt-
punkte dargestellt wird. Thunberg hat durch interessante Versuche
mit thermischen Reizen von kurzer Wirkungszeit es sehr wahrscheinlich
gemacht, dafl die Organe der Kaltpunkte ndher der Oberfldche liegen als
die der Warmpunkte (1901, Skand. Arch. 11, 382).

Bestimmungen der Dichte dieser Gebilde sind an einer grofleren
Zahl von Hautflachen von Som mer durchgefiihrt worden (Wiirzb. Sitzb.
1900, 63). Er fand fiir die Kaltpunkte eine mittlere Dichte von 13
im ecm?, was fiir die ganze Korperoberfliche die Zahl von 250 000 ergibt.
Dagegen fand er fiir die Warmpunkte eine mittlere Dichte von 1,5 im cm?
oder rund 30 000 fiir den ganzen Korper.

Die Verteilung der temperaturempfindlichen Apparate iiber die
Haut ist eine sehr ungleichmifBige. Selten liegen sie ganz vereinzelt,
meist in Gruppen zusammen, so daB zwischen den Gruppen Liicken,
zuweilen bis zu 1 cm? GroBe entstehen, in denen die Warme- oder Kilte-
empfindung oder beide fehlen. An manchen Hautstellen von guter
oder sogar hervorragender Kilteempfindlichkeit tritt die Warmeempfin-
dung sehr zuriick oder fehlt ganz. Dahin gehért die Bindehaut und
Hornhaut des Auges (nur der Rand der Hornhaut ist kaltempfindend),
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die Eichel des m#nnlichen Gliedes, die Brustwarze. Eine iiberwiegende
Kilteempfindung haben auch die Schleimhiute des Mundes und der
Nase. Die iibrigen Schleimhéute entbehren zumeist jeder Temperatur-
empfindung, wie von der Schleimhaut des Magens und Darmes seit
langem bekannt ist (vgl. E. H. Weber, Tastsinn und Gemeingefiihl,
Leipzig, 1851, S. 45 ff).

Die oben ausgesprochene Vermutung der Ungleichartigkeit schein-
bar homogener Sinnesflichen hat sich demnach beziiglich der Erreg-
barkeit der Haut durch Temperaturen durchaus bestdtigt. Man wird
daher auch die Erfahrung, daff in der Mundhohle Chloroformdampf
kalt, Kohlenséure warm empfunden wird, auf die Reizung verschiedener
Nervenenden beziehen.

Nach Feststellung der Verteilung der temperaturempfindlichen
Organe iiber die Haut ist man ferner in der Lage, die zweite der oben
aufgestellten Thesen zu priifen, nach welcher bei Reizung bestimmter
Strukturelemente innerhalb einer Sinnesfliche die ausgelosten Empfin-
dungen nur noch quantitativ oder intensiv, aber nicht mehr qualitativ
verschieden sein sollen. Auch diese Annahme bestitigt sich fiir die
temperaturempfindlichen Elemente der Haut in vollem MaBe. Sie sind,
wie Blix (a. a. O. 146) und Goldscheider, (A. f. P. 1885, Suppl. 12)
gezeigt haben, neben der thermischen auch der elektrischen und mecha-
nischen Erregung zugénglich und liefern stets nur die ihnen eigentiim-
lichen Empfindungen. Endlich reagieren die Kiltepunkte auch auf
Temperaturen iiber 45° mit der Empfindung ,kalt”. Es ist dies die
sog. paradoxe Kiélteempfindung (v. Frey, Leipz. Ber., 4. Mérz 1895).
Aus ihr erklédren sich jene Fille von ,,perverser Temperaturempfindung,
in welchen alle thermischen Reize als kalt bezeichnet werden (vgl.
Alrutz, 1906, Skand. Arch. 18, 166).

Physikalische und physiologische Temperaturskalen. Im
physikalischen Sinne bildet die Reihe der verschiedenen Temperaturen
eine einfach ausgedehnte Mannigfaltigkeit. Man kann von einer Tem-
peratur a zu einer anderen b immer nur auf einerlei Art, d. h. durch alle
zwischenliegenden gelangen. Hat man sich iiber den Nullpunkt der
Skala und die Grofle der Malleinheit geeinigt, so ist durch die Angabe
des Grades die Temperatur eindeutig bestimmt. Fiir die physikalische
Temperaturmessung ist daher die Unterscheidung von kalten oder
negativen und warmen oder positiven Temperaturen ohne innere Bedeu-
tung und nur ein historisches Uberbleibsel der urspriinglich physiologi-
schen Temperaturmessung. Dies findet auch seinen Ausdruck in der
willkiirlichen Normierung des physikalischen Nullpunktes, der entweder
gleich der Schmelztemperatur des Eises oder 17,8 bzw. 273 © (des hundert-
teiligen Thermometers) tiefer gelegt wird.
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Die Temperaturempfindungen zeigen dagegen eine groBere Mannig-
faltigkeit. Kilte- und Wirmeempfindung kénnen jede fiir sich oder
auch zusammen in verschiedener Stérke erregt werden; endlich tritt
unter gewissen Umstéinden noch der Temperaturschmerz hinzu. Dafl
die letztere Empfindung nicht von den Temperaturpunkten der Haut
ausgeht, 148t sich am besten in der Weise zeigen, dafl man mittelst
einer passend abgeblendeten Sammellinse ein Sonnenbildchen auf der
Haut entwirft. Féllt das Bildchen auf einen Warmepunkt, so entsteht
die Empfindung der Wérme, fillt es auf ein der Temperaturempfindung
nicht fihiges Flidchenelement, so fehlt bei schwacher Bestrahlung jede
Empfindung, bei starker Bestrahlung tritt Schmerz auf. Die Schmerz-
losigkeit oder Analgesie der Temperaturpunkte wurde zuerst von Gold-
scheider beobachtet (a. a. O. 18). L&afBt man endlich das Sonnen-
bildchen auf einen Kiltepunkt fallen, so tritt die bereits erwihnte para-
doxe Kilteempfindung ein. Temperaturen, welche Wérme- und Kélte-
punkte erregen, bezeichnet man als heil (Alrutz, 1901, Sk. A. 10, 340).

Es gibt folglich in der Haut drei verschiedene nervése Gebilde,
die durch hohe Temperaturen erregt werden kénnen und bei groBflachiger
Reizung auch gleichzeitig in Tatigkeit treten. Schmerzempfindungen
kénnen ferner durch tiefe Temperaturen, z. B. durch die des schmel-
zenden Eises, zustande kommen. Man nennt solche Temperaturen
schneidend, beiend oder brennend kalt. Hierbei werden zwel nervose
Apparate gleichzeitig in Tatigkeit gesetzt.

Die sprachlichen Bezeichnungen fiir die Temperaturempfindungen
tragen dieser Mannigfaltigkeit in folgender Weise Rechnung:

Wirme- Kailte- Schmerz-
nerven  nerven  nerven

Schneidend oder beiBend kalt O + —+
Kalt O + O
Kiihl @) + @)
Indifferent O @) O
Lau + O @)
Warm + O O
Heild + + O
Brennend heif3 - + —+

Das Zeichen + bedeutet Erregung, O Erregungslosigkeit.

Man kann auch versuchen, die ErregungsgroBen zur Darstellung
zu bringen, mit der die einzelnen Komponenten je nach der Temperatur
an der einfachen oder Mischempfindung vermutungsweise beteiligt
sind. Dies ist in Fig. 62 (S. 300) geschehen, wo tiber den der Temperatur
proportionalen Abszissen die Erregungsgroffen als Ordinaten aufgetragen
sind. Der Indifferenzpunkt, d. h. die Temperatur, bei der alle drei Ap-
parate in Ruhe sind, ist willkiirlich auf 33 © angesetzt. Bei steigender
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Temperatur treten zuerst die Wirmenerven, dann die Kiltenerven,
schlieflich die Schmerznerven in die Erregung ein. Die Erregungs-
grofle der letzteren iibersteigt bald die der beiden anderen, wie aus der
vordringenden Stirke der Schmerzempfindung geschlossen werden muf.
Kommt es infolge der Einwirkung sehr hoher Temperaturen zur Zer-
storung des Gewebes, so gehen anscheinend die spezifischen Tempera-
turempfindungen verloren, wihrend der Schmerz, wie Brandwunden
lehren. bestehen bleibt.

Sinkt die Temperatur unter den Indifferenzpunkt herab, so tritt
die Erregung der Kiltenerven fiir ein gréBeres Temperatur-Intervall
allein auf; erst nahe dem Nullpunkt des Thermometers tritt Schmerz
hinzu, ebenfalls mit sinkender Temperatur rasch an Stirke zunehmend.
Geht die Temperatur so tief herab, da das Gewebe gefriert, so hort
alle Empfindung auf, um beim Auftauen wieder zuriickzukommen.

J|

; |

§ Jndifferenzstrecke E

Ty R T
= 33 3 38

FF & §F & &

Fig. 62. Schematische Darstellung der ErregungsgroBen J, mit der die drei
temperaturempfindlichen ' Sinnesapparate der Haut bei verschiedenen Tempera-
turen T in Téatigkeit treten.

Anstatt von einem Indifferenzpunkt oder einem physiologischen
Nullpunkt zu sprechen, wiirde man richtiger von einer Indifferenzstrecke
oder einer Ruhebreite sprechen, denn es gibt zweifellos ein kleines, bis
zu 0,59 betragendes Intervall, in welchem weder Wirme noch Kilte
empfunden wird (vgl. Leegaard, 1891, D. A. f. kl. Med. 48, 214).

Eigentiimlich ist die ver&dnderliche Lage der Indifferenz-
strecke. Indem die Temperatur der Haut mit der &uBeren sinkt oder
steigt, &ndert sich innerhalb gewisser Grenzen auch die Lage der in-
differenten Streche. Damit ist gesagt, daB keine der angefiihrten
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physiologischen Temperatur-Bezeichnungen einem bestimmten physi-
kalischen Temperaturgrad entspricht. Je nach der Lage der Indifferenz-
strecke kann eine gegebene Temperatur kalt oder warm oder indifferent
erscheinen. Beispiele sind hierfiir leicht zu finden. Die Eigentemperatur
der Haut und damit die Lage der Indifferenzstrecke hingt von der Aulen-
temperatur und von dem Blutreichtum der Haut ab. Die Vola der
Hand ist als die blutreichere und gegen Ausstrahlung geschiitztere
Flache wirmer als der Handriicken. Die Temperaturdifferenz wird
aber erst gefiihlt, wenn man die Volarfliche der einen Hand auf den
Riicken der anderen legt.

In besonders schlagender Weise zeigt sich die Einstellung bei dem
sog. Drei-Schalenversuch. Drei Gefile werden mit Wasser von etwa
25, 30 und 35° gefiillt. Die Fingerspitzen der beiden Héinde werden
zunéchst in die beiden &ulleren Gefalle gesteckt, bis die anfangs starken
Temperaturempfindungen deutlich nachgelassen haben. Bringt man
nun die Finger in das mittlere Gefa3, so erscheint die Temperatur von
3090 der einen Hand warm, der anderen kalt.

Die Umstimmung der Temperaturnerven der Haut durch die
Umgebungstemperatur darf nicht als eine Ermiidungserscheinung auf-
gefait werden, denn die Erregbarkeit leidet hierdurch in keiner Weise.
Ein Verstindnis dieses Vorganges wird erst aus einer Theorie der Tem-
peraturerregung erwachsen, die gegenwirtig noch aussteht. Man kann
nur sagen, dafl alle Verdnderungen, durch welche die Temperatur einer
im thermischen Sinne ruhenden Hautfliche herabgesetzt wird (sei dies
ein Sinken der AuBlentemperatur, Verdunstung von der Haut, oder
Abnahme des Blutstromes in ihr) die Empfindung der Kilte, die ent-
gegengesetzte Anderung die Empfindung der Wiarme hervorruft, vgl.
Hering, 1877, Wiener Sitzungsber. 75, III. Die Empfindungen sind
um so deutlicher, je stdrker die Temperaturinderung ist, je rascher
sie erfolgt (z. B. durch Metalle entsprechend ihrem groBlen Wirmelei-
tungsvermogen) und je groBer die Hautfliche ist, auf die eingewirkt
wird. E. H. Weber a. a. 0. 94 und 9/.

Druckempfindungen.

Die Analyse der durch die Haut vermittelten Wahrnehmungen
ergibt, dafll die Empfindung des Druckes so gut wie die der Warme
und Kailte zu den einfachen, nicht weiter zerlegbaren zu rechnen ist.
Aussagen iiber GroBe, Form, Gewicht und Oberflichenbeschaffenheit
der Objekte koénnen ganz unabhingig von ihrer Temperatur gemacht
werden. Die Angabe von E. H. Weber (a. a. O. 44), daBl von zwei
gleichen auf die Haut gelegten Gewichten das kiltere schwerer er-
scheint, 148t sich wohl aus einer Irrefiihrung des Urteils erklaren, in-
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dem das sehr stark unter 0° abgekiihlte Gewicht den SchluB auf eine
groBere Metallmasse nahelegt.

Es ist schon oben erwihnt worden, daf die groBte Empfindlichkeit
fiir Temperatur-Reize nicht mit den Orten gréBter Tastempfindlichkeit
zusammenfillt. Eine messende Vergleichung der Tastempfindlichkeit
verschiedener Hautflachen ist aber durchaus nicht leicht. Die Aufgabe
der gleichmé&Bigen Belastung der iiberall gekriimmten Oberfliche
der menschlichen Haut wird am besten durch Fliissigkeitsdruck erfiillt.
Die Erfahrung lehrt jedoch, daB solcher Druck nicht gefiihlt wird.
Bringt man einen Korperteil in eine Tiefe von 1 m unter Wasser oder
7,6 cm tief unter Quecksilber, so wird der dann wirkende Druck von
1/10 Atm. nicht wahrgenommen. Setzt man dagegen ein 100 Gramm-
gewicht auf eine moglichst ebene Hautfliche, indem man durch ein
zwischengeschobenes Korkpldttchen dafiir sorgt, daB die gedriickte
Fliche genau 1 em? groB ist, so wird der wiederum 1/10 Atm. betragende
Druck sehr wohl wahrgenommen.

Es kommt demnach fiir den physiologischen Effekt nicht nur
auf den Druckwert an, sondern auch auf die Zahl der Flichenelemente,
auf die der Druck wirkt, und zwar scheint die Wirkung um so giinstiger
zu sein, je kleiner die gedriickte Fliche ist.

Sehr kleinflichige Reize von mefibarer Wirkung konnen in der
Weise hergestellt werden, daB man ein quergeschnittenes Haar oder
eine Borste senkrecht gegen die Haut stoBt. Man bestimmt sodann
auf der Wage die Kraft, die das Haar hierbei auf die Haut ausiibt
und erhdlt durch Division dieser Kraft durch den Querschnitt des
Haares den ausgeiibten hydrostatischen Druck (von Frey 1896, Leipz.
Abhandl. 23, 175).

Unter Anwendung derartiger Reize ist es nicht schwer, zu konsta-
tieren, daB die Zungenspitze, die Lippen und die Fingerspitzen durch
ihre hohe Empfindlichkeit gegen mechanische Reize vor den iibrigen
Koérperteilen ausgezeichnet sind (Kiesow, 1904, Z. {. Ps. 35, 234); aber
auch fiir diese gibt es eine Reizschwelle, die iiberschritten werden muf,
wenn Empfindung eintreten soll. Zu den hochst empfindlichen Orten
gehort auch die Hornhaut des Auges; die Modalitit der Empfindung
ist indessen hier eine abweichende und zwar schmerzhafte. Auf sie
wird weiter unten einzugehen sein. Es fallen also tatséchlich die Orte
groBter thermischer Empfindlichkeit nicht zusammen mit den Orten
groBter taktiler Empfindlichkeit, woraus die Wahrscheinlichkeit ent-
steht, daB die beiden Empfindungen durch verschiedene QOrgane ver-
mittelt werden.

Bei Reizung der Haut durch Borsten oder Haare in der eben ge-
schilderten Weise zeigt sich aber auch ein groBer Unterschied zwischen
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den einzelnen Fléchenelementen. Hé&lt man sich in der Néhe der Reiz-
schwelle fiir die untersuchte Hautfliche, so findet man stets den gréBten
Teil der Fliche unempfindlich und nur einzelne Flichenelemente
empfindlich; dieselben werden als Druck- oder Tastpunkte bezeichnet.
Sie haben eine unverfinderliche, von den Warm- und Kaltpunkten
verschiedene Lage und sind zahlreicher wie letztere. Ihre Verteilung
iiber die Fliche ist im Gegensatz zu den Temperaturpunkten eine sehr
gleichméfige. An behaarten Hautstellen liegt an jedem Haar ein Tast-
punkt; die Zahl der Haare und Tastpunkte stimmt demnach im all-
gemeinen iiberein. Projiziert man den Balg des stets schrig in der
Haut steckenden Haares auf die Hautoberfliche, so fillt der Tastpunkt
in diese Projektion. Es handelt sich also um einen nerviosen Apparat,
der zu den Haarbélgen in Beziehung steht. An den nicht behaarten
Hautstellen (etwa 59, der Korperoberfliche) ist die Verteilung eine
ghnliche, nicht ganz so regelmiBige und vielfach eine dichtere. Folgende
Zahlen mogen als Beispiele dienen:
Dichte der Druckpunkte

Unterschenkel 9— 10 pro cm?
Oberschenkel 10— 22 »
Oberarm 7— 16 ’
Unterarm 10— 26 '
Handgelenk 12— 44 ’
Daumenballen  111—135 ’
Kopfhaut 115—300 )

v. Frey, a. a. 0. 222 u. 235; Kiesow, 1902, in Philos. Stud. 19, 260.
Bei Kindern ist entsprechend der kleineren Oberfléche bei gleicher Zahl
der Haare die Dichte eine groBere.

Einige Flachen sind durch eine sehr geringe Dichte oder das Fehlen
der Tastpunkte ausgezeichnet. Zu diesen gehoren: die Bindehaut und
die Hornhaut des Auges, die Glans penis, besonders die Corona glandis,
im Munde die Zahnsubstanz, die vorderen Gaumenbdgen, wahrscheinlich
grofere Flichen der Nasenschleimhaut, die Schleimliaut des Magens
und des Darms. Was die letzteren beiden Schleimhautflichen betrifft,
so ist das Vorhandensein von zentripetalen, durch mechanische Reize
erregbaren Nerven durch die dort auslésbaren Reflexe sichergestellt
(vgl. S. 142 u. 155). Empfindungen werden durch dieselben aber nicht
vermittelt.

Man kann die von den Tastpunkten ausgelosten Empfindungen
je nach ihrer Stéirke und dem zeitlichen Verlauf in Beriihrungs- und
Druckempfindungen unterscheiden. Erstere sind schwach und fliichtig.
Sie werden namentlich von den behaarten Hautstellen vermittelt. Hier
geniigen auch sehr schwache Reize zu ihrer Ausldsung. Obwohl némlich
die zu den Haarbélgen gehorigen Tastpunkte im allgemeinen weniger
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reizbar sind als die der unbehaarten Tastflichen, sofern die Reize die
Haut selbst treffen, so konnen doch durch Vermittlung der Haare noch
Reize wirksam werden, die, wie z. B. ein Lufthauch, auf unbehaarten
Stellen nicht empfunden werden. In diesen Fillen wirkt das Haar wie
ein zweiarmiger Hebel, dessen Drehpunkt im Niveau der Epidermis
liegt. Der lange Hebelarm ist auBerhalb der Haut und seine Bewegungen
werden durch die Ubertragung auf den intrakutanen Teil verkleinert,
aber entsprechend kriftiger. Es besteht zwischen behaarten und un-
behaarten Tastflichen ein &hnlich funktioneller Gegensatz, wie zwischen
Zentrum und Peripherie der Netzhaut.

Bedingungen fiir die Erregung der Druckpunkte.

Es ist oben erwdhnt worden, daf ein gegebener Druckwert bei
kleiner Flache wirksamer ist, als bei grofler. Dadurch wird wahr-
scheinlich , daf es {iberhaupt nicht der Druck ist, der die Reizung

verursacht, sondern die in der
Nihe des driickenden Korpers
auftretendeVerzerrung der Haut,
bzw. die damit gegebenen Druck-
und Zugspannungen im Gewebe.
Fig. 63 stellt einen Dickenschnitt
durch eine Hautstelle dar, die
durch das aufgelegte, in der
, Figur schraffierte Gewicht nie-
Fig. 63. Deformation einer Hautstelle durch ~ dergedriickt ist. Durch die aus-

ein aufgelegtes Gewicht (schematischer ini i di ioh-
Dickenschnitt). Kurven der Zugspannungen gezogenen Linien sei die Rich
(ausgezogen) und der Druckspannungen tUNg der Zugspannungen und

(gestrichelt). zugleich der Kurven gleichen

Druckes, durch die gestrichelten

Linien die Richtung der Druckspannungen oder genauer des gréften
Druckgefilles angezeigt. Man sieht, daB die Anderung des Drucks
nach der Tiefe am groften sind an den Kanten des Gewichts, kleiner
unterhalb der driickenden Fliche. Wichst die driickende Fliche, so
nimmt unter ihr das Druckgefille ab, bei Verkleinerung der Fliche zu.
Da die Wirksamkeit auf die Nerven sich in gleicher Weise dndert,
80 besteht die Wahrscheinlichkeit, daf die Reizung eine Funktion des
Spannungsunterschiedes von Ort zu Ort ist. Allerdings nimmt bei sehr
kleinen Flidchen (unterhalb 0,5 mm?) die Wirksamkeit eines gegebenen
Druckwertes wieder ab; dies 1483t sich aber leicht erklaren unter der An-
nahme, dafl die empfindlichen Nervenenden nicht an der Oberfliche
der Haut (in der Epidermis), sondern etwas tiefer liegen, wie unten
noch erdrtert werden wird (v. Frey und Kiesow, 1899, Z. f. Ps. 20, 126).
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Selbstverstandlich muf3 die Herstellung des reizenden Spannungsunter-
schiedes mit einer gewissen Raschheit geschehen, wenn eine Wirkung
erzielt werden soll (v. Frey, a. a. O. 198). Es ist das eine Forderung,
die fir alle Nervenreize gilt.

Mit der Annahme, dall der Spannungsunterschied in der Haut
oder das Spannungsgefille die Ursache der Reizung ist, vertrigt sich
sehr gut die Beobachtung, dal Druck- und Zugreize caeteris paribus
gleich gut wirken (v. Frey, 1897, Leipz. Ber. 49,462 und G. P. Clark,
1898, Americ. J. of P. 1, 346), ferner, daB in der Haut zuriickbleibende,
den Reiz iiberdauernde Deformationen, sog. Druckbilder, eine Fort-
dauer des Reizes vortduschen kénnen. Hier wird durch die von dem
Reize geschaffene Verschiebung der Gewebsfliissigkeit die Riickkehr
in die normale Gewebsspannung aufgehalten. Es liegt nahe, die Ver-
schiebung der Gewebsfliissigkeit, ev. unter Eintritt von Konzentra-
tionsinderungen, direkt als Reizursache anzusprechen.

Die Wirkung aller mechanischen Reize verblaBt in kurzer Zeit,
um so rascher, je kleiner die Reizflache ist. Ob es sich hier um eine
Ermiidungserscheinung handelt oder, was wahrscheinlicher, um eine
Art von Einstellung des nervisen Apparates auf die neuen Spannungs-
verhiltnisse der Haut, kann gegenwirtig noch nicht entschieden werden.
Man vergleiche damit die Einstellung der thermischen Indifferenzstrecke.

Die Tastnerven der Haut konnen ebenso wie die Temperaturnerven
elektrisch gereizt werden. Verwendet man als differente Elektrode
einen feinen Draht oder einen spitzen Pinsel, so erhilt man je nach der
gereizten Hautstelle verschiedene Empfindungen: Warme, Kilte, stechen-
den Schmerz oder ein eigentiimliches Schwirren; letzteres ist auf den
Tastpunkten zu erhalten. Die Stromstirken sind fiir die verschiedenen
Empfindungen nahezu gleich. An den behaarten Hautstellen tritt das
schmerzhafte Stechen meist schon bei den schwichsten wirksamen
Stromen auf, das Schwirren bei etwas stdrkeren. Auf den eigentlichen
Tastflachen auf Zungen- und Wangenschleimhaut iiberwiegt das Schwirren.
Es ist bei Anwendung von Wechselstromen anhaltend, bei konstanten
Stromen rasch abklingend.

Die Unterschieds-und Raumschwelle im Gebiet desTastsinns.

An die Leistungen des Tastsinns kniipfen sich zwei Fragestellungen,
die von groflem physiologischen und psychologischen Interesse sind
und eine umfangreiche Literatur hervorgerufen haben. Die erste ist
gerichtet auf die Bestimmung der Unterschiedsschwelle, die zweite
forscht nach dem Ursprung der rdumlichen Ordnung der Tastempfin-
dungen. Beide Aufgaben sind zuerst von E. H. Weber in Angriff ge-
nommen worden.

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 20



306 Die Unterschiedsschwelle des Drucksinns,

Weber lieB Gewichte heben oder er belastete unterstiizte Haut-
stellen durch dieselben und bestimmte das Zusatzgewicht, das notig
war, um eine merkliche Verstdrkung der Empfindungen hervorzurufen.
Er fand dasselbe von endlicher und wechselnder GroBe und zwar um
so grofler, je schwerer das Ausgangsgewicht war. Es war genauer gesagt
notig, daBl das Zusatzgewicht cinen bestimmten Bruchteil des Aus-
gangsgewichtes darstellte. Die beiden Methoden gaben prinzipiell
iibereinstimmende, in bezug auf den Wert des Bruches aber verschiedene
Resultate. Wurden die Gewichte auf die unterstiitzte Haut gelegt,
so muBite das zweite mindestens um !/;, schwerer sein als das erste,
wenn es unterschieden werden sollte. Wurden die Gewichte dagegen
gehoben, so wurde schon durch einen Zusatz von '/,, des Ausgangs-
gewichts die Unterschiedsschwelle erreicht. Da im letzteren Falle neben
den Tastempfindungen auch Bewegungsempfindungen entstehen, so
steht zur Beurteilung der Gewichte eine grofere Zahl von Nachrichten
zu Gebote; die bessere Unterscheidung wird dadurch verstindlich.

Das von Weber aufgedeckte Verhalten, das iibrigens nur innerhalb
gewisser Grenzen fiir Reize mittlerer Stirke gilt, ist von Fechner
verallgemeinert worden in dem Satze: Ein Unterschied zweier Reize
wird immer gleich grofl empfunden, wenn sein Verhiltnis zu den Reizen,
zwischen denen er besteht, dasselbe bleibt. Indem also Fechner die
eben merklichen Empfindungsunterschiede als konstante GroBen be-
trachtete und weiter annahm, daB das Webersche Gesetz auch fiir
unendlich kleine Reiz- und Empfindungsunterschiede giiltig bleibt,
gelangte er dazu, die funktionellen Beziehungen zwischen den physio-
logischen und psychischen Vorgingen durch die sog. psychophysische
MagBformel auszudriicken. (Elemente der Psychophysik, Leipzig 1859/60.)

Ein befriedigender Nachweis der Giiltigkeit des Weberschen
Gesetzes bzw. seiner Giiltigkeitsgrenzen innerhalb des Gebietes des
Tastsinns steht noch aus. Die Versuche Webers sind nicht beweisend,
wenn es als Aufgabe der Methode betrachtet wird, nur die Intensitit
der Reize zu &ndern. Bei dem abwechslungsweisen Auflegen von Ge-
wichten auf eine Hautstelle ist, ohne besondere VorsichtsmaBregeln,
die Beniitzung stets derselben Hautfliche nicht entfernt gesichert,
auch fiihrt die VergroBerung des Gewichts zu einer Vergro8erung der
Deformation und damit der Zahl der in Anspruch genommenen Tast-
punkte. Vollig einwandfrei wiren Versuche iiber die Unterschieds-
schwelle an einzelnen Tastpunkten. Dieser Aufgabe stehen aber groBe
technische Schwierigkeiten entgegen, so daB die Ausfiihrbarkeit noch
in Frage steht.

Die Tastempfindungen sind wie die Gesichtsempfindungen durch
ihre rdumliche Bestimmung ausgezeichnet. Sie sind, wenn der
Gesichtssinn fehlt, zur vollstdndigen Ausbildung der Raumanschauung
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ausreichend. Beriihrt man die Haut einer Versuchsperson und 18t
sie dann den vermeintlichen Ort der Reizung bezeichnen, so werden,
wie E. H. Weber fand (Leipz. Ber. 1852, 87) stets Fehler gemacht,
die in ihrer GroBe eine Abhingigkeit von dem gereizten Korperschnitt
zeigen. Durch spitere Untersucher wurde der EinfluB8 studiert, den
die Stirke und Dauer der Beriihrung und namentlich das Aufzeigungs-
verfahren des Reagenten auf die Resultate ausiibt (vgl. V. Henri,
Die Raumwahrnehmungen des Tastsinns, Berlin, 1898, S. 90 u. ff.).
Man kann sagen, daB zwar jede Tastempfindung eine rdumliche Be-
stimmung besitzt, dafl dieselbe aber wenig genau ist, und namentlich
bei schwachen und kurzdauernden Reizen sehr unsicher werden kann.
Trrtiimer iiber den beriihrten Gliederabschnitt kommen ziemlich héiufig
vor. Henri fand, daB Beriihrungen der Haut in der Gegend eines
Gelenks, in der Regel zu schirferen Lagebestimmungen fiihrt, als eine
Beriihrung zwischen zwei Gelenken (a. a. O. 123). Da die Haut iiber
den Gelenken bei den Bewegungen bestéindigen Spannungsénderungen
ausgesetzt ist, so darf wohl angenommen werden, dafl die von diesen
Hautstellen kommenden Empfindungen fiir das BewuBtsein in hoherem
Grade prisent und daher leichter wieder erkennbar sind, als die von
anderen Stellen. Die Angaben der Versuchsperson sind iibrigens in
hohem MaBe von der Lage des gereizten Gliedes abhiingig (Spearman,
1906, Wundts Psych. Studien 1, 388).

Ist nun aber das Raumbild des Korpers kein richtiges, so konnte
es doch ein vollstéindiges sein insofern, als jeder Punkt der Haut eine
eindeutige Reprisentation in dem verzerrten Raumbilde besitzt.

Zur Priifung dieser Moglichkeit benutzte E. H. Weber das Ver-
fahren, gleichzeitig zwei Punkte der Haut durch die Spitzen eines ge-
offneten Zirkels zu beriihren. War die Unterscheidung eine unvoll-
kommene, so muBte unterhalb eines gegenwirtig als Raumschwelle
bezeichneten Abstandes der Eindruck eines einfachen Reizes entstehen.
Je kleiner der unterscheidbare Abstand, desto feiner der ,,Ortsinn‘
der Hautstelle. Die groBen Unterschiede, die in dieser Richtung bestehen,
kommen in einer Tabelle zum Ausdruck, die Weber auf Grund seiner
Versuche aufgestellt hat und 41 verschiedene Hautstellen umfaft.
Aus derselben seien nur folgende Werte angefiihrt:

An der Zungenspitze 1 mm
An den Fingerspitzen 2,
Am roten Teile der Lippen 45 ,,
Am oberen und unteren Teile des Unterarms 41

’ ,, , Unterschenkels 41 ,,

Am Ruckgrate in der Mltte des Halses und des Ruckens 68 ,,

Vgl. E. H. Weber, Tastsinn und Gemeingefiihl, S. 78.
20*
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Die im Gebrauch bevorzugten Tastflichen stehen an erster Stelle,
die Riickenhaut an letzter. Die Anderung der Raumschwelle von
Ort zu Ort ist keine stetige, sondern an gewissen ausgezeichneten
Grenzlinien sprunghaft wechselnde (Michotte, Les signes régionaux,
Paris 1905).

Beriicksichtigt man die Dichte der Tastpunkte, so fallt an den Finger-
spitzen Feinheit des Ortssinns und groBe Dichte der Tastpunkte zusammen.
Dagegen hat die Riickenhaut, trotz ihres geringen Ortssinns eine grofere
Dichte der Tastpunkte als Unterarm oder Unterschenkel (Kiesow
und Fontana, Accad. dei Lincei, 7 luglio 1901). Der Wert der Raum-
schwelle steht daher nicht in einfacher Beziehung zur Dichte der Nerven-
enden oder zu der der Nervenfasern, wie Weber seinerzeit glaubte
(a. a. O. 61 und Leipz. Ber. 1852, 101). Solchen Annahmen widerspricht
auch die Erfahrung, dal die Werte der Raumschwelle variabel sind.
Mit dem Wachsen der Reizstirke und bei moglichster Abgleichung
der beiden Reize verkleinern sich die Werte, namentlich aber dann,
wenn die Reize nicht gleichzeitig, sondern nacheinander gegeben wer-
den. Im letzteren Falle tritt eine so bedeutende Verkleinerung der
Schwellenwerte ein, da man von einer besonderen Sukzessiv-
schwelle im Gegensatz zur Simultanschwelle sprechen mufl
(v. Frey, Wirzb. Ber. 15. Nov. 1899). Darauf gerichtete Versuche
haben ergeben, dafl die Sukzessivschwelle bis auf den Abstand benach-
barter Tastpunkte herabgeht, mit anderen Worten, dafl jeder Tast-
punkt von jedem anderen unterschieden werden kann. Am leichtesten
geschieht die Unterscheidung bei einem Reizintervall von etwa einer
Sekunde. Bei grofleren oder kleineren Intervallen wird die Unter-
scheidung erschwert, bei gleichzeitiger Reizung unmdoglich.

Die Versuche iiber die Griofle der Sukzessivschwelle haben aber
ferner ergeben, dafl die Unterscheidung zweier Reize nicht gleichbedeu-
tend ist mit ihrer Lokalisation. Bei voller Sicherheit iiber das Vorhan-
densein zweier Reize kann der Reagent ganz unsicher sein iiber ihre
Lagebeziehungen. Sollen letztere mit einiger Sicherheit erkannt werden,
so muB3 die Entfernung der Reize um das mehrfache grofler gewihlt
werden als der Abstand zweier benachbarter Tastpunkte. Es wird daher
eine dritte, zwischen den Werten der Sukzessiv- und Simultanschwelle
liegende Richtungsschwelle anzunehmen sein. Aus diesen Erfah-
rungen mul} geschlossen wecrden, dall der Unterschied zwischen den
aus verschiedenen Tastpunkten kommenden Erregungen zunéchst ein rein
qualitativer oder individueller ist und dal die Umwertung zu réum-
lichen Unterschieden erst sekundir, hauptsichlich unter Mitwirkung
von Bewegungsempfindungen vor sich geht. (Man vgl. Helmholtz,
Die Tatsachen in der Wahrnehmung, Vortrige und Reden, Braunschweig,
1884, II, 227 ff). Mit den gewohnlichen groBflachigen Erregungen
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des Drucksinns hat sich natiirlich die rdumliche Deutung im Laufe
der Zeit gentigend fest assoziiert. Sie versagt dagegen oder wird un-
sicher, wenn die Reizung auf einzelne Druckpunkte beschrankt bleibt.

Schmerzempfindung.

Zu den von der Haut auslésbaren Empfindungen gehért der
Schmerz. FEr mull, wie die Empfindungen der Kilte, der Warme und
des Drucks als eine Empfindung besonderer Art, als elementarer, nicht
weiter zerlegbarer Bestandteil des Bewul3tseins betrachtet werden. Denn,
wenn er auch hdufig mit anderen Empfindungen zusammen vorkommt,
0 ist er doch in seiner Intensitdt von diesen nicht abhéngig und kann
unter Umstédnden sogar ohne dieselben auftreten.

Der Schmerz unterscheidet sich von den anderen von der Haut
zu erregenden Empfindungen zunéchst durch seine besondere Qualitit,
sodann aber auch dadurch, daB er meist in viel héherem Grade wie jene
von Gefiihlsbetonung, speziell Unlustgefithlen begleitet ist. (Man vgl.
hierzu C. Stumpf, 1907, Z. f. Ps. 44, 1). Ein weiteres Merkmal des
Schmerzes ist, dafl er nicht nur von der Haut, sondern auch von einer
groBen Zahl innerer Organe ausgelost werden kann. Endlich stehen
die Schmerzempfindungen in sehr enger Beziehung zu den Reflexbe-
wegungen. (Vgl. Sherrington, 1906, Integrative Action, p. 91 ff.)

Schmerzempfindlich ist nicht nur die Haut, und zwar wie es scheint
in allen ihren Schichten, sondern auch die Muskulatur, quergestreifte
und glatte. Quetschungen und Zerreilungen von Muskeln, pathologische
Veréinderungen in ihnen, wie die unter dem Namen der rheumatischen
bekannten, sind von groBer Schmerzhaftigkeit. Heftige Kontraktionen
der glatten Muskeln werden von Kolikschmerzen bzw. Wehen begleitet.
Auch die anderen Teile des Bewegungsapparates, Sehnen (oder Sehnen-
scheiden?), die Gelenke, die Knochenhaut (Periost) sind schmerz-
empfindlich. Mechanische Insulte oberflichlicher Venen sind schmerz-
haft. Von den Driisen sind sicher schmerzempfindlich die Geschlechts-
driisen, wihrend diese Eigenschaft von anderen Driisen nicht so sicher
behauptet werden kann. Aufféllig ist, daf in der Lunge ausgedehnte
Verdnderungen ohne Schmerzen Platz greifen konnen. (Man vgl. hierzu
L. R. Miiller, 1908, Mitt. aus d. Grenzgeb. etc. 18, 600). Zu den nicht
schmerzempfindlichen Organen rechnet man auch das Gehirn, besonders
die Rinde desselben, wihrend der Stabkranz zum Teil schmerzen kann.
Nicht schmerzempfindlich ist die Schleimhaut des Darms und Magens,
ebenso nach Lenander das Peritoneum viscerale, wahrend das parietale
sehr empfindlich sein soll. Sehr gering ist die Schmerzempfindlichkeit
der Mundhohle (Z&hne, Zungenspitze und Lippenschleimhaut ausge-
nommen), fiir eine grofiere Fliche der Backenschleimhaut hat Kiesow
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gogar das Fehlen der Schmerzempfindlichkeit wahrscheinlich gemacht
(1894, Phil. Studien 9, 510).

Die Schmerzempfindungen treten in verschiedenen Arten auf,
die man vielleicht den Qualititen anderer Sinnesgebiete an die Seite
stellen kann. Sehr schwache, 6rtlich umschriebene, lingere Zeit an-
dauernde und in ihrer Intensitdt schwankende Schmerzen der Haut,
wie sie z. B. durch kleinste Tropfchen dtzender Fliissigkeit entstehen,
werden als Jucken bezeichnet, andere Arten als Atzen, Stechen, Brennen,
Beiflen, Schneiden. Die Unterschiede sind zum Teil abhéngig von
der Art der Erregung, von der rdumlichen Ausbreitung und dem zeit-
lichen Verlauf des Schmerzes, sowie von den begleitenden, anders-
artigen Empfindungen; von grofer Bedeutung sind aber auch die be-
troffenen Nerven. Schmerzen aus den Hautvenen sind dumpf und
ebenso die vieler anderer tiefliegender Organe (Man vgl. hierzu Thun-
berg, 1901, Skand. Arch. 11, 382 und 12, 394; Alrutz, 1908, ebenda
21, 237).

Schmerzempfindung kann auf sehr verschiedene Weise erregt
werden: mechanisch, thermisch, elektrisch und chemisch. Bei mecha-
nischer und thermischer Reizung bedarf es im allgemeinen hoéherer
Intensititen als sie fur die Tast- und Temperaturnerven nétig sind,
ein Umstand, der die Meinung erzeugt hat, dafl der Schmerz bei geniigend
starker Erregung durch die Tast- bzw. Temperaturnerven vermittelt
werde. Fiir die elektrische Reizung gilt diese Verschiedenheit der Reiz-
schwellen aber nicht. Sie fiihrt bei Anwendung einer sehr kleinflichigen
differenten Elektrode, namentlich an den behaarten Korperstellen,
bei derselben oder selbst bei geringerer Intensitit zur Schmerzempfin-
dung wie zur Tastempfindung. Chemische Reize, z. B. Tropfchen starker
Séuren auf die Haut gebracht, wirken ausschlieBlich schmerzhaft. Hier
kénnte der, wie sich unten zeigen wird, berechtigte Einwand gemacht
werden, dafl die Schmerznerven als die oberflichlichsten zuerst ergriffen
werden. Indessen sind auch chemische Anderungen im Innern der
Haut vorwiegend oder ausschlieflich schmerzhaft, wie man sich durch
intrakutane Injektionen von hypo- oder hypertonischen Salzlosungen
leicht iiberzeugen kann. Man vergleiche hiermit auch die Schmerz-
haftigkeit in der Gegend eines Entziindungshofes. Es scheint also in
der Tat die chemische Reizung jene zu sein, auf die die schmerzempfind-
lichen Nerven am leichtesten ansprechen; sie ist, wie man zu sagen
pflegt, die addquate Reizung. Es bedarf hierzu nicht des Eindringens
chemischer Substanzen von auBlen her, sondern es sind offenbar auch die
Stoffe wirksam, die bei Entziindungen im Korper entstehen. Hierher
gehort wohl auch die Schmerzhaftigkeit mancher bosartigen Neubil-
dungen. Ausschlieliche Erregung der Schmerzempfindung gelingt
iibrigens auch bei sehr kleinflichiger Warmereizung, wenn man den
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Kunstgriff gebraucht, die Reizung an solchen Hautstellen vorzunehmen,
an welchen die Temperaturpunkte besonders weit auseinander stehen,
wie z. B. am Unterschenkel. Konzentriert man das Sonnenbildchen
einer Sammellinse auf die fiir Temperaturen unempfindlichen Flichen-
stlicke (s. o. S. 297), so wirkt es schmerzhaft ohne andere begleitende
Empfindungen.

Der letztere Versuch beweist aber weiter, dal Organe fiir die
Schmerzempfindungen auch da vorhanden sein miissen, wo thermische
Organe fehlen, und dasselbe 148t sich in bezug auf die Tastorgane sagen.
Bei elektrischer kleinflichiger Reizung der Haut durch den faradischen
Strom oder durch die Funken einer Elektrisiermaschine, zeigen sich die
schmerzempfindlichen Orte ganz unabhingig von der Lage der Tast-
punkte. Man hat versucht, auch hier gewisse, besonders leicht schmerz-
haft erregbare Punkte auf der Haut festzulegen und hat sie als Schmerz-
punkte bezeichnet in Analogie mit den Bezeichnungen fiir die anderen
Sinnesapparate der Haut. Die Aufgabe stoft aber auf besonders grofe
Schwierigkeiten, weil die Dichte dieser Punkte an den meisten Orten so
groB} ist, daB die zur isolierten Reizung iiblichen Methoden nahe an die
Grenze ihrer Leistungsfihigkeit kommen. Doch ist nach diesen Versuchen
ganz sicher, daB auch die Schmerzempfindlichkeit der Haut keine kontinu-
ierliche ist. Besonders deutlich wird dies durch das Vorhandensein wirk-
licher Liicken, wie z. B. die Kiesowsche Stelle an der Backenschleimhaut.

Die Verschiedenheit der schmerzempfindlichen Apparate von den
bisher besprochenen wird auch durch ihre eigentiimliche Reaktions-
weise bewiesen. Auf schwache Schmerzreize kommt die Empfindung
sehr spéat, so dall eine ev. nebenher gehende thermische oder taktile
Reizung durch eindeutlichesempfindungsfreies Intervall von der Schmerz-
empfindung getrennt sein kann. Ob dies auf einem physikalischen
Grunde beruht, d. h. auf dem Umstande, dafl die zur Erregung der
Schmerznerven notige chemische Verdnderung erst so langsam vor
sich geht, oder ob es auf einer verspéteten Perzeption beruht, 148t sich
gegenwirtig noch nicht sagen. DaB} bei schmerzhaften Empfindungen die
Erscheinungen der Summation und die damit eng zusammenh#ngende
einer verspateten Perzeption eine grofle Rolle spielen, ist namentlich
aus pathologischen Beobachtungen bekannt. Naunyn, 1889, A. e. P.
25, 272; Strumpell, 1896, Spez. Path. u. Therap., Bd. 3, S. 8.

Eine Folge der trigen Reaktion der schmerzempfindlichen Organe
ist ferner, dafl sie raschen Schwankungen des Reizes nicht zu folgen
imstande sind, so daB ein intermittierender Reiz leicht zu einer andauern-
den Empfindung zusamenflieBt. Endlich haben schmerzhafte Reize in
der Regel eine lange Nachdauer. Uber das Auftreten von zwei durch
ein Intervall getrennten schmerzhaften Empfindungen infolge einer
einzigen kurzdauernden Reizung vgl. Thunberg, 1901, Sk. A, 12, 394.
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Die Sinnesfunktionen der Haut und die Form
der Nervenenden.

Die eingangs ausgesprochene Vermutung, daf die verschiedenen
Empfindungsarten der Haut durch besondere Sinnesorgane vermittelt
werden, hat sich als begriindet herausgestellt. KEs liegt nahe anzunehmen,
daB die verschiedene Funktion auch anatomisch zum Ausdruck kommt
in einem ungleichen Bau der Nervenenden. KEs fragt sich vor allem, ob
gewisse, charakteristisch gebaute Nervenenden eine &hnliche Verteilung
iber die Haut aufweisen, wie die experimentell bestimmten empfind-
lichen ,,Punkte‘.

Am einfachsten liegen die Dinge in bezug auf den Tastsinn. Fiir
die behaarten Korperflichen ist die Beziehung zu den Haaren sicher-
gestellt. Nun findet sich in der Tat, wie Bonnet (1878, Morph. Jahrb.
4, 329) zuerst gezeigt hat, an jedem Haare eine charakteristische Form
von Nervenendigung, welche an den sog. Tasthaaren der Raubtiere
eine besondere Ausbildung erfihrt und daher wiederholt anatomisch
genau untersucht worden ist. Diese Formen von Nervenenden, die
man als Nervenkrinze der Haare bezeichnen kann, sind demnach als die
Enden der Tastnerven zu betrachten, soweit sie behaarte Hautflichen
versorgen. Fiir die unbehaarten Tastflichen der Extremitéiten stehen
eine groBle Zahl verschiedener Formen zur Wahl. Korperchen von
Vater-Pacini, von Golgi-Mazzoni, Endkolben von Krause, Meil3-
nersche Korperchen, die Nervenenden von Ruffini, Merkelsche Tast-
zellen und freie Nervenenden.

Bei der Wahl muf} vor allem der Anforderung zureichender Héufig-
keit geniigt werden. Denn die Dichte der Tastorgane mufl mindestens
der Dichte der experimentell nachweisbaren empfindlichen Tastpunkte
entsprechen. In dieser Richtung ist nur eine Form bekannt, welche
dieser Forderung geniigt, ndmlich die Meifinerschen Korperchen.
(Meilliner, Beitrige zur Anatomie und Physiologie der Haut, Leip-
zig 1853.) Thre oberflichliche Lage innerhalb der Kutis entspricht
der scharfen Abgrenzbarkeit der Tastpunkte auf experimentellem Wege,
ihrer Zugénglichkeit fiir den elektrischen Reiz, im Gegensatz zu den Haar-
nerven, und dem Verlust der Druckempfindung in Gebieten narbiger
Verinderungen der Haut.

Was die Organe fiir die Temperaturempfindung betrifft, so wird
man die spezifischen Formen am besten dort suchen, wo unter mog-
lichstem Ausschluf anderer Empfindungsqualititen die Temperatur-
empfindung gut entwickelt ist. In dieser Hinsicht bietet das Auge
ein besonderes Interesse dar. Der Bindehaut und Hornhaut fehlt der
Tastsinn und die Wéarmeempfindung, wahrend Kilte- und Schmerz-
empfindung sehr gut vertreten sind. Die Kilteempfindung ist ferner
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beschrinkt auf die Bindehaut und auf den Randteil der Hornhaut,
an welch letzterem Orte sie sehr entwickelt ist. Nur an diesen Stellen
findet man nun, wie Dogiel gezeigt hat, in grofiler Zahl die sog. End-
kolben, so dafi sie als Organe fiir die Kélteempfindungen angesprochen
werden diirfen.

Endkolben sind ferner an der sehr stark kalteempfindlichen Glans
penis in besonders groBer Zahl und auffallender Grofle nachgewiesen, sie
‘sind beobachtet in den Schleimh#&uten des Mundes und in neuerer Zeit
auch in der #uBeren Haut (Smirnow, 1893, Internat. Monatschr. f.
A. u.P. 10, 241). Die von Ruffini (Siena 1898) beschriebenen Fiochetti
papillari diirften als kleinere Formen derselben Art anzusprechen sein.

Die Mitte der Hornhaut besitzt nur Schmerzempfindungen und
hier findet sich nach den gegenwirtigen Kenntnissen auch nur eine
Art von Nervenendigung, die sog. freien intraepithelialen Enden an
nicht differenzierten Zellen, wie sie von J. Cohnheim (1866, A. p. A.
38) zuerst beschrieben worden sind. Derartige Enden sind in neuerer
Zeit zahlreich an den verschiedensten Epithelien, aber auch im Innern
von Geweben nicht ektodermalen Ursprungs nachgewiesen, so daB ihre
Beziehung zu den verschiedenen Arten der Schmerzempfindungen
gerade durch diese auBerordentlich groBe Verbreitung an Wahrschein-
lichkeit gewinnt. Es verdient ferner ausdriickliche Erwéhnung, daf
fir die Enden der Schmerznerven in der Haut eine sehr oberflachliche
Lage gefordert werden mul}, wie aus den Versuchen von v. Frey (1894,
Leipz. Ber. 46, 290; 1896, Leipz. Abh. 23, 249) und Thunberg
(1901, Sk. A. 11, 382) hervorgeht.

Im Gegensatz dazu muf} fiir die Nervenenden, welche die Wéarme-
empfindung vermitteln, eine tiefe Lage vorausgesetzt werden. Hierfiir
spricht die Schwierigkeit der scharfen 6rtlichen Bestimmung der Warme-
punkte, sowie die Versuchsergebnisse von Thunberg. Es kimen somit
in Betracht die Korperchen von Pacini, von Golgi-Mazzoni und
die neuerdings beschriebenen Formen von Ruffini (1894, A. ital. d. B.
21, 249). Die Korperchen von Vater-Pacini, sowie die von Golgi-
Mazzoni sind in ihrem Bau auflerordentlich dhnlich und daher vielleicht
auch funktionell identisch. Die Verbreitung der Vaterschen Korperchen
entspricht nicht den Erwartungen, die an ein Organ fiir die Warme-
empfindung gestellt werden miissen; die Verbreitung der anderen Formen
ist noch zu wenig bekannt. Doch spricht der Umstand, dall sich die
Form Ruffini im Augenlid findet, wo die Warmeempfindlichkeit sehr
grol ist, fiir ihre Beziehung zu dieser Qualitdt. Man vgl. hieriiber
v. Frey, 1895, Leipz. Ber. 47, 178; 1896, Leipz. Abh. 23, 253.

Je spezifischer die Anspruchsféhigkeit fiir bestimmte Reize ent-
wickelt ist, desto spezifischer muf8 der anatomische Bau des Organs
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sein und desto groBer der Schutz gegen andersartige Beanspruchung.
Freie Nervenenden sind den verschiedensten Angriffen, namentlich
chemischer Natur, ungeschiitzt preisgegeben, woraus ihre grofle Em-
pfindlichkeit gegen chemische und elektrische Reizung verstdndlich
sein wiirde.

Die Geschmacksempfindungen.

Bei der Einwirkung chemischer Stoffe auf die Schleimhiute des
Mundes und der Nase kann es ebenso wie auf der Haut zu Temperatur-,
Tast- und Schmerzempfindungen kommen. Noch hiufiger und leichter,
d. h. schon bei sehr geringen Konzentrationen, treten Geruchs- und
Geschmacksempfindungen auf. Man kann diese Empfindungen als
Leistungen eines chemischen Sinnes zusammenfassen (Nagel, 1894,
Bibl. zool. 18), der dazu bestimmt ist, die auf dem Atmungs- und Ver-
dauungswege ins Innere des Korpers dringenden Substanzen zu iiber-
wachen. Beim Menschen und den S#iugetieren handelt es sich aber
zweifellos um zwei selbstéindige Sinneswerkzeuge von ganz verschiedenen
Erregungsbedingungen und psychischer Représentation.  Geruchs-
empfindungen kénnen nur von einem kleinen Teil der Nase, Geschmacks-
empfindungen von einer viel groferen Schleimhautfliche aus erregt
werden.

Der gewdhnliche Sprachgebrauch versteht unter Geschmacks-
empfindungen einen psychischen Komplex, der auller gustatorischen
Komponenten noch Geruchs-, Tast-, Temperaturempfindungen und
héufig auch noch Schmerzempfindungen enthilt. Es ist Aufgabe der
sinnesphysiologischen Analyse die Nebenempfindungen auszuschlieen,
so daB die Geschmacksempfindungen im strengeren oder reinen Sinne
fir sich allein untersucht werden koénnen. Dies gelingt fiir das orale
Schmecken ohne Schwierigkeit, wenn man die zu priifende Substanz
in verdiinnter wésseriger Losung von Korpertemperatur in die Mund-
hohle einfithrt und Schluckbewegungen vermeidet. Die Schmeck-
fahigkeit ist aber nicht auf die Schleimhautflichen der Mundhohle be-
schrinkt. KEs ist durch neuere Untersuchungen sichergestellt, daB
sowohl die Rachenwinde (Rollett, 1899, A. g. P. 74, 388; Beyer,
1904, Z. . Ps. 35, 260) wie der Kehlkopf zu Geschmacksempfindungen
befdhigt sind (Kiesow und Hahn, 1901, Z.f. Ps. 27, 80), nach Zwaarde-
maker (A, f. P. 1903, 120) auch die Regio olfactoria. Fir diese Teile
kommt eine Berithrung mit reizenden Losungen normalerweise nicht
in Betracht; ihre Erregung geschieht durch die Démpfe schmeckender
Stoffe, die durch die Atmungsluft herangefiihrt werden und sich in dem
feuchten Uberzug der Schleimhaut 16sen. Man spricht in diesem Falle
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von nasalem Schmecken (Rollett, 1899, A. g. P. 74, 383) oder von
,,Riechend Schmecken* (Zwaardemaker a. a. O.).

In der Mundhohle ist der Geschmack am starksten in der Zunge
entwickelt, doch nur in gewissen Teilen derselben. Am empfindlichsten
ist der Zungengrund, besonders die Umgebung der Papillae circum-
vallatae, es folgen die Seitenrdnder und die Spitze der Zunge. Die Mitte
des Zungenriickens entbehrt beim Erwachsenen des Geschmacksinnes.
Die Empfindlichkeit ist iiberdies verschieden, je nach der gepriiften
Qualitét.

Man unterscheidet vier Qualititen, welche als sauer, salzig,
siifl und bitter bekannt sind. Ein gegebener chemischer Stoff erregt
entweder nur eine dieser Qualititen, oder, was hiufiger der Fall, zwei
oder mehrere derselben. Die Erregung geschieht aber wohl niemals mit
gleicher Stirke, so daf es durch fortschreitende Verdiinnung fast immer
gelingt, die Wirkung auf eine einzige Qualitét zu beschrinken, die dann
bei weiterer Verdiinnung schlieflich ebenfalls verschwindet. Damit ist
die Schwelle fiir die zuletzt ibrig bleibende Geschmacksqualitdt erreicht.
Auf den Wert dieser Schwelle hat neben der Konzentration der Lésung
auch die in die Mundhohle aufgenommene Menge derselben, sowie die
Lage und GroBe der gepriiften Schleimhautfliche Einflu§. Die bisher
vorliegenden Schwellenbestimmungen sind daher noch wenig iiberein-
stimmend. Als Beispiele mogen fir je 1 cem Losung die folgenden
angenidherten Werte dienen

Chlornatrium 10 mg
Salzsdure 0,1 '
Rohrzucker 3,0 ’
Chininsulfat 0,002 ,,

Die Geschmacksqualitdten haben unzweifelhaft Beziehungen zur
chemischen Konstitution der schmeckenden Substanzen. Die als Sduren
bezeichneten Stoffe haben nicht nur im allgemeinen den sauren Ge-
schmack gemeinsam, sondern auch das Verhalten zu Indikatoren,
die Entwickelung von Wasserstoff in Berithrung mit Metallen u. a.
m. Die Stérke des sauren Geschmacks ist nachweislich eine Funktion
der Konzentration der Wasserstoffionen (Richards, 1898, Chem.
Zentralbl. I, 704). Dal} wenig dissoziierte Sduren, wie z. B. die Salizyl-
sdure daneben auch noch andere Geschmacksqualititen erregen, ist
versténdlich.

Auch bei den salzig schmeckenden Substanzen decken sich
physiologische Wirkung und chemische Beschaffenheit insofern als
die neutralen Salze nicht nur des Natriums, sondern auch der iibrigen
Alkalien denselben Geschmack besitzen, am deutlichsten die Halogen-
salze. Beniitzt man Salze anderer Anionen, so d&ndert sich der Geschmack
bzw. es kommen noch weitere Komponenten hinzu. So schmeckt zwar
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eine 5 9%, Losung von schwefelsaurem Natrium namentlich an den Zungen-
rindern salzig, doch gesellt sich am Zungengrunde deutlich ein bitterer
Geschmack hinzu. Sehr zuriick tritt der salzige Geschmack bei den
Salzen der alkalischen Erden. MgSO, in 2 9 -iger Losung schmeckt,
wie schon der Name Bittersalz sagt, fast rein bitter. Spiilt man mit
Wasser nach, so tritt der salzige Geschmack deutlicher hervor. Das Auf-
treten solcher Mischgeschmécke 148t sich vielleicht aus der Dissoziation
dieser Salze in wisseriger Losung erkldren. Hober und Kiesow,
welche diese Verhédltnisse genauer studiert haben, kommen zu dem
Schlusse, daB der salzige Geschmack der Alkali-, Ammonium- und
Magnesiumsalze durch das Anion bedingt ist (1898, Z. physik. C. 27,
601). Der bittere Geschmack mancher Salze ist nach Sternberg
(A. f. P. 1904, 549) vermutlich auf das Kation zu beziehen.

Die Empfindung siil wird erzeugt durch zahlreiche Stoffe, die
zum Teil eine chemische Verwandtschaft nicht verkennen lassen. So
sind alle zwei und mehrwertigen Alkohole der aliphatischen Kohlen-
wasserstoffe siil, und wenn diese Eigenschaft mit zunehmendem Mole-
kulargewicht abzunehmen scheint, so diirfte dies mit der abnehmenden
Loslichkeit in Wasser bzw. Speichel zusammenhéngen. SiiBschmeckend
sind ferner im allgemeinen die Aldehyde und Ketone dieser Alkohole,
speziell die der sechswertigen Alkohole, die sog. Hexosen und deren
Kondensationsprodukte, die Di- und Polysaccharide, wobei auch wieder
mit zunehmender Groe des Molekiils die Siile abnimmt. Siifl schmecken
aber auch die a-Aminosduren der aliphatischen Reihe, das Chloroform,
die Salizylsdure und ihr Natriumsalz, das Anhydrid der Sulfaminbenzoe-
siure (Sacharin) und zahlreiche diesen Stoffen verwandte Verbindungen
(Sternberg, A. f. P. 1905, 201), siil schmeckt eine grofie Zahl anorgan-
nischer Stoffe, wie die Bleisalze, die Berilliumsalze, die Laugen der Alkalien
u. a. m. (Derselbe, A. f. P. 1903, 113). Fiir diese sehr verschieden-
artigen chemischen Verbindungen 148t sich nach den gegenwértigen
Kenntnissen eine gemeinsame KEigenschaft im objektiven .Sinne und
ein Grund fiir die sehr ungleichen Schwellenkonzentrationen nicht
angeben; ihre ubereinstimmende physiologische Wirkung ist daher
vorlaufig unverstindlich. Die Angabe, dafl zum Zustandekommen
des siiBen Geschmackes ,.die Teile im Molekiil moglichst einander ge-
nihert sein miissen mit anderen Worten, dafl die Kérper chemisch
indifferent sein miissen (Derselbe, 1904, Z. f. Ps. 35, 129), ist fiir die
Bleisalze und die Laugen keineswegs zutreffend.

Ahnlich verhilt es sich mit den bitter schmeckenden Stoffen.
Auch hier lassen sich gewisse Gruppen namhaft machen, wie die salinischen
Bitterstoffe (Bittersalze), die Laugen, die Salze der Ammoniumbasen, die
tertiiren aromatischen Amine; daneben Stoffe wie Ather, Pikrinséure u. a.
Ein durchgreifendes gemeinsames chemisches Merkmal fehlt.
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Die Existenz weiterer Qualititen des Geschmacksinnes ist durch-
aus zweifelhaft. Der laugige und metallische Geschmack lassen sich
in ihren wesentlichen Merkmalen auf Geruchskomponenten zuriick-
fiihren (v. Frey, 1903, Verh. D. Naturf. u. Arzte, Kassel 2, II, 409;
Herlitzka, 1908, Arch. di Fisiol. 5, 217).

Als die Organe der Geschmacksempfindung werden die
sog. Geschmacksknospen oder Schmeckbecher betrachtet. Fiir diese
Annahme spricht, dafl man diese eigentiimlichen Gebilde nur in den
schmeckfahigen Flichen und am dichtesten dort antrifft, wo der Ge-
schmacksinn am besten ausgebildet ist. Auf der Zunge finden sich
Schmeckbecher hauptséchlich in den die Papillae circumvallatae um-
ziehenden Gridben, an den Seiten der Zunge in den Papillae foliatae
und an der Spitze der Zunge in den Papillae fungiformes, nicht in den
filiformes. Vereinzelte Schmeckbecher finden sich ferner auch in der
Schleimhaut der Mund- und Rachenhohle, dem Nasenrachenraum
(Disse, Gotting. Nachr., 1894, 66), dem Kehldeckel, den aryepyglot-
tischen Falten.

Ferner hat sich auf operativem Wege nachweisen lassen, daB
die Geschmacksknospen des Zungengrundes mit einem der Geschmacks-
nerven, dem N. glossopharyngeus in Beziehung stehen. Nach Durch-
schneidung dieses Nerven verdden die Schmeckbecher im Gebiet der
Papillae circumvallatae und foliatae (v. Vintschgau und Honig-
schmied, 1877, A. g. P. 14, 443; v. Vintschgau, 1880, ebenda 23, 1).
Die Schmeckbecher in der vorderen Hélfte der Mundhohle erhalten
dagegen ihre Nerven aus dem dritten Ast des Trigeminus, dem sie durch
die Chorda zugefiihrt werden. Erkrankungen des Mittelohrs fiihren daher
leicht zu Storungen des Geschmacks im vorderen Abschnitt der Zunge.
Die Herkunft der in der Chorda verlaufenden Geschmacksfasern ist
noch strittig: Ausrottung des Gasserschen Knotens schidigt zuweilen
den Geschmack im vorderen Zungenteil oder hebt ihn auf, wéihrend
in anderen Fiéllen eine Wirkung ausbleibt. Fedor Krause, Neuralgie
des Trigeminus, Leipzig 1896, 82 ff.

Es ist aus mehreren Griinden unwahrscheinlich, daB alle Ge-
schmacksknospen von einerlei Art sind, mit anderen Worten, dafl jede
Knospe sdmtliche Geschmacksqualititen vermitteln konne.

1. Werden die einzelnen Qualititen nicht an allen Teilen der
schmeckenden Flachen gleich gut, bzw. gleich intensiv wahrgenommen.
S8 wird am besten an der Zungenspitze, am wenigsten am Zungengrunde
empfunden; das Umgekehrte gilt fir bitter. Salzig hat das Sensi-
bilitdtsmaximum an der Zungenspitze und den vorderen Zungenréndern,
sauer in der Mitte der beiderseitigen Zungenréinder (Héanig, 1901,
Wundts Philos. Studien 17, 576).
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2. Reizt man einzelne Papillae fungiformes in moglichst lekali-
sierter Weise mit Geschmacksstoffen, so findet man selten eine Papille,
welche fiir alle vier Qualitdten anspricht. In der Regel werden nur
zwei oder drei wahrgenommen, ja es fanden die beiden Forscher, welche
sich mit dieser Frage beschéftigten, iibereinstimmend einzelne Papillen,
welche nur auf eine einzige Qualitit abgestimmt waren. Oehrwall,
1891, Sk. A. 2, 1; Kiesow, 1898, Philos. Stud. 14, 591. Die Flachen
zwischen den Papillen sind nicht schmeckféhig.

3. Es gibt gewisse Stoffe, welche auf die Schleimhaut aufgetragen
einzelne Geschmacksqualititen aufheben. So wird durch Kokain die
Empfindung bitter, durch die Gymnemassure, durch Bromammonium
und andere Salze die Empfindung sii fiir einige Zeit ausgeschaltet.
Man vgl. Rollett, 1899, A. g. P. 74, 399 u. 409; Kunkel und Ehrsam,
1899, Diss. Wiirzburg.

Die Reizung der Geschmacksorgane kann nur durch solche Stoffe
geschehen, die im Wasser bzw. Speichel loslich sind. In welcher Weise
die Erregung der Endorgane geschieht, ist vollig dunkel. Viele der
schmeckenden Stoffe, wie die Alkalisalze, der Rohrzucker dringen
nur duBerst schwer oder gar nicht in Zellen ein. Man mu8 also annehmen,
daB die in den Schmeckbechern vorhandenen Zellen ein besonders be-
schaffenes Protoplasma besitzen, oder dafl die Stoffe gar nicht in die
Zellen einzudringen brauchen und schon die Beriihrung mit den Hérchen
des Neuroepithels geniigt, um die Erregung auszultsen.

Die Geruchsempfindungen

sind in ihrer Gesamtheit dadurch leicht von den Geschmacksempfin-
dungen zu trennen, dafl sie nach VerschluBl der Nase so gut wie vollig
in Wegfall kommen. Eigentiimlich ist ihnen ferner, dafl der auslosende
Reiz einindie Ferne wirkender ist oder anders ausgedriickt, daf3 nur Korper
mit hoher Dampfspannung erregend wirken. Die Wirkung nimmt
mit der Entfernung rasch ab. Geruchsempfindungen sind héufig be-
gleitet von Temperatur- oder Schmerzempfindungen von seiten der
Nasenschleimhaut (scharf riechende Stoffe), oder auch von Geschmacks-
empfindungen, wie die oben beschriebenen Versuche mit Ather und
Chloroform zeigen. In der Regel gelingt es aber unschwer, durch Ver-
diinnung oder Entfernung des riechenden Kérpers die begleitenden
Empfindungen stark zuriicktreten oder ganz verschwinden zu lassen.
_ Versucht man die Geruchsempfindungen zu zergliedern und die
ev. in ihnen enthaltenen einfacheren psychologischen Bestandteile zu
isolieren, so st6Bt man auf sehr groBe Schwierigkeiten. Dieselben sind
zum Teil bedingt durch die versteckte Lage des Geruchsorgans, welche
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im Verein mit seiner geringen Ausdehnung, seiner sehr groBen Empfind-
lichkeit und leichten Verletzbarkeit die auf anderen Sinnesgebieten
so fruchtbare, ortlich beschrinkte, unmittelbare Reizung, ausschlieBt.
Auch die begrifflichen Bezeichnungen der Geriiche geben keine Aus-
kunft, weil sie nicht generalisierend, sondern individualisierend sind,
d. h. die Geriiche nach den anderweitig charakterisierten, riechenden
Gegenstinden benennen. Es gibt also vorliufig keinen anderen Weg,
als riechende Substanzen von moglichster Reinheit nach ihren chemischen
Eigenschaften zu ordnen und zu sehen, ob eine Verwandtschaft oder
Ahnlichkeit in dieser Richtung zusammenfillt mit gleichem oder &hn-
lichem Geruch. Haycraft (Brain, 1888, S. 166) hat zuerst hervorge-
hoben, dal es innerhalb des periodischen Systems der chemischen Ele-
mente nur einige wenige Stoffe sind, die entweder selbst riechen oder
ihren Verbindungen geruchliche Eigenschaften verleihen. Es sind dies
hauptséchlich die der 6. und 7. Gruppe L. Meyers zugehorigen Ele-
mente S, Se, Te bzw. Cl, B, und J. Innerhalb jeder dieser Gruppen
haben gleichartige Verbindungen (Wasserstoff- oder Alkylverbindungen)
nahe iibereinstimmende Geriiche. Zu diesen Stoffen kénnen aus der
5. Gruppe noch N, P, V, As, Sb, Bi und aus der 6. der Sauerstoff gezéhlt
werden, von welchen die ersteren in Verbindung mit Wasserstoff oder
Alkylradikalen hochst durchdringend und unangenehm riechen, wihrend
der Sauerstoff das geruchgebende oder geruchsteigernde Element dar-
stellt in einer groBen Zahl von Alkoholen, Aldehyden, Ketonen und
Laktonen (Zwaardemaker, Physiologie des Geruchs, Leipzig, 1895,
S. 240). Ziemlich iibereinstimmend im Geruch sind auch die homologen
Glieder der organischen Reihen, wie die Alkylester, die Methylbenzole,
die einbasischen fetten Sduren u. a. m. Dabei zeigt sich, daB mit der
Zunahme des Molekulargewichts die Wirkung auf die Geruchsnerven
anfangs zu und spéter wieder abnimmt. Die Zunahme héngt jeden-
falls mit der Mechanik der Aufnahme der riechenden Stoffe durch das
Geruchsorgan eng zusammen. Wie es scheint, ist das Organ fiir Erregung
durch Dampfe von hohem spezifischen Gewicht und geringer Diffusions-
geschwindigkeit angepalt (Zwaardemaker a. a. O. 38). Auch mag
der Umstand von Bedeutung sein, dafl mit wachsendem Molekular-
gewicht innerhalb einer homologen Reihe die Loslichkeit in den Zelli-
poiden zunimmt. Es ist jedenfalls eine beachtenswerte Tatsache, daB
alle riechbaren Stoffe, soweit bekannt, auch fett- und &therloslich
sind und demgem&B mehr oder weniger rasch in lebende Zellen ein-
dringen. Die Abnahme der Geruchswirkung in den hdchsten Gliedern
einer homologen Reihe diirfte wahrscheinlich mit der Verminderung
der Dampfspannung zusammenhéngen.

Die vorstehend erwihnten FErfahrungen deuten unzweifelhaft
darauf hin, daf8 die Wirkung auf das Geruchsorgan an ganz bestimmte
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chemische Eigenschaften gekniipft ist und dafl bei analoger bzw. homo-
loger Konstitution zweier oder mehrerer Verbindungen sehr &dhnliche,
wenn nicht identische Geriiche auftreten. Ob die Aufstellung bestimmter
Geruchsqualititen wie des ranzigen, alkoholischen, &#therischen,
brenzlichen, fikalen, kampherartigen Geruchs und die Aufteilung der
riechenden Stoffe in entsprechende Klassen gegenwirtig schon angéngig
ist, kann bezweifelt werden. Die Schwierigkeiten, die einer solchen
Klassifikation entgegenstehen, liegen in der voraussichtlich nicht
geringen Zahl von elementaren Geruchsqualititen, in der Leichtigkeit,
mit der sich dieselben zu neuen, scheinbar einheitlichen Geriichen kom-
binieren (Nagel, 1898, Z. f. Ps. 15, '82), ferner in der verwickelten
Struktur der Geruchstoffe, von welchen nur eine kleine Zahl genauer
bekannt ist, und in der auBerordentlich niedrigen Schwelle. Dies geht
namentlich aus den Versuchen von E. Fischer und Pentzold hervor,
nach welchen, unter der Voraussetzung, dafl nach Einatmung von einem
halben Liter Luft der riechende Zusatz erkannt wird, etwa 2 X 10~ "mg
Chlorphenol (sgwtosa) oder 2 X 10~?°mg Merkaptan zur Wahrneh-
mung geniigen (1887 Liebigs Annalen, 239, 131). So klein diese
Massen sind, so sind sie doch von molekularen Dimensionen noch weit
entfernt. Nach Nernst, Theoret. Chemie, Stuttgart, 1900, S. 395,
wiegt ein Molekiil eines Gases von dem Molekulargewicht M

8,2 M x 10~ mg,
demnach ein Molekiil HSCH,

3,9 X 10~ ¥ mg.

Es gehen somit auf die oben erwidhnten Massen noch immer einige Bil-
lionen bzw. /5 Billion Molekiile. Infolge der niederen Schwelle diirfte
sich in vielen Fiallen schwer GewiBheit verschaffen lassen, ob der Geruch
eines Stoffes wirklich von ihm selbst oder von einer chemisch kaum
nachweisbaren Verunreinigung herriihrt.

Das periphere Organ des Geruchsinnes ist der an der Lamina
cribrosa des Siebbeins gelegene Bezirk der Nasenschleimhaut; er stellt
die Ursprungsstiatte des N. olfactorius dar. An der bezeichneten Stelle
ist das Flimmerepithel der Nasenschleimhaut durch ein Zylinderepithel
besonderer Art und Hohe ersetzt. Die Dicke des Epithels betragt 0,1
statt 0,05 mm ; es wird zusammengesetzt aus zwei Zellenarten, von welchen
die eine den Charakter von gewohnlichen Zylinderzellen besitzt, wihrend
die andere sich durch ihre eigentiimliche Form, ihre Férbbarkeit nach
Golgi und Ehrlich und ihren zentralwirts vordringenden Nerven-
fortsatz als Neuroepithel erweist. Es ist dies der einzige Ort des mensch-
lichen Korpers, wo die Neuroblasten noch beim Erwachsenen zwischen
den Zellen des Ektoderms zu finden sind (vgl. His, 1889, Leipz. Abh.
18, 717), zwischen denen sie entstanden sind. Die Verbreitung dieser
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eigentiimlichen Gebilde ist sehr beschrinkt und umfaBt auf der Nasen-
scheidewand und zu beiden Seiten derselben eine Fliche von etwa
6 cm2 Die den oberen Partien der Nasenschleimhaut eigentiimliche
gelbliche Farbung breitet sich dagegen iiber einen viel groBeren Bezirk
aus und deckt sich nicht mit dem Umfang der Riechschleimhaut.

Wie die Versuche von Paulsen und Zwaardemaker (Physiol.
des Geruches, Leipzig, 1895, 40 ff.) zeigen, wird die riechfdhige Schleim-
hautstelle weder bei ruhiger Atmung noch beim Schniiffeln, d. h. bei
der dem Riechen dienenden Atembewegung, direkt vom Luftstrom
getroffen. Die Hauptmenge der Luft scheint den Weg durch den mitt-
leren Nasengang zu nehmen (Rethi, 1900, Wiener Sitzgsb. 109, 17),
von wo das Vordringen der erregenden Stoffe bis zum riechfahigen
Epithel durch Diffusion geschehen
mufl. Fiir diese Annahme spricht
auch die Beobachtung, daB bei vie-
len Sdugetieren die Riechschleim-
haut weit mehr geschiitzt oder ver-
steckt liegt als beim Menschen und
trotzdem das Geruchsvermogen
nicht geringer, sondern grofler ist
als bei diesem. Die Richtung, in
welcher die Luft durch die Nasen-
hohle gezogen wird, ist dabei nicht
von Belang, denn es zeigt sich, dafl
der Speisengeruch auf dem Wege Fig. 64. Vorrichtung zur Messung der
durch die Choanen ebenso gut Schirfe des Geruchsinnes (Olfakto-
wahrgenommen werden kann, wie meter) nach Zwaardemaker.
durch direktes Beriechen.

Bedingung fiir die Erregung des Geruchsorgans ist, daBl der er-
regende Korper als Gas oder Dampf der Luft beigemengt ist und der
Partialdruck des Dampfes einen gewissen Wert, den Schwellenwert,
iibersteigt. Ist die Konzentration des Dampfes in der Luft bekannt,
0 ist damit auch sein Partialdruck gegeben. Handelt es sich um den
Geruch eines fliissigen oder festen Korpers, so ist der Partialdruck des
Dampfes innerhalb der Nase abhiingig von dem Dampfdruck der Sub-
stanz fiir die gegebene Temperatur, von der GroBle der verdampfenden
Oberfliche und von ihrer Entfernung von der Nase. Bei bewegter Luft
kann die Ausbreitung des riechenden Dampfes eine sehr ungleiche werden.

Auf der Verinderung der Grofie der verdampfenden Oberfliche
beruht der Geruchmesser oder Olfaktometer von Zwaardemaker,
(Physiologie d. Geruchs, Leipzig, 1895, S. 85 ff.). Fig. 64. Derselbe
laBt die Einatmungsluft durch ein Rohr von veridinderlicher Léinge
streichen, dessen Wand mit der riechenden Substanz getrankt ist. .

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 21
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Durch Aufsuchen der Rohrlinge, bei der die Wahrnehmung auftritt,
laBt sich eine Messung von Geruchsschwellen oder der reziproken
,,Riechschirfe®, in willkiirlichen Einheiten, rasch bewerkstelligen.

Da die Regio olfactoria zahlreiche Driisen fithrt (Exner, 1872,
Wiener Sitzungsber. 65, III, 7) so ist die Oberfliche der Schleimhaut
mit deren (schleimigen oder serosen?) Sekret iiberzogen. Die erregenden
Stoffe miissen sich in dieser Fliissigkeitsschicht losen, bevor sie an die
nervosen Apparate gelangen koénnen. Fiir die unwigbar geringen Stoff-
mengen, die zur Geruchserregung geniigen, diirfte die erforderliche
Wasserloslichkeit wohl stets vorhanden sein. Es ist unter diesen Um-
stinden sehr wahrscheinlich, da3 die riechenden Substanzen auch dann
erregen, wenn sie in wisseriger Losung in die Nase eingefiihrt werden,
Aronsohn, A. f. P. 1886, 321. Die fiir entscheidende Versuche erfor-
derliche vollstandige Entfernung der Luft aus der Nasenhohle ist indessen
schwierig. Auch ist die auBlerordentliche Empfindlichkeit der Riech-
schleimhaut gegen differente Losungen ein ernstliches Hindernis (Rollet,
1899, A. g. P. 74, 411). Ob die nach Exstirpation des Gasserschen
Knotens anscheinend stets auftretende Schwichung des Riechvermdgens
auf der operierten Seite auf einer Verminderung des Nasensekretes
oder auf einer Mitwirkung des Trigeminus an den Geruchsempfindungen
beruht, ist eine offene Frage (Fed. Krause, Neuralgie des Trigeminus,
Leipzig 1896, S. 91).

Die Bewegungs- und Lageempfindungen

umfassen eine Summe von Empfindungen, die teils von der Oberfliche
des Korpers stammen und dann im wesentlichen Druckempfindungen
sind, teils aus den tiefen Teilen, deren Nerven in einem fritheren Ab-
schnitte (S. 270) als propriozeptive bezeichnet worden sind. Durch
die Gesamtheit dieser Empfindungen erwichst dem BewufBtsein die
Vorstellung von der Bewegung und Stellung der Glieder. Aus dem gleichen
Zusammenwirken entstehen aber auch die Tastempfindungen im
weiteren Sinne, d. h. jene Eindriicke, die durch aktives Tasten,
Tasten mit bewegten Tastflichen, gewonnen werden, wihrend bei dem
passiven Tasten die Reize auf die ruhenden Tastflichen einwirken.

Das aktive Tasten gibt weit genauere Auskunft iiber die Beschaffen-
heit der AuBlendinge als das passive. Dies zeigt sich unter anderem
bei den Weberschen Versuchen iiber die Unterscheidung von Ge-
wichten, auf welche schon oben Bezug genommen wurde. Beobachtet
man das Verhalten einer Person, die ein in der Hand liegendes Gewicht
abschétzt, so bemerkt man, dafl sie dem Gewichte kleine Bewegungen
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erteilt; es wird also neben dem Druck, den das Gewicht auf die Haut
ausiitbt und neben der Spannung, die es bei ruhiger Haltung in den
Muskeln, Sehnen und Gelenkbéndern erzeugt, als weiteres Kennzeichen
seiner Masse auch noch die Beschleunigung beniitzt, die es unter der
Wirkung eines Bewegungsanstofles erfahrt. G. E. Miller und Schu-
mann (1889, A. g. P. 45, 37) haben durch sehr lehrreiche Versuche ge-
zeigt, dall das letztere Merkmal von geradezu entscheidender Bedeutung
ist fiir die Beurteilung von Gewichten. Zu im wesentlichen iberein-
stimmenden Ergebnissen ist auch Jacobj gekommen (1893, A. e. P.
32, 49). Das Erkennen der Beschleunigung ist aber im Grunde nichts
anderes als die Wahrnehmung des zeitlichen Ablaufes des Druckes
und der Spannungen in den einzelnen Teilen des bewegenden Gliedes.

Dafl es Empfindungen des Drucks oder der Spannung gibt, die
nicht durch die Haut vermittelt werden, 1483t sich einwandfrei zeigen,
indem man einen Arm in Quecksilber taucht. Hier fehlen, wie bereits
oben erwdhnt wurde, die Druckempfindungen von seiten der Haut,
wahrend der starke zu iberwindende Auftrieb in Form von Druck
oder Spannung namentlich im Schultergelenk sehr deutlich empfunden
wird. Von besonderer Wichtigkeit fiir die Leistungen des tiefen Druck-
sinnes sind die Beobachtungen des Selbstversuches von Head (Brain
Novemb. 1908) wobei die Hautnerven fiir einen Teil des Vorderarms
und der Hand durchtrennt wurden.

Bei Tieren 148t sich die Bedeutung der genannten zentripetalen
Impulse nur aus den Bewegungsstérungen erschlieBen, zu denen ihr
Verlust fithrt. Durchschneidet man einem Tiere die hinteren Wurzeln
einer Extremitit, so stellt sich eine als Ataxie bezeichnete fehlerhafte
Innervation der Muskeln ein, die nicht auftritt, wenn nur die aus der
Haut kommenden zentripetalen Bahnen unterbrochen sind (C1. Bernard,
1858, Legons, sur la physiol. du systéme nerv., Paris, 254). Diese ex-
perimentell hervorgerufenen Bewegungsstérungen haben die grofite
Ahnlichkeit mit den bei gewissen Riickenmarkskrankheiten, besonders
bei Tabes dorsalis auftretenden (H. E. Hering, 1896, A.e. P. 38, 266).

In dem ataktischen Stadium der Tabes sind die aus der Haut
kommenden zentripetalen Bahnen wenig oder gar nicht beeintrachtigt,
die des Bewegungsapparates dagegen sehr stark. Im BewuBtsein des
Kranken macht sich der Ausfall weniger bemerklich, als man nach
den auffallenden Bewegungsstorungen erwarten sollte. Dies weist darauf
hin, daB es sich bei den fraglichen Stérungen nicht so sehr um eine
abnorme willkiirliche Innervation als vielmehr um die Schwichung
oder den Ausfall von Reflexen handelt, die unter normalen Verhlt-
nissen jede in Ausfithrung begriffene Bewegung mifigen und modi-
fizieren. Sherrington, Textbook, Edinburgh and London 1900,

II, 1018.
21*
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Wird von einem Muskelnerven ein Zweig durchschnitten und
der zentrale Stumpf gereizt, so tritt neben der reflektorischen Erregung
des zugehorigen Muskels Hemmung der Antagonisten ein (Sherrington,
Proc. R. Soc. 1893, 52 und 1896, 59). Ebenso wirkt mechanische Er-
regung des Muskels oder seiner Sehne; vgl. oben die Ergrterungen iiber den
Kniereflex. Daraus folgt, daB die Dehnung, die der Antagonist einer in
Ausfithrung begriffenen Bewegung erfihrt, zu seiner Erregung und damit
zu einer Ddmpfung der Bewegung fiihren mul}, die in Wegfall kommt, so-
bald der zentripetale Apparat der Muskeln Schaden leidet (H. E. Hering,
1897, A. g. P. 68, 1). Neben diesen auf die Skelettmuskeln sich erstrecken-
den Reflexen sind auch Wirkungen auf die Atmung (Goldscheider,
Ges. Abh. II, 282) und auf die GefiBe (Kleen, 1890, Sk. A. 1, 247; Teng-
wall, 1895, ebenda 6, 225) beobachtet.

Die Muskeln sowie ihre Sehnen und Faszien sind reich an zentri-
petalen Nerven mit eigentiimlichen Endorganen. Nach Sherrington
sind ein Viertel bis die Hilfte der zu den Gliedermuskeln gehenden
Nervenfasern zentripetal leitend (1894, J. of P. 17, 211). Die Endorgane
sind folgende: In den Muskeln die sog. Muskelspindeln, in den Sehnen
die namentlich von Golgi studierten Sehnenspindeln, in den Scheiden
und Faszien echte und modifizierte Vater-Pacinische Korperchen.
(Sherrington, Texth. of Phys. London 1900, p. 1006 ff.)

Die durch diese Nerven vermittelten Empfindungen setzen sich
zusammen zu einem Gesamtbilde der in dem Bewegungsapparate vor-
handenen Druck- und Zugspannungen. Ihnen verdankt der Mensch,
auch bei Ausschlull anderer Orientierungsmittel, eine mehr oder weniger
zutreffende Vorstellung von der Lage der Glieder sowie von den passiven
und aktiven Bewegungen derselben. Uber den Grad der Genauigkeit,
der hierbei erreicht wird, geben die Versuche von Delage, Aubert,
Sachs und Meller (1903, Z. f. Ps. 31, 89), Spearman (1906, Wundts
Psychol. Studien 1, 388) u. a. Auskunft. Im allgemeinen werden nur
bequeme, d. h. mittlere Lagen einigermaflen richtig beurteilt, wihrend
extreme lLagen zu erheblichen konstanten Fehlern filhren. Dagegen
sind die Empfindungsschwellen fiir Gelenkbewegungen iiberraschend
niedrig (14—1°9), wie namentlich durch die eingehenden Untersuchungen
von Goldscheider festgestellt worden ist (Ges. Abh. 2. Band).

Die Einordnung des Koérpers in den Raum.

Mit der Kenntnis der Gliederstellungen und Gelenkbewegungen ist
noch nichts ausgesagt iiber seine Lage und Geschwindigkeit im um-
gebenden Raume. Die Erfahrung lehrt, dall Tauschungen iiber die
Himmelsrichtung sebr leicht eintreten, kaum jemals dagegen eine Ver-
wechslung von oben und unten. Die Richtung der Schwerkraft mul}
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also irgendwie wahrnehmbar sein. Die nachste Annahme ist, dafl der
Tastsinn dafiir verantwortlich ist. Der Druck, den die Unterstiitzungs-
fliche beim Stehen, Sitzen oder Liegen durch die Schwere des Korpers
erfahrt, filhrt zu einer Deformation der Haut und zu Tastempfindungen,
die zweifellos in der angegebenen Richtung verwertet werden. Daf§ in-
dessen diese Empfindungen nicht allein in Betracht kommen konnen, folgt
aus der Erfahrung, dafl unter Wasser die fraglichen Tastempfindungen
fortfallen, nicht aber das erwdhnte Orientierungsvermégen; es fiihren
ferner Storungen im Gebiete des Tastsinns nicht zur Desorientierung.

Es mull demnach eine Einrichtung vorhanden sein, durch welche
die Richtung der Schwerbeschleunigung auch bei Ausschlufl des Gesichts-
und Tastsinnes wahrgenommen werden kann. Existiert aber ein solches
Organ, so ist zu erwarten, dafl es unter der Wirkung von anderen be-
schleunigenden Kréften ebenso gut wie durch die Schwere in Titig-
keit gerit.

Diese Fragestellung ist zuerst von E. Mach klar ausgesprochen
und durch trefflich ersonnene Versuche gepriift worden (Grundlinien
der Lehre von den Bewegungsempfindungen, Leipzig, 1875). Unter-
wirft man sich auf der Drehscheibe, moglichst entfernt von deren Achse,
der passiven Rotation, so wird zunichst der Beginn der Drehung und
der Drehungssinn richtig erkannt. Ist aber dafiir gesorgt, dafi die Dreh-
geschwindigkeit weiterhin konstant bleibt, so hort, bei geschlossenen
Augen, die Empfindung der Drehung vollkommen auf. Dagegen ist in
diesem Stadium des Versuchs andauernd eine Téuschung uber die Rich-
tung der Vertikalen vorhanden. Der Beobachter halt alle vertikalen Linien
fiir geneigt, dagegen Linien von gewisser objektiver Neigung fiir vertikal.
Die Neigung dieser scheinbar Vertikalen ist derart, daf sie sich mit
ihrem oberen Ende der Drehungsachse nédhert und zwar um um so stérker,
je schneller die Drehung stattfindet. Die fiir vertikal gehaltene Rich-
tung stellt die Resultante der beiden einwirkenden beschleunigenden
Krifte, der Schwerkraft und der Fliehkraft, dar, womit ihre Wahr-
nehmbarkeit bewiesen ist.

Das fragliche Organ vermittelt indessen nicht nur die Vorstellung
iiber die Richtung der Vertikalen, sondern auch charakteristische Re-
flexe. Jede Anderung der Korperstellung relativ zur Vertikalen ist
zwangsméfig gefolgt von einer durch die ganze Zeit der Stellungsinde-
rung anhaltenden eigentiimlichen Augenstellung. Wird z. B. der Kopf
gegen eine Schulter geneigt, so drehen sich die Augen in entgegenge-
setzter Richtung um einen Winkel, der, je nach dem Grade der Kopf-
neigung, /5—*11 der letzteren GroBe ist. Diese willkiirlich nicht her-
beifiihrbaren Raddrehungen des Auges werden als kompensatorische
bezeichnet. Sie sind unabhéingig von der Lagerung des Rumpfes und
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der Extremitéten und zeigen, dafl das fiir die Schwerkraft empfindliche
Organ sich im Kopfe befinden mufl. Viel ausgiebiger sind die kom-
pensatorischen Raddrehungen bei Tieren (W. A. Nagel, 1896, Z. . Ps.
12, 331). Kompensatorische Raddrehungen der Augen treten auch
bei dem vorerwdhnten Versuch auf der Drehscheibe ein. Das unter
dem EinfluBl der Schwere reflektorisch wirksame Organ ist somit auch
fiir die Zentrifugalkraft empfindlich (Breuer und Kreidl, 1898, A. g. P.
70, 494).

Es 148t sich zeigen, dafl neben dem auf geradlinige Beschleunigungen
reagierenden Organ noch ein weiteres im Kopfe vorhanden sein muf,
das fir Dreh- oder Winkelbeschleunigungen empfindlich ist.
Es wurde bereits erwidhnt, dal eine auf der Drehsscheibe ausgefiihrte
Rotation nur so lange erkannt wird, als die Drehgeschwindigkeit
wichst.  Die Empfindung hoért auf, sobald die Umdrehungs-
geschwindigkeit konstant geworden ist. Nimmt die Geschwindigkeit
ab, so entsteht die Empfindung einer Drehung im umgekehrten Sinne.
Letztere Empfindung ist um so heftiger, je rascher die Drehung ange-
halten wird. Der Versuch zeigt, dal nicht die Drehung als solche, d. h.
nicht die jeweilige Winkelgeschwindigkeit, sondern nur ihre Anderungen,
mit anderen Worten die Winkelbeschleunigungen wahrgenommen werden
als Drehungen, deren Richtung und Intensitdt durch das Vorzeichen
und die absolute Gréfle der Beschleunigung bestimmt wird.

Wird eine durch ldngere Zeit fortgesetzte rasche Umdrehung
plotzlich unterbrochen, so tritt das Gefithl der Gegendrehung mit gro3er
Heftigkeit und durch viele Sekunden anhaltend auf, begleitet von Ein-
genommenheit des Kopfes, Schwindel und Ekelgefiihl. Die Achse
der Scheindrehung kann durch Wendungen des Kopfes verlagert werden,
woraus folgt, daB auch diese Tduschung durch ein im Kopf gelegenes
Organ vermittelt wird (Mach, a. a. 0. 27).

Passive wie aktive Drehungen des Koérpers um seine vertikale
Achse sind von eigentiimlichen Augenbewegungen begleitet, die als
nystagmatische bezeichnet werden. Die Augen bleiben zunichst gegen
den Kopf zuriick, um schlieflich mit einem Ruck 'im Sinne der Dreh-
richtung vorwarts bewegt zu werden, worauf sich der Vorgang in der
gleichen Weise wiederholt. Der Nystagmus tritt bei geschlossenen
wie offenen Augen ein, er verschwindet, sobald das Gefiihl der Drehung
aufhort, um beim Anhalten neuerdings, aber in entgegengesetzter Rich-
tung einzusetzen; er steht demmach ‘in enger Beziehung zur Drehem-
pfindung.

Einen Hinweis auf den Ort im Kopfe, der fiir die Beschleunigungen
empfindlich ist, geben gewisse Erfahrungen an Taubstummen. Kreidl
hat gezeigt (1891, A. g. P. 51, 119), dall ein erheblicher Prozentsatz
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derselben bei passiver Drehung weder die nystagmatischen Augen-
bewegungen aufweist, noch der Tauschung iiber die Richtung der Ver-
tikalen unterliegt. Bei Tieren fiihrt die operative Entfernung des La-
byrinths zum Teil zu sehr starken Ausfallserscheinungen, die kurz nach
der Operation am deutlichsten sind, aber auch bei langer Beobachtung
nicht vollig zuriickgehen. Voégel sind durch die Operation stirker ge-
stort als Sdugetiere. Labyrinthlosen Tieren eigentiimlich ist die Schwiche
und Volumabnahme vieler Muskeln, namentlich der zur Haltung des
Kopfes und Korpers dienenden. Reizung der Bogenginge fithrt zu
charakteristischen Kopfdrehungen (J. R. Ewald, Nervus octavus, Wies-
baden 1892).

Das héuntige Labyrinth ist ein Kanalsystem mit bindegewebiger
Wand, einer Auskleidung von einschichtigem Pflasterepithel und einem
aus Lymphe (Endolymphe) bestehenden fliissigen Inhalt. Hs erfiill
den im Felsenbein ausgesparten Raum, das knocherne Labyrinth, nur
zum Teil. Der freibleibende, von Bindegewebsziigen und Gefifien
durchzogene Raum ist mit der AuBenlymphe oder Perilymphe erfiillt.
Das héutige Labyrinth zerfillt in zwei Hilften, die nur durch den engen
Ductus utriculo-saccularis miteinander in Verbindung stehen. Die
vordere Hélfte besteht aus dem hédutigen Schneckenkanal und dem
Sacculus, die hintere Hélfte aus dem Utriculus mit den drei Bogen-
gingen. Die Schnecke erhilt Nervenfasern aus der feinfaserigen Hélfte
des sog. N. acusticus, welche als N. cochleae bezeichnet wird. Die iibrigen
Abschnitte erhalten ihre Nerven aus dem dickfaserigen N. vestibuli.
Dieselben versorgen aber nicht die ganze Fliche dieser Abschnitte des
héutigen Labyrinths, sondern nur gewisse, relativ kleinflichige Teile
desselben, welche durch ein Epithel von besonderer Form und GroBe
ausgezeichnet sind. Diese Stellen sind die Otolithenflecke des Sacculus
und Utriculus und die Cristae oder Leisten, welche sich in den Ampullen
der Bogengiinge gegen das Lumen des Kanals erheben. Die Cristae
besitzen ein Epithel aus hohen, zylindrischen, haartragenden Zellen.
Die Haare ragen in den Ampullenraum hinein und sind an der Spitze zu
einem eigentiimlichen Schopf verklebt (J. Breuer, 1903, Wiener Sitzgsb.
112, 315). Auch die zylindrischen Zellen an den sog. Maculae acusticae
besitzen Haare. Dieselben sind aber zu einer iber dem Epithel schweben-
den Platte vereinigt, auf welcher, in eine gelatinése Masse eingebettet,
Kristéllchen aus kohlensaurem Kalk, die sog. Otolithen oder Gehor-
steinchen liegen (J. Breuer, 1890, A. g. P. 48, 195).

Man nimmt an, da8 je nach der Haltung des Kopfes die Spannung
der durch die Otolithen beschwerten Haare sich d&ndert und da8 hierdurch
die Epithelzellen und weiterhin die Nerven erregt werden, welche die
Epithelien dicht umspinnen. Auf diese Weise wire ein Einfluf der
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Schwerkraft, wie iiberhaupt jeder beschleunigenden Kraft, auf das
Nervensystem verstandlich.

Die Bogengiinge wirken dagegen nach einer schon von Mach be-
griindeten Annahme in der Weise, daB bei jeder Kopfdrehung der fliissige
Inhalt eines oder mehrerer Bogengiinge einen Bewegungsantrieb erhilt,
wodurch die Epithelhaare gespannt werden, was dann wieder zur Aus-
losung einer Nervenerregung fithrt. Ein derartig wirkendes Organ
wiirde auch insofern den gestellten Erwartungen geniigen, als es nur im
Beginne einer Drehung zu einer relativen Verzogerung des fliissigen
Inhalts gegen die Kanalwand kommt, zu einem Aufhéren dieses Bewe-
gungsantriebes bei linger dauernder Drehung und zu einem Bewe-
gungsantrieb in entgegengesetzter Richtung, sobald die Drehung unter-
brochen wird. Damit wéren die beiden entgegengesetzten Empfin-
dungen zu Beginn und zu Ende der Drehung, sowie die Empfindungs-
losigkeit withrend derselben in Ubereinstimmung.

Es ist eine auffallende Tatsache, dal je zwei Bogengiinge in der
Weise zusammengehoéren, dall sie nahezu in einer Ebene bzw. in zwei
zu einander parallelen Ebenen liegen. Die beiden Bogen eines Paares
unterscheiden sich aber insofern, als der Weg aus dem Bogen in die Am-
pulle in entgegengesetzter Richtung verlduft. Nimmt man an, daB
eine Erregung des Apparates nur dann stattfindet, wenn die Drehung
im angedeuteten Sinne geschieht, so wiirde ein zusammengehoriges
Paar von Bogengingen orientieren iiber Drehungen um ein und dieselbe
Achse, aber jeder der beiden Bogen nur iiber eine der beiden méglichen
Drehungsrichtungen. Diese Annahme hat nach den gegenwirtigen
Kenntnissen von den spezifischen Leistungen einzelner Teile eines Sinnes-
apparates eine groBle Wahrscheinlichkeit fiir sich. Fiir sie sprechen
auch gewisse von Ewald mitgeteilte Beobachtungen an Tauben, deren
Bogengiinge mechanisch gereizt wurden, a. a. 0. 264.

Von den beiden eben beschriebenen Sinneseinrichtungen des
Labyrinths besitzen die Otolithen zweifellos eine sehr alte phylogene-
tische Geschichte. Sie finden sich anscheinend ausnahmslos bei den
Wirbeltieren, aber auch bei vielen Wirbellosen. Die Bedeutung der
Otolithenorgane fiir die Lokomotion der Tiere erhellt aus den Versuchen
von Breuer, 1890, A. g. P. 48, 195; Loeb, 1891, ebenda 49, 175; Ver-
worn, 1891, ebenda 50, 423; Besonders beweisend sind die Versuche
von Kreidl, Wiener Sitzungsber. 10. Nov. 1892 und 5. Januar 1893
und von Prentiss (1901, Bull. Mus. Comp. Zool. 36), in welchem Krebse
zur Herstellung eiserner Otolithen veranlaBt wurden, worauf die vollig
normalen Tiere auf magnetische Krifte wie auf die Schwerkraft rea-
gierten. Die niederen Wirbeltiere zeichnen sich aus durch den Besitz
von drei Otolithenorganen auf jeder Seite, wahrend der Mensch und
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die Sdugetiere deren nur zwei haben. Der Verlust des dritten Otolithen-
paares ist in der Weise zu verstehen, daf} sich aus ihm die Schnecken
gebildet haben, eine Umwandlung, welche bei den Vogeln deutlich zu
verfolgen ist.

Die Tatsache, dafl beiderseits drei Bogengénge vorhanden und
daB sie in drei ungefahr aufeinander senkrecht stehenden Ebenen orien-
tiert sind, kann nur so gedeutet werden, dall diese Anordnung es ermog-
licht, zugleich aber auch geniigt, um jede, in was immer fiir einer Ebene
stattfindende Drehung wahrzunehmen, da eben unter allen Umsténden
eine Wirkung auf einen oder mehrere Apparate stattfinden mul.
Dagegen kann der Bau des Organs nicht die Grundlage fiir die drei-
dimensionale Mannigfaltigkeit der Raumvorstellungen bilden, weil nicht
die Gestalt des Sinnesapparates, sondern die dasselbe erregenden
Drehungen Gegenstand der Wahrnehmungen sind. Keine der unendlich
vielen méglichen Drehungen ist aber an sich eine bevorzugte. Eine
solche Auswahl kann erst stattfinden, wenn die Drehung in Beziehung
gesetzt wird zu bestimmten aus anderen Griinden ausgezeichneten
Ebenen oder Richtungen, wie die Symmetrieebene des Korpers, die

Richtung der Schwerkraft u. dgl. mehr.



Vierzehnter Teil.

Die Leistungen der Sinne. II. Hilfte.

Die Gehors- oder Schallempfindungen

haben neben ihrer besonderen Modalitdt die Eigentiimlichkeit, daB
sie durch VerschluBl des #uBeren Gehorganges geschwicht, unter Um-
sténden sogar aufgehoben werden. Man trennt die Schallempfin-
dungen in Tonempfindungen und Geréuschempfindungen. Alle Schall-
empfindungen, die sich durch einen glatten, stetigen Verlauf auszeichnen,
nennt man To6ne, wihrend die Gerdusche, wenn sie nicht so kurz
dauern, daf3 man nur von einem Knall oder Stofl sprechen kann, durch
ihre Rauigkeit und Unstetigkeit auffallen. Es ist durch diese Gegen-
tiberstellung nicht ausgeschlossen, dal die beiden Arten von Empfin-
dungen ohne scharfe Grenze ineinander iibergehen. Die meisten Ge-
riusche besitzen eine mehr oder weniger ausgesprochene ,,Ton-‘héhe,
wihrend anderseits aus einer geniligend raschen Knallfolge Téne ent-
stehen konnen (Hensen, 1907, A. g. P. 119, 249). Vielfach sind Téne
mit Gerduschen verbunden; man bezeichnet solche Téne als rauh, heiser,
pfeifend, kratzend ete.

Untersucht man die Beschaffenheit der Reize, die zu einer Ton-
empfindung fithren, so findet man, da der ténende Koérper der tastenden
Hand eine schwirrende Empfindung mitteilt. Dem Auge erscheinen
die Konturen des tonenden Korpers unscharf. Verzeichnet man die
Bewegung auf einer mit gleichmiBiger Geschwindigkeit bewegten
Schraibflidche, so erhdlt man, je nach der Natur des tonenden Korpers,
sehr verschiedene Kurven. Doch stimmen alle darin iiberein, daB sie
aus regelmiBig wiederkehrenden gleichen Stiicken bestehen, die als
Schwingungen bezeichnet werden. Die Dauer eines solchen Abschnittes
heit Schwingungsdauer oder Schwingungsperiode. Je mehr solcher
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Perioden in der Zeiteinheit aufeinander folgen, desto grofler ist die
Schwingungszahl und desto hoher der Ton. Je groBere Exkursionen
oder Ausweichungen aus der Gleichgewichtslage der Korper dabei
ausfithrt, desto grofer ist die Geschwindigkeit, mit der er durch die
Gleichgewichtslage hindurchgeht und desto stérker der Ton. Physi-
kalisch versteht man unter der Intensitidt des Tones die lebendige Kraft,
die der schwingende Koérper bei seinem Durchgange durch die Gleich-
gewichtslage besitzt, ein Wert, der dem Quadrat der Geschwindigkeit
bzw. dem Quadrat der Amplitude proportional ist.

Die Erfahrung, da8 ein ténender Kérper fiir die Tastnerven und
fiir das Auge schwingt und daf beliebige, in regelmiBiger Wiederkehr
stattfindende Bewegungen den Gehorseindruck eines Tones hervor-
rufen konnen, fithrt zu der Aussage, dafl der Ton auBerhalb des Ohres
aus Schwingungen besteht, und daf das Ohr ein Organ ist, das
Schwingungen in Gestalt anhaltender und stetiger Téne zum Bewulit-
sein bringt.

Die Moglichkeit, periodische Bewegungen als Téne zu hdoren,
ist indessen eine begrenzte. Schwingungen, deren Zahl auf 30 in der
Sekunde sinkt, erregen eine Tonempfindung, wenn iiberhaupt, nur
auBerst schwach, der vorherrschende Eindruck ist ein flatterndes Ge-
rdusch (Schafer, 1909, E. d. P. 8, 1). Die obere Grenze fiir die Hor-
barkeit liegt bei etwa 20 000 Schwingungen; sie ist wie die untere von
der Intensitdt des Tones aullerdem aber auch von dem Alter der Ver-
suchsperson abhingig: Die obere Horgrenze pflegt mit fortschreitendem
Alter nach unten zu riicken (Presbyakusis). Der geringen Empfind-
lichkeit des Ohres fiir Schwingungen in der Nahe der angegebenen
Grenzen steht eine auBerordentlich hohe fiir Téne von 1000—5000
Schwingungen gegeniiber. Hier geniigt eine Energiemenge von 2,5 .10~12
erg pro cm? und sek zur Erregung des Ohres, wahrend die tiefsten
To6ne 100 millionenmal stérker sein miissen (Max Wien, 1903, A. g. P.
97, 1). TUnterschiede der Tonhohe werden am besten in den Grenzen
von 200—600 Schwingungen wahrgenommen; die Schwelle betrigt
hier 0,4 bis 0,5 einer Schwingung (Max Meyer, 1898, Z. {. Ps. 16, 352).

Ein schwingender Korper wird abwechselnd die Luft vor sich her-
treiben und dabei eine Drucksteigerung erzeugen, dann wieder zuriick-
schwingen und hinter sich eine Druckverminderung zuriicklassen. Die
Verdichtungen und Verdiinnungen der Luft breiten sich, sofern nicht
Hindernisse vorliegen, nach allen Seiten aus; sie bilden besténdig sich
vergroBernde Kugelschalen, die mit einer Geschwindigkeit von rund
330 m/sek vorwirts schreiten. Es fithren dabei alle Luftteilchen dieselbe
Bewegung, aber zu verschiedener Zeit aus, worin das Merkmal einer
Wellenbewegung besteht. Die Schallwellen sind longitudinale Wellen,
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d. h. solche, bei welchen die Teilchen in derselben Richtung schwingen,
in der die Fortpflanzung der Bewegung stattfindet. Den augenblick-
lichen Bewegungszustand eines schwingenden Teilchens nennt man
seine Phase.

Da ein tonender Korper regelmifig schwingt, so folgen die Luft-
verdichtungen und Verdiinnungen in gleichen Absténden hintereinander.
Macht der Korper 330 Schwingungen pro Sekunde (eingestrichenes
e oder e'), so hat die erste der 330 Schwingungen nach einer Sekunde
eine Kugelwelle von 330 m Radius erzeugt, die 331ste ist eben im Ent-
stehen begriffen und der Raum zwischen der letzteren und der ersten
Welle wird von 330 Kugelschalen erfiillt sein, die je ein 1 m von einander
entfernt sind. Die Wellenlinge betragt somit fiir diese Schwingungs-
zahl 1 m.

Sind statt eines tonenden Korpers zwei oder mehrere vor-
handen, so empfangen die Luftteilchen mehrfache Anstofe und fiihren
Schwingungen aus, welche die Resultierende der gleichzeitig stattfinden-
den Einwirkungen darstellen. Das Ohr ist imstande, aus den hierbei ent-
stehenden, meist sehr verwickelten Luftschwingungen die zusammen-
klingenden T6ne herauszuhoren. Es besitzt somit analysierende Fahig-
keiten. Es kann auch vorkommen, dafl gleichstarke aber entgegen-
gesetzt gerichtete AnstoBe sich vernichten. Man spricht dann von
Interferenz der Schwingungen.

Die einfachste Schwingungsform ist jene, bei welcher der schwin-
gende Korper in die Gleichgewichtslage zuriickgetrieben wird durch
Krifte, die seiner Ausweichung, d. h. seiner Entfernung von der
Gleichgewichtslage proportional sind. Dies trifft bei elastischen Schwin-
gungen und auch beim Pendel zu fiir den Fall, daB die Auswei-
chungen klein sind. Die Ausweichung ist dann eine Sinusfunktion
der Zeit. Man bezeichnet eine solche Schwingung als Pendel- oder
Sinusschwingung. Nur wenige tonende Koérper machen so einfache
Schwingungen. In der Regel handelt es sich um verwickelte Bewegungs-
formen, die aber aufgefalt werden konnen als Zusammensetzungen
einer grofleren oder geringeren Zahl von einfachen Schwingungen. Eine
solche Zerlegung hat nicht nur eine mathematische oder theoretische
Bedeutung, sondern auch eine physiologische, weil die Erfahrung lehrt,
daf das Ohr in gleicher Weise verfihrt und die genannten Schwingungs-
formen nicht als einfache, sondern als zusammengesetzte oder als einen
Klang auffalt. Man nennt die Bestandteile, in die der Klang fiir die
Empfindung zerfallt, seine Teilténe und unterscheidet unter ihnen den
tiefsten als Grundton, die iibrigen als Obertone (Helmholtz, Die
Lehre von den Tonempfindungen, Braunschweig, 1877). Je nach der
Zahl, Lage und Stéarke der Obertone erhilt der Klang einen verschiedenen
als Klangfarbe bezeichneten Charakter.
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Klénge verschiedener Farbe miissen, auch bei iibereinstimmendem
Grundton, eine verschiedene Schwingungsform besitzen. Verschiedenheit
der Schwingungsform ist ferner dann gegeben, wenn die Schwingungen
der Teiltone eines bestimmten Klanges eine zeitliche Verschiebung gegen-
einander, eine sog. Phasenverschiebung, erleiden. So sind in Fig. 65
zwei Schwingungsformen dargestellt, die aus denselben beiden Sinus-
schwingungen zusammengesetzt sind, sich aber dadurch voneinander
unterscheiden, daf unten die schnellere Schwingung (die Oktave) um ein

Fig. 65. Zusammensetzung zweier Sinusschwingungen (Grundton und Oktave)

mit dem Amplitudenverhiltnis 2: 1, oben ohne Phasenverschiebung, unten mit

einer Verschiebung von /s Schwingung der Oktave. Die resultierende Schwin-
gung ist stark ausgezogen.

Viertel ihrer Wellenldnge nach rechts verschoben ist. Vielfache Prii-
fungen haben ergeben, dafl eine solche Phasenverschiebung keinen Ein-
flul hat auf den Charakter des Klanges (Hermann, 1894, A. g. P. 56,
467), woraus zu schlieflen ist, daBl das Ohr die Schwingungsform nicht
als solche wahrnimmt, sondern nur die aus der Analyse sich ergebenden
Teilschwingungen. Bevor diese Fahigkeit ndher erértert werden kann,
ist erst die Einwirkung der Schwingungen auf das Ohr zu betrachten.

Die Ubertragung der Schwingungen auf das Ohr.

Die Schwingungen eines tonenden Korpers konnen dem Ohre ent-
weder durch die Luft oder durch die Schadelknochen zugefiihrt werden.
Letzteres findet statt, wenn man eine schwingende Stimmgabel
auf den Scheitel oder auf den Warzenfortsatz aufsetzt; die Schwin-
gungen erreichen dann mit Umgehung des Mittelohres das Laby-
rinth und die dort befindlichen Nervenenden. Letztere Art der Lei-
tung ist iibrigens stets mit der gewohnlichen Luftiibertragung ver-
bunden, denn die auf den Schidel eindringenden Schallwellen werden
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nicht nur das Trommelfell sondern auch die Knochen, diese freilich
mit viel geringerer Intensitdt, in Schwingung versetzen. Man hat
“diese Art der Leitung als indirekte Knochenleitung bezeichnet (Schéfer,
1905, im Handb. d. P. 3, 573). Die Priifung des Hoérvermogens bei
Knochenleitung ist ein wichtiges Hilfsmittel der ohrendrztlichen Unter-
suchung. Sie ist auch fiir eine Reihe von physiologischen und psycho-
logischen Fragen von Bedeutung, weil auf dem Wege der Schidelknochen
die Schwingungen eines Ohres auf das andere iibertragen werden und
dort zur Verstdrkung einer unterschwelligen Erregung, zu Schwebungen
und Kombinationsténen Veranlassung geben kénnen. Die Schall-
schwingungen der Schidelknochen iibertragen sich auch riickwérts auf
die Gehorknochelchen und das Trommelfell und werden durch dieses
teilweise an die Luft abgegeben.

Die Ubertragung der Schallschwingungen geschieht in der Regel
durch die Luft, wobei Ohrmuschel, &uflerer Gehorgang und Trommel-
fell die aufnehmenden Apparate darstellen. Die menschliche Ohr-
muschel ist, verglichen mit den grofleren und beweglicheren Muscheln
vieler Sduger ein verkiimmertes Organ. Trotzdem ist sie fiir das Horen
nicht belanglos, denn ihr Verlust bedingt eine Verringerung der Hor-
schirfe. Thre Rolle kann aber nicht die eines Schallreflektors sein,
wozu ihre Dimensionen nicht geniigen. Sie unterstiitzt das Horen viel-
mehr dadurch, daf3 sie durch die auf sie treffenden Schallwellen selbst
in Schwingung geriit und diese Bewegung auf die Luft des duBleren
Gehorganges und das Trommelfell {ibertragt.

Das wichtigste Organ fiir die Aufnahme der Schallschwingungen
ist das Trommelfell, das seiner Bedeutung nach mit den Membranen
des Telephons und des Phonographen verglichen werden kann. Gerade
diese Instrumente zeigen aber auch die Schwierigkeit der Aufgabe,
welche darin besteht, Tone von beliebiger Hohe gleich gut aufzunehmen
und zu iibertragen. Glatt gespannte Membranen haben einen ausge-
sprochenen Kigenton und schwingen nur auf einen kleinen Bereich
von Tonhohen kriftig mit. Viel zweckméaBiger sind Membranen, die
nach Art des Trommelfells trichter- oder kegelférmig eingezogen sind
und durch Verbindung mit einem festen Kérper eine starke Dadmpfung
erhalten (Hensen, Handbuch d. Physiol. Leipzig 1880, III, 2, 46
und 1886, Z. f. B. 23, 291; A. Fick, Beitrige zur Physiologie, Fest-
schrift fiir C. Ludwig, Leipzig, 1886, 23; Hermann, 1890, A. g. P. 47,
347). Beim Trommelfell wird diese Dampfung durch den mit ihm ver-
wachsenen Hammer bewirkt, der durch straffe Bander an den Wénden
der Paukenhohle befestigt ist. Die leicht konvexe Wolbung gegen den
dulleren Gehorgang, welche die Radien des Trommelfells zeigen, ist durch
die Spannung seiner Zirkulidrfasern bedingt.
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Eine zweite wichtige Leistung des Trommelfells besteht darin,
dal es die relativ groflen Verschiebungen, welche ihm durch die
Luftschwingungen erteilt werden, in kleine Bewegungen des Hammers
und damit der anderen Gehorknéchel umsetzt. Betrachtet man eine
Radidrfaser des Trommelfells fiir sich allein, und schreibt ihr Unaus-
dehnbarkeit zu, so muB eine Anderung ihrer Kriimmung zu einer An-
ndherung oder Entfernung ihrer Enden fithren, die, wie Helmholtz
naher ausgefithrt hat, kleiner ist, als die Bewegung ihrer Mitte (Wissen-
schaftl. Abhandlungen II, 566). Nach dem Prinzip des Krafthebels
konnen dann erhebliche, am Hammerstiel wirkende Widerstiande durch
den Luftdruck iiberwunden werden. Mit dem Hammer sind Ambof und
Steigbiigel so verbunden, dafl sie ihm bei seiner Einwirtsbewegung
folgen miissen. Dabei wird die Platte des Steigbiigels in das ovale
Fenster hineingedréngt.

Die Spannung des Trommelfells und damit seine Empfindlichkeit
tiir Schalleindriicke wird durch den in der Paukenhohle herrschenden
Druck beeinflufit; der Ausgleich mit dem #uBeren Luftdruck ist durch
die Tuba auditiva s. Eustachii moglich. Dieser Kanal ist in seinem
hinteren kndchernen Teil besténdig offen, in seinem vorderen knorpeligen
bzw. knorpelig-membrantsen Teil in der Regel geschlossen, indem
die Winde, unter Bildung eines annéhernd vertikal gestellten Spaltes
sich beriihren. Der Verschlufl kann durch Drucksteigerung im Nasen-
rachenraum, noch leichter durch Druckverminderung, iiberwunden
werden; ferner bewirken gewisse Bewegungen der Schlundmuskulatur,
wie sie beim Schlucken und Géhnen vorkommen (Tensor und Levator
palati mollis) eine voriibergehende Offnung. Bei offener Tube konnen
die Schallwellen auch auf diesem Wege in das Mittelohr gelangen, wobei
der Klang der eigenen Stimme bedeutend verstirkt wird. Werden von
auBlen kommende Schallwellen sowohl durch den &ufleren Gehorgang wie
durch die Tube dem Trommelfell zugefiihrt, so erleiden die Bewegungen
des Trommelfelles eine Abschwichung. Drucksteigerungen in der
Paukenhohle setzen die Horschérfe herab, entspannen das Trommel-
fell und dréingen es samt dem langen Hammerstiel nach aullen. Dabei
losen sich die sperrzahnartig ineinandergreifenden Rénder des Hammer-
ambofgelenks voneinander, so daf die Gefahr einer Auswértsbewegung
aller drei Knéchel und eines Einreiens der Membran des runden
Fensters vermieden ist. Helmholtz a. a. O. 545.

Die Spannung des Trommelfells wird endlich noch durch den als
Tensor tympani beschriebenen Muskel bestimmt, dessen Sehne sich am
Hammergriff ansetzt. Die Sehne des M. stapedius tritt von hinten
an den Xopf des Steigbiligels heran. Die Funktion dieses Muskels ist
noch strittig.
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Durch die Gehorknédchel werden die Schallschwingungen dem ovalen
Fenster und weiter durch das Labyrinthwasser dem runden Fenster
mitgeteilt. Die Aushreitung des Schalles in Wasser geschieht mit einer
Geschwindigkeit, die zu 1435 m/sek gemessen ist und im Knochen zu

Fig. 66. Lingsschnitt der Gehdrschnecke einer Katze in 25 facher VergréBerung

nach Sobotta, Atlas der Histologie, Miinchen 1902. dc¢ Ductus cochlearis,

gsp Ganglion spirale, Kn kndcherne Schneckenwand, Ilsp Ligamentum spirale,

msp Membrana spiralis, mv Membrana vestibularis. n Nervus cochlearis, sct Scala
tympani, scv Scala vestibuli.

etwa 2000 m/sek angenommen werden kann. Die Wellenlinge eines
Tones von 2000 Schwingungen betrigt daher im Knochen 1 m, eine
Léinge, gegen welche die Dimensionen der schallleitenden Teile im Mittel-
ohr und im Labyrinth vernachlissigt werden konnen. Es werden sich
somit alle Teile dieser Gebilde jeweils in der gleichen Bewegungsphase
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befinden, so daB sie in bezug auf die Ubertragung der Schallbewegung
praktisch als eine starre, mit dem Trommelfell fest verbundene Masse
betrachtet werden diirfen.

Von den Bestandteilen des Labyrinths ist anscheinend nur die
Schnecke befdhigt Schallschwingungen in Nervenerregungen umzu-
setzen. Die Otolithenapparate des Vorhofs und die Christae der Bogen-
ginge sind oben bereits fiir andere Sinnesfunktionen in Anspruch genom-
men worden. Auch wiirde die trige Masse der Otolithen und die zu
einem Schopfe verklebten Haare der Christazellen die feine Abstimmung
des Organs in keiner Weise verstdndlich machen konnen.

Die hautige Schnecke teilt den Raum des knéchernen Schnecken-
kanals in drei Abteilungen oder Treppen, deren mittlere sie selbst bildet,
de Fig. 66 (S. 336). Sie ist, wie die tibrigen Teile des hautigen Laby-
rinths, mit denen sie durch den Ductus reuniens (Henseni) verbunden
ist, mit Lymphe (Endolymphe) erfiilllt. Die beiden durch die hautige
Schnecke getrennten, mit Perilymphe gefiillten Réume der kndchernen
Schnecke werden als Vorhofstreppe scv und Paukentreppe sct unter-
schieden. An der Spitze der Schnecke kommunizieren die beiden peri-
lymphatischen R#ume miteinander, da die Schneckentreppe schon
vorher blind endigt.

Die Schneckentreppe ist mit Epithel ausgekleidet, das auf der
der Paukentreppe zugewendeten Seite des Kanals eine besondere Aus-
bildung besitzt und die Enden des N. cochlearis aufnimmt. Dieser
Teil der hdutigen Schnecke ist als Spiralorgan oder Cortisches Organ
bekannt. Die dort vorhandenen Epithelien sind teils eigentiimlich
geformte Stutzzellen, teils haartragende Neuroepithelien. Letztere
werden von den Nervenenden umsponnen. Die in radialer Richtung
gespannten Fasern der (gegen die Paukentreppe sehenden). Basilar-
oder Spiralmembran msp, die ebenfalls in radialer Gliederung auf ihr
stehenden Cortischen Bogen und ihr Anhangsgebilde, die gefensterte
Membran, sind oft mit einer nach bestimmten Tonschritten abgestuften
Klaviatur verglichen worden. Man nimmt an, dal} die Schwingung
dieser Gebilde durch Vermittlung des Neuroepithels zur Erregung der
Nerven fiihrt.

Die Resonatoren des inneren Ohres.

Es ist schon oben darauf hingewiesen worden, daf das Ohr die
einzelnen Tone eines Klanges unterscheidet und selbst die kompli-
zierten Schwingungsformen der musikalischen Instrumente in die sie
zusammensetzenden Pendelschwingungen, die Teilténe, auflost, wobei
Phasenverschiebungen keine Rolle spielen. Ein solches Verhalten weist
auf das Vorhandensein von Resonatoren hin, d. h. von Einrichtungen, die

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 22
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auf bestimmte Tonh6hen abgestimmt sind. Denkt man sich jeden Reso-
nator mit einer Nervenfaser verkniipft, so wire eine Unterscheidung von
Tonhshen moglich. Nimmt man an, daB die mit einem Pfeilerpaar in
radidrer Richtung verbundene Reihe von Epithelzellen bzw. die darunter
befindlichen Fasern der Basilarmembran einen solchen Resonator dar-

stellen, so reicht wie Helmholtz (1877, Tonempf.,

% i 242) auf Grund der anatomischen Verhiltnisse zeigt,
§=  die Zahl derselben véllig aus fiir die erfahrungsge-
%% miB unterscheidbaren Tonhohen. Bemerkenswert
:@ ist auch, daB die Breite der Basilarmembran von der
£g ersten Schneckenwindung bis zur Spitze bestindig
2 E und zwar bis iiber das zwolffache zunimmt (Hensen,
E:é 1863, Z. f. wiss. Zool. 13, 492). Demnach ist die
—= Spitze der Schnecke der Ort, wo diz Resonatoren
EE fir die tiefsten Tone, die Basis der Ort, wo die
4 g Resonatoren fiir die héchsten Téne zu suchen sind.
§§ Klinische und experimentelle Erfahrungen stiitzen
B !20 eine solche Annahme. Man vgl. namentlich die
&2  Untersuchung von Yoshii (1909, Arch. f. Ohren-
gg heilk. 58, 201).

:0(2 Die Auffassung des Cortischen Organs als einer

Reihe abgestimmter Resonatoren begegnet allerdings
gewissen Schwierigkeiten infolge der winzigen Dimen-
sionen der Teile (so wiirde z. B. die auf 30 Schwin-
gungen abgestimmte Saite der Basilarmembran nur
0,5 mm lang sein); indessen ist iiber die Spannung
und Belastung dieser Saiten zu wenig bekannt als
daB die Vorstellung als unzuléssig bezeichnet werden
konnte. Die Theorie macht eine Anzahl von Eigen-
tiimlichkeiten der Gehorsempfindungen, sowie ge-
wisse subjektive Erscheinungen ohne weiteres ver-
standlich. Sie erklirt vor allem, warum das Ohr
die Schallbewegung gerade in Pendelschwingungen
auflost; sie macht das langsame Anklingen der Ton-
empfindungen begreiflich, weil die Anstofe sich im
Resonator summieren miissen. Die Helmholtzsche
Theorie erklirt ferner sehr gut die Erscheinung des
Schwebens zweier benachbarter Tone. Dasselbe
besteht bekanntlich darin, daB der Zusammenklang
der beiden Tone kein gleichmiBig andauernder ist,
sondern ein rhythmisches An- und Abschwellen zeigt,
das als Schweben, Schlagen oder StoBen bezeichnet
wird. In der Luft und in den mitschwingenden

Handb. d. P. 8, 524.)

Schwebungskurve entstanden aus dem Zusammenklan

Kurve) mit dem Schwingungsverhiltnis 8:9; a—h Maxima der

Fig. 67.
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Teilen des Mittelohres werden die beiden Tonschwingungen nach Art der
Fig. 67 interferieren: Das innere Ohr, das die Schwingungsformen ana-
lysiert, sollte dagegen die beiden Komponenten heraushoren. Dies fndet
jedoch nur unter gewissen von der Unterschiedsschwelle fiir Tonhéhen
abhéngigen Grenzen statt. Sind die beiden erzeugenden oder priméren
Tone der Hohe nach nur wenig verschieden, so werden sie in der Em-
pfindung nicht getrennt und es entsteht der Eindruck eines einzigen in
seiner Stérke verdnderlichen Tons. Bei groBeren Intervallen hért man
die beiden Primartone ruhend und daneben einen dritten, zwischen-
liegenden, in das Ohr lokalisierten ,,Zwischenton‘ (Stumpf, 1890, Ton-
psychologie, 2, 480; Schifer, 1905, in Handb. d. P. 3, 525 u. 567). Die
Erscheinung ist offenbar eine Folge der starken Dampfung, welche den
Resonatoren des inneren Ohres eigentiimlich ist und sie befahigt auch
auf Téne mitzuschwingen, die nicht genau mit ihrem Eigenton iiberein-
stimmen (Helmholtz a. a. O. 287).

AuBer zu Schwebungen gibt der Zusammenklang zweier oder
mehrerer Tone auch noch Veranlassung zur Entstehung von Kombina-
tionsténen, insbesondere zu Tonen, deren Schwingungszahl gleich der
Differenz der Schwingungen der beiden Priméirtone ist und deshalb
Differenztone genannt werden. Sie sind namentlich bei hochliegenden
Primértonen leicht wahrzunehmen. Diese Differenzténe sind objektiv
(durch Resonatoren) nachweisbar, wenn die beiden Priméartone von einem
gemeinschaftlichen Luftraum aus angeblasen werden, wie dies in Har-
monium oder der Doppelsirene geschieht. Auch Membranen, die von
den beiden Primérténen gleichzeitig stark angeregt werden, lassen Dif-
ferenztone entstehen. Es ist daher sehr wahrscheinlich, da in den Fallen,
wo der Differenzton physikalisch nicht nachweisbar ist, gleichwohl aber
gehort wird, seine Entstehung in den Membranen des Ohres gesucht
werden mufl (Schéafer a. a. O. 525). Die Unterbrechungsténe, welche
bei periodischer Unterbrechung oder Abschwichung eines priméren
Tones gehort werden und vielfach als unvertraglich mit der Resonatoren-
Theorie erklirt worden sind, haben sich in neuerer Zeit teilweise eben-
falls als objektive Tone, teilweise als Differenztéone erweisen lassen
(Schiafer a. a. O. 532).

Die Auffassung der Schnecke als eines Systems von Resonatoren
wird auch nicht erschiittert durch die auBerordentlich ungleiche Emp-
findlichkeit des Ohres fiir Tone verschiedener Hohe, wie sie von M. Wien
nachgewiesen worden ist (s. 0. S. 331). Es ist, wie die Betrachtung der
Fig. 68 (a. f. S.) ergibt, durchaus verstéindlich, daf die durch die Schall-
schwingungen hervorgerufenen Flissigkeitsverschiebungen zwischen ova-
lem und rundem Fenster ausschliefilich auf dem Wege durch das
Schneckenloch geschehen miifiten, wenn Vorhofstreppe und Paukentreppe
durch eine starre Scheidenwand getrennt wiren. Da zwischen beiden

22%
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die nachgiebige Schneckentreppe eingeschoben ist, wird sich die Uber-
tragung der Bewegung hauptsichlich durch deren Vermittlung vollziehen,
wobei die basalen Teile (d. h. die Orte der hochgestimmten Resonatoren)
starker deformiert werden miissen als die an der Spitze gelegenen (O.
Fischer, 1908, Ann. d. P. u. C., 4. F. 25, 118). Derselbe Autor hat
ferner darauf hingewiesen, dafl bei diesen Fliissigkeitsverschiebungen
die Bewegungen des Cortischen Organs und seiner Deckmembran
im allgemeinen nach GréBe und Richtung iibereinstimmen werden,
so daBl eine Veranlassung zur Gehorserregung nicht vorliegt. Nur im
Falle der Resonanz geraten Basilarmembran und Cortisches Organ
in weit stirkere Schwingung als die Deckmembran, was dann zur Er-
regung der Nervenanhinge fiihrt. Die Theorie von Helmholtz kann
daher noch immer als die einfachste, alle gut beobachteten Erschei-

Fig. 68. Schema der Schnecke nach O. Fischer.

nungen zusammenfassende und erklirende Annahme betrachtet werden
so dafB ein Eingehen auf andere Theorien, die entweder eine Modifikation
derselben darstellen (Hermann, 1894, A. g. P. 56,494) oder auf ganz
anderen Grundlagen ruhen (Ewald, 1899 und 1903, ebenda 76, 147;
93, 485) an dieser Stelle nicht geboten erscheint.

Wie die Wahrnehmung der Tone, so geschieht auch die der
Gerdusche wahrscheinlich durch die Schnecke. Auf die Verwandt-
schaft zwischen Tonen und Gerduschen ist schon oben (S. 330) hingewiesen
worden. Aus vielen Gerduschen kann man Téne bestimmter Hohe
unmittelbar heraushéren und alle Gerdusche haben eine ihnen eigentiim-
liche Hohenlage, die auch in den fir sie gebrduchlichen sprachlichen
Bezeichnungen zum Ausdruck kommt. Geréusche kénnen aus Toénen
entstehen. Ein Tongewirr wie das Stimmen des Orchesters, der Zu-
sammenklang vieler menschlicher Stimmen, wirken als Gerdusche.
Schwebungen verleihen den mit ihnen behafteten Toénen einen rauhen
knarrenden Charakter. Jeder Ton, von dem nur wenige Schwingungen
in das Ohr gelangen, wird als Gerdusch (Knall) gehort (Exner,
1876, A. g. P. 13, 228; W. Kohlrausch, 1880, A. d. P. u. C,, N. F.
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10, 1). Taubheit fiir Tone ist auch stets mit Taubheit fiir Gerdusche
verbunden. Esliegt also kein Grund vor die Wahrnehmung der Geridusche
an einen anderen Ort zu verlegen als die der Téne (man vgl. hierzu
Schifer a. a. 0. 579).

Stimme und Sprache.

Von allen dem Ohre zuflieBenden Schallbewegungen haben die
der Stimme und Sprache als Grundlagen des menschlichen Verkehrs
die groBite Wichtigkeit. Die menschliche Stimme wird erzeugt durch
den Kehlkopf, dessen Stimmbénder die Rolle von membrandsen Zungen
spielen. Durch den Exspirationsstrom (seltener durch den Inspirations-
strom) in Schwingungen versetzt, unterbrechen sie rhythmisch den
durchtretenden Luftstrom und bestimmen dadurch die Tonhiohe der
gesungenen oder gesprochenen Vokale. Die lufthaltigen Raume der
Atmungswege und des Mundes verstdrken die Téne durch ihre Reso-
nanz und verleihen ihnen eine von der jeweiligen Gestalt abhingige
Klangfarbe.

Die Stimmlage ist in erster Linie abhingig von den Dimensionen
des Apparats. Sie ist daher beim Erwachsenen tiefer als beim Kind,
bei dem Manne tiefer als beim Weibe. Die mit der geschlechtlichen
Entwickelung einhergehende Vergroferung des Kehlkopfes fithrt nament-
lich beim Manne zu einer Vertiefung der Stimme (Stimmwechsel oder
Mutation).

In zweiter Linie ist die Spannung der Stimmb#énder mafgebend,
die durch die Binnenmuskel des Kehlkopfs in weiten Grenzen verandert
werden kann. Auch die Muskeln, die von dem Kehlkopf zu den be-
nachbarten Skelett- und Weichteilen ziehen, wirken hierbei mit. Span-
nung der Stimmbéander findet statt, wenn der Schildknorpel sich dem
Ringknorpel nahert (M. cricothyreoideus) und dabei die GieSbecken-
knorpel festgestellt sind, was durch die vereinte Wirksamkeit einer An-
zahl von Muskeln, vor allen die Mm. cricoarytaenoidei und thyreoary-
taenoidei geschieht. KEinen EinfluB auf die Schwingungszahl der Stimm-
bander haben ferner die in ihnen eingebetteten Fasern der Mm. thyreoary-
taenoidei, indem sie den Bandern vermutlich verschiedene Spannung,
Dicke und Querschnittsform erteilen konnen. Die Spannung der Bénder
ist auch von der Stirke des Anblasens abhéingig. Es bedarf daher beim
Singen eines Tones verschiedener Einstellungen des Apparats fiir piano
und forte.

Die menschliche Stimme verfiigt in der Regel iiber einen Umfang,
von etwas iiber eine Oktave und zwar liegt

die BaBstimme in der groflen und ungestrichenen Oktave,
der Bariton in der ungestrichenen,
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der Tenor in der ungestrichenen und eingestrichenen,
,, Alt ebenso doch etwas héher,
,» Sopran in der ein- und zweigestrichenen Oktave.

Dieser Stimmumfang gilt fiir die gewdhnliche, am wenigsten
anstrengende Art der Stimmerzeugung, die durch die starke Resonanz
des Brustkorbes ausgezeichnet ist und Bruststimme heilt. Durch
Ubergang in die Kopf- oder Falsettstimme kann der Umfang der
Stimme nach oben vergrofert werden. Der Kehlkopf wird dabei gehoben
und seine Muskeln stark gespannt. Die Stimmritze, die sich bei der
Bruststimme abwechselnd schlieft und dann wieder zu einem engen
Spalt offnet, bleibt jetzt dauernd offen und die Schwingungen betreffen
nur einen schmalen zugeschirften Rand des Bandes; der Luftverbrauch
ist vergréBert (man vgl. Nagel, 1908, in dessen Handb. 4, 740). Die
Falsettstimme klingt leerer und weicher, d. h. an Oberténen &rmer als
die Bruststimme. Die Resonanz findet hauptsidchlich in den luftfiih-
renden Riumen des Kopfes statt.

Neben der Tonerzeugung im Kehlkopf spielt die Resonanz im
Ansatzrohr fiir den Charakter der menschlichen Stimme eine sehr wich-
tige Rolle. Infolge der grofen Verénderlichkeit des Ansatzrohres ver-
fiigt die Stimme iiber vielerlei Klangfarben, die als Vokale bezeichnet
werden. Ein wichtiges Unterscheidungsmerkmal dieser Klangfarben
von denen der musikalischen Instrumente besteht darin, da sie durch
die Tonhohe beeinfluft werden. Wéihrend also z. B. der Klang der
Orgelpfeifen eines Registers, unabhéngig von der Hohe ein feststehendes
Schwingungsverhéltnis zwischen Grundton und Oberténen aufweist,
dndert sich dieses Verhiltnis fiir einen in verschiedenen Hohen ge-
sprochenen oder gesungenen Vokal. Die Erscheinung ist in dem Um-
stand begriindet, daB nur der im Kehlkopf erzeugte Grundton des
Vokals seine Hohe #ndert, die von Hermann als Formanten be-
zeichneten Eigentone des Ansatzrohres dagegen nahezu konstant bleiben
oder doch nur innerhalb enger ,,Verstirkungsgebiete‘ schwanken. (Helm-
holtz, 1877, Tonempfindungen, 168; Hermann, 1890, A. g. P. 47,
351; 1894, 53, 264; 1895, 61, 169).

Die Lage der Formanten ist nach Hermann (1894, ebenda 58, 270)

fir U im ersten Teil der 1. und 2. Oktave
(ein- und zweigestrichene Oktave),
., O in der 2. Oktave,
A in der Mitte der 2. Oktave,
E im Anfang der 1. und am Ende der 3. Oktave.
,, 1 im ersten Teil der 4. Oktave.

Bei den Vokalen mit tiefliegenden Formanten ist derselbe in der
Regel unharmonisch zum Stimmton. DaB er trotzdem mitschwingt,

bR
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erklirt sich nach Her mann wahrscheinlich in der Weise, dal der Mund-
raum einen sehr stark geddampften Resonator darstellt, der in jeder
Periode des Stimmtons von neuem angeregt wird. In der Tat lassen
gut geschriebene Vokalkurven schwebungsartige Oszillationen der
Amplitude des Formanten in der Periode des Stimmtons (Hermann,
1890, A. g. P. 47, 374; 1895, 61, 196) erkennen. Liegen die Formanten
hoch, so konnen sie natiirlich viel leichter mit einem harmonischen
Oberton des Grundtones zusammenfallen.

Die Umlaute, sowie die den verschiedenen Dialekten und Sprachen
eigentiimlichen Vokale bilden Ubergéinge zwischen den fiinf oben an-
gefiihrten.

Was die iibrigen Laute der deutschen Sprache betrifft, so lassen
sie sich nach Hermann (1900, A. g. P. 83, 1) in folgende Gruppen
teilen:

1. Glatte Halbvokale L, M und N. Gerduschlose Kléange oder
Vokale, die sich von den eigentlichen Vokalen nur durch geringere
Starke und Offenheit unterscheiden. Sie besitzen, wie die Vokale, For-
manten. Bei M und N entweicht die Luft durch die Nase, bei L. durch
den Mund, zu beiden Seiten der dem Gaumen anliegenden Zungenspitze.

2. Remittierende Halbvokale, R-Laute. Vokale mit selbstdndigen,
denen des M und N naheliegenden Formanten und oszillierender In-
tensitit. Letztere ist bewirkt durch die schnurrende Bewegung der
Zunge bzw. der Uvula. Die Zahl der Oszillationen betrigt 20—40 p. Sek.

Alle iibrigen Sprachlaute sind Gerduschlaute und zwar folgender Art:

3. Aphonische Explosivlaute P, T, K mit Verschluf des Mund-
raums durch die Lippen, die Zungenspitze oder den Zungenriicken und
Durchbrechung des Verschlusses ohne Stimmerregung im Kehlkopf.

4. Phonische Explosivlaute B, D, G. Die Explosionsgerdusche
sind schwach und vom Stimmton begleitet.

5. Aphonische Dauergerdusche F, Ss, Sch, Ch. Der Luftstrom
entweicht durch spaltférmige Offnungen unter blasenden Gerduschen,
die je nach dem Sitze der Verengerung verschiedenen Charakter haben.

6. Phonische Dauergerdusche W, weiches S, weiches Sch und J.
Das blasende Gerdusch tritt hier zuriick gegen den Stimmton und er-
scheint dadurch weicher.

Samtliche Sprachlaute kénnen iibrigens auch ohne Stimmton,
dann aber, mit Ausnahme von 3 und 5, nur leise angegeben werden.
Es ist dies die sog. Fliisterstimme, bei der der Eigenton des An-
satzrohres durch den Exspirationsstrom angeblasen wird.
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Die Gesichtsempfindungen.

Gesichtsempfindungen nennt man die durch das Auge vermittelten
Empfindungen der Helligkeit, der Dunkelheit, der Farbe in ihren zahl-
losen Abstufungen der Intensitdt und Qualitdt, der zeitlichen und rdum-
lichen Verteilung. Die Erregung geschieht durch Licht. Dieses ist der
addquate Reiz, d.h. der Reiz auf den das Auge angepalt ist und der
mit einem Minimum von Arbeit die Erregung hervorrufen kann. Nur
Licht bestimmter Wellenlédnge ist hierzu befdhigt. Gegen nicht adéquate
Reizung, besonders auf mechanischem Wege, ist das Auge sehr gut
geschiitzt; héufiger sind Erregungen durch die chemischen Prozesse
des Stoffwechsels. Die hierdurch hervorgerufenen Empfindungen sind
aber im allgemeinen viel weniger lebhaft als die addquat entstehenden,
so dafl in der Wahrnehmung kein grundsitelicher Unterschied gemacht
und beide in gleicher Weise nach auflen bezogen werden.

Soll durch Vermittlung der Lichtstrahlen eine Erregung der Sinnes-
flaiche des Auges derart geschehen, daf die rdumliche Verteilung der
leuchtenden Gegenstdnde erkannt wird, so muB eine Reprisentation
oder Abbildung irgendwelcher Art auf der Sinnesfliche eintreten. Man
hat demnach am Auge einen abbildenden oder dioptrischen Teil und
einen empfindlichen oder nerviésen Teil zu unterscheiden.

Die der Abbildung dienende Einrichtung des Auges erinnert an
eine Camera obscura. Wie diese, ist das Auge an der Innenseite mit
schwarzem Pigment iiberzogen, das storende Reflexe abhilt; das Licht
hat nur durch eine enge Offnung Zutritt und die einfallenden Licht-
strahlen gehen durch brechende Flidchen, die in ihrer Gesamtheit wie
eine Sammellinse wirken. Es soll daher vor allem die Lichtbrechung
und Abbildung durch solche Linsen untersucht werden.

Die Abbildung durch Linsen.

Von den bikonvexen oder Sammellinsen ist bekannt, daB sie
zu beiden Seiten in gleichem und unverdnderlichem Abstande einen
Brennpunkt haben, der je nach der Seite, von der das Licht ein-
fiallt, als vorderer und hinterer unterschieden wird. Strahlen, die nach
der Brechung durch die Linse in dem hinteren Brennpunkt vereinigt
werden sollen, miissen von so ferner: leuchtenden Punkten kommen, daf3
das die Linse treffende Biindel als parallelstrahlig betrachtet werden
darf. Die Strahlen miissen ferner parallel sein zu einer Geraden, welche
die beiden Kriimmungsmittelpunkte der Linsenflaichen verbindet und
als optische Achse bezeichnet wird.

Verlaufen die Strahlen zwar parallel unter sich, aber in einem
Winkel zur Achse, so liegt auch der Vereinigungspunkt nicht in der
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Achse, sondern seitlich derselben in einer Ebene, die im Brennpunkt
auf der Achse senkrecht steht, der Brennebene. Die Vereinigung
paralleler Strahlen in einem Punkte gilt ibrigens nur dann, wenn das
Biindel paralleler Strahlen einen im Verhéltnis zur Linse kleinen Quer-
schnitt hat, d. h. die von ihm getroffene Linsenfliche praktisch als eben
gelten kann. Ferner diirfen die Strahlen mit der optischen Achse nur
kleine Winkel bilden.

Verfolgt man den Gang eines zur Achse parallelen Lichtstrahles
genauer, Fig. 69, so zeigt sich, dal} er zunéchst beim Eintritt in die Linse
zum erstenmal, beim Austritt zum zweitenmal gebrochen wird. Er
erleidet also zwei Richtungsénderungen, bevor er gegen den hinteren
Brennpunkt zielt. Verlingert man den ausfahrenden Strahl nach
riickwarts, den einfallenden nach vorwérts, so treffen sie sich in einem
im Innern der Linse liegenden Punkt H, durch den man sich eine brechende

/ H

A

Fig. 69. Brechung eines zur Achse parallelen Lichtstrahles durch eine Sammellinse.

Flache gelegt denken kann, die fiir sich allein wirkend den einfallenden
Strahl gegen den hinteren Brennpunkt ablenkt. Fiihrt man die Kon-
struktion fiir eine Anzahl parallel zur Achse einfallender Strahlen durch,
so erhdlt man eine Anzahl von Punkten der gedachten Fliche Be-
schrankt man sich, wie oben, auf sehr schmale Strahlenbundel, so wird
die Fliache zu einer Ebene, der zweiten oder hinteren Hauptebene.
Infolge des symmetrischen Baues der Brillengléser in bezug auf den
durch den Rand der Linse gelegten Schnitt mufl die zum vorderen
Brennpunkt gehorige vordere oder erste Hauptebene zur hinteren sym-
metrisch sein. Die Abstinde der Brennpunkte von den zugehérigen
Hauptebenen heillen die erste und zweite Brennweite. Sie sind auf
Grund der Symmetrie ebenfalls gleich groB.

Ist die Lage der Hauptebenen und die Brennweite fiir eine Linse
bekannt, so ist die Ablenkung beliebiger Lichtstrahlen durch die Linse
angebbar. Man braucht nur zu einem gegebenen Strahl einen parallelen
durch den ersten Brennpunkt zu ziehen. Dieser Strahl wird nach der
Brechung parallel zur Achse verlaufen und die hintere Brennebene



346 Brennweiten, Hauptebenen und Knotenpunkte.

in einem Punkte schneiden, durch den auch die gesuchte Fortsetzung
des ersten Strahles hindurchgeht.

Ebenso leicht 186t sich zu einem leuchtenden Punkt A der Bild-
punkt a finden. Man begniigt sich, den Weg zweier Strahlen zu ver-
folgen, Fig. 70, die von dem leuchtenden Punkte ausgehen und von
denen der eine parallel zur Achse, der andere durch den vorderen Brenn-
punkt geht. Ihr Weg geht nach der Brechung durch den hinteren
Brennpunkt bzw. parallel zur Achse und ihr Schnittpunkt a ist der Ver-
einigungspunkt simtlicher von dem leuchtenden Punkte ausgehenden
Strahlen. Er ist also das Bild des leuchtenden Punktes und
umgekehrt A das Bild von a fiir den Fall, daf} Strahlen von a aus-
gehen. Die beiden Punkte sind zusammengehérige oder konjugierte.
Alle Punkte, die in einer zur Achse senkrechten Ebene liegen, haben
ihre konjugierten Punkte ebenfalls in einer zur Achse senkrechten

Fig. 70. Konstruktion des zu A gehdrigen konjugierten Punktes a mit Hilfe der
Hauptebenen H; und H, und der Brennpunkte F; und F, einer Sammellinse.

Ebene, welche die konjugierte Ebene heifit. Die Anordnung der kon-
jugierten Punktpaare in den beiden Ebenen ist derart, dafl die nach oben
von der Achse liegenden Teile des Gegenstandes ihre Abbildung unter-
halb, die nach links liegenden Teile ihre Abbildung rechts haben.
Das Bild ist ein umgekehrtes.

Aus der Ahnlichkeit der Dreiecke ABF, und MK,F, folgt, daB
BF, oder e, sich zur Brennweite f verhilt wie AB:ab. Aus der Ahnlichkeit
der Dreiecke H, K,F, und abF, folgt ebenso, daB f sich zu F,b oder e,
verhilt wie AB: ab. Daraus ist leicht abzuleiten, dafl auch e, 4 f (= BK,)
und f4 e, (= K,b) sich wie AB:ab verhalten, daB also die Drei-
ecke ABK; und abK, einander &hnlich und AK, parallel zu K,a ist.
Unter den von einem leuchtenden Punkte auf die erste Haupt-
ebene auftreffenden Strahlen gibt es also einen, der aus der zweiten
Hauptebene austritt, ohne Anderung der Richtung, nur parallel zu sich
selbst verschoben. Es ist dies jener Strahl, der auf den Schnittpunkt
der ersten Hauptebene mit der Achse zielt. Alle vor der Brechung
gegen diesen Punkt gerichteten Strahlen haben ausfahrende Strahlen,
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die zu ihnen parallel aus dem symmetrischen Punkt der zweiten Haupt-
ebene austreten. Die beiden Punkte (K, und K, in Fig. 70) werden als
Knotenpunkte bezeichnet.

Bei Linsen, deren Dicke im Verhiltnis zur Brennweite gering ist,
kann man den Abstand der beiden Hauptebenen vernachlidssigen und
sie in eine Ebene zusammenfallen lassen. Man betrachtet mit anderen
Worten die Linse als eine unendlich diinne und hat dann nur eine einzige
brechende Fliche mit einer Brechkraft gleich der der Linse. Die beiden
Knotenpunkte fallen in den Schnittpunkt der optischen Achse mit der
unendlich diinnen Linse. Kin vor der Brechung gegen diesen Punkt
gerichteter Strahl verindert nicht seine Richtung, erleidet auch keine
Parallelverschiebung; der ausfahrende Strahl ist einfach die Fortsetzung
des einfallenden. Man nennt den Punkt den optischen Mittelpunkt
der Linse.

Je stiarker eine Linse die Strahlen zusammenbricht, desto grofer
ist jhre Brechkraft und desto kleiner die Brennweite. Man miBt daher
die Brechkraft oder die ,,Dioptrien einer Linse durch den reziproken
Wert der Brennweite, wobei der Meter als Léngeneinheit gilt. Diese
Bestimmungsweise gewdhrt den Vorteil einer groferen Einfachheit
der Rechenoperationen bei der Auswertung der optischen Wirkung
von Linsenkombinationen und &hnlichen Aufgaben.

Die zusammengehorigen Werte von Brennweite und Brechkraft sind:

Brennweite Brechkraft in Dioptrien
100 em = 1,0 m 1
50 ,» = 06 2
33,3 ,, = 0,333 ,, 3
25 ,» = 0,25 4
20 ,, = 020 5
16,7 ,, = 0,167 ,, 6
143 ,, = 0,143 ,, 7
125 ,, = 0,125 ,, 8
11,1 ,, = 0,111 ,, 9
10 ,» = 0,10 10
83 ,, = 0,083 ,, 12
6,7 ,, = 0,067 ,, 15
5 ,» = 0,06 20
4 ,, = 0,04 25
2 ,, = 0,02 50
1 ,, = 0,01 100

Konstruiert man fiir verschiedene Stellungen des leuchtenden
Gegenstandes die zugehorigen Bilder, so findet man: Die Bilder sehr
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ferner Gegensténde liegen in der Brennebene. Riickt der Gegenstand bis
zur doppelten Brennweite an die Linse heran, so geht das Bild aus der
Brennebene heraus bis in eine Entfernung gleich der doppelten Brenn-
weite. Im letzteren Falle sind also Gegenstand und Bild gleichweit
von der Linse entfernt und, wie leicht ersichtlich, auch gleich grof.
Alle zwischen der einfachen und doppelten Brennweite liegenden Bilder
sind kleiner als der Gegenstand. Gelangt letzterer in den Raum zwischen
der doppelten und einfachen Brennweite, so riickt das Bild unter zu-
nehmender VergroBerung aus der doppelten Brennweite hinaus und
schlieflich ins Unendliche, sobald der Gegenstand in die vordere
Brennebene tritt.

Kommt der Gegenstand in den Raum zwischen Brennpunkt und
Linse, so kann letztere die von ihm ausgehenden Strahlen nicht mehr
konvergent, nur weniger divergent machen. Durch riickwirtige Ver-
lingerung der ausfahrenden Strahlen entsteht ein scheinbares oder
virtuelles Bild, das aufrecht und vergroflert ist. Dieser Fall der Ab-
bildung kommt bei dem Gebrauch der Linsen als Lupen in Anwendung.

Will man die Lage der Bilder bei gegebenem Abstand des Gegen-
standes durch Rechnung bestimmen, so bedient man sich der Gleichungen:

1 1 1

I. _— —_— == 5
a, + a, f
II. e, = f2,

II1. h, :h, = a, : a,,
welche simtlich aus der Fig. 70 leicht abzuleiten sind. In denselben
bedeuten a, und a, die Abstéinde vom Gegenstand bzw. Bild von den
zugehorigen Hauptebenen oder von der unendlich diinnen Linse, e, und e,
wie oben die Abstinde des Gegenstandes von dem ersten, des Bildes
von dem zweiten Brennpunkt, f die Brennweite, h, die Grofie des Gegen-

standes und h, die des Bildes. Man nennt ;Jl die Konvergenz der auf
1
die Linse fallenden Strahlen oder auch das Kriimmungsmal fiir die
Wellenfliche, welche die Linse tangiert und auf sémtlichen Strahlen senk-
recht steht. Als reziproker Wert einer Linge kann sie ebenso wie die
Brechkraft in Dioptrien gemessen werden. Die Gleichung I 1a3t sich
dann wie folgt aussprechen: Die Summe der Konvergenzen der einfallen-
den und der gebrochenen Strahlen ist gleich der Brechkraft der Linse.
Wird die Linse auf der einen Seite nicht von Luft, sondern von
einem anderen durchsichtigen Medium begrenzt, so sind die beiden Brenn-
weiten nicht mehr gleich groB. Sei f; die vordere und f, die hintere
Brennweite, p der Brechungsindex des ersten, q der des letzten Mediums,
so verhalt sich

f,:f,=p:q.
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Das System mit ungleichen Brennweiten ist ferner von dem bisher
betrachteten dadurch verschieden, daBl die Knotenpunkte nicht mehr
in die Hauptebenen fallen, sondern in der Richtung gegen die groBere
Brennweite verschoben sind. Man hat demnach auf der optischen
Achse auBer den beiden Brennpunkten und den beiden Knotenpunkten
auch noch die Schnittpunkte der Hauptebenen mit der Achse oder
die Hauptpunkte zu unterscheiden. Die 6 Punkte werden als die
Kardinalpunkte des Systems bezeichnet, vgl. Fig. 71. Der Ab-
stand KK, ist gleich HH, und H/K, = H,K,=f,—f,; K,F, also

A

Fig. 71. Konstruktion des zu A gehérigen konjugierten Punktes a mit Hilfe der
Hauptebenen H, u. H,, der Knotenpunpte K, u. K, und der Brennpunkte F,
und F, eines Systems mit ungleichen Brennweiten.

— F,H,. Die drei oben angegebenen Gleichungen gewinnen nunmehr
die folgende Form:

f; fy
L ay -+ r 1
II. ee, = fif,
III. h;:hy, = (a,4r): (a,—1).

e,, €, a und a, haben hier die frithere Bedeutung, r = f, —{;.

Die hier angedeuteten Beziehungen gelten fiir beliebige Zusammen-
stellungen brechender Flichen vorausgesetzt, daf es sich um ein zen-
triertes System handelt, d. h. daf simtliche Kriimmungsmittelpunkte
in einer Geraden (der Achse) liegen, sowie daBl die Durchmesser der
bilderzeugenden Strahlenbiindel sehr klein sind im Verhéltnis zu den
sonstigen Dimensionen des Systems. Sind diese Bedingungen erfiillt,
so kann fiir jedes System brechender Flichen eine bestimmte, fiir das-
selbe charakteristische Lage der Kardinalpunkte auf der Achse an-
gegeben werden. Man findet diese Orte, aus den zuerst von Gaull
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aufgestellten, in den Handbiichern der Optik entwickelten Formeln,
wenn man in dieselben gewisse Konstanten des untersuchten Systems
einfithrt. Diese Konstanten sind

die Brechungsindizes der durchsichtigen Medien,

die Kriimmungshalbmesser der brechenden Flichen und

die Absténde ihrer Scheitelpunkte voneinander.
Kénnen diese Konstanten fiir das menschliche Auge ermittelt werden,
so 1aBt sich auch fiir dieses die Lage der Kardinalpunkte angeben:

Der dioptrische Apparat des Auges.

Untersucht man das menschliche Auge in bezug auf seinen optischen
Bau, so findet man die Zahl der durchsichtigen Medien und der
brechenden Fliachen so grofl, dafl die geforderten Messungen kaum
durchfiihrbar erscheinen. Durch Einfithrung gewisser Vereinfachungen
1aBt sich aber die Aufgabe 16sen.

In dieser Richtung ist vor allem zu beachten, dal die Hornhaut
stets von einer diinnen Schicht der Tranenfliissigkeit bedeckt ist, deren
Brechungsindex dem des Kammerwassers gleich ist.
Die Hornhaut kann daher als eine in diese Fliissig-
keit eingetauchte, von konzentrischen Kugelflichen
begrenzte diinne und durchsichtige Membran be-
trachtet werden, die den Strahlengang nicht merk-
lich zu #ndern vermag. Sie darf somit unberiick-
sichtigt bleiben, indem man annimmt, dal das
Kammerwasser bis an die vordere Hornhautfliche
heranreicht und sich dort mit der Kriimmung der
Hornhaut gegen Luft abgrenzt.

Die Bestimmung der Brechungsindizes

Fig. 72. Meridional- der Trinen, des Kammerwassers und der Glasfeuch-
schnitt durch die ge-  tigkeit geschieht mit dem Refraktometer von Abbe.
fﬁ;ﬁgfegihléimig:ﬁ Zur Bestimmung des Brechungsindex der Linse ent-
vereinfacht. nahm Helmholtz sie der Leiche und mal3 die von
ihr erzeugten Bilder bekannter Objekte, die Kriim-

mung und Dicke der Linse, Physiol. Optik. 2. Aufl. S. 88. Die Be-
stimmung ergibt den sog. Totalindex der Linse, den sie haben miif3te,
wenn sie optisch homogen wire. In Wirklichkeit ist die Linse zwie-
belartig geschichtet, die Schichten haben je ndher dem Kern desto
hoheren Brechungsindex und stdrkere Krimmung. Falt man die
menschliche Linse auf als eine Kombination einer fast kugligen Sam-
mellinse als Kern und zweier konvex-konkaver Deckstiicke (Fig. 72),
so muB die optische Wirkung des Kerns durch die Deckstiicke ver-
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mindert werden, in um so hoherem Grade, je niher ihr Brechungs-
index dem des Kerns ist. Die Abnahme des Brechungsindex von dem
Kern gegen die Oberfliche hat demnach zur Folge, daB die brechende
Kraft der ganzen Linse grofer ist, als wenn sie ohne Schichtung durch
und durch aus Kernsubstanz besténde.

Infolge der ungleichen Dichte der Linsensubstanz ist der Gang
der Lichtstrahlen in ihr im allgemeinen nicht geradlinig (Exner, 1886,
A. g. P. 38, 274 u. 39, 244; und Physiologie der fazettierten Augen,
Leipzig u. Wien 1891). Fiir die vorliegende Betrachtung wird, wie ge-
sagt, auf diese Eigentiimlichkeit nicht Riicksicht genommen, sondern
auf die angegebene Weise der Gesamtindex zu 1,45 oder 16/11 festgesetzt,
wihrend in Wirklichkeit die Brechungsindizes von der Oberfliche gegen
den Kern von 1,396 bis 1,410 ansteigen. Die Brechungsindizes von
Trénen, Kammerwasser und Glasfeuchtigkeit haben sich nahezu iiber-
einstimmend zu 1,3365 oder 103/77 ergeben.

Zur Bestimmung der Kriimmungsradien dienen die von
den brechenden Fldchen erzeugten Spiegelbildchen. Sie sind von der
Hornhaut und der vorderen Linsenfliche, als Konvexspiegeln, aufrecht,
von der hinteren Linsenfliche verkehrt. Das Reflexbild der Hornhaut
ist durch seine Lichtstiarke auffallend, die beiden anderen, besonders
das groBe von der vorderen Linsenfliche viel lichtschwicher. Sie sind
am leichtesten zu beobachten, wenn man bei ruhig stehendem Auge
die Lichtquelle bewegt, wobei die beiden aufrechten gleichsinnige, das
verkehrte gegensinnige Bewegungen ausfiihren.

Die Messung der Spiegelbilder des Auges kann bei der bestéindigen
Unruhe des Auges nicht durch Anlegen eines Malstabes geschehen.
Helmholtz beobachtete daher das zu messende Reflexbildchen durch
das Ophthalmometer, ein Fernrohr, vor dessen Objektivlinse sich zwei
planparallele Glasplatten befinden, die um eine gemeinschaftliche ver-
tikale Achse in entgegengesetzter Richtung aber stets um gleichgroBe
Winkel gedreht werden kénnen. Die eine Platte deckt die obere Hilfte
der Objektivlinse, die andere die untere. Die von einem leuchtenden
Punkte kommenden, durch die beiden Platten in das Fernrohr ein-
dringenden Lichtstrahlen werden nur solange in einen Bildpunkt zu-
sammengebrochen, als die beiden Platten parallel stehen. Werden die
Platten gedreht, so entstehen Doppelbilder, die mit zunehmender Drehung
immer weiter auseinanderriicken. Man dreht solange, bis die Doppel-
bilder des zu messenden Reflexbildchens sich mit den inneren Réndern
beriihren, d. h. um ihre eigene Breite gegeneinander verschoben sind.
Die GroBle dieser Verschiebung kann aus den Konstanten des Ophthal-
mometers berechnet oder empirisch bestimmt werden. Ist die Breite
des Bildchens bekannt und auBerdem die Breite des gespiegelten Gegen-
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standes sowie sein Abstand von dem Auge, so 148t sich der Kriimmungs-
halbmesser des Spiegels berechnen.

Nach demselben Verfahren nur entsprechend der viel geringeren
Lichtstirke der Bildchen mit besonderen Vorsichtsmafiregeln und unter
Korrektur der durch die vorliegenden Schichten bewirkten Ablenkung
der Strahlen wurden von Helmholtz auch die Kriimmungshalbmesser
der vorderen und hinteren Linsenfliche gemessen (a. a. O. 142 ff.).

Die Abstinde des vorderen und hinteren Linsenpols vom Horn-
hautscheitel werden aus der scheinbaren Lage der Spiegelbilder zu ge-
wissen natiirlich gegebenen oder willkiirlich gewshlten Fixpunkten
des Auges durch Anvisieren gewonnen (Helmholtz, a.a. O. 27 und 102).

Aus solchen Messungen an mehreren normalen Augen erhielt Helm-
holtz folgende Mittel-Werte fiir die Konstanten (a. a. 0. 140):

Brechungsindex von Kammerwasser und Glaskorper 1,3365

' totaler der Linse . . . . . . . . 1,4371
Kriitmmungsradius der Hornhaut. . . . . ... 7,829 mm
' der vorderen Linsenfliche . . 10,0 "
. der hinteren ' .. 6,0 ’
Ort des vorderen Linsenpols . . . . . . . . . 3,6 .
,» s hinteren sy e e e e e 7,2 ’

Hieraus berechnen sich fiir die auf der Augenachse liegenden Kar-
dinalpunkte folgende Abstinde von dem Scheitel der Hornhaut:

Vorderer Brennpunkt — 13,745
1. Hauptpunkt + 1,753
2. Hauptpunkt 2,106
1. Knotenpunkt 6,968
2. Knotenpunkt 7,321
Hinterer Brennpunkt 22,819

In vorstehender Tabelle sind die vom Hornhautscheitel nach
dem Innern des Auges gelegenen Strecken mit positiven, die nach aullen
gelegene mit negativem Vorzeichen versehen. Es liegt, wie zu erwarten
war, ein System mit ungleichen Brennweiten vor. Letztere verhalten
sich zueinander wie die Brechungsindizes von Luft und Glaskorper.
Zugleich ergibt sich, daf die beiden Hauptpunkte und ebenso die Knoten-
punkte so nahe aneinander liegen, daf man sie fiir die meisten Betrach-
tungen ohne storenden Fehler zusammenfallen lassen kann. Rundet
man dann die iibrigen Zahlen noch etwas ab, so erhélt man fiir das
sog. reduzierte Auge folgende Werte:

Vordere Brennweite . . . . . . . . . . . .. 15 mm
Ort des Hauptpunktes hinter der Hornhaut . . 2
Abstand zwischen Hauptpunkt und Knotenpunkt 5 ,,
Hintere Brennweite . . . . . . . . . . . . . 20 ,,

(Donders, Anomalien der Refraktion und Akkomodation, Wien 1866).
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In dem reduzierten Auge sind demnach alle brechenden Flichen
ersetzt durch eine einzige mit einem Kriimmungshalbmesser von 5 mm
(gleich dem Abstande Hauptpunkt—Knotenpunkt). Dieselbe trennt
zwei brechende Medien, deren Brechungsindizes sich wie 15 zu 20 ver-
halten. Da das erste Medium Luft ist mit dem Brechungsindex 1, so
ist der Index des anderen 1,333 oder ungefihr der des Wassers. Fiir
Strahlen, die aus dem Auge kommen, ist die Brechkraft 66,7 D, fiir
eintretende Strahlen 50 D. Da indessen die Messung der Brechkraft
in Dioptrien nur fiir in Luft befindliche Linsen gemeint ist, so muf} der
letztere Wert durch Multiplikation mit 1,333 auf den entsprechenden
Wert fiir Luft korrigiert werden, was wieder 66,7 D gibt. Nach dem
Helmholtzschen Werte fiir die vordere Brennweite des Auges stellt
sich die Brechkraft zu 64,5 D.

Die Akkommodation.

Das Produkt der beiden Brennweiten des reduzierten Auges ist
15 mm X 20 mm = 300 mm? Ist e, der Abstand des leuchtenden
Gegenstandes vom Auge (genauer vom vorderen Brennpunkt) gegeben,
so findet man nach Formel IT auf S. 349 fiir e, (Entfernung des Bildes
vom hinteren Brennpunkt) folgende Werte:

Fir e, = 30 m oder 30000 mm ist e, = 0,01 mm

i3l yy 3 bR E2] 3 000 E3] R3] 5y — 051 7
9 sy — 093 oy LR 300 E2] LR 3 — 190 LR
bR sy T 0515 bR E2] 150 9 LR 3 — 290 I3

Es liegen demnach die Bilder aller zwischen duBerster Ferne und
kleinster Arbeitsndhe befindlichen Gegenstinde in einem Raum von
nur 2 mm Tiefe. Die Dicke der Netzhaut betréigt im Gebiete des gelben
Fleckes im Maximum 0,5 mm, im Grunde der Netzhautgrube d. h. am
Orte des schirfsten Sehens nur 0,08 mm. Gegenstinde, deren Bilder
nicht in die lichtempfindliche Schicht der Netzhaut fallen, konnen nicht
scharf gesehen werden, weil die einzelnen leuchtenden Punkte des Gegen-
standes auf der empfindlichen Schicht nicht durch Bildpunkte, sondern
durch Zerstreuungskreise repriisentiert sind.

Im Zustande der Ruhe ist das Auge auf seinen ,Fernpunkt‘
eingestellt, der fiir normalsichtige Augen im Unendlichen liegt. Die

1 1
Konvergenz der von dort kommenden Strahlen ist T e — 0.

Wird der Blick auf nahere Gegenstédnde gerichtet, so erhéht das Auge
gleichzeitig seine Brechkraft durch einen Vorgang, der als Akkommo-
dation bezeichnet wird. Die Einstellungsfahigkeit erreicht ihre Grenze
in dem ,Nahepunkt“. Die Konvergenz der von ihm ausgehenden

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 23
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1
Strahlen ist N und die akkommodative Leistung des Auges oder die Ak-

kommodationskraft (Akkommodationsbreite) ist gleich der Differenz der

1 1 1

beiden Konvergenzen N T =

Dieselbe Konvergenzzunahme kann auch durch eine Linse von

1
der Brechkraft A bewirkt werden ; diese Linse heifit die Akkommodations-

linse. Ein normalsichtiges Auge, das seinen Nahépunkt auf 10 cm heran-
1

riicken kann, besitzt eine Akkommodationskraft von 01 0=10D.

. Die Akkommodationskraft ist in hohem Malle von dem Alter des

Individuums abhéngig. Nach Donders a. a. O. betrigt dieselbe

Im Alter von 10 Jahren 14,0 Dioptrien
y e » 200, 10,0 ’
» sy w 30, 7,0 »
o » 40 45 ’
v s » 00, 2,5 ”
oo » 60 1,0 »
» s 70, 0,3 ”

80 0,0 ’

Die Akkommodation besteht in einer Veréinderung der Linsenform.
Ihre beiden Fldchen, besonders die vordere wird stéirker gewolbt, die
frontalen Durchmesser nehmen ab, die Dicke der Linse zu. Letztere
Verinderung bedingt ein Vorriicken des vorderen Linsenscheitels gegen
die Hornhaut, wihrend der hintere Linsenscheitel seinen Ort nicht ver-
andert.

Die Verinderung der Linsenform und die Lage ihrer Scheitel-
punkte koénnen am akkommodierten Auge mit denselben Verfahrungs-
arten wie am ruhenden gemessen werden.

Nach Helmholtz (Phys. Opt. 2. Aufl. 1896 S. 128) betrigt

Einstellung
fiir die Ferne fiir die Nihe

der Kriimmungshalbmesser

der vorderen Linsenfliche 10 mm 6 mm

,, hinteren ' 6 ' 55 ,,
Ort des vorderen Linsenpols 3,6 3,2 ,,
. » hinteren ' 7.2 7.2 .,

Der hintere Linsenpol veréndert somit nicht seinen Ort. Die brechende
Kraft des Systems nimmt um etwa 615, D zu.

Die stirkere Wolbung der Linse bei der Akkommodation entsteht
durch Erschlaffung ihres Aufhdngeapparates, der Zonula. Die Linse
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des ruhenden Auges ist infolge der Spannung der Zonula abgeflacht;
beim Nachlassen der Spannung stellt sie sich in ihre Gleichgewichts-
lage ein, die einer stdrkeren Kriimmung entspricht. Da die Linse mit
zunehmendem Alter starrer wird, nimmt auch die Forméanderung und
damit die Akkommodation bestindig ab. Die Entspannung der Zonula
wird durch den (glatten) Ziliarmuskel bewirkt. Die glatten Muskel-
zellen, aus denen er besteht, entspringen zum gréBten Teil an der Korneo-
skleralgrenze von dem Balkengewebe an der Innenseite des Schlemm-
schen Kanals und ziehen innerhalb des Ziliarkorpers teils in meridionaler
Richtung gegen die Chorioidea, teils in radidrer Richtung gegen die
Ziliarfortsitze; eine dritte Abteilung verliuft als Ringmuskel an der
Basis der Regenbogenhaut. Alle diese Muskelziige ziehen den Ziliar-
korper nach vorne und innen (gegen die Augenachse), wobei die mit
dem Ziliarkorper verwachsenen Stringe der Zonula erschlaffen miissen.
Die Entspannung kann soweit gehen, dal die Linse im Auge schlottert
(HeB, 1898, Arch. f. Ophth. 42, 288). Der Akkommodationsmuskel
wird von N. oculomotorius erregt. Die Innervation ist fiir beide Augen
stets eine symmetrische (Hel3, 1892, ebenda 38, 169). Mit der Akkommo-
dation sind Konvergenzbewegungen der beiden Augen und Pupillen-
verengerung verbunden. Diese Koordinationen konnen aber willkiirlich
unterdriickt werden. Atropin ldhmt die Akkommodation, Eserin be-
wirkt einen Akkommodationskrampf.

Die Refraktionsanomalien.

Augen, die ihren Fernpunkt nicht im Unendlichen haben, heillen
ametropische. Entweder liegt er jenseits unendlich, d. h. die Augen
vereinigen ohne Akkommodation nur solche Strahlen auf ihrer Retina,
die konvergent ins Auge fallen; ihr (virtueller) Fernpunkt liegt hinter
dem Auge (in negativer Entfernung von demselben). Dieser Zustand
heilt Hypermetropie, Weitsichtigkeit. Oder der Fernpunkt liegt in
endlicher Entfernung vor dem Auge, dann ist Kurzsichtigkeit oder
Myopie vorhanden. Die meisten Félle von Ametropie sind Achsen-
ametropien, d. h. durch anomale Achsenlinge des Auges bedingt.
Hypermetrope haben eine zu kurze, Myope eine zu lange Augenachse.

Die Ametropie wird gemessen durch jenes Brillenglas, welches
das Auge in den Stand setzt, ferne Gegenstdinde ohne Akkommo-
dation scharf zu sehen. Hat z. B. ein Myop den Fernpunkt in 33 cm,
so wird eine dicht vor das Auge gesetzte Konkavlinse von — 3 D die von
fernen Gegenstinden kommenden (parallelen) Strahlen so divergent
machen, daf} sie von einem 33 cm vor dem Auge liegenden Punkt zu
kommen scheinen. Mit Hilfe dieser Linse sieht also das Auge die Ferne
scharf, seine Myopie ist korrigiert. Es ist tiblich. die Ametropie durch

23%*
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das korrigierende Brillenglas zu bezeichnen; man spricht demnach in
dem angenommenen Falle von einer Myopie von 3 D.

Der Augenspiegel.

Von dem in das Auge dringenden Licht wird der grofite Teil
durch das Pigment absorbiert. Ein Bruchteil gelangt aber bis an die
Sklera, wird hier zuriickgeworfen, durchdringt von neuem die Ader-
haut und Netzhaut und gelangt schlieBlich nach auBlen. Mit Hilfe
dieses Reflexlichtes ist es moglich, den Hintergrund des Auges zu be-
trachten, wobei der dioptrische Apparat das Bild vergriBert.

Gesetzt das untersuchte Auge; in Fig. 73 als U bezeichnet, sei
emmetrop, so werden die von seiner Netzhaut ausgehenden Strahlen
nach der Brechung als parallele Strahlenbiindel austreten. Ist das

U B

Ve

Tig. 73. Beobachtung des Augenhintergrundes im aufrechten Bilde. Der Be-
leuchtungsspiegel ist nicht gezeichnet. Das untersuchte Auge U und das beob-
achtende B sind als emmetropisch angenommen.

beobachtende Auge B ebenfalls emmetrop, so kann es diese Strahlen
ohne weiteres auf seiner Netzhaut vereinigen, also den Hintergrund
von U sehen. Es ist demnach der Punkt Q das Bild von P und um-
gekehrt: alle von P durch die Pupille von U austretenden Strahlen
werden von B in Q vereinigt. Das Bild ist aber duflerst lichtschwach,
da P nur von solchem Licht beleuchtet wird, das neben der Pupille
durch die Iris und Sklera in das Auge dringt.

Zur Erhohung der Lichtstdrke brachte Helmholtz (Wissensch.
Abh. II, 229 und 261) einen Satz schrig gestellter Glasplatten zwischen
U und B, welche das Licht einer seitlich aufgestellten Lampe ins Auge U
werfen und die aus ihm zuriickkommenden Strahlen nach B gelangen
lassen. Fiir die drztliche Untersuchung des Auges werden gewdhnlich
in der Mitte durchbohrte Hohlspiegel verwendet.

Sind U oder B oder beide nicht emmetrop, so muf} deren Ametropie
korrigiert werden. Hat z. B. U eine Myopie von 3 D, B eine solche von 2 D,
so wird ein Glas von —3 D die aus U kommenden Strahlen parallel
machen und ein weiteres Glas von —2 D wird die fiir B nétige Divergenz
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herbeifithren. Ein Glas von —5 D wird demnach B gestatten, den Hinter-
grund von U deutlich zu sehen. Wird von dieser Linse die zur Korrektur
von B notige abgezogen, so erhdlt man die zur Korrektur von U er-
forderliche Linse. Die Untersuchung gibt demnach AufschluB iber
den Refraktionszustand von U.

Wie aus Fig. 73 ersichtlich, finden die oberhalb P liegenden Netz-
hautbezirke von U ihre Abbildung unterhalb Q im Auge B. Fiir B er-
scheint daher die Netzhaut von U geradeso orientiert, wie sie bei direkter
Betrachtung erscheinen wiirde, nur durch den dioptrischen Apparat
von U vergroflert. Man nennt daher die beschriebene Methode die
Untersuchung im aufrechten Bilde.

Ein anderes Verfahren, Fig. 74, besteht darin, daf vor das Auge U
eine Sammellinse gebracht wird, die das aus dem Auge kommende Licht
zu einem in M liegenden reellen Bilde vereinigt, das von dem Auge B
betrachtét wird. Dem Auge erscheint die Netzhaut von U verkehrt

Fig. 74. Beobachtung des Augenhintergrundes im umgekehrten Bilde.

(Untersuchung im umgekehrten Bilde), weniger stark vergroBert,
dafiir aber in groBerer Flache sichtbar als bei dem erst beschriebenen
Verfahren.

Das aus dem Auge dringende Licht ist rot gefirbt, um so dunkler
je stirker pigmentiert das Auge ist. Die rote Farbe riihrt her von dem
Blute der GefdBhaut, die von dem Lichte zweimal durchsetzt wird.
Dort wo die GefdBhaut fehlt wie an der Eintrittstelle des Sehnerven,
tritt die Farbe des Gewebes zutage. Der Sehnerv erscheint als eine
helle Scheibe, in deren Mitte die RetinalgefiBe auftauchen. Die letzteren
verteilen sich im allgemeinen ziemlich gleichm#Big iiber die Fliche
der Netzhaut. Eine Ausnahme macht die zentrale Netzhautgrube,
die gefiBlos ist. Sie wird von den GefaBlen in groBen Bogen umzogen,
von welchen kurze Zweige in radidrer Richtung gegen sie abgehen.

Die Erregungsvorginge.

Die Umwandlung der Energie des Lichtes in Nervenerregung
findet in der Netzhaut statt und wird durch photochemische Prozesse
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vermittelt. Der Angriffspunkt des Lichtreizes ist die duBerste, dem
Pigmentepithel anliegende Schicht der Zapfen und Stibchen. Hierfiir
spricht die optische Unerregbarkeit der Netzhaut an der Eintrittstelle
des Sehnerven, der eigentiimliche Bau der Netzhaut in der Gegend
des schiirfsten Sehens und die entoptische Erscheinung des Schattens
der Netzhautgefile.

Das Vorhandensein eines blinden Fleckes oder Skotoms im Ge-
sichtsfeld jeder Netzhaut wird bei zweisugigem Sehen nicht bemerklich,
weil die beiden Gesichtsfelder sich gegenseitig ergénzen. Bei eindugiger
Beobachtung beginnt der Defekt in einem Abstand von etwa 129 tem-
poral vom Fixationspunkt und erstreckt sich bis etwa 189 Der hori-
zontale Durchmesser betrigt demnach 6° Er ist {ibrigens ebenso wie
Lage und Gestalt des blinden Flecks individuell ziemlich wechselnd.
Fiir den in 1 m Entfernung stehenden Beobachter verschwindet eine
Kreisfliche von 10 em Duarchmesser, wenn der Mittelpunkt derselben
schlifenwirts 256 cm vom Fixationspunkt entfernt ist. Aus der Tat-
sache des blinden Flecks folgt, dafl die Fasern des N. opticus fiir Licht
nicht empfindlich sind.

Die Stelle des deutlichsten Sehens, die Netzhautgrube, ist durch
das Fehlen der vorderen dem Glaskorper zugewendeten Schichten
der Netzhaut ausgezeichnet, sowie durch eine besonders dichte An-
ordnung langgestreckter Zapfen (iiber 13 000 pro mm?, Salzer, 1880,
Wiener Ber. 81, III). Die als Stibchen bezeichneten Elemente fehlen
hier fast oder ganz, treten dagegen in den peripheren Teilen der Netz-
haut in groflerer Zahl auf.

Die auf der Glaskorperseite der Netzhaut verlaufenden Netzhaut-
gefidBe werfen auf die empfindliche Schicht Schatten, die man am leich-
testen wahrnimmt, wenn man Licht von ungewohnlicher Richtung
her ins Auge fallen 148t. Man entwirft hierzu mittelst einer Sammel
linse das Bild einer starken Lichtquelle auf der Sklera, die genug von
dem Lichte durchlaBt, um die GefaBschatten auf dem sonst ver-
dunkelten Gesichtsfelde sichtbar zu machen. Aus der bei Bewegung
der Lichtquelle erfolgenden scheinbaren Verschiebung der GeféBfigur
hat M. Miiller den Wert von 0,2—0,3 mm fiir die Entfernung zwischen
Gefiaflen und empfindlicher Schicht abgeleitet (1855, Wiirzb. Verh. 4,
100 u. 5, 411), was mit dem anatomisch gemessenen Abstand zwischen
den GefiBen und der Schicht der Zapfen in geniigender Uberein-
stimmung steht.

Objektiv nachweisbare Erregungserscheinungen.

Die Annahme, daf die Nervenerregung durch das Licht in der am
weitesten skleral gelegenen Schicht der Netzhaut entsteht, wird gestiitzt
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durch die chemischen und morphologischen Anderungen, die dort unter
dem EinfluB des Lichtes stattfinden. Die Zapfen und Stabchen stehen
in inniger Berithrung mit dem Pigmentepithel; ihre der Aderhaut zu-
gewendeten Auflenglieder sind geradezu in das Protoplasma des Epithels
eingebettet. In der Pigmentschicht wird der grofite Teil des Lichtes
absorbiert, zum Teil in Warme verwandelt, zu einem anderen Teil aber
zu chemischen Umsetzungen verbraucht. Prépariert man bei rotem
oder gelbem Lichte die Augen eines Tieres, das lingere Zeit im Dunkeln

Fig. 75. Hellnetzhaut vom ¥ig. 76. Dunkelnetzhaut vom
Weilifisch. Nach Garten. Weilfisch. Nach Garten.

gehalten worden ist, so findet man die Netzhaut rosenrot gefarbt. Die
Farbe bleicht am Lichte rasch zu Gelb, bei starker Belichtung zu weil}
aus. Der als Sehrot oder Sehpurpur bekannte Farbstoff 1aBt sich
durch Losungen von gallensauren Alkalien extrahieran. Er besitzt ein
charakteristisches Absorptionsspektrum mit starker Ausloschung im griin-
gelb und griin einer schwicheren im Blau, wihrend rotes und violettes
Licht fast ungeschwicht hindurchgeht. Durch weiles oder griines Licht
werden die Losungen wie die Netzhiute rasch ausgebleicht. In Be-
riihrung mit der Pigmentschicht kann die Netzhaut den Sehpurpur
wieder regenerieren; hierzu ist beim Warmbliiter die Erhaltung des
Kreislaufs notig. Durch gewisse Hértungsmittel, namentlich durch
Alaunlésungen 148t sich der Sehpurpur innerhalb der Netzhaut fixieren,
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so daB er im Lichte nicht oder nur wenig verdndert wird. Diesem Um-
stande verdankt man die Moglichkeit Optogramme herzustellen,
d. h. die von dem dioptrischen Apparate des Auges entworfenen Bilder
der leuchtenden Gegenstinde auf der Netzhaut wie auf einer photo-
graphischen Platte festzuhalten (Kiihne, 1879, Handb. d. P. 3, I, 235;
Garten, 1908, Handb. d. ges. Augenheilk. I, 3, 130).

Von den durch das Licht hervorgerufenen morphologischen Ver-
anderungen sind am genauesten bekannt die Wanderungen des Pigments
in den Pigmentzellen und die abwechselnde Zusammenziehung und
Streckung der Innenglieder der Stibchen und Zapfen. Die Verdnderungen
sind bei niederen Wirbeltieren viel deutlicher als bei den héheren, zum
Teil wohl deshalb, weil sie bei letzteren schwerer festzuhalten sind, viel-
leicht auch durch die notwendige Praparation riickgingig gemacht werden.
Stabchen und Zapfen verhalten sich dem Lichte gegentiber im allgemeinen
entgegengesetzt, indem erstere bei Belichtung des Auges mit geringen
Intensitéten, letztere bei heller Beleuchtung der Membrana limitans
externa gendhert werden, vgl. Fig. 75 u. 76. Die Einstellung auf diese
Ebene hat offenbar den Sinn die betreffenden Gebilde dorthin zu bringen,
wo die schirfste Abbildung liegt. Stdbchen und Zapfen sind demnach zwei
Apparate, die im allgemeinen, namentlich bei den niederen Wirbeltieren,
nicht gleichzeitig, sondern abwechselnd in Téatigkeit treten. Die in dem
betrachteten Zeitmoment glaskérperwirts vorgeschobenen Sehelemente
werden das einfallende Licht in erster Linie auffangen und dessen Energie
ausnutzen, wihrend die skleralwérts liegenden Elemente relativ ge-
schiitzt sind. Dieser Schutz ist noch dadurch erh6ht, dafl sie grofiten-
teils vom Pigment umhiillt sind. Namentlich zeigt sich im hellbelich-
teten Auge das Pigment so weit nach vorne geschoben, dafl die ausge-
streckten Stibchen ganz in dasselbe eingebettet sind (Garten, 1907,
in Handb. der ges. Augenheilk. I. Teil, 3. Band).

Nicht mit Sicherheit auf bestimmte Teile der Netzhaut beziehbar,
aber als objektive Zeichen der Lichtwirkung nicht weniger wichtig
sind die photoelektrischen Stréme und die Pupillenbewegungen.

Der unverletzte Augapfel des lebenden Tieres ist dauernd der Sitz
einer elektromotorischen Kraft, die von dem hinteren Augenpol
nach der Hornhaut gerichtet ist und daher, bei Ableitung von den beiden
Orten, einen im gleichen Sinn gerichteten Strom im Innern des Auges,
einen entgegengerichteten im dulleren Leiterkreis hervorruft. In gleicher
Weise wirkt die hintere Bulbushilfte, sowie die isolierte Netzhaut. Die
Spannung dieses ,,Bestandstromes” ist von gleicher Groéfenordnung
wie die des Demarkationsstroms von Muskel oder Nerv. Wird ein im
Dunkeln gehaltenes Auge belichtet, so erfahrt der Bestandstrom sowohl
im Moment des Lichteinfalls wie im Moment der Wiederverdunklung
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eine positive Schwankung, d. h. eine Verstirkung. Bei ganz frischen Pra-
paraten geht der Belichtungsschwankung eine kurze negative Phase voraus.
Auch der Bestandstrom zeigt im allgemeinen wilhrend der Belichtung
eine Zunahme, die namentlich an vorher verdunkelten Augen sehr deutlich
ist und sich lange tiber die Belichtungszeit hinaus erstrecken kann.
Ubrigens zeigen die photoelektrischen Strome in bezug auf ihren zeit-
lichen Ablauf und die quantitativen Verhéltnisse eine grofle Mannig-
faltigkeit, wodurch ihre Deutung sehr erschwert wird. Sicher ist aber,
daf die Strome ein auflerordentlich empfindliches Reagens fiir die
Wirkung des Lichtes auf die Netzhaut darstellen (Garten, 1908, Handb.
der ges. Augenheilk., I. Teil, 3. Band).

Die Regenbogenhaut des Auges hat die Bedeutung einer
Blende, durch die einerseits eine iibermdfiige Belichtung des Auges
vermieden, anderseits die fiir die Erzeugung scharfer Bilder nachteiligen
Randstrahlen wenigstens teilweise abgeblendet werden. Der Querschnitt
des ins Auge gelangenden Strahlenbiindels wird durch die Bilder der
wirklichen Blende bestimmt, welche von dem dioptrischen Apparat,
d. h. von der Hornhaut und der Linse entworfen werden (Kin- und
Austrittspupille). Im reduzierten Auge nach Donders (s. o. S. 352)
fallen beide zusammen und liegen in der 20 mm vor dem hinteren Brenn-
punkt befindlichen brechenden Fliche. Ist das Auge auf den abzu-
bildenden Punkt nicht eingestellt, so hingt die GroBe des Zerstreuungs-
kreises auf der Netzhaut auBer von dem Abstand des Bildes von ihr
noch von der Grofle der Pupille ab.

Die GréBe der Pupille wird durch zwei Muskeln bestimmt, von
welchen der Sphinkter vom N. occulomotorins, der Dilatator vom Hals-
sympathikus innerviert wird. Beide Nerven sind von ihren Kernen
tonisch erregt (Kern des Okkulomotorius, unteres Halsmark), wie sich
mittelst Durchschneidung nachweisen 148t. Die Einstellung der Pupille
ist von der ins Auge fallenden Lichtmenge abhéngig und geschieht re-
flektorisch. Die afferente Bahn des Reflexes ist der N. opticus, die
Uberleitung der Erregung vom Optikus auf die efferenten Nerven der
Iris erfolgt wahrscheinlich durch Bahnen, welche vom vorderen Vier-
hiigel ausgehen.

Die zur Iris gehenden efferenten Nerven werden durch eine Anzahl
Gifte in auswihlender Weise teils gelahmt, teils erregt. Atropin, Homa.-
tropin und Euphthalmin ldhmen die Nervenenden im Sphinkter und
mehr oder weniger auch im Akkommodationsmuskel, Physostigmin
und Muskarin bewirken Reizung derselben Nerven. Kokain reizt die
Enden des Sympathikus im Dilatator (vgl. Schenck, 1905, im Handb.
f. P..3, 79).
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Die subjektiven Zeichen der Erregung des Sehorgans

sind Licht- und Farbenempfindungen. Wie bei jedem Sinnesapparat
konnen auch beim Gesichtssinn Erregungen aus inneren Griinden vor-
kommen; sie sind hier sogar besonders auffillig und daher oft beschrieben
und untersucht worden. Es handelt sich hierbei zum Teil um Nach-
wirkungen photischer Reize zum Teil um die Wirkung inadiquater
(mechanischer, elektrischer) Reize, oder endlich um Erregungen, die
aus unbekannten Griinden an irgend einem Orte der optischen Nerven-
bahnen entstehen und zu Phantasmen und Halluzinationen fiihren kénnen.
Eine Empfindung besonderer Art ist der Blendungsschmerz, der bei
sehr starker Belichtung des Auges auftritt. Er wird wahrscheinlich durch
Nervenfasern des Trigeminus vermittelt. (Man vgl. F. Krause, Neur-
algie des Trigeminus, 1896, S. 77.)

Die durch adiquate Reize hervorgerufenen Lichtempfindungen
sind einer Variation in drei Richtungen fdhig: Nach ihrer Intensitit
oder Helligkeit, ihrer Qualitit oder Farbe, nach ihrer Individualitit
oder Ortlichkeit.

DieHelligkeit,in der ein Licht von gegebener objektiver Intensitit
gesehen wird, héngt von der GroBe der beleuchteten Fliche, der Dauer
der Einwirkung, von der Lage der getroffenen Netzhautstelle und von
deren augenblicklicher Erregbarkeit ab, die je nach dem Adaptations-
zustand und sonstigen vorgéngigen Beeinflussungen in weiten Grenzen
schwanken kann. Die Angabe eines bestimmten Schwellenwertes der
Intensitit hat daher nur Bedeutung, wenn die Versuchsbedingungen
genau bekannt sind. J. v. Kries hat unter den giinstigsten Bedingungen
hinsichtlich Adaptation, Strahlenart, riumliche und zeitliche Verhalt-
nisse eine Energiemenge von 1,3 — 2,6 x 10~ Erg erforderlich ge-
funden (1906, Zeitschr. f. Sinnesphys. 41, 373).

Wie die Empfindungsschwelle zeigt auch die Unterschiedsschwelle
sich sehr abhéingig von den Versuchsbedingungen. Als ungefihres MaB
kann die Angabe von Fechner dienen (1860, Elemente d. Psychphysik
I, 149), daB zwei Lichter, deren Intensititen sich wie 100 zu 101 ver-
halten, noch unterschieden werden kénnen. Dies bedeutet verglichen
mit anderen Sinnen einen sehr hohen Grad der Unterschiedsempfind-
lichkeit. Die Angabe gilt fiir mittlere Beleuchtung. Bei schwachem
Licht und ebenso bei grofer Helligkeit ist die U. E. kleiner.

Lichtreize von kurzer Dauer erscheinen schwicher als bei an-
davernder Darbietung. Die Empfindung steigt also allmiihlich zu
ihrer vollen Stérke an (Exner, 1868, Wiener Sitzungsb. 58, 601; Stigler,
1908, A.g. P. 123, 163). Anderseits bleiben im Sehorgan nach Erléschen
eines kurzdauernden Reizes noch lingere Zeit Erregungen zuriick,
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die als priméres, sekundéres und tertidres Bild mit dazwischenliegenden
Verdunklungsphasen beschrieben werden (v. Kries, 1905 in Handb.
d. P. 3, 220). Auf diesen zuriickbleibenden Erregungen beruht die
Moglichkeit, durch Reize die mit geniigender Haufigkeit in regelmaBiger
Folge das Auge treffen, den Anschein einer kontinuierlichen Belich-
tung zu erwecken, ein Kunstgriff, der bei der Konstruktion des Farben-
kreisels, des Lebensrades, des Kinematographen praktische Verwertung
gefunden hat. Uber die hierbei maBgebenden Bedingungen vgl. man
Marbe, 1903, A. g. P. 97, 335 und Theorie der Kinematograph. Pro-
jektion, Leipzig 1910.

Langer dauernde Belichtungen des Auges hinterlassen Nach-
bilder, entweder von gleicher Helligkeitsverteilung wie der Reiz und
im Falle farbigen Lichtes auch von gleicher Farbe, positives, gleich
gefarbtes Nachbild, oder mit umgekehrter Helligkeitsverteilung
und bei farbigem Licht komplementarer Farbung, negatives, kom-
plementirgefirbtes Nachbild. Der Erfolg hingt von der Stérke
des Reizes und der Dauer seiner Einwirkung, sodann aber von der Be-
schaffenheit des Grundes ab, auf den das Nachbild projiziert wird.
Langere Betrachtung selbst lichtschwacher Objekte gibt auf nicht zu
dunklem Grunde negative Nachbilder. Hier gilt also die Regel, dal3
Reizung einer Netzhautstelle mit beliebigem ILicht ihre Disposition
fiir die Wirkung eben dieses Lichtes herabsetzt und die Disposition
fiir einen gegensitzlichen Vorgang erhoht.

Die Farbenempfindungen.

Wird weilles Licht durch Brechung oder Beugung in seine Kom-
ponenten zerlegt, so entsteht fiir das Auge die Farbenreihe des Spektrums.
Nicht alle im Tageslicht und den kiinstlichen Lichtquellen enthaltenen
Strahlen wirken auf das Auge; der wirksame Bereich ist etwa zwischen
den Wellenldingen 800 und 400 uu eingeschlossen. Jenseits 800 t
wirken die Strahlen auf die Warmenerven der Haut, jenseits 400 uu
auf die photographische Platte. Die Strahlen der letzten Art erregen
in den durchsichtigen Medien des Auges und in der Netzhaut Fluoreszenz,
ferner bei geniigender Intensitdt und Wirkungsdauer entziindliche
Erscheinungen (Schneeblindheit). Innerhalb des sichtbaren Strahlen-
bezirkes entspricht jeder Wellenlinge eine andere Farbe oder ,,Reiz-
art“. Nur an den Enden des Spektrums findet eine Anderung der
Reizart nicht mehr in merklicher Weise statt; hier kann die Anderung
der Wellenlinge fiir das Auge auch durch eine Anderung der Intensitit
ersetzt werden, was in den ibrigen Teilen des Spektrums nicht mog-
lich ist.
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Werden zwei homogene oder einfache Lichter gemischt, so erhalt
man im allgemeinen neue Empfindungen. So entsteht z. B. durch
Mischung zweier Lichter aus den Enden des Spektrums (rot und violett)
Purpur, der je nach dem Mengenverhiltnis der beiden Komponenten
sich mehr dem Rot oder dem Violett nihert. Durch die Purpurfarben
148t sich die Reihe der Spektralfarben zu einer in sich geschlossenen
Folge ergéinzen, in der ein stetiger Ubergang vom rot zum violett
entweder durch die Reihe der einfachen Farben oder durch Purpur
moglich ist.

Diesem Mischergebnis stehen aber andere gegeniiber, bei welchen
keine neuen Empfindungen entstehen. So gibt es z. B. Mischungen
zweier einfacher Lichter, die einem dritten einfachen Licht vollkommen
gleich sind. Dies ist der Fall im langwelligen Teil des Spektrums zwischen
den Wellenlingen 800 bis 540 uu. Jede beliebige Mischung aus Lichtern
dieses Bezirks kann gleichwertig ersetzt werden durch ein einfaches
Licht desselben Bezirks. Alle hier vorkommende Reizarten sind somit
als Funktionen einer einzigen Variable darstellbar (v. Kries a. a. O. 115).
Wihlt man eine geometrische Darstellung dieses Tatbestandes, so fallen
alle Mischungen aus diesem Spektralbezirk in eine Gerade, welche die
beiden &uflersten Wellenlangen (800 und 540 ) miteinander verbindet.
Zur eindeutigen Bestimmung der Lage einer gegebenen Mischung auf
dieser Geraden eignet sich eine Schwerpunktskonstruktion. Man denkt
sich in den Endpunkten der Geraden Massen konzentriert, die den Mengen
der zusammengemischten beiden Lichtkomponenten proportional sind.
Die Abstéinde der Mischung von den beiden Endpunkten werden dann
diesen Massen umgekehrt proportional sein.

Mischt man zwei einfache Lichter, die nicht dem genannten Be-
zirk angehdren, so erhédlt man Farben, die zwar auch zwischenliegenden
cinfachen Lichtern @hnlich sehen, aber stets weillicher oder weniger
gesittigt sind als diese. Wahlt man als die eine Komponente ein Licht
von etwa 560 wu und laBt die Wellenlinge der zweiten Komponente
mehr und mehr abnehmen, so erhilt man eine immer mehr verblassende
griinlich gelbe Mischung, die (mit violett als zweiter Komponente) schlief3-
lich vollkommen farblos wird. Die beiden einfachen Lichter, die sich
zu weill erginzen, bilden ein komplementéres Farbenpaar. Aber
nicht nur das griinliche Gelb von 560 w, sondern jede einfache Farbe
des Spektrums 148t sich farblos machen durch Zumischung einer anderen
einfachen Farbe oder (zwischen den Wellenlingen 560 bis 490) durch
Zumischung einer geeigneten Purpurfarbe. Alle nicht komplementiren
Farbenpaare (mit Ausnahme der Farbengemische aus dem oben bezeich-
neten langwelligen Bezirk) liefern Mischungen, die einer einfachen Farbe
dhnlich sehen, aber weililich sind. Man kann somit als allgemeine
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Regel aufstellen, dal jede beliebige Lichtmischung gleich aussieht wie
ein bestimmtes einfaches Licht (oder ein bestimmtes Purpurgemisch),
das in einem bestimmten Verhéltnis mit farblosen Licht gemischt isv.
Innerhalb der geschlossenen Kurve der einfachen und Purpurfarben
kommt somit dem weillen Lichte eine zentrale Stellung zu, welcher
sich die Mischungen zweier oder mehrerer Lichter im allgemeinen néhern,
wenn auch im einzelnen in sehr verschiedenem Grade. Sieht man zu-
nichst von der Empfindungsstirke ab, so sind die in der obigen Regel
ausgesprochenen Mischungsergebnisse durch zwei Variablen eindeutig
bestimmbar, also in einer Ebene geometrisch darstellbar. Wahlt man
hierzu wieder die Schwerpunktskonstruktion, so erhilt man eine Farben-
tafel nach Art der Fig. 77. In derselben schneidet jede durch den Weil3-
punkt gelegte Gerade die Rinder der Tafel in zwei Punkten, die einem
komplementéren Farbenpaar entsprechen.

Will man endlich auch die Reizstirken der Lichter in die Dar-
stellung einbeziehen, so ist die Einfilhrung einer dritten Variable not-

Griin

“AViolett

Rot /. - Purpur
Fig. 77. Schematische Farbentafel nach v. Kries. Handb. d. Phys. 1905. I11. 117.

wendig, aber auch ausreichend zur Bestimmung der physiologischen
Wirkung ganz beliebiger Lichter und Lichtgemische. Man kann diese
Erfahrung auch ausdriicken durch den Satz, dal die Lichtempfindungen
eine dreidimensionale Mannigfaltigkeit darstellen oder daB das (normale)
Sehen ein trichromatisches ist.

Von dieser Erfahrungstatsache ausgehend nehmen die verschie-
denen Theorien der Farbenempfindung eine dreifache Gliederung des
lichtempfindlichen Apparates an. Aus der verschiedenen Stérke der
Erregung in den supponierten drei Gliedern wiirden dann durch einen,
in iibergeordneten nervosen Organen stattfindenden Verschmelzungs-
prozeBl die verschiedenen Empfindungen resultieren. Am eingehendsten
gepriift ist die zuerst von Thomas Young aufgestellte und spéater
namentlich von Helmholtz weiter ausgebildete Drei-Faser-Theorie
(Physiol. Optik 1896, 344). Ein nidheres Eingehen auf diese und andere
Theorien ist hier nicht am Platze.
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Die vom normalen farbentiichtigen Auge eingestellten Mischungs-
gleichungen haben nicht fiir alle Personen Giiltigkeit. Abweichungen
geringen Grades kénnen zuweilen durch ungleiche Absorption des Lichtes
in den durchsichtigen Medien des Auges bzw. in der Retina erklirt werden.
Eine nicht geringe Zahl von Personen (etwa 3 9, der Méinner, seltener
Frauen) zeigen aber ein so verschiedenes Verhalten, daf eine andere
Beschaffenheit des lichtempfindlichen Apparates angenommen werden
mull. In manchen Fillen, in denen die Mannigfaltigkeit der Farben-
empfindungen, wie beim normalen, eine dreidimensionale ist, handelt
es sich um sog. anomales trichromatisches Farbensehen; ist die Mannig-
faltigkeit nur eine zweidimensionale, so spricht man von dichromatem
Sehen. Letztere Formen sind relativ hdufig und infolge der auffallenden
Verwechslungen, zu denen sie filhren, schon friihzeitig (im 17. Jahr-
hundert) bemerkt und untersucht worden. Man unterscheidet mehrere
Unterabteilungen, welche als Protanopen, Deuteranopen und Tritanopen
bzw. als Rot-Griin- und Gelb-Blau-Blinde bezeichnet werden. Endlich
kommen, wenn auch selten, Personen vor, fiir die alles Licht nur nach
Intensitdt, nicht nach Reizart verschieden ist und die als Total-Farben-
blinde oder Monochromaten bekannt sind (v. Kries a. a. 0. 124, 149, 189).

Die Gesamtheit der Farbenempfindungen, deren ein normaler
Trichromat fahig ist, wird durch die Summe der objektiv darstellbaren
Lichter nicht erschépft. Das Auge liefert auch bei Abwesenheit von
Licht Empfindungen, die als Schwarz bezeichnet werden. Zwischen
Schwarz und Weil} liefern die Schattierungen des Grau eine unendliche
Reihe farbloser Ubergéinge. Es ist ferner méglich durch gewisse Um-
stimmungen des Auges (s. u.) Farbenempfindungen zu erregen, die
weit reiner (gesittigter, vom Weil} weiter abstehend) sind, als die spek-
tralen Farben. Man hat versucht die Lichtempfindungen nach psycho-
logischen Merkmalen zu ordnen, wobei hauptsichlich auf ihre ver-
gleichsweise Vordringlichkeit und Selbstindigkeit Gewicht gelegt worden
ist. Diese Betrachtungen haben zur Aufstellung von sechs Grund-
empfindungen gefiihrt, als welche Weil und Schwarz, Rot und Griin,
Gelb und Blau angesprochen werden. Um der Trichromasie des normalen
Auges Rechnung zu tragen, sind sie von E. Hering zu drei Paaren
gegensitzlicher Farben zusammengeordnet worden (1874, Wiener
Sitzungsb. 69, 85; 70, 169).

Umstimmungen des Sehorganes.

Die physiologische Wirkung eines Lichtes ist nicht nur von seinen
physikalischen Eigenschaften abhéingig, sondern auch von der Beschaf-
fenheit des Sehorgans. Ein gegebenes Licht wird auf eine ausgeruhte
Netzhautstelle starker wirken als auf eine schon vorher gereizte. Uber
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die Nachwirkungen, die ein Lichtreiz im Auge hinterlift, und die
unter dem Sammelnamen der Nachbilder zusammengefalit werden, ist
bereits oben kurz berichtet worden. Ist eine Netzhautstelle lingere
Zeit von homogenem Lichte bestrahlt gewesen und wird ihr dann das
komplement#ire Licht geboten, so erscheint dasselbe in einer Sattigung,
die unter gewohnlichen Umstéinden nicht erreicht wird. Diese Erfah-
rung fihrt zu der Folgerung, dafl selbst die reinen Spektralfarben fiir
das Auge schon ein weillliches Gemisch darstellen und daf die von jeder
Farbentheorie anzunehmenden Grund- oder Urfarben eine wesentlich
grolere Sattigung besitzen miissen.

Die Umstimmung einer Netzhautstelle kann auch erfolgen durch
Licht, welches auf benachbarte Flichenelemente fillt. Die Gesamtheit
der hierher gehorigen Erscheinungen wird als Licht-Induktion be-
schrieben. Ein graues Feld erscheint in der Néhe eines weiBlen dunkler,
in der Nahe eines schwarzen heller als in seiner iibrigen Fliche; farb-
lose Felder auf gefirbtem Grunde erhalten eine dem Grunde komple-
mentére Farbung und anderes mehr. Es sind dies die Erscheinungen des
Helligkeits- und Farbenkontrastes (Tschermak 1903, E. d. P.
2, 2). Fiir dieselben gilt als Regel, dafl die Belichtung einer.Netzhaut-
stelle den Empfindungszustand benachbarter Teile in einem Sinne
modifiziert (oder zu modifizieren scheint), der dem der belichteten Stelle
entgegengesetzt ist. Man kann hier von einer gegensinnigen Induktion
sprechen. Fixiert man ein vom Grunde abstechendes Feld lingere Zeit,
so kommt auch gleichsinnige Induktion zur Beobachtung, indem sich
die Helligkeit oder die Farbe des fixierten Feldes iiber die dunklere
Umgebung auszubreiten scheint.

Eine sehr auffillige Umstimmung erfahrt der Sehapparat durch
lingeren Aufenthalt im Dunkeln. Es findet nicht nur eine Steigerung
der Erregbarkeit, sondern auch eine qualitative Anderung der Reaktion
statt, derart, daB alle schwachen Lichter farblos erscheinen und die ver-
schiedenen Wellenléingen des Spektrums sich nur noch durch ungleiche
Helligkeit unterscheiden. Die Helligkeit des langwelligsten Lichtes (Rot
fiir das farbensehende Auge) ist so gering, dall das Spektrum verkiirzt
erscheint, das Maximum der Helligkeit ist aus der Gegend der D-Linie
bis nahe an E verschoben (Hering und Hillebrand, 1889, Wiener
Ber. 98, 70). Uberhaupt erscheinen die kurzwelligen Lichter viel heller
als die langwelligen. (Messungen bei v. Kries, 1897, Z. f. Ps. 15, 327).
Ist das Spektrum gerade lichtstark genug, um farbiges Sehen zu ermdog-
lichen, so bleibt fiir das vorher verdunkelte Auge die verinderte Hellig-
keitsverteilung neben dem farbigen Eindruck bestehen und erst bei
groferer Helligkeit bzw. nach lingerer Belichtung des Auges stellt sich
die fiir Tageslicht gewohnte Reaktion wieder ein. Der beschriebene
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Zustand wird als Dunkeladaptation, der in heller Umgebung ein-
tretende Zustand als Helladaptation bezeichnet.

Es ist bemerkenswert, daf die verschiedenen Bezirke der Netz-
haut an der Umstimmung in ungleichem Mae beteiligt sind. Die zentralen
Partien zeigen sie in geringerem Grade als die Peripherie, in néichster
Nihe des Fixationspunktes (in der Netzhautmitte) fehlt sie ganz (v. Kries
und Nagel, 1900, Z. f. Ps. 23, 61). Kleine farbige Felder behalten daher
bei abnehmender Beleuchtung auch fiir das dunkeladaptierte Auge
ihre Farbe und ihr Helligkeitsverhiltnis bis zum Verschwinden, solange
sie fixiert werden, nicht dagegen im indirekten Sehen (v. Kries,
1896, C. f. P., 10, 1). DemgeméiB bleiben auch von dem helladaptierten
Auge eingestellte Farbengleichungen fiir das dunkeladaptierte Auge
nur solange richtig, als die Felder von geringer Ausdehnung sind und
fixiert werden.

Diese Beobachtungen haben von neuem die Aufmerksamkeit
auf eine Vermutung gelenkt, die seinerzeit von M. Schultze auf Grund
vergleichend anatomischer Untersuchungen ausgesprochen worden ist
(1866, A. m. A. 2, 255), daB die Stibchen einen Apparat darstellen,
der vorwiegend zum Sehen in der Ddmmerung befahigt ist. Der von
Boll (Berliner Ber., 12. Nov. 1866) und Xiihne (1879, Handb. d. Phys.
3,1, 264) erbrachte Nachweis, daB nur die Stibchen Sehpurpur enthalten,
die von A. Konig gefundene Ubereinstimmung zwischen der Licht-
absorption durch das Sehrot und der Helligkeitsverteilung im farblosen
Spektrum des dunkeladaptierten Auges (Berliner Ber. 21. Juni 1894),
endlich die von der v. Kriesschen Schule ausgefiihrten messenden Be-
stimmungen iiber die verschiedene Funktionsweise des Auges je nach seiner
Adaptation haben der erwihnten Hypothese eine groe Wahrscheinlich-
keit verliehen. Man vgl. die Abhandlungen zur Physiologie der Gesichts-
empfindungen, herausgegeben von J. v. Kries, Leipzig 1897, 1902 und
1908, ferner 1905, Handb. d. P. 3, 168.

Die Lokalisation der Gesichtsreize.

Zwei nach Stirke und Farbe gleiche Lichtreize konnen immer
noch eine Verschiedenheit aufweisen, die als eine ortliche bezeichnet
wird. Beim Sehen in die Ferne, d. h. mit parallel gestellten Gesichts-
linien (s. u.) wird ein die Netzhaut treffender umschriebener Reiz nach
auflen verlegt in eine Gerade, die von dem gereizten Punkte durch den
Knotenpunkt des Auges zielt. Man nennt diese Gerade die Richtungs-
linie. Denkt man sich die Gesamtheit der erregbaren Netzhautpunkte
mit Hilfe der zugehorigen Richtungslinien auf eine auferhalb des Auges
liegende Fliche projiziert, so entsteht ein Gesichtsfeld. In demselben
liegen folgende ausgezeichnete Orte:
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1. Der Schnittpunkt der optischen Achse des Auges.

2. Der Schnittpunkt der Gesichtslinie, d. h. des durch die Netz-
hautmitte gezogenen Strahles. Dieselbe liegt vor dem Auge
nasenwarts von der optischen Achse und bildet mit ihr einen
Winkel von 3,5—8° (Helmholtz, Phys. Opt. 2. Aufl, 109).
Der Schnittpunkt der Gesichtslinie heit Fixationspunkt.

3. Der Ort des blinden Fleckes.

Wie auf der duBleren Haut, so wird auch auf der Netzhaut die
Reizung zweier verschiedener Flichenelemente im allgemeinen als un-
gleichartig erkannt und auf einen ortlichen Unterschied bezogen. Die
Feinheit der Unterscheidung oder die ,,Sehschérfe’ ist in hohem Mafe
von dem Priifungsverfahren abhingig. Die Unterscheidung von zwei
leuchtenden Punkten erreicht in der Regel bei dem Abstand von einer
Winkelminute ihre Grenze. Man hat infolgedessen nach dem Vorgange von
Jager 1854 zur Priifung der Sehschirfe Tafeln angefertigt, bestehend
aus Buchstaben von iiberall gleicher Strichdicke. Werden dieselben
aus solcher Entfernung betrachtet, dafl der Sehwinkel fiir die Striche 1,
und fiir die fiinfmal groBeren Buchstaben 5 betriigt und werden die
Buchstaben von der gepriiften Person gelesen, so gilt ihre Sehscharfe
als normal oder = 1. Sind doppelt so groBe Buchstaben erforderlich,
so ist die Sehschérfe 0,5 usw. Die Unterscheidung von Buchstaben,
Ziffern und anderen einfachen Figuren ist fiir das Auge leichter als
die Unterscheidung zweier leuchtender Punkte, weil auch ohne scharfe
Abbildung eine Erkennung der Strichrichtungen moglich ist. Die neuen
international eingefiihrten Tafeln zur Priifung der Sehschirfe nehmen
auf diesen Umstand Riicksicht (vgl. Hefl, Handb. der ges. Augen-
heilk. 3. Aufl. Kapitel 12, 212). Noch wesentlich feinere riumliche Unter-
schiede konnen wahrgenommen werden, wenn zwei aneinanderstoende
Begrenzungslinien noniusartig gegeneinanderverschoben werden (Hering,
Ges. d. Wiss., Leipzig, 4. Dez. 1899). Man kommt hier auf Werte (10°),
die kleiner sind als die Durchmesser der Zapfen in der Fovea. Nach
auflen von der Fovea nimmt die Sehschiarfe sehr rasch ab, so daf sie
5% vom Fixationspunkt nur noch !/;,, in 20° nur noch !/,, der zentralen
betréigt.

Die Ausdehnung des Gesichtsfeldes wird mit dem Perimeter ge-
messen und in sog. Perimeterkarten eingetragen. Die Fig. 78 (8. 370) stellt
eine derartige Bestimmung fiir ein rechtes Auge dar. Die Ausdehnung
ist schlifenwirts am groBten, in den iibrigen Richtungen tritt durch
die Lider, die Rénder der Augenhohle und die Nase eine Einschréinkung
ein; auBerdem reicht auch die Netzhaut auf der nasalen Seite weiter
nach vorn. Das Cesichtsfeld des einen Auges wird in horizontaler

v. Frey, Physiologie. 2. Aufl. 24
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Richtung erginzt durch das Gesichtsfeld des anderen Auges, so daB
beide Augen beim Sehen in die Ferne ohne Bewegung des Blickes 180
bis 200° des Horizonts beherrschen. Das beiden Augen gemeinsame
Gesichtsfeld ist dagegen kleiner als das des einzelnen. Die Grenzen des
Gesichtsfeldes werden nicht als solche wahrgenommen, sondern nur
dadurch erkannt, dafl bewegte Gegenstéinde jenseits derselben aufhéren

Fig. 78. Normales Gesichtsfeld eines rechten Auges, fiir Weil bestimmt mit
einer Marke von 20 mm? F Fixationspunkt, M blinder Fleck (aus Tigerstedt,
Lehrb. 5. Aufl. II. 197).

sichtbar zu sein. Ebensowenig wird der blinde Fleck als eine Liicke
des Gesichtsfeldes gesehen, sondern nur als ein Ort, in dem kleine Gegen-
stdnde verschwinden kénnen.

Die Projektion der Netzhautbilder nach auBen geschieht nur so-
lange entlang den Richtungslinien, als die Augen in die Ferne blicken.
Bei konvergierenden Gesichtslinien beeinflussen sich die Augen gegen-
seitig nnd es geschieht die Projektion so, als ob die beiden wirklichen
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Augen ersetzt wiren durch ein in der Mitte zwischen beiden gelegenes
imagindres Auge (Zyklopenauge nach Helmholtz), das auf den ge-
meinsamen Fixationspunkt der beiden wirklichen Augen gerichtet ist
und in das man sich die Netzhautbilder der wirklichen Augen {ibertragen
zu denken hat. (Hering, 1861, Beitr. z. Phys. 1, 26; Helmholtz,
Phys. Optik. 2. Aufl. 751).

Die Beziehung der Netzhautbilder auf bestimmte Orte des Gesichts-
raumes ist natiirlich nur méglich, wenn bei gegebener Kopf- und Korper-
haltung auch die Stellung der Augen im Kopfe eine fest bestimmte
ist. Dies ist in der Tat der Fall. Geht man aus von der aufrechten
Korperhaltung und einer Augenstellung, bei der beide Gesichtslinien
horizontal und sagittal gerichtet sind (,,Ausgangsstellung”) und legt
durch die beiden Linien eine Ebene (Blickebene), so schneidet dieselbe
die Netzhiute in den sog. Netzhauthorizonten. Wird das Auge bewegt
um schlieilich wieder in die Ausgangsstellung zuriickzukehren, so fallen

Fig. 79. Lage der Drehungsachsen fiir die beiden schiefen und zwei gerade
Augenmuskeln bei Primérstellung der Augen. oi Obliquus inferior, os Obliquus
superior, ri Rectus inferior, rs Rectus superior.

auch die beiden Netzhauthorizonte wieder in die Blickebene, wie man
sich namentlich mit Hilfe von Nachbildern leicht iiberzeugen kann
(Helmholtz, Ph. 0.2. Aufl, 657). Eine durch Rollung oder Raddrehung
um die Gesichtslinie verinderliche Einstellung der Augen ist also ausge-
schlossen, obwohl der Bewegungsapparat die Moglichkeit dazu gewéihren
wiirde. Die gesetzmiflige Orientierung der Netzhiute gilt aber nicht
nur fiir die Ausgangsstellung sondern, wie wiederum durch die Nach-
bildermethode konstatiert werden kann, fiir jede beliebige Stellung.
Doch zeigt sich, daf fiir diese Sekundiirlagen die Blickebene im allge-
meinen nicht mehr mit den Netzhauthorizonten zusammenfillt, die-
selben also aus ihr herausgedreht werden. Die Drehungen sind indessen
nicht regellos, sondern in fester Beziehung zu der jeweiligen Lage der
Gesichtslinien.

Fiir alle Augenstellungen mit parallelen Gesichtslinien (Sehen
in die Ferne) 148t sich die Orientierung der Netzhiute durch das von
24*



372 Die Augenmuskeln.

Listing aufgestellte Gesetz bestimmen. KEs besagt, daB es eine Primér-
stellung gibt, ungefihr entsprechend der oben gewihlten Ausgangsstel-
lung, von welcher aus jede sekundére Augenstellung erreicht werden
kann ohne Rollung um die Gesichtslinien. Die Drehung jedes Auges
geschieht . hierbei um eine Achse, welche auf der primiren und der se-
kundiren Lage der Gesichtslinie senkrecht steht. Durch dieses Gesetz
wird die Bewegungsfreiheit dritten Grades, die dem Auge als einem
nach Art eines Kugelgelenks drehbaren Kérper zukommen wiirde, zu
einer solchen zweiten Grades eingeschrinkt.

Die Augenmuskeln.

Jedes Auge wird von sechs Muskeln bewegt, die annihernd
drei Paare von Antagonisten bilden. Jedes Paar hat eine gemein-
schaftliche Drehungsachse und die drei Achsen haben in bezug auf
die Primérstellung des Auges folgende Lagen (Fig. 79, siehe S. 371):
Die Achse des inneren und duBleren geraden Muskels steht im Drehungs-
punkte vertikal und senkrecht zur Gesichtslinie; die beiden Muskeln
konnen also ausgehend von der Primérlage reine Seitenwendungen herbei-
filhren. Die Achse des oberen und unteren geraden Muskels und ebenso
die Achse der beiden schiefen Muskeln liegen im Horizontalschnitt des
Auges. Mit der Gesichtslinie bildet erstere einen nach vorn und innen
offenen Winkel von 70 ¢, die andere einen nach vorn und auflen offenen
Winkel von beinahe 40 °. Die Bahnen, die der Fixationspunkt auf einer
zur Gesichtslinie senkrechten und um die Strecke dd vom Drehpunkt
entfernten Ebene beschreibt, wenn das Auge durch Drehung um eine
der drei Achsen aus der Primérstellung herausgefiihrt wird, sind in Fig. 80
(8. 873) fiir das linke Auge dargestellt (Hering, Handb. der P. 1880 3,
I, 515). Man sieht, daB der R. superior die Gesichtslinie nicht nur hebt,
sondern auch nach innen dreht. Um eine reine Erhebung zu erzielen,
bedarf es der Mitwirkung des Obliquus inferior; und ebenso bedarf es
zu einer Senkung der Blicklinie der gleichzeitigen Innervation des Rectus
inferior und Obliquus superior. Eine noch grofiere Zahl von Muskeln
muB in Tétigkeit treten, wenn Hebung oder Senkung mit Seitenwendung
kombiniert wird oder wenn das Auge aus einer Sekundirstellung in eine
andere iibergeht.

Durch die Augenbewegungen wird mit der Gesichtslinie auch
das Gesichtsfeld hin und her bewegt und dadurch gewissermaflen nach
den Seiten vergroBert. L&t man die Gesichtslinien nach allen Rich-
tungen die #uBersten Exkursionen ausfiihren, so umschlieen sie einen
kegelfésrmigen Raum, dessen Spitze im Drehpunkt des Auges liegt.
Der Durchschnitt dieser Kegelfliche mit einer zur Primidrlage der Ge-
sichtslinie senkrechten KEbene umschliefit das Blickfeld des Auges.
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Von der Primirstellung aus gerechnet, kann die grofite Exkursion nach
unten (45—57 %), die kleinste nach oben (20—45 %) und ungeféhr gleich-
groBe nach auSen (38—50°) und innen (42—50°) ausgefiihrt werden
(Zoth, 1905, Handb. d. P. 3, 362).

Die Augenmuskeln sind durch ihren Innervationsmechanismus
derart miteinander verkniipft, daB die beiden Augen stets in gleich-
miBiger Weise Hebung, Senkung, Seitenwendung oder Konvergenz
ausfithren miissen (Hering, 1879, Handb. 3, I, 519). Unter ungewohn-
lichen Umstéinden konnen im Interesse des Einfachsehens Stellungen

R. sup.
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Fig. 80. Darstellung der Bahnen, die der Fixationspunkt des linken Auges durch-

miBt, wenn es um die in Fig. 79 dargestellten Achsen gedreht wird. Die Ebene,

auf der die Bahnen projiziert gedacht sind, ist um die Lange dd vom Drehungs-
punkt entfernt.

herbeigefiihrt werden, welche dem Listingsschen Gesetze nicht ent-
sprechen. Die Innervation ist aber auch hierbei fiir beide Augen eine
gleichmiBige (Hofmann, 1903, E. d. P. 2, II, 799; 1906, 5, 599).

Durch die Augenbewegungen wird der Ortswert der einzelnen
Punkte des Gesichtsfeldes in fester, jederzeit kontrollierbarer Weise
geordnet, sozusagen ihre Koordinaten ausgemessen. Die Ordnung
ist eine zweidimensionale, d. h. das Gesichtsfeld erscheint flichenhaft
und in unbestimmter Entfernung, wenn Anhaltspunkte fiir eine Tiefen-
lokalisationen fehlen, wie z. B. bei der Betrachtung des gestirnten Himmels.
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Durch die Augenbewegungen erleiden die Bilder der AuBlendinge auf der
Netzhaut Verschiebungen, die mit den Augenbewegungen gleiche Winkel-
grofle, aber entgegengesetzte Richtung haben. Wiirde die Lage der Dinge
im Gesichtsfeld nur nach der Lage ihrer Bilder beurteilt werden, so miifite
jede Augenbewegung zu einer Scheinbewegung der gesehenen Dinge
fiihren, die der Richtung der Augenbewegung entgegengesetzt wire.
Diese Tduschung findet nicht statt; die AuBendinge bleiben wihrend
der Bewegung ruhig. Nun geschieht allerdings die Verschiebung des
Netzhautbildes hierbei ohne Gestaltsverinderung, was bei der Be-
wegung der AuBlendinge im allgemeinen nicht der Fall ist. Dafl} dies
nicht der Grund ist fiir die unverinderliche Lokalisation folgt aus der
Erfahrung, daB die Scheinbewegung sofort eintritt, wenn das Auge
auf andere Weise, z. B. durch Fingerdruck bewegt wird. Es muB also
mit der Absicht das Auge einem neuen Objektpunkt zuzuwenden eine
Umwertung der Lokalisation stattfinden, die nicht die Beziehung der
Punkte im Gesichtsfelde aufeinander (die relativen Raumwerte, Hering,
1879, Handb. 3,1, 532) betrifft, sondern die Einordnung des Gesichtsfeldes
in den allgemeinen Raum oder in den ,,Fiihlraum* (Hering) des Korpers.

Einfachsehen und Doppeltsehen.

Obwohl von den AuBlendingen in beiden Augen Bilder entstehen,
werden dieselben doch meistens einfach gesehen; es findet eine Verschmel-
zung der beiden eindugigen Eindriicke statt. Die Verschmelzung ist aber
keine unfehlbare. Wird ein Auge durch Fingerdruck aus seiner Stellung
gedringt oder das ihm zugehérige Netzhautbild durch Spiegelung oder
Brechung verschoben, so treten sofort Doppelbilder auf. In der Regel
geniigt es die Aufmerksamkeit auf die Gegenstinde des indirekten
Sehens zu lenken, um Doppelbilder wahrzunehmen.

Die Erfahrung lehrt, daf8 Bilder, die verschmolzen werden sollen,
eine bestimmte Lage auf der Netzhaut haben miissen. Sie miissen auf
korrespondierenden oder Deckpunkten entworfen werden. Ein Paar
solcher Deckpunkte sind die Mittelpunkte der Netzhidute. Legt man
durch die Mittelpunkte die frither definierten horizontalen und, darauf
senkrecht stehend, die vertikalen Meridiane, so konnen diese fiir eine
schematische Betrachtung als Decklinien und alle in ihnen liegenden
Punkte als Deckpunkte betrachtet werden, sofern sie gleichen Abstand
von der Mitte haben. Die durch diese Teilung entstehenden Netzhaut-
quadranten sind wechselseitig Deckflichen und die in ihnen liegenden
Punkte Deckpunkte, sofern sie gleich und gleichgerichtete Absténde
von den horizontalen und vertikalen Meridianen haben. Das Schema
setzt eine vollkommene Kongruenz der beiden Netzhéute voraus, die in
Wirklichkeit nicht besteht. Namentlich sind nicht die auf den Netz-
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hauthorizonten senkrecht stehenden Meridiane korrespondierende oder
Decklinien, sondern Meridiane, die in beiden Augen mit ihrer oberen
Hilfte schlifenwiarts geneigt sind (die scheinbar vertikalen Meridiane).
Deckpunkte bzw. Decklinien sind demnach die Mittelpunkte der Netz-
haut, die Netzhauthorizonte, die scheinbar vertikalen Meridiane und
alle Punkte, welche von diesen beiden Linien nach Hohe und Breite
gleichweit abstehen. (Hering, 1861—1864, Beitrige zur Physiol.
Heft 1—5; Helmholtz, Phys. Optik. 2. Aufl. 687, 850, 863.)

Aus der Lage der Deckpunkte ergibt sich fiir jede Augenstellung
der Horopter, d. h. die Gesamtheit der Orte im Raum, die auf Deck-
punkten zur Abbildung kommen. Wéren die beiden Netzhdute Deck-
flaichen im Sinne von Kongruenz, so wiirde fiir die Primé#rstellung der
Augen der Horopter durch das ganze in der Ferne liegende Gesichts-
feld reprisentiert sein. Beriicksichtigt man, daB die scheinbar vertikalen
Meridiane nach unten konvergieren, so wird der Horopter eine in der
Hohe des FuBibodens liegende horizontale Ebene. Fiir die symmetrische
Konvergenzstellung bei horizontaler Visirebene besteht der Horopter
aus einem in dieser Ebene liegenden Kreis, der durch die beiden Knoten-
punkte und den Fixationspunkt geht und aus einer durch den Fixations-
punkt gehenden Vertikalen (Helmholtz, a.a. 0.860,; Hering, Handb.
d. Phys. 1879 3, 1.)

Punkte des AuBenraumes, die nicht im Horopter liegen, werden
auf disparaten Punkten der beiden Netzhidute abgebildet; sie werden
daher im allgemeinen nicht verschmolzen, sondern doppelt gesehen.
Die Doppelbilder heiBen ungekreuzte, wenn beim Verdecken eines
Auges das gleichseitige Bild verschwindet, im anderen Fall gekreuzte.
Sind z. B. die Augen auf einen nahe gelegenen Punkt gerichtet, so er-
scheinen weiter entfernte Punkte in ungekreuzten, nahere in gekreuzten
Doppelbildern.

Die Disparation der Netzhautbilder ist indessen durchaus nicht
notwendig mit dem Auftreten von Doppelbildern verbunden. Jede
stereoskopische Aufnahme ist ein Beispiel dafiir, daB innerhalb gewisser
Grenzen disparate Erregungen nicht nur verschmolzen werden konnen,
sondern dafB sie auch das wichtigste Hilfsmittel fiir die Tiefenlokali-
sation darstellen. Die Untersuchungen Herings haben gezeigt, dafl
je nach GroBe und Richtung der Disparation die beiden Erregungen
in ganz bestimmte Entfernung vor bzw. hinter den Fixationspunkt
und die durch ihn gelegte , Kernfliche des Sehraums‘ projiziert werden
(1864, Beitrage 287; 1879, Handb. 3, I, 392). Die Wahrnehmung von
Tiefenunterschieden ist dabei eine so feine, daB sie die nach den iiblichen
Methoden ermittelte Sehschirfe weit tibertrifft (Hering, Ges. d. Wiss.
Leipzig, 4. Dez. 1899,).
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Gegeniiber der Disparation treten Konvergenz und Akkommodation
als Hilfsmittel fiir das Tiefensehen sehr zuriick (Hillebrand, 1893,
Z. £.Ps. 7, 97). Riicken die gesehenen Gegenstdnde in so weite Ferne,
daB eine stereoskopische Parallaxe ausgeschlossen ist, so kann durch
Bewegungen des Kopfes oder des ganzen Korpers eine sukzessive Stereo-
skopie Platz greifen, die aber nicht von grofer Sicherheit ist. AuBerdem
werden sekunddre Kennzeichen zu Hilfe genommen, wie die Grofe
des Sehwinkels, unter dem Gegenstinde von bekannten Dimensionen
erscheinen, die Uberschneidung der Begrenzungslinien, die Luftper-
spektive und anderes mehr.
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Drehungsachsen der Augenmukseln 372.
Drei-Schalen-Versuch 301.
Dreser, Nierenarbeit 177.
Dromotrope Wirkung der Herznerven
81.
Druck in der Aorta 60.
— im Herzen 58.
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Kindspech 154.

Kitagawa, Zerebroside 237.

Kjeldahl, Stickstoffbestimmung 183.

Klang 332.

Klangfarbe 332.

Klappenschluf im Herzen 58.

Kleen, Reflexe vom Muskel auf die Ge-
fale 324.

Kleinhirn 282.

Klug, Sekret des Dickdarms 153.

Kniereflex 274.

Knierim, Bildung des Harnstoffs 172.

Knochenleitung der Schille 333.

Knotenpunkte einer Linse 347.

Kobert, Durchtritt von Luft durch die
Lunge 112.

— Hamochromogen 27.

Koch, Automatie des Herzens 53. .

Kohler, Element ranalyse des Muskels
223.

Konig, Sehpurpur 368.

Képpe, Lymphdriisen 96.

Korperfiihlsphire 288.

Korpertemperatur 199.

— und Gehirn 200.

Koster, N. depressor 87.

— trophische Nerven 277.

Kohlehydrate 7.

— Resorption derselben 160.

Kohlenoxydblut 1086.

Kohlenoxydvergiftung 107.

Kohlensidure im Blute 107.

Kohlenstoff im Eiweifl 184.

Kohlenstoffgleichgewicht 193.

Kohlrausch, W., Kurze Téne 340.

Kombinationstone 339.

Kompensatorische Augendrehungen 325.

Komplementéire Farben 364.

Konjugierte Punkte 346.

Konstanten, optische 350, 352.

Konstriktorische Nerven 85.

Kontraktur des Muskels 221.

Kontrast 367.

Konvergenz 348.

Konzentrationsstrome 258.

Kopfstimme 342.

Koreck, Sekret des Dickdarms 153.

Korrespondierende Punkte der Netz-
hiaute 374.
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Kossel, Purinkdrper 173.

Kost, Energiegehalt 195.

Kostregeln 194.

Kot 154.

— Untersuchung 183.

Kottmann, Blutmenge 40.

Kraft, absolute oder groite, des Muskels
217.

Kratschmer, Atemstillstand 126.

— Vagusreflex auf Herz 82.

Krause, F., Blendungsschmerz 362.

— Geruch 322.

— Geschmack 317.

— trophische Nerven 277.

— Nervenenden 312.

Krehl, Aufnahme des Fettes durch das
Darmepithel 159.

— Bau des Herzmuskels 56.

— Herzt6ne 63.

— Klappenschlufl 58.

— Vaguslihmung 277.

Kreidl, Drehempfindung 326.

— Kompensatorische Augendrehungen
326.

— Otolithen 328.

Kreislauf und Atmung 121.

Kreislaufschemata 43, 68, 71.

Kremasterreflex 273.

Kretschmer, Adrenalinwirkung 166.

v. Kries, Arterienpuls 75.

— Druck in den Kapillaren 77.

— Dunkeladaptation 368

— Farbentafel 365.

— Fiillungsdruck 58.

— Geschwindigkeitspuls 78.

— Lichtmischung 364.

— mittlere und maximale Stromge-
schwindigkeit 66.

— Nachbilder 363.

— Schwellenwert des Lichtreizes 362.

— Tachograph 78.

— unterstiitzte Muskelzuckung 219.

Krogh, Gassekretion der Lunge 113.

— Gefafinerven 85.

— Respirationsapparat 115.

— Sauerstoffspannung im Blute 104. |

Kronecker, Schluckbewegung . 36.

Kriimmungsradien 351.

Kiihne, doppelsinnige Nervenleitung
241.

— Muskelplasma 224.

— Nervenleitung 261.

— Optogramme 360.

— Sehpurpur 368.

Kiilpe, Reaktionszeit 267.
Kiif, Speichelwirkung 134.

Kiister, Gallenfarbstoffe 145.
— Himatinsduren 28.

— Héamin 27.

— Hamopyrrol 27.
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Kufferath, Tkterus 145.
Kunkel, Geschmack 318.
Kurarin 246.

Kutscher, Darmsaft 152.
— Darmverdauung 153.
— Eiweifiresorption 163.

L.

Lab des Magensaftes 141.

Labyrinth 281, 327, 337.

Liangenkurve des Muskels 212.

Lageempfindungen 322.

Laktase des Pankreas 151.

Landerer, Gewebsdruck 95.

Lane - Claypon, Hormone fir die
Brustdriise 168.

Langendorff, Gaswechsel des Herzens
51,

— spinale Atmung 279.

Langley, Adrenalinwirkung 166.

— Gefdfinerven 85.

— rezeptive Substanzen 247.

— Sakralgeflecht 181.

— Schweilinerven 203.

— Speicheldriisen 131.

Latenzzeit des Muskels 212.

— des Reflexe 264.

Lavoisier, Wirmeregulation 201.

Leber, Chemotaxis der Leukozyten 23.

Leberglykogen 161.

Leegaard, Indifferenzstrecke 300.

Le (tallois, Atmungszentrum 278.

Lehmann, K. B., Fettbildung 192.

Leitungsgeschwindigkeit im Muskel 240.

— im Nerven 238.

Leitungszeit des Reflexes 265.

Lenander, Schmerzempfindung 309.

Leukozyten 21.

~— Zahl in der Raumeinheit Blut 31.

Leukozytose 32.

Levy, Herzarbeit 49.

Lezithin 20, 26, 28, 146.

Lichtempfindung, Anklingen derselben
362

Lichtinduktion 367.

Lichtmischungen 364.

Lichtwirkung 344, 357, 362.

Liebermeister, phosphorhaltiges Pro-
teid im Serum 35.

| Likiernik, Herkunft des Harnstoffs

172.
Linse des Auges 350.
Linsen, Abbildung durch dieselben 344.
Linsenkern 283.
Lintner, Stirke 134.
Lintwarew, Aktivierung des Bauch-
speichels 149.

i Lipase des Magensaftes 141.

25+
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Lipase des Pankreas 150,

372.
Lobry de Bruyn, Umwandlung der
Zucker 162.
Locke, Erndhrung des Herzens 52.
— Muskelernéhrung 226.
— Synapse 264.
L&b, Otolithen 328.
Lo6wi, Phosphorstoffwechsel 198.
Léwy, Eiweilansatz 193.
— Muskelzittern 202.
— schédlicher Raum der Lunge 110.
Lokalisation der Lichtempfindungen368.
Lombard, Kniereflex 274.
— Reflexzeit 266.
Lotrichtung, Wahrnehmung derselben
325.
Loye, Diurese und Infusion 179.
Lucas, Alles oder Nichts-Gesetz 51.
— Leitung im Nerven 239.
— untermaximale Reize 249.
Luchsinger, Schweillnerven 203.
Luciani, Hungerzustand 185, 187.
— Kleinhirn 282.
Luckhardt, Lymphsalze 93.
Ludwig, Druckgefille in Rohren 68.
— Gefiafizentrum 279.
— Harnabsonderung 175.
— Herzmuskel 56.
Quecksilbermanometer 46.
Speichelabsonderung 132.
— Stromuhr 47.
Liithje, Diabetes 168.
Luftkapseln zur Registrierung 76.
Luftschwingungen 331.
Luftiibertragung von Schallen 333.
Luftwege, Flimmerbewegung 127.
Lunge, Befeuchtung der Atemluft 127.
— Druck in und auBler derselben 120.
— Erwirmung der Atemluft 127.
— Gasdiffusion 112.
— (Gassekretion 111, 112.
— Oxydationsprozesse in derselben 114.
— schadliclier Raum 110.
Lungenatmung 109.
Lungenkapazitit 119.
Lungenoberfldche 110.
Lusk, Diabetes 168.
— Zuckerspaltung im Magen 141.
Lymphagoga 94.
Lymphbewegung 96.
Lymphbildung 94.
Lymphdriisen 96.
Lymphe 91.
Lymphmenge 93.
Lymphserum 92.
Lymphe, Gasgehalt 112.
Lymphozyten 21.

\
|
|
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Listings Gesetz der Augenbewegungen |

M.

Maar, EinfluB der Nerven auf die Gas-
sekretion der Lunge 112.

Mac Callum, J. B., Bau des Herz-
muskels 56.

| — W. G., Nebenschilddriisen 166.

Macdonald, gekiihlte Nerven 250.
Macfadyen, Darminhalt, Darmver-
dauung 152.

| Mach, Beschleunigungsempfindung 325.

— Bogenginge 328.

Mac William, GefiBmuskeln 84.

— Gefafitonus 203.

— glatte Muskeln 180.

Mistung 190, 191.

Magen, ungleiche Wirksamkeit der bei-
den Hilften 139.

Magenbewegungen 141.

Magendie, Nervenwurzeln 261.

Magendriisen 141.

Magenfistel 137.

Magensaft 138.

— kiinstlicher 139.

Magenverdauung 137.

Magnus, Darmbewegungen 156.

— Gasdiffusion durch die Lunge 112.

Mall, Darmgefifie 69.

— Darmkrypten 151.

— Durchlissigkeit der Leberkapillaren
94

Gallenwege der Leber 145.

GefiBiverzweigung 69.

Magendriisen 141.

Malmstrom, zyklische Deformation
des Muskels 209.

Maltase des Pankreas 151.

Maltose 134.

Manning, Wirkung des Darmsaftes152.

Manometer 46.

Marbe, Kinematograph 363.

Marey, refraktire Periode 51.

— registrierender Tambour 76.

Marinescu, Atemzentrum 124, 278.

Markentwickelung im Gehirn 290.

Martin, Ch., J. Schlangengift und Blut-
gerinnung 40.

Masse, Erhaltung der, 2, 7.

Maximalreiz 249.

Mayer, S., kontraktile Zellen der Ka-
pillaren 84.

Mazzoni, Nervenenden 312.

Mechanische Erregung 246.

MeiBlner, Nervenenden 312.

Meller, Lageempfindungen 324.

Meltzer, Schluckbewegung 136.

v. Mering, Pankreasdiabetes 167.

— Zucker in der Pfortader 160.

| Merkel, Nervenenden 312.

Methamoglobin 25.
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Mett, Messung der verdauenden Kraft
138

Metzner, Fermentkorner der Pankreas-
zellen 151.

— Speicheldriisen 130.

Meves, Blutplittchen 39.

Meyer, H., Narkose 244.

— Lothar, Kohlenoxydhimoglobin
106.

— M., Unterscheidung von Tonhdhen
331, 339.

— 0. B., Adrenalinwirkung 166.

— 0. B., GefiBmuskeln 84.

— 0. B., GefaB3tonus 203.

Meynert, Hirnrinde 284.

Michaud, Eiweiminimum 196.

Michel, kristallisiertes Serumalbumin
34.

Michotte, Raumsinn 308.

Miescher, Himoglobingehalt des Bluts
29.

— Hungerstoffwechsel des Lachses 187,
188.

Mikrokalorie 231.

Milch, Gerinnung durch den Magensaft
140.

Milchsdurebildung im Muskel 227.

Miller, Verzweigung der Lungengeféfle
69.

Millons Reagens 15.

Minkowski, Bildung der Harnsdure
173.

— Pankreasdiabetes 167.

Mischung spektraler Lichter 364.

Mislawsky, Atmungszentrum 278.

Mittelhirn 278.

Mittelkapazitat der Lunge 119.

Mittelpunkt, optischer 347.

Modus der Empfindung 294.

Moore, Cholesterin der Galle 146.

— Lésung der Fettsiuren in Galle 147,
158.

Morat, gefilerweiternde Nerven 89.

Morawitz, Blutgehalt des Arms 78.

— Gerinnung des Blutes 40.

Moritz, Magenbewegungen 142.

Moscati, Muskelglykogen 226.

Mosen, Thrombozyten 21.

Mosso, A., Gliedervolum 78.

— Schluckbewegung 136.

Mott, Sensomobilitat 277.

Miiller, F., Bewegung des Darminhaltes |

154.

— Eiweillansatz 193.

— Kalkausscheidung durch den Darm
154,

— . E., Tastsinn, Gewichtsunterschei-
dung 323.

— Joh., Erndhrung des Herzens 52.

— Joh., Magenverdauung 143.
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Miiller, Modus der Empfindung 294.
—- Muskelernéhrung 226.

— Nervenwurzeln 261.

— L. R., Schmerzempfindung 309.
— M., GefaBschatten 358.
Muhlberg, spinale Atmung 279.
Munk, I, Chylusfett 159.

— Lymphmenge 93.

— Resorption des Eiweil 163.

— Resorption der Kohlehydrate 160.
Muskel, chemische Bestandteile 223.
— Extraktivstoffe 223, 226.

— Fettgehalt 223.

— natiirliche Lange 207.

— Wassergehalt 228.

— Zwischenfliissigkeit 227.
Muskelarbeit 212.

— und Stoffwechsel 190.

— Wirkung auf Atmung 125.
Muskeldehnung 209.
Muskelelastizitat 207.

Muskelenergie, Quelle derselben 235.
Muskelfibrin 224.

Muskelgewebe 206.

Muskelglykogen 226.
Muskelindikator 208.

Muskelkraft, absolute oder grofite 217.
Muskeln, blasse und rote 206.
Muskeln des Ohres 335.

Muskelruhe und Stoffwechsel 195.
Muskelsaft 224.

Muskelsalze 227.

Muskelschwiche 282.

Muskelspindeln 324.
Muskelstarre durch Wéarme 225.
Muskelstroma 224.
Muskeltétigkeit und Korpertemperatur
‘ 200.

Muskeltetanus 210.
¢ Muskeltonus in der Kalte 202.
Muskelwulst, anodischer und kathodi-

scher 251.

Muskelzuckung 211.
— unterstiitzte 219.
Muskelzuckungen, summierte 220.
Muzin des Speichels 130.
Myelinformen des Nervenmarks 237.
Myogen des Muskels 224.
Myogenfibrin des Muskels 224.
Myopie 355.
Myosin des Muskels 224.

N.

Nachbilder 362.

Nagano, Wirkung des Darmsaftes 152.
Nagel, chemischer Sinn 314.

— Dunkeladaptation 368.

| — Falsettstimme 342.
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Nagel, kompensatorische Augendre-
hungen 326.

— Mischgeriiche 319.

Nahepunkt des Auges 353.

Nahrungsbedarf des Menschen 195.

Nahrungsmittel 194.

Nahrungsstoffe, anorganische 197.

Narkose 243.

Nase, Befeuchtung und Erwérmung der
Atemluft 127.

Nasse, Salze des Serum 37.

— Wirkung der Kohlensdure auf das
Blut 108.

Naunyn, Gallensteine 146.

— Schmerzleitung 311.

Nebenschilddriisen 166.

Nebenschlag des Pulses 75.

Nencki, Ammoniak im Blute 163.

— Darmverdauung 152.

— Harnstoffbildung 172.

Nernst, Molekulargewicht 320.

Nerven, chemische Zusammensetzung
236.

— der Atemmuskeln 123.

— der Speicheldriisen 131.

— trophische 277.

Nerveneinheiten 263.

Nervenenden der Haut 312.

Nervenleitung 237.

Nervenwurzeln 261.

Nervus accelerans 83.

depressor 87, 280.

erigens 88, 181.

— octavus 281.

— pelvicus 88, 181.

— splanchnicus 179.

— sympathicus 203.

— sympathicus, gefiBerweiternde Fa-
sern 89.

— sympathicus, GefaBnerven 85.

— sympathicus der Speicheldriisen 132.

— sympathicus, Wirkung auf Herz 83.

— sympathicus, Wirkung auf Kopige-
fale 85, 88.

— vagus, Wirkung auf Herz 81.

— vestibularis 281.

Netzhaut 358.

Netzhautgrube 358.

Netzhauthorizont 371.

Netzhautstrome 360.

Neumann, Purinkérper 173.

Neurokeratin 236.

Neuronen 263.

Nicolai, Leitung im Nerven 239.

Nierenarbeit 176.

Nierenzellen 178.

No6Bke, Leukozyten 23, 32.

Nothwang, Wasserentziehung 197.

Nuklease der Gewebe 173.

— des Pankreas 151.
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Nukleinbasen des Harns 173.
Nystagmatische Augenbewegungen 326.

0.

Oberfliche des Kérpers, EinfluB auf

.. Wirmeausgabe 6.

Offnungserregung 253.

Offnungsschlag 255.

Offnungstetanus 250.

Offnungszuckung 250.

Ohrwall, Gaswechsel des Herzens 51.

— Geschmack 318.

Ohrmuschel 334.

Ohrtrompete 335.

Oinuma, mechanische Erregung 246.

Oker - Blom, unpolarisierbare Elek-
troden 248.

Olfaktometer 321.

Oliver, Adrenalinwirkung 166.

Ophthalmometer 351.

Oppel, Speicheldriisen des Mundes 130.

Optische Achse 344,

Optische Konstanten 350.

Optischer Mittelpunkt 347.

Optogramme der Netzhaut 360.

Organ, elektrisches 260.

Orientierung der Netzhiute 371.

Osmotischer Druck 176.

Ostrumoff, gefierweiternde Nerven
89.

Oswald, Thyreoglobulin 167.

Otolithen 327.

Overton, Anderungen des Wasserge-
halts 198.

— Durchlissigkeit der Zellen 20.

— fortschreitende Vergiftung 246.

— Kaliumsalze und Kalziumsalze 198.

— Muskelstruktur 228.

— Narkose 244.

— osmotische Eigenschaften der Zellen
20.

— Quellungswasser 91.

— Synapse 264.

— Wasserentziehung 243.

| — Wasserresorption im Darm 164.

— Zellipoide 20, 244.

Owsjannikow, GefiBzentrum 279.

— Rautenhirn 276.

Oxalatplasma 40.

Oxydation, der Hauptteil des Stoff-
wechsels 9.

Oxydationsprozesse in den Geweben 113.

— in den Lungen 114.

Oxyhémoglobin 23.

— fest und locker gebundener Sauer-
stoff 26.

— Kristalle 24.

— Lichtabsorption 25.

— Sauerstoffspannung desselben 104.
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P.

Pacinische Korperchen 312, 324.

Page, Elektrokardiogramm 53.

— Erregungsleitung im Herzen 53.

Pagés, Gerinnung des Blutes 40.

Pankreasdiabetes 167.

Pankreasdiastase 151.

Pankreasfistel 147.

Pankreaslipase, aktiviert durch Galle
150.

Parker, Cholesterin der Galle 146.

Partialdruck eines Gases 99.

Pascuceci, Stroma der Erythrozyten 28.

Patellarreflex 274.

Paulsen, Mechanik des Riechens 321.

Pawlow, Absonderung des Bauch-
speichels 148.

— Aktivierung des Bauchspeichels 149,

— Ausschaltung der Vagi 126.

— Bedeutung der GenuBmittel 199.

~— EinfluB der Nahrung auf den Magen-
saft 138.

— Enterokinase 149.

— Magensaft 137.

— Pankreasfistel 147.

— Speichelabsonderung 133.

— Vaguslihmung 277.

Pembrey, Wirmeregulation 202.

Pendelbewegung des Darms 155.

Pendelschwingung 332.

Penzoldt, Geruchschwellen 320.

Pepsin des Magensaftes 139.

Pepsinpepton 140.

Perilymphe 337.

Perimeter 369, 375.

Periostreflexe 274.

Peristaltik des Darms 155.

— des Ureters 179.

Petry, Salze des Blutes 37.

Pettenkofer, Respirationsapparatlls.

— Stickstoffgleichgewicht 193.

Petter, Sphygmograph 75.

Pfeffer, Chemotaxis 20.

— osmotischer Druck 19.

Pfliiger, Diabetes 168.

— Elektrotonus 253.

— Kohlensdure des Blutes 108.

— Kohlenstoff im Eiweiff 184.

— Losung der Fettsauren in Galle 147,
158.

— Wirmeregulation 202.

— Zuckungsgesetz 250.

Piértner des Magens, Tétigkeit desselben
143.

Phagozytose 22.

Phasen des Aktionsstroms 259.

Phasenverschiebung der Tonschwingun-
gen 333.

Phosphatide 28, 237.
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Pigmentwanderung im Auge 360.

Pike, Erregung des Atemzentrums 125.

Pineles, Sensomobilitdt 276.

Piper, Aktionsstrom 260.

— Leitung im Nerven 239.

Piqtre 178.

Plantarreflex 273.

Plasma des Blutes 16.

— des Muskels 224.

Plattners kristallisierte Galle 146.

Poiseuille, Quecksilbermanometer 46.

Polare Wirkung des elektrischen Reizes
252.

Polarisationsstrom 253.

Polyurie 178.

Porter, Atmungsinnervation 124.

— spinale Atmung 279.

Pouéton, Erregung des Atemzentrums

5.

Prausnitz,Eiweilzersetzungim Hunger
185.

Pregl, Absonderung des Darmsaftes 151.

Prentiss, Otolithen 328.

Presbyakusis 331.

Presbyopie 354.

Prefsaft des Muskels 224.

Priestley, Erregung des Atemzentrums
125.

Primérstellung der Augen 371.
Primordialgebiete der Hirnrinde 290.
Projektion der Netzhautbilder 370.
Propriozeptive Bahnen 270.
Prosenzephalon 283.

Protagon 237.

Protagonist 267.

Prutz, Darmperistaltik 155.
Psychophysische Prozesse 293.
Ptyalin des Speichels 135.

Puls im Kreislaufschema 72.
Pulsreflexion 79.

Pulsverspatung 73.

Pulswelle, Geschwindigkeit derselben 76.
Pupille 361.

Purink6rper des Harns 173.
Pyramidenbahn 288.

Q.

Quecksilbermanometer 46.

Quecksilberpumpe 101.

Quellungswasser des Muskels 228.

Quincke, Eisenausscheidung durch den
Darm 154.

Quinguaud, Blutmenge 41.

R.

Raddrehung der Augen 371.
Rancken, Korpertemperatur 200.
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Raumschwelle des Tastsinns 305, 307.

Raumsinn der Haut 307.

— des Auges 368.

Raumwahrnehmung 324, 329.

Raumwerte, relative, des Auges 374.

Rautenhirn 275.

Reaktionszeit 266.

v. Recklinghausen, Blutdruck 77.

Reduziertes Auge 352.

Reflex, chemischer 165.

Reflexe der rezeptorischen Muskelnerven
324.

— des Nervus vagus 82.

— menschliche 273.

— ungeordnete 274.

Reflex von der Nase auf die Atmung 126.

Reflexausbreitung 271.

Reflexbewegung 267.

Reflexfelder 272.

Reflextonus 270.

Reflexversuch 264.

Reflexzeit 264.

Reflexzentren 276. .

Refraktidre Periode 51, 240.

Refraktion des Auges 355.

Regenbogenhaut 361.

Regio olfactoria 322.

Regnault, Dichte der Gase 97.

— Respirationsapparat 115.

— Gaswechsel von Kaninchen 117.

Reibung, innere, des Blutes 67.

Reid, Resorption 162, 164.

Reiset, Respiration 115.

Reiz, addquater 310.

Reize 294.

Reizhaare 302.

Reizleitungssystem 57.

Reservekraft des Herzens 80.

— des Muskels 219.

Resonatoren des Ohres 337.

Resorption 158.

Respirationsapparate 114.

Respirationsversuch 116.

Respiratorischer Quotient 103, 117, 184.

Restluft 119.

Rethi, Luftstrom durch die Nase 321.

Rezeptorische Nerven 261.

Reziproke Erregungsleitung 241.

Reziproke Innervation der Atemmuskeln
124,

Reziprozitdt der reflektorischen Inner-
vation 90.

Rheochord 247.

Ribbert, transplantierte Brustdriise
168.

Richards, Geschmack 315.

Richtungsschwelle des Tastsinns 308.

Riechend Schmecken 315.

Riechschirfe 322.

Riechschleimhaut 322.
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Riechsphire 289.

Riehl, Respiratorischer Quotient 184.
Rindenepilepsie 287.

Rindenfelder der afferenten Nerven 288.
— der efferenten Nerven 284.

| Ringer, kalkfreie Losungen 167, 243.

— Salzlésung fiir das Herz 52.

Ringerlosung 243.

Rippenbewegung bei der Atmung 122.

Rockwood, Losung der Fettsduren in
Galle 147, 158.

Réhmann, Darmsaft 152.

Rollett, Geruch 322.

— Geschmack 294, 314, 318.

— lackfarbenes Blut 23.

Rollung des Auges 371.

Rosemann, Magensaft 138.

— Pfortner des Magens 143.

Rosenheim, Muskelernahrung 226.

Rosenstein, Lymphmenge 93.

— Resorption 160, 163.

Rosenthal, Atmungszentrum 125, 278.

— spezifische Warme 231.

Rotermund, Kapillardruck 77.

Rouget, kontraktile Zellen der Kapil-
laren 84.

Roy, Kontraktilitit der Kapillaren 84.

Rubner, chemische Wiarmeregulation
200.

— Energiebedarf 195.

— Energieverbrauch im Hunger 187.

— Fleischeiweill 192.

— Hungerstoffwechsel 188.

— Kalorimeter 3, 12.

— Kohlenstoff im Eiweill 184.

— mittlere Warmewerte der Nahrungs-
stoffe 190.

— physikalische Wirmeregulation 191.

— spezifisch-dynamische Wirkung 194.
— Verbrennungswirme 10.

| — Vertretungswerte der Nahrungsstoffe

189.
— Wirmeausgabe 5.
— Wirmeregulation 186.
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